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betreut. Dabei ging es meistens um die Struktur, Evolution und Funktion bestimmter Proteinkomplexe 
wie das blaue Blutprotein Hämocyanin von Arthropoden und Mollusken. Diese Forschungen münde¬ 
ten in über 100 wissenschaftliche Publikationen. Als Herausgeber von Lehrbüchern begann er 1997 
mit der deutschen Auflage des Campbell Biologie und wechselte 2006 zum Purves Biologie. Daneben 
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reihe Markl Biologie des Klett-Verlags. Das Fernstudium „Biologie für Biolaboranten“, das die JGU 
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Vorwort des Herausgebers 


In den zwölf Jahren seit seinem erstmaligen Erscheinen 2006 in deutscher Sprache hat der Purves 
Biologie einen festen Platz in der hiesigen Lehrbuchliteratur erworben. In dieser Zeit haben wir viel 
Lob für die hervorragenden Grafiken, die forschungsnahen Inhalte, das innovative didaktische Kon¬ 
zept, die lokale Adaptation und nicht zuletzt das angenehme Lormat und vertretbare Gewicht sowie 
den konkurrenzlos günstigen Preis erhalten. Ich bin deshalb sehr stolz und glücklich, Ihnen hier die 
von uns sorgfältig übersetzte 11. amerikanische Auflage auf deutsch vorlegen zu können. Sie wurde 
gegenüber der vorherigen Auflage gründlich überarbeitet, wissenschaftlich aktualisiert und didaktisch 
nochmals deutlich verbessert. Der Purves Biologie setzt nicht nur bei uns in Deutschland, sondern auch 
in den USA seit vielen Jahren didaktische Maßstäbe im biologischen Unterricht. Seine Hauptmerk¬ 
male sind als Konzepte (Merksätze) formulierte Überschriften, die mit spannenden Texten erläutert 
werden; selbsterklärende, ansprechende Grafiken; vielfältige Beispiele aus der Lorschung; zahlreiche 
Übungsaufgaben mit ausführlichen Lösungen. Der Purves Biologie ist daher für Studierende und Leh¬ 
rende der Biologie besonders nützlich, doch weil er nur wenig biologisches Vorwissen voraussetzt, ist 
er auch für interessierte Laien gut verständlich. 

Die biologische Sicht auf das Leben ist eines der nützlichsten und erfolgreichsten Konzepte der 
Menschheit, die Welt um uns und in uns zu interpretieren. Sie können diese Sichtweise verwenden, 
um die Vergangenheit zu verstehen und auch mögliche zukünftige Entwicklungen abzuschätzen, und 
zwar nicht nur uns Menschen betreffend, sondern auch bezüglich aller anderen Lebensformen auf 
diesem Planeten. Sie können mit der biologischen Sicht der Dinge zielgerichtet Ihren persönlichen 
Weg finden im Dschungel der Probleme, die unter Stichworten wie Klimawandel, Umweltzerstörung, 
Emährungsstrategien, körperliche Litness, Medizin, Gentechnik, künstliche Befruchtung, Stammzell¬ 
forschung, Alterung oder Sozial verhalten Themen unseres täglichen Lebens sind. Und Sie können 
damit kleine und große Entscheidungen so treffen, dass sie mit naturwissenschaftlichen Erkenntnissen 
in Einklang sind. 

Schätzungsweise 90 % aller Naturwissenschaftler, die jemals auf der Erde geforscht haben, sind unsere 
Zeitgenossen, und sie häufen täglich neues Spezialwissen an: Es gibt über 1 Mio. Veröffentlichungen 
in der Biologie pro Jahr. In den nächsten 15 Jahren wird insgesamt wahrscheinlich genauso viel bio¬ 
logische Lorschungsarbeit geleistet werden wie in den vergangenen 2500 Jahren seit Aristoteles, dem 
„allerersten Biologen“. Hat jeder Einzelne von uns überhaupt eine Chance, wenigstens die wichtigs¬ 
ten Entdeckungen in ihren Ansätzen zu verfolgen? Wie studiere ich ein so dynamisches Fach wie die 
Biologie erfolgreich? „Der Weg ist das Ziel“ und der beste Wegbegleiter ist immer noch ein gutes 
Lehrbuch. Die in den Bachelorstudiengängen so beliebten Vorlesungsskripte sowie das routinemäßig 
genutzte Internet können Lehrbücher in idealer Weise ergänzen, aber nicht ersetzen; wer das anfangs 
glaubt, wird schon bald eines Besseren belehrt: Vorlesungen und deren Skripte sind wertvoll, aber sie 
ergänzen und erleichtern nur die Arbeit mit Lehrbüchern. Das Internet ist ideal zum Recherchieren 
einzelner Fakten und Vorgänge, aber es vermittelt keinen zusammenhängenden, breiten „Durchblick“ 
in einem Fachgebiet. Diese Aufgabe erfüllt auch in Zeiten der Digitalisierung vor allem das konzen¬ 
trierte Lernen mit Lehrbüchern - je nach Neigung in gedruckter, aber durchaus auch in elektronischer 
Form. Der neue Purves Biologie bietet beides. 

Der laufende Erkenntnisgewinn in der Biologie ist atemberaubend und deshalb müssen auch grund¬ 
legende Lehrbücher wie das, in dem Sie gerade lesen, nach wenigen Jahren neu aufgelegt werden. 
Studierenden kann man nur eindringlich raten, ihre Zeit nicht mit einem veralteten Lehrbuch zu ver¬ 
schwenden, sondern immer nur mit der neuesten Auflage zu arbeiten. 
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Vorwort des Herausgebers 


Der Purves Biologie wurde von uns erneut nicht einfach nur übersetzt, sondern gegenüber der ame¬ 
rikanischen Ausgabe an vielen Stellen verändert und ergänzt, um ihn an die deutschsprachige Lehr- 
und Studiensituation anzupassen. So ist es ein Charakteristikum amerikanischer Lehrbücher dieser 
Art, oftmals ein Phänomen zwar zu beschreiben, aber den entsprechenden Fachausdruck nicht zu nen¬ 
nen. Diese Ausdrücke werden aber bei uns von Studierenden in Prüfungen verlangt. Also haben wir 
in vielen Fällen die entsprechenden Fachausdrücke ergänzt, uns dabei aber insgesamt um Maßhal¬ 
tung bemüht, um den Text nicht zu überladen. Ebenso haben wir in zahlreichen Abbildungen einzelne 
Beschriftungen ergänzt, wenn eine wichtige Struktur zwar gezeigt, aber nicht benannt war. Bei statis¬ 
tischen Zahlen und gesetzlichen Bestimmungen nennt das Original oft nur die Situation in den USA; 
wir haben das durch die entsprechenden Angaben für Europa beziehungsweise Deutschland ergänzt. 

An etlichen Stellen haben wir den Originaltext durch kurze Passagen ergänzt - meist waren es nur 
ein paar Worte oder ein Satz, manchmal aber auch ein kleiner Abschnitt. Auf diese Weise wurden 
für die Grundausbildung wichtige, im Original jedoch fehlende Details eingebaut und dabei neueste 
Forschungsergebnisse berücksichtigt. 

Das Glossar wurde von uns noch stärker als im Original an den Text angepasst. Als zusätzliche Hilfe 
für Ihr Studium sind die Glossarbegriffe auch in englischer Sprache genannt. Als Besonderheit sind die 
Organismengruppen in einem eigenen Glossar aufgeführt, das in direktem Zusammenhang mit dem 
umfangreichen Stammbaum des Lebens steht (►Anhang A). Der Wert solcher Stammbäume, aber 
auch die Problematik konkurrierender Stammbäume aufgrund unseres noch immer sehr eingeschränk¬ 
ten Kenntnis Stands im Bereich der Großgruppenphylogenie, wird im Buch mehrfach thematisiert. Die 
im Original verwendeten wissenschaftlichen Namen mancher Großgruppen der Organismen weichen 
von der in gängigen deutschen Lehrbüchern üblichen Nomenklatur ab. Um die Verwirrung für die 
Studierenden in Grenzen zu halten, haben wir hier Anpassungen vorgenommen. Der Purves Biolo¬ 
gie wurde gegenüber dem Original also punktuell etwas abgewandelt, aber seinen typischen, von den 
großartigen amerikanischen Autoren geprägten Charakter hat das Buch natürlich behalten. Ich hoffe 
sehr, dass Ihnen dieses Lehrbuch ebenso gut gefällt wie mir und dass es Ihnen in vielen Situationen 
nützlich sein wird. 

Sollten Sie Fehler finden, was angesichts des Umfangs dieses Werks sehr wahrscheinlich ist, so sind 
wir für eine Rückmeldung äußerst dankbar. In den meisten Fällen lassen sich Fehler im nächsten 
Nachdruck mit wenig Aufwand korrigieren - wir müssen nur von ihnen erfahren. 



Vorwort der Autoren 


Biologie weckt Staunen. Das Bild des Starenschwarms zeigt ein erstaunliches Verhalten, bekannt als 
Formationsflug - Tausende synchron fliegender Vögel erzeugen unglaubliche Muster am Himmel. 
Dieses faszinierende Verhalten ist ein Beispiel dafür, was Biologen motiviert, die komplexen Vorgänge 
des Lebens zu erforschen. 

Biologie ist dynamisch. Sie unterliegt ebenso wie die Lebewesen einem ständigen Wandel, weil neue 
Erkenntnisse zu neuen Ideen inspirieren und zu neuen Wegen führen, um diese Ideen zu überprüfen. 
Denken Sie nur an den Einsatz von Drohnen und Satelliten zum Fotografieren der Pinguinpopulatio¬ 
nen in der Antarktis oder an die Entwicklungen bei bildgebenden Verfahren und computergestützten 
Berechnungsmethoden oder an die Genomsequenzierung, die uns in vielen Bereichen ein besseres 
Verständnis ermöglicht hat, von Krankheiten des Menschen bis hin zum Stammbaum des Lebens, 
oder an die Erkenntnisse aus Eisbohrkemen über das globale Klima in der Vergangenheit. 
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Vorwort der Autoren 


Biologie ist systemorientiert. Biologische Systeme bestehen aus unterschiedlichen Organisationsebe¬ 
nen - von Molekülsystemen bis hin zu Ökosystemen die miteinander vernetzt und sehr komplex 
sind. Um die Eigenschaften biologischer Systeme besser zu verstehen, setzen Biologen zunehmend 
auf ganzheitliche Ansätze. 

Biologie ist lebendig. Wir werden als Menschen mit vielen Herausforderungen konfrontiert: mit neu 
aufkommenden Krankheiten, nachhaltigen Möglichkeiten zur Ernährung der Menschheit, dem Be¬ 
völkerungswachstum, der Belastung und Zerstörung natürlicher Lebensräume und dem Klimawandel. 
Wir sind uns im Klaren darüber, dass der Mensch ein integraler Bestandteil allen Lebens auf der Erde 
und von diesem abhängig ist. 

Unser Ziel - und gleichzeitig unsere große Aufgabe - beim Schreiben dieses Buches lautete, Studie¬ 
rende für all diese Aspekte der Biologie zu begeistern und sie durch aktives Entdecken zum Lernen 
zu motivieren. Als Grundlage für vertiefende Studien konzentrieren wir uns auf Schlüsselkonzepte 
und Beispiele aus der Forschung. Dazu haben wir mit vielen Forschenden, Lehrenden und Studieren¬ 
den von zahlreichen Universitäten zusammengearbeitet. Wie Sie auf den folgenden Seiten erfahren 
werden, wollen wir die Studierenden mit der vorliegenden 11. Auflage für die Thematik begeistern, 
indem wir darauf eingehen, wie sich die Biologie auf unser tägliches Leben aus wirkt und wie neue 
Erkenntnisse gewonnen werden. Für ein besseres Verständnis der Konzepte und Prinzipien haben wir 
eine ganze Reihe neuer interaktiver Lernaktivitäten eingeführt. 


Lesen Sie bitte einfach weiter! 
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Danksagung 


Unsere Namen stehen zwar auf dem Einband und wir sind letztendlich auch für den Inhalt dieses 
Buches verantwortlich, aber viele Menschen haben uns dabei hilfreich zur Seite gestanden. Auf re¬ 
daktioneller Seite sind als Allererste die Vertreter unseres Beraterstabs zu nennen, deren Namen im 
Anschluss an diesen Abschnitt aufgeführt sind. Diese Biologinnen und Biologen von großen und klei¬ 
nen Institutionen, die in Forschung und Lehre involviert sind, haben uns auf jedem Schritt auf dem 
Weg zu diesem Buch begleitet. Schon gleich zu Beginn bei der Planung der sehr unterschiedlichen Ele¬ 
mente, denen Sie in dieser Auflage begegnen, unterzogen sie unsere Vorschläge einer unbezahlbaren 
kritischen Einschätzung; viele Mitglieder dieses Beraterteams haben in einem völlig anderen Umfeld 
Erfahrungen in der aktiven Lehre gesammelt als wir. Als wir dann die Kapitel schrieben und die Il¬ 
lustrationen entwarfen, gab dieses Beraterteam erneut sein für uns sehr nützliches Urteil darüber ab. 
Schließlich erwiesen sich die Teammitglieder mit ihren unterschiedlichen Erfahrungen im Umgang mit 
Online-Materialien als wichtige Quelle für ein Feedback, als wir das Begleitmaterial für ein interakti¬ 
ves Lernen zu diesem Buch entwickelten. Ohne sie hätten wir das alles niemals so gut hinbekommen. 

Auf den vorhergehenden Seiten finden Sie drei Listen mit insgesamt mehr als 400 Personen, welche 
die Kapitel auf Herz und Nieren überprüft haben. Die Reviewer der ersten Gruppe waren für die 
sorgfältige Durchsicht der letzten Auflage dieses Buches verantwortlich und gaben uns Tipps, was wir 
in der neuen Auflage besser machen könnten beziehungsweise weglassen oder ergänzen sollten. Die 
Vertreter der zweiten Gruppe, viele von ihnen Experten auf ihrem Gebiet, überprüften die Kapitel akri¬ 
bisch auf Exaktheit und fanden nicht nur Fehler in Fakten und Konzepten, sondern unterbreiteten auch 
Vorschläge für eine bessere Präsentation. Da wir viel Wert auf interaktives Lernen und gute Didaktik 
legen, baten wir zum Schluss noch eine Gruppe erfahrener Fachleute auf dem Gebiet der biologi¬ 
schen Lehre, unsere didaktischen Konzepte einer kritischen Betrachtung zu unterziehen und mögliche 
Verbesserungen vorzuschlagen. All diesen Reviewern sind wir für ihr Mitwirken äußerst dankbar. 

Das Team bei Sinauer, mit dem wir über viele Monate hinweg eng zusammenarbeiteten, bestand aus 
zahlreichen alten und einigen neuen Freunden. Zu ersten Gruppe gehören: David Mclntyre, dem es nach 
wie vor gelingt, neue und ausgezeichnete Fotos zu finden, die unsere Konzepte veranschaulichen; Jason 
Dirks, dessen begabtes Team für die Medien und das ergänzende Zusatzmaterial zuständig ist; Johanna 
Walkowicz, die wieder einmal die Vielzahl der hier aufgelisteten Reviewer rekrutierte; Joan Gemme, 
die den Buchtitel gestaltete, mit viel Geschick Text und Bild auf den einzelnen Seiten anordnete und 
zusammen mit Joanne Delphia das Layout entwarf und dem Buch damit einen frischen Anstrich ver¬ 
lieh; Chris Small, der unschätzbare Dienste leistete, indem geschickt im Hintergrund alle Facetten der 
Gestaltung und Produktion koordinierte; Dean Scudder, der weiterhin eine Fülle von Ideen einbringt, 
wie sich ein Sachverhalt am besten vermitteln lässt; Azelie Fortier, deren Austausch mit dem Berater¬ 
team und potenziellen Nutzem hilfreiche Informationen zur Entwicklung unserer neuen, interaktiven 
Lernelemente beisteuerte; und Liz Pierson, die verständnisvollste Copyeditorin, die wir kennen. 

Neu beim Team dieses Buches waren die beiden Lektorinnen Danna Lockwood und Chelsea Holabird 
von Sinauer Associates; sie setzten sich mit viel Kreativität (und unermüdlich) dafür ein zu gewähr¬ 
leisten, dass jedes unserer Kapitel den hohen Anforderungen gerecht wurde, die wir uns für diese 
11. Auflage gesetzt hatten. Carol Pritchard-Martinez stieß nach kurzer Unterbrechung wieder hinzu 
und lieferte hervorragende Anleitung als planende Lektorin. Carrie Mailler steuerte ebenfalls entschei¬ 
dendes Wissen zu unserem Ausflug in die Welt der Didaktik und Lemziele bei. 

Macmillan hat hartnäckig daran gearbeitet, dieses Buch für ein breiteres Publikum zu bewerben. 
Vertriebsleiter Will Moore, Chefredakteur Andy Dunaway und Redakteurin Beth Cole (die unsere 
Kontaktperson in den Frühstadien dieser Auflage war) haben sich zusammen mit den Gebietsleitem 
und dem erfahrenen Vertriebspersonal als erfolgreiche Botschafter und geschickte Vermittler der über¬ 
zeugenden neuen Elemente und besonderen Stärken dieser neuen Auflage hervorgetan. Ihre Erfahrung 
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und Energie sind für uns unentbehrlich und Grundvoraussetzung dafür, dass wir auf dem Laufenden 
bleiben, wie das Buch bei den Nutzern ankommt. Ganz herzlichen Dank auch an Chris Efstratiou und 
das gesamte Macmillan LaunchPad Produktionsteam. 

Schließlich und in ganz besonderem Maß möchten wir uns bei Andy Sinauer bedanken. Andy ist 
für seine Autoren der ideale Verleger. Er liebt Biologie, engagiert sich für die Lehre und setzt hohe 
Standards. Während des gesamten Entstehungsprozesses dieser Neuauflage fungierte er nicht nur als 
unser Verleger, sondern auch als Spiritus rector. 

David Sadava 
David Hillis 
Craig Heller 
Sally Hacker 

Danksagung des Herausgebers 

Mein erster Dank gilt dem großartigen, sechsköpfigen Übersetzerteam. Sie alle - Andreas Held, Dr. 
Birgit Jarosch, Dr. Lothar Seidler, Dr. Monika Niehaus, Eva Sixt und Dr. Matthias Delbrück - haben 
mit perfektem Schreib Stil, Gründlichkeit und hoher fachlicher Kompetenz dafür gesorgt, dass mir die 
Überarbeitung der von ihnen abgelieferten Manuskripte relativ zügig von der Hand ging. („Relativ 
zügig“ heißt: Die einzelne Manuskriptseite war für mich ein genüsslicher Spaziergang, doch aufgrund 
des Buchumfangs von 2000 Druckseiten wurde daraus ein sechsmonatiger Gewaltmarsch.) 

Frau Jarosch fungierte zusätzlich als externe Lektorin für das Gesamtbuch. Sie hat alle von den 
Übersetzern gelieferten Manuskripte ebenfalls gründlich gelesen und kommentiert, Schreibweisen 
vereinheitlicht und vor allem auch meine eigenen zahllosen Änderungen nochmal hinterfragt. Ich 
erhielt dann von ihr zu jedem Kapitel, das ich ablieferte, zeitnah eine Liste mit Fragen und vorfor¬ 
mulierten Änderungsvorschlägen, die ich zügig abarbeiten konnte. Dieser laufende Austausch betraf 
Textstellen ebenso wie Abbildungsdetails und war insgesamt enorm hilfreich. Für diese essenzielle 
und stets sehr freundliche Zusammenarbeit bedanke ich mich herzlich. 

Für den Index war Dr. Bärbel Häcker zuständig, und sie hat diese mühsame Kleinarbeit mit Bravour 
erledigt. Um die Bildrechte und den eventuellen Austausch einzelner Bilder hat sich Andreas Held mit 
seiner großen einschlägigen Erfahrung gekümmert. Im Verlag waren Dr. Sarah Koch als Planerin und 
Dr. Meike Barth als Projektmanagerin in gewohnter Effizienz tätig, diesmal tatkräftig unterstützt von 
Jonathan von Oppen als Praktikant. Frau Barth bin ich zudem äußerst dankbar, dass sie mich nicht 
ständig gescheucht hat, sondern mir geduldig meinen eigenen Arbeitsrhythmus ließ. 

Für den Satzbetrieb war le-tex Publishing Services GmbH in Leipzig zuständig, und auch diese Leute 
machten ihre Arbeit hervorragend: Der sogenannte Umbruch - die erste Druckform des Buches - ge¬ 
fiel mir Seite für Seite auf Anhieb ausgezeichnet, und er erforderte nur noch vergleichsweise wenige 
Text- und Bildkorrekturen. Dennoch kostete uns die gründliche Durchsicht der 2000 Druckseiten wei¬ 
tere Monate. Das Resultat ist ein wunderschönes, brandneues Lehrbuch, und ich bedanke mich ganz 
herzlich beim Springer-Verlag und hier insbesondere bei Merlet Behncke-Braunbeck dafür, dass sie 
mir die alleinige Herausgabe des Purves Biologie erneut anvertraut haben. 

Da ich beruflich den Rücken frei hatte, war die Arbeit am Purves Biologie für mich weniger stressig 
als bei früheren Ausgaben. Dennoch blieben 2018 andere wichtige Dinge notgedrungen liegen: Dazu 
gehören mehrere wissenschaftliche Manuskripte mit Coautoren, denen ich für ihre Geduld herzlich 
danke. Und meiner Frau Barbara habe ich schon lange Arbeiten in Haus und Garten versprochen. 
Liebe Barbara, ohne Dein großes Verständnis und Deine laufende Unterstützung wäre dieses Projekt 
wieder einmal nicht zu schaffen gewesen. Ich danke Dir! 

Mainz, Dezember 2018 

Prof. Dr. Jürgen Markl 

Institut für Molekulare Physiologie 

Johannes Gutenberg-Universität Mainz 

markl @ uni- mainz. de 



Neuerungen in der 11. Auflage 


Teil I: Die Biowissenschaften und ihre chemischen Grundlagen 

■ überarbeitete Beschreibung von Elektronenorbitalen 

■ weitere Beispiele für funktionelle Gruppen in biologischen Molekülen 

■ weitere Beispiele für Proteinfunktionen 

■ Umstrukturierung und übersichtlichere Darstellung der Ebenen der Proteinstruktur 

■ aktualisierte Informationen über die Suche nach geeigneten Bedingungen für extraterrestrisches 
Leben 

Teil II: Zellen 

■ Entdeckung des Tannosoms, ein pigmenthaltiges Organell 

■ neue Erkenntnisse über den Aufbau und die Dynamik von Mikrotubuli 

■ Umstrukturierung des Abschnitts über die Membranstruktur, um die Verbindungen mit dem Cy- 
toskelett im Inneren der Zelle hervorzuheben 

■ Übersicht über die Membranpermeabilität verschiedener Substanzen 

■ weitere Erläuterungen zur Bedeutung von Rezeptoragonisten und -antagonisten für das menschli¬ 
che Verhalten und den Stoffwechsel 

■ Verdeutlichung der Zielmoleküle und Funktionen von Proteinkinasen 

Teil III Zellen und Energie 

■ Darstellung der chemischen Eigenschaften und der Rolle von ATP im Energiestoffwechsel 

■ neue Erkenntnisse über Ribozyme und Proteinenzyme 

■ Erläuterung der Wirkung von Acetylsalicylsäure als Beispiel für eine Enzymhemmung 

■ neue Beschreibung der Endprodukthemmung des Purinstoffwechsels und ihrer Rolle bei Gicht 

■ verständlichere Darstellung des Elektronentransports und der ATP-Synthese und ihrer Rolle im 
Fettstoffwechsel 

■ Präzisierung der Struktur und Funktion von Reaktionszentren der Photosysteme 

Teil IV Gene und Vererbung 

■ überarbeitete und verständlichere Darstellung der DNA-Verpackung in Chromosomen 

■ stärkerer Gewichtung der Humangenetik (z. B. die Vererbung der roten Haarfarbe) 

■ weitere Beispiele für Problemlösungen in der Genetik zur Verdeutlichung von Konzepten 

■ Darstellung der Komponenten der DNA-Struktur, die spezifische Wechselwirkungen mit anderen 
Molekülen erlauben 

■ Erläuterungen zu Funktionen von Telomeren und Telomerasen 

■ experimenteller und genetischer Nachweis einer krankheitsverursachenden Mutation (z. B. bei 
Brustkrebs) 

■ ein stärkeres Augenmerk liegt auf dem neuen Gebiet der Epigenetik (z. B. deren Bedeutung für das 
Verhalten) 

■ prägnantere Beschreibung der Rolle kleiner RNA-Moleküle bei der Genregulation 
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Teil V Genome 

■ Zusammenfassung zweier Kapitel über Entwicklung und Evolution mit dem Schwerpunkt auf mo¬ 
lekularen und evolutionären Aspekten 

■ Darstellung von CRISPR, einer neuen und leistungsfähigen Methode zur Genmodifikation 

■ stärkere Gewichtung der evolutionären Aspekte der Genomsequenzierung (z. B. von Katzen) 

■ aktualisierte Informationen über die Genomsequenz des Menschen 

■ umstrukturierte und aktualisierte Darstellung der synthetischen Biologie 

■ aktualisierte Diskussion über Stammzellen und ihre Anwendungen, einschließlich Veterinär- und 
Humanmedizin 

Teil VI Prozesse und Muster der Evolution 

■ neuer Abschnitt „Faszination Forschung“ zur Evolution der Echoortung und wie sich Nachtfalter 
entwickelt haben, um die Erkennung durch Echoortung zu vermeiden 

■ aktualisierte Informationen zur Evolution von Darwin-Finken als Beispiel für den Zusammenhang 
zwischen Artbildung und geografischer Isolation 

■ Studien über die Evolution von Grippeviren, die artenübergreifende Übertragung und den Grund 
dafür, dass die Grippeepidemie von 1918 so verheerend war 

■ neue Experimente zu Faktoren, die das Aussterben von Populationen beeinflussen 

Teil VII Die Evolution der biologischen Vielfalt 

■ aktualisierte Studien, welche die Evolution der Eukaryoten aus den Archaeen klären 

■ neue Experimente und Informationen über die Kommunikation zwischen Bakterien durch Quorum 
sensing 

■ zusätzliche Experimente und Anwendungen zur Biokraftstoffproduktion aus Algen 

■ neue Experimente und Herausforderungen bei der Nutzung von Pilzen zur Erforschung von Schad¬ 
stoffbelastungen in der Umwelt 

■ aktualisierte Informationen über den Stammbaum der Tiere und was er uns über die Evolution der 
Nervensysteme verrät 

■ neue Informationen und Experimente zur Evolution der Viviparie und die Vor- und Nachteile der 
Viviparie gegenüber der Oviparie 

Teil XIII Blütenpflanzen: Form und Funktion 

■ übersichtliche Darstellung der anatomischen Unterschiede zwischen Monokotylen und Eudikoty- 
len 

■ experimentelle Belege der Funktion des pflanzlichen Leitgewebes beim Transport von Substanzen 
im Stamm (z. B. cyanogene Glykoside) 

■ stärkerer Schwerpunkt auf der Rolle der Mykorrhiza bei der Mineralstoffversorgung 

■ Diskussion der Funktion der Agamospermie bei der Pflanzenvermehrung und ihre Einsatzmöglich¬ 
keiten 

■ aktuelle Informationen über Pflanzenkrankheiten und Resistenzen (z. B. Getreideschwarzrost) 

Teil IX Die Physiologie der Tiere 

■ Beschreibung einer bisher unbekannten Anpassung von Säugetieren an Wärmeverlust und die Ent¬ 
wicklung einer neuen Methode, mit der sich diese Anpassung zur Verbesserung der körperlichen 
Leistungsfähigkeit verstärken lässt 

■ grafische Darstellung der Vorgänge an der motorischen Endplatte und der Kontrolle der Ca 2+ - 
Freisetzung aus dem sarkoplasmatischen Reticulum 

■ Prüfung des Einsatzes von RNAi zur Prävention der hypertrophen Kardiomyopathie 

■ faszinierende Untersuchungen zur Fähigkeit von Robben, lange unter Wasser zu bleiben, ohne zu 
atmen 

■ anschauliche Darstellung der Mechanismen von Membranpotenzialen, Aktionspotenzialen, Ablei¬ 
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1 Die Erforschung des Lebens 


Faszination Forschung: Korallen bei erhöhten Wassertem¬ 
peraturen 

Korallenriffe beherbergen in den Meeren die größte bio¬ 
logische Vielfalt. Sie beeindrucken durch ihre natürli¬ 
che Schönheit und dienen für rund 1 Mrd. Menschen 
als Fischgründe und Küstenschutz. Im Laufe der letzten 
20 Jahre ist weltweit etwa die Hälfte aller riffbilden¬ 
den Korallen durch den Anstieg der Wassertemperatur 
und andere Faktoren abgestorben. Die erhöhten Tempe¬ 
raturen wirken sich verheerend auf einen faszinierenden 
Aspekt der Biologie von Korallen aus. Korallen sind Tie¬ 
re. Die meisten von ihnen beherbergen in ihren Zellen 
aber sogenannte Zooxanthellen. Das sind einzellige Al¬ 
gen, zumeist Dinoflagellaten. Diese produzieren mithilfe 
der Energie des Sonnenlichts Kohlenhydrate. Die Koral¬ 
len bieten den Zooxanthellen ein Zuhause und werden im 
Gegenzug von diesen mit Nährstoffen versorgt. Wenn die 
Zooxanthellen durch hohe Wassertemperaturen geschä¬ 
digt werden, stoßen die Korallen sie ab - man spricht von 
der Korallenbleiche. Ohne die zusätzliche Nährstoffzu¬ 
fuhr durch Zooxanthellen sterben die Riffkorallen jedoch 
allmählich ab, sofern sie nicht andere Algenarten auf¬ 
nehmen können, die widerstandsfähiger gegen höhere 
Temperaturen sind. 

Welche Auswirkungen die Erwärmung auf die Korallen 
hat, war Forschungsgegenstand von Rachael Bay und ih¬ 
ren Mitarbeitern in Zusammenarbeit mit Steve Palumbi. 
Im Laufe ihrer Forschungen an kleinen Gezeitentüm¬ 
peln an Riffen um Amerikanisch-Samoa machten sie die 
Beobachtung, dass in manchen dieser Tümpel bei Eb¬ 
be höhere Temperaturen herrschten als in anderen. Die 
Wissenschaftler postulierten, dass die Korallen in dem 
wärmeren Wasser über Mechanismen verfügen müssen, 
die eine Bleiche verhindern. Um diese Hypothese zu über¬ 
prüfen, nahmen sie einige dieser Korallen mit ins Labor 
und unterwarfen sie dort Temperaturschwankungen. Wie 
sich zeigte, erwiesen sich die Korallen aus den warmen 
Gezeitentümpeln als widerstandsfähiger gegen das Aus¬ 
bleichen. Auch in der Natur tauschten die Wissenschaftler 
Korallen zwischen Umgebungen mit unterschiedlichen 
Temperaturen aus. Infolge dieser Experimente gelangten 
Rachael Bay und ihre Mitarbeiter zu dem Schluss, dass 
sich zwei verschiedene Aspekte auf die unterschiedli¬ 
chen Überlebensfähigkeiten von Korallen bei Hitzestress 
aus wirken. Erstens könnten die in den wärmeren Gezei¬ 
tentümpeln wachsenden Korallen genetische Eigenschaf¬ 
ten aufweisen, die zu der Hitzeresistenz beitragen. Und 
zweitens könnten einzelne Korallen trotz der gleichen 
genetischen Ausstattung durch abweichende Expression 
bestimmter Gene unterschiedlich gut imstande sein, sich 
an wechselnde Umweltbedingungen anzupassen. Wenn 
wir mehr über die Mechanismen des Hitzestresses und der 
Hitzeresistenz bei Korallen in Erfahrung bringen, könnten 
wir vielleicht neue Strategien entwickeln, mit denen sich 
die Verluste an Korallen durch die sich verändernde Um¬ 
welt begrenzen lassen. 


Wie könnte man mit Experimenten zum Hitzestress 
bei Korallen Vorhersagen darüber treffen, wie Koral¬ 
len auf die Erderwärmung reagieren? 

In „Experiment: Korallen bei erhöhten Wassertemperatu¬ 
ren“ in ► Abschn. 1.2 und in ► „Faszination Forschung“ 
am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese 
Frage. 


1.1 Lebewesen weisen 

Gemeinsamkeiten auf und gehen 
auf einen gemeinsamen 
Ursprung zurück 

Obwohl wir intuitiv alle wissen, was Leben ist, erweist sich 
der Versuch einer Definition dafür als gar nicht so einfach. Wir 
können Dinge unserer Umgebung problemlos als lebend oder 
nichtlebend einstufen, aber worin liegen die grundlegenden Un¬ 
terschiede? Im Gegensatz zu nichtlebenden Dingen erhalten und 
erneuern sich Lebewesen. Gehen diese Fähigkeiten verloren, ist 
das gleichbedeutend mit dem Tod. Wenn Organismen sterben, 
werden sie zum Bestandteil der unbelebten Welt. Die Biolo¬ 
gie ist die wissenschaftliche Erforschung von Organismen, ganz 
gleich, ob diese lebendig sind oder bereits tot (z. B. die Unter¬ 
suchung von Fossilien). Sie hat zum Ziel, die Diversität und die 
komplexen Prozesse, die dem Leben zugrunde liegen, aufzuklä¬ 
ren und zu verstehen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Allen Lebewesen sind wesentliche Merkmale gemeinsam. 

■ Lebewesen haben die Erdgeschichte beeinflusst. 

■ Die Populationen von Organismen verändern sich im Laufe der 
Zeit. 

Das Leben auf der Erde ist äußerst vielfältig (►Abb. 1.1), 
doch die zahlreichen verschiedenen Formen weisen gemein¬ 
same Merkmale auf. Welche dieser gemeinsamen Merkmale 
unterscheiden Organismen von der unbelebten Welt? Die meis¬ 
ten Organismen 

■ bestehen aus den gleichen chemischen Makromolekülen: vor 
allem Kohlenhydrate, Fettstoffe (Lipide), Nucleinsäuren und 
Proteine. 

■ bestehen aus Zellen. 

■ synthetisieren aus Molekülen ihrer Umwelt neue Biomole¬ 
küle. 

■ entziehen ihrer Umwelt Energie und nutzen diese zum Ver¬ 
richten von Arbeit. 

■ enthalten genetische Informationen in Form von DNA (Des- 
oxyribonucleinsäure), die ihnen ermöglichen, sich zu ent¬ 
wickeln, ihre Lebensfunktionen aufrechtzuerhalten und sich 
fortzupflanzen. 

■ verwenden einen universellen molekularen Code zum Auf¬ 
bau von Proteinen gemäß ihrer genetischen Information. 
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0,5 pm 


Sulfolobus spec. 



b Escherichia coli 


c Coronosphaera mediterranea 


4 pm 



d Thelocactus conothelos var. 
argen teus 


e Pholiota squarrosa (Sparriger 
Schüppling) 


f Heteractis magnifica 
(Prachtanemone) 


Eretmochelys imbricata 
(Echte Karettschildkröte) 



Chaetodon punctatofasciatus (Punktstreifenfalterfisch) 


Abb. 1.1 Die vielen Gesichter des Lebens. Die Vorgänge der Evolution haben die vielen Millionen unterschiedlicher Organismenarten hervor¬ 
gebracht, die heute auf der Erde leben. Die prokaryotischen Archaeen (a) und Bakterien (b) sind einzellige Organismen und werden in ► Kap. 25 
behandelt, c Viele Protisten sind einzellig, ihre Zellstrukturen sind aber viel komplexer als die der Prokaryoten, wie in ► Kap. 26 erläutert wird. 
Dieser einzellige Protist umgibt sich zum Schutz mit aufwendigen Kalkplatten, d-f Die meisten mit bloßem Auge sichtbaren Lebensformen 
der Erde sind vielzellig. ► Kap. 27 und 28 befassen sich mit den Pflanzen (d). Die weiteren Großgruppen vielzelliger Organismen sind die in 
► Kap. 29 behandelten Pilze (e) und die in den ► Kap. 30-32 erörterten Tiere 


■ regulieren ihr inneres Milieu. 

■ existieren in Form von Populationen (Individuengruppen ei¬ 
ner Art an einem Ort), die im Laufe der Zeit evolvieren. 

Wie kam es wohl dazu, dass alle Organismen ohne Ausnahme 
diese Ähnlichkeiten aufweisen? Wäre das Leben mehrmals ent¬ 
standen, dann wäre diese verblüffende Einheitlichkeit der che¬ 
mischen Zusammensetzung, der Zellstruktur, der Zellfunktionen 
und der genetischen Codes in der Organismenwelt nicht zu erwar¬ 
ten. Vielmehr legen diese gemeinsamen Merkmale den logischen 
Schluss nahe, dass alles Leben auf einen gemeinsamen Ursprung 
zurückgeht und dass die vielfältigen heute lebenden Organismen 
letztlich alle von einer einzigen Lebensform abstammen. Auf 
einen anderen Ursprung des Lebens - etwa auf einem anderen 
Planeten - zurückgehende Organismen könnten dem Leben auf 
der Erde zwar äußerlich ähneln, aber sie hätten sicherlich nicht 


den gleichen genetischen Code, die gleiche chemische Zusam¬ 
mensetzung oder die gleichen Zellstrukturen und Lebensfunktio¬ 
nen, wie wir sie bei allen Lebewesen auf der Erde beobachten. 
Sämtliche Belege deuten auf einen gemeinsamen Ursprung des 
Lebens auf unserem Planeten vor etwa 4 Mrd. Jahren hin. 

Manche Lebensformen zeigen nicht immer alle der oben aufge¬ 
führten Merkmale zugleich. So kann beispielsweise der Samen 
einer Wüstenpflanze viele Jahre überleben, ohne seiner Umwelt 
Energie zu entziehen, Stoffe umzuwandeln, sein inneres Milieu 
zu regulieren oder sich fortzupflanzen - dennoch ist der Samen 
lebendig. Einen Spezialfall stellen Viren dar. Viren sind nicht 
aus Zellen zusammengesetzt und können nicht eigenständig 
physiologische Funktionen aufrechterhalten. Sie sind abhängig 
von den Zellen von Wirtsorganismen, die diese Funktionen für 
sie erfüllen. Aber Viren enthalten genetische Information und 


Teil I 















Teil I 


6 


1 Die Erforschung des Lebens 


ihre Populationen unterliegen im Laufe der Zeit einem evolutio¬ 
nären Wandel; das zeigen zum Beispiel die Veränderungen von 
Grippeviren von einer Saison zur nächsten. Bei Viren handelt es 
sich nicht um Organismen, sondern sie sind selbstständig gewor¬ 
dene Nucleinsäuren in einer Proteinhülle. Ihre Existenz ist von 
lebenden Zellen abhängig, und sie entstammen lebenden Zellen. 
Damit gehören Viren zweifellos zur lebenden Welt, aber es sind 
keine Lebewesen. 

Im Laufe dieses Buches werden Sie die gemeinsamen Merkma¬ 
le des Lebens im Detail kennenlemen und erfahren, wie diese 
Merkmale entstanden sind, wie sie Zusammenwirken und wie 
sie den Organismen ermöglichen, zu überleben und sich fortzu¬ 
pflanzen. Weil nicht alle Organismen gleich erfolgreich überle¬ 
ben und sich fortpflanzen, wird Ihnen immer wieder vor Augen 
geführt, wie Organismenpopulationen durch unterschiedlichen 
Überlebens- und Fortpflanzungserfolg evolvieren und sich an 
die mannigfaltigen Lebensräume der Erde anpassen. Die Pro¬ 


zesse der Evolution haben die immense Vielfalt des Lebens 
hervorgebracht. Daher ist die Evolution ein zentrales Thema der 
Biologie - genauer gesagt das zentrale Thema überhaupt. 


Leben entstand durch chemische Evolution 
aus abiotischem Material 

Die Erde entstand vor 4,6-4,5 Mrd. Jahren, war damals jedoch 
ein lebensfeindlicher Ort. Das Abkühlen der Erde, die Bildung 
von Wasser an ihrer Oberfläche und die Evolution der ersten 
Lebensformen dauerten rund 600 Mio. Jahre. Wenn man die 
4,6 Mrd. Jahre dauernde Geschichte der Erde als Kalenderblatt 
eines Monats mit 30 Tagen darstellt, tauchen die ersten Lebewe¬ 
sen gegen Ende der ersten Woche auf (► Abb. 1.2). 


Abb. 1.2 Die Zeitachse des Lebens. Wenn man die 
4,6 Mrd. Jahre dauernde Geschichte der Erde als Ka¬ 
lenderblatt von 30 Tagen darstellt, erhält man eine gute 
Vorstellung von den immensen Dimensionen evolutio¬ 
närer Zeiträume 
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a Liposomen 


200 nm 


b prokaryotische Zellen 



1 |jm 


c eukaryotische Zellen 


Zell¬ 

membran 


Kern- 

membran 




Mitochondrien 1 M m 

(membranumhüllt) 


Abb. 1.3 Zellen sind die Bausteine des Lebens. Bei diesen elektronenmikroskopischen Aufnahmen (►Abb. 5.3) wurden durch nachträgli¬ 
ches Anfärben Details hervorgehoben, a Liposomen sind winzige Bläschen (Vesikel); sie werden künstlich aus dem gleichen Material wie eine 
Zellmembran erzeugt. Mithilfe von Liposomen lassen sich Arzneistoffe in Zellen einschleusen, b Zwei prokaryotische Zellen eines Enterococcus- 
Bakteriums, das im Verdauungstrakt des Menschen lebt. Prokaryoten sind winzige einzellige Organismen mit Zellmembran, aber ohne Zellkern. 
Ihr genetisches Material hat also keine gesonderte Schutzhülle, c Ein menschlicher Lymphocyt (eine Form der Leukocyten) dient hier als Beispiel 
für die zahlreichen spezialisierten Zelltypen eines vielzelligen Eukaryoten. Eukaryotische Zellen sind meist viel größer als prokaryotische. Sie be¬ 
sitzen neben der Zellmembran einen Zellkern sowie zahlreiche innere Membranen, die chemische Reaktionsräume (Kompartimente) voneinander 
trennen. Dadurch können zahlreiche biochemische Reaktionen gleichzeitig ablaufen 


Die Atmosphäre, die Meere und das Klima der jungen Erde 
waren alle ganz anders, als sie es heute sind. Durch Versu¬ 
che, in denen man diese Bedingungen simulierte, konnte man 
nachweisen, dass die Entstehung komplexer Biomoleküle durch 
zufällige Assoziation möglich, ja sogar unvermeidlich ist. Der 
entscheidende Schritt für die Evolution des Lebens war die 
Entstehung von Nucleinsäuren - das heißt von Molekülen, 
die sich selbst replizieren und als Matrizen für die Synthese 
von Proteinen dienen konnten, also sehr großen Molekülen 
(sog. Makromolekülen) mit komplexer, aber jeweils festgeleg¬ 
ter Form. Aufgrund ihrer Vielfalt konnten Proteine zunehmend 
auf verschiedenartige Weise mit anderen Proteinen oder ande¬ 
ren Molekülen wechselwirken. Mit dieser Thematik befasst sich 
► Teil I dieses Buches. 


Der gemeinsame Vorfahre aller Lebewesen 
entwickelte eine zelluläre Struktur 

Als wichtiger Schritt in der Entstehung des Lebens wurden 
die komplexen Proteine und anderen organischen Moleküle von 
Membranen umhüllt und befanden sich damit in einem flüssigen 
inneren Milieu, das von der äußeren Umwelt abgegrenzt war. 
Eine wesentliche Rolle bei der Evolution von Membranen spiel¬ 
ten Fettstoffmoleküle (Lipide), weil diese sich nicht in Wasser 
lösen, wie man beim Schütteln eines Salatdressings aus Essig 
und Öl gut beobachten kann. Das Öl zerfällt in kleine Tröpfchen, 
aber diese lösen sich nicht im Essig und verschmelzen rasch wie¬ 


der. In ähnlicher Weise können Lipide auf der Wasseroberfläche 
membranartige Filme bilden. Werden diese Filme durchmischt, 
so können sie ballförmige Strukturen bilden, die man als Lipo¬ 
somen bezeichnet. Solche Liposomen verwendet man heute da¬ 
zu, Arzneistoffe in Zehen einzuschleusen (► Abb. 1.3a). Im Ur- 
meer könnten solche membranösen Strukturen Ansammlungen 
komplexer Biomoleküle umhüllt haben. Die Entstehung eines 
membranumhüllten inneren Milieus mit erhöhten Konzentratio¬ 
nen der Ausgangsstoffe und Produkte chemischer Reaktionen 
führte zu den ersten Zehen mit der Fähigkeit, sich zu replizie¬ 
ren - und damit zur Evolution der ersten Organismen. 

Für Milliarden von Jahren waren alle auf der Erde existierenden 
Organismen einzellig und von einer Zellmembran umhüllt, aber 
ohne Zellkern. Solche Organismen bezeichnet man als Proka¬ 
ryoten (►Abb. 1.3b). Hierzu gehören die Bakterien, die sich 
überall auf uns, in uns und um uns herum befinden. Schon früh 
in der Geschichte des Lebens spalteten sich die Prokaryoten in 
zwei Gruppen auf: die Bacteria und die Archaea. Die dritte 
große Kategorie des Lebens auf der Erde, die Eukarya, ging 
erst Milliarden Jahre später aus einer der Gruppen der Archaea 
hervor. Eine eukaryotische Zelle (►Abb. 1.3c) enthält zusätz¬ 
lich zu ihrer äußeren Membran noch innere Membranen, die den 
Zellkern sowie spezialisierte intrazelluläre Kompartimente (Re¬ 
aktionsräume), die Organellen, umhüllen. Von dem Organell, 
das die genetische Information der Zehe enthält, dem Zellkern 
oder Nucleus, leitet sich der Name der Eukaryoten ab. Der Be¬ 
griff „Eukaryot“ setzt sich aus den griechischen Wörtern eu 
und karyon zusammen, die zusammen „echter Kern“ bedeuten; 
Eukaryoten sind demnach „Echtkerner“ (im Gegensatz zu den 
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„Vorkernern“, den Prokaryoten). Die anderen Organellen erfül¬ 
len spezifische Funktionen wie die Synthese von Biomolekülen 
oder die Bereitstellung von Energieträgern. 

Wie könnten die Eukaryoten aus den Prokaryoten hervorgegan¬ 
gen sein? Aus Einfaltungen der prokaryotischen Zellmembran 
könnten intrazelluläre Kompartimente - Organellen - entstan¬ 
den sein und dafür gesorgt haben, die Zellfunktionen vonein¬ 
ander abzugrenzen. Daraus resultierte dann eine höhere Effi¬ 
zienz dieser Zellfunktionen. Es könnte aber auch sein, dass 
sich zwischen verschiedenen Prokaryotenzellen wechselseiti¬ 
ge Abhängigkeiten entwickelt und zu einem Zusammenschluss 
geführt haben, ähnlich wie bei der zu Beginn dieses Kapi¬ 
tels beschriebenen Beziehung von Korallen und Zooxanthellen. 
So wäre beispielsweise vorstellbar, dass ein kleiner Prokaryot, 
der effizient Energie umwandeln konnte, von einem größe¬ 
ren Prokaryoten aufgenommen (aber nicht verdaut) wurde, der 
besonders effizient Biomoleküle zu synthetisieren vermochte. 
Jeder der beiden hätte dem anderen wertvolle Dienste geleistet, 
und der aufgenommene Partner wäre im Verlauf vieler Generati¬ 
onen zum Organell in der größeren Zelle geworden. Die Struktur 
prokaryotischer und eukaryotischer Zellen, ihrer Membranen 
und ihre Evolution sind Thema von ► Teil II dieses Buches. 

Für mehr als die Hälfte der Geschichte des Lebens auf der 
Erde (► Abb. 1 .2) waren einzellige Organismen die einzigen Le¬ 
bensformen. Ab irgendeinem Zeitpunkt trennten sich die Zellen 
einiger Eukaryoten jedoch nach der Zellteilung nicht mehr von¬ 
einander, sondern blieben stattdessen miteinander verbunden. 
Solche kolonieartigen Zellaggregationen ermöglichten es eini¬ 
gen der so assoziierten Zellen, sich auf bestimmte Funktionen 
wie die Fortpflanzung zu spezialisieren, während die übrigen 
Zellen andere Aufgaben wie die Aufnahme von Nährstoffen 
oder die Fortbewegung übernahmen. Diese Zellspezialisierung 
ermöglichte den vielzelligen Eukaryoten eine Größenzunahme 
und eine ganz neuartige Nutzung von Ressourcen und Anpas¬ 
sung an bestimmte Umgebungen. Damit war die Lebensweise 
als Einzeller keineswegs „veraltet“, aber die Vielfalt des Lebens 
hatte sich durch die Vielzeller deutlich erhöht. 


Mithilfe der Photosynthese machen sich manche 
Organismen die Energie der Sonne zunutze 

Lebende Zellen benötigen für ihre Zellfunktionen Energie. Die 
ersten Prokaryoten deckten ihren Energiebedarf durch die Auf¬ 
nahme kleiner Moleküle aus der Umwelt. In ihrem Stoffwechsel 
spalteten sie die chemischen Bindungen dieser Moleküle und 
nutzten die dabei freigesetzte Energie zur Verrichtung von zel¬ 
lulärer Arbeit. Bei vielen heutigen Prokaryoten läuft dies nach 
wie vor auf diese Weise ab - und das außerordentlich erfolg¬ 
reich. Der Beginn der Photosynthese vor rund 2,5 Mrd. Jahren 
sollte die Natur des Lebens auf der Erde jedoch grundlegend 
verändern. 

Bei der Photosynthese wird die Energie des Sonnenlichts in eine 
Form der chemischen Energie umgewandelt, die zur Verrich¬ 
tung von Arbeit verwendet werden kann, etwa zur Synthese 


von großen Molekülen (Makromolekülen). Diese Makromole¬ 
küle können dann dem Aufbau von Zellstrukturen dienen oder 
gespalten werden und Stoffwechselenergie liefern. Die Photo¬ 
synthese bildet die Grundlage für einen Großteil des heutigen 
Lebens auf der Erde, weil durch die Prozesse der Energieum¬ 
wandlung auch die Nahrungsgrundlage für die meisten anderen 
Organismen erzeugt wird. Die ersten photosynthesebetreiben¬ 
den Zellen ähnelten wahrscheinlich den heutigen Prokaryoten 
aus der Gruppe der Cyanobakterien (► Abb. 1.4). Im Laufe der 
Zeit wurden die photosynthetisch aktiven Prokaryoten so zahl¬ 
reich, dass sich in der Atmosphäre allmählich riesige Mengen 
an gasförmigem Sauerstoff (O 2 ) anzusammeln begannen, der als 
Nebenprodukt bei der Photosynthese entsteht. 


Querverweis 

Auf welchen Wegen chemische Energie genutzt wird, um 
all die verschiedenen, für die Aufrechterhaltung des Stoff¬ 
wechsels erforderlichen Formen biologischer Arbeit zu 
verrichten, wird in ► Kap. 9 dargestellt. 


Während der Frühgeschichte des prokaryotischen Lebens ent¬ 
hielt die Erdatmosphäre kein O 2 . Für viele der zur damaligen 
Zeit lebenden Prokaryoten war Sauerstoff sogar giftig, daher 
zog seine Anreicherung in der Atmosphäre ein gewaltiges Mas- 
senaussterben nach sich. Organismen, denen es gelang, eine To¬ 
leranz gegenüber O 2 zu entwickeln, breiteten sich hingegen aus. 
Der atmosphärische Sauerstoff eröffnete zahlreiche neue Evolu¬ 
tionswege, denn ein aerober Stoffwechsel - ein biochemischer 
Prozess, der Nährstoffmolekülen mithilfe von O 2 Energie ent¬ 
zieht - ist sehr viel effizienter als ein anaerober Stoffwechsel 
(ohne Verbrauch von O 2 ). Die Mehrzahl der heutigen Organis¬ 
men nutzt den aeroben Stoffwechsel. Der in der Atmosphäre 
enthaltene Sauerstoff ermöglichte den Lebewesen zudem, das 
Festland zu besiedeln. Über weite Teile der Geschichte des Le¬ 
bens gelangte eine so intensive ultraviolette (UV-)Strahlung auf 
die Erdoberfläche, dass sämtliche außerhalb des abschirmenden 
Wassers lebende Organismen abstarben. Durch die Anreiche¬ 
rung des photosynthetisch produzierten O 2 in der Atmosphäre 
über einen Zeitraum von mehr als 2 Mrd. Jahren baute sich 
in der oberen Atmosphäre allmählich eine dicke Schicht aus 
Ozon (O 3 ) auf. Vor etwa 500 Mio. Jahren war diese Ozonschicht 
ausreichend dick und absorbierte genügend UV-Strahlung der 
Sonne, dass Organismen die schützende Umgebung des Was¬ 
sers verlassen und an Land leben konnten. 


Die biologische Information 

ist in einem genetischen Code gespeichert, 

der allen Organismen gemeinsam ist 

Schon lange bevor es die Biologie als Wissenschaft gab, hatte 
der Mensch erkannt, dass Nachkommen Ähnlichkeiten mit ihren 
Eltern aufweisen. Pflanzen- und Tierzüchter machten sich diese 
Tatsache zunutze und erzeugten Varianten mit den gewünschten 
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Abb. 1.4 Photosynthesebetreibende Organismen veränderten die 
Erdatmosphäre, a Cyanobakterien sind aquatisch und photosynthe¬ 
tisch aktiv: Sie leben im Wasser und können ihre eigenen Nährstoffe 
synthetisieren. Trotz ihrer geringen Größe sind sie oft mit bloßem Auge 
sichtbar, weil sie große Kolonien bilden, b Kolonien photosynthesebe¬ 
treibender Cyanobakterien und anderer Mikroorganismen bildeten als 
Stromatolithen bezeichnete Strukturen, die als uralte Fossilien erhal¬ 
ten geblieben sind. Die in diesem Ausschnitt aus einem versteinerten 
Stromatolithen erkennbaren Schichten entsprechen einem jahrhunder¬ 
telangen Wachstum, c In geeigneter Umgebung kann man heute noch 
lebende Stromatolithen finden ► 


Eigenschaften. Aber erst die berühmten Pflanzenzuchtversu- 
che des österreichischen Mönchs Gregor Mendel Mitte des 

19. Jahrhunderts zeigten, dass es konkrete Einheiten für erbli¬ 
che Merkmale gibt (►Abb. 1.5). Anfang des 20. Jahrhunderts 
erhielten diese Erbeinheiten die Bezeichnung Gene und das 
Wissenschaftsgebiet Genetik entstand. Man trug eine Fülle von 
Informationen über Merkmale von Organismen zusammen, die 
durch einzelne Gene hervorgerufen werden, bevor man die che¬ 
mische Struktur der Gene entschlüsselte und herausfand, in 
welcher Form die Information von Eltern an ihre Nachkom¬ 
men weitergegeben wird. Dieses Geheimnis wurde Mitte des 

20. Jahrhunderts gelüftet: Bei der genetischen Information, die 
festlegt, wie ein Lebewesen aussieht und wie es funktioniert, 
handelt es sich um das Makromolekül DNA (für Desoxyri- 
bonucleinsäure bzw. deoxyribonucleic acid). Die für jeden 
Organismus existenzielle Erbinformation ist in der Gesamtheit 
aller DNA-Moleküle in jeder seiner Zellen enthalten - in seinem 
Genom. DNA-Moleküle sind lange Sequenzen aus vier ver¬ 
schiedenen Bausteinen, den Nucleotiden. Gene sind bestimmte 
DNA-Ab schnitte. In ihnen ist die Information codiert, mit deren 
Hilfe die Zelle Proteine her stellt. Jedes Gen ist somit durch eine 
spezifische Abfolge der vier Nucleotide gekennzeichnet. Der 
genetische Code legt fest, wie die Nucleotidfolge eines Gens 
durch Translation in die Aminosäuresequenz des betreffenden 
Proteins übersetzt wird - Aminosäuren sind die Bausteine der 
Proteine. Vor diesem Translationsprozess wird zunächst die in 
dem Gen in Form der DNA-Basensequenz vorhandene Infor¬ 
mation in die Basensequenz einer anderen, entsprechend kurzen 
Nucleinsäure umgeschrieben, in eine Ribonucleinsäure (RNA) 
(►Abb. 1.6). Erst die RNA dient dann als Vorlage für die 
Synthese des Proteins. Proteinmoleküle steuern die chemischen 
Reaktionen innerhalb der Zellen, transportieren Stoffe, übertra¬ 
gen Signale und bilden einen Großteil der Bauelemente eines 
Organismus. 


Querverweis 

Wie die Struktur der DNA Proteine codiert und in diese 
translatiert wird, ist in ► Abschn. 4.1 und noch eingehen¬ 
der in ► Kap. 13 und 14 erläutert. 


Vergleicht man das Ganze mit einem Buch, so entsprechen die 
Nucleotide der DNA den Buchstaben des Alphabets und die 
Proteinmoleküle sind die Wörter. Kombinationen aus Proteinen, 
die Strukturen bilden und bestimmte biochemische Vorgänge 



c lebende Stromatolithen 


0,5 cm 



Stromatolithen bilden sich aus 
kleinen Sedimentkörnchen, die | 
' durch Lebensgemeinschaften 
! von Mikroorganismen, vor allem 
Cyanobakterien, zusammen¬ 
gehalten werden, 
v ___ J 


steuern, sind die Sätze und Absätze. Die Strukturen und Pro¬ 
zesse, die verschiedene komplexe Systeme mit spezifischen 
Aufgaben (wie Verdauung oder Fortbewegung) bilden, entspre¬ 
chen den Kapiteln des Buches, und das komplette Buch gleicht 
dem Organismus. Müssten Sie Ihr eigenes Genom mithilfe von 
vier Buchstaben niederschreiben, welche die vier Nucleotide 
repräsentieren, so würden über 3 Mrd. Buchstaben zusammen- 
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nur hoch¬ 
wüchsige 
Erbsenpflanzen 


erste 

Generation: 




Abb. 1.5 Die Genetik entwickelte sich aus der Erforschung kon¬ 
kreter erblicher Merkmale. Durch seine Kreuzungsexperimente mit 
Erbsenpflanzen entdeckte Gregor Mendel die Grundlagen der Ge¬ 
netik. Als er hochwüchsige mit niederwüchsigen Pflanzen kreuzte, 
waren sämtliche Nachkommen hochwüchsig. Bei der Kreuzung die¬ 
ser ersten Nachkommengeneration untereinander kam statistisch eine 
niederwüchsige auf drei hochwüchsige Pflanzen. Aus diesen Versuchen 
schloss Mendel, dass es jeweils einen Erbfaktor für Hochwüchsigkeit 
und für Niederwüchsigkeit gibt. Jede der Pflanzen erbte von jedem 
Elternteil jeweils einen dieser Faktoren, und der Faktor für Hochwüch¬ 
sigkeit war dominant 


kommen. Bei der Schriftgröße, die Sie gerade lesen, würde Ihr 
Genom ungefähr 1000 Bände vom Umfang des vorliegenden 
Buches füllen. Die Prozesse der Evolution sind die Autoren und 
Herausgeber all der Bücher in der Bibliothek des Lebens. 

Obgleich alle Zehen eines vielzelligen Organismus im We¬ 
sentlichen das gleiche Genom enthalten, erfüllen verschiedene 
Zellen des Organismus unterschiedliche Funktionen und bilden 
andersartige Strukturen - in Muskelzehen werden kontraktile 
Proteine gebildet, in Erythrocyten Hämoglobin, in Darmzellen 
Verdauungsenzyme usw. Daher ist anzunehmen, dass in den ver¬ 
schiedenen Zelltypen eines Organismus unterschiedliche Teile 
des Genoms exprimiert werden. Das ist auch tatsächlich der 
Fall. Wie Zellen die Genexpression so regulieren, dass sich ein 
komplexer und funktionsfähiger Organismus entwickeln kann, 


ist eines der zentralen Themen der heutigen biologischen For¬ 
schung. 

Das Genom eines Organismus enthält unter anderem viele Tau¬ 
send Gene. Bei der Produktion neuer Zehen muss das gesamte 
Genom repliziert werden. Der ReplikationsVorgang verläuft 
aber nicht perfekt; meist treten bei der Replikation des Ge¬ 
noms einige Fehler auf, die man Mutationen nennt. Mutationen 
erfolgen spontan oder können auch von Umweltfaktoren wie 
bestimmten Chemikalien und Strahlung induziert werden. Die 
allermeisten Mutationen sind entweder neutral (ohne Auswir¬ 
kung) oder nachteilig für den Fortpflanzungserfolg. Gelegent¬ 
lich verbessert eine Mutation allerdings das Funktionieren eines 
Organismus unter den herrschenden Umweltbedingungen. 

Die Entschlüsselung der Struktur der DNA durch James Wat- 
son und Francis Crick Mitte des 20. Jahrhunderts und die 
nachfolgende Aufklärung der Mechanismen, durch die dieses 
genetische Material Informationen codiert und weitergibt, sorg¬ 
ten für eine Umwälzung in der Biologie. Diese entscheidenden 
Entdeckungen werden in den ► Teilen IV und V dieses Buches 
näher behandelt. 


Populationen aller Lebewesen 
unterliegen der Evolution 


Unter einer Population versteht man eine Gruppe von Indivi¬ 
duen der gleichen Organismenart, die sich untereinander fort¬ 
pflanzen. Durch den Vorgang der Evolution kommt es im Laufe 
der Zeit zu Veränderungen der genetischen Zusammensetzung 
von Populationen. Die Evolution ist das wichtigste vereini¬ 
gende Prinzip in der Biologie. Charles Darwin trug in seinem 
1859 veröffentlichten Buch On the Origin of Species (deutsche 
Ausgabe: Über die Entstehung der Arten) umfangreiche Bele¬ 
ge für die Evolution zusammen. Darin argumentierte Darwin, 
die Evolution der biologischen Vielfalt ließe sich weitgehend 
durch den unterschiedlichen Überlebens- und Fortpflanzungs¬ 
erfolg der Individuen einer Population erklären, was er als 
natürliche Selektion bezeichnete. 


Querverweis 

Wie Darwin seine Idee von der Evolution durch natürliche 
Selektion entwickelte, ist in ► Abschn. 20.1 erläutert. 


Zwar stellte Darwin die Hypothese auf, dass alle Lebewesen 
von einem gemeinsamen Vorfahren abstammen und daher mit¬ 
einander verwandt sind, aber er kannte die Mechanismen der 
genetischen Vererbung nicht. Allerdings war ihm klar, dass 
sich durch den Vorgang der selektiven Zuchtwahl von Pflan¬ 
zen und Tieren Rassen mit erwünschten Merkmalen erzielen 
ließen. Darwin selbst züchtete Tauben und wusste, dass er 
durch gezielte Auswahl der Zuchttiere Tauben mit verschie¬ 
denen Färbungen, Gefiederzeichnungen oder Schwanzformen 
erhalten konnte (► Abb. 20.5). Die Schritte einer solchen selek¬ 
tiven Auslese lassen sich wie folgt beschreiben: 
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■ Zunächst stellt man in einer Population Variationen eines 
Merkmals fest. 

■ Dann stellt man anhand einer erwünschten Merkmalsausprä¬ 
gung selektiv Zuchtpaare zusammen, damit deren Nachkom¬ 
men dieses Merkmal aufweisen. 

■ Schließlich wiederholt man solche Kreuzungen in den Fol¬ 
gegenerationen, um das Merkmal zu verstärken. 

Wenn Menschen bei Kulturpflanzen und domestizierten Tieren 
eine Auslese auf bestimmte Merkmale hin treffen können, so 
Darwins Erkenntnis, dann konnte dieser Vorgang auch in der 
Natur ablaufen - daher auch der Begriff natürliche Selektion im 
Gegensatz zur künstlichen (vom Menschen bewirkten) Auslese 
oder Zuchtwahl. Er folgerte, dass es aufgrund der Fortpflan¬ 


zungskapazität von Pflanzen und Tieren ohne eine Form von 
Kontrolle zu einem unbegrenzten Populationswachstum käme, 
doch ist ein solches Wachstum in der Natur nicht zu beobachten. 
Bei den meisten Arten überlebt nur ein geringer Prozentsatz der 
Nachkommen bis zur eigenen Fortpflanzung. Erhöht ein Merk¬ 
mal nur geringfügig die Wahrscheinlichkeit, dass sein Träger 
überleben und sich fortpflanzen wird, so wird dieses Merkmal 
über Generationen hinweg in dieser Population zunehmen. 

Da mit bestimmten Merkmalen ausgestattete Organismen am 
besten unter ganz bestimmten Bedingungen überleben und 
sich fortpflanzen, führt die natürliche Selektion zu Anpassun¬ 
gen oder Adaptationen - zu anatomischen, physiologischen 
oder Verhaltensmerkmalen, welche die Chancen eines Indivi- 


Abb. 1.6 Die DNA ist der Bauplan des Lebens. Die 

Instruktionen für alles Leben sind in der Abfolge der Nu- 
cleotide in den DNA-Molekülen enthalten. Gene sind 
bestimmte Abschnitte der DNA-Nucleotidsequenzen. Die 
in einem einzelnen Gen enthaltene Information liefert der 
Zelle die erforderlichen Anweisungen, um ein bestimmtes 
RNA-Molekül herzustellen. Dieses kann dann als Vorla¬ 
ge für die Herstellung eines bestimmten Proteinmoleküls 
dienen 


DNA 



Ein Gen besteht aus einer 
bestimmten Abfolge von 
Nucleotiden. 


Die DNA besteht aus zwei 
miteinander verbundenen 
Strängen aus Nucleotid- 
sequenzen. 


Vier Nucleotide (C, G, T 
und A) bilden die 
Bausteine der DNA. 


ein Nucleotid 


Struktur der DNA 




Transkription 
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RNA 




Translation 
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Aminosäuren 
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Nach dem Matrizenstrang einer 

DNA wird ein RNA-Molekül 
hergestellt. 

\ ___ ) 



[ Die Nucleotidfolge der RNA legt 
die Aminosäuresequenz eines 
bestimmten Proteins fest. 
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Durch die Faltung von Amino¬ 
säureketten entsteht die drei¬ 
dimensionale Gestalt des 

Proteins. 
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Abb. 1.7 Anpassungen an die Umwelt. Die Gliedmaßen von Fröschen zeigen Anpassungen an die verschiedenen Lebensräume der jeweiligen 
Arten, a Diese terrestrische Froschart ist mit ihren vier kurzen Beinen und den hakenartigen Fingern bzw. Zehen an eine Fortbewegung auf dem 
Boden angepasst, b Diese überwiegend aquatisch lebenden Froschart besitzt auffällige Schwimmhäute an den Hinterfüßen, c Die Finger- bzw. 
Zehenpolster dieser baumlebenden Art stellen eine Anpassung an das Klettern dar. d Diese andere baumlebende Froschart zeichnet sich durch 
eine starke Ausbildung von Schwimmhäuten aus - eine Vergrößerung der Oberfläche, die es dem Frosch ermöglicht, im Gleitflug von Baum zu 
Baum zu gelangen 


ostasiatisch afrikanisch 



ostasiatisch TCCACGTACAACTCTGAGAAGGCTG!T'TGTGAAAACGTGGCGCCACCTCGCC 
afrikanisch TCCACGTACAACTCTGAGAAGGCTGjdTGTGAAAACGTGGCGCCACCTCGCC 

t 


Abb. 1.8 Der Bauplan des Lebens. Mithilfe von Technologien zur Entschlüsselung der Nucleotidsequenz des Genoms eines Organismus lassen 
sich geringfügige Abweichungen feststellen, die für bestimmte Merkmale verantwortlich sind. Das Gen EDAR spielt eine Rolle bei der Ausbildung 
der Haare. Der Austausch eines einzigen Nucleotids führt dazu, dass sich die EDAR-Proteine von Menschen asiatischen und solchen afrikanischen 
und europäischen Ursprungs in einer einzelnen Aminosäure unterscheiden 


duums erhöhen, in seiner Umwelt zu überleben und sich dort 
fortzupflanzen (► Abb. 1.7). In der Einleitung zu diesem Kapi¬ 
tel (► „Faszination Forschung: Korallen bei erhöhten Wasser¬ 
temperaturen“) wurde beschrieben, mit welchen Experimenten 
man herausfinden wollte, welche Anpassungen Korallen das 
Überleben in wärmeren Umgebungen ermöglichen. Zusätzlich 


zur natürlichen Selektion tragen Prozesse wie sexuelle Se¬ 
lektion (Auslese aufgrund gezielter Partnerwahl) und Gendrift 
(Schwankungen der Häufigkeit von Genen in einer Population 
aufgrund zufälliger Ereignisse) zu einer Zunahme der biologi¬ 
schen Vielfalt bei. Das Ein wirken dieser Vorgänge im Laufe 
der Stammesgeschichte hat die erstaunliche Diversität der Le- 
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Vergangenheit 


Zeit (Mio. Jahre zurück) 


Gegenwart 

Abb. 1.9 Stammbaum. Dargestellt sind die evolutionären Beziehungen des Menschen und seiner nächsten Verwandten 


bewesen auf der Erde hervorgebracht. In ►Teil VI befassen 
wir uns damit, wie das umfangreiche genetische und molekular¬ 
genetische Wissen, das überwiegend in den letzten 100 Jahren 
zusammengetragen wurde, das Konzept der natürlichen Selekti¬ 
on und andere Evolutionsprozesse stützt und erklären hilft. 

Während des Großteils der Geschichte der Biologie wurde die 
Vielfalt der Lebewesen anhand von strukturellen Merkmalen 
der Organismen beschrieben und katalogisiert. Aufgrund der 
raschen Entwicklung molekulargenetischer Werkzeuge in den 
letzten Jahren sind wir heute in der Lage, die DNA-Sequenzen 
von Teilen des Genoms oder des gesamten Genoms von Orga¬ 
nismen zu ermitteln. Lebewesen lassen sich nun auf der Grund¬ 
lage ihrer DNA vergleichen, wodurch das Forschungsgebiet 
der Genomik entstand. Ein Beispiel für ein Strukturmerkmal, 
das Menschen afrikanischer oder europäischer Herkunft von 
Menschen ostasiatischer Herkunft unterscheidet, sind die Haa¬ 
re. Europäer besitzen verhältnismäßig dünne Haare, die lockig 
wie die Haare von Afrikanern sein können. Ostasiaten haben 
dagegen dickes, glattes Haar. Dieser Unterschied beruht auf 
einem Gen mit der Bezeichnung ED AR und einem einzigen 
Nucleotidaustausch in diesem Gen, welcher die Substitution ei¬ 
ner einzelnen Aminosäure im Proteinprodukt dieses Gens nach 
sich zieht (► Abb. 1.8). Der äußerlich gut sichtbare Unterschied 
ist also auf genetischer Ebene winzig. 

Die Milliarden von Buchstaben des genetischen Codes, die man 
bei einer Sequenzierung erhält, ergeben eine gewaltige Menge 
an Daten. Um dieser Datenfülle Herr zu werden und sie ana¬ 
lysieren zu können, entwickelte sich parallel zur Genomik das 
Gebiet der Bioinformatik. Für die Genomik gibt es unzählige 
Anwendungsmöglichkeiten in der gesamten Biologie, von stam- 
mesgeschichtlichen Untersuchungen bis hin zur Erforschung 


der menschlichen Gesundheit. Die Fortschritte in der Geno¬ 
mik und Bioinformatik bereiten den Weg für die gegenwärtigen 
Initiativen auf dem Gebiet der personalisierten Medizin, auch 
Präzisionsmedizin genannt. 


Biologen rekonstruieren den Stammbaum 
des Lebens 

Geographisch voneinander isolierte Populationen entwickeln 
sich unterschiedlich. Mit zunehmender Auseinanderentwick¬ 
lung der Populationen wird es immer unwahrscheinlicher, dass 
Individuen einer Population sich erfolgreich mit den Individu¬ 
en der anderen Populationen fortpflanzen können. Irgendwann 
werden die Unterschiede zwischen den Populationen so groß, 
dass man diese als verschiedene Arten auffassen kann. Folglich 
weisen Arten, die noch in jüngerer Zeit eine gemeinsame Evo¬ 
lution durchliefen, im Allgemeinen mehr Ähnlichkeiten auf als 
Arten, die weiter zurück in der Vergangenheit einen gemein¬ 
samen Vorfahren haben. Biologen zeigen Ähnlichkeiten und 
Unterschiede zwischen Arten auf, analysieren und quantifizie¬ 
ren diese und können auf diese Weise phylogenetische Bäume 
(Stammbäume) erstehen, welche die Stammesgeschichte der 
verschiedenen Organismengruppen wiedergeben. Beispielswei¬ 
se können wir die evolutionären Beziehungen zwischen dem 
Menschen und unseren nächsten lebenden Verwandten in einem 
verzweigten Diagramm darstellen, das die jeweiligen Abzwei¬ 
gungen von einem gemeinsamen Vorfahren veranschaulicht 
(► Abb. 1.9). In diesem Baum bilden die heute lebenden Arten 
die Spitzen der Äste und die einzelnen Äste zeigen auf, wann 
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1 Die Erforschung des Lebens 


Leben 



Anzahl geschätzte 

bekannter Gesamtzahl 
(beschriebener) rezenter 
Arten Arten 

Bakterien 10.000 Millionen 


Archaeen 


300 


1000 - 
1 Mio. 


Pflanzen 270.000 

Protisten ^ 

Protisten 

Protisten 


> 80.000 


Protisten 

Protisten 

Protisten 

Tiere 1.300.000 

Pilze 100.000 


400.000- 

500.000 


500.000- 
1 Mio. 


10 - 

100 Mio. 
1-2 Mio. 


Abb. 1.10 Der Stammbaum des Lebens. Die früheste Auftrennung der Lebewesen erfolgte zwischen Bacteria und Archaea. Später entstanden 
in einer Linie der Archaea Spezialisierungen (darunter ein Zellkern), die eine mehrfache Entwicklung der Vielzelligkeit ermöglichten. Die spe¬ 
zialisierte Gruppe wird als Eukarya bezeichnet. Die blaugrünen Äste innerhalb der Eukarya repräsentieren verschiedene Gruppen eukaryotischer 
Mikroorganismen und vielzelliger Algen, die allgemein unter der Bezeichnung „Protisten“ bekannt sind. Alle Organismen eines Astes haben 
jeweils einen gemeinsamen Vorfahren 


entlang der Zeitachse sich diese Gruppen voneinander abgespal¬ 
ten haben. In diesem Buch sind die phylogenetischen Bäume 
jeweils waagrecht dargestellt, mit den ältesten Linien auf der 
linken und den jüngsten auf der rechten Seite. 

Heute leben auf der Erde mehrere Zehnmillionen Arten. In der 
Vergangenheit existierte wahrscheinlich ein Vielfaches davon, 
doch diese Arten sind heute alle ausgestorben. Biologen geben 
jeder dieser Arten einen unverwechselbaren wissenschaftlichen 
Namen, der aus zwei latinisierten Teilnamen gebildet und als 
Binomen bezeichnet wird. Der erste Teil des Namens bezeich¬ 
net die Gattung (Genus, Plural: Genera), der die betreffende 
Art angehört - eine Gruppe von Arten, die in jüngerer Zeit 
einen gemeinsamen Vorfahren haben. Der zweite Teil des wis¬ 
senschaftlichen Namens steht für eine bestimmte Art (Spezies) 
innerhalb der Gattung. So lautet beispielsweise der wissen¬ 
schaftliche Name des modernen Menschen Homo sapiens : Ho¬ 
mo ist unsere Gattungs- und sapiens unsere Artbezeichnung. 
Homo ist lateinisch und bedeutet „Mensch“, sapiens ist das 
lateinische Wort für „weise“ oder „vernünftig“. Das Binomen 
unseres nahen ausgestorbenen Verwandten, des Neandertalers, 
lautet Homo neanderthalensis . Per Konvention werden Bino¬ 


men stets kursiv geschrieben, der Gattungsname groß und der 
Artname klein. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 1.10: Sind die Pilze diesem phylogenetischen 
Baum zufolge näher mit Pflanzen oder mit Tieren verwandt? 

Siehe Interactive Tree of Life 

www.Lifel le.com/tree 

Biologie beruht zu weiten Teilen auf Vergleichen zwischen Ar¬ 
ten, Familien oder noch höheren Gruppen. Um diese Vergleiche 
sinnvoll interpretieren zu können, müssen wir die evolutionären 
Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den betreffenden Arten 
bzw. höheren Gruppen verstehen. In den letzten Jahrzehnten ha¬ 
ben sich unsere Möglichkeiten, stammesgeschichtliche Bezie¬ 
hungen zu rekonstruieren, durch die DNA-Squenzierung enorm 
verbessert. Sequenzanalysen und andere molekulare Techniken 
haben Biologen in die Lage versetzt, die anhand der Fossilbe¬ 
lege sowie der anatomischen Vergleiche heute lebender Orga¬ 
nismen gewonnenen Erkenntnisse über die Evolution mit einer 
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Vielzahl von molekularen Belegen zu erweitern. Das hat dazu 
geführt, dass immer genauere und zuverlässigere Stammbäume 
einzelner Organismengruppen Zusammenkommen, welche die 
Verwandtschaftsbeziehungen dokumentieren und veranschau¬ 
lichen. Die wichtigsten Kategorien dieses phylogenetischen 
Baumes des Lebens sind in ► Abb. 1.10 dargestellt und werden 
in ►Teil VII des Buches detaillierter betrachtet. (Ausführli¬ 
cher dargestellt ist dieser Baum in ► Anhang A und Sie können 
sich auch interaktiv online mit ihm auseinandersetzen.) Da¬ 
bei sollten Sie einen wichtigen Punkt beachten: Stammbäume 
sind Hypothesen, die den momentanen Stand der Erkenntnisse 
wider spiegeln. Sie können verfeinert, verbessert oder auch ver¬ 
worfen werden, wenn neue Erkenntnisse hinzukommen. Das ist 
das Wesen des naturwissenschaftlichen Ansatzes. Dazu gehört 
auch, dass es (oft zum Ärger der Biologiestudenten) in verschie¬ 
denen Lehrbüchern unterschiedliche Stammbäume geben kann. 

Zwar sind noch viele Details zu erforschen, in groben Zügen 
ist der Stammbaum des Lebens jedoch ermittelt. Sein verzweig¬ 
tes Muster baut auf reichhaltigen Fossilbelegen, anatomischen 
Befunden und molekularen Daten auf. Wie bereits erwähnt, er¬ 
folgte die erste Auftrennung der Lebewesen - in Archaea und 
Bacteria - innerhalb der frühen einzelligen Prokaryoten. Die 
Vertreter dieser beiden Gruppen unterscheiden sich so grund¬ 
legend, dass davon auszugehen ist, dass sie sich schon sehr früh 
in der Geschichte des Lebens in getrennte Evolutionslinien auf¬ 
gespalten haben. Eine der Linien der Archaea entwickelte einen 
Zellkern und interne, membranumhüllte Organellen; aus dieser 
Linie entstand die Großgruppe der Eukarya. Pflanzen, Pilze und 
Tiere sind Beispiele für bekannte vielzellige Gruppen von Euka- 
ryoten, die aus verschiedenen Gruppen einzelliger Eukaryoten, 
den Protisten angehörend, hervorgingen und sich unabhängig 
voneinander entwickelt haben. Wir wissen, dass die Vielzellig- 
keit bei Pflanzen, Pilzen und Tieren unabhängig voneinander 
entstanden ist, weil jede dieser drei Gruppen jeweils mit einer 
andere Gruppe von Protisten am nächsten verwandt ist, wie man 
dem Verzweigungsmuster in ► Abb. 1.10 entnehmen kann. 

Grundlage der Vielzelligkeit ist eine zelluläre 
Differenzierung und Spezialisierung 

Die Zellen einzelliger Organismen müssen all deren Bedürfnis¬ 
se erfüllen können, die Zellen vielzelliger Organismen hingegen 
können sich ausschließlich und effizient auf bestimmte Funk¬ 
tionen spezialisieren, weil die übrigen Aufgaben von anderen 
Zellen übernommen werden. Die Zellen eines vielzelligen Or¬ 
ganismus unterliegen somit einem unterschiedlichen Entwick¬ 
lungsschicksal. Ähnliche Zelltypen können sich zu Geweben 
organisieren, die Aufgaben übernehmen können, welche für 
eine einzelne Zelle nicht zu bewerkstelligen sind. Beispielswei¬ 
se entwickeln Muskelzellen Mechanismen, mit denen sie eine 
Kraft erzeugen. Eine einzelne Muskelzelle ist extrem schwach, 
die vielen Zellen, die ein Muskelgewebe bilden, können je¬ 
doch Zusammenarbeiten und dabei eine beträchtliche Kraft 
und im Zusammenspiel mit Strukturgeweben wie den Knochen 
umfangreiche Bewegungen hervorrufen. Verschiedene Gewe¬ 
betypen sind zu Organen organisiert, die jeweils spezielle 


Funktionen erfüllen. Herz, Gehirn und Magen setzen sich eben¬ 
so wie die Wurzeln, Sprosse und Blätter von Pflanzen jeweils 
aus mehreren unterschiedlichen Gewebetypen zusammen. Or¬ 
gane, deren Funktionen untereinander verknüpft sind, kann man 
zu Organsystemen gruppieren. Beispielsweise sind Speiseröh¬ 
re, Magen und Darm Bestandteile des Verdauungssystems. Die 
Hierarchie der biologischen Organisation von Atomen bis zu 
Organismen ist in ► Abb. 1.1 la dargestellt. Mit der Biologie der 
beiden wichtigsten Gruppen vielzelliger Organismen, der Pflan¬ 
zen und Tiere, befassen wir uns eingehender in ► Teil VIII bzw. 
► Teil IX. 

Activity 1.1 The Hierarchy of Biological Organization 

www. Life 11 e.com/ac 1.1 

Organismen nehmen Energie und Rohstoffe 
aus ihrer Umwelt auf 

Lebewesen stellen organische Nährstoffe selbst her oder neh¬ 
men sie aus ihrer Umwelt auf. Durch biochemische Reaktionen 
werden die komplexen Nährstoffmoleküle zunächst in energie¬ 
reiche Bausteine gespalten. Ein Teil dieser Einheiten dient dem 
Aufbau von Makromolekülen, die der Organismus gerade be¬ 
nötigt. Ein anderer Teil der Bausteine wird in noch kleinere 
Moleküle abgebaut; dabei wird Energie freigesetzt, welche die 
Zelle in energiereichen Molekülen speichert, um sie schließlich 
zum Verrichten von Arbeit zu nutzen. 

Eine Form der Arbeit, die Zellen verrichten, ist mechanischer 
Art - der Transport von Molekülen von einem Ort der Zelle 
zu einem anderen, der Transport ganzer Zellen oder Gewebe 
oder sogar die Fortbewegung des gesamten Organismus selbst 
(►Abb. 1.12a). Die Zellen verrichten jedoch auch biochemi¬ 
sche Arbeit beim Aufbau (der Synthese) neuer komplexerer 
Moleküle und Strukturen aus kleineren chemischen Einhei¬ 
ten. So sind wir beispielsweise alle mit der Tatsache vertraut, 
dass die heute mit der Nahrung aufgenommenen Kohlenhy¬ 
drate morgen im Körper in Form von Fett gespeichert werden 
können (► Abb. 1.12b). Eine weitere Form der Arbeit sind die 
elektrischen Vorgänge, welche die Grundlage für die Informati¬ 
onsverarbeitung in Nervensystemen bilden. 

Die zahlreichen biochemischen Reaktionen, die in Zellen ab¬ 
laufen, sind alle untereinander verbunden, weil die Produkte der 
einen Reaktion die Ausgangsstoffe der nächsten darstellen. Die¬ 
ses komplizierte Netzwerk von Reaktionen muss aufeinander 
abgestimmt und exakt gesteuert werden; ist das nicht der Fall, 
kommt es zu Fehlfunktionen und Krankheiten. 

Media Clip 1.1 Leaping Lemurs 

www. Life 11 e.com/mc 1.1 

Lebewesen müssen ihr inneres Milieu regulieren 

Die unterschiedlichen Bedürfnisse vielzelliger Organismen wer¬ 
den also durch verschiedene spezialisierte Zellen, Gewebe und 
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a von Atomen zu Organismen 
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Abb. 1.11 Die Biologie wird auf vielen Organisationsebenen erforscht, a Die Eigenschaften des Lebens treten zutage, wenn die DNA und 
andere Moleküle sich zu Zellen organisieren, den Grundeinheiten der Organismen, b Organismen bilden Populationen und in Wechselwirkung 
mit anderen Populationen Lebensgemeinschaften (Biozönosen). Diese gehen wiederum Wechselbeziehungen mit der physikalischen Umwelt ein 
und bilden die zahlreichen Ökosysteme der Biosphäre 


Organe erfüllt. Aber wie werden diese speziellen Aufgaben 
unter den Zellen des gesamten Organismus aufgeteilt? Alle Zel¬ 
len des Körpers schwimmen in einem gemeinsamen inneren 
Milieu aus extrazellulären Flüssigkeiten. Aus diesen extrazel¬ 
lulären Flüssigkeiten nehmen die Zellen ihre Nährstoffe auf und 
in sie geben sie auch ihre Abfallprodukte ab. Da das innere Mi¬ 
lieu den Bedürfnissen sämtlicher Zellen des Körpers gerecht 
werden muss, muss seine physikalische und chemische Zusam¬ 
mensetzung innerhalb eines schmalen Bereichs physiologischer 
Bedingungen aufrechterhalten werden, die das Überleben und 
problemlose Funktionieren gewährleisten. Dieses Aufrechter¬ 
halten der Bedingungen in einem engen Bereich bezeichnet man 
als Homöostase. Das relativ stabile innere Milieu hat zur Folge, 
dass die Zellfunktion selbst dann noch effektiv erhalten bleibt, 
wenn die einzelnen Zehen unter den äußeren Bedingungen nicht 
mehr überleben könnten. 

Für die Homöostase ist es unabdingbar, dass die Aktivitäten der 
Zellen und Systeme des Körpers reguliert werden. Diese Regu¬ 
lation erfordert Informationen - über die inneren und äußeren 
Bedingungen sowie darüber, was optimal ist. Daher müssen Or¬ 
ganismen über Sinnesmechanismen verfügen, um diese Bedin¬ 
gungen zu kontrollieren, über Effektormechanismen, um sie 
zu ändern, und über Signalmechanismen, um die Informatio¬ 
nen zu verarbeiten und eine Kommunikation zwischen Sensoren 
und Effektoren zu ermöglichen. Die wichtigsten Informations¬ 
systeme von Tieren - das Nervensystem, das Hormonsystem 
und das Immunsystem - nutzen zur Informationsverarbeitung 
elektrische und chemische Signale. 


Querverweis 

Die Regulation der Körpertemperatur ist ein Beispiel für 
Homöostase und wird in ► Kap. 39 behandelt. 


Das Konzept der Homöostase gilt auch für das intrazelluläre Mi¬ 
lieu. Sowohl einzellige als auch vielzellige Organismen müssen 
die Zusammensetzung ihres intrazellulären Milieus innerhalb 
eines Bereichs regulieren, bei dem die Zehen überleben und 
funktionsfähig bleiben. Einzelne Zellen regulieren diese Eigen¬ 
schaften mithilfe ihrer Membranen und im Fall von Eukaryoten 
ihrer Organellen. Die Selbstregulation zur Aufrechterhaltung 
eines mehr oder weniger konstanten inneren Milieus ist ein all¬ 
gemeines Merkmal allen Lebens. 


Lebewesen stehen miteinander 
in Wechselbeziehung 

Organismen leben nicht in Isolation. Neben dem internen hier¬ 
archischen Aufbau des einzelnen Organismus gibt es auch eine 
externe Hierarchie der Biosphäre (►Abb. 1.11b). Die Popula¬ 
tionen aller Arten, die in einem bestimmten Gebiet leben und 
untereinander wechselwirken, bezeichnet man als Lebensge¬ 
meinschaft oder Biozönose. Zusammen mit ihrer abiotischen 
(physikalischen) Umwelt bildet eine Lebensgemeinschaft ein 
Ökosystem. 

Die Individuen einer Population stehen auf unterschiedlichste 
Weise miteinander in Wechselbeziehung. Tiere ernähren sich 
von Pflanzen und anderen Tieren und konkurrieren mit anderen 
Spezies um Nahrung und sonstige Ressourcen. Manche Tiere 
hindern andere Individuen ihrer eigenen Art daran, eine Res¬ 
source zu nutzen, beispielsweise eine Nahrungsquelle, einen 
Nistplatz oder Geschlechtspartner. Tiere können aber auch mit 
ihren Artgenossen kooperieren und größere soziale Einheiten 
bilden, wie eine Termitenkolonie oder einen Vogelschwarm. 
Solche Wechselwirkungen haben zur Evolution sozialer Verhal¬ 
tensweisen wie Kommunikation und Balzverhalten geführt. 
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Abb. 1.11 Fortsetzung 


Pflanzen stehen ebenfalls in Wechselbeziehung mit ihrer bioti¬ 
schen und abiotischen Umwelt. Landpflanzen sind auf Partner¬ 
schaften mit Pilzen, Bakterien und Tieren angewiesen. Einige 
dieser Partnerschaften sind erforderlich, um Nährsalze zu er¬ 
langen, andere zur Produktion keimungsfähiger Samen und 
wieder andere zur Verbreitung der Samen. Pflanzen konkurrie¬ 
ren untereinander um Licht und Wasser und stehen in ständiger 
evolutionärer Wechselwirkung mit den Tieren, die sich von ih¬ 
nen ernähren. Im Laufe der Zeit haben Pflanzen zahlreiche 
Anpassungen wie Dornen oder Giftstoffe entwickelt, die sie vor 
Fressfeinden schützen. Andere Adaptationen wie Blüten und 
Früchte locken Tiere an, die den Pflanzen bei der Fortpflanzung 
dienlich sind. Die Wechselbeziehungen von Populationen ver¬ 
schiedener Pflanzen- und Tierarten in einer Lebensgemeinschaft 


a Coracias garrulus 



sind wesentliche Kräfte der Evolution und führen zu speziali¬ 
sierten Anpassungen. 

Die großen Ökosysteme der Erde, die sich über weitläufige 
geographische Gebiete mit bestimmten abiotischen Eigenschaf¬ 
ten erstrecken und charakteristische Lebensgemeinschaften von 
Organismen beherbergen, bezeichnet man als Biome. Beispie¬ 
le für Biome sind die arktische Tundra, Korallenriffe und 
der tropische Regenwald. Alle Biome der Erde ergeben zu¬ 
sammen die Biosphäre. Auf welche Weise Arten miteinander 
und mit ihrer Umwelt in Populationen, Lebensgemeinschaften 
und Ökosystemen in Wechselbeziehung stehen, ist Gegenstand 
der Ökologie und wird in ►Teil X dieses Buches behan¬ 
delt. 


b Spermophilus parryi 



Abb. 1.12 Energie kann sofort genutzt oder gespeichert werden, a In den Zellen von Tieren werden Moleküle aus der Nahrung abgebaut. Die 
in den chemischen Bindungen dieser Moleküle enthaltene Energie wird zum Beispiel zum Verrichten von mechanischer Arbeit genutzt, etwa zum 
Laufen, Fliegen oder Hüpfen. Das Bild zeigt eine Blauracke im Flug mit einem erbeuteten Säugetier im Schnabel, b In den Leberzellen dieses 
Arktischen Ziesels werden aus Pflanzennahrung gewonnene Zuckermoleküle in Fettmoleküle umgewandelt; diese speichert das Tier in Fettzellen 
und legt somit einen Energievorrat für den langen Winter an 
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1 Die Erforschung des Lebens 


1.1 Wiederholung 

Alle Organismen sind durch gemeinsame Abstammung 
miteinander verwandt; Leben entstand auf der Erde offen¬ 
bar nur einmal. Erscheinungsbild und Lebensfunktionen 
eines Organismus sind als genetische Information in der 
DNA verschlüsselt. Organismen pflanzen sich fort, neh¬ 
men aus ihrer Umwelt Energie auf, nutzen diese zum 
Verrichten von biologischer Arbeit, synthetisieren kom¬ 
plexe Moleküle zum Aufbau biologischer Strukturen, re¬ 
gulieren ihr inneres Milieu und interagieren miteinander. 
Die Evolution hat eine enorme Vielfalt an Organismen 
hervorgebracht, welche die heutigen Ökosysteme und Le¬ 
bensgemeinschaften bilden. Mithilfe von Fossilfunden, 
anatomischen Untersuchungen und DNA-Sequenzierung 
können Wissenschaftler die stammesgeschichtlichen Ver¬ 
wandtschaftsbeziehungen zwischen den Organismen auf¬ 
klären. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, wie sich die Photosynthese auf die 
Geschichte des Lebens auf der Erde ausgewirkt hat. 

■ Belege anführen können, die einen gemeinsamen Ur¬ 
sprung allen Lebens auf der Erde stützen. 

■ erläutern können, wie die natürliche Selektion evolu¬ 
tionäre Veränderungen bewirken kann. 

■ erklären können, wie Wissenschaftler die Organis¬ 
men anhand ihrer stammesgeschichtlichen Verwandt¬ 
schaftsbeziehungen klas sifizieren. 


_ 7 _ 

1. Welcher Zusammenhang besteht zwischen dem Sauerstoff¬ 
gehalt der Atmosphäre und der Besiedlung terrestrischer 
Lebensräume? 

2. Gesetzt den Fall, wir würden auf einem anderen Planeten Le¬ 
ben entdecken. Wie ließe sich feststellen, ob dieses getrennt 
vom Leben auf der Erde entstanden ist? 

3. Angenommen, eine Fischpopulation würde in einer dunklen 
Höhle isoliert, in die kein Tageslicht vordringt. Welche auf¬ 
fällige Veränderung wird die Population Ihrer Meinung nach 
im Laufe der Zeit entwickeln und warum? 

4. Anhand welcher Informationen erstellen Biologen phyloge¬ 
netische Bäume? 


Im zurückliegenden Abschnitt haben Sie die wichtigsten Eigen¬ 
schaften des Lebens kennengelemt - Eigenschaften, mit denen 
Sie sich in den folgenden Kapiteln dieses Buches dann einge¬ 
hender auseinandersetzen werden. Bevor Sie jedoch weiter ins 
Detail gehen und sich damit befassen, was bislang über das 
Leben bekannt ist, sollten Sie sich zunächst klarmachen, wie 
Wissenschaftler ihre Informationen erlangen und auf welche 
Weise sie anhand dieser Informationen unser biologisches Wis¬ 
sen erweitern und dieses Wissen in der Praxis anwenden. 


1.2 Biologen erforschen das Leben 
mithilfe von Experimenten, 
mit denen sie Hypothesen 
überprüfen 

Naturwissenschaftliche Forschungen beruhen auf Beobachtun¬ 
gen, Experimenten, Datenanalysen und logischen Folgerungen. 
Für ihre Beobachtungen und Experimente, zum Sammeln von 
Daten und die Analyse dieser Daten und für ihre Schlussfolge¬ 
rungen machen sich Wissenschaftler vielfältige Werkzeuge und 
Methoden zunutze. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Wissenschaftliche Methoden erzeugen biologisches Wissen. 

Beobachtungen und Messungen 
sind ganz wesentliche Komponenten 

Biologen beobachten die Welt um sie herum. Technologien 
wie die Elektronenmikroskopie, die schnelle Genomsequenzie¬ 
rung, Magnetresonanztomographie und GPS-Satelliten haben 
ihre Möglichkeiten zur Beobachtung deutlich verbessert. Mit¬ 
hilfe solcher Technologien können wir viele unterschiedliche 
Dinge beobachten, von der Verteilung der Moleküle im Körper 
bis zu den Wanderbewegungen von Tieren auf den Kontinenten 
und in den Meeren. 

Beobachtungen stellen eine ganz grundlegende Arbeitsmetho¬ 
de der Biologie dar, aber als Wissenschaftler müssen wir auch 
in der Lage sein, die gesammelten und beobachteten Informa¬ 
tionen oder Daten zu quantifizieren - ob es um das Testen eines 
neuen Medikaments oder um die Kartierung der Wanderung von 
Walen geht: Sehr oft ist es unabdingbar, die gesammelten Daten 
mittels mathematischer und statistischer Methoden auszuwer¬ 
ten. So musste Rachael Bay bei unserem Beispiel der Reaktion 
von Korallen auf die Temperatur in der Einleitung zu die¬ 
sem Kapitel (► „Faszination Forschung: Korallen bei erhöhten 
Wassertemperaturen“) unbedingt genaue Temperaturmessungen 
durchführen und ein physikalisches Maß für das Ausbleichen 
haben. Nur so konnte sie die Reaktion der Korallen auf unter¬ 
schiedliche Bedingungen vergleichen und den Schluss ziehen, 
dass es sich bei den Unterschieden nicht nur um zufällige Varia¬ 
tionen handelt. 


Naturwissenschaftliches Arbeiten 

ist eine Kombination aus Beobachtungen, 

Experimenten und Schlussfolgerungen 

Wenn in Lehrbüchern vom „naturwissenschaftlichen Arbeiten“ 
die Rede ist, dann klingt das häufig, als gebe es einen einzi¬ 
gen, simplen Arbeitsplan, nach dem sich alle Wissenschaftler 
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Abb. 1.13 Naturwissenschaftliches Arbeiten. Diese Vorgehenswei¬ 
se - Beobachten, Fragen stellen, Hypothesen aufstellen, Vorhersagen 
treffen und Versuche durchführen - bildet das Fundament der Naturwis¬ 
senschaften. Allerdings können Wissenschaftler mit ihren Forschungen 
an mehreren verschiedenen Punkten ansetzen. Durch Versuche erhal¬ 
tene Antworten führen wieder zu neuen Fragen, Hypothesen, weiteren 
Experimenten und somit zu einer Wissenserweiterung 


richten. Ganz so einfach ist es natürlich nicht. Zwar enthalten 
Abläufe wie der in ►Abb. 1.13 dargestellte einen großen Teil 
der naturwissenschaftlichen Arbeitsweise, aber man sollte da¬ 
raus keinesfalls schließen, dass Wissenschaftler die Schritte des 
Prozesses notwendigerweise in der einen beschriebenen linea¬ 
ren Reihenfolge durchführen. 

Durch Beobachtungen ergeben sich Fragen. Um diese zu beant¬ 
worten, machen Naturwissenschaftler weitere Beobachtungen, 
formulieren mögliche Antworten und führen Versuche durch, 
um die Möglichkeiten zu überprüfen. Dieser investigative An¬ 
satz umfasst fünf Schritte: 1) Beobachtungen machen, 2) Fragen 
stehen, 3) Hypothesen aufstellen (also vorläuüge Antworten auf 
die Fragen finden), 4) aufgrund der Hypothesen Vorhersagen 
treffen, 5) die Vorhersagen durch zusätzliche Beobachtungen 
oder die Durchführung von Experimenten überprüfen. 


einer Hypothese fügen Wissenschaftler alle bislang bekannten 
Fakten zusammen und formulieren eine oder mehrere mögliche 
Antworten auf die Frage. Diese Vorgehens weise bezeichnet man 
auch als Induktionslogik (vom lateinischen inducere , „einfüh¬ 
ren“): Anhand einer gemachten Beobachtung von Fakten wird 
eine neue Behauptung aufgesteht. Wie Sie beispielsweise zu 
Beginn dieses Kapitels erfahren haben, beobachtete Rachael 
Bay, dass Korallen in manchen Gezeitentümpeln bei Temperatu¬ 
ren wuchsen, unter denen Korallen normalerweise nachweislich 
absterben. Aufgrund dieser Beobachtung formulierte sie zwei 
Hypothesen: 

■ Die Populationen der Korallen in den warmen Gezeitentüm¬ 
peln haben genetische Unterschiede entwickelt, die es ihnen 
ermöglichen, trotz des Hitzestresses zu überleben (also durch 
Anpassung oder Adaptation). 

■ Die einzelnen Korallen sind in der Fage, sich physiologisch 
auf unterschiedliche Temperaturbedingungen einzurichten 
(durch Akklimatisation, auch Akklimatisierung genannt). 

Um diese Hypothesen zu überprüfen, machten Rachael Bay und 
ihr Team Beobachtungen und führten Experimente durch. Aber 
wie denken sich Wissenschaftler Experimente zur Überprüfung 
von Hypothesen aus? 

Als nächster Schritt wird beim naturwissenschaftlichen Arbei¬ 
ten eine andere Form der Fogik angewendet - die Deduktions¬ 
logik (vom lateinischen deducere , „wegführen“). Diese beginnt 
mit einer Aussage, die für richtig gehalten wird (der Hypothe¬ 
se); danach folgen Vorhersagen, welche Fakten ebenfalls noch 
zutreffen sollten, um mit dieser Aussage vereinbar zu sein. 
Rachael Bay und ihre Mitarbeiter überprüften die Hypothesen 
anhand von Messungen: Sie untersuchten, wie Korallen aus den 
warmen und kälteren Gezeitentümpeln auf Faborexperimente 
reagierten, in denen die Hitzestressbedingungen simuliert wur¬ 
den, die bisweilen in den warmen Gezeitentümpeln auftreten. 
Sie trafen die Vorhersage, dass die Korallen aus den kälteren 
Gezeitentümpeln unter den Versuchsbedingungen stärker aus¬ 
bleichen sollten als die aus den wärmeren Gezeitentümpeln. 
Im Experiment zeigten sich zwar Unterschiede zwischen den 
beiden Populationen, aber es ließ sich nicht klären, ob diese Un¬ 
terschiede auf evolutionäre Veränderungen in den Populationen 
über einen längeren Zeitraum hinweg (also auf Adaptationen) 
oder auf eine kurzfristige Akklimatisierung der Individuen an 
ihre gegenwärtige Umgebung zurückzuführen waren. Deshalb 
suchten die Wissenschaftler nach genetischen Unterschieden 
zwischen den Korallen aus den warmen und den kälteren Ge¬ 
zeitentümpeln (d. h. nach Adaptationen). Außerdem überprüften 
sie, ob nach Umsetzen der Korallen in die andere Umgebung 
abweichende Muster der Genexpression zu beobachten waren 
(d. h. eine Akklimatisierung). Wiesen die beiden Populatio¬ 
nen grundlegende genetische Abweichungen auf oder lösten 
die jeweiligen Febensräume ein unterschiedliches Muster der 
Genexpression und daher eine physiologische Akklimatisierung 
aus? 


Nach dem Formulieren einer Frage kann ein Wissenschaftler Animation 1.1 Using Scientific Methodology 
eine Hypothese aufstellen, eine vorläuüge Behauptung, die mit 

diesen Beobachtungen oder Fakten vereinbar ist. Beim Erstellen www.Fifel le.com/al. 1 
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1 Die Erforschung des Lebens 


Mit den richtigen Experimenten 
lassen sich Hypothesen widerlegen 

Sind anhand einer Hypothese Vorhersagen getroffen worden, 
so kann man sich Experimente überlegen, um diese Vorhersa¬ 
gen zu überprüfen. Am informativsten sind meist Experimente, 
mit denen sich zeigen lässt, dass die Vorhersage falsch ist. Ist 
die Vorhersage falsch, so muss die Hypothese infrage gestellt, 
modifiziert oder verworfen werden. (Umgekehrt kann man eine 
Hypothese durch entsprechende Daten zwar stützen, aber grund¬ 
sätzlich nicht endgültig beweisen. Bereits der nächste Versuch 
könnte sie ja zu Fall bringen.) 

Es gibt zwei Haupttypen von Experimenten, bei denen jeweils 
Daten verschiedener Gruppen oder Proben verglichen werden. 


■ Bei kontrollierten Experimenten wird einer der überprüf¬ 
ten Faktoren manipuliert, alle anderen Variablen werden 
hingegen konstantgehalten, denn nur so lässt sich der Ein¬ 
fluss des manipulierten Faktors herausfinden. 

■ Bei vergleichenden Experimenten werden von verschie¬ 
denen Populationen, die sich auf vielfältige, nicht näher 
bekannte Weise unterscheiden, gesammelte Daten miteinan¬ 
der verglichen. 

Rachael Bay und ihre Mitarbeiter führten beide Arten von Ex¬ 
perimenten durch, um einerseits genetische Abweichungen zwi¬ 
schen den Korallenpopulationen festzustellen und andererseits 
zu klären, inwiefern sie in der Lage sind, sich an verschiedene 
Temperaturbedingungen ihrer Umgebung zu akklimatisieren. 

Bei einem kontrollierten Experiment sagen wir aufbauend auf 
unserer Hypothese vorher, dass sich irgendein entscheidender 


Experiment: Korallen bei erhöhten Wassertemperaturen 


Originalliteratur: Palumbi SR et al. (2014) Science 344: 895-898 

In einem kontrollierten Experiment siedelten Rachael Bay und ihre Mitarbeiter Korallen 
aus warmen und kälteren Gezeitentümpeln ins Labor um und setzten sie dort zyklischem 
Hitzestress aus. Damit simulierten sie die Bedingungen, die von Zeit zu Zeit in den warmen 
Gezeitentümpeln herrschen. Als Ergebnis maßen sie das Ausbleichen der Korallen - also 
den Verlust der photosynthetisch aktiven Symbionten (Zooxanthellen) aus dem Körper der 
Korallen. 


Hypothese 

Hitzestress führt zur Korallenbleiche, aber Korallen aus warmen Gezeitentümpeln sind unter 

Hitzestress weniger anfällig für ein Ausbleichen als Korallen aus kälteren Tümpeln. 

Methode 

1. Umsiedlung von Korallen aus warmen und kälteren Gezeitentümpeln in Aquarien im 
Labor mit einer für sie ungefährlichen Wassertemperatur 

2. Erzeugung von Hitzestress (der Versuchsbedingung) für die Versuchsgruppe, um die täg¬ 
lichen Temperaturzyklen in den warmen Gezeitentümpeln zu simulieren 

3. Bestimmung des Ausmaßes der Korallenbleiche (der abhängigen Variable) durch Be¬ 
rechnung des Verhältnisses der Menge an Chlorophyll (dem Photosynthesepigment der 
Symbionten) in den Korallen, die Hitzestress ausgesetzt waren, zur Menge an Chloro¬ 
phyll in den Kontrollkorallen ohne Hitzestress; ein Verhältnis von weniger als 1,0 deutet 
auf ein stärkeres Ausbleichen der hitzeexponierten Korallen als in der Kontrollgruppe hin 











1.2 Biologen erforschen das Leben mithilfe von Experimenten, mit denen sie Hypothesen überprüfen 


21 


Ergebnisse 

Bei den Korallen aus den warmen wie auch bei denen aus den kälteren Gezeitentümpeln war 
unter Hitzestress ein stärkeres Ausbleichen zu verzeichnen als bei den Kontrolltieren. Bei 
den Korallen aus den kälteren Tümpeln war der durchschnittliche Anteil der ausgebleichten 
Tiere jedoch durchweg höher. (In ► „Blick in die Daten: Korallen bei erhöhten Wassertem¬ 
peraturen“ werden Sie die statistische Signifikanz dieses Unterschieds berechnen.) 



kalten warmen 

Gezeitentümpeln Gezeitentümpeln 

Schlussfolgerung 

Beide Korallenpopulationen zeigten unter Hitzestress ein verstärktes Ausbleichen, bei den 
Korallen aus den warmen Tümpeln waren die Auswirkungen jedoch geringer als bei de¬ 
nen aus den kälteren Tümpeln. Erklären lassen sich diese Unterschiede zwischen den 
Populationen entweder durch genetische Anpassungen an den Hitzestress in den Korallen¬ 
populationen aus den warmen Gezeitentümpeln, durch physiologische Akklimatisierung der 
Individuen aus den warmen Tümpeln oder durch eine Kombination beider Aspekte. 


Faktor, eine Variable, auf das von uns erforschte Phänomen aus¬ 
wirkt. Deshalb denken wir uns eine Methode aus, durch die wir 
in einer Versuchsgruppe nur diese eine Variable manipulieren 
können, und vergleichen die erhaltenen Daten mit denen einer 
nicht manipulierten Kontrollgruppe. Tritt der vorhergesagte Un¬ 
terschied auf, so versuchen wir durch Anwendung statistischer 
Tests die Wahrscheinlichkeit zu ermitteln, dass der Unterschied 
auf die Manipulation zurückzuführen ist (und nicht einfach nur 
auf Zufall beruht). 

► „Experiment: Korallen bei erhöhten Wassertemperaturen“ be¬ 
schreibt ein kontrolliertes Experiment, das Rachael Bay und 
die Mitglieder ihrer Arbeitsgruppe durchführten. Sie wollten 
damit herausfinden, wie sich die Herkunftstümpel auf die Reak¬ 
tion von Korallen auf Hitzestress auswirken. Es ist gar nicht so 
einfach, ein aussagekräftiges kontrolliertes Experiment zu ent¬ 
werfen, weil die biologischen Variablen so stark miteinander 
verflochten sind, dass es sich bisweilen als ziemlich schwierig 
erweist, nur eine einzelne von ihnen zu ändern. In diesem Ex¬ 
periment war die kontrollierte Variable, ob die im Experiment 
getesteten Korallen ursprünglich aus kälteren oder wärmeren 
Gezeitentümpeln stammten. Die Korallen wurden anschließend 
dem gleichen Temperaturstress ausgesetzt. Ihre Reaktion da¬ 
rauf wurde anhand des Ausmaßes der Bleiche gemessen. Als 


Kontrollgruppe dienten Korallen, die nicht dem Hitzestress aus¬ 
gesetzt wurden. 

Ein vergleichendes Experiment beginnt mit der Vorhersage, dass 
es aufgrund der Hypothese einen Unterschied zwischen den 
Gruppen oder Proben gibt. Im Gegensatz zu einem kontrollier¬ 
ten Experiment lassen sich in einem vergleichenden Experiment 
nicht alle Variablen kontrollieren. Häufig gelingt es uns noch 
nicht einmal, alle involvierten Variablen zu identifizieren. Wir 
sammeln und vergleichen einfach Daten verschiedener Proben¬ 
gruppen. Rachael Bay und ihre Mitarbeiter führten zusätzlich 
zu dem in „Experiment: Korallen bei erhöhten Wassertempe¬ 
raturen“ beschriebenen kontrollierten Experiment auch noch 
ein vergleichendes Experiment durch. Sie analysierten und ver¬ 
glichen die genetische Zusammensetzung von Korallen aus 
warmen und kälteren Gezeitentümpeln. 

Statistische Methoden sind für die 
Biowissenschaften grundlegend wichtig 

Ungeachtet dessen, ob wir vergleichende oder kontrollierte 
Experimente durchführen, müssen wir oft entscheiden, ob tat- 
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1 Die Erforschung des Lebens 


Blick in die Daten: Korallen bei erhöhten Wassertemperaturen 


Wie das Säulendiagramm in ► „Experiment: Korallen bei er¬ 
höhten Wassertemperaturen“ veranschaulicht, bleichten so¬ 
wohl die Korallen aus den kälteren als auch die aus den war¬ 
men Gezeitentümpeln im Verhältnis zu Kontrolltieren unter 
Hitzestress in verstärkten Umfang aus. Ebenso wird deutlich, 
dass die Korallen aus den kälteren Tümpeln vergleichsweise 
stärker von der Korallenbleiche betroffen waren. Wie lässt 
sich herausfinden, ob diese Unterschiede größer sind, als zu 
erwarten wäre, wenn es sich bei den Variationen innerhalb 
und zwischen den beiden Gruppen lediglich um zufallsbe¬ 
dingte Abweichungen handelt? Mittels eines einfachen Tests 
können Sie überprüfen, ob die gemessenen Unterschiede sig¬ 
nifikant sind (und damit wahrscheinlich nicht auf zufällige 
Variation zurückzuführen). 

durchschnittliches Anzahl der Korallen 

Chlorophyll- aus kälteren 

Verhältnis Tümpeln 

0,0 0 

0,1 0 

0,2 1 

0,3 1 

0,4 4 

0,5 7 

0,6 1 

0,7 1 

0,8 2 

0,9 0 

1,0 0 


Aufgaben 

1. Erstellen Sie anhand dieser Daten ein Säulendiagramm. 
Auf der x-Achse soll das Chlorophyll Verhältnis dargestellt 
werden, auf der y -Achse die Anzahl der Korallen, die die¬ 
ses Verhältnis zeigten. 

2. Als Erstes ermitteln Sie, ob sich in einer der beiden 
Gruppen signifikante Auswirkungen des Hitzestresses zei¬ 
gen. Dabei gehen Sie zunächst einmal davon aus, dass 
in keiner der Gruppen Auswirkungen von Hitzestress 
zu beobachten sind. Dies ist Ihre Nullhypothese (Ho). 
Mithilfe statistischer Tests lässt sich feststellen, ob Sie 
die Nullhypothese verwerfen und schließen können, dass 
der Hitzestress Auswirkungen nach sich zieht. Sollte die 
Nullhypothese zutreffen, so wäre zu erwarten, dass jegli¬ 
che Unterschiede im Chlorophyllverhältnis zwischen den 


Kontroll- und den Versuchspopulationen auf rein zufälli¬ 
gen Variationen beruhen. In diesem Fall müsste das Chlo¬ 
rophyllverhältnis erwartungsgemäß ebenso häufig größer 
wie kleiner als 1,0 sein. Mit anderen Worten, die erwartete 
Verteilung von Werten < 1 und > 1 entspricht der erwarte¬ 
ten Verteilung von Kopf und Zahl bei einem Münzwurf. 
Betrachten Sie zunächst die Korallen aus den kälteren 
Tümpeln. Bei allen 17 untersuchten Korallen lag das Chlo¬ 
rophyllverhältnis < 1. Die Wahrscheinlichkeit, dass dies 
rein zufällig eintritt, ist genauso hoch, wie die, beim Wurf 
einer fehlerfreien Münze 17-mal Kopf zu erhalten (eine 
fehlerfreie Münze bedeutet, dass die Wahrscheinlichkeit 
für Kopf bei einem Wurf bei 0,5 liegt). Berechnen Sie an¬ 
hand dieser Kriterien für jede der beiden Populationen die 
Wahrscheinlichkeit der Nullhypothese (Ho: keine Auswir¬ 
kungen des Hitzestresses auf das Ausbleichen). 

3. Betrachten Sie nun, ob zwischen dem Ausmaß des Aus¬ 
bleichens bei Korallen aus den kälteren und denen aus den 
warmen Gezeitentümpeln ein signifikanter Unterschied 
besteht. In diesem Fall lautet die Nullhypothese, dass 
beide Gruppen in gleichem Umfang ausbleichen. Bei ei¬ 
nem Zutreffen der Nullhypothese wäre (im Schnitt) eine 
gleiche Verteilung des Chlorophyllverhältnisses bei den 
Exemplaren beider Gruppen zu erwarten. Wie die Er¬ 
gebnisse des Experiments zeigen, war bei den Korallen 
aus den kälteren Gezeitentümpeln ein durchschnittliches 
Chlorophyll Verhältnis von 0,5 zu beobachten, bei denen 
aus den warmen lag es bei 0,85. Wäre ein derart großer 
Unterschied zu erwarten, wenn der Verteilung die gleiche 
grundlegende Verteilung der Werte zugrunde läge? Um 
dies herauszufinden, schreiben Sie jeweils jedes der 25 be¬ 
obachteten Chlorophyll Verhältnisse (aus beiden Gruppen) 
auf eine Karteikarte. Anschließend mischen Sie die Karten 
gründlich, damit sie in eine zufällige Reihenfolge kom¬ 
men, und teilen Sie sie anschließend in zwei große Grup¬ 
pen der gleichen Größe, wie die beiden Versuchsgruppen 
auf (17 entsprechend der Versuchskorallen aus den kälte¬ 
ren Tümpeln und 8 für die Korallen der warmen Tümpel). 
Berechnen Sie nun das durchschnittliche Verhältnis dieser 
randomisierten Gruppen. Danach wiederholen Sie dieses 
Vorgehen oder vergleichen das Ergebnis Ihres Randomi¬ 
sierungstests mit dem anderer Studierender Ihres Kurses. 
Wie häufig ist ein ebenso großer Unterschied zu beob¬ 
achten wie der zwischen den beiden Versuchsgruppen 
(0,85-0,5, also ein Unterschied von 0,35)? 

4. Was lassen diese Ergebnisse bezüglich der möglichen 
Reaktion von Korallenpopulationen aus verschiedenen Le¬ 
bensräumen auf die Erwärmung der Meere schließen? 


Anzahl der Korallen 
aus warmen 
Tümpeln 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
1 
3 
3 
1 


sächlich ein Unterschied zwischen den untersuchten Proben, 
Individuen, Gruppen oder Populationen besteht. Wie lässt sich 
entscheiden, ob eine gemessene Abweichung ausreicht, um eine 
Hypothese zu stützen oder zu widerlegen? Mit anderen Worten, 
wie können wir unvoreingenommen und objektiv beurteilen, 


dass die festgestellte Abweichung signifikant ist, also nicht dem 
Zufall entspringt? 

Die Signifikanz (Bedeutsamkeit) wird mit statistischen Me¬ 
thoden ermittelt. Bei allen Arten von Messungen tritt fast im- 
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mer eine gewisse zufällige Variabilität auf. Mittels statistischer 
Tests wird die Wahrscheinlichkeit berechnet, dass der in einem 
Experiment beobachtete Unterschied auf zufällige Variabilität 
zurückzuführen sein könnte. Bei den Ergebnissen statistischer 
Tests handelt es sich also um Wahrscheinlichkeiten. Ausgangs¬ 
punkt eines statistischen Tests bildet eine Nullhypothese - 
die Prämisse, dass die beobachteten Unterschiede das Resultat 
zufälliger Variabilität sind, die dadurch entsteht, dass aus der¬ 
selben Population zwei begrenzte Proben genommen wurden. 
Bei der Sammlung quantitativer Daten wendet man auf sie sta¬ 
tistische Methoden an, um festzustellen, ob es ausreichende 
Belege gibt, um die Nullhypothese zu verwerfen. 

Genauer ausgedrückt erfahren wir mittels der statistischen Me¬ 
thoden, mit welcher Wahrscheinlichkeit wir die gleichen Ergeb¬ 
nisse per Zufall erhalten würden, wenn die Nullhypothese zuträ¬ 
fe. Wir müssen also soweit es geht die Möglichkeit ausschlie¬ 
ßen, dass jegliche Abweichungen, die in den Daten auftreten, 
lediglich auf zufälligen Variationen in den untersuchten Proben 
beruhen. Im Allgemeinen betrachten Wissenschaftler gemesse¬ 
ne Unterschiede als signifikant, wenn statistische Tests zeigen, 
dass die Fehler Wahrscheinlichkeit (also die Wahrscheinlich¬ 
keit, dass man einen Unterschied in der Größenordnung des 
gemessenen auch rein zufällig erhalten kann) bei höchstens 5 % 
liegt. Häufig wenden sie jedoch noch stringentere Kriterien an, 
um die Nullhypothese zu verwerfen - je nachdem, welche Aus¬ 
wirkungen das Anerkennen einer falschen Hypothese hätte. In 
► Anhang B dieses Buches findet sich eine kurze Einführung in 
statistische Methoden, auf die Sie bei der Analyse der im Text 
aufgeführten Daten zurückgreifen können. (Natürlich gibt es in 
der Biologie auch rein qualitative Daten, die keine statistische 
Auswertung erfordern, etwa der Befund, dass eine bestimmte 
Vogelart auf einer bestimmten Insel nicht vorkommt oder dass 
ein Säugetier Haare besitzt.) 


Biologische Erkenntnisse lassen sich 
oft übertragen 

Alles Leben ist durch Abstammung von einem gemeinsamen 
Vorfahren miteinander verwandt, verwendet den gleichen gene¬ 
tischen Code und ist aus gleichen bzw. ähnlichen biochemischen 
Bausteinen aufgebaut. Daher lassen sich Erkenntnisse, die durch 
die Erforschung eines Organismentyps gewonnen wurden, mit 
Vorsicht auf andere Organismen übertragen. Biologen nutzen 
für ihre Forschungen bestimmte Lebewesen als Modellorganis¬ 
men, wobei sie davon ausgehen können, dass sich die gewonne¬ 
nen Erkenntnisse bis zu einem gewissen Grad auf andere Orga¬ 
nismen übertragen lassen. So erlangten wir zum Beispiel unsere 
grundlegenden Erkenntnisse über die chemischen Reaktionen in 
Zellen durch die Erforschung bestimmter Bakterien, sie sind je¬ 
doch auf alle Zellen anwendbar, auch auf solche des Menschen. 
Ähnlich wurden auch die biochemischen Vorgänge bei der Pho¬ 
tosynthese - jenem Prozess, mit dem die grünen Pflanzen mit¬ 
hilfe des Sonnenlichts organische Moleküle produzieren - größ¬ 
tenteils durch Versuche mit der einzelligen Grünalge Chlorella 
aufgedeckt. Vieles von dem, was wir heute über die Gene wis¬ 
sen, welche die Entwicklung von Pflanzen steuern, ergab sich 


aus der Erforschung der Ackerschmalwand (Arabidopsis tha- 
liana ) aus der Familie der Kreuzblütengewächse. Erkenntnisse 
über die Entwicklung von Tieren einschließlich des Menschen 
ergaben sich durch die Arbeiten an Mäusen, Hühnern, Fröschen, 
Fischen, Seeigeln, Spulwürmern und Taufliegen. Dass sich von 
Modellorganismen Generalisierungen ableiten lassen, gehört zu 
den mächtigsten Werkzeugen biologischer Forschung. 

Nicht alle Fragestellungen sind 
naturwissenschaftlich 

Die Naturwissenschaft ist eine einzigartige menschliche Errun¬ 
genschaft und durch bestimmte Vorgehensstandards charakteri¬ 
siert. Andere Forschungsgebiete haben mit ihr die Vorgehens¬ 
weise gemeinsam, Beobachtungen zu machen und Fragen zu 
stellen; Naturwissenschaftler heben sich dadurch ab, wie sie mit 
ihren Beobachtungen verfahren, wie sie ihre Fragen formulie¬ 
ren und wie sie darauf Antworten finden. Entscheidend bei der 
Beurteilung der Richtigkeit von Hypothesen ist, quantifizierba¬ 
re Daten entsprechenden statistischen Analysen zu unterziehen. 
Die Exkurse zu Experimenten und den darin erhobenen Daten, 
die Sie immer wieder in diesem Buch finden, sollen dazu dienen, 
diese Denkweise zu stärken. Naturwissenschaftliche Beobach¬ 
tungen, das Erstellen von Hypothesen und das experimentelle 
Überprüfen dieser Hypothesen stellen die aussagekräftigste von 
Menschen ausgedachte Methode dar, etwas über die reale Welt 
und wie sie tatsächlich funktioniert in Erfahrung zu bringen. 
Man nennt dies den naturwissenschaftlichen Erkenntnisgewinn 
und bezeichnet die Vorgehens weise auch als empirisch. 

Naturwissenschaftliche Erklärungen für natürliche Prozesse sind 
objektiv und verlässlich, weil die aufgestellten Hypothesen über¬ 
prüfbar sein müssen und weil die Möglichkeit bestehen muss, 
sie durch direkte Beobachtungen und Experimente widerlegen 
zu können. Wissenschaftler müssen die Methoden, mit denen 
sie Hypothesen überprüfen, eindeutig beschreiben, damit ande¬ 
re Wissenschaftler ihre Ergebnisse reproduzieren können. Auch 
müssen die Primärdaten aufgehoben werden. Wissenschaftliche 
Erkenntnisse werden in Spezialzeitschriften und auf Kongressen 
veröffentlicht. Nicht alle Experimente werden wiederholt; über¬ 
raschende oder umstrittene Ergebnisse werden jedoch in aller 
Regel schon bald von konkurrierenden Arbeitsgruppen einer un¬ 
abhängigen Verifizierung unterzogen. Auf der ganzen Welt ge¬ 
hen Naturwissenschaftler auf diese Weise vor, überprüfen und 
widerlegen Hypothesen und leisten dadurch ihren Beitrag zu ei¬ 
nem gemeinsamen Pool an naturwissenschaftlichem Wissen. 

Es gibt festgelegte Regeln der „guten wissenschaftlichen Pra¬ 
xis“, die man als Forscher tunlichst befolgen sollte - auch und 
vor allem im eigenen Interesse. Wer versucht, ein Ergebnis zu 
erraten, wenn das Experiment dazu nicht klappt, der fällt fast 
immer auf die Nase. Gelegentlich lassen sich vom Ehrgeiz ge¬ 
triebene Wissenschaftler verleiten, Ergebnisse zu schönen, zu 
verfälschen oder gar zu erfinden, um ihre Hypothesen zu un¬ 
termauern und auch um Forschungsgelder einzuwerben oder 
Professuren zu erlangen. Solche Fälle gelangen aber über kurz 
oder lang in die Presse, denn die gegenseitige Kontrolle funk¬ 
tioniert in den Naturwissenschaften sehr gut, zumal die meisten 
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Wissenschaftler in Teams arbeiten. Schweres wissenschaftliches 
Fehl verhalten beendet die Karriere des Betreffenden. 

Wenn man weiß, wie naturwissenschaftliches Arbeiten funk¬ 
tioniert, kann man auch Naturwissenschaften von Geisteswis¬ 
senschaften und Künsten unterscheiden. Kunst, Musik und 
Literatur tragen in großem Umfang zur menschlichen Lebens¬ 
qualität bei, aber sie sind keine Naturwissenschaften. Auf diesen 
Gebieten werden zur Feststellung von Fakten nicht die Metho¬ 
den des naturwissenschaftlichen Arbeitens angewendet. Auch 
die Religion ist keine Naturwissenschaft, wenngleich religi¬ 
öse Gruppen in geschichtlicher Vergangenheit versucht haben, 
Naturphänomene, von ungewöhnlichen Wetterereignissen über 
Missernten bis hin zu menschlichen Krankheiten, zu erklären. 
Zahlreiche dieser einst rätselhaften Phänomene kann man heute 
auf naturwissenschaftlicher Basis besser erklären. Grundlegen¬ 
de Dogmen religiösen Glaubens wie die Existenz einer oder 
mehrerer übergeordneter Gottheiten lassen sich nicht experi¬ 
mentell bestätigen oder anfechten und befinden sich daher nicht 
im Erklärungsbereich der Naturwissenschaften. 

Die Aussagekraft der Naturwissenschaften beruht auf ihrer 
strikten Objektivität und der absoluten Abhängigkeit von Folge¬ 
rungen, die auf überprüfbaren und quantifizierbaren Beobach¬ 
tungen beruhen. Eine religiöse oder geistliche Erklärung für ein 
Naturphänomen kann für den Einzelnen, der diese Ansicht ver¬ 
tritt, schlüssig und zufriedenstellend sein, sie ist jedoch nicht 
überprüfbar und hat daher nichts mit Naturwissenschaft zu tun. 
Wenn man sich auf eine übernatürliche Erklärung beruft (wie 
einen Schöpfer oder einen intelligenten Designer, der keinerlei 
Einschränkungen kennt), dann verlässt man damit die Welt der 
Naturwissenschaften. Die Naturwissenschaften behaupten nicht 
unbedingt, dass religiöse Glaubensinhalte falsch seien; sie sind 
einfach nicht Bestandteil der Naturwissenschaft und nicht mit 
deren Methoden überprüfbar. 

Naturwissenschaft beschreibt, wie die Welt funktioniert. Sie 
sagt nichts darüber aus, wie sie sein sollte. Zahlreiche naturwis¬ 
senschaftliche Fortschritte, die zum Wohlergehen des Menschen 
beitragen können, werfen auch bedeutende ethische Fragen auf. 
Die moderne Molekulargenetik, Entwicklungsbiologie und Re¬ 
produktionsmedizin könnten uns in die Lage versetzen, das 
Geschlecht unserer Kinder auszuwählen, Stammzellen mensch¬ 
licher Embryonen für die Forschung einzusetzen, unsere gene¬ 
tische Disposition für bestimmte Krankheiten festzustellen oder 
sogar das menschliche Genom gezielt zu verändern. Die Natur¬ 
wissenschaft kann uns aber nicht sagen, ob beziehungsweise in 
welchen Fällen wir dies tun sollten und wie wir Missbrauch und 
Fehlentwicklungen verhindern können. Solche Fragen sind für 
die menschliche Gesellschaft ebenso entscheidend wie die Na¬ 
turwissenschaft selbst. Es liegt auch in der Verantwortung der 
Naturwissenschaftler, diese Fragen niemals aus dem Blick zu 
verlieren und die Beiträge der Geistes- und Sozialwissenschaf¬ 
ten für das Verständnis dieser Fragen zu berücksichtigen. 

1.2 Wiederholung 

Bei den Forschungsmethoden des naturwissenschaftli¬ 
chen Arbeitens werden zunächst aufgrund von Beob¬ 
achtungen und Messdaten Hypothesen formuliert. An¬ 


schließend überprüft man diese Hypothesen mithilfe von 
vergleichenden und kontrollierten Experimenten. Um 
aus den experimentell erhaltenen Daten Schlüsse ziehen 
zu können, muss man sie oft statistisch absichem. Da 
man Organismen durch ihre stammesgeschichtlichen Ver¬ 
wandtschaftsbeziehungen miteinander vergleichen kann, 
lassen sich die Ergebnisse von Experimenten häufig auf 
andere Arten übertragen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, welche Rolle Induktions- und De¬ 
duktionslogik bei wissenschaftlichen Fragestellungen 
spielen. 

■ beschreiben können, wie ein kontrolliertes Experiment 
aufgebaut ist. 

■ die Unterschiede zwischen kontrollierten und verglei¬ 
chenden Experimenten aufzeigen können. 

■ ausführen können, warum in der Biologie Modellorga¬ 
nismen verwendet werden. 


_ 7 _ 

1. Welcher Zusammenhang besteht zwischen einer Hypothese 
und einem Experiment? 

2. Was wird bei einem kontrollierten Experiment kontrolliert? 

3. Durch welche Eigenschaften sind Fragen charakterisiert, die 
sich eher mittels der vergleichenden Methode als durch ein 
kontrolliertes Experiment beantworten lassen? 

4. Warum lassen sich die Ergebnisse biologischer Forschungen 
an einer Art häufig auf ganz andere Arten übertragen? 


Mithilfe der gewaltigen Menge an naturwissenschaftlichen Er¬ 
kenntnissen, die sich im Laufe der Jahrhunderte in der mensch¬ 
lichen Zivilisation angesammelt haben, können wir Aspekte 
unserer natürlichen Umwelt auf eine Weise verstehen und ma¬ 
nipulieren, wie dies keiner anderen Spezies möglich ist. Diese 
Fähigkeit stellt uns vor Herausforderungen und bietet uns Mög¬ 
lichkeiten, vor allem jedoch überträgt sie uns Verantwortung. 

1.3 Biologisches Wissen ist 
wichtig für die Gesundheit, 
das Wohlergehen und 
politische Entscheidungen 

Der Mensch lebt in einer Welt zusammen mit und teilweise 
abhängig von anderen Organismen. Der von uns eingeatmete 
Sauerstoff wird durch die Photosyntheseaktivität von Abermil¬ 
liarden Einzelorganismen produziert. Als Nahrung für unseren 
Körper dienen die Gewebe anderer Lebewesen. Als Treibstoffe 
für unsere Autos, Schiffe und Flugzeuge nutzen wir von Lebe¬ 
wesen - überwiegend vor Millionen von Jahren - produzierte 
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kohlenstoffhaltige Moleküle. In und auf unserem Körper leben 
komplexe Lebensgemeinschaften einzelliger Organismen. Ei¬ 
nige davon tragen dazu bei, dass wir gesund bleiben, andere 
können in unseren Körper eindringen und leichte bis schwere 
Krankheiten hervorrufen oder sogar tödlich sein. Diese Wech¬ 
selwirkungen mit anderen Arten beschränken sich nicht auf den 
Menschen. Ökosysteme beruhen auf Tausenden von komplexen 
Wechselbeziehungen zwischen den Millionen von Arten, wel¬ 
che die Erde bewohnen. Biologische Prinzipien zu verstehen ist 
eine wesentliche Voraussetzung, wenn wir ein gesundes Leben 
führen und unseren Planeten bewahren wollen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Biologie leistet zahlreiche Beiträge für die Gesellschaft. 

Die moderne Landwirtschaft 
ist auf die Biologie angewiesen 

Eine der ältesten Formen der Anwendung biologischer Prin¬ 
zipien durch den Menschen stellt die Landwirtschaft dar. Vor 
etwa 10.000 Jahren begannen die Menschen, Getreide anzubau¬ 
en und zu ernten. Wahrscheinlich wählten die Bauern selbst 
in dieser Anfangszeit die produktivsten oder anderswie bevor¬ 
zugten Pflanzen und Tiere als Grundstock für die Vermehrung 
aus und haben diese Praxis über viele Generationen hinweg 
weiterverfolgt und optimiert. In den 1960er-Jahren erreichte 
die weltweite Getreideernte 1 Mrd. Tonnen. Die menschliche 
Bevölkerung wuchs jedoch noch viel schneller als die land¬ 
wirtschaftliche Produktivität und hatte zur Folge, dass in den 
Entwicklungsländern viele Menschen verhungerten. Für die 
1970er-Jahre wurden katastrophale Hungersnöte prognostiziert. 
Als Antwort auf diese Vorhersagen initiierten die Industrie¬ 
länder groß angelegte Projekte zur Produktion von genetisch 
verbesserten, ertragreichen Getreidesorten. Diese höchst erfolg¬ 
reichen Forschungsprogramme hatten die sogenannte Grüne 
Revolution zur Folge. Bis zum Jahr 2000 erreichte die welt¬ 
wende Getreideernte, die bis zu 50% der Energiezufuhr der 
menschlichen Ernährung liefert, 2 Mrd. Tonnen. Durch die zu¬ 
nehmenden Erkenntnisse über die Biologie der Pflanzen und 
Tiere hat sich die Landwirtschaft auf vielerlei Weise gewandelt 
und die Nahrungsproduktion erlebte einen gewaltigen Boom. 

Eine neue Gefahr für die Landwirtschaft und die Nahrungsver¬ 
sorgung der Weltbevölkerung droht durch den globalen Klima¬ 
wandel. Manche Regionen werden zunehmend feuchter, andere 
trockener. All diese Veränderungen wirken sich auf die tradi¬ 
tionelle Landwirtschaft aus. Ein Beispiel dafür ist Reis, der 
normalerweise im flachen Wasser von Reisfeldern angebaut 
wird (► Abb. 1.14). Die herkömmlichen Reissorten überstehen 
es nicht, wenn sie mehr als einige wenige Tage gänzlich über¬ 
flutet sind. Bei Überflutung aufgrund übermäßiger Regenfälle 
sterben sie ab. Alleine in Indien und Bangladesch können die 
jährlichen Überschwemmungen 4Mio.t Reis vernichten - und 
damit genügend, um 30 Mio. Menschen zu ernähren. Vor eini¬ 
gen Jahren haben Pflanzengenetiker bei einer alten Reissorte ein 
einzelnes Gen entdeckt, durch das die heute angebauten Reissor¬ 
ten eine völlige Überflutung über viele Tage hinweg überleben, 


Abb. 1.14 Eine Grüne Revolution. Fortschritte auf dem Gebiet der 
Genetik landwirtschaftlicher Nutzpflanzen haben zu erheblichen Stei¬ 
gerungen der Ernteerträge und des Nährwerts von Pflanzen wie Ge¬ 
treide geführt, die bis zu 50% der Energiezufuhr der menschlichen 
Ernährung ausmachen. Neue molekulargenetische Techniken ermögli¬ 
chen sogar noch größere Fortschritte. Die Reissorten auf der rechten 
Seite wurden so verändert, dass sie lang anhaltende Überschwemmun¬ 
gen besser überstehen. Die nicht modifizierten Reispflanzen links sind 
aufgrund zu starker Überflutung abgestorben 

wenn dieses Gen gentechnisch in sie eingeschleust wird. Solche 
Errungenschaften könnten dazu beitragen, die Vorteile der Grü¬ 
nen Revolution vor den neuen Problemen durch den globalen 
Klimawandel zu bewahren. 

In den letzten Jahrzehnten haben es detaillierte Kenntnisse der 
Genome zahlreicher Kulturpflanzen und die Entwicklung von 
Technologien zur direkten Rekombination von Genen Biologen 
ermöglicht, neue Zuchtlinien und Rassen von landwirtschaft¬ 
lich interessanten Tieren, Pflanzen und Pilzen zu entwickeln. 
Auf diese Weise entstehen neue Nutzpflanzensorten, die resis¬ 
tent gegen Schädlinge, tolerant gegenüber Trockenheit oder, wie 
im Fall von Reis, gegen Überschwemmungen sind. Darüber hi¬ 
naus vermögen Biologen durch Anwendung der Erkenntnisse 
aus der Evolutionstheorie Strategien für die Anwendung von 
Pestiziden zu entwickeln, welche die Evolution von Resisten¬ 
zen bei den Schädlingen minimieren. Bessere Kenntnisse über 
die Beziehungen zwischen Pflanzen und Pilzen haben gesünde¬ 
re Pflanzen und höhere Erträge zur Folge. Das sind nur einige 
der zahlreichen Möglichkeiten, wie die Biologie weiterhin für 
eine Verbesserung der landwirtschaftlichen Praktiken sorgt. 


Schon seit Urzeiten haben Menschen über die Ursachen von 
Krankheiten spekuliert und nach Möglichkeiten gesucht, diese 


Die Biologie bildet die Grundlage für 
medizinische Anwendungen 
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zu bekämpfen. Schon lange bevor die mikrobiellen Krankheits¬ 
erreger bekannt waren, hatte man erkannt, dass Infektionen 
von Mensch zu Mensch übertragen werden können. Infizierte 
Patienten zu isolieren wird schon seit Beginn schriftlicher Auf¬ 
zeichnungen praktiziert. 

Die moderne biologische Forschung vermittelt uns Kenntnis¬ 
se darüber, wie Lebewesen funktionieren und warum sie die 
Probleme und Infektionen verursachen, die wir als Krankhei¬ 
ten bezeichnen. Neben den Infektionskrankheiten, die durch 
infektiöse Organismen oder Viren hervorgerufen werden, ken¬ 
nen wir viele Krankheiten, die genetische Ursachen haben. Das 
bedeutet, Variationen von Genen unseres Genoms sorgen für be¬ 
stimmte Funktionsstörungen. Um geeignete Möglichkeiten zur 
Behandlung oder Heilung von Krankheiten entwickeln zu kön¬ 
nen, muss bekannt sein, wie diese Krankheiten entstehen, und 
wir müssen ihre Grundlagen und Auswirkungen kennen. Eben¬ 
so wichtig ist es, abschätzen zu können, welche Folgen es hat, 
wenn wir irgendwelche Veränderungen vornehmen. Beispiels¬ 
weise ist das jüngste Wiederaufflammen der Tuberkulose auf 
die Evolution von Bakterien zurückzuführen, die resistent ge¬ 
gen Antibiotika sind. Um auf zukünftige Tuberkuloseepidemien 
entsprechend reagieren zu können, müssen wir Aspekte der 
Molekularbiologie, der Physiologie, der Ökologie und der Evo¬ 
lution der Mikroorganismen verstehen - anders ausgedrückt, 
zahlreiche der generellen Prinzipien der modernen Biologie. 

Viele der Krankheitserreger, die von Zeit zu Zeit in der mensch¬ 
lichen Bevölkerung Epidemien auslösen, zeichnen sich durch 
kurze Generationszeiten und hohe Mutationsraten aus. So be¬ 
nötigen wir beispielsweise aufgrund der hohen Evolutionsrate 
der grippeauslösenden Influenzaviren jährlich neue Impfstoffe 
gegen Grippe. Kenntnisse evolutionärer Prinzipien helfen uns 
zu verstehen, wie Grippeviren sich verändern, und vielleicht 
sogar vorherzusagen, welche Influenzastämme wahrscheinlich 
künftig Grippeepidemien auslösen werden. Dieses medizini¬ 
sche Verständnis - das Erkenntnisse aus Molekularbiologie, 
Evolutionsforschung und Ökologie vereint - versetzt Biomedi¬ 
ziner in die Lage, effiziente Impfstoffe und andere Strategien 
zu entwickeln, um große Epidemien unter Kontrolle zu bringen 
(►Abb. 1.15). 


Biologie kann die Grundlage 
für politisches Handeln sein 

Dank der Entschlüsselung vieler Gene und der von ihnen co¬ 
dierten Proteine sowie der neu entdeckten Methoden, sie zu 
manipulieren, stehen uns heute unendlich viele neue Mög¬ 
lichkeiten zur Verfügung, um menschliche Krankheiten unter 
Kontrolle zu bringen und die Produktivität in der Landwirt¬ 
schaft zu erhöhen. Aber diese Fähigkeiten werfen ethische und 
politische Fragen auf. Inwieweit und auf welche Weise sollten 
Eingriffe an den Genen von Menschen und anderen Arten er¬ 
laubt sein? Spielt es eine Rolle, ob wir die Genome unserer 
Nutzpflanzen und domestizierten Tiere durch die traditionellen 
Methoden der kontrollierten Züchtung und Kreuzung verändern 



Abb. 1.15 Die medizinische Anwendung biologischer Kenntnisse 
verbessert die menschliche Gesundheit. Impfungen gegen Krankhei¬ 
ten sind eine medizinische Anwendung mit biologischer Grundlage 
und reichen bis ins 18. Jahrhundert zurück. Heute sorgen die Evo¬ 
lutionsbiologie und Genomik dafür, dass die Impfstoffe gegen virale 
Infektionskrankheiten wie Grippe und Masern stets auf dem neuesten 
Stand gehalten werden. In Industrieländern sind Impfungen so verbrei¬ 
tet, dass sie bisweilen sogar als drive through -Aktion angeboten werden 

oder durch Gentransfer im Labor? Welche Reglementierungen 
sollten für die Freisetzung genetisch veränderter Organismen in 
die Umwelt gelten? Die Naturwissenschaft alleine kann dafür 
nicht alle Antworten liefern; weise politische Entscheidungen 
müssen jedoch auf präzisen naturwissenschaftlichen Informa¬ 
tionen beruhen. 

Immer stärker werden Biologen von Regierungsbehörden zura¬ 
te gezogen, wenn es um Gesetze, Regelungen und Vorschriften 
geht, mit denen die Gesellschaft versucht, der zunehmenden An¬ 
zahl von Herausforderungen mit biologischer Grundlage Herr 
zu werden. Als Beispiel dafür, welchen Wert naturwissen¬ 
schaftliche Erkenntnisse für die Beurteilung und Formulierung 
politischer Maßnahmen haben, wollen wir ein Problem des Po¬ 
pulationsmanagements betrachten. Wissenschaftler und Fischer 
wissen schon seit langer Zeit, dass Blauflossenthunfische ( Thun¬ 
nus thynnus, auch als Roter Thun bekannt) zwei Laichgebiete 
haben, ein westliches im Golf von Mexiko und ein östliches im 
Mittelmeer (►Abb. 1.16). Durch Überfischung ging die Zahl 
der Blauflossenthunfische insbesondere in den westlichen Brut¬ 
populationen so stark zurück, dass diese als gefährdet eingestuft 
werden mussten. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 1.16: Ist es angesichts der Daten von Barbara 
Block wahrscheinlich, dass die westatlantische Brutpopulation 
des Blauflossenthunfischs durch die unterschiedlichen Fangquo¬ 
ten auf beiden Seiten der mittelatlantischen Grenzlinie besser 
geschützt wird? 


Ursprünglich gingen Wissenschaftler, Fischer und die politi¬ 
schen Entscheidungsträger davon aus, dass die östliche und die 
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Abb. 1.16 Blauflossenthunfische kennen keine Grenzen, a Die Meeresbiologin Barbara Block bringt an einem lebenden Blauflossenthunfisch 
C Thunnus thynnus ) ein computergesteuertes Datenaufzeichnungsgerät an. Nach Wiederaus setzen des Fisches im Atlantischen Ozean können damit 
seine Wanderungen überwacht werden, b Daten zur Wanderung der östlichen (aus dem Mittelmeer) und der westlichen Brutpopulation (aus dem 
Golf von Mexiko) des Blauflossenthunfischs. Einst waren die Kontrollbehörden für die kommerzielle Fischerei davon ausgegangen, dass die 
Thunfische aus der westlichen und aus der östlichen Brutpopulation auch auf der jeweiligen Seite des Atlantiks ihre Nahrungsgründe haben. Um 
die Bestandserholung der gefährdeten westlichen Population zu beschleunigen, legte man auf beiden Seiten einer mittelatlantischen Grenzlinie 
(gestrichelte Linie) unterschiedliche Fangquoten fest 


westliche Population nicht nur geographisch getrennte Laich¬ 
gebiete, sondern auch separate Nahrungsgründe besitzen. Auf¬ 
grund dieser Annahme zog eine internationale Kommission eine 
Linie mitten durch den Atlantischen Ozean und legte west¬ 
lich dieser Linie strikte Fangquoten fest - mit der Absicht, der 
westlichen Population eine Erholung zu ermöglichen. Die mit 
neuester Technik aufgezeichneten Daten der Wanderungen erga¬ 
ben jedoch, dass sich die östliche und westliche Population der 
Blauflossenthunfische in ihren Nahrungsgründen im gesamten 
Nordatlantik ungehindert vermischen - in einem Meeresgebiet, 
das auch die am stärksten befischten Gewässer der Welt umfasst. 
Östlich der Linie gefangene Thunfische konnten genauso gut 
aus der westlichen wie aus der östlichen Brutpopulation stam¬ 


men. Daher wurde das beabsichtigte Ziel durch die festgelegte 
Vorgehensweise nicht erreicht. 

Wissenschaftliche Erkenntnisse können wesentlich dazu beitra¬ 
gen, vernünftige politische Entscheidungen zu treffen. Häufig 
wiegen ökonomische und politische Faktoren jedoch schwerer 
als die Empfehlungen der Wissenschaft. Besonders bedauerns¬ 
wert ist dies, wenn stichhaltige wissenschaftliche Belege ein¬ 
fach aus Bequemlichkeit als unwichtig abgetan oder ignoriert 
werden. Beispielhaft hierfür ist, dass manche wichtigen poli¬ 
tischen Entscheidungsträger die deutlichen Hinweise für den 
globalen Klimawandel, über den auf Seiten der Wissenschaft 
Einigkeit besteht, einfach nicht wahrhaben wollen. 
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a 1941 


b 2004 


Muir- 

Gletscher 


Riggs- 

Gletscher 


Riggs- 

Gletscher 


Abb. 1.17 Eine wärmere Welt. In den letzten 150 Jahren hat sich das Klima der Erde stetig erwärmt. Auch die Geschwindigkeit dieser Er¬ 
wärmung hat kontinuierlich zugenommen und dazu geführt, dass die polaren Eiskappen, Gletscher sowie Schnee und Eis im Gebirge rasch 
schmelzen (a, b). Diese Fotos zeigen, wie sich der Klimawandel innerhalb von 63 Jahren auf zwei alte, seit langer Zeit bestehende Gletscher in 
Alaska ausgewirkt hat. Der Muir-Gletscher hat sich in dieser Zeit um rund 7 km zurückgezogen und ist vom ursprünglichen Aussichtspunkt aus 
gar nicht mehr zu sehen. Um verstehen zu können, wie Populationen von Lebewesen auf solche Veränderungen reagieren, müssen biologische 
Prinzipien von der Molekularbiologie bis hin zur Ökosystemforschung berücksichtigt werden 


Biologie ist von grundlegender Bedeutung 
für das Verständnis von Ökosystemen 

Seit ihrer Entstehung war die Erde Veränderungen unterwor¬ 
fen und verändert sich auch weiterhin. Eingriffe des Menschen 
haben allerdings dazu geführt, dass sich die Ökosysteme der 
Erde in einer noch nie dagewesenen Geschwindigkeit verän¬ 
dern. Beispielsweise werden beim Abbau und Verbrauch fos¬ 
siler Brennstoffe gewaltige Mengen Kohlenstoffdioxid in die 
Erdatmosphäre freigesetzt. Dieser anthropogene (vom Men¬ 
schen verursachte) Anstieg des Kohlenstoffdioxidgehalts in der 
Atmosphäre ist wahrscheinlich größtenteils die Ursache für die 
in den letzten 50 Jahren beobachtete rasche globale Erwärmung 
des Klimas (► Abb. 1.17). 

Durch die Ausbeutung natürlicher Ressourcen belasten wir die 
Fähigkeit der Ökosysteme der Erde, weiterhin die Güter und 
Dienstleistungen zu produzieren, von denen unsere Gesellschaft 
abhängig ist. Die Aktivitäten des Menschen verändern das glo¬ 
bale Klima und führen zum Aus sterben einer großen Zahl von 
Arten wie den riffbildenden Korallen, die in diesem Kapitel eine 
Hauptrolle spielen. Zudem ist auf der heutigen, stärker erwärm¬ 
ten Erde auch die Ausbreitung neuer und das Wiederaufflammen 
alter Krankheiten zu beobachten. Biologisches Wissen ist ganz 
entscheidend, will man die Ursachen dieser Veränderungen her¬ 
ausfinden und eine weitsichtige Politik entwickeln, um damit 
umzugehen. 


Die biologische Vielfalt trägt dazu bei, 
dass wir die Welt besser verstehen, 
uns an ihr erfreuen und sie schätzen 

Der menschliche Wissensdrang geht jedoch über anwendungs¬ 
orientierte biologische Forschungsinteressen weit hinaus. Die 
meisten Menschen sind fasziniert von dem Reichtum und 
der Vielfalt des Lebens und möchten mehr über Lebewesen, 
ihre Lebensfunktionen und ihre Wechselbeziehungen erfahren 
(► Abb. 1.18). Für Biologen bietet die biologische Vielfalt eine 
unerschöpfliche Quelle für neue Fragestellungen und Gelegen¬ 
heiten zu neuen Forschungsprojekten und Experimenten. Aus 
neuen Entdeckungen und dem umfangreicheren Wissen folgen 
neue Fragen, die zu stellen vorher noch gar niemand in den Sinn 
gekommen war. Die Naturwissenschaften sind eine nie endende 
Aufgabe. 

Neben dieser Aufgabe für die Naturwissenschaft stellt die bio¬ 
logische Vielfalt aber auch eine große Bereicherung für unser 
Leben dar - ob für passionierte Vogelbeobachter, für begeisterte 
Hobbygärtner, bei der Jagd oder beim Angeln. Viele Menschen 
beobachten, fotografieren und filmen Tiere. Die Blütenpracht 
im Frühling lockt zahlreiche Menschen in die Natur. Millionen 
von Menschen genießen es, Naturräume mit großer Artenvielfalt 
zu durchwandern. Durch den Erwerb von biologischem Wissen 
können wir noch sehr viel mehr Freude an unserer Umwelt ha¬ 
ben. 
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Abb. 1.18 Die Erforschung des Lebens auf der Erde. Diese Biologen 
sammeln in den oberen Ästen einer Fichte im Carmanah Valley bei Van- 
couver, Kanada, Insekten. Nach Schätzungen von Biologen ist von all 
den Arten, die die Erde bewohnen, bislang nur ein geringer Prozentsatz 
bekannt. Um diese Wissenslücke zu füllen, versuchen Biologen welt¬ 
weit mittels sorgfältiger Sammeltechniken und neuer genetischer Me¬ 
thoden, ein besseres Verständnis der Biodiversität der Erde zu erlangen 

1.3 Wiederholung 

Durch die Biologie erfahren wir mehr über den Bau, die 
Lebensfunktionen und die Wechselbeziehungen der Le¬ 
bewesen unserer Umwelt. Für sachkundige Entscheidun¬ 
gen auf den Gebieten der Nahrungsmittel- und Energie¬ 
erzeugung, im Gesundheitswesen und in Umweltfragen 
bedarf es biologischer Erkenntnisse. Die Biologie erfüllt 
auch das Bedürfnis des Menschen, seine Umwelt besser 
zu verstehen, und trägt dazu bei, unseren vielfältigen Hei¬ 
matplaneten schätzen zu lernen. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, welche Bedeutung der Biologie für 
das tägliche Lebens des Menschen zukommt. 

■ biologisches Wissen anwenden und damit alltägliche 
Fragen beantworten können. 


_ 7 _ 

1. Beschreiben Sie ein Beispiel für die Anwendung der moder¬ 
nen Biologie auf die Landwirtschaft. 

2. Diskutieren Sie ein Beispiel für ein biologisches Problem, das 
in direktem Zusammenhang mit dem globalen Klimawandel 
steht. 

3. Warum erweisen sich einige Antibiotika als nicht mehr so 
wirkungsvoll bei der Behandlung bakterieller Erkrankungen 
wie sie bei ihrer Einführung waren? 


Dieses Kapitel lieferte Ihnen einen kurzen Fahrplan für den Rest 
dieses Buches. Die hier skizzierten Prinzipien können Ihnen hel¬ 
fen, die detaillierteren Beschreibungen auf den folgenden Seiten 
besser zu begreifen und einzuordnen. 


Faszination Forschung: Wie könnte man mit Experimenten 
zum Hitzestress bei Korallen Vorhersagen darüber treffen, 
wie Korallen auf die Erderwärmung reagieren? 

Welchen Nutzen können wir aus Untersuchungen wie 
jener ziehen, die Rachael Bay und ihre Mitarbeiter durch¬ 
führten? Wir können die Informationen beispielsweise 
dazu nutzen, Vorhersagen zu treffen. Wie in diesem Ka¬ 
pitel erwähnt, gibt es eine Fülle von Belegen dafür, dass 
sich das Klima der Erde infolge des erhöhten Kohlenstoff¬ 
dioxidgehalts in der Atmosphäre erwärmt. Können Ko¬ 
rallen diese globale Erwärmung überleben oder werden 
sie ihre photosynthetisch aktiven Zooxanthellen verlie¬ 
ren und absterben? Die Experimente und Beobachtungen 
der Forschungsgruppe von Rachael Bay legen nahe, dass 
höhere Temperaturen zu einem verstärkten Ausbleichen 
der Korallen führen werden, obgleich eine kurzfristi¬ 
ge Akklimatisation der Individuen erfolgen kann. Nur 
bei ausreichender Verlangsamung der globalen Erwär¬ 
mung werden die langfristigen Prozesse der Evolution 
auf die überlebenden Korallen einwirken können und ge¬ 
netische Anpassungen hervorbringen, die ihre Toleranz 
gegenüber wärmerem Wasser erhöhen. Dieser Selektions¬ 
vorgang sollte in den Korallenpopulationen genetische 
Veränderungen nach sich ziehen, die es einer größeren 
Zahl von Korallen ermöglichen zu überleben. Wie gut es 
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den Korallen gelingt, durch Akklimatisierung und Ad¬ 
aptation (Anpassung) ihr Überleben zu sichern, hängt 
von vielen Faktoren ab. Dazu zählen beispielsweise die 
durchschnittliche Lebensspanne einzelner Korallen, die 
Geschwindigkeit der globalen Erwärmung sowie die Ver¬ 
fügbarkeit von anderen, hitzeresistenteren Zooxanthellen. 
Die von Rachael Bays Forschungsgruppe durchgeführte 
Grundlagenforschung ist ein erster, aber entscheidender 
Schritt, um Prognosen über künftige Reaktionen von Ko¬ 
rallen auf die globale Erwärmung erstellen zu können. 

Ausblick 

Wie beschrieben, beherbergen die in der Studie von 
Rachael Bay erforschten Korallen in ihren Zellen be¬ 
stimmte Zooxanthellen. Die Korallen bieten ihnen eine 
geeignete Umgebung und die Zooxanthellen den Koral¬ 
len wiederum Nährstoffe. Eine solche körperlich enge 
Wechselbeziehung mit gegenseitigem Nutzen bezeichnet 
man als Symbiose oder Mutualismus. Das Ausblei¬ 
chen der Korallen bei hohen Temperaturen impliziert eine 


Funktionsstörung bei den Zooxanthellen, weshalb sie von 
den Korallen abgestoßen werden. Wenn wir die Wär¬ 
metoleranz der Korallen verstehen wollen, müssen wir 
daher umfassende Kenntnisse über die genetischen Ver¬ 
änderungen und die Akklimatisierung der symbiotischen 
Zooxanthellen erlangen. Wie andere Studien gezeigt ha¬ 
ben, beherbergen manche Korallen mehrere verschiedene 
Arten von Zooxanthellen, deren Häufigkeit sich jeweils 
verändert, wenn die Korallen bei unterschiedlichen Tem¬ 
peraturen wachsen. Das könnte unter Umständen zur 
Hitzetoleranz beitragen. Korallen sind in der Regel nur 
mit ganz bestimmten der vielen verschiedenen Arten und 
Formen von Zooxanthellen vergesellschaftet. Zukünftige 
Forschungen könnten sich gezielt mit der Hitzetoleranz 
der Zooxanthellen befassen, etwa, um Gene für die Hitze¬ 
toleranz zu finden. Weitere Forschungen könnten darauf 
abzielen, Möglichkeiten zu finden, um diese Gene auf an¬ 
dere Arten von Zooxanthellen zu übertragen oder um in 
Korallen, die durch die steigenden Temperaturen gefähr¬ 
det sind, solche Formen temperaturtoleranter Symbionten 
einzuschleusen. 
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1.1 Lebewesen weisen Gemeinsamkeiten auf und gehen 

auf einen gemeinsamen Ursprung zurück 

■ Biologie ist die naturwissenschaftliche Erforschung von 
Organismen einschließlich ihrer Merkmale, ihrer Evoluti¬ 
on, ihrer Funktionen und Wechselbeziehungen. 

■ Alle Lebewesen sind durch eine gemeinsame Abstam¬ 
mung miteinander verwandt. Allen Organismen gemein¬ 
same Merkmale stützen das Konzept, dass alles Leben 
auf der Erde einen gemeinsamen Ursprung hat. Zu diesen 
Merkmalen zählen: die gleichen chemischen Grundbau¬ 
steine, ein universeller genetischer Code, Ähnlichkeiten 
in den Sequenzen grundlegender Gene sowie ein ähnli¬ 
cher Bau und eine ähnliche Funktionsweise der Zellen. 

■ Zellen entstanden schon sehr früh in der Geschichte des 
Lebens. Durch Zellspezialisierung konnten die vielzelli¬ 
gen Organismen an Größe und Vielfalt zunehmen. Siehe 
► Abb. 1.2 

■ Die Photosynthese lieferte eine Möglichkeit, die Energie 
der Sonne direkt nutzbar zu machen, und führte mit der 
Zeit zu einer Veränderung der Erdatmosphäre. 

■ Sämtliche Anweisungen für eine Zelle sind in ihrem Ge¬ 
nom enthalten. Dieses besteht aus DNA-Molekülen, das 
heißt langen Nucleotidsequenzen. Bestimmte, als Gene 
bezeichnete Abschnitte der DNA enthalten die Informa¬ 
tionen, mit deren Hilfe die Zelle durch die Prozesse der 
Transkription und Translation Proteine synthetisiert. Sie¬ 
he ► Abb. 1.6 

■ Die Evolution - die Veränderung der genetischen Zu¬ 
sammensetzung der Populationen von Organismen im 
Laufe der Zeit - ist ein grundlegendes Prinzip des Lebens. 
Populationen evolvieren mittels mehrerer verschiedener 
Prozesse, unter anderem durch die natürliche Selekti¬ 
on. Diese bringt die vielfältigen Anpassungen hervor, die 
sich bei Lebewesen finden. 

■ Anhand von Fossilbelegen, anatomischen Ähnlichkeiten 
und Unterschieden sowie molekularen Vergleichen von 
Genomen rekonstruieren Biologen die Geschichte des Le¬ 
bens. Das Leben trennte sich in zwei Hauptlinien auf: 
Bacteria und Archaea. Aus einer Linie der Archaea gin¬ 
gen die spezialisierten Eukarya hervor, die neben vielen 
Einzellern sämtliche vielzelligen Organismen umfassen. 
Siehe ►Abb. 1.10 

■ Leben kann auf unterschiedlichen Organisationsebenen 
der biologischen Hierarchie erforscht werden. Die spe¬ 
zialisierten Zellen vielzelliger Organismen sind zu Gewe¬ 
ben, Organen und Organsystemen organisiert. 

■ Einzellige wie vielzellige Organismen müssen ihr inneres 
Milieu regulieren und einen Zustand der Homöosta¬ 
se aufrechterhalten. Darunter versteht man den für das 
Überleben und die Erhaltung der Lebensfunktionen erfor¬ 
derlichen Bereich physiologischer Bedingungen. 

■ Einzelne Organismen bilden Populationen und stehen 
in Wechselbeziehung mit anderen Organismen derselben 
Art und anderer Arten. Die in einem bestimmten Gebiet 


lebenden und wechselwirkenden Arten bilden eine Le¬ 
bensgemeinschaft (Biozönose). Lebensgemeinschaften 
bilden zusammen mit ihrer abiotischen (nichtlebenden) 
Umwelt ein Ökosystem. Siehe ►Abb. 1.11; ►Activ- 
ity 1.1 

1.2 Biologen erforschen das Leben mithilfe von Experi¬ 
menten, mit denen sie Hypothesen überprüfen 

■ Die Natur wird mit den Methoden des naturwissen¬ 
schaftlichen Arbeitens erforscht. Diese bestehen aus einer 
Kombination von Beobachten, Sammeln von Informa¬ 
tionen (Daten), Experimenten und logischen Schlussfol¬ 
gerungen. Viele wissenschaftliche Forschungen erfolgen 
in fünf Schritten: Beobachtungen machen, Fragen stel¬ 
len, Hypothesen aufstellen, Vorhersagen treffen und diese 
Vorhersagen überprüfen. Siehe ►Abb. 1.13 

■ Hypothesen sind vorläufige Erklärungen für Beobach¬ 
tungen oder Antworten auf Fragen. Aufgrund einer Hypo¬ 
these getroffene Vorhersagen werden mithilfe von zusätz¬ 
lichen Beobachtungen und Experimenten überprüft. Bei 
den Experimenten unterscheiden man zwei grundlegende 
Formen: vergleichende und kontrollierte Experimente. 
Siehe ► „Faszination Forschung: Korallen bei erhöhten 
Wassertemperaturen“; ►Animation 1.1 

■ Quantifizierbare Daten sind eine wesentliche Vorausset¬ 
zung für die Überprüfung von Hypothesen. Um festzu¬ 
stellen, ob beobachtete Unterschiede vielleicht lediglich 
auf Zufall beruhen, werden die quantitativen Daten mit¬ 
tels statistischer Methoden überprüft. Diese Methoden 
gehen von der Nullhypothese aus, dass es abgesehen 
von zufälligen Variationen keine Unterschiede gibt. Sie¬ 
he ► Anhang B 

■ An Modellorganismen erworbenes Wissen kann man auf 
andere Arten übertragen. 

1.3 Biologisches Wissen ist wichtig für die Gesundheit, 

das Wohlergehen und politische Entscheidungen 

■ Die Anwendung von biologischem Wissen ist für die 
enorme Produktions Steigerung der Landwirtschaft verant¬ 
wortlich. 

■ Um Krankheiten des Menschen besser verstehen und 
behandeln zu können, muss man ein breites Spektrum 
biologischer Prinzipien berücksichtigen, von der Moleku¬ 
larbiologie über Zellbiologie und Physiologie bis hin zur 
Evolution und Ökologie. 

■ Häufig werden Biologen damit betraut, Regierungsbehör¬ 
den bei der Lösung wichtiger Probleme mit biologischer 
Komponente zu beraten. 

■ Die Biologie erlangt zunehmend an Bedeutung, um bes¬ 
ser verstehen zu können, wie die Organismen in der sich 
rasch verändernden Umwelt miteinander interagieren. 

■ Die Biologie hilft uns, die vielfältige Welt der Organis¬ 
men besser zu verstehen, uns an ihr zu erfreuen und sie 
zu schätzen. 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Lebewesen haben die Erdgeschichte beeinflusst (► Abschn. 

1.1). 

■ Allen Lebewesen sind wesentliche Merkmale gemeinsam 
(►Abschn. 1.1). 

■ Die Populationen von Organismen verändern sich im Laufe 
der Zeit (► Abschn. 1.1). 

■ Wissenschaftliche Methoden erzeugen biologisches Wissen 
(►Abschn. 1.2). 

■ Die Biologie leistet zahlreiche Beiträge für die Gesellschaft 
(►Abschn. 1.3). 

Originalliteratur: Lindsey HA et al. (2013) Nature 494: 463- 
467 

Vermutlich wird nicht weniger als die Hälfte der in der Human¬ 
medizin angewendeten Antibiotika falsch oder völlig unnötig 
verschrieben. Auch viele Nutztiere erhalten Antibiotika, um 
Krankheiten zu vermeiden. Die verbreitete übermäßige Anwen¬ 
dung dieser Arzneistoffe hat zu einem signifikanten Anstieg 
resistenter Krankheitserreger beigetragen. Stellen Sie sich vor, 
Sie züchteten Nutztiere zur Nahrungsproduktion. Anhand wel¬ 
cher Hinweise könnten Sie die Entscheidung treffen, ob es 
besser ist, die Tiere routinemäßig mit einer niedrigen Dosis 
Antibiotika zu behandeln oder abzuwarten, bis Symptome auf- 
treten, und dann eine hohe Dosis zu verabreichen? 

Mittels einer seriellen Übertragung vermehrten Wissenschaftler 
1255 Populationen des Bakteriums Escherichia coli in Um¬ 
gebungen, in denen die Konzentrationen des Antibiotikums 
Rifampicin mit der Zeit erhöht wurden. Zu Beginn enthielt das 
Flüssigmedium für alle Populationen kein Antibiotikum, am En¬ 
de jeweils die maximale Konzentration an Rifampicin. 

Während der seriellen Übertragung wurden die Populationen 
drei verschiedenen Behandlungen unterzogen. Populationen mit 
der Bezeichnung „plötzlich“ wurden unmittelbar nach der ers¬ 
ten Übertragung gleich der höchsten Rifampicinkonzentration 
ausgesetzt; diese wurde auch bei jeder der folgenden Übertra¬ 
gungen beibehalten. Als „moderat“ bezeichnete Populationen 
wurden zunächst mäßig erhöhten Konzentrationen von Rifam¬ 
picin ausgesetzt. Die maximale Konzentration an Rifampicin 
wurde erst bei der Hälfte der Übertragungen erreicht. Bei den 
als „allmählich“ bezeichneten Populationen wurde die Rifam¬ 
picinkonzentration viel langsamer erhöht und die maximale 
Konzentration erst am Ende der Übertragungen erreicht. 

► Abb. A gibt einen Überblick über die Behandlungsbedingun¬ 
gen, ► Abb. B zeigt, welcher Prozentsatz der Populationen bei 
der jeweiligen Behandlung das Experiment überlebte. Die Zahl 


oberhalb der Balken gibt an, wie viele der ursprünglich 1255 
Populationen der jeweiligen Behandlung unterzogen wurden. 


Abb. A Methoden 



0 5 10 15 20 25 30 


Übertragung 



plötzlich moderat allmählich 
Behandlung 


Aufgaben 

1. Was zeigen die Ergebnisse dieser Studie über die Auswir¬ 
kungen von plötzlichen beziehungsweise allmählichen Ver¬ 
änderungen der Umwelt auf die Evolution von Organismen¬ 
populationen? Erläutern Sie, inwiefern sich anhand dieser 
Ergebnisse das Aussterben und Anpassungen von Populati¬ 
onen in sich verändernden Umgebungen erklären lassen. 

2. Auf welche Weise modelliert diese Studie Ereignisse, welche 
die Geschichte des Lebens auf der Erde gestaltet haben? 

3. Erklären Sie, aus welchen Gründen es uns logisch erscheint 
zu schließen, dass bei einer Wiederholung dieser Forschun¬ 
gen an einer Pflanzen-, Insekten- oder Säugetierpopulation 
in einer sich wandelnden Umwelt ähnliche Resultate heraus¬ 
kommen. 

4. Erläutern Sie, ob es sich bei dieser Studie um eine verglei¬ 
chendes oder um ein kontrolliertes Experiment handelte, und 
denken Sie sich ein Experiment des anderen Typs aus, mit 
dem sich die Hypothese überprüfen ließe, dass Organismen 
Anpassungen an Veränderungen der Umgebung entwickeln 
können. Erklären Sie Ihre Folgerungen. 

5. Angenommen, eine Forschungsorganisation habe die Finan¬ 
zierung einer Langzeitstudie zur Entwicklung einer kontinu¬ 
ierlichen Pipeline neuer Antibiotika im Laufe der nächsten 
50 Jahre beantragt. Könnte die Organisation mit den Ergeb¬ 
nissen dieser Studie ihren Antrag untermauern? Erläutern Sie 
Ihre Antwort. 
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Faszination Forschung: Auf den Spuren eines Dinosauriers 

„Man ist, was man isst - und das gilt auch für die Zäh¬ 
ne“ ist eine Abwandlung einer geläufigen Redewendung 
zu den in unserem Körper ablaufenden chemischen Pro¬ 
zessen. Eines der bedeutendsten Elemente in Organismen 
ist Sauerstoff (O), der unter anderem ein Bestandteil des 
Wassermoleküls (H 2 O) ist. Sauerstoff kommt in der Na¬ 
tur in zwei natürlichen Varianten vor, die man als Isotope 
bezeichnet. Isotope besitzen zwar weitgehend dieselben 
chemischen Eigenschaften, sie unterscheiden sich jedoch 
in ihrer Masse, da ihre Atomkerne eine unterschiedli¬ 
che Zahl an Neutronen enthalten. Beide Sauerstoffisotope 
werden Bestandteile der Körper von Tieren, wenn diese 
Wasser trinken oder es mit der Nahrung aufnehmen. 

Die harte Oberfläche der Zähne, die als Zahnschmelz 
(Enamel) bezeichnet wird, besteht hauptsächlich aus Cal¬ 
ciumphosphat, das ebenfalls Sauerstoffatome enthält. Das 
Verhältnis der Sauerstoffisotope im Zahnschmelz ist ab¬ 
hängig von dem Ort, an dem ein Tier zum Zeitpunkt der 
Enamelbildung gelebt hat. Die regionalen Unterschiede in 
der Isotopenzusammensetzung des Wassers gehen auf das 
globale Wettergeschehen zurück. Wenn Wasser aus den 
Weltmeeren verdunstet, bilden sich Wolken, die über den 
Landmassen der Kontinente abregnen. Wassermolekü¬ 
le, die aus schwereren Sauerstoffisotopen bestehen, sind 
schwerer und neigen dazu, schneller als Regentropfen auf 
die Erde zu fallen, als Wassermoleküle aus leichteren Iso¬ 
topen. Regionen in Küstennähe sind daher stärker einer 
Beregnung mit schwerem Wasser ausgesetzt als kontinen¬ 
talere Gebiete. Und dieser Unterschied spiegelt sich auch 
in den Körpern von Tieren wider, die in den unterschied¬ 
lichen Regionen leben. 

Diese Eigenschaften konnte man nutzen, um ein faszi¬ 
nierendes Geheimnis um Dinosaurier zu lüften, die vor 
150 Mio. Jahren im Großen Becken im Südwesten der 
USA gelebt haben. Untersuchungsobjekt war der mit sei¬ 
ner Länge von bis 25 m und einem Gewicht von bis zu 
451 riesige Camarasaurus. Henry Ficke untersuchte die 
Sauerstoffisotope im Zahnschmelz fossiler Camarasau¬ 
rus und fand zwei Arten von Zähnen: Die einen wiesen 
das typische Isotopenverhältnis von Niederschlägen und 
Gesteinen der Region des Großen Beckens auf, andere 
dagegen enthielten zum Erstaunen des Forschers einen 
geringeren Anteil an schwerem Sauerstoff, was darauf 
hinwies, dass die Tiere etwa 300 km westlich in größeren 
Höhen gelebt haben mussten. Durch diese Untersuchun¬ 
gen konnte man erstmals zeigen, dass Dinosaurier eine 
weite Strecke von West nach Ost zurückgelegt haben 
mussten. Der Grund für diese Migration liegt allerdings 
weiterhin im Dunkeln. Camarasaurus war ein Pflanzen¬ 
fresser. Die Wanderung hängt daher möglicherweise mit 
der Nahrungssuche zusammen. 

Zahlreiche biologische Phänomene lassen sich mit Metho¬ 
den der Physik und Chemie untersuchen und verstehen. In 
diesem Kapitel werden Sie beispielsweise erfahren, dass 


das Hinzufügen auch nur eines Atoms zu einem großen 
Molekül dessen Eigenschaften und Funktion verändern 
kann. Die Analyse von Isotopen in Dinosaurierzähnen ist 
nur ein Beispiel dafür, wie physikalische und chemische 
Untersuchungen die Biologie vorangebracht haben. 

Welche biologischen Systeme wurden bisher mithil¬ 
fe von Isotopenanalysen untersucht und welche Er¬ 
kenntnisse hat man dadurch gewonnen? 

In „Experiment: Bestimmung der Herkunft des Rind- 
fleischs in Big Macs mithilfe der Isotopenanalyse“ in 
► Abschn. 2.1 und in ► „Faszination Forschung“ am En¬ 
de dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


2.1 Der atomare Aufbau beeinflusst 
die Eigenschaften der Materie 

Die gesamte Materie besteht aus Atomen, die so winzig sind, 
dass mehr als eine Billion (10 12 ) von ihnen in den Punkt am 
Ende dieses Satzes passen könnten. Atome und ihre Baustei¬ 
ne besitzen Volumen und Masse; dies sind Eigenschaften jeder 
Materie. Die Masse ist ein Maß für die Menge der vorhandenen 
Materie; je größer die Masse, desto größer ist also die Menge 
der Materie. Außerdem besitzen Atome elektrische Ladungen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der Großteil der Materie in der belebten Natur besteht aus sechs 
Elementen: Kohlenstoff, Wasserstoff, Sauerstoff, Stickstoff, Phos¬ 
phor und Schwefel. 

■ Reaktionsfreudige Atome neigen dazu, Elektronen in ihre äuße¬ 
re Schale (die Valenzschale) aufzunehmen oder sie aus dieser 
Schale zu entfernen, um eine vollständig mit Elektronen gefüllte 
Valenzschale zu erreichen; diese verleiht dem Atom Stabilität. 

■ Der Aufbau eines Atoms bestimmt seine Eigenschaften. 


Was sind Atome? 

Jedes Atom besteht aus einem dichten, positiv geladenen Atom¬ 
kern, meist einfach Kern genannt, um den herum sich ein oder 
mehrere negativ geladene Elektronen bewegen (►Abb. 2.1). 
Der Kern enthält stets ein oder mehrere Protonen und kann ein 
oder mehrere ungeladene Neutronen enthalten. 

Die absolute Masse eines Protons dient als Standardmaßein¬ 
heit: die atomare Masseneinheit mit den Einheiten u bzw. 
amu (von atomic mass unit ) oder in der Biochemie häufig 
auch Dalton (Da, benannt nach dem englischen Chemiker 
John Dalton). Ein einzelnes Proton oder Neutron hat eine 
Masse von etwa 1 Dalton (Da), was 1,7 x 10 _24 g entspricht 
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Jedes Neutron hat 
eine Masse von 1 und 
keine Ladung. 


Jedes Elektron hat eine 
vernachlässigbare 
Masse und eine negative 
Ladung. 


ine 


Atomkern 


Jedes Proton hat eine 
Masse von 1 und eine 
positive Ladung. 


Abb. 2.1 Der Aufbau eines Atoms. Ein Atom besteht aus Neutronen 
und Protonen, die von einer Wolke aus sich rasch bewegenden Elektro¬ 
nen umgeben sind. Obwohl der Kern nahezu die gesamte Atommasse 
ausmacht, nimmt er nur ein 1/10.000 des Atomvolumens ein. Diese 
Art der Darstellung, die als Schalenmodell oder Bohr’sches Atommo¬ 
dell bezeichnet wird, zeigt einzelne Elektronen, die den Kern in einem 
bestimmten Abstand auf deünierten Bahnen umkreisen 


wie sie mit anderen Atomen in Wechselwirkung treten) hängen 
von der Zahl der subatomaren Teilchen ab, die sie enthalten. 

Von den 118 bisher bekannten chemischen Elementen kommen 
94 natürlich auf der Erde vor, 24 Elemente wurden in Physikla¬ 
bors künstlich hergestellt. Bei lebenden Organismen bestehen 
etwa 98 Gewichtsprozent der meisten Gewebe aus nur sechs 
Elementen. (Ausnahmen sind z. B. Schalen oder Skelette.) 

Kohlenstoff (C) Wasserstoff (H) Stickstoff (N) 
Sauerstoff (O) Phosphor (P) Schwefel (S) 

In diesem Buch wird uns hauptsächlich die biologische Funk¬ 
tion dieser sechs Elemente beschäftigen, doch auch andere 
Elemente sind wichtig. Natrium und Kalium sind beispiels¬ 
weise essenziell für die Nervenfunktion, Calcium kann als 
biologisches Signal fungieren, Jod ist Bestandteil eines lebens¬ 
wichtigen Hormons und Magnesium ist Teil des in Pflanzen 
enthaltenen Chlorophylls. 


(0,000.000.000.000.000.000.000.001.7g). Das ist bereits sehr 
klein, doch die Masse eines Elektrons ist mit 9 x 10~ 28 g 
(0,0005 Da) noch geringer. Da die Masse eines Elektrons im 
Vergleich zur Masse eines Protons oder Neutrons extrem ge¬ 
ring ist, kann man den Beitrag von Elektronen zur Masse eines 
Atoms bei Messungen und Berechnungen gewöhnlich vernach¬ 
lässigen. Es sind jedoch die Elektronen, die bestimmen, wie 
Atome in chemischen Reaktionen mit anderen Atomen inter¬ 
agieren und stabile Verbindungen eingehen. 

Jedes Proton besitzt eine positive elektrische Ladung, die als La¬ 
dungseinheit +1 definiert ist. Ein Elektron besitzt eine negative 
Ladung, deren absoluter Betrag gleich dem des Protons ist, aller¬ 
dings mit entgegengesetztem Vorzeichen; daher ist die Ladung 
eines Elektrons —1. Das Neutron ist - wie sein Name nahe¬ 
legt - elektrisch neutral, sodass seine Ladung 0 ist. Ungleiche 
Ladungen (+/—) ziehen einander an; gleiche Ladungen (+/ + 
oder —/—) stoßen einander ab. Insgesamt sind Atome elektrisch 
neutral: Die Anzahl der Protonen in einem Atom ist gleich der 
Anzahl der Elektronen. 


Ein chemisches Element besteht nur 
aus einem einzigen Typ von Atomen 

Ein chemisches Element ist eine Reinsubstanz, die nur einen 
Typ von Atomen enthält. Das Element Wasserstoff besteht 
nur aus Wasserstoffatomen, das Element Eisen besteht nur aus 
Eisenatomen. Die Atome jedes Elements besitzen bestimmte 
Merkmale oder Eigenschaften, die sie von den Atomen anderer 
Elemente unterscheiden. Die physikalischen und chemischen 
(reaktiven) Eigenschaften der Atome (also die Art und Weise, 


Jedes chemische Element besitzt eine 
charakteristische Anzahl an Protonen 

Ein bestimmtes chemisches Element unterscheidet sich von an¬ 
deren chemischen Elementen durch die Anzahl der Protonen 
im Atomkern. Diese Zahl der Protonen wird als Ordnungszahl 
bezeichnet; sie ist für jedes Element charakteristisch und ver¬ 
ändert sich nicht. Ein Heliumatom besitzt zwei Protonen und 
die Ordnungszahl ist 2; ein Sauerstoffatom besitzt acht Proto¬ 
nen und die Ordnungszahl ist 8. Da die Zahl der Protonen (und 
Elektronen) bestimmt, wie sich ein Element in chemischen Re¬ 
aktionen verhält, können Elemente mit ähnlichen chemischen 
Eigenschaften in Gruppen zusammengefasst und tabellarisch 
dargestellt werden. Eine solche tabellarische Darstellung ist das 
bekannte Periodensystem der Elemente (► Abb. 2.2). 

Media Clip 2.1 The Elements Song 

www.Lifel le.com/mc2. 1 

Neben der festgelegten Anzahl an Protonen enthält jedes Ele¬ 
ment - außer Wasserstoff - ein oder mehrere Neutronen in 
seinem Kern. Die Massenzahl eines Atoms gibt die Gesamtzahl 
der Protonen und Neutronen im Kern an. So enthält der Kern ei¬ 
nes Kohlenstoffatoms sechs Protonen und sechs Neutronen und 
besitzt die Massenzahl 12. Sauerstoff besitzt acht Protonen und 
acht Neutronen und hat die Massenzahl 16. Da die Masse eines 
Elektrons extrem klein ist, entspricht die Massenzahl im We¬ 
sentlichen der Masse des Atoms in Dalton. 

Laut Konvention schreibt man unmittelbar vor das chemische 
Symbol eines Elements die Ordnungszahl als tiefgestellte Ziffer 
links unten und die Massenzahl als hochgestellte Ziffer links 
oben. Wasserstoff, Kohlenstoff und Sauerstoff werden daher mit 
}H, l \C und ! gO angegeben. 
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Abb. 2.2 Das Periodensystem der Elemente. Im Periodensystem sind die chemischen Elemente nach ihren physikalischen und chemischen 
Eigenschaften angeordnet. Die Elemente 1-94 kommen natürlich vor; Elemente mit einer Ordnungszahl über 94 wurden im Labor erzeugt 


Isotope unterscheiden sich in der Anzahl 
ihrer Neutronen 


Bei vielen Elementen variiert die Anzahl der Neutronen im 
Atomkern. Verschiedene Isotope (Nuclide) ein und desselben 
Elements besitzen alle dieselbe Zahl an Protonen, unterschei¬ 
den sich jedoch in der Anzahl der Neutronen, wie Sie in der 
Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Auf 
den Spuren eines Dinosauriers“) erfahren haben. Viele Elemente 
besitzen eine ganze Reihe an Isotopen. Im Allgemeinen entste¬ 
hen Isotope, wenn sich Atome miteinander verbinden und/oder 
Teilchen abgehen (Zerfall). Die hier dargestellten Isotope des 
Wasserstoffs haben im Gegensatz zu den Isotopen der anderen 
Elemente besondere Namen. 





Wasserstoff 

1 Proton 
0 Neutronen 


i H 

Deuterium 

1 Proton 
1 Neutron 


Tritium 

1 Proton 
2 Neutronen 


Die natürlichen Isotope des Kohlenstoffs sind beispielsweise 
12 C (sechs Neutronen im Kern), 13 C (sieben Neutronen) und 14 C 
(acht Neutronen); gesprochen werden sie C-Zwölf, C-Dreizehn 
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und C-Vierzehn. Sie alle besitzen sechs Protonen, sodass es sich 
in allen Fällen um Kohlenstoff handelt. Die meisten Kohlen¬ 
stoffatome liegen als 12 C vor, ungefähr 1,1 % als 13 C und ein 
winziger Bruchteil als 14 C. Bei dem Kohlenstoffisotop in kom¬ 
plexen biologischen Molekülen handelt es sich meist um 12 C, 
zu einem geringeren Anteil aber auch um 13 C. Das 13 C/ 12 C- 
Verhältnis ist regional unterschiedlich und kann herangezogen 
werden, um die Herkunft von biologischen Proben zu klären 
(► „Experiment: Bestimmung der Herkunft des Rindfleischs in 
Big Macs mithilfe der Isotopenanalyse“). Ein besonderer Vorteil 
für die Durchführung biomedizinischer und biologischer Versu¬ 
che ist, dass alle Isotope eines Elements weitgehend dieselbe 
chemische Reaktivität besitzen. 

Die absolute Atommasse eines Elements kann in Gramm oder 
Kilogramm, aber zur besseren Übersicht auch in der atomaren 
Masseneinheit u oder Dalton angegeben werden (1 u entspricht 
1/12 der Masse eines Atoms des Kohlenstoffisotops 12 C). Die 
absolute Atommasse ist der Durchschnitt der Massenzahlen 
einer repräsentativen Stichprobe von Atomen des Elements, 
in der alle Isotope in ihrem natürlicherweise vorkommenden 
Verhältnis enthalten sind. Die relative Atommasse ist dage¬ 
gen definiert als das Verhältnis der absoluten Atommasse eines 
Elements zu 1/12 der Masse eines Atoms des Kohlenstoff¬ 
isotops 12 C. Da es sich bei der relativen Atommasse, wie der 
Name schon sagt, um eine relative Größe handelt, besitzt sie 
keine Einheit. Die relative Atommasse von Wasserstoff unter 
Berücksichtigung der Isotope und ihrer natürlichen Häufigkei¬ 
ten ist 1,00794. Es ist keine ganze Zahl, da es sich um den 
Durchschnittswert der verschiedenen Atommassen der betei¬ 
ligten Isotope handelt. Diese Zahl impliziert zwar, dass die 
durchschnittliche Isotopenzusammensetzung aller Proben eines 
Elements, die auf der Erde gesammelt werden, gleich ist, doch 
ist das nicht unbedingt der Fall, wie die Einleitung zu diesem 
Kapitel (► „Faszination Forschung: Auf den Spuren eines Dino¬ 
sauriers“) zeigt. So gibt es offenbar Wasser mit schwereren und 
mit leichteren Sauerstoffisotopen. Chemiker geben daher für die 
relativen Atommassen mittlerweile Spannweiten an, für Wasser¬ 
stoff 1,00784-1,00811. 

Die meisten Isotope sind stabil. Manche jedoch, die als radio¬ 
aktive Isotope (Radioisotope, Radionuclide) bezeichnet wer¬ 
den, sind instabil und setzen aus dem Atomkern spontan Energie 
in Form von a-(Alpha-), ß-(Beta-) oder y-(Gamma-)Strahlung 
frei. Ein derartiger radioaktiver Zerfall verwandelt das Origi¬ 
nalatom in ein anderes Atom. Die Art der Umwandlung ist 
abhängig vom Radioisotop. Bei einigen Radioisotopen verän¬ 
dert sich durch den Zerfall die Zahl der Protonen, sodass ein 
anderes Element entsteht. 

Wissenschaftler können die von den Radioisotopen freigesetzte 
Strahlung nachweisen. Füttert man beispielsweise einen Regen¬ 
wurm mit Nahrung, die radioaktive Isotope enthält, kann man 
den Weg des Wurms durch den Boden mithilfe eines einfachen 
Detektors, Geigerzähler genannt, verfolgen. In lebenden Orga¬ 
nismen liegen die meisten Atome fest in Moleküle eingebunden 
vor. Wird ein Radioisotop in die Moleküle einer Substanz einge¬ 
baut, wirkt es wie eine Markierung, die es dem Wissenschaftler 
oder Arzt erlaubt, den Weg der Substanz in einem Experiment 
oder im Körper des Patienten nachzuvollziehen (► Abb. 2.3). 


a depressiv b nicht depressiv 



Abb. 2.3 Markierung des Gehirns. Um diese Aufnahmen erstellen 
zu können, wurde Probanden radioaktiv markierter Zucker verabreicht. 
Ziel war es, Unterschiede nachzuweisen zwischen der Gehirnaktivität 
einer an Depressionen leidenden Person (a) und einer gesunden Per¬ 
son (b). Je aktiver eine Gehirnregion ist, umso mehr Zucker nimmt sie 
als Energiequelle auf (orangefarbene Bereiche). Das Gehirn der depres¬ 
siven Person (links) zeigt weniger Aktivität als das Gehirn der gesunden 
Person 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 2.3: Wie lässt sich dieses Verfahren im klini¬ 
schen Bereich nutzen? 


Querverweis 

Radioisotope werden auch für die Untersuchung biochemi¬ 
scher Stoffwechselwege verwendet (► Abschn. 10.3) und 
um das Alter von Fossilien zu bestimmen ( ► Abschn. 24.1 ). 

Radioaktive Isotope sind für die Forschung und die Medizin 
zwar nützlich, doch können schon geringe Strahlungsdosen 
Moleküle und Zellen schädigen. Diese schädliche Wirkung ist 
jedoch manchmal auch vorteilhaft; so wird die Strahlung von 
60 Co (Cobalt-60) in der Medizin auch für die Bekämpfung von 
Tumorzellen eingesetzt. 

Die Verteilung der Elektronen bestimmt die 
chemischen Eigenschaften eines Atoms 

Die Zahl der Elektronen legt fest, wie das Atom mit anderen 
Atomen reagieren wird. Biologen sind daran interessiert, wie 
chemische Veränderungen in Zellen stattfinden. Bei der Be¬ 
trachtung von Atomen befassen sie sich hauptsächlich mit den 
Elektronen, da deren Verhalten erklärt, wie chemische Reak¬ 
tionen ablaufen. Chemische Reaktionen verändern die atomare 
Zusammensetzung von Substanzen und damit ihre Eigenschaf¬ 
ten. Sie gehen in der Regel einher mit einer Umverteilung von 
Elektronen zwischen den Atomen. 
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Experiment: Bestimmung der Herkunft des Rindfleischs in Big Macs 
mithilfe der Isotopenanalyse 

Originalliteratur: Martinelli L et al. (2011) Food Chem 127: 1712-1718 

Der Big Mac wird in 35.000 Zweigstellen einer bekannten Burgerkette in 120 Ländern der 
Erde vertrieben. Das Rezept für seine Zubereitung ist weltweit mehr oder weniger gleich 
und Vertreter der Kette brüsten sich gerne mit der Aussage, dass dies auch für die Quali¬ 
tät und den Nährwert der für die Burger verwendeten Fleischpatties gilt. Lesley Chesson 
und James Ehleringer haben diese Aussage hinterfragt und dazu das 13 C/ 12 C-Verhältnis in 
Big-Mac-Patties aus unterschiedlichen Quellen rund um den Globus untersucht. Ziel war 
herauszufinden, ob das Fleisch von lokalen Lieferanten bezogen wird oder ob alle Patties 
aus einer einzigen Quelle stammen. Dabei machten sich die Forscher zunutze, dass Rinder 
Pflanzenfresser sind und sich die Kohlenstoffatome aus diesen Pflanzen im Fleisch ihrer 
Konsumenten wiederfinden. Bei manchen Pflanzen ist das 13 C/ 12 C-Verhältnis höher als bei 
anderen. Abhängig davon, welche Pflanzen die Rinder konsumiert haben, findet man in ih¬ 
rem Fleisch ein höheres oder niedrigeres 13 C/ 12 C-Verhältnis. 


Hypothese 

Das Fleisch der Big Macs, die in unterschiedlichen Ländern vertrieben werden, stammt von 
einem einzigen Lieferanten. 


Methode 


Kauf der Big 
Macs in China 
und den USA 



s 


Erhitzen der 
Fleischpatties auf 
hohe Tempera¬ 
turen, sodass C0 2 
freigesetzt wird 



Beschleunigung der Ionen 
in Richtung des geladenen 
Spalts 


Elektromagnet 


Auftrennen und 
Bestimmen der 
Kohlenstoffisotope 
mithilfe eines 
Massenspektrometers 
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Ergebnisse 


f 0,146 
| 0,144 
I 0,142 

_c 

> 0,140 

i 

O 

^ 0,138 
O 

” 0,136 



China USA 


Schlussfolgerung 

Die Fleischpatties für den Big Mac aus den beiden Ländern haben ein unterschiedliches 
13 C/ 12 C-Verhältnis. Das weist daraufhin, dass das Fleisch von lokalen Lieferanten bezogen 
wird. Die Hypothese wird verworfen. 


Blick in die Daten: Bestimmung der Herkunft des Rindfleischs in Big Macs mithilfe der 
Isotopenanalyse 


In dem Experiment wurde das Verhältnis der stabilen Koh¬ 
lenstoffisotope 13 C und 12 C in Fleischproben von Big Macs 
aus 25 unterschiedlichen Ländern untersucht. Dabei wurden 
pro Land zehn Proben analysiert. Die Hypothese lautete, 
dass das Rindfleisch, das weltweit für die Big Macs ver¬ 
wendet wird, aus einer einzigen Quelle stammt. Wäre das 
der Fall, müsste der 13 C/ 12 C-Quotient aller Proben aus allen 
25 Ländern gleich sein. In ► Tab. A ist der Mittelwert der 
gemessenen 13 C/ 12 C-Verhältnisse aus den zehn Proben für 
jedes Land aufgeführt. Je höher die Zahl, umso höher ist der 
Anteil des seltenen 13 C-Isotops im Vergleich zum Anteil des 
viel häufigeren 12 C-Isotops. 

Tab. A 


Land 

13 C/ 12 C- Land 

Verhältnis 

(Mittelwert)* 

13 C/ 12 C- 

Verhältnis 

(Mittelwert)* 

Argentinien 

17,2 

Österreich 

22,0 

Australien 

19,4 

Paraguay 

12,1 

Brasilien 

11,1 

Portugal 

20,7 

Canada 

21,6 

Schottland 

25,2 

China 

13,9 

Schweden 

23,2 

Deutschland 

21,7 

Slowakei 

21,0 

Frankreich 

21,8 

Spanien 

21,1 

Großbritannien 

25,4 

Südafrika 

12,0 

Indonesien 

19,5 

Türkei 

20,5 

Israel 

20,4 

Ungarn 

22,0 

Japan 

11,8 

USA 

14,5 

Malaysia 

21,5 

Uruguay 

16,7 

Mexiko 

13,9 

gesamt 

15,8 

Niederlande 

20,7 




gemessen in parts per million atoms (xlOO) 


Aufgaben 

1. Unterscheiden sich die Mittelwerte der einzelnen Länder 
vom Mittelwert über alle Länder? Welchen statistischen 
Test würden Sie anwenden, um zu prüfen, ob die Mit¬ 
telwerte der einzelnen Länder und der über alle Länder 
bestimmte Mittelwert signifikant voneinander abweichen? 
(► Anhang B) 

2. Die Länder, in denen Proben für die Untersuchung genom¬ 
men wurden, sind über den ganzen Globus verstreut. Eine 
Möglichkeit, ihre Lage auf der Erdoberfläche anzugeben 
und sie miteinander zu vergleichen, ist die geographi¬ 
sche Breite. Sie hat am Äquator den Wert 0° und 90°N 
(+90°) bzw. 90°S (—90°) an den Polen. ► Tab. B zeigt die 
Mittelwerte der 13 C/ 12 C-Quotienten für die Breitengrade 
der Orte für die Probenentnahme. Stellen Sie die Werte 
grafisch dar, indem Sie den Breitengrad gegen den Mit¬ 
telwert auftragen. Welche Schlüsse können Sie aus dieser 
► Grafik ziehen? 

Tab. B 


geographische Breite 

13 C/ 12 C-Verhältnis 
(Mittelwerte) a 

20°S-20°N 

11,4 

20°-40 ob 

15,3 

40°-60 ob 

21,8 


a gemessen in parts per million atoms (x 100) 
b 20°S-40°S und 20°N-40°N; 40°S-60°S und 40°N-60°N 
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Der genaue Ort eines bestimmten Elektrons in einem Atom zu 
einem gegebenen Zeitpunkt kann nicht exakt bestimmt werden. 
Wir können nur einen Raum innerhalb des Atoms beschrei¬ 
ben, wo sich das Elektron wahrscheinlich aufhält. Der Raum, 
in dem sich das Elektron mindestens zu 90 % der Zeit befindet, 
ist das Orbital dieses Elektrons. Orbitale haben eine charak¬ 
teristische Form und Orientierung im Raum. Ein bestimmtes 
Orbital in einem Atom kann höchstens von zwei Elektronen be¬ 
setzt sein. Daher muss jedes Atom, das größer ist als Helium 
(Ordnungszahl 2), Elektronen in zwei oder mehr Orbitalen be¬ 
sitzen. Bewegt man sich im Periodensystem von den leichteren 
zu den schwereren Elementen, werden die Orbitale in einer be¬ 
stimmten Abfolge mit Elektronen besetzt; die Orbitale bilden 
eine Reihe von Elektronenschalen oder Energieebenen um den 
Atomkern. 

■ Erste Schale : Die innerste Elektronenschale besteht aus nur 
einem Orbital, dem sogenannten s-Orbital. Wasserstoff (iH) 
trägt nur ein Elektron auf dieser ersten Schale; Helium QHe) 
hat dort zwei Elektronen. Alle anderen Elemente besitzen 
zwei Elektronen auf der ersten Schale und außerdem Elek¬ 
tronen auf weiteren Schalen. 


■ Zweite Schale'. Die zweite Schale besteht aus vier Orbitalen 
(einem s-Orbital und drei p-Orbitalen) und kann daher bis zu 
acht Elektronen aufnehmen. 

■ Weitere Schalen : Elemente mit mehr als zehn Elektronen 
besitzen drei oder mehr Elektronenschalen. Je weiter eine 
Schale vom Atomkern entfernt ist, umso höher ist das Ener¬ 
gieniveau eines Elektrons auf dieser Schale. 

Activity 2.1 Electron Orbitals 

www.Lifel le.com/ac2. 1 

Zuerst füllen sich die beiden s-Orbitale mit Elektronen; ihre 
Elektronen haben das niedrigste Energieniveau. Darauf folgen¬ 
de Schalen besitzen unterschiedlich viele Orbitale; die äußerste 
Schale enthält jedoch gewöhnlich nur maximal acht Elektronen. 
Bei jedem Atom bestimmt die äußerste Schale, die Valenz¬ 
schale, wie es mit anderen Atomen interagiert - wie es sich 
chemisch verhält. Wenn eine äußerste Schale, die aus vier Orbi¬ 
talen besteht, acht Elektronen enthält, liegen keine ungepaarten 
Elektronen vor. Ein derartiges Atom ist stabil und wird nicht mit 
anderen Atomen reagieren (► Abb. 2.4). Beispiele für chemisch 
stabile Elemente sind die Edelgase Helium, Neon und Argon; 


erste 

Schale 


zweite 

Schale 



dritte 

Schale 


Abb. 2.4 Elektronenschalen bestimmen die Reaktivität von Atomen. Jede Schale enthält eine definierte maximale Anzahl an Elektronen. 
Ausgehend von Atomkern muss jede Schale zunächst vollständig mit Elektronen aufgefüllt sein, bevor Elektronen die nächste Schale besetzen 
können. Das Energieniveau von Elektronen auf Schalen, die weiter vom Atomkern entfernt sind, ist höher als bei Schalen, die näher am Kern 
liegen. Ein Atom mit ungepaarten Elektronen auf der Außenschale kann mit anderen Atomen reagieren (eine Verbindung eingehen). Die Atome 
in der Abbildung sind so angeordnet wie im Periodensystem 
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man bezeichnet ihren Elektronenzustand daher als Edelgaskon¬ 
figuration. Im Gegensatz dazu können Atome, die ein oder 
mehrere ungepaarte Elektronen auf ihren Außenschalen besit¬ 
zen, mit anderen Atomen reagieren. 

Atome mit ungepaarten Elektronen (d. h. teilweise gefüllten 
Orbitalen) auf ihrer äußeren Schale sind instabil und werden 
mit anderen Atomen reagieren, um ihre äußere Schale mit 
Elektronen aufzufüllen (die Edelgaskonfiguration zu erreichen). 
Reaktionsfreudige Atome können diesen stabilen Zustand er¬ 
reichen, indem sie Elektronen mit anderen Atomen teilen oder 
indem sie ein oder mehrere Elektronen an andere Atome abge¬ 
ben oder von diesen aufnehmen. Dabei werden die beteiligten 
Atome miteinander fest zu Molekülen verbunden. In stabilen 
Molekülen haben die Atome gewöhnlich acht Elektronen auf 
ihrer äußersten Schale - ein Phänomen, das als Oktett-Regel 
bezeichnet wird. Eine Vielzahl von Atomen in biologisch wich¬ 
tigen Molekülen - wie Kohlenstoff (C), Stickstoff (N) und 
Sauerstoff (O) - folgt dieser Regel. Eine bedeutende Ausnah¬ 
me ist der Wasserstoff (H), da er mit nur zwei Elektronen auf 
seiner einzigen Schale (die nur aus dem s-Orbital besteht) stabil 
ist. 

2.1 Wiederholung 

Die belebte Natur ist aus den gleichen chemischen Ele¬ 
menten aufgebaut wie der Rest des Universums. Ein 
Atom besteht aus einem Atomkern mit Protonen und 
Neutronen sowie einer charakteristischen Verteilung von 
Elektronen auf den Orbitalen um den Kern. Der Aufbau 
eines Atoms bestimmt seine chemischen Eigenschaften. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die chemischen Elemente der belebten Natur kennen 
und sie mit denen der unbelebten Materie vergleichen 
können. 

■ erläutern können, wie die Elektronenkonfiguration auf 
der äußeren Valenzschale bestimmt, auf welche Wei¬ 
se ein Atom mit anderen Atomen in Wechselwirkung 
tritt. 

■ erklären können, wie die Elemente nach ihren che¬ 
mischen Eigenschaften im Periodensystem gruppiert 
sind. 


_ ? _ 

1. Beschreiben Sie, wie sich die Elektronenkonfiguration der 
Valenzschale auf die Position eines Elements im Perioden¬ 
system auswirkt. 

2. Warum erreicht ein reaktives Atom durch Verbindung mit ei¬ 
nem anderen Atom mehr Stabilität? 

3. Erwarten Sie, dass die chemische Zusammensetzung der Erd¬ 
kruste der des menschlichen Körpers entspricht? Erläutern 
Sie Ihre Antwort. 


Sie haben die eigentlichen Akteure auf der biochemischen Büh¬ 
ne kennengelernt - die Atome. Und Sie haben erfahren, wie 
die Zahl an ungepaarten Valenzelektronen das atomare „Streben 
nach Stabilität“ antreibt. Als Nächstes werden wir die verschie¬ 
denen Arten chemischer Bindungen besprechen. Sie führen zur 
angestrebten Stabilität und verbinden Atome miteinander zu 
sehr unterschiedlichen Molekülen, die gegenüber ihren atoma¬ 
ren Bausteinen ganz neuartige Eigenschaften aufweisen. 

2.2 Atome verbinden sich 
zu Molekülen 

Eine chemische Bindung ist eine Anziehungskraft, die zwei 
Atome mehr oder weniger fest aneinanderheftet. Es gibt meh¬ 
rere Arten chemischer Bindungen (►Tab. 2.1). In diesem Ab¬ 
schnitt werden wir zuerst die kovalente Bindung betrachten, 
eine starke Bindung, die aus dem Besitz von gemeinsamen 
Elektronenpaaren resultiert. Dann werden wir die Ionenbindung 
behandeln. Sie geht darauf zurück, dass Atome Elektronen zu¬ 
nächst in ihre Schalen aufnehmen oder sie daraus abgeben, um 
Stabilität zu erreichen. Auf diese Weise werden sie zu Ionen, die 
sich gegenseitig anziehen. Anschließend untersuchen wir nicht¬ 
kovalente Wechselwirkungen, darunter Wasserstoffbrücken. 

Animation 2.1 Chemical Bond Formation 

www.Lifel le.com/a2. 1 

Auf den Punkt gebracht 

■ Kovalente Bindungen sind sehr stabil und können nur unter ho¬ 
hem Energieaufwand gespalten werden. 

■ Polare kovalente Bindungen entstehen, wenn die Bindungselek¬ 
tronen, die sich zwei Atome teilen, asymmetrisch verteilt sind. 
Bei unpolaren kovalenten Bindungen ist die Aufteilung der Bin¬ 
dungselektronen unter den Atomen dagegen gleichmäßig. 

■ Hydrophile Wechselwirkungen treten zwischen polaren Molekü¬ 
len auf, hydrophobe zwischen unpolaren Molekülen. 

■ Van-der-Waals-Wechselwirkungen sind schwache nichtkovalen¬ 
te Anziehungskräfte, die zwischen zwei Atomen jeglicher Art 
auftreten können. 


Kovalente Bindungen bestehen aus 
gemeinsamen Elektronenpaaren 

Eine kovalente Bindung entsteht, wenn zwei Atome Stabilität 
erreichen, indem sie auf ihren Außenschalen ein oder mehre¬ 
re Elektronenpaare teilen. Betrachten Sie in ► Abb. 2.5 die zwei 
Wasserstoffatome, die sich sehr nahe kommen und von denen je¬ 
des ein einzelnes ungepaartes Elektron auf seiner Außenschale 
besitzt. Finden sich diese Elektronen zu einem Paar zusammen, 
dann entsteht eine stabile Verbindung zwischen beiden Atomen, 
eine kovalente Bindung. Das Ergebnis ist ein Wasserstoffmole¬ 
kül (H 2 ). 


Teil I 







Teil I 


42 


2 Leben und Chemie: kleine Moleküle 


Tab. 2.1 Chemische Bindungen und Wechselwirkungen 


Bezeichnung 

Art der Wechselwirkung 

Struktur 

typische Bindungsenergie a 
(kJ/mol) 

kovalente Bindung 

gemeinsame Elektronenpaare 

H O 

1 11 

— N — C— 

200-400 

Ionenbindung 

elektrostatisch zwischen permanenten gegensätzlichen 
Ladungen 

H O 

Io O II 

—N—H O—C— 

1 

im Salzkristall 200-400, 
in Lösung je nach Abstand 
deutlich niedriger 

Wasserstoffbrücke 

(Wasserstoffbindung) 

elektrostatisch zwischen einem kovalent gebundenen 
Wasserstoffatom mit der Teilladung 8 + und einem elek- 
tronegativen Atom mit der Teilladung 8“ 

H 

H 

1 S + 5 - 1 

—N—H . 0=C — 

20 

hydrophobe Wechsel¬ 
wirkung 

zwischen unpolaren Molekülen in polarem Medium wie 
Wasser 

H H H H 

1 1 \ 1 
—C—C—H C—C 

1 1 /I 1 

H H H H H 

4-8 

Van-der-Waals-Kräfte 

elektrostatisch zwischen unpolaren Molekülen durch tem¬ 
porär ungleiche Elektronenverteilung 

...,K / H 

H-H W!>C X 

H H 

2 


a Die Bindungsenergie ist die Energiemenge, die benötigt wird, um zwei verbundene oder interagierende Atome zu trennen (1 kJ = 0,239 kcal) 


Jedes Elektron 
wird vom Kern des 
anderen Atoms 
angezogen, ... 


... aber der Kern 
zieht auch sein 
eigenes Elektron 
immer noch an. 

Die Atome nähern 
sich einander und 
teilen sich das Elek¬ 
tronenpaar der 

kovalenten Bindung 



Wasserstoffatome (2 H) 



Abb. 2.5 In kovalenten Bindungen werden Elektronen gemeinsam 
genutzt. Zwei Wasserstoffatome können sich zu einem Wasserstoff¬ 
molekül verbinden. Eine kovalente Bindung entsteht, wenn sich die 
Elektronenorbitale der beiden Atome überlappen 


Ein Reinstoff, der aus zwei oder mehr Elementen besteht, die 
in einem festgelegten Verhältnis zueinander stehen, wird als 
chemische Verbindung bezeichnet. Man verwendet die chemi¬ 
schen Symbole, um die verschiedenen Elemente in der Verbin¬ 
dung zu bezeichnen, und tiefgestellte Ziffern, um ihre jeweilige 
Anzahl anzugeben (z. B. besteht H 2 O aus zwei Wasserstoff¬ 
atomen und einem Sauerstoffatom). Jede Verbindung hat eine 
Molekülmasse, die sich aus der Summe der Massen aller ih¬ 
rer Atome ergibt. Mithilfe des Periodensystems in ► Abb. 2.2 
lässt sich die Molekülmasse von Wasser berechnen; sie be¬ 
trägt 18,01. (Dieser Wert ergibt sich aus den durchschnittlichen 


Atommassen von Wasserstoff und Sauerstoff; die Molekülmas¬ 
se des schweren Wassers in der Einleitung zu diesem Kapitel 
(► „Faszination Forschung: Auf den Spuren eines Dinosauri¬ 
ers“) ist höher, da es aus schwereren Isotopen besteht.) Viele 
biologische Makromoleküle weisen ganz erhebliche Molekül¬ 
massen auf. Bei Proteinen etwa sind Molekülmassen zwischen 
10.000 und 100.000 gängig, aber es gibt auch Fälle mit 1 Mio. 
und mehr. Ein DNA-Molekül aus 1 Mio. Basenpaaren hat eine 
Molekülmasse von über 0,5 Mrd. (Während die absolute Mole¬ 
külmasse in Dalton angegeben wird, ist die früher als Moleku¬ 
largewicht bezeichnete relative Molekülmasse dimensionslos.) 

Wie werden kovalente Bindungen in einem Methanmolekül 
(CH 4 ) gebildet? Ein Kohlenstoffatom besitzt insgesamt sechs 
Elektronen; zwei Elektronen füllen die innere Schale und vier 
ungepaarte Elektronen beünden sich auf der Außenschale. Da 
auf der Außenschale bis zu acht Elektronen Platz ünden, 
kann ein Kohlenstoffatom Elektronen mit vier anderen Ato¬ 
men teilen - es kann also vier kovalente Bindungen eingehen 
(►Abb. 2.6a). Reagiert ein Kohlenstoffatom mit vier Wasser¬ 
stoffatomen, bildet sich Methan (CH 4 ). Dank der gemeinsa¬ 
men Elektronenpaare ist die Außenschale des Kohlenstoffatoms 
mit acht Elektronen gefüllt - eine stabile Edelgaskonfigurati¬ 
on (nämlich die von Neon). Und auch die Außenschale jedes 
Wasserstoffatoms ist mit zwei Elektronen gesättigt (die Edel¬ 
gaskonfiguration von Helium). Vier kovalente Bindungen - jede 
aus einem gemeinsamen Elektronenpaar bestehend - halten das 
Methanmolekül zusammen. ► Abb. 2.6b zeigt verschiedene Ar¬ 
ten der Darstellung der Molekülstruktur von Methan. Wie Sie 
dort auch sehen, besetzen die vier Wasserstoffatome die Ecken 
eines Tetraeders um das zentrale Kohlenstoff atom. In ► Tab. 2.2 
sind die kovalenten Bindungsmöglichkeiten einiger biologisch 
wichtiger Elemente aufgeführt. 
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Frage zu ► Abb. 2.6: Zeichnen Sie vier Darstellungsformen von 
Kohlenstoffdioxid. 


Bindungsstärke und Stabilität Kovalente Bindungen sind 
sehr stark; es ist also viel Energie notwendig, um sie zu tren¬ 
nen. Bei Temperaturen, unter denen Leben existiert, sind die 
kovalenten Bindungen von Biomolekülen vergleichsweise sta¬ 
bil; das gilt auch für ihre dreidimensionale Struktur. Wie Sie 
jedoch sehen werden, schließt diese Stabilität Veränderungen 
nicht aus. 

Räumliche Ausrichtung Für ein gegebenes Paar von Ele¬ 
menten - zum Beispiel für Wasserstoff, der an Kohlenstoff 
gebunden ist - sind Länge und Winkel der kovalenten Bindung 
immer gleich, unabhängig von anderen Bindungen, die in ei¬ 
nem größeren Molekül Vorkommen. So sind im Methan, wie 
bereits erwähnt, die vier gefüllten Orbitale um das Kohlenstoff¬ 
atom so ausgerichtet, dass die gebundenen Wasserstoffatome in 
die Ecken eines regelmäßigen Tetraeders weisen, dessen Zen¬ 
trum der Kohlenstoff bildet (►Abb. 2.6b). Selbst wenn der 


Tab. 2.2 Anzahl üblicher kovalenter Bindungen (Wertigkeit) einiger 
biologisch wichtiger chemischer Elemente 


Element übliche 

Wasserstoff (H) 1 

Sauerstoff (O) 2 

Schwefel (S) 2 (auch 

Stickstoff (N) 3 (auch 

Kohlenstoff (C) 4 

Phosphor (P) 5 


Anzahl kovalenter Bindungen 

4, 6) 

5) 


Kohlenstoff vier andere Atome bindet als Wasserstoff, bleibt 
diese dreidimensionale Orientierung weitestgehend erhalten. 
Die Ausrichtung der kovalenten Bindungen im Raum verleiht 
den Molekülen ihre dreidimensionale Gestalt, die entscheidend 
zur biologischen Funktion der Moleküle beiträgt, wie Sie in 
► Abschn. 3.1 sehen werden. 

Auch wenn die Anordnung der Bindungen um jedes Atom recht 
stabil ist, kann sich die Gestalt von Molekülen verändern. Stel¬ 
len Sie sich eine kovalente Einfachbindung als Achse vor, um 
die zwei Atome, zusammen mit den an sie gebundenen Atomen, 
frei rotieren können. 


Abb. 2.6 Durch eine kovalente 
Bindung entstehen Verbindungen. 

a Bohr-Modelle (Bohr’sehe Atommo¬ 
delle), die die Bildung von kovalenten 
Bindungen in Methan (Summenformel 
CH 4 ) zeigen. Die Elektronen sind auf 
den Schalen um den Atomkern darge¬ 
stellt. b Drei weitere Möglichkeiten, 
um die räumliche Struktur des Methans 
darzustellen. In Strukturformeln werden 
die gemeinsamen Elektronenpaare durch 
einen Strich oder als Punkte dargestellt. 
Das Kugel-Stab-Modell und das Raum¬ 
modell (Kalottenmodell) geben die 
räumliche Anordnung der Bindungen 
wieder. Da die abstoßenden Kräfte zwi¬ 
schen den vier Bindungen gleich stark 
sind, befinden sich die Wasserstoffatome 
in den vier Ecken eines regelmäßigen 
Tetraeders. Der Bindungswinkel beträgt 
109°. Das Raummodell stellt die raum¬ 
füllende Struktur und die Oberfläche des 
Moleküls dar. In den folgenden Kapiteln 
werden verschiedene Darstellungsfor¬ 
men für Moleküle verwendet. Es handelt 
sich jeweils um Modelle, die bestimmte 
Eigenschaften hervorheben, und nicht 
um genaue Abbilder der Realität 


a kovalente Bindung im Methan 

Bohr’sche Atommodelle 




Kohlenstoff kann seine Außen¬ 
schale vollständig auffüllen, 
indem er seine dortigen 
Elektronen mit denen von 
vier Wasserstoffatomen paart 
und so Methan bildet. 


kovalente 

Bindung 


1 C und 4 H 


Methan (CH 4 ) 


b weitere Möglichkeiten, die räumliche Struktur des Methans darzustellen 


Strukturformeln 


H 


H 


H—C—H oder HICJH 

' •• 

H 



Jeder Strich bzw. jedes 
Punktepaar stellt ein ge¬ 
meinsames Elektronen¬ 
paar dar. 


Kugel-Stab-Modell 



Die Wasserstoffatome 
bilden die Ecken eines 
regelmäßigen Tetra¬ 
eders (Bindungs¬ 
winkel: 109°). 


Raummodell 



Dieses Modell zeigt den 
Raum, den das Methan¬ 
molekül einnimmt. 

v__/ 
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Dichlorethan 


Die Rotation um eine Bindung hat für große Moleküle, die 
die lebende Materie ausmachen, eine zentrale Bedeutung. Da 
in langen Ketten viele Atome (insbesondere viele Kohlenstoff¬ 
atome) frei rotieren können, gibt es zahlreiche Möglichkeiten 
der räumlichen Anordnung von Atomen bzw. des ganzen Mo¬ 
leküls. Diese erlaubt es solchen Molekülen beispielsweise, ihre 
Struktur der Form anderer Moleküle anzupassen. 


Kovalente Mehrfachbindungen Zwei Atome können sich 
auch mehr als ein Elektronenpaar teilen und eine sogenannte 
Mehrfachbindung ausbilden. Diese kann durch Striche zwi¬ 
schen den chemischen Symbolen der verbundenen Atome dar¬ 
gestellt werden: 

■ Bei einer Einfachbindung wird ein einziges Elektronenpaar 
gemeinsam genutzt (z. B. H-H oder C-H). 

■ Bei einer Doppelbindung werden zwei Elektronenpaare ge¬ 
meinsam genutzt (z. B. C=C). 

■ Dreifachbindungen - drei gemeinsame Elektronenpaare - 
sind selten, doch im Stickstoffgas (N=N), dem Hauptbe¬ 
standteil unserer Atemluft, und auch in der Blausäure (H- 
C=N) kommt eine vor. 


Ungleiche Verteilung von Elektronen Sind zwei Atome 
desselben Elements kovalent verbunden, werden die Elektro¬ 
nen auf ihren äußersten Schalen symmetrisch zwischen ihnen 
verteilt. Gehören die Atome jedoch zu unterschiedlichen Ele¬ 
menten, ist die Aufteilung dieser Elektronen möglicherweise 
asymmetrisch. Dies ist dann der Fall, wenn der eine Atomkern 
eine größere Anziehungskraft auf die Elektronen der äußeren 
Schale ausübt und diese so näher zu sich heranzieht als der an¬ 
dere. 

Die Anziehungskraft, die ein Atom in einer kovalenten Bindung 
auf die bindenden Elektronen ausübt, wird als Elektronegativi¬ 
tät bezeichnet. Die Elektronegativität eines Atoms hängt grob 
davon ab, wie viele positive Ladungen es besitzt (Atome mit 
mehr Protonen sind positiver und ziehen Elektronen daher stär¬ 
ker an) und wie groß der Abstand zwischen dem Kern und den 
Elektronen auf der äußeren Schale (Valenzschale) ist (je gerin¬ 
ger er ist, umso höher ist die Elektronegativität). In ► Tab. 2.3 
ist die Elektronegativität einiger Elemente aufgeführt, die für 
biologische Systeme wichtig sind (die Elektronegativität ist di¬ 
mensionslos). Sauerstoff (O) ist sehr elektronegativ; tatsächlich 
ist es (nach Fluor) das Element mit der zweistärksten Elektrone¬ 
gativität. Organismen nutzen diese Eigenschaft: Die Verteilung 
von Elektronen zwischen Kohlenstoff- und Sauerstoffatomen 
treibt lebende Systeme an, wie Sie in vielen Beispielen sehen 
werden. 


Tab. 2.3 Einige Elektronegativitätswerte 


Element 
Sauerstoff (O) 
Chlor (CI) 
Stickstoff (N) 
Kohlenstoff (C) 
Phosphor (P) 
Wasserstoff (H) 
Natrium (Na) 
Kalium (K) 


Elektronegativität 

3.5 

3.1 
3,0 

2.5 

2.1 
2,1 
0,9 
0,8 


Bohr’sches Atommodell 




Kugel-Stab-Modell 


Raummodell 



Elektronen, die 
nicht geteilt 
werden 


Die Bindungselektronen des Wasser¬ 
moleküls werden ungleichmäßig geteilt, 
da sie mehr zum Kern des Sauerstoffatoms 
gezogen werden als zu den Kernen der 
Wasserstoffatome. So entsteht ein Dipol. 


Abb. 2.7 Polare kovalente Bindungen im Wassermolekül. Diese 
drei Abbildungen geben alle die polaren kovalenten Bindungen in ei¬ 
nem Wassermolekül (H 2 O) wieder. Wenn Atome mit unterschiedlichen 
Elektronegativitäten wie Sauerstoff und Wasserstoff eine kovalente Bin¬ 
dung eingehen, werden die Elektronen von dem einen Atomkern stärker 
angezogen als von dem anderen. Ein Molekül, das durch eine solche po¬ 
lare kovalente Bindung zusammengehalten wird, trägt eine Teilladung 
oder Partialladung (8 + und 8“) an den äußeren Enden; es ist ein Dipol 
(wie ein Magnet). Im Wassermolekül werden die gemeinsamen Elek¬ 
tronen zum Sauerstoffatom hin und von den Wasserstoffatomen weg 
gezogen 


Sind sich zwei Atome hinsichtlich ihrer Elektronegativität sehr 
ähnlich, werden sie die Elektronen gleichmäßig aufteilen, wo¬ 
durch eine unpolare kovalente Bindung entsteht. So teilen sich 
zum Beispiel zwei Sauerstoffatome - jedes mit einer Elektrone¬ 
gativität von 3,5 - die Elektronen gleichmäßig. Dasselbe gilt 
für zwei Wasserstoffatome (beide mit einer Elektronegativität 
von 2,1). Wenn sich Wasserstoff jedoch mit Sauerstoff zu Was¬ 
ser verbindet, werden die beteiligten Elektronen ungleichmäßig 
geteilt: Sie neigen dazu, sich näher beim Sauerstoff aufzuhalten, 
da dieser elektronegativer als Wasserstoff ist. Werden die Elek¬ 
tronen mehr zu einem Atomkern gezogen, ist das Ergebnis eine 
polare kovalente Bindung (► Abb. 2.7). 

Weil die Elektronen ungleichmäßig geteilt werden, hat das 
Sauer Stoff ende der Wasserstoff-Sauer stoff-Bindung eine leicht 
negative Ladung (als 8~ dargestellt und als „delta-negativ“ 
gesprochen; man spricht hier von einer Teilladung oder Parti- 
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alladung), das Wasserstoff ende ist leicht positiv geladen ( 8 + ). 
Die Bindung ist polar, weil sich gegensätzliche Ladungen an 
den beiden Enden oder Polen der Bindung ausbilden. Das H 2 O- 
Molekül ist ein sogenannter Dipol, wie ein winziger Magnet. 
Die Teilladungen, die aus polaren kovalenten Bindungen re¬ 
sultieren, erzeugen polare Moleküle oder polare Regionen in 
größeren Molekülen. Polare Bindungen zwischen Molekülen 
haben einen großen Einfluss auf die Interaktionen mit anderen 
polaren Molekülen. Wasser (H 2 O) ist eine polare Verbindung, 
und seine Polarität beeinflusst seine physikalischen Eigen¬ 
schaften und seine chemische Reaktivität maßgeblich, wie Sie 
weiter unten in diesem Kapitel sehen werden. 


lonenbindungen bilden sich durch 
elektrostatische Anziehung 


Wenn eines der interagierenden Atome sehr viel elektronegati- 
ver ist als das andere, kann eine vollständige Übertragung eines 
oder mehrerer Elektronen stattfinden. Betrachten Sie Natrium 
(Elektronegativität 0,9) und Chlor (Elektronegativität 3,1). Ein 
Natriumatom besitzt nur ein Elektron auf seiner äußersten Scha¬ 
le; dieser Zustand ist recht instabil. Ein Chloratom hat sieben 
Elektronen auf seiner Außenschale - ein ebenso instabiler Zu¬ 
stand. Da die Elektronegativität von Chlor viel größer ist als die 
von Natrium, neigen alle an einer Bindung beteiligten Elektro¬ 
nen dazu, vollständig von der äußersten Elektronenschale des 
Natriums auf die des Chlors überzugehen (► Abb. 2.8). Diese 
Reaktion zwischen Natrium und Chlor stabilisiert die beteiligten 
Atome, da nun beide acht gepaarte Elektronen auf ihren Außen¬ 
schalen besitzen. Das Ergebnis sind zwei Ionen. 





a 

• 0 # 


Natriumatom (Na) 

(11 Protonen, 11 Elektronen) 


/7r\V 


lonen- 

bindung 


1 


Natriumion (Na + ) 

(11 Protonen, 10 Elektronen) 



- 

Chloratom (CI) 

(17 Protonen, 17 Elektronen) 

Chloridion (CI") 

(17 Protonen, 18 Elektronen) 


Die Atome sind jetzt zu elektrisch entgegen¬ 
gesetzt geladenen Ionen geworden, die sich 
elektrostatisch anziehen. Beide haben 
vollständig gefüllte Außenschalen und sind 
daher stabil. 


Abb. 2.8 Bildung von Natrium- und Chloridionen. Reagiert ein Na¬ 
triumatom mit einem Chloratom, füllt das elektronegativere Chlor seine 
äußerste Schale auf, indem es von Natrium ein Elektron abzieht. Aus 
dem Chloratom wird so ein negativ geladenes Chloridion (Cl _ ). Durch 
den Verlust eines Elektrons wird aus dem Natriumatom ein positiv ge¬ 
ladenes Natriumion (Na + ) 



7 


Frage zu ► Abb. 2.8: Welche Ionen entstehen, wenn Calcium mit 
Chlor reagiert? Nutzen Sie das Periodensystem in ► Abb. 2.2. 


Ionen sind elektrisch geladene Teilchen, die sich bilden, wenn 
Atome ein oder mehrere Elektronen gewinnen oder verlieren: 

■ Das Natriumion (Na + ) hat eine Ladung von +1, da es nun 
ein Elektron weniger besitzt als es Protonen hat. Die äußerste 
Schale des Natriumions ist mit acht Elektronen voll besetzt, 
wodurch das Ion stabil ist (und damit die Edelgaskonfigura¬ 
tion von Neon einnimmt). Positiv geladene Ionen werden als 
Kationen bezeichnet. Andere biologisch wichtige Kationen 
sind Ca 2+ , H+, Mg 2+ und K+. 

■ Das Chloridion (Cl _ ) hat eine Ladung von —1, da es nun ein 
Elektron mehr als Protonen besitzt. Dieses zusätzliche Elek¬ 
tron gibt CI“ eine stabile äußerste Schale mit acht Elektronen 
(und damit die Edelgaskonfiguration von Argon). Negativ 
geladene Ionen werden als Anionen bezeichnet. 

Manche Elemente bilden Ionen mit Mehrfachladungen, da sie 
mehr als ein Elektron verlieren oder dazugewinnen. Beispie¬ 
le sind Ca 2+ (Calciumion, entstanden aus einem Calciumatom, 
das zwei Elektronen verloren hat) und Mg 2+ (Magnesiumion). 
Von zwei biologisch wichtigen Elementen gibt es mehr als ein 


einziges stabiles Ion: Eisen existiert als Fe 2+ (Eisen[II]-Ion) 
und Fe 3+ (Eisen[III]-Ion), während Kupfer als Cu + (Kupfers- 
Ion) und Cu 2+ (Kupfer[II]-Ion) vorkommt. Auch Gruppen von 
kovalent gebundenen Atomen können eine elektrische Ladung 
tragen; Beispiele sind NH^ (Ammoniumion), SO 4 - (Sulfation) 
und PO 4 (Phosphation). Einmal gebildete Ionen sind in der Re¬ 
gel stabil, und es kommen keine weiteren Elektronen hinzu oder 
werden abgegeben. 

Bei einer koordinativen Bindung stellt ein Zentralatom (meist 
ein Metallion) einem oder mehreren Molekülen oder Ionen 
(den Liganden), die ein freies Elektronenpaar besitzen, Elek¬ 
tronenpaarlücken zur Verfügung. Man spricht dann auch von 
einem Metallkomplex bzw. einem Komplexion. Für die chemi¬ 
sche Formel werden eckige Klammem verwendet, zum Beispiel 
[Cu[II](H 2 0) 4 ] 2+ . Metallkomplexe sind oft auffällig gefärbt; 
bekannte biologische Beispiele sind das grüne Chlorophyll oder 
die rote Hämgruppe von Hämoglobin. 

Ionenbindungen sind chemische Bindungen, die durch elek¬ 
trostatische Anziehung zwischen Ionen mit gegensätzlicher 
Ladung entstehen. Ionen können Bindungen eingehen, die in 
stabilen festen Substanzen resultieren, die man allgemein als 
Salze bezeichnet. Ein Beispiel ist das als Kochsalz bekann¬ 
te NaCl; seine Kationen (Na + ) und Anionen (Cl _ ) werden 
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nicht 
gelöstes 
> Natrium¬ 
chlorid 
(NaCI) 


lonenbindungen zwischen 
Na + und CI“ halten die Ionen 
in einem festen Kristallgitter 
zusammen. 


Chloridion 

(CI") 


Natriumion 

(Na + ) 


Wasser- 



Wird NaCI in Wasser gelöst, 
zieht das Chloridanion (-) 
die 8 + -Pole von Wasser¬ 
molekülen an ... 


( " > 

... und das Natriumkation 

(+) zieht den ö“-Pol von 
Wassermolekülen an. 




Abb. 2.9 Wassermoleküle umhüllen Ionen. Wird eine feste Ionenver¬ 
bindung in Wasser gelöst, lagern sich polare Wassermoleküle um die 
Kationen und Anionen. Diese Hydrathüllen verhindern, dass sich die 
Ionen wieder zu einem festen Salz zusammenlagern. Wasser ist daher 
für viele Salze ein sehr gutes Lösungsmittel 


durch Ionenbindungen zusammengehalten. Bei festen Stoffen 
sind die Anziehungskräfte stark, da die Ionen eng beieinander 
liegen. Sind Ionen jedoch in Wasser verteilt, kann der Abstand 
zwischen ihnen groß sein, wodurch ihre gegenseitige Anzie¬ 
hungskraft stark reduziert wird. Unter den Bedingungen, die in 
der Zelle herrschen, ist die Bindungsstärke zwischen Ionen ge¬ 
ringer als die einer unpolaren kovalenten Bindung (► Tab. 2.1). 

Es überrascht nicht, dass Ionen mit polaren Molekülen in elek¬ 
trostatische Wechselwirkung treten können, da beide elek¬ 
trisch geladen sind. Die Wechselwirkung entsteht, wenn ein 
festes Salz wie NaCI in Wasser gelöst wird. Wassermoleküle bil¬ 
den eine Hydrathülle um jedes einzelne Ion und trennen so die 
Ionen voneinander (►Abb. 2.9). Die negativ geladenen Chlo¬ 
ridionen ziehen die positiv geladenen Pole der Wassermoleküle 
an, während die positiv geladenen Natriumionen mit den negativ 
geladenen Polen der Wassermoleküle in Wechselwirkung treten. 
Diese besondere Eigenschaft des Wassers (seine Polarität) ist 
ein Grund dafür, dass es sich in lebenden Systemen so hervorra¬ 
gend als Lösungsmittel für polare und geladene Teilchen eignet 
(► Abschn. 2.4). 


a zwei Wassermoleküle b zwei Bereiche eines großen 

Moleküls 



Abb. 2.10 Wasserstoffbrücken können sich innerhalb und zwi¬ 
schen Molekülen bilden, a Zwischen zwei Molekülen bildet sich eine 
Wasserstoffbrücke, wenn eine negative Teilladung des einen Moleküls 
das schwach positiv geladene Wasserstoffatom des zweiten Moleküls 
anzieht, b Wasserstoffbrücken können sich auch zwischen zwei unter¬ 
schiedlichen Bereichen eines großen Moleküls ausbilden 


_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 2.9: Welche physikalischen und chemischen 
Vorgänge laufen ab, wenn Wasser aus einer Salzlösung verduns¬ 
tet? 


Wasserstoffbrücken können sich innerhalb oder 
zwischen Molekülen mit polaren kovalenten 
Bindungen ausbilden 


In flüssigem Wasser wird das schwach negativ geladene Sauer¬ 
stoffatom (8“) eines Wassermoleküls von den schwach positiv 
geladenen Wasserstoffatomen (8 + ) eines anderen Wassermo¬ 
leküls angezogen (►Abb. 2.10a). Diese Anziehung wird als 
Wasserstoffbrücke (selten auch als „Wasserstoffbindung“) be¬ 
zeichnet. Wie Sie später in diesem Kapitel noch sehen werden, 
beruhen viele der besonderen Eigenschaften des Wassers, die 
für lebende Systeme eine so außerordentlich große Bedeutung 
haben, auf der Ausbildung von Wasserstoffbrücken zwischen 
Wassermolekülen. Die Ausbildung von Wasserstoffbrücken ist 
allerdings nicht auf Wassermoleküle beschränkt. Eine solche 
Brücke kann auch zwischen einem stark elektronegativen Atom 
eines größeren Moleküls und einem Wasserstoffatom entstehen, 
das Teil einer polaren kovalenten Bindung desselben oder eines 
anderen Moleküls ist (► Abb. 2.10b). 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 2.10: Was geschieht, wenn einem großen Mo¬ 
lekül Wärmeenergie zugeführt wird? Welche Bindungen oder 
Wechselwirkungen sind davon betroffen? 


Eine Wasserstoffbrücke ist schwächer als die meisten ionischen 
Bindungen, da sie auf Teilladungen (8 + und 8“) beruht, und 
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sie ist viel schwächer als eine kovalente Bindung zwischen ei¬ 
nem Wasserstoff- und einem Sauer Stoffatom (► Tab. 2.1). Eine 
einzelne Wasserstoffbrücke ist nur schwach, doch wenn sich 
innerhalb eines Moleküls oder zwischen zwei Molekülen vie¬ 
le Wasserstoffbrücken ausbilden, dann können sie gemeinsam 
eine beträchtliche Stärke entwickeln und einen großen Einfluss 
auf die Molekülstruktur und auf die Eigenschaften der betreffen¬ 
den Substanz ausüben. So spielen Wasserstoffbrücken bei der 
Stabilisierung der dreidimensionalen Struktur von Makromole¬ 
külen wie Nucleinsäuren und Proteinen eine wesentliche Rolle 
(► Abschn. 3.2). 


zusammenballen. Hydrophobe Moleküle sind jedoch nicht voll¬ 
kommen wasserabweisend. Da die Elektronegativität von Koh¬ 
lenstoff und Wasserstoff nicht absolut gleich ist, können sie 
schwache Wechselwirkungen mit Wassermolekülen eingehen. 
Diese sind jedoch wesentlich schwächer als die Wasserstoff¬ 
brücken zwischen Wassermolekülen (►Tab. 2.1), und so blei¬ 
ben die unpolaren Substanzen von Wasser isoliert. 


Van-der-Waals-Kräfte verstärken die Kontakte 
zwischen Atomen 


Unpolare Moleküle nähern sich durch 
hydrophobe Wechselwirkungen einander an 


Ebenso wie Wassermoleküle, die aufgrund ihrer Polarität Was¬ 
serstoffbrücken untereinander ausbilden, interagieren auch an¬ 
dere polare Moleküle über die schwachen (8 + und 8“) Anzie¬ 
hungskräfte der Wasserstoffbrücken. Weil es auf diese Weise 
mit Wasser in Wechselwirkung treten kann, wird ein pola¬ 
res Molekül auch als hydrophil („wasserliebend“) bezeichnet 
(►Abb. 2.11a). 

Unpolare Moleküle neigen dagegen dazu, mit anderen unpo¬ 
laren Molekülen zu interagieren. Kohlenstoff (Elektronegati¬ 
vität 2,5) bildet unpolare Bindungen mit Wasserstoff (Elek¬ 
tronegativität 2,1). Daher sind Moleküle unpolar, wenn sie 
ausschließlich Kohlenstoff und Wasserstoff enthalten - soge¬ 
nannte Kohlenwasserstoffe. In wässriger Lösung neigen diese 
Moleküle dazu, eher miteinander Aggregate zu bilden, als sich 
mit polaren Wassermolekülen zu umgeben. Derartige Molekü¬ 
le werden daher als hydrophob („wasserfeindlich“) bezeichnet; 
die Wechselwirkungen zwischen ihnen nennt man hydrophobe 
Wechselwirkungen. Sie resultieren aus einer Wasserverdrän¬ 
gung (►Abb. 2.11b). Man kann sie ebenfalls als eine Form 
von chemischer Bindung auffassen, weil sich hydrophobe Mo¬ 
leküle in ihrem Bestreben, sich vom Wasser abzuwenden, dicht 


a hydrophil 



b hydrophob 


§V<A * 


Unpolare Moleküle assoziieren 
eher miteinander als mit 
Wassermolekülen. 


Abb. 2.11 Hydrophil und hydrophob, a Moleküle mit polaren kova¬ 
lenten Bindungen ziehen (polare) Wassermoleküle an; sie sind hydro¬ 
phil. b Moleküle mit unpolaren kovalenten Bindungen ziehen einander 
stärker an und schließen Wassermoleküle aus; sie sind hydrophob 


Hydrophobe Wechselwirkungen zwischen unpolaren Substan¬ 
zen werden durch Van-der-Waals-Kräfte (Van-der-Waals- 
Wechselwirkungen) verstärkt, einer Art „Klebrigkeit“, die auf- 
tritt, wenn sich zwei Atome von unpolaren Molekülen in 
enger Nachbarschaft befinden. Diese kurzfristigen Wechselwir¬ 
kungen sind ein Ergebnis zufälliger Variationen in der Elek¬ 
tronenverteilung innerhalb eines Moleküls, welche mit einer 
zufällig gegensätzlichen LadungsVerteilung in einem benach¬ 
barten Molekül in Wechselwirkung treten kann. Es handelt sich 
bei solchen Variationen der Elektronenverteilung in unpola¬ 
ren Molekülen um die Ausbildung von kurzzeitigen (temporä¬ 
ren) Dipolen, im Gegensatz zu den dauerhaften (permanenten) 
Dipolen, wie sie polare Moleküle wie H 2 O darstellen. Van- 
der-Waals-Kräfte sind demnach schwache, zeitlich begrenzte 
Anziehungskräfte zwischen positiven und negativen Teilladun¬ 
gen (8 + und 8“), die sowohl bei polaren als auch bei unpolaren 
Molekülen auftreten können. Bei Letzteren können sie für 
Kohäsion (Zusammenhalt) von Molekülen sorgen, die keine 
Wasserstoffbrücken ausbilden. (Ein Molekül kann aber auch im 
benachbarten Molekül eine gegensätzliche LadungsVerteilung 
hervorrufen.) 

Obwohl eine einzelne Van-der-Waals-Kraft stets kurz und 
schwach ist, kann die Summierung vieler derartiger Wechsel¬ 
wirkungen über den gesamten Bereich eines großen, unpolaren 
Moleküls eine beträchtliche Anziehung hervorrufen. Dieses ist 
wichtig, wenn sich die hydrophoben Bereiche unterschiedlicher 
Moleküle wie ein Enzym und sein Substrat einander annähern 
(►Kap. 6). 


2.2 Wiederholung 

Manche Atome bilden starke kovalente Bindungen mit 
anderen Atomen, indem sie ein oder mehrere Elektronen¬ 
paare miteinander teilen. Eine ungleiche Verteilung von 
Elektronen führt zu einer Polarität. Andere Atome werden 
zu Ionen, da sie Elektronen abgeben oder dazugewinnen, 
und sie gehen mit anderen Ionen oder polaren Molekülen 
elektrostatische Wechselwirkungen ein. Atome können 
sich auch durch schwache Kräfte wie Wasserstoffbrücken 
einander annähern. 


Teil I 









Teil I 


48 


2 Leben und Chemie: kleine Moleküle 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Stärke von kovalenten Bindungen erklären können. 

■ polare und unpolare kovalente Bindungen voneinander 
unterscheiden können. 

■ hydrophile und hydrophobe Wechselwirkungen erken¬ 
nen können. 

■ Beispiele für die wichtige Funktion von Van-der- 
Waals-Kräften nennen können. 


_ 7_ 

1. Warum ist eine kovalente Bindung (in wässriger Lösung) stär¬ 
ker als eine Ionenbindung? 

2. Betrachten Sie die folgenden Paare miteinander verbundener 
Atome: 

C-H C=0 O-P C-C 

Nutzen Sie ► Tab. 2.2 und 2.3, um folgende Fragen beant¬ 
worten zu können: 

a. Handelt es sich jeweils um eine polare oder unpolare Bin¬ 
dung? 

b. Wenn es sich um eine polare Bindung handelt, welches 
Atom trägt die negative Teilladung 8“? 

c. Trägt das jeweilige Atompaar zu den hydrophilen oder hy¬ 
drophoben Eigenschaften eines Moleküls bei? 

3. Geckos sind Eidechsen und wahre Kletterkünstler. Sie vermö¬ 
gen mühelos senkrechte Glasflächen emporzulaufen, wobei 
ihnen nur ein Zeh ausreicht, um mit ihrem gesamten Kör¬ 
pergewicht an der Fläche zu haften. Kellar Autumn und sein 
Team haben sich mit dem Haftsystem befasst und gezeigt, 
dass jeder Geckozeh mit Millionen von ca. lOOpm langen 
Haaren ausgestattet ist und dass sich jedes Haar noch einmal 
in Hunderte feine, 200 nm lange und breite Haftläppchen ver¬ 
ästelt, die einen engen Kontakt zur Glasoberfläche her stellen. 
Genaue Messungen haben ergeben, dass 1 Mio. dieser feinen 
Läppchen ausreichen würden, um ein Tier zu halten, doch 
besitzt ein Geckofuß mit ca. 1 Mrd. weit mehr von ihnen. 
Die Zehen haften gut auf hydrophilen wie auch hydropho¬ 
ben Oberflächen. Man könnte jetzt annehmen, dass der Gecko 
aufgrund der starken Haftung der zahlreichen Läppchen zeit¬ 
lebens an eine Stelle des Untergrunds fixiert sein müsste, 
doch das ist offensichtlich nicht der Fall. Das Tier kann die 
Bindungen vorteilhafterweise auch lösen, und zwar durch 
Biegen der Haare. Welche Art von nichtkovalenter Wechsel¬ 
wirkung ist für die erstaunlichen Kletterkünste der Geckos 
verantwortlich? 


Die Bildung von Molekülen aus Atomen ist selten eine dauer¬ 
hafte Angelegenheit. Zur Dynamik von Lebensprozessen gehö¬ 
ren permanente Veränderungen, auch auf molekularer Ebene. 
Im folgenden Abschnitt werden Sie erfahren, wie Moleküle mit¬ 
einander interagieren - wie sie gespalten werden, wie sie neue 
Bindungspartner finden und welche Folgen solche Veränderun¬ 
gen haben. 


2.3 Atome wechseln in chemischen 
Reaktionen ihre Partner 

Ein Kennzeichen von Lebensprozessen ist ihre Dynamik. Es 
gibt keinen Stillstand, insbesondere auf chemischer Ebene. Mit 
anderen Atomen verbundene Atome können die Verbindung 
verlassen und neue Bindungspartner finden. Denken Sie jedoch 
daran, dass dies nicht permanent geschieht: Beispielweise ist 
Ihre Haut ein biologisches Gewebe und die enthaltenen Ato¬ 
me bilden eine stabile Struktur aus. Veränderungen sind jedoch 
Gang und Gäbe, besonders bei Atomen und Molekülen, die 
in Wasser gelöst sind. Eine chemische Reaktion findet statt, 
wenn sich bewegende Atome mit ausreichend großer Energie 
miteinander kollidieren, um sich zu verbinden oder ihre Bin¬ 
dungspartner zu wechseln. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Chemische Reaktionen folgen den Gesetzen der Erhaltung von 
Energie und Materie. 

■ Chemische Reaktionen gehen mit Änderungen von Energiefor¬ 
men einher. 

Betrachten Sie die Verbrennungsreaktion, die in der Flamme 
eines Gasherds mit Propangas abläuft: Wenn Propan (C 3 H 8 ) 
mit Sauerstoff (O 2 ) reagiert, werden die Kohlenstoffatome an 
Sauer Stoffatome statt an Wasserstoff atome gebunden und die 
Wasserstoff atome an Sauer Stoff atome statt an Kohlenstoffatome 
(► Abb. 2.12). Wenn die kovalent gebundenen Atome die Part¬ 
ner tauschen, verändert sich die Zusammensetzung, und aus 
Propan und Sauerstoff entstehen Kohlenstoffdioxid (auch Koh¬ 
lendioxid genannt) und Wasser. Diese chemische Reaktion kann 
durch folgende Gleichung dargestellt werden: 

C 3 H 8 + 5 0 2 -> 3 C0 2 + 4 H 2 0 + Energie 
Reaktionspartner Produkte 

In dieser Gleichung sind Propan und Sauerstoff die Reaktions¬ 
partner (Reaktanden) und Kohlenstoffdioxid und Wasser die 
Reaktionsprodukte oder auch einfach Produkte. Es handelt 
sich um eine besondere Form von Reaktion, die als Oxidations- 
Reduktions-Reaktion, kurz Redoxreaktion, bezeichnet wird 
und bei der Elektronen zwischen zwei Molekülen übertragen 
werden: 

■ Der Elektronenakzeptor, auch als Oxidationsmittel bezeich¬ 
net, nimmt Elektronen auf und wird selbst bei der Reaktion 
reduziert. 

■ Der Elektronendonator, auch als Reduktionsmittel bezeich¬ 
net, gibt Elektronen ab und wird selbst bei der Reaktion 
oxidiert. 

Erkennen Sie in unserem Beispiel, welches Molekül das Oxi¬ 
dationsmittel ist und welches das Reduktionsmittel? Da Elek¬ 
tronen und Protonen (d. h. Wasserstoffatome) vom Propan ab¬ 
gegeben werden, ist Propan das Reduktionsmittel. Sauerstoff ist 
dagegen das Oxidationsmittel, da er die Wasser Stoff atome auf¬ 
nimmt, sodass Wasser entsteht. Dieser Typ von Redoxreaktion, 
bei dem neben Elektronen auch Protonen übertragen werden, 
wird Ihnen in späteren Kapiteln noch häufig begegnen. 







2.4 Wasser hat für das Leben eine zentrale Bedeutung 
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Kohlen- 

Propan + Sauerstoff- Stoff- + Wasser + Energie 

gas dioxid 

V_____ J \ _____ J 

Y Y 

Reaktanden Produkte 

Abb. 2.12 Reaktionspartner und Energieform können sich in einer 
chemischen Reaktion verändern. Reagiert ein Molekül Propan (ein 
Gas, das zum Kochen verwendet wird) mit fünf Molekülen Sauerstoff, 
so bilden sich drei Moleküle Kohlenstoffdioxid und vier Moleküle Was¬ 
ser. Diese Reaktion setzt Energie in Form von Wärme und Licht frei 

Die Produkte einer chemischen Reaktion können ganz ande¬ 
re Eigenschaften haben als die Reaktionspartner. In der in 
► Abb. 2.12 dargestellten Reaktion läuft die Reaktion voll¬ 
ständig ab: Propan und Sauerstoff werden bei der Bildung der 
Reaktionsprodukte vollständig verbraucht. Der Pfeil zeigt die 
Richtung der chemischen Reaktion an. Die Zahlen vor den 
Summenformeln geben an, wie viele Moleküle verbraucht oder 
gebildet werden. 

In dieser und in allen anderen chemischen Reaktionen wer¬ 
den Atome weder geschaffen noch zerstört. Die Gesamtzahl 
der Kohlenstoffatome auf der linken Seite der Reaktionsglei¬ 
chung (3) entspricht der Gesamtzahl der Kohlenstoffatome auf 
der rechten Seite (ebenfalls 3). Mit anderen Worten: Die Glei¬ 
chung geht auf. Es ist aber noch ein anderer Aspekt zu berück¬ 
sichtigen: Die Wärme und das Licht der Gasflamme verraten, 
dass bei der Reaktion von Propan mit Sauerstoff eine große 
Menge an Energie freigesetzt wird. 

Energie ist definiert als die Fähigkeit, Arbeit zu verrichten. 
Im Zusammenhang mit einer chemischen Reaktion kann man 
sie sich als Fähigkeit zur Veränderung von Materie vorstellen. 
Energie kann man grundsätzlich weder erzeugen noch zerstö¬ 
ren, aber man kann eine Energieform in eine andere um wandeln. 
Chemische Reaktionen gehen in der Regel mit einem Wandel 
der Energieform einher. 

Bei der Reaktion zwischen Propan und Sauerstoff wird eine gro¬ 
ße Menge an Energie freigesetzt. Diese Energie war bereits in 
einer anderen Form in den kovalenten Bindungen innerhalb der 
Propan- und Sauerstoffmoleküle enthalten. Man bezeichnet sie 
als potenzielle chemische Energie. Nicht bei allen Reaktionen 
wird Energie frei; tatsächlich erfordern viele chemische Prozes¬ 
se die Zufuhr von Energie aus der Umgebung. Ein Teil dieser 
Energie wird dann als potenzielle chemische Energie in den Bin¬ 
dungen der neu gebildeten Reaktionsprodukte gespeichert. Sie 


werden in späteren Kapiteln sehen, wie Reaktionen, die Energie 
freisetzen, und Prozesse, die Energie benötigen, miteinander zu 
einer Gesamtreaktion gekoppelt sind. 

In Zellen finden zahlreiche chemische Reaktionen statt, von 
denen einige stark der Redoxreaktion ähneln, die bei der Ver¬ 
brennung von Propan abläuft. In Zehen sind es aber andere 
Reaktionspartner (z. B. Zucker oder Fette) und die Reaktionen 
verlaufen über viele Zwischenschritte, sodass die freigesetzte 
Energie aufgefangen und von der Zelle genutzt werden kann. 
Die Produkte sind jedoch die gleichen: Kohlenstoff dioxid und 
Wasser. 

2.3 Wiederholung 

In einer chemischen Reaktion werden Reaktionspartner 
in Produkte mit einer anderen chemischen Zusammenset¬ 
zung umgewandelt. Dabei werden chemische Bindungen 
gepalten und neue geknüpft. Eine Reaktion kann Energie 
freisetzen oder auch Energiezufuhr benötigen, um ablau¬ 
fen zu können. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ an einem Beispiel zeigen können, dass chemische Re¬ 
aktionen dem Gesetz der Erhaltung der Materie folgen. 

■ erläutern können, welche Rolle die Energie in chemi¬ 
schen Reaktionen spielt. 


_ 7 _ 

1. Ergänzen Sie in der folgenden Reaktionsgleichung die An¬ 
zahl der beteiligten Reaktanden und Produkte, sodass die 
Zahlenbilanz aufgeht: CöH^Oö + O 2 ^ CO 2 + H 2 0 

2. Erläutern Sie an einem Beispiel, wie sich die Energieform 
während einer chemischen Reaktion ändern kann. 


In ► Kap. 8, 9 und 10 werden Sie zu den chemischen Reak¬ 
tionen in lebenden Systemen zurückkehren und sich besonders 
mit Energieumwandlungen befassen, die biologische Prozesse 
antreiben. Zunächst werden wir uns aber mit den einzigartigen 
Eigenschaften des Stoffes befassen, in dem die meisten bioche¬ 
mischen Reaktionen ablaufen: Wasser. 

2.4 Wasser hat für das Leben 
eine zentrale Bedeutung 

Der menschliche Körper besteht zu etwa 70 Gewichtsprozent 
aus Wasser, wenn man die Mineralstoffe der Knochen nicht 
mitrechnet. Wasser ist der Hauptbestandteil nahezu aller Le¬ 
bewesen, und die meisten biochemischen Reaktionen finden 
in einer wässrigen Umgebung statt. Wasser ist eine ganz ei¬ 
genartige Substanz mit ungewöhnlichen Eigenschaften. Unter 
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Bedingungen, wie sie auf der Erde herrschen, kann es in drei 
Aggregatzuständen existieren: fest (Eis), flüssig oder gasför¬ 
mig (Wasserdampf). Alle drei haben eine große Bedeutung für 
lebende Systeme. Wasser macht die Erde lebenstauglich, ermög¬ 
licht chemische Reaktionen innerhalb von Organismen, dient 
als selektives Lösungsmittel und ist für die Bildung bestimmter 
biologischer Strukturen notwendig. In diesem Abschnitt werden 
Sie erfahren, auf welche Weise Struktur und Wechselwirkungen 
der Wassermoleküle das Wasser zu einem Stoff machen, der für 
das Leben essenziell ist. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Biochemische Reaktionen in Zellen finden in einer wässrigen 
Umgebung statt. 

■ Das Mol wird verwendet, um Substanzen in biologischen Flüs¬ 
sigkeiten zu quantifizieren. 

■ Die Säure-Base-Eigenschaften von Wasser und anderen zellulä¬ 
ren Verbindungen können reversible Veränderungen hervorru- 
fen, die biologische Funktionen beeinflussen. 


Wasser besitzt eine einzigartige Struktur und 
spezielle Eigenschaften 



Im gasförmigen Zu¬ 
stand bildet Wasser 
keine Wasser¬ 
stoffbrücken. 

V___y 


Im Eis werden 
Wassermoleküle 
durch Wasserstoff¬ 
brücken in einem 
festen Zustand 
gehalten. 

v_ 


Während sich 
Wassermoleküle 
bewegen, brechen 
fortwährend Wasser¬ 
stoffbrücken und an¬ 
dere bilden sich neu. 
V___/ 


Das Wassermolekül, H 2 O, besitzt einzigartige chemische Eigen¬ 
schaften. Wie Sie in den vorhergehenden Abschnitten gesehen 
haben, ist Wasser ein polares Molekül, das Wasserstoffbrücken 
bilden kann. Außerdem hat das Wassermolekül ähnlich wie Me¬ 
than die Form eines Tetraeders. Die vier Elektronenpaare in der 
Außenschale des Sauerstoffs stoßen einander ab, wodurch die 
Tetraederform entsteht. 


Abb. 2.13 Wasserstoffbrücken und die Eigenschaften des Wassers. 

Sowohl im festen als auch im flüssigen Zustand existieren Wasserstoff¬ 
brücken zwischen Wassermolekülen. Eis ist zwar stärker strukturiert als 
flüssiges Wasser, da seine Dichte jedoch geringer ist, schwimmt es auf 
Wasser. Werden die Wasserstoffbrücken gelöst, bewegen sich die Mo¬ 
leküle in größerem Abstand zueinander, das Wasser wird gasförmig 



gemeinsame 

Elektronenpaare 


freie Elektronen¬ 
paare 


Die chemischen Merkmale des Wassers erklären einen großen 
Teil seiner interessanten Eigenschaften, etwa die Schwimmfä¬ 
higkeit von Eis, den Schmelz- beziehungsweise Gefrierpunkt 
von Wasser, die Fähigkeit von Wasser zur Wärmespeicherung 
und zur Bildung von Tröpfchen sowie seine Fähigkeit bzw. sein 
Unvermögen, bestimmte Substanzen zu lösen. 


Eis schwimmt oben Im festen Zustand des Wassers (Eis) 
werden die einzelnen Wassermoleküle durch Wasserstoff¬ 
brücken an Ort und Stelle gehalten und schaffen eine feste 
Kristallstruktur, in der jedes Wassermolekül mit vier weite¬ 
ren Wassermolekülen durch Wasserstoffbrücken verbunden ist 
(► Abb. 2.13). Obwohl die Moleküle fest an Ort und Stelle ge¬ 


halten werden, ist ihr Abstand durch die Wasserstoffbrücken in 
der hexagonalen Gitterstruktur des Eises größer, als es in flüssi¬ 
gem Wasser mit seinen beweglichen Molekülen der Fall ist. Mit 
anderen Worten: Festes Wasser ist weniger dicht als flüssiges 
Wasser; daher schwimmt Eis auf Wasser. 

Malen Sie sich die Folgen für die Natur aus, wenn Eis im Wasser 
unterginge. Seen und Teiche würden vom Grund her zufrieren 
und zu massiven Eisblöcken erstarren, sodass die meisten der 
in diesen Gewässern lebenden Organismen im Winter sterben 
würden. Sobald der gesamte Teich einmal durchgefroren wä¬ 
re, könnte seine Temperatur deutlich unter den Gefrierpunkt 
des Wassers fallen. Da Eis jedoch schwimmt, bildet es eine 
schützende Isolierschicht auf der Oberfläche des Gewässers und 
vermindert die Wärmeabgabe an die darüberstehende Kaltluft. 
Daher werden Fische, Wasserpflanzen und andere aquatische 
Organismen zumindest im Süßwasser keinen Temperaturen 
unter 0°C - dem Gefrierpunkt des reinen Wassers - ausge¬ 
setzt. 

Tatsächlich wird Wasser immer schwerer, je kälter es ist; kal¬ 
tes Wasser sinkt daher zum Grund. Allerdings erreicht es seine 
höchste Dichte nicht bei 0°C, sondern bei +4°C (Dichte¬ 
anomalie des Wassers); dies ist ein weiterer Grund dafür, 
warum größere Tiefen eisfrei bleiben. 
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Schmelzen, Gefrieren und Wärmekapazität Verglichen 
mit vielen anderen Substanzen, die aus Molekülen ähnlicher 
Größe bestehen, besitzt Wasser eine sehr hohe spezifische Wär¬ 
mekapazität. Dies ist allgemein die Energie, die notwendig ist, 
um 1 g eines Stoffes um 1 °C (oder 1 K, K für Kelvin) zu er¬ 
wärmen. Bei flüssigem Wasser beträgt sie etwa 4,2 J/g pro °C, 
bei Eis und Ethanol nur die Hälfte und bei Sand ein Fünftel. 
Das heißt, man muss sehr viel mehr thermische Energie in Was¬ 
ser stecken als in die gleiche Menge Sand, um beides um 1 °C 
zu erwärmen. Umgekehrt hat Wasser entsprechend mehr Wär¬ 
meenergie gespeichert. Dies können Sie auch am eigenen Leib 
spüren, wenn Sie nach einem sonnigen Tag am Strand den Son¬ 
nenuntergang genießen und sich der Sand viel rascher abkühlt 
als das Wasser. 

Um Eis zu schmelzen, müssen zwischen den Wassermolekülen 
viele Wasserstoffbrücken aufgebrochen werden, damit es vom 
festen in den flüssigen Zustand übergeht. Im umgekehrten Pro¬ 
zess - dem Gefrieren - wird dagegen sehr viel Wärmeenergie 
freigesetzt. 

Während eine große Energiemenge nötig ist, um den physikali¬ 
schen Zustand des Wassers zu ändern, sind die Wassertempera¬ 
turen in den Ozeanen und in anderen großen Wasserkörpem im 
Jahres verlauf bemerkenswert konstant. Und auch die Tempera¬ 
turschwankungen küstennaher Landmassen werden durch große 
Wasserkörper gemäßigt. Das Wasser trägt sogar dazu bei, die 
Schwankungen in der atmosphärischen Temperatur auf unserem 
ganzen Planeten zu minimieren. Diese ausgleichende Fähigkeit 
des Wassers unterstützt auch seine Funktion als Isolator, der 
verhindert, dass die Körpertemperatur eines Tieres an einem 
sonnigen Tag ansteigt. Eine dünne, isolierende Wasserschicht 
zwischen der Haut und einem gut passenden Neoprenanzug ver¬ 
hindert, dass man damit im Wasser schnell friert. 

Wasser besitzt auch eine hohe Verdampfungswärme. Das be¬ 
deutet, dass viel Wärmeenergie notwendig ist, um es vom 
flüssigen in den gasförmigen Zustand zu überführen. (Diesen 
Vorgang bezeichnet man als Verdunstung oder Evaporati¬ 
on.) Auch hier wird ein Großteil der Wärmemenge eingesetzt, 
um die Wasserstoffbrücken zwischen den Wassermolekülen zu 
lösen. Diese Wärmeenergie muss aus der Umgebung, die in 
Kontakt mit dem Wasser steht, absorbiert werden. Daher hat 
die Verdunstung eine kühlende Wirkung auf die Umgebung - 
unabhängig davon, ob es sich um ein Blatt, einen Wald oder 
eine Landmasse handelt. Dieser Effekt erklärt auch, warum 
der menschliche Körper durch Schwitzen abkühlt: Wenn der 
Schweiß von der Hautoberfläche verdunstet, verbraucht er einen 
Teil der Körperwärme (► Abb. 2.14a). 


Querverweis 

Lebende Systeme nutzen die Verdunstung von Wasser, bei 
der Wasserstoffbrücken aufgebrochen werden, um über¬ 
schüssige Wärme abzuführen, die ansonsten ungünstig für 
den Organismus wäre. In ► Abschn. 38.3 werden Beispie¬ 
le aus dem Pflanzenreich und in ► Abschn. 39.3 bis 39.5 
Beispiele aus dem Tierreich besprochen. 




Oberflächenspannung: 

Wassermoleküle haften 
aneinander und verhindern, 



Abb. 2.14 Wasser in der belebten Natur. Diese drei Eigenschaften 
des Wassers machen es für Organismen so außergewöhnlich wichtig 


Kohäsion, Adhäsion und Oberflächenspannung In 

flüssigem Wasser können sich die einzelnen Wassermoleküle 
frei bewegen. Die Wasserstoffbrücken zwischen den Molekülen 
bilden und lösen sich kontinuierlich (►Abb. 2.13). Chemiker 
schätzen, dass dieser Vorgang bei einem einzigen Wassermole¬ 
kül etwa eine Billion Mal pro Minute stattfindet. 

Jedes Wassermolekül bildet zu jedem Zeitpunkt durchschnitt¬ 
lich 3,4 Wasserstoffbrücken mit anderen Wassermolekülen. 
Diese Wasserstoffbrücken erklären den Zusammenhalt, die Ko¬ 
häsionskraft, von flüssigem Wasser. Kohäsion ist die Fähigkeit 
von Wassermolekülen, auch unter Zugspannung zusammenzu¬ 
halten und sich nicht voneinander zu lösen. Die Kohäsionkraft 
ermöglicht die Ausbildung dünner Wassersäulen von den Wur- 
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zeln bis zu den Blättern eines hohen Baumes. Wenn Wasser 
aus den Blättern verdunstet, wird die gesamte Wassersäule 
durch den Zug der oberen Wassermoleküle nach oben gesogen 
(► Abb. 2.14b). Eine mit der Kohäsion verwandte Eigenschaft 
ist die Adhäsion, die Anziehungskraft zwischen Molekülen 
unterschiedlicher Phasen, also an Grenzschichten. Diese kön¬ 
nen Sie beispielsweise beobachten, wenn Sie einen Strohhalm 
in ein mit Wasser gefülltes Glas stellen. Das Wasser steigt 
im Halm nach oben, bis sich der Flüssigkeitsspiegel im Halm 
über dem im Glas befindet. Diese adhäsiven Eigenschaften des 
Wassers - also Wasserstoffbrücken zu den Molekülen der Halm¬ 
wand auszubilden - wirken auch im Zusammenspiel mit den 
Cellulosewänden der Wasserleitgefäße im Baum. Aus dem glei¬ 
chen Grund können Sie sich mit einem Baumwollhandtuch gut 
abtrocknen. 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 34.2 beschrieben, ist der Transpirations- 
Kohäsions-Saugspannungs-Mechanismus für den Was¬ 
sertransport zwischen Wurzel und Blättern verantwort¬ 
lich. Durch die Kohäsion zwischen den Wassermolekülen 
kann Wasser in durchgehenden, dünnen Wassersäulen 
nach oben gesogen werden 

Die Grenzfläche zwischen Wasser und Luft ist nur schwer 
zu durchbrechen, da Wassermoleküle an dieser Oberfläche 
mit anderen Wassermolekülen im Wasserkörper durch Was¬ 
serstoffbrücken verbunden sind. Diese Oberflächenspannung 
des Wassers erlaubt es, ein Gefäß etwas über den Rand hi¬ 
naus mit Wasser zu füllen, ohne dass Wasser überfließt, und sie 
ermöglicht es sehr kleinen bzw. leichten Tieren, auf der Wasser¬ 
oberfläche zu laufen (► Abb. 2.14c). 


Reaktionen, die das Leben ausmachen, 
finden in wässrigen Lösungen statt 

Eine Lösung wird gebildet, wenn eine Substanz (der zu lösen¬ 
de Stoff, das Solut) in einer Flüssigkeit (dem Lösungsmittel) 
gelöst wird. Handelt es sich bei dem Lösungsmittel um Wasser, 
dann entsteht eine wässrige Lösung. Wie Sie bereits erfahren 
haben, ist Wasser polar. Da viele wichtige Moleküle biolo¬ 
gischer Systeme ebenfalls polar sind, sind sie in Wasser gut 
löslich. In Lösung zu gehen bedeutet allerdings nicht, dass sich 
Solute in andere Moleküle verwandeln (außer in Ionen) und ih¬ 
re typischen Eigenschaften verlieren. Sie können immer noch 
reagieren, und in der Tat finden viele wichtige biochemische Re¬ 
aktionen in einer wässrigen Lösung statt. 

Biologen, die sich mit biochemischen Reaktionen innerhalb von 
Zellen befassen, untersuchen diese Reaktionen, um Reaktions¬ 
partner, Produkte und die jeweils beteiligten Mengenverhältnis¬ 
se zu identifizieren, und sie nutzen zwei Herangehens weisen: 

■ Die qualitative Analyse befasst sich mit der Identifizierung 
der Substanzen, die an chemischen Reaktionen beteiligt sind. 


Sie wird beispielsweise herangezogen, wenn die bei der Zell¬ 
atmung durchlaufenen Reaktionsschritte untersucht werden 
sollen, die dazu dienen, kohlenstoffhaltige Verbindungen ab¬ 
zubauen, um für die Zellen nutzbare Energie zu gewinnen. 

■ Die quantitative Analyse misst Konzentrationen, also die 
Mengen bestimmter Substanzen. Sie wird zum Beispiel 
durchgeführt, wenn die Menge eines bestimmten Produkts, 
das in einer chemischen Reaktion entsteht, bestimmt werden 
soll. Im Folgenden werden wir kurz einige in diesem Buch 
vorkommende Begriffe der quantitativen chemischen Analy¬ 
se besprechen. 

Die Grundlage der quantitativen Betrachtungsweise in der Che¬ 
mie und der Biologie ist das Konzept des Mols. Ein Mol 
(Maßeinheit: mol) entspricht der Menge einer Substanz (in 
Gramm), deren Masse numerisch identisch mit der Molekül¬ 
masse ist. So wiegt ein Mol Saccharose (C 12 H 22 O 11 ) etwa 342 g; 
ein Mol Natriumionen (Na + ) wiegt 23 g und ein Mol Wasser¬ 
stoffgas (H 2 ) 2 g. 

Bei der quantitativen Analyse werden die Moleküle nicht di¬ 
rekt gezählt. Da jedoch die Menge einer Substanz in einem Mol 
direkt mit ihrer Molekülmasse in Beziehung steht, ist die Zahl 
der Moleküle in einem Mol bei allen Substanzen gleich. Da¬ 
her enthält ein Mol Kochsalz die gleiche Anzahl an Molekülen 
wie ein Mol Saccharose. Diese Konstante wird als Avogadro- 
Zahl bezeichnet (auch Avogadro-Konstante oder - fälschlich - 
Loschmidt-Zahl); sie beträgt 6,02 x 10 23 Moleküle pro Mol. 
Auf diese Weise können Chemiker mit Molen von Substan¬ 
zen arbeiten (die sich im Labor ab wiegen lassen), statt mit der 
tatsächlichen Anzahl von Molekülen (die man sowieso nicht 
einzeln abzählen kann, was außerdem zu völlig unhandlichen 
Zahlen führen würde). So sind zum Beispiel 34,2 g Saccha¬ 
rose ein Zehntel eines Mols, oder, mit Avogadro ausgedrückt, 
6,02 x 10 22 Moleküle. 

Das Mol-Konzept lässt sich analog zum Begriff des „Dutzend“ 
auffassen. Wir kaufen ein Dutzend Eier oder ein Dutzend Bröt¬ 
chen und wissen, dass wir zwölf Artikel bekommen werden, 
auch wenn sie nicht dasselbe wiegen oder gleich voluminös 
sind. 

Löst ein Chemiker ein Mol Saccharose (342 g) in Wasser, um 
einen Liter Lösung herzustellen, dann weiß er auch, dass dieser 
Liter 6,02 x 10 23 Zuckermoleküle enthält. Diese Lösung - ein 
Mol einer Substanz in Wasser gelöst, mit einem Endvolumen 
von einem Liter - wird als einmolare Lösung (1 mol/1, 1 M) be¬ 
zeichnet. Ein Arzt, der einem Patienten ein bestimmtes Volumen 
eines Arzneimittels, das eine bestimmte molare Konzentration 
hat, injiziert, kann daher abschätzen, wie viele Wirkstoffmole¬ 
küle in den Körper des Patienten gelangen und dort wirken. Wie 
Sie wissen, ist die Dosis von Bedeutung. 

Die vielen in Wasser gelösten Moleküle lebender Gewebe lie¬ 
gen nicht annähernd in einmolarer Lösung vor. Die meisten 
haben Konzentrationen im Bereich von Mikromol pro Liter 
(Millionstel eines Mols pro Liter Lösung; pmol/1) bis Millimol 
pro Liter (Tausendstel eines Mols pro Liter Lösung; mmol/1). 
Einige, zum Beispiel Hormonmoleküle, sind noch geringer kon¬ 
zentriert. Diese niedrigen Molaritäten vermitteln zwar den 
Eindruck, als seien kaum Moleküle vorhanden, doch selbst 
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eine Lösung mit 1 pmol/1 enthält immer noch 6,02 x 10 17 
(= 602.000.000.000.000.000) Moleküle des gelösten Stoffes 
pro Liter. 


Wässrige Lösungen können sauer 
oder basisch sein 


Einige Substanzen setzen, wenn sie sich in Wasser lösen, Pro¬ 
tonen frei, die nichts anderes sind als einzelne positiv geladene 
Wasserstoffionen (H + ). Diese Protonen können sich mit anderen 
Substanzen verbinden und dabei deren Eigenschaften ändern. 
So können beispielsweise die im sauren Regen enthaltenen Pro¬ 
tonen Pflanzen schädigen. Auch das durch Protonenüberschuss 
bedingte Sodbrennen ist Ihnen möglicherweise bekannt. 

In diesem Abschnitt befassen wir uns mit den Eigenschaften 
von Säuren (Substanzen, die H + freisetzen) und Basen (Sub¬ 
stanzen, die H + aufnehmen). Wir werden zwischen starken be¬ 
ziehungsweise schwachen Säuren und Basen unterscheiden und 
ein quantitatives Maß zur Festlegung von H + -Konzentrationen 
in Lösungen besprechen: die pH-Skala. 

Säuren sind Protonenspender, sie setzen H + frei Wird 
Chlorwasserstoffgas (HCl) in Wasser eingeleitet, so löst es sich 
und dissoziiert (ionisiert), sodass H + - und Cl“-Ionen freigesetzt 
werden: 

HCl -> H + + er 

Eine solche Lösung ist sauer, da ihre H + -Konzentration erhöht 
wurde. 

Säuren sind Substanzen, die in Lösung H + -Ionen freisetzen. Sie 
sind Protonenspender oder Protonendonatoren. HCl ist eine 
Säure (Salzsäure), wie auch H 2 SO 4 (Schwefelsäure). Ein Mo¬ 
lekül Schwefelsäure kann dissoziieren und zwei H + sowie ein 
SO^“ ergeben. Auch biologisch wichtige organische Verbindun¬ 
gen, die -COOH (eine Carboxylgruppe) enthalten, sind Säuren 
(sogenannte Carbonsäuren), da die Carboxylgruppe durch Frei¬ 
setzung eines H + zu -COO“ dissoziieren kann: 

-COOH -> -COO“ + H + 

Säuren wie HCl und H 2 SO 4 , die in Lösung vollständig dis¬ 
soziieren, werden als starke Säuren bezeichnet. Doch nicht 
alle Säuren dissoziieren in Wasser vollständig. Gibt man bei¬ 
spielsweise Essigsäure (CH 3 COOH) in Wasser, dann werden 
einige Moleküle in zwei Ionen (CH 3 COO“ und H + ) dissoziie¬ 
ren, andere Moleküle der ursprünglichen Säure bleiben jedoch 
erhalten. Da diese Reaktion unvollständig ist, ist Essigsäure eine 
schwache Säure. 

Basen sind Protonenfänger, sie nehmen H + auf Ba¬ 
sen sind Verbindungen, die in Lösung H + -Ionen aufnehmen. 
Sie sind Protonenfänger oder Protonenakzeptoren. So wie bei 
Säuren unterscheidet man auch hier starke und schwache Basen. 
Wird NaOH (Natriumhydroxid) in Wasser gelöst, dann dissozi¬ 
iert es und setzt die Ionen OH“ (Hydroxidion) und Na + frei: 

NaOH -> Na + + OH“ 


Eine solche Lösung ist basisch (alkalisch), da OH“ sich mit H + 
aus dem Wasser zu Wasser verbindet (OH“ + H + -> H 2 O). Und 
da diese Dissoziationsreaktion vollständig abläuft, ist NaOH 
eine starke Base, Natronlauge genannt. Allgemein werden star¬ 
ke Basen als Laugen bezeichnet. Die eigentliche Base ist dabei 
das Hydroxidion OH“. 

Zu den schwachen Basen gehören das Hydrogencarbonation 
(HCO 3 ), das durch die Aufnahme von H + zu Kohlensäure 
(H 2 CO 3 ) wird, und Ammoniak (NH 3 ), der sich durch Aufnah¬ 
me von H + in ein Ammoniumion (NH^) um wandelt. Auch die 
biologischen Verbindungen, die -NH 2 (eine Aminogruppe) ent¬ 
halten, sind Basen, da -NH 2 ein H + aufnimmt: 

-NH 2 + H+ -> -NH+ 

Säure-Base-Reaktionen können reversibel sein Wenn 
Essigsäure in Wasser gelöst wird, laufen zwei Reaktionen ab. 
Zuerst bildet die Essigsäure ihre Ionen: 

CH 3 COOH -> CH 3 COO“ + H + 

Anschließend - sobald die Ionen gebildet sind - bilden diese 
wieder Essigsäure: 

CH 3 COO“ + H+ -> CH 3 COOH 

Die Reaktion ist also reversibel. Eine reversible Reaktion kann 
in beide Richtungen ablaufen - von links nach rechts oder von 
rechts nach links - je nach den Ausgangskonzentrationen der 
Reaktionspartner und Reaktionsprodukte. Die Reaktionsglei¬ 
chung für eine reversible Reaktion wird mit einem Doppelpfeil 
dargestellt: 

CH 3 COOH - CH 3 COCT + H+ 

Auf Säuren und Basen bezogen gibt es zwei Reaktionstypen, die 
sich im Ausmaß ihrer Reversibilität unterscheiden: 

■ Die Dissoziation von starken Säuren und Basen ist nahezu 
irreversibel. 

■ Die Dissoziation von schwachen Säuren und Basen ist in ge¬ 
wissem Umfang reversibel. 


Wasser ist eine schwache Säure und eine schwache 
Base Das Wassermolekül besitzt eine sehr geringe, aber sig¬ 
nifikante und biologisch äußerst wichtige Neigung zur Disso¬ 
ziation in ein Hydroxidion (OH“) und ein Proton (H + ). In 
Wirklichkeit nehmen zwei Wassermoleküle an dieser Dissozia¬ 
tion teil. Eines der beiden H 20 -Moleküle zieht ein Proton von 
dem anderen H 20 -Molekül ab, sodass ein Hydroxidion (OH“) 
und ein Hydroniumion (H 3 0 + ) entstehen: 



Wassermolekül 



Wassermolekül Hydroxidion Hydroniumion 
(H 2 0) OH“, eine Base H s O + , eine Säure 


2 H 2 0 


h 3 o + 


^ OH“ + 
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Das Hydroniumion ist also ein Wassermolekül, das ein Pro¬ 
ton gebunden hat. Protonen liegen in wässriger Lösung stets 
als Hydroniumionen vor. Der Einfachheit halber stellt man die 
Dissoziation des Wassers meist verkürzt dar, so auch in diesem 
Buch: 

H 2 0 -» H+ + OH“ 

Zu einem gegebenen Zeitpunkt liegt nur eines von 500 Mio. 
Wassermolekülen dissoziiert vor. Die Dissoziation des Wassers 
ist für alle Lebewesen dennoch immens wichtig. Falls Sie dies 
angesichts des geringen Dissoziationsgrades erstaunt, sollten 
Sie die Häufigkeit von Wasser in lebenden Systemen und die 
Reaktionsfreudigkeit der durch Dissoziation freigesetzten Pro¬ 
tonen bedenken. 

Der pH-Wert ist ein Maß für die Protonenkonzentra¬ 
tion Wie Sie bereits erfahren haben, können Verbindungen 
entweder Säuren oder Basen sein, Lösungen sind daher sauer 
oder basisch. Wie sauer oder basisch eine Lösung ist, können 
Sie bestimmen, indem Sie die Konzentration an H + -Ionen in 
der Lösung messen und in Mol pro Liter angeben (die Molari- 
tät; siehe oben). Hier einige Beispiele: 

■ Reines Wasser hat eine H + -Konzentration von 10 -7 mol/1. 

■ Eine HCl-Lösung mit lmol/1 hat eine H + -Konzentration 
von 1 mol/1 (erinnern Sie sich, dass HCl vollständig in seine 
Ionen dissoziiert). 

■ Eine NaOH-Lösung mit 1 mol/1 hat eine H + -Konzentration 
von 10 -14 mol/1. 

Die Konzentrationsbereiche für H + -Ionen können offenbar sehr 
weit auseinander liegen. Die H + -Konzentration selbst ist jedoch 
als Messgröße unpraktisch, angesichts der vielen Stellen hin¬ 
ter dem Komma. Einfacher ist es, mit dem Logarithmus der 
H + -Konzentration zu arbeiten, da Logarithmen diesen weiten 
Bereich komprimieren: Der logio von 100 ist beispielsweise 2, 
der logio von 0,01 ist —2. Da die meisten H + -Konzentrationen 
in lebenden Systemen geringer als 1 mol/1 sind, sind ihre logio- 
Werte negativ. Der Bequemlichkeit halber wandeln wir diese 
negativen Zahlen in positive und definieren den pH-Wert einer 
Lösung als den negativen dekadischen Logarithmus der molaren 
Protonenkonzentration: 


pH = —log(H+) 

wobei (H + ) die Konzentration an freien H + -Ionen in der Lösung 
ist. 

Da die H + -Konzentration von reinem Wasser 10 -7 mol/1 be¬ 
trägt, ist sein pH-Wert gleich — log(10 -7 ) = —(—7) oder 7. 
Ein kleinerer negativer Logarithmus führt zu einer größeren 
Zahl. Praktisch heißt das: Ein niedrigerer pH-Wert bedeutet eine 
höhere H + -Konzentration beziehungsweise Säurestärke. In ei¬ 
ner einmolaren Salzsäurelösung beträgt die H + -Konzentration 
1 mol/1, daher ist der pH-Wert der negative Logarithmus von 1 
(—log 10°), also 0. Der pH-Wert von 1 mol/1 NaOH ist der ne¬ 
gative Logarithmus von 1CT 14 , also 14. Eine Lösung mit einem 
pH-Wert unter 7 ist sauer - sie enthält mehr H + - als OH“-Ionen. 
Eine Lösung mit einem pH-Wert von 7 ist neutral und eine Lö¬ 
sung mit einem pH-Wert über 7 ist basisch. ► Abb. 2.15 zeigt 
die pH-Werte von einigen verbreiteten Stoffen. 


H + -Konzentration 


pH-Wert 

0 


Batteriesäure 1 

Magensäure 

Zitronensaft 2 

Essig, Cola 3 

Bier 

Tomaten 4 

Weintrauben 


schwarzer Kaffee 5 
Regen 

Speichel q 

menschlicher Urin 

destilliertes Wasser 7 
menschliches Blut 
Meerwasser 8 

Backpulver 9 

„Magnesiummilch” 
(Suspension von 10 
Magnesiumhydroxid) 

ammoniakhaltiger 11 
Haushaltsreiniger 

12 

Backofenreiniger 13 
14 



Abb. 2.15 pH-Werte einiger bekannter Lösungen 


Warum ist diese ausführliche Darstellung des pH-Werts hier 
erforderlich, beziehungsweise wieso ist der pH-Wert für die 
Biologie so bedeutend? Bei zahlreichen Reaktionen spielt die 
Übertragung eines Ions oder einer geladenen Gruppe von ei¬ 
nem Molekül auf ein anderes eine Rolle. Daher können positiv 
oder negativ geladene Ionen in der Umgebung die Geschwin¬ 
digkeit, mit der diese Reaktionen ablaufen, stark beeinflussen. 
Zudem kann der pH-Wert die Gestalt der Moleküle verändern. 
Viele biologisch wichtige Moleküle enthalten geladene Grup¬ 
pen (z. B. -COO“, —NH^), die mit den polaren Bereichen 
eines Wassermoleküls interagieren, und diese Wechselwirkun¬ 
gen beeinflussen die Art und Weise, wie solche Moleküle 
ihre dreidimensionale Form einnehmen. Wenn diese geladenen 
Gruppen H + aufnehmen oder sich mit anderen Ionen aus ih¬ 
rer Umgebung verbinden und so ungeladene Gruppen ausbilden 
(z. B. -COOH, -NH 2 ; siehe oben), wird sich ihre Neigung, mit 
Wasser zu interagieren, verringern. Diese ungeladenen (hydro¬ 
phoben) Gruppen können das Molekül zudem veranlassen, sich 
so zu falten, dass die Gruppen nicht mehr mit der wässrigen 
Umgebung in Kontakt treten. Da die dreidimensionale Struk¬ 
tur biologischer Moleküle einen wesentlichen Einfluss auf ihre 
Funktion hat, sind Organismen bestrebt, Veränderungen des pH- 
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Werts ihrer Zellen und Gewebe so gering wie möglich zu halten. 
Eine wichtige Strategie in dieser Hinsicht ist die Verwendung 
von Pufferlösungen, meist kurz Puffer genannt. 

Pufferlösungen Die Aufrechterhaltung der sogenannten Ho¬ 
möostase - eines stabilen inneren Milieus - ist ein Kennzeichen 
für alles Lebende und gilt auch für den pH-Wert. Die Ei¬ 
genschaften von Biomolekülen können sich ändern, wenn sie 
H + -Ionen aufnehmen oder abgeben, wodurch die Homöosta¬ 
se gestört wird. Beispielweise produzieren Sportler bei einer 
starken körperlichen Anstrengung Milchsäure, die dissoziiert 
und H + freisetzt. Ein innerer stabiler Zustand in Geweben 
hinsichtlich der Protonenkonzentrationen lässt sich mit einem 
Puffer erreichen, also einer Lösung, die einen relativ konstan¬ 
ten pH-Wert hat, selbst wenn erhebliche Mengen an Säure oder 
Base zugegeben werden. Doch wie funktioniert das? 

Ein Puffer ist ein Gemisch aus einer schwachen Säure und ihrer 
zugehörigen Base oder einer schwachen Base und ihrer zuge¬ 
hörigen Säure. Ein Beispiel ist die schwache Säure Kohlensäure 
(H2CO3) und ihre korrespondiere Base, das Hydrogencarbona¬ 
tion (HCO3). Wird eine Säure zu einem Gemisch aus beiden, 
also zu einer gepufferten Lösung, gegeben, bleiben nicht alle 
H + -Ionen dieser Säure frei gelöst, sondern viele reagieren mit 
den Hydrogencarbonationen und bilden mehr Kohlensäure: 

HCO3 + H + ^ H2CO3 

Diese Reaktion verbraucht also einen Teil der Protonen in der 
Lösung und vermindert so die ansäuemde Wirkung der zuge¬ 
gebenen Säure. Wenn man eine Base zufügt, kehrt sich diese 
Reaktion im Wesentlichen um. Ein Teil der Kohlensäure dissozi¬ 
iert und bildet Hydrogencarbonationen und weitere H + , welche 
einen Teil der zugegebenen Base neutralisieren. Der Puffer mi¬ 
nimiert den Effekt einer zugegebenen Säure oder Base auf den 
pH-Wert. 

Das Kohlensäure/Hydrogencarbonat-Puffersystem findet sich 
beispielsweise im Blut, wo ständige pH-Änderungen unter an¬ 
derem den Transport des lebenswichtigen Sauerstoffs zu den 
Geweben stören könnten. In einer gepufferten Lösung führt die 
Zugabe einer gegebenen Menge an Säure oder Base zu einer 
deutlich geringeren Schwankung des pH-Werts, als es bei einer 
ungepufferten Lösung der Fall wäre (► Abb. 2 . 16 ). 

Puffer illustrieren ein wichtiges chemisches Prinzip reversibler 
Reaktionen, das Massen Wirkungsgesetz. In einem reversiblen 
System treibt die Zugabe eines Reaktionspartners die Reak¬ 
tion in diejenige Richtung, welche diesen Reaktionspartner 
verbraucht. Im Fall des Kohlensäure/Hydrogencarbonat-Puffers 
treibt die Zugabe einer Säure die Reaktion in Richtung Proto¬ 
nenverbrauch; die Zugabe einer Base treibt sie in die entgegen¬ 
gesetzte Richtung. 

Möglicherweise nutzen Sie gelegentlich einen Puffer, um Ver¬ 
dauungsstörungen zu behandeln. Die Magenschleimhaut pro¬ 
duziert kontinuierlich Salzsäure, wodurch der Mageninhalt an¬ 
gesäuert wird. Ein Überschuss an Magensäure kann jedoch zu 
Unwohlsein führen und zum Beispiel Sodbrennen verursachen. 



zugegebene Basenmenge (willkürliche Einheit) 


Bei einer nichtgepufferten Lösung steigt 
der pH-Wert steil an, wenn eine Base 
zugegeben wird. 


Abb. 2.16 Puffer verringern Veränderungen des pH-Werts. Mit 

steigender Menge an zugegebener Base fällt die Kurve (Pufferkurve) 
immer weiter ab und der pH-Wert nimmt zu. Ohne Puffer fällt die Kur¬ 
ve steil ab. Bei einer gepufferten Lösung ist der Abfall der Kurve im 
Pufferbereich dagegen gering. Bei hohem und bei niedrigem pH-Wert 
ist der Puffer jedoch nicht wirksam und die Pufferkurve zeigt einen we¬ 
sentlich steileren Verlauf. Hier ist die Pufferkapazität erschöpft 

Nehmen Sie allerdings ein Salz wie NaHC03 (Natriumhydro¬ 
gencarbonat) zu sich, wirkt es als Puffer und das Unwohlsein 
verschwindet. 

2.4 Wiederholung 

Ein Großteil der chemischen Vorgänge des Lebens findet 
in Wasser statt, das durch seine einzigartigen Eigenschaf¬ 
ten besonders geeignet für diese wichtige Rolle ist. Zu 
diesen Eigenschaften gehören die Wasserstoffbrücken, 
die sich zwischen den Wassermolekülen ausbilden, eine 
hohe spezifische Wärmekapazität und die Kohäsion zwi¬ 
schen den Wassermolekülen. Abhängig von der Protonen¬ 
konzentration sind wässrige Lösungen sauer oder basisch. 
Die wässrigen Lösungen in Zellen und Geweben sind 
allerdings gepuffert, da Änderungen des pH-Werts die Ei¬ 
genschaften von Biomolekülen verändern. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, warum die Eigenschaften von Was¬ 
ser als Lösungsmittel wichtig sind, um die Vorgänge 
innerhalb von Zellen zu verstehen. 

■ biochemische Vorgänge auf der Basis des Mol- 
Konzepts quantitativ analysieren können. 
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2 Leben und Chemie: kleine Moleküle 


■ pH-Wert-Veränderungen durch die Änderung der Kon¬ 
zentrationen von schwachen Säuren oder Basen in 
lebendem Gewebe Vorhersagen und erklären können. 


_ 7_ 

1. Was ist eine Lösung, und warum bezeichnen wir Wasser als 
das „Medium des Lebens“? 

2. In einer Zelle befindet sich eine Verbindung mit einer 
0,000.000.01-molaren Konzentration. Wie viele Moleküle 
befinden sich in der Zelle, wenn sie ein Volumen von 
0 , 000.0011 hat? 

3. In menschlichem Gewebe entsteht CO 2 als Nebenprodukt der 
Oxidation von komplexeren Molekülen. Das CO 2 gelangt in 
die Blutbahn und in die Erythrocyten und wird durch die 
Reaktion CO 2 + H 2 0 HCO 3 + H + entfernt. Wie wirkt 
sich diese Reaktion auf den pH-Wert des Blutes aus? Durch 
welche chemische Reaktion würde der pH-Wert des Blutes 
wieder hergestellt? 


Faszination Forschung: Welche biologischen Systeme wur¬ 
den bisher mithilfe von Isotopenanalysen untersucht und 
welche Erkenntnisse hat man dadurch gewonnen? 

Die Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination For¬ 
schung: Auf den Spuren eines Dinosauriers“) über die 
Dinosaurier wie auch das Experiment mit den Big Macs 
sind Beispiele dafür, wie sich Abläufe in der Natur mit¬ 
hilfe von Isotopenanalysen (bei den Dinosauriern waren 
es Sauerstoffatome, bei den Big Macs Kohlenstoffatome) 
nachvollziehen lassen. Vor Kurzem hat man dieses Ver¬ 
fahren auch auf den Menschen angewendet, und zwar auf 
sein Haar. Haar ist ein Produkt lebender Zellen und ent¬ 
hält verhältnismäßig viele Sauerstoff- und Wasserstoff¬ 
atome, die aus dem mit der Nahrung zugeführten Wasser 
stammen. Der Ökologe James Ehleringer und der Che¬ 
miker Thure Cerling konnten zeigen, dass das Verhältnis 
von schweren zu leichten H- und O-Atomen im Haar dem 
Verhältnis entspricht, das im Leitungswasser des Ortes 
vorherrscht, an dem die betreffende Person gelebt hat. 


Diese Erkenntnis kann für forensische Untersuchungen 
hilfreich sein, bei denen die Aufenthaltsorte von Personen 
von Bedeutung sind. Auch wenn es darum geht, die Her¬ 
kunft von Pflanzenmaterial geographisch einzugrenzen, 
sind Isotopenanalysen hilfreich, da ihre Gewebe ebenfalls 
typische Isotopenverhältnisse aufweisen. Ein Beispiel aus 
der Praxis ist Mohn, der für die Herstellung von Heroin 
verwendet wird. Im Zuge dieser Analysen ist das Mas¬ 
senspektrometer, ein Gerät, welches für den Nachweis 
der Isotope verwendet wird, zu einem für Biologen un¬ 
verzichtbaren Werkzeug geworden. 

Ausblick 

Die Verfolgung von Sauerstoff- und Wasserstoffisotopen 
in Niederschlägen ist nützlich, wenn man sich auf die Su¬ 
che nach Mustern von Klimaveränderungen begibt. Was¬ 
ser verdunstet in wärmeren Regionen der Erde wie den tro¬ 
pischen Breitengraden und gelangt zu den kühleren Polen. 
Auf diesem Weg kühlt sich die Luftmasse ab, der Wasser¬ 
dampfkondensiert und fällt als Niederschlag auf die Erde. 
Wassermoleküle, die aus schwereren H- und O-Isotopen 
bestehen, neigen dazu, schneller als Regentropfen auf die 
Erde zu fallen, als Wassermoleküle aus leichteren Isoto¬ 
pen. Folge ist, dass der Anteil an leichteren Isotopen im 
Wasserdampf auf dem Weg von den Tropen zu den Po¬ 
len immer weiter steigt. Allerdings ist das Verhältnis von 
schweren zu leichten Isotopen in dem Wasserdampf, der 
schließlich die Pole erreicht, auch abhängig vom Klima. 
Es gilt: Je kühler das Klima, umso niedriger ist der Quo¬ 
tient. Der Grund dafür ist, dass bei einem kühleren Klima 
mehr Wassermoleküle auf dem Weg abregnen, also mehr 
schwerere Isotope entfernt werden, als es bei wärmerem 
Klima der Fall ist. Untersuchungen von Polareiskemen ha¬ 
ben ergeben, dass die Isotopenverhältnisse in geologischen 
Zeiträumen schwanken. Durch die Untersuchungen ist es 
Wissenschaftlern möglich, klimatische Veränderungen der 
Vergangenheit nachzuvollziehen und sie in Beziehung zu 
fossilen Organismen zu setzen, die unter den jeweiligen 
Bedingungen existiert haben. Und die Analyse von Isoto¬ 
penverhältnisse kann auch nützlich sein, die heutigen Kli¬ 
maveränderungen zu dokumentieren und zu bewerten. 
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Kapitelzusammenfassung 


2.1 Der atomare Aufbau beeinflusst die Eigenschaften der 

Materie 

■ Materie besteht aus Atomen. Jedes Atom besteht aus 
einem positiv geladenen Atomkern aus Protonen und 
Neutronen, um den sich negativ geladene Elektronen be¬ 
wegen. Siehe ► Abb. 2.1 

■ Ein chemisches Element wird durch die Zahl der Proto¬ 
nen im Kern definiert. In der Natur gibt es 94 verschie¬ 
dene Elemente, doch nur sechs von ihnen machen den 
Großteil in lebenden Systemen aus: C, H, O, N, P und S. 
Siehe ► Abb. 2.2 

■ Die Isotope eines chemischen Elements unterscheiden 
sich durch die Zahl ihrer Neutronen. Radioisotope sind 
radioaktiv und geben bei ihrem Zerfall radioaktive Strah¬ 
lung ab. 

■ Elektronen sind auf Elektronenschalen (Energieniveaus) 
verteilt, die Räume mit einer spezifischen Anzahl an Or¬ 
bitalen darstellen. Jedes Orbital enthält maximal zwei 
Elektronen. Siehe ► Abb. 2.4; ► Activity 2.1 

■ Ein Atom geht mit einem oder mehreren anderen Ato¬ 
men eine Verbindung ein, um durch Abgabe, Gewinn 
oder gemeinsame Nutzung von Elektronen einen stabile¬ 
ren Zustand (Edelgaskonfiguration) zu erreichen; dadurch 
entsteht ein Molekül. 

2.2 Atome verbinden sich zu Molekülen 

■ Eine chemische Bindung ist eine Anziehungskraft, die 
zwei Atome miteinander innerhalb eines Moleküls anein¬ 
ander bindet. Siehe ► Tab. 2.1; ► Animation 2.1 

■ Eine Verbindung ist ein Molekül, das aus zwei oder mehr 
unterschiedlichen Elementen besteht, die in einem festge¬ 
legten Verhältnis zueinander vorliegen, wie es z. B. beim 
Wassermolekül (H 2 O) der Fall ist. 

■ Kovalente Bindungen sind starke Bindungen, die sich 
ausbilden, wenn zwei Atomkerne ein oder mehrere Elek¬ 
tronenpaare gemeinsam nutzen. Siehe ► Abb. 2.5, 2.6 

■ Gehen zwei Atome mit unterschiedlicher Elektronegativi¬ 
tät eine Bindung ein, dann entsteht eine polare kovalente 
Bindung. Die beiden Enden, oder Pole, der Bindung tra¬ 
gen eine Partialladung (8 + oder 8 - ). Siehe ► Abb. 2.7 

■ Bei einer koordinativen Bindung stellt ein zentrales 
Metallion Bindungspartnern (Liganden) Elektronenpaar¬ 
lücken zur Verfügung und es entsteht ein Metallkomplex. 

■ Ein Ion ist ein elektrisch geladenes Teilchen, das entsteht, 
wenn ein Atom ein oder mehrere Elektronen gewinnt oder 
verliert, um eine stabilere Elektronenkonfiguration an¬ 
zunehmen. Anionen sind negativ und Kationen positiv 
geladene Ionen. Unterschiedliche Ladungen ziehen sich 
an, gleiche stoßen sich ab. 

■ Ionenbindungen treten zwischen gegensätzlich gelade¬ 
nen Ionen auf. Die Bindungsstärke hängt von ihrem 
Abstand ab. In festen Stoffen (Salzen) sind Ionenbindun¬ 
gen stark; sie sind jedoch viel schwächer, wenn die Ionen 
in einer Lösung voneinander getrennt vorliegen. Siehe 
► Abb. 2.9 


■ Eine Wasserstoffbrücke ist eine schwache elektrostati¬ 
sche Anziehungskraft. Sie besteht zwischen der positiven 
Teilladung (8 + ) eines Wasserstoffatoms in einem Mole¬ 
kül und einer negativen Teilladung (8 - ) in einem anderen 
Molekül (oder in einem anderen Bereich desselben Mole¬ 
küls, falls dieses groß genug ist). Siehe ► Abb. 2.10 

■ Unpolare Moleküle interagieren nur sehr schwach mit po¬ 
laren Molekülen wie Wasser. Unpolare Moleküle lagern 
sich durch hydrophobe Wechselwirkungen zusammen 
und ziehen sich zudem durch sehr schwache Van-der- 
Waals-Kräfte an, die auf der Bildung temporärer Dipole 
beruhen. 

2.3 Atome wechseln in chemischen Reaktionen ihre Part¬ 
ner 

■ In chemischen Reaktionen verbinden sich Atome, oder 
sie wechseln ihre Bindungspartner. Reaktionspartner 
(Reaktanden) werden in Produkte umgewandelt. 

■ Bei manchen chemischen Reaktionen wird Energie frei; 
andere Prozesse erfordern die Zufuhr von Energie zu den 
Reaktionspartnem, damit die Reaktionen ablaufen kön¬ 
nen. 

■ Eine chemische Reaktion verändert Materie, und es findet 
ein Wandel der Energieform statt. Siehe ► Abb. 2.12 

■ In Organismen laufen chemische Reaktionen in vielen 
Zwischenschritten ab, sodass die freigesetzte Energie por¬ 
tionsweise aufgefangen und von der Zelle genutzt werden 
kann. 

2.4 Wasser hat für das Leben eine zentrale Bedeutung 

■ Wasser besitzt aufgrund seiner molekularen Struktur und 
seines Dipolcharakters mit der Fähigkeit, Wasserstoff¬ 
brücken zu bilden, besondere Eigenschaften, die für 
das Leben von entscheidender Bedeutung sind. Siehe 
► Abb. 2.13 

■ Die hohe spezifische Wärmekapazität des Wassers 
bringt es mit sich, dass Wasser eine große Menge an 
Wärmeenergie gewinnt beziehungsweise verliert, wenn 
es seinen Aggregationszustand verändert. Die hohe Ver¬ 
dampfungswärme von Wasser sorgt bei dessen Verduns¬ 
tung für eine wirkungsvolle Kühlung der Umgebung. 

■ Die Kohäsion von Wassermolekülen bezieht sich auf ihre 
Eigenschaft, sich nur sehr schwer voneinander zu lösen. 
Dabei spielen Wasserstoffbrücken zwischen den Wasser¬ 
molekülen eine wichtige Rolle. Bei der Adhäsion des 
Wassers bilden Wassermoleküle Wasserstoffbrücken zu 
hydrophilen Oberflächen aus. 

■ Eine Lösung entsteht, wenn eine feste Substanz (das So- 
lut) in einer Flüssigkeit (dem Lösungsmittel) gelöst wird. 
Wasser spielt dabei als „Lösungsmittel des Lebens“ eine 
außerordentlich wichtige Rolle, indem es bestimmte Sub¬ 
stanzen gut und andere sehr schlecht oder gar nicht löst. 
Die Fähigkeit von Molekülen, Protonen (H + ) aufzuneh¬ 
men oder abzugeben, ist für biologische Strukturen und 
Funktionen ebenfalls von großer Bedeutung. 
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2 Leben und Chemie: kleine Moleküle 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Die Säure-Base-Eigenschaften von Wasser und anderen 
zellulären Verbindungen können reversible Veränderun¬ 
gen hervorrufen, die biologische Funktionen beeinflussen 
(► Abschn. 2.4). 

Wissenschaftler entwickeln zurzeit Methoden, um die Konzen¬ 
tration von Ketonkörpern in der Ausatemluft von Menschen zu 
untersuchen. Diese Konzentration kann bei Typ-1-Diabetikern 
erhöht sein. Am Ende dieser Forschungsarbeit könnte die Ent¬ 
wicklung eines tragbaren Geräts stehen, das eine frühere Dia¬ 
gnose eines Diabetes erlaubt, insbesondere bei Kindern. 

Insulin ist ein Hormon, das Zellen zur Aufnahme von Glu¬ 
cose aus dem Blut stimuliert. Die Zellen nutzen die Glucose, 
um ihren eigenen Energiebedarf zu decken und die normalen 
Zellfunktionen aufrechtzuerhalten. Bei einem Diabetes mellitus 
Typ 1 wird kein Insulin gebildet und die Glucose wird nicht von 
den Zellen importiert, sondern verbleibt im Blut. Aufgrund der 
fehlenden Versorgung mit Glucose und des daraus resultieren¬ 
den Energiemangels beginnen die Zellen mit dem Abbau von 
Fetten. Werden Fette abgebaut, entstehen Verbindungen mit ei¬ 
ner Ketogruppe, sogenannte Ketonkörper, die teilweise flüchtig 
und daher im Atem nachweisbar sind. Ein Ketonkörper besitzt 
die allgemeine Struktur RCOR/, wobei R und R' gleiche oder 
unterschiedliche Gruppen sind. 

Ein Ketonkörper, der durch den Fettabbau entsteht, ist Acetes- 
sigsäure, deren Struktur unten dargestellt ist. Acetessigsäure ist 
in hohen Konzentrationen für den Körper schädlich. 

HoC —C—CH 2 —C—OH 

II II 

o o 


Aufgaben 

1. In Wasser kann Acetessigsäure zu Protonen und Acetacetat 
dissoziieren. Schreiben Sie die Reaktion mit den Strukturfor¬ 
meln der beteiligten Moleküle auf. 

2. Notieren Sie nun die reversible chemische Reaktion für die 
Dissoziation von Kohlensäure im Blut, die als Puffer fungie¬ 
ren kann. Ändert sich der pH-Wert des Blutes, wenn eine 
geringe Menge der auch bei gesunden Personen im Gewe¬ 
be gebildeten Acetessigsäure ins Blut gelangt? Erläutern Sie 
Ihre Antwort. 

3. Wie verändert sich der Blut-pH-Wert, wenn immer mehr 
Acetessigsäure gebildet wird, wie es bei einem unbehandel¬ 
ten Diabetes der Fall ist? Erläutern Sie und wenden Sie dabei 
Ihre in Aufgabe 2 gewonnenen Erkenntnisse an. Inwiefern ist 
die Fähigkeit des Körpers zur Aufrechterhaltung eines kon¬ 
stanten Blut-pH-Werts betroffen? Wie ist zu erklären, dass 
Menschen in diesem Zustand schwer erkranken? 

4. Aceton ist eine der Verbindungen, die beim Fettabbau ge¬ 
bildet und abgeatmet wird, und es ist das Zielmolekül des 
Atemanalysegeräts. Seine chemische Struktur ist unten dar¬ 
gestellt. Schauen Sie sich die Strukturformel an und überle¬ 
gen Sie, ob Aceton mit dem Kohlensäure/Hydrogencarbonat- 
Puffersystem des Blutes in Wechselwirkung tritt. 

HoC—C—CH 3 

3 ii 
O 

5. Nehmen Sie an, die Wissenschaftler wären mit der Ent¬ 
wicklung des Geräts, das die Bildung von Ketonkörpern 
im Körper nachweisen kann, erfolgreich. Welche weiteren 
Bluttests könnten bei Personen durchgeführt werden, nach¬ 
dem bei ihnen ein erhöhter Ketonkörperspiegel nachgewiesen 
worden ist? Schlagen Sie drei oder vier Tests vor, die nicht auf 
der direkten Messung des Acetessigsäure- oder des Ketonkör¬ 
perspiegels beruhen, sondern den Insulinmangel nachweisen. 
Welche Ergebnisse liefern diese Tests, wenn ein Insulinman¬ 
gel vorliegt? 
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3 Proteine, Kohlenhydrate und Lipide 


Faszination Forschung: Ein Netz weben 

Ein Spinnennetz ist ein faszinierendes Gebilde. Es ist nicht 
nur wunderschön anzusehen, es ist auch ein architektoni¬ 
sches Wunderwerk, das die Spinne als Wohnraum nutzt, 
das ihrer Fortpflanzung dient und mit dem sie Beutetiere 
fängt. Beobachten Sie eine Fliege, die zu ihrem Unglück 
mit einem Spinnennetz Bekanntschaft macht. Die Fäden 
des Netzes müssen die Fliege aus vollem Flug abfangen. 
Die Fäden reißen aber nicht, sondern sind elastisch und 
nehmen die kinetische Energie des fliegenden Insekts auf. 
Gleichzeitig dürfen die Fasern nicht zu sehr nachgeben, 
sondern müssen fest genug sein, um die Form des Netzes 
zu bewahren und es an Ort und Stelle zu halten. Spinnenfä¬ 
den sind weitaus dünner als ein menschliches Haar, doch 
außerordentlich stabil. Außerdem können die Fäden sehr 
lang sein: Die Darwin-Rindenspinne (Caerostris darwini) 
produziert Fäden mit einer Fänge bis zu 25 m. 

Spinnenseide besteht ausschließlich aus Proteinen (Ei¬ 
weißstoffen). Proteine sind Polymere - lange Ketten aus 
kleineren Bausteinen, die man Aminosäuren nennt. Die 
Proteine der Spinnenseide haben charakteristische Raum¬ 
strukturen und Aminosäurezusammensetzungen, die die 
Funktion der Fäden bestimmen. Die Proteine der elasti¬ 
schen Fäden enthalten Aminosäuren in einer Anordnung, 
die es diesen Fäden erlaubt, sich spiralig aufzurollen; 
diese Spiralen (sogenannte a-Helices) können ineinan¬ 
der gleiten und so die Fadenlänge verändern. Eine andere 
Fadenart ist weniger elastisch, dafür aber stabiler. Diese 
Art von Fäden wird für das Netzgrundgerüst, die Spei¬ 
chen und als Sicherungsfaden verwendet. Die Proteine 
dieser stabilen Fäden bestehen aus Aminosäuren in einer 
Anordnung, die die Ausbildung parallel ausgerichteter 
Stränge erlaubt, die wie Fegobausteine ineinander pas¬ 
sen und dadurch flächige Strukturen bilden (sogenannte 
ß-Faltblätter). Durch diese Anordnung lassen sich diese 
Fäden nur schwer auseinanderziehen. 

Aber wie stark ist Spinnenseide wirklich? Die bekann¬ 
te Kinofilmfigur Spider-Man könnte bei der Beantwor¬ 
tung dieser Frage weiterhelfen. In einer Szene stoppt 
Spider-Man einen Zug mithilfe von zehn Seilen aus Spin¬ 
nenseide, jedes mit einem Durchmesser von etwa 1 cm. 
Wissenschaftler, die sich mit Spinnenseide befassen, ha¬ 
ben es sich nicht nehmen lassen und nachgerechnet. Sie 
haben die Zahl der Spinnenfäden in jedem Seil geschätzt 
und hochgerechnet, mit dem Ergebnis, dass sie die Sze¬ 
ne für durchaus realistisch halten. Und das alles wegen 
kovalenter Bindungen, die für die Bildung von langen 
Aminosäureketten sorgen, und schwächeren Kräften, die 
diese Ketten Zusammenhalten! In Anbetracht der außer¬ 
ordentlichen Materialeigenschaften der Spinnenseide - 
stark wie Stahldraht und zugleich elastisch wie Nylon¬ 
schnur - ist es nicht verwunderlich, dass ein großes 
Interesse an ihrer wirtschaftlichen Nutzung besteht. 

Welchen praktischen Nutzen hat Spinnenseide? 


In „Experiment: Herstellung von Spinnenseide“ in 
► Abschn. 3.1 und in ► „Faszination Forschung“ am En¬ 
de dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


3.1 Makromoleküle sind für 
Lebewesen charakteristisch 

Vier Klassen von Makromolekülen sind für Febewesen charak¬ 
teristisch: Proteine, Kohlenhydrate, Fipide und Nucleinsäuren. 
Mit Ausnahme der Fipide sind diese Biomoleküle Polyme¬ 
re (vom griechischen polys für „viel“ und meros für „Teil“), 
die durch das kovalente Verbinden von kleineren Molekülen, 
den Monomeren, gebildet werden. Jede Makromolekülklasse 
besteht aus einem eigenen Satz an Monomeren, die ähnliche 
chemische Eigenschaften besitzen: 

■ Proteine bestehen aus unterschiedlichen Kombinationen von 
20 verschiedenen Aminosäuren, die sich in ihrem chemi¬ 
schen Grundaufbau ähneln und unverzweigte Ketten (Poly¬ 
peptidketten) bilden, welche meist Hunderte von Aminosäu¬ 
ren umfassen. 

■ Kohlenhydrate können Ketten und Netzwerke bilden, indem 
chemisch ähnliche Zuckermonomere (Monosaccharide) mit¬ 
einander zu Polysacchariden verknüpft werden. 

■ Nucleinsäuren bestehen aus vier Arten von Nucleotiden, die 
zu langen Ketten verknüpft werden. 

■ Fipide bilden ebenfalls große Strukturen aus einer begrenz¬ 
ten Reihe kleinerer Moleküle, doch sind in diesem Fall 
nichtkovalente Kräfte für die Wechselwirkung zwischen den 
Fipidmonomeren verantwortlich, die selbst jedoch über ko¬ 
valente Bindungen verfügen. 

Als Makromoleküle gelten gewöhnlich Moleküle mit über 
1000 Atomen. Proteine, Kohlenhydrate und Nucleinsäuren ge¬ 
hören eindeutig in diese Kategorie. Und obwohl große Fipid- 
strukturen von diesem Schema abweichen und keine Polymere 
im engeren Sinne sind, ist es doch zweckmäßig, sie als eine 
spezielle Form von Makromolekül zu betrachten (►Abschn. 
3.4). Grüne Pflanzen enthalten das auf der Erde am häufigsten 
vorkommende Protein (die Ribulosebisphosphat-Carboxylase/ 
Oxygenase, kurz Rubisco; ► Kap. 10) wie auch das am häu¬ 
figsten vorkommende Kohlenhydrat (Cellulose der pflanzlichen 
Zellwand) und das am häufigsten vorkommende Fipid (Mono- 
galactosyldiglycerid in Blättern). 

Welche Funktionen Makromoleküle erfüllen und wie sie mit 
anderen Molekülen in Wechselwirkung treten, hängt von den 
Eigenschaften bestimmter chemischer Gruppen ihrer Monome¬ 
re ab, den funktionellen Gruppen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Isomere sind Moleküle, die aus den gleichen Atomen aufgebaut 
sind, sich aber in der Verknüpfung oder räumlichen Anordnung 
der Atome unterscheiden. 

■ Monomere werden durch Kondensationsreaktionen zu Polyme¬ 
ren verknüpft. 
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Besondere Atomgruppen bestimmen die 
Struktur und Funktion von Makromolekülen 


Bestimmte kleine Gruppen von Atomen, die man als funk¬ 
tionelle Gruppen bezeichnet, finden sich in einer Vielzahl 
biologisch wichtiger Moleküle (►Abb. 3.1). Jede funktionelle 
Gruppe hat spezifische chemische Eigenschaften und gibt die¬ 
se Eigenschaften an das Molekül weiter, an das sie gebunden 
ist. Eine dieser Eigenschaften ist die Polarität. Betrachten Sie 
die Strukturen in ►Abb. 3.1. Erkennen Sie, welche funktio¬ 
nellen Gruppen am stärksten polar sind? (Ein Hinweis: Suchen 
Sie nach C-O-, N-H- und P-O-Bindungen.) Das vorhersagba¬ 
re chemische Verhalten der funktionellen Gruppen hilft uns, die 
Eigenschaften von Molekülen zu verstehen, die sie tragen. 

Activity 3.1 Functional Groups 

www.Life 11 e.com/ac3.1 

Animation 3.1 Proteins, Carbohydrates, and Lipids 

www.Life 11 e.com/a3.1 

Makromoleküle können zahlreiche unterschiedliche funktionei¬ 
le Gruppen tragen. Proteine sind in aller Regel mit unpola¬ 
ren, polaren und geladenen funktionellen Gruppen ausgestattet, 
die bestimmten Regionen des Makromoleküls typische Eigen¬ 
schaften verleihen. Wie Sie noch sehen werden, können diese 
verschiedenen Gruppen innerhalb eines Moleküls interagieren. 
Sie bestimmen nicht nur die Raumstruktur eines Makromo¬ 
leküls, sondern sind auch für Wechselwirkungen mit anderen 
Makromolekülen, kleineren Molekülen, Ionen und Atomen ver¬ 
antwortlich. 

Selbst wenn sie die gleichen Atome enthalten, können sich orga¬ 
nische Moleküle in der Anordnung ihrer funktionellen Gruppen 
unterscheiden. Isomere sind organische Moleküle mit der glei¬ 
chen chemischen Summenformel (iso- bedeutet „gleich“) - 
also den gleichen Atomen und der gleichen Anzahl dieser Ato¬ 
me -, doch diese Atome sind unterschiedlich arrangiert. Es 
gibt in der Chemie zahlreiche Formen von Isomeren, doch 
wir betrachten hier nur die drei biologisch wichtigsten: Kon¬ 
stitutionsisomere und zwei Typen von Stereoisomeren, nämlich 
cis-trans -Isomere und Enantiomere. 

Konstitutionsisomere (auch Strukturisomere genannt) unter¬ 
scheiden sich dadurch, dass ihre Atome in einer unterschied¬ 
lichen Reihenfolge verknüpft sind. Diese Isomere weichen also 
in ihrem strukturellen Aufbau (in ihrer Konstitution) voneinan¬ 
der ab. Betrachten Sie zwei einfache Moleküle, die beide aus je 
vier Kohlenstoffatomen und zehn Wasser Stoffatomen bestehen, 
die kovalent gebunden sind - beide haben die Summenformel 
C 4 H 10 . Diese Atome können auf zwei verschiedene Weisen ver¬ 
bunden sein, sodass zwei Formen des Moleküls resultieren, die 
sich in ihrem Kohlenstoffgerüst unterscheiden (► Abb. 3.2a). 

Den Konstitutionsisomeren werden die Stereoisomere gegen¬ 
übergestellt. Sie haben die gleiche Struktur (Konstitution), die 
Atome sind also auf gleiche Weise miteinander verknüpft, 
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polar; unterstützt das Lösen 
bestimmter Moleküle durch 
Ausbildung von Wasserstoff¬ 
brücken mit Wassermolekü¬ 
len; ermöglicht die Bindung 
an andere Moleküle durch 
eine Kondensation 


polar; die CO-Gruppe 
(-C=0) ist sehr reaktiv; 
wichtig für den Aufbau von 
Molekülen und bei energie¬ 
liefernden Reaktionen 


polar; die CO-Gruppe 
(—C=0) spielt in Kohlen¬ 
hydraten und bei energie¬ 
liefernden Reaktionen eine 
wichtige Rolle 


geladen; sauer; dissoziiert in 
lebenden Geweben und 
bildet -COO - und H + ; verliert 
bei Kondensationsreaktionen 
die OH-Gruppe; einige Car¬ 
bonsäuren sind wichtig für 
energieliefernde Reaktionen 


geladen; basisch; nimmt in 
lebenden Geweben H + auf 
und bildet so -NHj; verliert 
bei Kondensations¬ 
reaktionen H + 


geladen; sauer; verliert bei 
Kondensationsreaktionen die 
OH-Gruppe; wenn es an 
andere Phosphate gebunden 
ist, wird bei der Hydrolyse 
viel Energie freigesetzt 


Zwei SH-Gruppen können 
eine Disulfidbrücke ausbilden, 
indem sie je ein H abgeben. 
Disulfidbrücken stabilisieren 
die Proteinstruktur. 


unpolar; wichtig für die 
Wechselwirkung mit anderen 
unpolaren Molekülen und die 
Energieübertragung 


Abb. 3.1 Einige funktionelle Gruppen, die für lebende Systeme 
wichtig sind. Den acht hier gelb unterlegten funktionellen Gruppen be¬ 
gegnet man in Biomolekülen am häufigsten. R (Rest, „R-Gruppe“) steht 
für eine beliebige chemische Gruppe 
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3 Proteine, Kohlenhydrate und Lipide 


a Konstitutionsisomere 
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Abb. 3.2 Isomerie. Isomere haben dieselbe Summenformel, doch die 
Atome sind unterschiedlich miteinander verknüpft oder haben eine un¬ 
terschiedliche räumliche Anordnung. Die Molekülpaare besitzen häufig 
unterschiedliche chemische Eigenschaften und Funktionen 


die Moleküle unterscheiden sich aber in der räumlichen Anord¬ 
nung der Atome. Die beiden biologisch wichtigsten Typen von 
Stereoisomeren sind die cis-trans- Isomere und die Enantiomere. 
Sie beschreiben nach der Summenformel und der Konstitution 
die Konfiguration eines organischen Moleküls. 

Cis-trans -Isomere besitzen typischerweise eine Doppelbindung 
zwischen zwei Kohlenstoffatomen, das heißt, die beiden Koh¬ 
lenstoffatome teilen sich zwei Elektronenpaare. Gehen die ver¬ 
bleibenden zwei Elektronen jedes Kohlenstoffatoms Bindungen 
mit je zwei verschiedenen Atomen oder Gruppen ein (z. B. mit 
einem Wasserstoffatom und einer Methylgruppe; ► Abb. 3.2b), 
können diese Substituenten bezogen auf die Doppelbindung 
auf derselben oder auf unterschiedlichen Seiten liegen. Be¬ 
finden sie sich auf derselben Seite, spricht man von einer 
dv-Konfiguration, liegen sie auf unterschiedlichen Seiten, han¬ 
delt es sich um eine ^rans-Konfiguration. Die Isomere können 
sich in ihren Eigenschaften unterscheiden. 

Enantiomere verhalten sich wie Bild und Spiegelbild und wer¬ 
den auch optische Isomere genannt. Enantiomere kommen 
dann vor, wenn ein Kohlenstoffatom mit vier unterschiedlichen 
Atomen oder Atomgruppen verbunden ist und gleichzeitig keine 
Symmetrieebene vorhanden ist. Dies erlaubt zwei unterschied¬ 


liche Möglichkeiten der räumlichen Anordnung, die zueinander 
spiegelbildlich sind (►Abb. 3.2c). Man bezeichnet ein solches 
Kohlenstoffatom als asymmetrisch oder chiral und das Phäno¬ 
men als Chiralität. Sie können sich Ihre rechte und linke Hand 
als Enantiomere vorstellen. Wie ein Handschuh, der nur auf 
eine Hand passt, können auch bestimmte Moleküle nur mit dem 
einen Enantiomer einer Verbindung in Wechselwirkung treten 
und passen nicht zum anderen Enantiomer. 

Ergänzend sei hier erwähnt, dass zur vollständigen Beschrei¬ 
bung eines organischen Moleküls nach dessen Summenformel, 
Konstitution und Konfiguration noch eine Ebene fehlt, die Kon- 
formation. Mit der Konformation ist die genaue Anordnung 
von Atomen an Kohlenstoffatomen mit drehbaren Verbindun¬ 
gen gemeint. Die tatsächliche Konformation des Moleküls liegt 
dann in einem Energieminimum. Sind mehrere stabile Konfor- 
mationen des Moleküls möglich, spricht man von Konformeren 
oder Konformationsisomeren, die ebenfalls zu den Stereoiso¬ 
meren gehören und den oben beschriebenen Konfigurations- 
isomeren gegenübergestellt werden. Konformere besitzen eine 
etwas unterschiedliche Form und können sich oft relativ leicht 
ineinander umwandeln. Konformationsänderungen spielen ins¬ 
besondere bei Proteinen eine herausragende biologische Rolle. 


Die Struktur eines Makromoleküls spiegelt 
seine Funktion wider 


Selbst sehr unterschiedliche Organismen weisen in ihren Zellen 
ein ähnliches Mengenverhältnis der vier Klassen biologischer 
Makromoleküle auf (►Abb. 3.3). Obwohl es unzählige Spe¬ 
zialisierungen gibt, werden die basalen Stoffwechselfunktionen 
in allen lebenden Zellen von den gleichen Proteintypen er¬ 
füllt. Auch Lipide, Kohlenhydrate und Nucleinsäuren werden 
in den Zellen für ähnliche Zwecke benötigt. Diese beeindru¬ 
ckende biochemische Einheitlichkeit spiegelt die Evolution des 
Lebens ausgehend von einem gemeinsamen Vorfahren durch 
„Vererbung mit Modifikation“ wider, da die Gene (mit gewissen 
Veränderungen) von den Eltern an die Nachkommen weiterge¬ 
geben werden. Ein wichtiger Vorteil dieser Einheitlichkeit liegt 
darin, dass beispielsweise Tiere und Pilze die von ihnen benö¬ 
tigten Biomoleküle von anderen Organismen erwerben können, 
indem sie diese fressen oder zersetzen. Wenn Sie einen Apfel 
essen, nehmen Sie Kohlenhydrate, Lipide, Proteine und Nucle¬ 
insäuren auf, zerlegen diese in ihre Bausteine und bilden daraus 
die für Ihren Körper typischen Varianten dieser Makromoleküle. 

Jede der vier Klassen biologischer Makromoleküle erfüllt eine 
oder mehrere Funktionen gleichzeitig. Die Aufgaben reichen 
von Energiespeicherung über Stützfunktionen, Katalyse (Be¬ 
schleunigung chemischer Reaktionen), Transport, Regulation, 
und Abwehr bis hin zu Bewegung und Informationsspeiche¬ 
rung. Diese Rollen sind nicht notwendigerweise exklusiv. So¬ 
wohl Kohlenhydrate als auch Proteine können strukturelle Auf¬ 
gaben übernehmen, indem sie Gewebe und Organe stützen 
und schützen. Nucleinsäuren sind vor allem auf die Speiche¬ 
rung und Weitergabe von Information spezialisiert. Sie stellen 
das Erbmaterial dar, das sowohl Artmerkmale als auch indi¬ 
viduelle Merkmale von Generation zu Generation weitergibt. 
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Abb. 3.3 Substanzen in lebenden Zellen. Die hier dar¬ 
gestellten Substanzen machen die Bestandteile lebender 
Zellen aus. (Die Mengenverhältnisse beziehen sich auf den 
Zellinhalt, nicht auf extrazelluläres Material wie pflanzliche 
Zellwände oder Kalkeinlagerung im Knochengewebe. Auch 
Speicherung - etwa von Fett in Fettgewebe oder von Wasser 
in Pflanzenzellen - führt natürlich zu anderen Mengenver¬ 
hältnissen; das ist hier ebenfalls nicht berücksichtigt.) 


Die meisten lebenden Gewebe 
bestehen zu etwa 70 Gewichts¬ 
prozent aus Wasser. 


Die vier Klassen von Makromolekülen 
kommen in den meisten Zellen unge¬ 
fähr im gleichen Mengenverhältnis vor. 
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Bestimmte Nucleinsäuren können aber auch wie Proteine ka¬ 
talytisch wirken. Bestimmte Nucleotide spielen eine zentrale 
Rolle im Energiestoffwechsel. Lipide bilden im Verbund mit 
den Proteinen Biomembranen aus und sind gleichzeitig wie die 
Kohlenhydrate Energiespeicher. 

Die Abfolge und die chemischen Eigenschaften der miteinander 
zu Ketten verknüpften Monomere bestimmen die Raumstruktur 
und die Funktion der Makromoleküle. Manche Makromole¬ 
küle falten sich zu kompakten Strukturen mit Oberflächenei¬ 
genschaften, durch die sie wasserlöslich werden und in enge 
Wechselwirkung mit anderen Molekülen treten können. Einige 
Proteine und Kohlenhydrate bilden lange, faserartige Strukturen 
(wie z. B. in der Spinnenseide oder im Haar), die Stärke und 
Reißfestigkeit verleihen. Die spezifische Struktur eines Makro¬ 
moleküls bestimmt seine Funktion, die es in einer bestimmten 
Umgebung unabhängig von seiner Herkunft erfüllt. So haben 
Verbundfäden, die von gentechnisch veränderten Seidenraupen 
(Raupen des Seidenspinners Bombyx mori, eines Schmetter¬ 
lings) produziert werden, sehr ähnliche Eigenschaften wie Sei¬ 
denfäden aus den Spinndrüsen einer Spinne (►„Experiment: 
Herstellung von Spinnenseide“). 


Die meisten Makromoleküle 
bilden sich durch Kondensation 
und werden durch Hydrolyse gespalten 


Polymere werden durch einen Reaktionstyp aus Monomeren 
synthetisiert, den man Kondensation nennt. (Er wird auch als 
Dehydratisierung bezeichnet; beide Begriffe beziehen sich auf 
den Verlust von Wasser.) Kondensationsreaktionen führen zu 
kovalent verbundenen Monomeren und setzen pro geknüpfter 
Bindung ein Wassermolekül frei (►Abb. 3.4a). Die einzelnen 
Kondensationsreaktionen, aus denen verschiedene Typen von 
Polymeren entstehen, unterscheiden sich im Detail, doch bil¬ 
det sich in jedem Fall nur dann ein Polymer, wenn dem System 
bei jeder Verknüpfung Energie zugeführt und ein Wassermo¬ 
lekül entfernt wird. Diese Energie wird in lebenden Systemen 
von speziellen energiereichen Molekülen zur Verfügung ge¬ 
stellt. 


Das Gegenteil einer Kondensation ist eine Hydrolyse (vom 
griechischen hydro für „Wasser“ und lysis für „Auflösung“). 
Hydrolysen spalten Polymere in ihre monomeren Bausteine. 
Wasser reagiert mit den kovalenten Bindungen, durch die die 
Monomere zu Polymeren verknüpft sind. Für jede kovalente 
Bindung, die gespalten wird, dissoziiert ein Wassermolekül in 
zwei Ionen (H + und OH“), die jeweils Bestandteil eines der bei¬ 
den entstehenden Produkte werden (► Abb. 3.4b). 


a Bildung von Wasser in einer Kondensationsreaktion 

Monomer 

+ 


Bei der Konden¬ 
sation wird Wasser 
entfernt. 


Zwischen den Mo¬ 
nomeren bildet sich 
eine kovalente 
Bindung. 



b Verbrauch von Wasser in einer Hydrolyse 


Bei der Hydrolyse 
wird Wasser hin¬ 
zugefügt. 


Eine kovalente Bin¬ 
dung zwischen den 
Monomeren wird 
gespalten. 


ligy 


+ 




Abb. 3.4 Kondensation und Hydrolyse von Polymeren, a Konden¬ 
sationsreaktionen verknüpfen einzelne Monomere zu Polymeren, und 
Wasser entsteht, b Hydrolysen spalten Polymere in einzelne Monome¬ 
re, und Wasser wird verbraucht 
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3 Proteine, Kohlenhydrate und Lipide 


Experiment: Herstellung von Spinnenseide 

Originalliteratur: Teule F et al. (2012) Proc NatlAcad Sei USA 109: 923-928 

Spinnenseide ist eines der stabilsten Materialien, die man kennt, doch ist eine Gewin¬ 
nung aus Spinnenarten in größeren Mengen nicht praktikabel. In Industrieunternehmen 
nutzen Biologen daher gentechnische Verfahren, um die Proteinfäden herzustellen. For¬ 
scher haben Seidenraupen, die Seidenfäden für die Bekleidungsindustrie produzieren, durch 
Übertragung eines Gens für das Spinnenseidenprotein dazu gebracht, dass sie einen aus Sei¬ 
denraupenprotein und Spinnenprotein bestehenden Verbundfaden herstellen, der wesentlich 
stabiler ist als reine Seidenraupenseide. 


Hypothese 

Die gentechnisch veränderten Seidenraupen können Verbundfäden herstellen, die verbes¬ 
serte physikalische Eigenschaften besitzen. 


Methode 




Die Fäden werden von dem 
Kokon der gentechnisch 
veränderten Seidenfadenraupen 
abgehaspelt oder aus dem Netz 
von Seidenspinnen ( Nephila) 
gewonnen. 


Messung der Zugfestigkeit und 
Dehnbarkeit, indem die Fäden in 
einem Zugversuch auseinander¬ 
gezogen werden 



Ergebnisse 

In ihrer Dehnbarkeit ähneln die Verbundfäden Spinnenfäden, in ihrer Reißfestigkeit liegen 
sie zwischen normalen Seidenraupenfäden und Spinnenfäden. 










































3.1 Makromoleküle sind für Lebewesen charakteristisch 


65 


Schlussfolgerung 

Gentechnisch veränderte Seidenraupen können Verbundfäden produzieren, deren Material¬ 
eigenschaften zwischen denen normaler Seidenraupenfäden und Spinnenfäden liegen. 


Blick in die Daten: Herstellung von Spinnenseide 


Die hauptsächlich aus Protein bestehende Spinnenseide er¬ 
reicht durch die Ausbildung besonderer dreidimensionaler 
Strukturen eine enorme Reißfestigkeit und Elastizität. Auf¬ 
grund der faszinierenden Eigenschaften dieses Materials und 
des damit einhergehenden großen Potenzials für zahlreiche 
Anwendungen, ist das Interesse an einer Produktion von Sei¬ 
denfäden im industriellen Maßstab riesig. Spinnen produzie¬ 
ren die Fäden allerdings, um ihr Netz daraus zu bauen - eine 
Menge, die für die Nutzung durch den Menschen bei Weitem 
nicht ausreicht. Seidenraupen sind da schon produktiver: Ihre 
Fäden werden in der Textilindustrie verwendet, sind aller¬ 
dings weniger stabil als die der Spinnen. Ein internationales 
Team aus Wissenschaftlern hat Seidenraupen durch gentech¬ 
nische Übertragung eines Gens für das Spinnenseidenprotein 
so verändert, dass sie in großen Mengen Verbundfäden aus 
Seidenraupenseide und Spinnenseide herstellen. Anschlie¬ 
ßend haben die Forscher die Materialeigenschaften dieser 
Fäden untersucht und sie mit denen der natürlichen Spinnen¬ 
seidenfäden bzw. Seidenraupenfäden verglichen. 

Aufgaben 

1. Um die Eigenschaften der Proteinfäden zu untersuchen, 
haben die Forscher sie in einer Zugapparatur auseinander¬ 
gezogen und die Kräfte gemessen, die sie dafür aufbringen 
mussten. Außerdem haben sie die maximal mögliche Län¬ 
genänderung ermittelt, bevor die Fäden gerissen sind. 
Sie können sich das Ganze wie das Auseinanderziehen 
eines Gummibands bis zu seinem Zerreißen vorstellen. 
Aus der Kraft, die für das Auseinanderziehen notwen¬ 
dig ist, lässt sich die Zugfestigkeit berechnen. Sie wird in 
Millipascal (mPa; 1 Pa ist die Kraft in Newton pro Flä¬ 
cheneinheit in m 2 ) angegeben. Aus der Längenänderung 
ermittelt man die Dehnbarkeit, angegeben als prozentualer 


Anteil der Ausgangslänge. In ► Tab. A sind die Ergebnisse 
der Untersuchung von Fäden der Spinne und der gen¬ 
technisch veränderten Seidenraupen dargestellt. Haben die 
gentechnisch veränderten Raupen Fäden produziert, deren 
Eigenschaften denen der nativen Spinnenfäden ähneln? 

2. Warum wurde auch die Dicke der Fäden (Durchmesser) 
dokumentiert? 

3. Welchen statistischen Test würden Sie an wenden, um 
festzustellen, ob sich die gemessenen Werte signifikant 
voneinander unterscheiden? (► Anhang B) 

4. Andere Wissenschaftler haben die Eigenschaften von 
Spinnenseide mit denen von Stahl und Kevlar verglichen. 
(Kevlar ist eine Kunstfaser mit zahlreichen Anwendun¬ 
gen wie Fahrradmäntel, Regattasegel und Schutzwesten.) 
Die Ergebnisse zeigt ►Tab. B. Welche Schlussfolgerun¬ 
gen können Sie daraus bezüglich der Eigenschaften von 
Spinnenseide ziehen? 

Tab. A 


Seidenquelle 

Durchmesser 

(pm) 

maximale 

Dehnbarkeit 

(%) 

maximale 
Zugfestig¬ 
keit (mPa) 

normale Seidenraupe 

21,8 ± 1,6 

22,0 ± 5,8 

198 

gentechnisch ver¬ 
änderte Seidenraupe 

21,1 ± 1,4 

31,8 ±5,2 

281-338 

Spinne ( Nephilo ) 

8,1 ± 0,4 

19,7 ± 4,8 

664 


Tab. B 


Material 
(gleiche Dicke) 

Energie, die notwendig ist, um den 
Faden reißen zu lassen (J/kg) 

Masse 

(g/mm 3 ) 

Spinnenseide 

120.000 

1,3 

Kevlar 

40.000 

1,4 

Stahl 

3500 

7,8 


3.1 Wiederholung 

Die vier Klassen von großen Molekülen, die lebende Ge¬ 
webe ausmachen, sind Proteine, Kohlenhydrate, Lipide 
und Nucleinsäuren. Die meisten von ihnen sind Polyme¬ 
re: Ketten aus miteinander verknüpften Monomeren. Sehr 
große Polymere sowie Lipidaggregate werden als Makro¬ 
moleküle bezeichnet. Diese Biomakromoleküle überneh¬ 
men ein großes Spektrum an lebenswichtigen Funktionen. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Konstitutionsisomere, Enantiomere und cis-trans- 
Isomere voneinander unterscheiden können. 

■ ein Beispiel für zwei Moleküle nennen können, die 
zwar die gleichen funktionellen Gruppen, aber unter¬ 
schiedliche Eigenschaften haben, und Sie sollten die 
Unterschiede begründen können. 
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3 Proteine, Kohlenhydrate und Lipide 



■ die chemische Struktur von zwei biologischen Mono¬ 
meren skizzieren und daran zeigen können, wie durch 
eine Kondensationsreaktion eine kovalente Bindung 
zwischen beiden gebildet wird. 


_ 7_ 

1. Wie unterscheiden sich Konstitutionsisomere, Enantiomere 
und cis-trans -Isomere voneinander? 

2. Schauen Sie sich die Isomere der Mannose und der Galactose 
unten an. Warum handelt es sich um Isomere? Welche funk¬ 
tionellen Gruppen enthalten diese Kohlenhydrate, und welche 
Eigenschaften verleihen sie ihnen? 


H C 

■K 

HO C 


6 CH 2 OH 

5 


OH HO 

3 


°\T 

C 1 




H H 
a-Mannose 


6 CH 2 OH 

4 K? h VI 1 

H C—c; 6 h 


H 


OH 


a-Galactose 


Polypeptidketten reicht von recht klein wie beim Insulin, das 
beim Menschen aus 51 Aminosäuren besteht und eine Mole¬ 
külmasse von 5733 Da (Dalton) hat, bis hin zum Muskelprotein 
Titin, das aus rund 27.000 Aminosäuren aufgebaut ist und eine 
Molekülmasse von ca. 3 Mio. Da besitzt. Manche aus mehreren 
Polypeptidketten bestehende Proteine sind sogar noch größer, 
doch die Regel ist eine Molekülmasse zwischen 10.000 und 
100.000 Da. Die Variabilität, mit der die Aminosäuren in den 
Polypeptidketten angeordnet ist - die Aminosäuresequenz -, 
ist die Grundlage für die immense Diversität von Proteinstruk¬ 
turen und -funktionen, denn die Sequenz bestimmt die Faltung 
der Kette zu einer spezifischen dreidimensionalen Struktur. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Tertiärstruktur eines Proteins beschreibt seine Raumstruktur 
(Konformation). Diese wird durch Wasserstoffbrücken, hydro¬ 
phobe Wechselwirkungen, lonenbindungen und oft noch durch 
Disulfidbrücken stabilisiert. 

■ Exponierte Oberflächen von Proteinen besitzen eine dreidimen¬ 
sionale Struktur und präsentieren chemische Gruppen für die 
Wechselwirkung mit anderen Molekülen. 

■ Die Kräfte, die die Sekundär-, Tertiär- und Quartärstruktur ei¬ 
nes Proteins stabilisieren, machen ein Protein empfindlich für die 
Einwirkung von Umweltfaktoren. 


3. Unten sind die Grundstrukturen von drei Monomeren eines 
Biopolymers dargestellt, wobei A, B und C für mehrere Ato¬ 
me stehen. Schreiben Sie die Reaktion auf, die die drei zu Monomere verbinden sich 
dem Polymer abc verbindet. zu einem Makromolekül 


H-A-OH H-B-OH H-C-OH 


Die vier Klassen von Makromolekülen können als Grundbau¬ 
steine des Lebens betrachtet werden. Die Nucleinsäuren mit 
ihren einzigartigen Eigenschaften werden Ihnen in ► Kap. 4 be¬ 
gegnen. Die Strukturen und Funktionen der Proteine, Kohlenhy¬ 
drate und Lipide besprechen wir in den folgenden Abschnitten 
dieses Kapitels. 


3.2 Die Funktion eines Proteins ist 
abhängig von dessen räumlicher 
Struktur 

Proteine haben sehr unterschiedliche Funktionen (►Tab. 3.1), 
und in nahezu jedem Kapitel dieses Buches werden Sie Bei¬ 
spiele für das breite Spektrum der Funktionen von Proteinen 
im Organismus finden. Alle Proteine sind Polymere, die aus 
20 verschiedenen Typen von Aminosäuren aufgebaut sind, wo¬ 
bei der prozentuale Anteil der einzelnen Aminosäuren und vor 
allem ihre Reihenfolge (Sequenz) für jedes Protein charakte¬ 
ristisch sind. Alle Proteine bestehen aus einer oder mehreren 
Polypeptidketten - unverzweigten (linearen) Polymeren kova¬ 
lent miteinander verbundener Aminosäuren. Die Größe solcher 


Jede Aminosäure besitzt als funktionelle Gruppen eine Car- 
boxylgruppe sowie eine Aminogruppe (►Abb. 3.1), die an 
dasselbe Kohlenstoffatom, das a-C-Atom, gebunden sind. Am 
a-C-Atom befinden sich außerdem ein Wasserstoffatom und 
eine Seitenkette, die mit dem Buchstaben R (für Restgruppe 
oder Rest) abgekürzt wird. 



Das a-C-Atom ist asymmetrisch (außer bei der Aminosäure 
Glycin), da es mit vier verschiedenen Atomen oder Atomgrup¬ 
pen verbunden ist. Daher gibt es von den meisten Aminosäuren 
(Ausnahme: Glycin) zwei Enantiomere, die man als D- und 
L-Aminosäuren bezeichnet. (Die Kürzel D und L leiten sich 
vom lateinischen dexter für „rechts“ und laevis für „links“ ab.) 
In natürlichen Proteinen kommen nur L-Aminosäuren vor (die 
Konfiguration, wie sie oben dargestellt ist), und ihr Auftreten 
ist ein wichtiger chemischer Nachweis für Leben (zumindest in 
irdischer Form). 

Bei dem pH-Wert, der meist in lebenden Zellen herrscht (in der 
Regel etwa pH 7), sind sowohl die Carboxyl- als auch die Ami- 
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Tab. 3.1 Proteine und ihre Funktionen 

Kategorie 

Enzyme 

Strukturproteine 

Abwehrproteine 

Signalproteine 

Rezeptorproteine 

Membrankanäle und -transporter 

Speicherproteine 

Transportproteine 

Proteine zur Genregulation 

Motorproteine 


Funktion 

katalysieren (beschleunigen) biochemische Reaktionen 
sorgen für physikalische Stabilität und Bewegung 

erkennen Fremdstrukturen in Organismen und bekämpfen sie (z. B. Antikörper) 

kontrollieren physiologische Prozesse (z. B. Hormone) 

empfangen molekulare Signale und reagieren darauf 

kontrollieren den Durchtritt von Substanzen durch Membranen 

speichern Aminosäuren für eine spätere Verwendung 

transportieren Verbindungen innerhalb des Organismus 

kontrollieren die Expressionsrate eines Gens 

vermitteln die Bewegung von zellulären Strukturen 


Tab. 3.2 Die 20 in Proteinen vorkommenden (proteinogenen) Aminosäuren 


a Aminosäuren mit elektrisch geladener hydrophiler Seitenkette 
positiv O 


negativ 



b Aminosäuren mit polarer, jedoch ungeladener Seitenkette (hydrophil) 


Serin 
(Ser, S) 
H 


Threonin 
(Thr, T) 

H 


Asparagin 
(Asn, N) 

H 


Glutamin 
(Gin, Q) 

H 


Tyrosin 
(Tyr, Y) 



c Spezialfälle 

Cystein 
(Cys, C) 

H 

I 


Glycin 
(Gly, G) 
H 

I 


Prolin 
(Pro, P) 

H 

I 


H 3 N + -C-COO- HoN + -C-COO- h 2 n + -c-coo- 


I 

ch 2 

SH 


I 


-/rn-A 


H 2 C CH 2 
\ / 
CHp 


d Aminosäuren mit unpolarer hydrophober Seitenkette 


Alanin 
(Ala, A) 

H 


Isoleucin 
(Ile, I) 

H 


Leucin 
(Leu, L) 

H 


Methionin 
(Met, M) 

H 


Phenylalanin 
(Phe, F) 


Tryptophan 
(Trp, W) 


Valin 
(Val, V) 

H 
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3 Proteine, Kohlenhydrate und Lipide 


nogruppe der Aminosäuren dissoziiert: Die Carboxylgruppe hat 
ein Proton abgegeben: 

—COOH -* -COO“ + H+ 

während die Aminogruppe ein Proton aufgenommen hat: 

-NH 2 + H+ -> -NH+ 

Aminosäuren sind daher gleichzeitig Säuren und Basen; solche 
Stoffe bezeichnet man als Ampholyte (oder auch Amphotere). 

Activity 3.2 Features of Amino Acids 

www.Lifel le.com/ac3. 2 

Die Seitenketten der Aminosäuren enthalten funktionelle Grup¬ 
pen, die für die Festlegung der dreidimensionalen Struktur 
und somit auch der Funktion des Proteins von grundlegen¬ 
der Bedeutung sind. Wie Sie in ►Tab. 3.2 sehen, werden die 
20 Aminosäuren, die in Proteinen Vorkommen (die proteino¬ 
genen Aminosäuren), aufgrund ihrer Seitenketten in Gruppen 
eingeteilt: 

■ Bei fünf Aminosäuren kann die Seitenkette elektrisch gela¬ 
den sein (+1, —1). Diese Seitenketten ziehen Wasser und 
entgegengesetzt geladene Ionen aller Art an, sind also hy¬ 
drophil. Bei vier dieser Aminosäuren liegt die Seitenkette 
unter physiologischen Bedingungen stets ionisiert vor. Die 
Aminosäure Histidin kann als einzige bei physiologischen 
pH-Werten ein Proton ihrer Seitenkette im Wechsel abgeben 
oder aufnehmen. Sie ist daher besonders oft an Wechselwir¬ 
kung sphänomenen beteiligt. 

■ Fünf Aminosäuren tragen eine polare Seitenkette. Diese Sei¬ 
tenketten sind ebenfalls hydrophil und ziehen Wasser und 
andere polare oder geladene Substanzen an. 

■ Sieben Aminosäuren besitzen eine unpolare Seitenkette. Die 
Seitenketten sind daher hydrophob. Im wässrigen Milieu der 
Zelle können sich diese hydrophoben Seitenketten im Innen¬ 
bereich des Proteins zusammenlagern. 

Vier der oben eingeordneten Aminosäuren - Phenylalanin, Ty¬ 
rosin, Tryptophan und Histidin - tragen aromatische Ringe als 
Seitenkette, was ihnen besondere zusätzliche Eigenschaften ver¬ 
leiht. 

Die drei letzten Aminosäuren - Cystein, Glycin und Prolin - 
sind Spezialfälle, wobei die Seitenketten der beiden letzteren 
hydrophob (unpolar) sind. 

■ Die Seitenkette von Cystein trägt eine endständige SH- 
Gruppe. Diese kann mit der SH-Gruppe einer anderen Cy¬ 
steinseitenkette reagieren, sodass beide oxidiert werden und 
zwischen ihnen eine kovalente Bindung (-S-S-) entsteht 
(► Abb. 3.5). Eine solche Bindung wird als Disulfidbrücke 
oder Disulfidbindung bezeichnet. Disulfidbrücken legen die 
räumliche Faltung einer Polypeptidkette sehr stark fest. 

■ Die Seitenkette von Glycin besteht aus einem einzigen Was¬ 
serstoffatom. Sie ist so klein, dass sie in enge Bereiche im 
Inneren eines Proteinmoleküls passt, in denen eine größe¬ 
re Seitenkette keinen Platz hätte. Da kein asymmetrisches 
C-Atom vorliegt, existieren von Glycin - wie bereits er¬ 
wähnt - keine Enantiomere. 



Abb. 3.5 Eine Disulfidbrücke. Zwei Cysteinmoleküle in einer Poly¬ 
peptidkette können durch Oxidation (Entfernen von H-Atomen) eine 
kovalente und daher sehr feste Disulfidbrücke (-S-S-) ausbilden. Be¬ 
steht ein Protein aus mehreren Polypeptidketten, ist deren Verknüpfung 
über eine oder mehrere Disulfidbrücken ebenfalls möglich, wenn auch 
nicht die Regel 

■ Prolin trägt eine abgewandelte Aminogruppe, der ein Was¬ 
serstoffatom fehlt. Stattdessen bildet diese Aminogruppe 
eine kovalente Bindung mit der eigenen Seitenkette aus 
Kohlenwasserstoffen aus, wodurch eine Ringstruktur ent¬ 
steht. Das begrenzt die Möglichkeiten zur Ausbildung von 
Wasserstoffbrücken und die Rotationsmöglichkeiten um das 
a-C-Atom. Prolin ist daher in der Proteinstruktur häufig in 
Biegungen oder Schleifen anzutreffen. 



N-Terminus-► C-Terminus 


Abb. 3.6 Bildung von Peptidbindungen. Die Kondensationsreaktion, 
die zur Bildung einer Peptidbindung führt, verläuft bei Lebewesen über 
Zwischenstufen, doch Reaktanden und Produkte sind die gleichen wie 
in diesem vereinfachten Schema 
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Ebene , Beschreibung . Stabilisierung . Beispiel 

durch 


c Tertiär¬ 
struktur 


Ein Polypeptid 
faltet sich und 
nimmt eine 
spezifische 
Konformation 
an. 


Wasserstoff¬ 
brücken, Disulfid- 
brücken,hydro¬ 
phobe Wechsel¬ 
wirkungen, 
lonenbindungen, 
Van-der Waals- 
Kräfte 


ß-Faltblatt 


a-Helix 


Wasserstoffbrücke 


Disulfidbrücke 


a Primär¬ 
struktur 


Aminosäuremo¬ 
nomere werden 
zu einer Poly¬ 
peptidkette 
verknüpft. 


Peptidbindungen 


b Sekundär¬ 
struktur 


Polypeptidket¬ 
ten können 
a-Helices 
und ß-Falt- 
blätter bilden. 


Wasserstoff¬ 

brücken 


d Quartär¬ 
struktur 


Zwei oder mehr 
Polypeptide 
lagern sich als 
Untereinheiten 
zusammen und 
bilden größere 
Proteinmoleküle. 


Wasserstoff¬ 
brücken, Disulfid- 
brücken, hydro¬ 
phobe Wechsel¬ 
wirkungen, 
lonenbindungen, 
Van-der Waals- 
Kräfte 


Aminosäuremonomere 


ß-Faltblatt 


a-Helix 


Aminosäure Wasserstoff brücken 


Untereinheit 2 


Untereinheit 3 


Untereinheit 4 


Abb.3.7 Die vier Ebenen der Proteinstruktur. Sekundär-, Tertiär- und Quartärstruktur werden alle von der Primärstruktur des Proteins bestimmt 


Peptidbindungen bilden das Rückgrat 
eines Proteins 

Bei der Polymerisation von Aminosäuren sind die Carboxyl- 
und die Aminogruppen, die an das a-C-Atom gebunden sind, die 
reaktiven Gruppen. Die Carboxylgruppe der einen Aminosäure 
reagiert mit der Aminogruppe einer anderen. Beide Amino¬ 
säuren durchlaufen gemeinsam eine Kondensationsreaktion; auf 
diese Weise entsteht eine Peptidbindung. In ► Abb. 3.6 ist die 
Reaktion dargestellt. 

Genau wie ein Satz, der mit einem Großbuchstaben beginnt 
und mit einem Punkt endet, so sind auch die Polypeptidket¬ 
ten linear angeordnet. Der chemische „Großbuchstabe“, der den 
Beginn eines Polypeptids markiert, ist die freie Aminogruppe 
der ersten Aminosäure: Sie ist der N-Terminus des Polypep¬ 
tids. Der „Punkt“ am Ende der Kette wird durch die freie 
Carboxylgruppe der letzten Aminosäure gebildet; diese ist der 
C-Terminus. 


Die Peptidbindung besitzt zwei Merkmale, die für die Raum¬ 
struktur von Proteinen besonders wichtig sind: 

■ Die C-N-Bindung ist relativ starr, da sie teilweise den Cha¬ 
rakter einer Doppelbindung hat. Daher können die benach¬ 
barten a-C-Atome (a-C-C-N-a-C) nicht frei gegeneinander 
rotieren, wodurch die Faltungsmöglichkeiten der Peptidkette 
eingeschränkt werden. 

■ Der Sauerstoff der CO-Gruppe der Peptidbindung trägt eine 
schwach negative Ladung (8 - ), während der Wasserstoff 
der NH-Gruppe der Peptidbindung schwach positiv geladen 
ist (8 + ). Diese asymmetrische LadungsVerteilung begüns¬ 
tigt Wasserstoffbrücken innerhalb des Proteinmoleküls selbst 
und zwischen Molekülen. Diese Wasserstoffbrücken tragen 
daher sowohl zur Struktur als auch zur Funktion eines Prote¬ 
ins wesentlich bei. 

Neben diesen Eigenschaften einer Peptidbindung beeinflusst 
insbesondere die Abfolge der einzelnen Aminosäuren - mit ih¬ 
ren unterschiedlichen Seitenketten - in der Polypeptidkette ganz 
entscheidend die Proteinstruktur (► Abb. 3.7a). 
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3 Proteine, Kohlenhydrate und Lipide 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 3.7: Welche Ebene(n) der Proteinstruktur wird 
(werden) von einer leichten Erhitzung eines Proteins, die die 
Wasserstoffbrücken löst, nicht tangiert? 


Die Primärstruktur eines Proteins 
legt alle seine Eigenschaften fest 


Die exakte Sequenz der Aminosäuren in einer Polypeptidkette, 
die über Peptidbindungen miteinander verknüpft sind, stellt die 
Primärstruktur des Polypeptids dar (► Abb. 3.7a). Das Rück¬ 
grat dieser Primärstruktur besteht aus einer sich wiederholenden 
Abfolge dreier Atome (-N-C-C-): dem Stickstoffatom aus der 
Aminogruppe, dem a-C-Atom und dem C-Atom der Carboxyl- 
gruppe jeder Aminosäure. 

Man verwendet den Ein-Buchstaben-Code (► Tab. 3.2), um die 
Aminosäuresequenz eines Proteins möglichst kompakt darzu¬ 
stellen. Als Beispiel stehen hier die ersten 20 Aminosäuren (von 
insgesamt 124) des Proteins Ribonuclease aus dem Rind: 

KETAAAKFERQHMDSSTSAA 

Auch ein Drei-Buchstaben-Code ist in Gebrauch (►Tab. 3.2). 
Dieser hat den Vorteil, dass man ihn sich leichter einprägen 
kann; für Sequenz vergleiche ist er jedoch aufgrund seiner Län¬ 
ge ungeeignet. Die ersten vier Aminosäuren der Ribonuclease 
lauten mit diesem Code: Lys-Glu-Thr-Ala. 

Die theoretische Anzahl unterschiedlicher Proteine ist immens. 
Da es 20 verschiedene Aminosäuren gibt, könnten 20 x 20 = 
400 unterschiedliche Dipeptide (zwei verbundene Aminosäu¬ 
ren) und 20 x 20 x 20 = 8000 verschiedene Tripeptide (drei 
verbundene Aminosäuren) Vorkommen. Stellen Sie sich diese 
Multiplikation mit 20 vor bei einem Protein, das aus 100 Ami¬ 
nosäuren besteht (dies wäre immer noch ein kleines Protein)! Es 
könnten 20 100 unterschiedliche Proteine gebildet werden, jedes 
mit seiner eigenen, unverwechselbaren Primärstruktur. Die Zahl 
20 100 (das ist etwa 10 130 ) ist unvorstellbar groß: Im gesamten 
Universum gibt es nicht einmal so viele Elektronen! 

Letztlich bestimmt die Aminosäuresequenz der Polypeptidket¬ 
te die endgültige Gestalt des Proteins. Die Eigenschaften der 
funktionellen Gruppen in den Seitenketten der Aminosäuren 
(►Tab. 3.2) beeinflussen, durch welche lokalen Windungen 
und Faltungen ein Protein seine dreidimensionale funktionelle 
Raumstruktur annimmt, die es so unverwechselbar macht. 


Die Sekundärstruktur eines Proteins 
beruht auf Wasserstoffbrücken 




Die Helices von Proteinen sind 
in der Regel rechtsgängig. 


Eine rechtsgängige Helix folgt 
in der Zeigerichtung des Dau¬ 
mens dem Verlauf der Finger 
der rechten Hand. 


Abb. 3.8 Links- und rechtsgängige Helices. Ein Protein enthält als 
Teil seiner Sekundärstruktur häufig eine oder mehrere rechtsgängige 
Helices 


märstruktur festgelegt ist, zwischen welchen Aminosäuren eine 
solche Bindung entsteht. 


ot- Hel ix Die a -Helix ist eine rechtsgängige Spirale, die in 
derselben Richtung gewunden ist wie eine normale Holzschrau¬ 
be (►Abb. 3.7b und 3.8). Die Seitenketten ragen aus dem 
Peptidrückgrat der a-Helix nach außen. Die Spiralwindungen 
kommen durch Wasserstoffbrücken zustande, die sich zwischen 
dem 8 + -Wasserstoff der NH-Gruppe einer Aminosäure und dem 
8“-Sauerstoff der CO-Gruppe einer anderen Aminosäure bilden. 
Bildet sich dieses Muster der Wasserstoffbrücken wiederholt 
über einen Bereich des Proteins aus, wird die Spirale stabilisiert 
und es entsteht eine a-Helix. Sie ist mit einem festen Rohr oder 
Stab vergleichbar, von dem die funktionellen Gruppen seitlich 
ab stehen. 

ß-Faltblatt Ein ß-Faltblatt besteht aus zwei oder mehr Ab¬ 
schnitten der Polypeptidkette, die fast vollständig gestreckt sind 
und nebeneinander liegen, weil die Kette entsprechend hin- 
und hergefaltet ist. Das ß-Faltblatt wird durch Wasserstoff¬ 
brücken zwischen jeweils einer NH-Gruppe des einen ß-Strangs 
und einer CO-Gruppe des benachbarten ß-Strangs stabilisiert 
(► Abb. 3.7b). Ein ß-Faltblatt kann sich auch zwischen separa¬ 
ten Polypeptidketten ausbilden oder zwischen unterschiedlichen 
Bereichen einer einzelnen Polypeptidkette, die auf sich zu¬ 
rückgefaltet wird. Durch Kombination mehrerer parallel oder 
antiparallel verlaufender ß-Stränge können ganz unterschiedli¬ 
che blatt-, wannen- oder fassförmige Gebilde entstehen. Viele 
Proteine weisen in derselben Polypeptidkette sowohl Regionen 
mit a-Helices als auch mit ß-Faltblättern auf. Andere bilden nur 
ß-Faltblätter aus, wie das ß-Keratin der Vogelfedern, oder nur 
a-Helices, wie das a-Keratin unserer Haare. 


Die Sekundärstruktur eines Proteins besteht aus regelmäßi¬ 
gen, sich wiederholenden Mustern in verschiedenen Bereichen 
einer Polypeptidkette. Es existieren zwei grundlegende Formen 
von Sekundärstrukturen: a-Helix und ß-Faltblatt. Sie kommen 
beide durch Wasserstoffbrücken zwischen CO-Gruppen und 
NH-Gruppen des Peptidrückgrats zustande, wobei durch die Pri- 


Die Tertiärstruktur eines Proteins 
entsteht durch Biegung und Faltung 

Bei vielen Proteinen ist die Polypeptidkette an bestimmten Stel¬ 
len gebogen und gefaltet, wodurch die Tertiärstruktur des 
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Proteins festgelegt wird (► Abb. 3.7c). Die Tertiärstruktur wird 
oft auch als die Konformation des Proteins bezeichnet. (Diesen 
Begriff kennen Sie schon von unserer Besprechung der Ste¬ 
reochemie oben in diesem Kapitel.) a-Helices und ß-Faltblätter 
bilden wichtige Komponenten der Tertiärstruktur. Ein Beispiel 
sind die Proteine, die Bestandteile der elastischen Spinnensei¬ 
denfäden sind (Einleitung zu diesem Kapitel: ► „Faszination 
Forschung: Ein Netz weben“). Diese enthalten sich wieder¬ 
holende Aminosäuresequenzen, durch die sich das Protein zu 
Spiralen windet. Aber auch die zwischen den a-Helices und ß- 
Faltblättem liegenden Bögen ( turns ) und Schleifen ( loops ) sind 
von erheblicher Bedeutung. Oft dienen hervortretende Schleifen 
als Kontaktzonen zu assoziierten Makromolekülen. Die Tertiär¬ 
struktur ist für jedes Protein spezifisch und macht die vollständi¬ 
ge dreidimensionale Gestalt eines Proteins aus, die häufig durch 
einen geschützten und verborgenen inneren Bereich und eine 
von außen frei zugängliche Oberfläche charakterisiert ist. 

Die exponierten äußeren Oberflächen des Proteins bieten funk¬ 
tionellen Gruppen die Möglichkeit zur Wechselwirkung mit 
anderen Proteinen (beziehungsweise mit anderen Untereinhei¬ 
ten desselben Proteins bei der Bildung einer Quartärstruktur). Es 
kann sich bei den Bindungspartnern auch um andere Makromo¬ 
leküle wie Nucleinsäuren, Kohlenhydrate und Lipidstrukturen 
oder auch um kleinere Moleküle handeln. 

Wie Sie erfahren haben, sind die Wasserstoffbrücken zwi¬ 
schen NH- und CO-Gruppen des Polypeptidrückgrats für die 
Sekundär Struktur verantwortlich. Ausschlaggebend für die Ter¬ 
tiärstruktur sind dagegen Wechselwirkungen zwischen den Sei¬ 
tenketten und ihrer Umgebung. In ► Abschn. 2.2 haben Sie die 


unterschiedlichen starken und schwachen Bindungen zwischen 
Atomen kennengelernt. An dieser Stelle geht es nun darum, wie 
diese Wechselwirkungen an der Ausbildung der Tertiärstruktur 
beteiligt sind. 

■ Vereinzelte kovalente Disulfidbrücken können sich zwischen 
bestimmten Cysteinresten bilden (► Abb. 3.5) und ein gefal¬ 
tetes Polypeptid fest Zusammenhalten - wie Druckknöpfe. 

■ Wasserstoffbrücken zwischen polaren Seitenketten stabili¬ 
sieren die Faltungen des Proteins ebenfalls. Ihre Gesamtzahl 
in einem Protein kann sehr hoch sein. 

■ Hydrophobe Seitenketten können sich im Inneren des Prote¬ 
ins, unter Ausschluss von Wasser, zusammenlagem und das 
Polypeptid dadurch falten. Van-der-Waals-Kräfte können die 
engen Wechselwirkungen zwischen den hydrophoben Sei¬ 
tenketten elektrostatisch stabilisieren. 

■ Ionenbindungen können sich zwischen positiv und negativ 
geladenen Seitenketten ausbilden, sodass sogenannte Salz¬ 
brücken zwischen den Aminosäuren entstehen. Salzbrücken 
können sich sowohl an der Peptidoberfläche als auch, ent¬ 
fernt von der wässrigen Umgebung, tief im Inneren eines 
Proteins befinden. Ein Beispiel ist die Ionenbindung zwi¬ 
schen Glutaminsäure mit seiner negativ geladenen Seiten¬ 
kette, und Arginin, dessen Seitenkette positiv geladen ist 
(►Tab. 3.2). 



Arg—C C—Glu 



a Raummodell (Kalottenmodell) 



Eine wirklichkeitsnahe Darstellung 
des Lysozyms zeigt die dichte 
Packung seiner Atome. 


b Stabmodell 


c Bändermodell 




Das „Rückgrat“ des Lysozyms 
besteht aus sich wiederholen¬ 
den (repetitiven) -N—C—C-Ein- 
heiten der Aminosäuren. 


ß-Faltblatt 


ß-Faltblatt 


a-Helix 


a-Helix 


Abb. 3.9 Drei Darstellungsformen von Lysozym. Die unterschiedlichen Darstellungen des Proteinmoleküls heben verschiedene Aspekte seiner 
Tertiärstruktur hervor: a die Atome mit ihrem maßstabgetreuen Durchmesser und in einem Farbcode (Kohlenstoff: dunkelgrau, Wasserstoff: weiß, 
Sauerstoff: rot; Stickstoff: blau; Schwefel: gelb); b den räumlichen Verlauf der Polypeptidkette; c zusätzlich die a-Helices und ß-Faltblätter. Das 
Lysozymmolekül ist in allen drei Darstellungen gleich ausgerichtet 
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3 Proteine, Kohlenhydrate und Lipide 


Ein Protein faltet sich so, dass die Zahl der oben aufgeführten 
Wechselwirkungen möglichst hoch ist, unpassende Wechselwir¬ 
kungen wie zwei positiv geladene Reste (eine Bezeichnung für 
die Monomere in einem Polymer) in großer räumlicher Nähe 
oder auch ein zum Wasser hin exponierter hydrophober Rest 
aber möglichst selten Vorkommen. 

In einer vollständigen Beschreibung der Tertiärstruktur eines 
Proteins wird der Ort jedes Atoms im dreidimensionalen Raum 
in Beziehung zu allen anderen Atomen des Moleküls genau 
angegeben. In ►Abb. 3.9 sind drei Möglichkeiten der Dar¬ 


stellung des Proteins Lysozym gezeigt, von denen jede ihre 
Berechtigung hat. Das Raummodell (Kalottenmodell) zeigt die 
äußere Form des Proteins und die einzelnen Atome. Damit 
könnte man beispielsweise untersuchen, wie andere Molekü¬ 
le mit bestimmten Oberflächenbereichen des Proteins und den 
dortigen Seitenketten in Wechselwirkung treten. Das Stabmo¬ 
dell zeigt den Verlauf der Polypeptidkette besonders deutlich. 
Und das Bändermodell, eine oft verwendete Darstellungsform, 
verdeutlicht neben dem Verlauf der Polypeptidkette die ver¬ 
schiedenen Sekundär Strukturen und wie sie zur Tertiärstruktur 
beitragen. 


Experiment: Die Primärstruktur bestimmt die Tertiärstruktur 


Originalliteratur: Anfinsen CB et al. (1961) Proc Natl Acad Sei USA 47: 1309-1314; 
White F Jr (1961) JBC 236: 1353-1360 

An dem Protein Ribonuclease zeigten Christian Anfinsen und Kollegen, dass sich Prote¬ 
ine spontan falten und aus sich selbst heraus ihre korrekte, funktionelle dreidimensionale 
Gestalt (Konformation) annehmen können. Solange die Primärstruktur nicht zerstört wird, 
bleibt die Information zur korrekten Faltung auch nach einer Entfaltung (Denaturierung) 
erhalten und kann (unter geeigneten Bedingungen) eine Rückfaltung bewirken. 


Hypothese 

Unter kontrollierten Bedingungen, die die normale zelluläre Umgebung nachstellen, kann 
ein denaturiertes Protein seine funktionelle dreidimensionale Struktur wieder annehmen. 


Methode 

Eine funktionelle Ribonuclease wurde chemisch so denaturiert, dass nur die Primärstruktur 
des Proteins (eine ungefaltete Polypeptidkette) erhalten blieb. Als das Protein vollständig 
denaturiert war, wurden die denaturierenden Chemikalien entfernt. 


Q Extraktion und Auf¬ 
reinigung eines funk¬ 
tioneilen Proteins, der 
Ribonuclease, aus 
Gewebe 


Q Zugabe von Harnstoff, der 
Wasserstoffbrücken und 
lonenbindungen zerstört, 
und von ß-Mercaptoethanol, 
das Disulfidbrücken spaltet 


(D 


langsames Ent¬ 
fernen der dena¬ 
turierenden Chemi¬ 
kalien 



a-Helix 


•-Faltblatt 

Disulfid- 

brücke 


SH-Gruppe 


denaturiertes 

Protein 
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Ergebnisse 

Wurden die denaturierenden Chemikalien entfernt, stellte sich die dreidimensionale Struktur 
von selbst wieder her und das Protein erhielt seine Funktionalität zurück. 

Schlussfolgerung 

Unter normalen zellulären Bedingungen bestimmt die Primärstruktur eines Proteins, wie es 
sich zu einer funktionellen dreidimensionalen Struktur faltet. 



_ 7_ 

Frage zu ► Abb. 3.9: Können Sie hydrophile und auch hydro¬ 
phobe Bereiche des Proteins erkennen? 


Media Clip 3.1 Protein Structures in 3D 

www. Life 1 le.com/mc3. 1 

Wie Sie sich erinnern werden, leiten sich Tertiär- und Sekun¬ 
därstruktur von der Primärstruktur eines Proteins ab. Wenn 
man ein Protein langsam und nur leicht erhitzt, werden durch 
die Wärmeenergie nur die schwachen Wechselwirkungen ge¬ 
löst und daher die Tertiär- und die Sekundär Struktur zerstört. 
Das Protein ist dann denaturiert. Native (unbehandelte) und 
denaturierte Proteine unterscheiden sich in folgenden wichtigen 
Punkten: 

■ Native Proteine sind kompakt, denaturierte Proteine besitzen 
dagegen ein größeres Volumen. 

■ Native Proteine haben nur eine räumliche Struktur (und zwar 
die von ihnen bevorzugte), denaturierte Proteine können vie¬ 
le unterschiedliche Strukturen annehmen. 

■ Native Proteine enthalten interne Wasserstoffbrücken, die 
ihre Struktur stabilisieren, denaturierte Proteine bilden nur 
Wasserstoffbrücken mit ihrer Umgebung aus, dem Wasser. 

Sie können ein hartgekochtes Ei nicht „entkochen“; die im Ei 
enthaltenen Proteine sind irreversibel denaturiert. Überraschen¬ 
derweise kann ein Protein in einigen Fällen beim Abkühlen 
dennoch wieder seine normale Tertiärstruktur annehmen - hier 
zeigt sich, dass die gesamte Information, die nötig ist, um die 
spezifische Konformation eines Proteins zu bestimmen, bereits 
in der Primärstruktur enthalten ist. Der Biochemiker Christi¬ 
an Anfinsen war der Erste, der diesen Vorgang experimentell 
nachweisen konnte. Er verwendete das Protein Ribonuclease, 


setzte jedoch für die Denaturierung statt der Wärmeenergie Che¬ 
mikalien ein (► „Experiment: Die Primärstruktur bestimmt die 
Tertiär Struktur“). 


ln der Quartärstruktur eines Proteins 
kooperieren mehrere Untereinheiten 
miteinander 

Viele funktionelle Proteine enthalten zwei oder mehr Polypep¬ 
tidketten, die dann als Untereinheiten bezeichnet werden. Jede 
von ihnen hat ihre eigene und einzigartige Tertiärstruktur. Die 
Quartärstruktur des Proteins resultiert aus der Art und Weise, 
wie diese Untereinheiten aneinander binden und miteinander in¬ 
teragieren (►Abb. 3.7d). Im Gegensatz zu ihren asymmetrisch 
geformten Untereinheiten sind die meisten Quartärstrukturen 
sehr schön symmetrisch aufgebaut. Dabei erfolgt die Zusam¬ 
menlagerung unter den richtigen Bedingungen spontan; sie wird 
als Selbstassemblierung (seif assembly) bezeichnet. Auch die¬ 
se Information steckt also letztlich in der Primärstruktur. 

Ein Bespiel für ein Protein mit einer Quartärstruktur ist Hä¬ 
moglobin (► Abb. 3.10). Das Molekül besteht aus zwei a- und 
zwei ß-Untereinheiten, ist also ein Tetramer. Hydrophobe Wech¬ 
selwirkungen, Van-der-Waals-Kräfte, Wasserstoffbrücken und 
Ionenbindungen tragen gemeinsam zum Zusammenhalt der vier 
Untereinheiten und damit zur Bildung des Hämoglobinmole¬ 
küls bei. Da diese Kräfte sehr schwach sind, lassen sie leichte 
Veränderungen der Quartärstruktur zu und unterstützen so die 
Funktion des Proteins - den Transport von Sauerstoff in den 
Erythrocyten. Bindet das Hämoglobin ein 02-Molekül, ändern 
die vier Untereinheiten ihre Konformation und damit ihre rela¬ 
tive Stellung zueinander und verändern so die Quartärstruktur 
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3 Proteine, Kohlenhydrate und Lipide 


Blick in die Daten: Die Primärstruktur bestimmt die Tertiärstruktur 


Nachdem man gezeigt hatte, dass die Tertiärstruktur von 
Proteinen sehr spezifisch ist, kam die Frage auf, wie die Rei¬ 
henfolge der Aminosäuren die Raumstruktur der Proteine 
bestimmt. Das zweite Protein, dessen Struktur man aufge¬ 
klärt hat, war die Ribonuclease A (RNase A). Dieses Enzym 
kann leicht aus dem Pankreassaft von geschlachteten Rindern 
gewonnen und aufgereinigt werden und ist vergleichsweise 
hitzestabil. Die RNase A besteht aus 124 Aminosäuren. Bei 
acht von ihnen handelt es sich um Cysteinreste, die zusam¬ 
mengenommen vier Disulfidbrücken ausbilden. Sind diese 
kovalenten Bindungen zwischen den Cysteinresten für die 
dreidimensionale Gestalt des Enzyms unverzichtbar? Wie 
in ► „Experiment: Die Primärstruktur bestimmt die Terti¬ 
ärstruktur“ beschrieben, machten sich Christian Anfinsen 
und seine Kollegen daran, eine Antwort auf diese Frage zu 
finden. 


Aufgaben 

1. Noch vor Beginn der Messungen wurden die Disulfid¬ 
brücken (-S-S-) in der RNase A aufgebrochen, indem 
man die Schwefelatome der Cysteinreste reduziert hat (Er¬ 
gebnis: -SH). Start der Reoxidierung war der Zeitpunkt 0. 
Anschließend wurde zu verschiedenen Zeitpunkten die 
Menge an wieder neu ausgebildeten Disulfidbrücken ge¬ 
messen und die Enzymaktivität bestimmt. Die Daten sind 
in ► Abb. A darstellt. 

Zu welchem Zeitpunkt begannen sich die Disulfidbrücken 
wieder auszubilden? Und wann kehrte die Enzymaktivität 
zurück? Erläutern Sie, warum sich die Zeitpunkte vonein¬ 
ander unterscheiden. 

2. Der Verlust bzw. die Bildung der Raumstruktur der 
RNase A wurde mithilfe der UV-Spektroskopie verfolgt. 
Bei dieser Methode wird das Protein mit unterschiedlichen 
Wellenlängen von ultraviolettem Licht bestrahlt (angege¬ 
ben in Nanometern) und die Menge an Energie ( E ), die 


von dem Protein absorbiert wurde, für jede Wellenlänge 
bestimmt. Die Ergebnisse sind in ► Abb. B dargestellt. 
Schauen Sie sich das Diagramm genau an. Wie unterschei¬ 
den sich die maximalen Absorptionen der nativen (unbe¬ 
handelten) und der reduzierten (denaturierten) RNase A? 
Was geschieht bei der Reoxidierung (Renaturierung) der 
reduzierten RNase A? Welche Schlussfolgerungen ziehen 
Sie hinsichtlich der Struktur der RNase A? 

Abb. A 




des Proteins etwas. Durch das Lösen von Ionenbindungen wer¬ 
den verborgene Seitenketten exponiert, welche die Bindung von 
drei weiteren O 2 -Molekülen fördern. Die Quartärstruktur ändert 
sich wieder zurück, wenn das Hämoglobin seine O 2 -Moleküle 
an die Körperzellen abgibt. Die vier Untereinheiten arbeiten al¬ 
so zusammen - sie kooperieren. 


Raumstruktur und Oberflächenchemie tragen 
zur Proteinfunktion bei 

Durch die Raumstruktur eines Proteins können spezifische Stel¬ 
len seiner exponierten Oberfläche nichtkovalent an ein anderes 
Molekül binden, das klein, aber auch groß sein kann. Die 


Bindung ist deshalb spezifisch, weil bestimmte kompatible che¬ 
mische Gruppen notwendig sind, die miteinander eine Bindung 
eingehen können. Die Spezifität der Bindung hängt von zwei 
allgemeinen Eigenschaften des Proteins ab: seiner Raumstruk¬ 
tur und der Chemie der frei zugänglichen funktionellen Gruppen 
an seiner Oberfläche. 

■ Raumstruktur. Wenn ein Molekül mit einem viel größeren 
Protein kollidiert und daran bindet, ist der Vorgang ähnlich 
wie beim Baseball: Der Ball kann im Fanghandschuh ein¬ 
gefangen werden, weil der Fanghandschuh eine Form hat, 
die den Ball „bindet“ und ihn exakt umfasst. Ein Fußball 
würde nicht in den Baseball-Fanghandschuh passen, und ein 
Golfball könnte dort nicht festgehalten werden. Ein Molekül 
bindet nur dann an ein Protein, wenn eine generelle Passform 
zwischen ihren Raumstrukturen besteht. 
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a Bändermodell 



Abb. 3.10 Die Quartärstruktur eines Proteins. Hämoglobin besteht 
aus vier gefalteten Polypeptidketten, die sich als Untereinheiten zur 
Quartärstruktur zusammenlagern, hier als Bändermodell (a) und Raum¬ 
modell (b) dargestellt. Die beiden Typen von Untereinheiten sind 
durch unterschiedliche Farben markiert: die a-Untereinheiten blau, die 
ß-Untereinheiten grün. Jede der Hämgruppen (rot) enthält, koordinativ 
gebunden, ein zentrales Eisenion; dort wird jeweils ein Sauer stoffmole- 
kül gebunden 

■ Oberflächenchemie : Die frei zugänglichen Seitenketten an 
der Oberfläche des Proteins erlauben chemische Wechselwir¬ 
kungen mit anderen Molekülen (► Abb. 3.11). Mögliche In¬ 
teraktionen sind Ionenbindungen, hydrophobe Wechselwir¬ 
kungen und Wasserstoffbrücken. Solche Wechselwirkungen 
zwischen den an der Oberfläche exponierten Seitenketten 
und anderen Molekülen sind für viele wichtige Funktionen 
eines Proteins notwendig. 
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Frage zu ►Abb. 3.11: Warum reagieren diese Wechselwirkun¬ 
gen so empfindlich auf Hitze? 



Zwischen zwei polaren Grup¬ 
pen bilden sich Wasserstoff¬ 
brücken. 


/ ; > 

Zwischen zwei geladenen 

Seiten ketten treten lonen- 
bindungen auf. 

Zwei unpolare Gruppen haf¬ 
ten durch hydrophobe Wech¬ 
selwirkungen aneinander. 



Abb. 3.11 Nichtkovalente Wechselwirkungen zwischen Proteinen 
und anderen Molekülen. Nichtkovalente Wechselwirkungen ermögli¬ 
chen enge Bindungen zwischen einem Protein (rot) und einem anderen 
entsprechend aufgebauten Molekül (grün). Durch nichtkovalente In¬ 
teraktionen können auch verschiedene Regionen innerhalb desselben 
Proteins miteinander in Wechselwirkung treten 

ten Umweltbedingungen (Parameter) zerstören kovalente Bin¬ 
dungen nicht, doch die schwächeren nichtkovalenten Bindun¬ 
gen, welche die Sekundär-, Tertiär- und Quartärstruktur bestim¬ 
men, reagieren empfindlich und werden leicht beeinträchtigt, 
wodurch sich die Raumstruktur des Proteins und damit auch sei¬ 
ne Funktionalität ändern kann. Zahlreiche Bedingungen nehmen 
Einfluss auf schwache, nichtkovalente Wechselwirkungen: 

■ Eine Erhöhung der Temperatur führt zu schnellerer Mo¬ 
lekularbewegung und kann daher Wasserstoffbrücken und 
hydrophobe Wechselwirkungen aufbrechen. 

■ Veränderungen im pH-Wert können die Dissoziationsmus¬ 
ter der Carboxyl- und Aminogruppen in den Seitenketten der 
elektrisch geladenen Aminosäuren modifizieren und dadurch 
die jeweilige Anziehung und Abstoßung von Ionen verändern. 

■ Hohe Konzentrationen polarer Substanzen wie Harnstoff 
können die Wasserstoffbrücken zerstören, die essenziell für 
die Proteinstruktur sind. Harnstoff machte sich auch Anfin- 
sen in seinem Experiment zur reversiblen Denaturierung von 
Proteinen zunutze (►„Experiment: Die Primärstruktur be¬ 
stimmt die Tertiärstruktur“). 

■ Auch unpolare Substanzen können die Proteinstruktur zer¬ 
stören, wenn für deren Stabilisierung hydrophobe Gruppen 
notwendig sind. 


Das umgebende Milieu beeinflusst 
die Raumstruktur von Proteinen 

Da die dreidimensionale Struktur von Proteinen von schwachen 
Bindungskräften abhängt, wird sie von den in der Umgebung 
des Proteins herrschenden Bedingungen beeinflusst. Die meis- 


Die Raumstruktur von Proteinen 
kann sich verändern 

Am Beispiel des Hämoglobins, dessen Quartärstruktur sich 
durch die Bindung von Sauerstoff leicht verändern kann, ha¬ 
ben Sie gesehen, dass sich die Gestalt von Proteinen durch 
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a Protein ungebundenes gebundenes 



Die Bindung eines Moleküls führt 
zu einer Veränderung der Raum¬ 
struktur des Proteins. 

V_ _ 


nichtmodifizierte modifizierte 

y\ kv» Inrvoni i vr\ A rv-» ir\/^r»öi 11 rr\ 



Die Addition einer funktionellen Gruppe an 
eine Aminosäure beeinflusst die Wechsel¬ 
wirkungen in der Umgebung der Amino¬ 
säure, sodass sich die Raumstruktur des 
Proteins verändert. 


Abb. 3.12 Die Proteinstruktur kann sich verändern. Die Raum¬ 
struktur (Konformation) eines Proteins kann sich verändern, wenn es 
an ein anderes Molekül bindet (a) oder wenn es chemisch modifiziert 
wird (b) 


Interaktionen mit anderen Molekülen verändern kann. Solche 
Veränderungen können auch stattfinden, wenn Proteine kovalent 
modifiziert werden. 

■ Proteine treten mit anderen Molekülen in Wechselwirkung. 
Proteine existieren nicht isoliert von anderen Molekülen. Tat¬ 
sächlich kann ein Biochemiker mithilfe eines bestimmten 
Proteins andere Moleküle „angeln“. Dazu bringt er an dem 
Protein einen „Haken“ an und schleust es in Zellen ein. Holt 
er den Haken ein, hat häufig etwas „angebissen“ - ein ande¬ 
res Molekül hat an das Protein gebunden. Diese molekularen 
Wechselwirkungen erinnern an die Wechselwirkungen, die 
Quartärstrukturen ausmachen (siehe oben). Tritt ein Poly¬ 
peptid in Kontakt mit einem anderen Molekül, können die 
Seitenketten auf seiner Oberfläche schwache Wechselwir¬ 
kungen (z. B. hydrophobe Wechselwirkungen oder Van-der- 
Waals-Kräfte) mit Gruppen auf der Oberfläche des anderen 
Moleküls eingehen. Dadurch können wiederum Interaktio¬ 
nen zwischen Seitenketten innerhalb des Polypeptids ge¬ 
stört werden, wodurch sich dessen Gestalt verändern kann 
(► Abb. 3. 12a). In den folgenden Kapiteln werden Ihnen vie¬ 
le Beispiele dafür begegnen. 

■ Proteine durchlaufen kovalente Modifikationen. Nach der 
Synthese des Proteins kann es durch chemische Gruppen, 
die kovalent mit Seitenketten von einer oder mehreren Ami¬ 
nosäuren verknüpft werden, modifiziert werden. Bereits die 
chemische Modifikation von nur einer Aminosäure kann 


die Gestalt und die Funktion des Proteins verändern. Ein 
Beispiel ist die Addition einer geladenen Phosphatgrup¬ 
pe an eine relativ unpolare Seitenkette. Dadurch kann die 
Aminosäure hydrophiler werden und sich zur äußeren Ober¬ 
fläche des Proteins wenden, wodurch sich die Raumstruk¬ 
tur des Proteins im Bereich dieser Aminosäure verändert 
(►Abb. 3.12b). 


Querverweis 

Kovalente Modifikationen von Proteinen mit der sich da¬ 
raus ergebenden Veränderung ihrer Gestalt und Funktion 
sind die Basis für zahlreiche biologische Prozesse, an¬ 
gefangen bei der Signalübertragung innerhalb der Zelle 
(► Abschn. 7.3) bis hin zur Wirkung von Pflanzenhormo¬ 
nen auf das Wachstum (► Abschn. 37.2). 


Molekulare Chaperone helfen mit, 
Proteine korrekt zu falten 


In einer lebenden Zelle läuft ein Protein gelegentlich Gefahr, ein 
falsches Molekül zu binden. Zwei wichtige Beispiele für eine 
derartige Situation sind: 

■ Unmittelbar nach der Proteinsynthese : Ist ein Protein noch 
nicht korrekt gefaltet, kann es eine Oberfläche präsentieren, 
an die unerwünschte Moleküle binden. 

■ Nach erfolgter Denaturierung : Bestimmte Bedingungen wie 
ein moderates Erhitzen können manche Proteine einer le¬ 
benden Zelle denaturieren, ohne jedoch den Organismus zu 
töten. Bevor das Protein durch Rückfaltung wieder seine ur¬ 
sprüngliche Struktur annimmt, könnte es eine Oberfläche 
präsentieren, an die unerwünschte Moleküle binden. Eine 
solche nicht vorgesehene Bindung kann irreversibel sein. 

Viele Zellen besitzen eine spezielle Klasse von Proteinen, die 
man als Chaperone (vom französischen chaperon für „An¬ 
standsdame“) bezeichnet und die die dreidimensionale Struktur 
anderer Proteine schützen. Diese „molekularen Anstandsda¬ 
men“ binden an neu synthetisierte oder auch denaturierte Pro¬ 
teine und verhindern unerwünschte Kontakte bzw. sorgen für 
passende Interaktionsmöglichkeiten. 

Chaperone wurden im Jahre 1962 durch Zufall entdeckt. Die 
Temperatur in einem Inkubator für Taufliegen (. Drosophila) 
wurde versehentlich zu hoch eingestellt. Der italienische Ge¬ 
netiker Ferruccio Ritossa bemerkte, dass dieser „Hitzeschock“ 
die Fliegen nicht tötete. Stattdessen stellte man eine verstärk¬ 
te Synthese einer Reihe von Proteinen fest, die man später als 
Chaperone bezeichnete. Diese Chaperone banden an zahlrei¬ 
che Proteine in den Taufliegenzellen und bewahrten sie vor der 
Denaturierung. In manchen Fällen unterstützten sie auch die 
korrekte Rückfaltung der Proteine. 

Chaperone bilden in der Regel eine Art Käfig, der ein Poly¬ 
peptid einfängt, dabei das Protein korrekt faltet und es dann 
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denaturiertes 
Protein 


„Käfig“ 

von 

HSP60 


Deckel“ 


Ein denatu¬ 
riertes Protein 
bindet an 
HSP60 und 
gelangt in sein 
Inneres. 


Das Innere des Moleküls ist mit 
hydrophoben Aminosäuren 
ausgekleidet, die hydrophobe 
Aminosäuren des Zielproteins 
binden. 

V___ 


i Das Protein faltet sich in 
seine korrekte Form und 
wird freigesetzt. 


Der „Deckel“ 
verschließt 
den „Käfig“. 


Abb. 3.13 Chaperone schützen Proteine vor unerwünschten Bindungen. Chaperone beherbergen vorübergehend neu gebildete oder denatu¬ 
rierte Proteine und verhindern so deren Bindung an falsche Substanzen. Hitzeschockproteine wie HSP60, dessen Wirkung hier dargestellt ist, sind 
eine Klasse von Chaperonen 


wieder entlässt (► Abb. 3.13). Tumoren bilden Chaperone, mög¬ 
licherweise um Proteine zu stabilisieren, die wichtig für die 
Entwicklung des Tumors sind. Aus diesem Grund entwickelte 
man chaperoninhibierende Medikamente für die Chemothera¬ 
pie. In bestimmten klinischen Situationen führt eine Behandlung 
mit diesen Hemmstoffen zu einer unpassenden Faltung von Tu¬ 
morzellproteinen, wodurch der Tumor in seiner Entwicklung 
gebremst wird. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 3.13: Warum sind Hitzeschockproteine für eine 
Zelle wichtig? 


3.2 Wiederholung 

Proteine sind Polymere von 20 verschiedenen, kova¬ 
lent zu Polypeptidketten verbundenen Aminosäuren. Die 
Aminosäuresequenz (Primärstruktur) ist für jedes Protein 
einmalig. Sekundär-, Tertiär- und Quartärstruktur entste¬ 
hen durch Wechselwirkungen zwischen den Aminosäu¬ 
ren. Die dreidimensionale Gestalt eines Proteins und die 
an der Oberfläche präsentierten chemischen Gruppen sind 
für die Spezifität der Bindung von anderen Substanzen 
verantwortlich. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Vorhersagen können, wie sich die Tertiärstruktur eines 
Proteins verändern kann, wenn in seiner Primärstruk¬ 
tur eine Aminosäure ausgetauscht wird. 


■ Daten interpretieren können, die zur Klärung der Frage 
erhoben wurden, warum ein Aminosäureaustausch in 
einem Protein dessen Gestalt verändern kann. 

■ die Auswirkungen von Umweltparametern auf eine 
Proteinstruktur abschätzen können. 


_ 7 _ 

1. Nehmen Sie an, in einem bestimmten Protein wurde ein Ly¬ 
sinrest durch einen Asparaginsäurerest ersetzt (►Tab. 3.2). 
Findet diese Veränderung in der Primär- oder der Sekundär¬ 
struktur statt? Auf welche Weise könnte diese Veränderung 
die Tertiärstruktur beeinflussen und wie die Quartärstruktur? 

2. Der Austausch einer einzelnen Aminosäure eines Moleküls 
gegen eine andere kann die Raumstruktur des Proteins verän¬ 
dern. Wird beispielsweise die Aminosäure Glycin, die sich an 
einer bestimmten Position in einem Protein befindet, gegen 
die Aminosäuren Glutaminsäure oder Arginin ausgetauscht, 
dann verändert sich der Bereich um die ausgetauschte Ami¬ 
nosäure beträchtlich. Dafür gibt es zwei Erklärungen. Um die 
normale Struktur zu erhalten, ist an der betreffenden Stelle 
des Polypeptids: 

a. eine kleine Aminosäure notwendig. 

b. eine ungeladene Aminosäure notwendig. 

Weitere Aminosäuren werden substituiert, um zwischen die¬ 
sen beiden Möglichkeiten zu unterscheiden. Bei einem Aus¬ 
tausch von Glycin gegen Serin oder Alanin bleibt die normale 
Struktur meist erhalten, der Austausch von Glycin gegen Va¬ 
lin führt dagegen oft zu einer Veränderung. Welche der beiden 
möglichen Erklärungen wird durch diese Beobachtungen ge¬ 
stützt? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

3. Menschliches Haar besteht aus bestimmten Proteinen, den 
Haarkeratinen. Beim Friseur werden zwei Verfahren ange¬ 
wendet, um die dreidimensionale Struktur des Haares zu 
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3 Proteine, Kohlenhydrate und Lipide 


verändern: Zum Frisieren wird Hitze eingesetzt, bei einer 
Dauerwelle werden Disulfidbrücken gespalten und wieder 
neu gebildet. Wie würden Sie diese Phänomene unter dem 
Aspekt der Proteinstruktur untersuchen? 


3.3 Einfache Zucker sind die 
Grundbausteine der 
Kohlenhydrate 

Eine ganz andere Klasse von Makromolekülen sind die Koh¬ 
lenhydrate. Zu diesen gehören auch lebenswichtige kleine, 
organische Moleküle, die allgemein als Zucker bezeichnet 
werden. Bestimmte monomere Zucker fungieren als Baustei¬ 
ne der makromolekularen Kohlenhydrate. Monomere Zucker 
(Monosaccharide) weisen alle eine ähnliche atomare Zusam¬ 
mensetzung auf, unterscheiden sich aber sehr stark in ihrer 
Größe, ihren chemischen Eigenschaften und ihren biologischen 
Funktionen. Die allgemeine Formel monomerer Kohlenhydrate 
lautet (CH20) n (wobei n eine Zahl ist). Wie Sie daran erkennen, 
handelt es sich formal um Hydrate des Kohlenstoffs (um Verbin¬ 
dungen zwischen Kohlenstoff und Wassermolekülen). Das gab 
den Kohlenhydraten ihren Namen. Dennoch sind Kohlenhydra¬ 
te keine echten Hydrate, da die Wassermoleküle darin nicht als 
H 2 O vorliegen. Stattdessen sind (fast) alle kovalent miteinan¬ 
der verbundenen Kohlenstoffatome mit einem Wasserstoffatom 
(-H) und einer Hydroxylgruppe (-OH) verknüpft. 

Kohlenhydrate haben vier biologische Hauptfunktionen: 

■ Sie dienen als transportable und speicherbare Energiequelle, 
wobei die Energie aus ihnen in einer von den Körperzellen 
nutzbaren Form freigesetzt werden kann. 

■ Sie liefern Kohlenstoffgerüste, die sich zu anderen Biomole¬ 
külen umbauen lassen. 

■ Sie dienen bei vielen molekularen und zellulären Prozessen 
als Signal- oder Erkennungsstrukturen, gleichsam als „mole¬ 
kulare Etiketten“. 

■ Sie bilden extrazelluläre Aggregate wie Zellwände und ver¬ 
leihen so Organismen mit Zellwänden (z. B. Pflanzen und 
Pilzen) ihre Form. 

Manche monomeren Kohlenhydrate sind mit einer Molekülmas¬ 
se von weniger als 100 Da relativ klein, andere sind riesige 
Polymere mit Molekülmassen von mehreren 100.000 Da. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Kohlenhydrate haben vornehmlich eine Funktion bei der Spei¬ 
cherung, beim Transport chemischer Energie und als Kohlenstoff¬ 
quelle für die Synthese neuer Makromoleküle. 

■ Polysaccharide der Glucose sind allesamt Energiespeicher und 
haben eine formgebende Funktion, sie unterscheiden sich jedoch 
in ihrem Verzweigungsmuster und der Art der glykosidischen 
Bindungen zwischen den Glucoseeinheiten. 

Man unterscheidet vier Kategorien biologisch wichtiger Koh¬ 
lenhydrate, die durch die Zahl ihrer Monomere definiert werden: 


■ Monosaccharide (vom griechischen monos für „einzeln“ 
und sakcharon für „Zucker“) wie Glucose (Traubenzucker), 
Ribose und Fructose (Fruchtzucker) sind „Einfachzucker“. 
Sie sind die Monomere, die als Bausteine für die größeren 
Kohlenhydrate dienen. 

■ Disaccharide (vom griechischen diploos für „zweifach“) be¬ 
stehen aus zwei Monosacchariden, die durch eine kovalente 
Bindung verknüpft sind. Das bekannteste Disaccharid ist un¬ 
ser Haushaltszucker, auch Rohr- oder Rübenzucker genannt. 
Fachsprachlich heißt er Saccharose und besteht aus Glucose 
und Fructose. Ein weiteres bekanntes Disaccharid ist Lacto¬ 
se, der Milchzucker. 

■ Oligosaccharide (vom griechischen oligos für „wenig“) be¬ 
stehen aus mehreren (drei bis 20) Monosacchariden. In Form 
kleiner verzweigter Bäumchen dienen sie unter anderem als 
molekulare Etiketten. 

■ Polysaccharide (vom griechischen polys für „viel“) wie 
Stärke, Glykogen, Cellulose und Chitin sind große Polyme¬ 
re, die aus über 20, meist aber aus Hunderten oder Tausenden 
von Monosacchariden aufgebaut sind. 

Oligo- und Polysaccharide werden oft auch Glykane genannt. 


Monosaccharide sind strukturell sehr vielfältig 

Alle lebenden Zellen enthalten das Monosaccharid Glucose, 
den Traubenzucker. Er ist auch als „Blutzucker“ bekannt, weil 
er beim Menschen als Transportform chemischer Energie in 
den Körperflüssigkeiten dient. Die Zellen nutzen Glucose als 
Energiequelle und bauen sie in einer Reaktionsfolge ab, wel¬ 
che die gespeicherte Energie stufenweise in eine vom Körper 
direkt nutzbare chemische Energie überführt sowie Wasser und 
Kohlenstoffdioxid portionsweise freisetzt. Dies ist die zelluläre 
Form der Verbrennungsreaktion, die wir in ► Abschn. 2.3 be¬ 
sprochen haben. 

Monosaccharide können eine unterschiedliche Anzahl an Koh¬ 
lenstoffatomen aufweisen (► Abb. 3.14): 

■ Pentosen (vom griechischen pente für „fünf“) sind Zucker 
mit fünf Kohlenstoffatomen. Zwei Pentosen sind von be¬ 
sonderer biologischer Bedeutung: Ribose und Desoxyribose 
bilden einen Teil des Rückgrats der Nucleinsäuren RNA be¬ 
ziehungsweise DNA (► Kap. 4). Diese beiden Pentosen sind 
keine Isomere, denn in der Desoxyribose fehlt ein Sauerstoff¬ 
atom am C-Atom 2 (desoxy bedeutet „ohne Sauerstoff“). Das 
Fehlen dieses Sauerstoffatoms ist ein wichtiger Unterschied 
zwischen RNA und DNA. 

■ Hexosen (vom griechischen hexa für „sechs“), eine Gruppe 

von Isomeren, haben alle die Summenformel Zu 

den Hexosen gehören Glucose, Fructose, Mannose und Ga- 
lactose. 

Ist die Zahl an C-Atomen bei zwei Monosacchariden gleich, bei¬ 
spielsweise sechs wie bei Glucose und Fructose, dann handelt 
es sich um Isomere. Jetzt können Sie Ihre weiter oben erwor¬ 
benen Kenntnisse der Stereochemie anwenden: Fructose ist auf¬ 
grund seines Fünferrings ein Konstitutionsisomer der Glucose, 





3.3 Einfache Zucker sind die Grundbausteine der Kohlenhydrate 


79 


Zucker mit drei C-Atomen (Triosen) 

Glycerinaldehyd, ein wichtiger 

l_l__ q|_| Metabolit, ist das kleinste 

I Monosaccharid und kommt 

3 I nur in der linearen Form vor. 

H G OH 

I 

H 


Glycerinaldehyd 


Zucker mit fünf C-Atomen (Pentosen) 


5CH 2 OH 

X 0 ' 

4C" 


l\H 

H'l 


Cb 

3 I 

OH g 
Ribose 


OH 

\l 

C i 

H/l 

2 I 


5CH 2 OH 



Desoxyribose 


Ribose und 
Desoxyribose haben 
beide je fünf Kohlen¬ 
stoffatome, unter¬ 
scheiden sich jedoch in 
ihren chemischen 
Eigenschaften und 
biologischen Aufgaben. 


Zucker mit sechs C-Atomen (Hexosen) 


6 ch 2 oh 

K? h h v? 

HO N 0?"Cf OH 

H H 
oc-Mannose 


6 CH 2 OH 

5 


h P 

A \/b 

l\? H 

HO 9- 


\l 

vf 


H OH 
a-Glucose 


6CH 2 OH 


OH 


5 C 

JfS 


OH 

J 

C 3 


c- 

4 I 

OH 


°H/! 

1/ Ol 


^ CH 2 OH 

*1 1 

H 

Fructose 


Diese Hexosen sind Isomere der Glucose, die alle die 
Summenformel C 6 H 12 0 6 aufweisen; jede hat jedoch andere 
chemische Eigenschaften und biologische Aufgaben. 


Abb. 3.14 Monosaccharide sind „Einfachzucker“. Sie bestehen aus 
einer unterschiedlichen Anzahl an Kohlenstoffatomen; am häufigsten 
sind Pentosen (fünf C-Atome) und Hexosen (sechs C-Atome). Alle He¬ 
xosen sind Isomere, da sie die gleiche Art und Anzahl von Atomen 
besitzen; diese sind jedoch verschieden angeordnet. So ist auch Fructo¬ 
se eine Hexose, obwohl sie einen Fünferring bildet wie die Pentosen 


kein Stereoisomer. Lineare Glucose besitzt vier asymmetrische 
(= chirale) Kohlenstoffatome (► Abb. 3.15). Das ergibt 2 4 = 16 
Stereoisomere der Glucose. Eines davon ist die D-Glucose, ein 
zweites ist ihr Enantiomer, die L-Glucose. Beide verhalten sich 
wie Bild und Spiegelbild. Die anderen 14 Stereoisomere ha¬ 
ben aufgrund ihrer stark abweichenden Eigenschaften eigene 
Namen; darunter befinden sich beispielsweise Mannose und Ga- 
lactose (jeweils mit der D- und der L-Form). Es handelt sich 
hier also um sieben weitere Paare von Enantiomeren. Die meis¬ 
ten der in lebenden Systemen vorkommenden Monosaccharide 
gehören zur D-Reihe der Isomere, so auch unsere körpereigene 
Glucose. 

Activity 3.3 Forms of Glucose 

www.Lifel le.com/ac3. 3 

D-Glucose kommt in zwei Formen vor, als gerade Kette (linear) 
und als Ring. Die Ringform dominiert, da sie unter physio¬ 
logischen Bedingungen stabiler ist. Bei der Ringbildung der 
D-Glucose wird auch noch das C-Atom der Aldehydgrup¬ 


pe asymmetrisch, und damit gibt es von der ringförmigen 
D-Glucose wiederum zwei Stereoisomere: a-D-Glucose und 
ß-D-Glucose. Die a-Form kann in die ß-Form überführt wer¬ 
den und umgekehrt, denn in wässriger Lösung liegen beide im 
Gleichgewicht vor. Es handelt sich bei a und ß übrigens nicht 
um Enantiomere. 


Glykosidische Bindungen verknüpfen 
Monosaccharide 


Die Di-, Oligo- und Polysaccharide werden alle aus Mo¬ 
nosacchariden gebildet, die durch Kondensationsreaktionen 
kovalent über glykosidische Bindungen verknüpft werden 
(► Abb. 3.16). Für die Bildung eines Disaccharids ist eine einzi¬ 
ge glykosidische Bindung notwendig. So besteht zum Beispiel 
Saccharose - der Haushaltszucker und das häufigste in Pflan¬ 
zen vorkommende Disaccharid - aus einem Glucose- und einem 
Fructo s emolekül. 

Die Disaccharide Maltose (Malzzucker) und Cellobiose (Be¬ 
standteil der Cellulose) bestehen aus zwei Glucosemolekülen 
(►Abb. 3.16). Maltose und Cellobiose sind Stereoisomere, 
die beide die Summenformel C 12 H 22 O 11 besitzen und aus D- 
Glucose-Bausteinen bestehen. Sie haben jedoch unterschiedli¬ 
che chemische Eigenschaften und werden aufgrund ihrer Struk¬ 
turunterschiede in biologischen Geweben von unterschiedlichen 
Enzymen erkannt. Maltose ist Bestandteil der Stärke und kann 
im menschlichen Verdauungstrakt hydrolysiert (zu Monosac¬ 
chariden abgebaut) werden, Cellobiose dagegen nicht. 


Querverweis 

Enzyme sind Proteine, die die biochemische Reaktion 
eines Substrats beschleunigen; es sind also Biokatalysa¬ 
toren. Sie ändern ihre Raumstruktur, wenn sie mit ihrem 
Substrat in Kontakt treten. Jedes Enzym ist für sein Sub¬ 
strat und die katalysierte Reaktion spezifisch (► Abschn. 
8.4). 


Oligosaccharide enthalten mehrere Monosaccharide, die in un¬ 
terschiedlicher Position glykosidisch verknüpft sind. Viele Oli¬ 
gosaccharide tragen außerdem weitere funktionelle Gruppen 
und besitzen damit zusätzliche Eigenschaften. 

Oligosaccharide sind häufig kovalent an Proteine und Lipide der 
Zelloberfläche gekoppelt und dienen dort als ErkennungsSigna¬ 
le. Auch viele lösliche Proteine tragen an bestimmte Aminosäu¬ 
ren gebundene, oft verzweigte Oligosaccharide (die Kohlenhy¬ 
dratseitenketten) als Etiketten. Die Spezifität der menschlichen 
Blutgruppen (wie ABO) beruht auf solchen „Zuckerbäumen“. 
Proteine mit Kohlenhydratseitenketten bezeichnet man als Gly- 
koproteine; auch Glykolipide kommen vor. Man verwendet für 
eine Kohlenhydratseitenkette oft den kürzeren Begriff Glykan, 
der allgemein ein Oligo- oder Polysaccharid bezeichnet (siehe 
oben). 
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Die roten Zahlen nummerieren die Kohlenstoff¬ 
atome (C-Atome) nach der Standardkonvention. 


M 


HK 1 

H— 2 C—OH 

3 I 


Aldehyd¬ 

gruppe 


HO- 


-H 


H— C— OH 


H—C—OH 


H—C—OH 


H 

lineare Form 


6 CHoOH 


Hydroxylgruppe 


H 

4 < L /5 

INE 
H0 c ~ 
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/ 


c —O-H 


LJ 1 C 

/l 

■c o 

I 2 

OH 


H 


6 CH 2 OH 

I 5 


4^ 

l\? H 

HO C- 
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Fette Linien zeigen an, dass der Rand 
des Moleküls aus der Bildebene auf 
Sie zu weist, dünne Linien zeigen an, 
dass der Rand aus der Bildebene von 
Ihnen weg gerichtet ist. 


a-Orientierung 


i 6 CHoOH 


i_i i;c 

Vl 

"f OH 
OH 


T tV'-I r 

c or 4 C ; " u ic 


ß-Orientierung 


4 l\? H 

HO 9 


Zwischenstufe 


a-D-Glucose 


! ! 2 

H OH 

D-Glucose 


Die lineare Form der Eine Reaktion zwischen dieser 

Glucose trägt am C-Atom Aldehydgruppe und der 

1 eine Aldehydgruppe. Hydroxylgruppe am C-Atom 5 

führt zu einer Ringform. 


Je nach Orientierung der Aldehydgruppe zum Zeitpunkt 
des Ringschlusses bildet sich entweder eine a- oder eine 
ß-D-Glucose. 


Abb. 3.15 Von einer Form der D-Glucose zur anderen. Alle D-Glucose-Moleküle haben die Summenformel CöH^Oö, doch ihre Struktur¬ 
formeln unterscheiden sich. Lineare Form und Ringform der D-Glucose sind Konstitutionsisomere. Bei der a- und ß-Ringform handelt es sich 
um Stereoisomere, aber nicht um Enantiomere. In wässriger Lösung kann sich die a-Ringform in die ß-Ringform umwandeln und umgekehrt, 
indem sich der Ring kurzzeitig unter Bildung der linearen Form öffnet. Die Kohlenstoffatome sind nach einer allgemeingültigen Konvention der 
Biochemie nummeriert 


Das Kohlenstoffatom (C) an diesen 
Stellen ist zur Vereinfachung der 
Strukturformel weggelassen. 


Bei Saccharose sind Glucose und 
Fructose durch eine a-1,2-glykosi- 
dische Bindung verknüpft. 



CH 2 OH 

XL 


_Kh oh/ - 
IÜO^^_/CH 2 OH 


Bildung einer 
a-Verknüpfung 

--► 


a-D-Glucose 


OH H 
Fructose 


a-1,2-glykosidische Bindung 



Saccharose 


Maltose wird gebildet, wenn eine 
a-1,4-glykosidische Bindung 
zwischen zwei Glucosemolekülen 
geknüpft wird. Die Hydroxylgruppe 
am C-Atom 1 des einen 
D-Glucose-Moleküls in der 
a-Position (nach unten ausge¬ 
richtet) reagiert mit der Hydroxyl¬ 
gruppe am C-Atom 4 des anderen 
Glucosemoleküls. 


a-1,4-glykosidische Bindung 




Bei Cellobiose sind zwei Glucose¬ 
moleküle durch eine ß-1,4-glyko¬ 
sidische Bindung verknüpft. 



ß-1,4-glykosidische Bindung 



ß-D-Glucose ß-D-Glucose 

Cellobiose 


Abb. 3.16 Disaccharide entstehen durch glykosidische Bindung. Eine glykosidische Bindung zwischen zwei Monosacchariden kann zu vielen 
unterschiedlichen Disacchariden führen. Der genaue Typ des gebildeten Disaccharids hängt davon ab, welche Monosaccharide beteiligt sind, über 
welche C-Atome sie verbunden werden und wie diese Verknüpfung orientiert ist (a oder ß) 
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Polysaccharide dienen als Energiespeicher 
oder Strukturmaterial 

Polysaccharide sind große (manchmal auch riesige) Polymere 
aus Monosacchariden, die durch glykosidische Bindungen ver¬ 
knüpft sind (► Abb. 3.17). Im Gegensatz zu Polypeptidketten 
sind Polysaccharidketten nicht unbedingt linear. Jedes Mono¬ 
saccharid besitzt mehrere OH-Gruppen, die sich für die Bildung 
glykosidischer Bindungen eignen, wodurch eine Verzweigung 
des Polysaccharids ermöglicht wird. 


Stärke Stärke ist in Wirklichkeit eine Familie von Makro¬ 
molekülen mit ähnlicher Struktur. Alle Stärketypen sind zwar 
Polysaccharide aus a-1,4- und a-l,6-glykosidisch gebundener 
Glucose (► Abb. 3.17a), doch die verschiedenen Stärken unter¬ 
scheiden sich durch den Grad der Verzweigung am C-Atom 1 
und am C-Atom 6 (► Abb. 3.17b). In Pflanzen wird Glucose - 
die primäre Energiequelle des Stoffwechsels - in Form von Stär¬ 
ke gespeichert. Einige pflanzliche Stärkeformen wie Amylose 
sind unverzweigt; andere sind mäßig verzweigt wie Amylopek¬ 
tin. Stärke kann leicht Wasser binden; wenn Sie kochen, wird 
Ihnen das vertraut sein. Wird dieses Wasser entfernt, bilden 



Cellulose ist ein unverzweigtes Polymer der Glucose mit Glykogen und Stärke sind Polymere der Glucose mit a-1,4-glyko- 

ß-1,4-glykosidischen Bindungen, die chemisch sehr stabil sind. sidischen Bindungen, a-1,6-glykosidische Bindungen führen zu 

Verzweigungen am C-Atom 6. 


b makromolekulare Struktur 

linear (Cellulose) 


Parallel ausgerichtete Cellulosemoleküle 
bilden Wasserstoff brücken, sodass 
dünne Fibrillen entstehen. 


verzweigt (Stärke) 



Die Verzweigung begrenzt die Zahl der 
Wasserst off brücken, die sich in Stärke¬ 
molekülen bilden können. Daher ist Stärke 
nicht so kompakt wie Cellulose. 


stark verzweigt (Glykogen) 



Wegen des hohen Verzweigungs¬ 
grades sind die festen Ablagerungen 
des Glykogens kompakter als Stärke. 





Die Stärkeablagerungen in diesen Kartoffel¬ 
zellen (in der REM-Aufnahme rot gefärbt) 
sind granulär. 


Bei den in dieser transmissionselek¬ 
tronenmikroskopischen (TEM-)Auf- 
nahme dunkel gefärbten Klümpchen 
handelt es sich um Glykogenab¬ 
lagerungen (sog. Glykogenrosetten). 


c Polysaccharide in Zellen 


Schichten aus Cellulosefibrillen verleihen 
pflanzlichen Zellwänden ihre große 
Stabilität (rasterelektronenmikrosko¬ 
pische Aufnahme, REM). 



Abb. 3.17 Typische Vertreter der Polysaccharide. Die Polysaccharide Cellulose, Stärke und Glykogen haben einen unterschiedlichen Grad an 
Verzweigung und Verdichtung. (EM-Aufnahmen sind stets schwarzweiß; alle drei Aufnahmen wurden digital coloriert.) 
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sich Wasserstoffbrücken zwischen den unverzweigten Polysac¬ 
charidketten, die dann aggregieren. Große Stärkeaggregate, die 
als Stärkekörner bezeichnet werden, kommen beispielsweise in 
den Speichergeweben von Pflanzensamen vor (► Abb. 3.17c). 
Diese Aggregate werden aufgebrochen, wenn die Stärke erhitzt 
wird, wodurch die Wasserstoffbrücken gelöst werden. Die Stär¬ 
ke weicht auf, verliert ihre kristalline Struktur, bindet Wasser 
und wird dadurch noch strukturloser (amorpher). Diese Vorgän¬ 
ge finden beispielsweise beim Backen mit Weizenmehl statt; sie 
verleihen dem Brot seine Textur. Denken Sie an diese Vorgänge, 
wenn Sie das nächste Mal ein Brot essen! 

Glykogen Glykogen ist ein wasserunlösliches, stark ver¬ 
zweigtes Polymer der Glucose. In Leber- und Muskelzellen 
dient es als Glucose- und daher als Energiespeicher. Sowohl 
Stärke als auch Glykogen lassen sich schnell in ihre Glucosemo¬ 
nomere zerlegen (hydrolysieren), die weiter abgebaut werden, 
um die gespeicherte Energie verfügbar zu machen. 

Wenn der eigentliche Betriebsstoff des Körpers die Glucose ist, 
warum muss sie als Polymer gespeichert werden? Der Grund 
liegt darin, dass eine Lösung mit 1000 einzelnen Glucose¬ 
molekülen im Vergleich zu einer Lösung mit einem einzigen 
Glykogenmolekül aus 1000 Glucoseeinheiten zu einem tausend¬ 
fach höheren osmotischen Druck führt (die Konzentration der 
osmotisch wirksamen Teilchen, die Osmolarität, ist in der Glu¬ 
coselösung um den Faktor 1000 erhöht). Enthielten die Zellen 
eine Glucoselösung, käme es zu einem starken Einstrom von 
Wasser (► Abschn. 6.3). Ohne Polysaccharide als Glucosespei¬ 
cher müssten die Organismen ständig sehr viel Energie aufwen¬ 
den, um überschüssiges Wasser aus den Zellen zu pumpen. 

Cellulose Cellulose ist als vorherrschende Substanz der 
pflanzlichen Zellwand das häufigste Kohlenhydrat auf der Er¬ 
de. Wie Stärke und Glykogen ist Cellulose ein Polysaccharid 
der Glucose, doch sind die einzelnen Monosaccharide durch ß- 
und nicht durch a-glykosidische Bindungen miteinander ver¬ 
knüpft. Stärke kann durch Enzyme oder Säuren leicht abgebaut 
werden. Cellulose ist jedoch aufgrund ihrer ß-glykosidischen 
Bindungen viel widerstandsfähiger. Während die meisten Tie¬ 
re Stärke leicht hydrolysieren können, um Glucose für ihren 
Energiestoffwechsel zur Verfügung zu stellen, ist Cellulose für 
die meisten Tiere unverdaulich oder nur mithilfe bestimmter 
Mikroorganismen in Glucose zerlegbar. Dafür ist Cellulose ein 
ausgezeichnetes Strukturmaterial, das auch ungünstige Umwelt¬ 
bedingungen ohne Veränderungen übersteht. 


Chemisch modifizierte Kohlenhydrate enthalten 
weitere funktionelle Gruppen 

Manche Kohlenhydrate tragen zusätzlich funktionelle Gruppen, 
dazu gehören Phosphat-, Amino- oder auch A-Acetylgruppen 
(►Abb. 3.18). Bei der Glucose kann beispielsweise das 
-CH 2 OH am C-Atom 6 zu einer Carboxylgruppe (-COOH) oxi¬ 
diert werden, sodass Glucuronsäure entsteht. Es können aber 
auch Phosphatgruppen an eine oder mehrere der -OH-Gruppen 


angehängt werden (► Abb. 3.18a). Einige der daraus entstehen¬ 
den Zuckerphosphate wie Fructose-1,6-bisphosphat sind wich¬ 
tige Zwischenprodukte (Metaboliten) im Energiestoffwechsel 
der Zelle, wie Sie in ► Kap. 9 sehen werden. 

Wird eine Aminogruppe (-NH 2 ) gegen eine -OH-Gruppe aus¬ 
getauscht (substituiert), entstehen Aminozucker wie Glucosa- 
min und Galactosamin (►Abb. 3.18b). Diese Verbindungen 
sind für die extrazelluläre Matrix (►Abschn. 5.4) von Bedeu¬ 
tung: Sie sind dort Teil von Glykoproteinen, die den Zusam¬ 
menhalt der Gewebe unterstützen. Galactosamin ist einer der 
Hauptbestandteile von Knorpel; dieses Gewebe bildet Kappen 
an den Gelenkenden von Knochen und versteift zum Beispiel 
die Ohrmuschel und den Nasenrücken. Ein Abkömmling des 
Glucosamins ist Bestandteil des Polymers Chitin, das wich¬ 
tigste Strukturpolysaccharid im Außenskelett von Gliederfüßern 
wie Insekten, Spinnen und Krebsen; Chitin ist ferner in der Zell¬ 
wand von Pilzen enthalten. 


3.3 Wiederholung 

Kohlenhydrate bestehen aus Kohlenstoff, Wasserstoff und 
Sauerstoff und haben die allgemeine Formel (CH20)„. 
Sie stellen für die Zellen Energie und Strukturmateri¬ 
al bereit und sind Vorstufen zahlreicher wichtiger Bio¬ 
moleküle. Monosaccharide können durch glykosidische 
Bindungen zu Di-, Oligo- und Polysacchariden verknüpft 
werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die wichtigsten Funktionen von Kohlenhydraten in Or¬ 
ganismen nennen können. 

■ erläutern können, warum sich Polysaccharide für die 
Speicherung von Energie eignen. 

■ die Eigenschaften von Polysacchariden anhand ihrer 
chemischen Strukturen erläutern können. 


_ 7 _ 

1. Durch welche Eigenschaften sind die Polysaccharide Stärke 
und Glykogen für die Energiespeicherung geeignet? 

2. Sehen Sie sich das Cellulosemolekül in ► Abb. 3.17a an. Er¬ 
kennen Sie, wie sich die große Zahl an Wasserstoffbrücken in 
der linearen Struktur von Cellulose (► Abb. 3.17b) ausbilden 
kann? Warum ist die Struktur der Cellulose so widerstandsfä¬ 
hig? 


Sie haben sich angesehen, wie Aminosäuren Polypeptidketten 
und wie Monosaccharide Kohlenhydratketten bilden. Nun wer¬ 
den wir uns mit den Lipiden beschäftigen, die unter den vier 
Klassen der biologischen Makromoleküle eine Sonderstellung 
einnehmen, weil sie keine Polymere im eigentlichen chemi¬ 
schen Sinne dar stellen. 
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a Zuckerphosphat 

Fructose-1,6-bisphosphat ist 
an den Reaktionen beteiligt, 
die Energie aus Glucose frei¬ 
setzen. (Die Ziffern im che¬ 
mischen Namen bezeichnen 
die C-Atome, an welche die 
Phosphatgruppen gebunden 
sind; „bis“ bedeutet, dass 
zwei Phosphatgruppen ent¬ 
halten sind.) 



Fructose-1,6-bisphosphat 


b Aminozucker 

Die Monosaccharide Gluco- 
samin und Galactosamin 
sind Aminozucker mit einer 
Aminogruppe anstelle einer 
Hydroxylgruppe. 




Galactosamin ist ein we¬ 
sentlicher Bestandteil von 
Knorpel, einer Bindege- 

websform der Wirbeltiere. 

_ / 


c Chitin 

Chitin ist ein Polymer von 
/V-Acetylglucosaminen, die 
wie bei der Cellulose ver¬ 
knüpft sind. A/-Acetylgrup- 
pen liefern zusätzliche 
Bindungsstellen für Was¬ 
serstoffbrücken zwischen 
den Polymeren. 


Glucose 


Das Außenskelett (Exo- 
skelett) von Insekten 
besteht zum großen 
Teil aus Chitin. 



Chitin 


Abb. 3.18 Chemisch modifizierte Polysaccharide. Zusätzliche funktionelle Gruppen modifizieren Form und Eigenschaften eines Kohlenhydrats 


3.4 Lipide werden eher durch ihre 
Löslichkeit definiert als durch 
ihre chemische Struktur 

Lipide - umgangssprachlich auch als Fettstoffe bezeichnet - 
sind Kohlenwasserstoffe, die sich durch ihre zahlreichen un¬ 
polaren kovalenten Bindungen nicht oder nur schwer in Was¬ 
ser lösen. Wie Sie in ► Abschn. 2.2 erfahren haben, sind un¬ 
polare Kohlenwasserstoffmoleküle hydrophob und aggregieren 
vorzugsweise miteinander, um die polaren Wassermoleküle zu 
meiden. Wenn sich die unpolaren Moleküle durch die hydro¬ 
phoben Wechselwirkungen nahe genug aneinanderlagem, wer¬ 
den sie zudem durch schwache, aber additiv wirkende Van-der- 
Waals-Kräfte zusammengehalten. Diese riesigen makromoleku¬ 
laren Ansammlungen sind keine Polymere im chemischen Sinne, 
da die einzelnen Lipidmoleküle nicht durch kovalente Bindungen 
miteinander verknüpft sind. Dennoch ist es biologisch sinnvoll, 
derartige Aggregationen von Lipidmolekülen als eine Art Ma¬ 
kromolekül aufzufassen, also als eine funktionelle Einheit mit 
Eigenschaften, die über jene des einzelnen Lipidmoleküls weit 
hinausgehen. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Triacylglycerine sind einfache Lipide. Sie bestehen aus drei Fett¬ 
säuren, die über Esterbindungen mit einem Glycerinmolekül 
verknüpft sind. 

■ Da Phospholipide amphipathisch sind, können sie sich zu Phos¬ 
pholipiddoppelschichten zusammenlagern. Diese dienen der Bil¬ 
dung von Membranen. 

■ Carotinoide, Steroide, bestimmte Vitamine und Wachse gehören 
ebenfalls zu den Lipiden. Sie haben zahlreiche Funktionen, die 
von ihrer jeweiligen Struktur abhängen. 

Es gibt mehrere Typen von Lipiden, und sie übernehmen in Or¬ 
ganismen eine Vielzahl von Funktionen: 

■ Fette und Öle speichern Energie. 

■ Phospholipide spielen eine wichtige strukturelle Rolle in 
Biomembranen. 

■ Carotinoide helfen den Pflanzen beim Einfangen von Licht¬ 
energie. 

■ Steroide und modifizierte Fettsäuren haben regulatorische 
Funktionen als Hormone und Vitamine. 

■ Fettgewebe dient Tieren als Polsterung, Wärmeisolator und 
Energiespeicher. 
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■ Ein Lipidmantel isoliert bestimmte Nervenfasern elektrisch. 

■ Öl oder Wachs auf der Oberfläche von Haut, Fell oder Federn 
wirken wasserabstoßend. 


Fette und Öle sind Triacylglycerine 

Fette und Öle sind chemisch gesehen Triacylglycerine (um¬ 
gangssprachlich auch Triglyceride genannt). Triacylglycerine, 
die bei Raumtemperatur (20 °C) fest sind, heißen Fette; die bei 
Raumtemperatur flüssigen Triacylglycerine bezeichnet man als 
Öle. Triacylglycerine bestehen aus zwei Arten von Bausteinen: 
Fettsäuren und Glycerol (umgangssprachlich Glycerin genannt). 
Glycerol ist ein kleines organisches Molekül mit drei Hydroxyl¬ 
gruppen (-OH), also ein dreiwertiger Alkohol. Eine Fettsäure 
besteht aus einer langen, unpolaren Kohlenwasserstoffkette und 
einer polaren Carboxylgruppe (-COOH). Diese Ketten sind ab 
einer gewissen Länge durch ihre zahlreichen unpolaren C-H- 
und C-C-Bindungen sehr hydrophob, da das Kohlenstoff- und 
das Wasserstoffatom eine sehr ähnliche Elektronegativität be¬ 
sitzen. 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 2.2 besprochen, ist die Elektronegativi¬ 
tät ein Maß für die Anziehungskraft, die ein Atomkern auf 
die Elektronenpaare einer kovalenten Bindung ausübt. Ist 


eines der an der Bindung beteiligten Atome viel elektro- 
negativer als das andere, kann ein vollständiger Transfer 
eines oder mehrerer Elektronen stattfinden. 

Ein Triacylglycerin entsteht aus drei Fettsäuremolekülen und 
einem Molekül Glycerol. Die Synthese von Triacylglycerinen 
verläuft über drei Kondensationsreaktionen (Dehydratisierun¬ 
gen). Bei jeder Reaktion geht die Carboxylgruppe der Fettsäure 
unter Wasserabspaltung eine kovalente Bindung mit einer Hy¬ 
droxylgruppe von Glycerol ein; daraus resultiert eine funktio¬ 
nelle Gruppe, die als Ester bezeichnet wird (► Abb. 3.19). Die 
drei Fettsäuremoleküle in einem Triacylglycerin müssen nicht 
notwendigerweise gleich sein; auch sind manche von ihnen ge¬ 
sättigt, andere ungesättigt: 

■ Bei gesättigten Fettsäuren sind alle Bindungen zwischen 
den Kohlenstoffatomen der Kohlenwasserstoffkette Einfach¬ 
bindungen - es gibt keine Doppelbindungen. Das heißt, 
dass alle Bindungen mit Wasserstoffatomen gesättigt sind 
(►Abb. 3.20a). Diese Fettsäuremoleküle sind relativ starr 
und gerade gestreckt; sie lassen sich eng zusammenpacken, 
fast wie Bleistifte in einer Schachtel. 

■ Bei ungesättigten Fettsäuren enthält die Kohlenwasser¬ 
stoffkette eine oder mehrere Doppelbindungen. Linolsäure 
ist beispielsweise eine mehrfach ungesättigte Fettsäure, die 
zwei Doppelbindungen fast in der Mitte der Kohlenwas¬ 
serstoffkette besitzt; infolgedessen ist das Molekül geknickt 
(► Abb. 3.20b). Solche Knicke verhindern, dass die Molekü¬ 
le dicht gepackt werden. 


Abb. 3.19 Synthese eines Triacyl- 
glycerins. Die Reaktion zur Bildung 
von Triacylglycerinen ist in Lebewe¬ 
sen komplexer als hier dargestellt, das 
Produkt ist jedoch identisch 


Bei der Bildung eines Esters wird Wasser frei¬ 
gesetzt; daher handelt es sich um eine Kon¬ 
densationsreaktion. 
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a Palmitinsäure 


OH 


Hp(/ 


CH P 


CHo 


/ 


HoC 




CH P 


CHp 


/ 


HpC 


HpC^ 


CHp 


CHp 


/ 


HpC 


H P C^ 


CHp 


Kohlen¬ 

stoff 



Sauerstoff 

Wasserstoff 


ln gesättigten Fettsäuren 
liegen alle Bindungen 
zwischen Kohlenstoff¬ 
atomen als Einfachbin¬ 
dungen vor (die Kohlen¬ 
stoffkette ist gestreckt). 



Mit gerade gestreckten 
Ketten können die Fett¬ 
säuremoleküle einen engen 
Kontakt eingehen. 


b Linolsäure 


Diese Fette haben einen hohen Schmelzpunkt und sind bei 
Raumtemperatur gewöhnlich fest. Die pflanzlichen Triacylgly- 
cerine, zum Beispiel in Maisöl, besitzen meistens kurzkettige 
oder ungesättigte Fettsäuren. Diese Fettsäuren lassen sich we¬ 
gen ihrer Abknickungen nicht so dicht zusammenpacken; die 
betreffenden Öle haben daher einen niedrigen Schmelzpunkt 
und sind bei Raumtemperatur gewöhnlich flüssig. (Margarine 
ist zwar pflanzlich, aber zwecks Streichfähigkeit künstlich ge¬ 
härtet.) 



ungesättigt gesättigt 



o=c 


' ; \ 

Doppelbindungen zwischen 

zwei Kohlenstoffatomen 
führen zu einer unge¬ 
sättigten Fettsäure (die 
Kohlenstoffkette hat Knicke). 


Knicke verhindern 
den engen Kontakt. 

---y 


Fette sind exzellente Speicher für chemische Energie. Wie Sie in 
► Kap. 9 sehen werden, wird bei der Spaltung der C-H-Bindung 
eine erhebliche Menge an Energie frei, die ein Organismus zum 
Leisten von Arbeit nutzen kann. Bezogen auf die Masse liefert 
der Abbau von Fetten mehr als das Doppelte an Energie als der 
Abbau von Kohlenhydraten. Deshalb tragen Tiere als Haupt¬ 
energiespeicher eher Fettdepots als Kohlenhydratdepots mit sich 
herum, während Pflanzen da flexibler sind. 


Phospholipide bilden Biomembranen 


Abb. 3.20 Gesättigte und ungesättigte Fettsäuren, a Durch die ge¬ 
rade Kohlenwasserstoffkette gesättigter Fettsäuren kann das Molekül 
dicht mit anderen ähnlichen Molekülen zusammengepackt werden, 
b Bei ungesättigten Fettsäuren verhindern Knicke in der Kette eine 
dichte Packung. Die in diesen Modellen gewählten Farben für die ver¬ 
schiedenen Atome (weiß: H; rot: O; grau: C) folgen einer allgemeinen 
Konvention und werden daher, auch in diesem Buch, häufig gewählt 


Die Knicke in den Fettsäuremolekülen sind wichtig, da sie die 
Fluidität (Flüssigkeitsgrad) und den Schmelzpunkt eines Li¬ 
pids festlegen. Die Triacylglycerine der tierischen Fette, zum 
Beispiel in Schmalz oder Butter, besitzen meistens langket- 
tige gesättigte Fettsäuren, sodass sie dicht gepackt vorliegen. 


Den hydrophoben Charakter vieler C-C- und C-H-Bindungen 
in Fettsäuren kennen Sie bereits. Doch wie verhält es sich mit 
den Carboxylgruppen am Ende des Moleküls? In dissoziierter 
Form (-COO - ) sind sie sehr hydrophil. Eine Fettsäure ist daher 
ein Molekül mit einem hydrophilen „Kopf“ und einem langen 
hydrophoben „Schwanz“. Es hat zwei entgegengesetzte chemi¬ 
sche Eigenschaften - zum Teil hydrophob, zum Teil hydrophil - 
und wird daher als amphipathisch bezeichnet. 

Phospholipide enthalten wie Triacylglycerine Fettsäuren, die 
mit Glycerol verestert sind. Bei den Phospholipiden ist jedoch 
eine der beiden äußeren Fettsäuren durch eine von mehreren 
phosphathaltigen Verbindungen ersetzt, wodurch diese Mole¬ 
küle mit besonders amphipathischen Eigenschaften ausgestattet 
sind (► Abb. 3.21a). Das Phosphat trägt eine negative Ladung, 
sodass dieser Teil des Moleküls hydrophil ist und polare Was¬ 
sermoleküle anzieht. Die beiden Fettsäureschwänze sind jedoch 
hydrophob und halten sich von Wasser fern. Sie aggregieren 
daher bevorzugt miteinander oder mit anderen hydrophoben 
Substanzen. 

In einer wässrigen Umgebung reihen sich Phospholipide der¬ 
art auf, dass die unpolaren, hydrophoben Schwänze dicht zu¬ 
sammengepackt werden und die phosphathaltigen Köpfe nach 
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a Phosphatidylcholin 



b Phospholipiddoppelschicht 


^hydrophiler^ 
„Kopf“ 


Glycerol 

Ester¬ 

bindung 


Der hydrophile Kopf wird von den 
polaren Wassermolekülen angezogen. 

V 


v hydrophober j 
r ,Schwanz“ ^ 


Kohlenwas¬ 

serstoffketten 


positive 



In einer wässrigen Umgebung orientieren sich die Schwänze 
vom Wasser weg nach innen und die Köpfe treten mit Wasser 
in Wechselwirkung. Es bildet sich eine Doppelschicht aus. 


Wasser 


Y 



hydrophile 

Köpfe 

hydrophobe 

Schwänze 

hydrophile 

Köpfe 


Wasser 


Abb. 3.21 Phospholipide, a Phosphatidylcholin (Lecithin) zeigt beispielhaft die Struktur eines Phospholipidmoleküls. Bei anderen Phospholipi¬ 
den ist Cholin durch die Aminosäure Serin, den Zuckeralkohol Inositol oder andere Verbindungen ersetzt, b In einer wässrigen Umgebung lagern 
sich die „Schwänze“ der Phospholipide durch hydrophobe Wechselwirkungen so zusammen, dass sie das Innere einer Doppelschicht bilden. Die 
hydrophilen „Köpfe“ weisen auf beiden Seiten der Doppelschicht nach außen, wo sie mit den umgebenden Wassermolekülen interagieren 


außen weisen, wo sie mit Wasser interagieren können. Auf die¬ 
se Weise bilden die Phospholipide eine Doppelschicht: Sie ist 
zwei Moleküllagen dick und hat einen wasserfreien Kernbereich 
(►Abb. 3.21b). Biomembranen besitzen genau diese Grund¬ 
struktur einer Phospholipiddoppelschicht, und in ► Kap. 6 
werden Sie ihre biologischen Funktionen kennenlernen. 


Manche Lipide sind an der Energieumwandlung 
und der Regulation beteiligt oder haben eine 
Schutzfunktion 

Im vorherigen Abschnitt haben wir uns auf Triacylglycerine 
und Phospholipide konzentriert - Lipide, die an der Energie¬ 
speicherung beteiligt sind und strukturelle Aufgaben haben. 
Doch es gibt noch weitere unpolare und amphipathische Lipide, 
die anders aufgebaut sind und auch andere Funktionen über¬ 
nehmen. 

Carotinoide Die Carotinoide stellen eine Familie lichtabsor- 
bierender Pigmente dar, die bei Pflanzen und Tieren Vorkom¬ 
men. Beta-Carotin (ß-Carotin) ist eines der Pigmente, die in den 
Blättern während der Photosynthese Lichtenergie einfangen. 
Beim Menschen kann ein Molekül ß-Carotin in zwei Molekü¬ 
le Vitamin A gespalten werden; aus diesem Vitamin wird dann 


das Pigment ds-Retinal synthetisiert, das für den Sehvorgang 
notwendig ist. 




Carotinoide sind auch für die Färbung von Möhren, Tomaten, 
Kürbissen, Eigelb und Butter verantwortlich. Auch die strah¬ 
lenden Gelb-, Orange- und Rottöne des Herbstlaubs gehen auf 
Carotinoide zurück. 


Steroide Die Steroide stellen eine Familie organischer Ver¬ 
bindungen dar, die aus einem bestimmten Mehrfachring System 
bestehen. Das Steroid Cholesterin - chemisch exakter Choleste¬ 
rol genannt - ist ein wichtiger Bestandteil von Biomembranen 
und sorgt dafür, dass ihre Fluidität je nach Temperatur passt 
(► Abschn. 6.1). 
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Andere Steroide dienen als Hormone, das heißt chemische 
Signalstoffe, die Botschaften von einer Körperregion zur an¬ 
deren befördern (► Kap. 40). Cholesterol wird in der Leber 
synthetisiert und ist Ausgangssubstanz zur Bildung von Stero¬ 
idhormonen wie Testosteron und Östrogen. 

Vitamine Vitamine sind kleine, lebenswichtige Moleküle, die 
der betreffende Organismus nicht oder nur in unzureichenden 
Mengen selbst synthetisieren kann und die daher zumindest 
in Form bestimmter Vorstufen mit der Nahrung aufgenommen 
werden müssen (► Kap. 50). Vitamin A wird in unserem Stoff¬ 
wechsel zum Beispiel aus ß-Carotin gebildet, das in grünen 
und gelben Gemüsesorten vorkommt (siehe oben). Beim Men¬ 
schen führt ein Mangel an Vitamin A zu Trockenheit von Haut, 
Augen und Schleimhäuten, wie auch zu Wachstums- und Ent¬ 
wicklung s Verzögerung sowie zu Nachtblindheit; Letztere gilt 
als charakteristisches Symptom für die Diagnose eines Vitamin- 
A-Mangels. In ►Kap. 18 werden Sie erfahren, wie Botaniker 
Getreide mit einem erhöhten Vitamin-A-Gehalt entwickelt ha¬ 
ben, um diesem Problem zu begegnen. Auch die Vitamine D, E 
und K sind Lipide. 

Wachse Vögel und Säugetiere besitzen in ihrer Haut Drüsen, 
die wachsartige, wasserabstoßende Sekrete absondern, welche 
Haare und Federn überziehen und sie geschmeidig halten. Auch 
die glänzenden Blätter der Stechpalme ( [Ilex; um die Weih¬ 
nachtszeit als Zimmerschmuck geschätzt) haben einen wachsar¬ 
tigen Überzug. Er dient dazu, den Wasserverlust zu senken und 
Pathogene abzuwehren. Schließlich bauen Bienen ihre kunstvol¬ 
len Honigwaben aus Wachs. Wachse sind hydrophobe und bei 
Raumtemperatur formbare Verbindungen. Alle Wachse besitzen 
dieselbe Grundstruktur: Sie werden durch eine Esterbindung 
zwischen einer gesättigten, langkettigen Fettsäure und einem 
gesättigten, langkettigen Alkohol gebildet. Auf diese Weise ent¬ 
steht ein sehr langes Molekül mit 40-60 CH 2 -Gruppen. 

Activity 3.4 Macromolecule Building Simulation 

www.Lifel le.com/ac3. 4 

3.4 Wiederholung 

Zu den Lipiden gehören sowohl unpolare als auch am- 
phipathische Moleküle, die zum Großteil aus Kohlenstoff 
und Wasserstoff bestehen. Lipide sind wichtige Energie¬ 
speicher, sie dienen beim Sehvorgang der Absorption von 
Licht, sind an der intrazellulären Kommunikation und 
am Aufbau von biologischen Strukturen beteiligt. Ein 


Phospholipid besteht aus zwei hydrophoben Fettsäuren, 
die mit Glycerol verestert sind, und einem hydrophilen 
„Kopf“ mit Phosphatgruppe. Zellmembranen bestehen 
aus Phospholipiddoppelschichten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Triacylglycerine in Fetten und Ölen miteinander ver¬ 
gleichen können. 

■ beschreiben können, inwiefern die polaren und unpo¬ 
laren Eigenschaften von Phospholipiden die Bildung 
einer doppelschichtigen Membran unterstützen. 

■ erläutern können, warum Carotinoide, Steroide, einige 
Vitamine und Wachse zu den Lipiden gehören. 


_ 7 _ 

1. Bildet sich eine membranöse Doppelschicht, wenn Phos¬ 
pholipide in ein unpolares Lösungsmittel gegeben werden? 
Erläutern Sie Ihre Antwort anhand einer Skizze. 

2. Wie unterscheiden sich Fette und Öle? 

3. Warum zählt man Steroide und einige Vitamine zu den Lipi¬ 
den? 


Die drei Klassen von Makromolekülen, die wir in diesem Ka¬ 
pitel genauer besprochen haben, kommen ausschließlich in 
Lebewesen vor. Die Tatsache, dass alle Organismen über die¬ 
se drei Klassen verfügen, führt uns vor Augen, wie erstaunlich 
einheitlich das Leben ist, und sie verdeutlicht, dass alles irdi¬ 
sche Leben einen gemeinsamen Ursprung hat (► Abschn. 1.1). 
Ebenso universell ist auch die vierte Klasse von Makromole¬ 
külen, die Nucleinsäuren. Im nächsten Kapitel widmen wir uns 
den untrennbar miteinander verbundenen Themen Nucleinsäu¬ 
ren und Ursprung des Lebens. 


Faszination Forschung: Welchen praktischen Nutzen hat 
Spinnenseide? 

Das Seidenprotein von Spinnen enthält zahlreiche hydro¬ 
phobe Glycin- und Alaninreste, die für die faserartige 
Gestalt der Polypeptidkette sorgen. Für die Ausbildung 
eines langen Seidenfadens lagern sich mehr als 1000 
einzelne Polypeptidketten aneinander, zusammengehal¬ 
ten durch Wasserstoffbrücken und hydrophobe Wechsel¬ 
wirkungen. In Anbetracht der außerordentlichen Stabilität 
des Proteins bei gleichzeitiger Elastizität ist es nicht ver¬ 
wunderlich, dass ein großes Interesse an der wirtschaft¬ 
lichen Nutzung von Spinnenseide besteht. Nun konnten 
Biologen mithilfe gentechnisch veränderter Seidenraupen 
Verbundfäden im industriellen Maßstab herstellen und 
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jetzt, da diese Verbundfäden aus Spinnen- und Raupensei¬ 
denfäden auf dem Markt erhältlich sind, sind der Fantasie 
hinsichtlich möglicher Anwendungen kaum Grenzen ge¬ 
setzt. So wurden in einer jüngeren Studie chirurgisches 
Nahtmaterial aus Spinnenseide und das üblicherweise 
verwendete und aus synthetischen Fasern bestehende Ma¬ 
terial hinsichtlich der Eignung zur Fixierung geschädigter 
Sehnen miteinander verglichen. Die chirurgischen Fäden 
aus Spinnenseide waren den synthetischen Fäden weit 
überlegen: Sie leierten auch nach vielen Zyklen aus Be¬ 
lastung und Entspannung, wie sie während des Heilungs¬ 
prozesses auftreten, nicht aus. Eine weitere zukünftige 
Anwendung sind sehr leichte kugelsichere Westen: Die 
Energiemenge, die erforderlich ist, um eine Weste aus 
Spinnenseide zu durchdringen, ist mindestens 100-mal 
größer als die Energiemenge, mit der eine Kugel auf die 
Weste trifft. 


Ausblick 

Das möglicherweise breiteste Anwendungsgebiet für 
Spinnenseide sind Textilien. Textilien bestehen aus fle¬ 
xiblem Material, das durch Verweben natürlicher oder 
synthetischer Fasern (Garnen) entsteht. Die Kleidung, die 
Sie tragen, wurde vielleicht aus Baumwollfasem (die aus 
Cellulose bestehen) oder aus Polyesterfasern (einem syn¬ 
thetischen Polymer) oder auch einer Kombination aus 
beiden hergestellt. Von der Seidenraupe stammende Sei¬ 
dengarne haben eine lange Tradition in der Textilindus¬ 
trie, insbesondere in Asien. Als sehr vielversprechend hat 
sich die Beimischung von Spinnenseidenfäden oder Spin¬ 
nenseide/Raupenseide-Verbundfäden zu herkömmlichen 
Garnen erwiesen, da dadurch die Widerstandskraft und in 
einigen Fällen auch die Flexibilität von Textilien deutlich 
verbessert werden konnte. 





Kapitelzusammenfassung 


89 


Kapitelzusammenfassung 


3.1 Makromoleküle sind für Lebewesen charakteristisch 

Siehe ► Animation 3.1 

■ Makromoleküle sind Polymere, die durch die Bildung 
von kovalenten Bindungen zwischen kleineren Molekü¬ 
len, den Monomeren, gebildet werden. Zu den in Orga¬ 
nismen vorkommenden Makromolekülen gehören Poly¬ 
saccharide, Proteine und Nucleinsäuren. Auch zählt man 
Aggregationen von Lipiden zu den Makromolekülen, ob¬ 
wohl dabei die einzelnen Lipidmoleküle nicht kovalent 
verbunden sind. 

■ Funktionelle Gruppen sind kleine, charakteristische 
Atomgruppen, die in einer Vielzahl von Monomeren und 
damit auch von Makromolekülen Vorkommen. Sie haben 
spezifische chemische Eigenschaften, die sie auf das grö¬ 
ßere Molekül übertragen, an welches sie gebunden sind. 
Siehe ► Abb. 3.1; ► Activity 3.1 

■ Konstitutionsisomere, Enantiomere und cis-trans- 
Isomere haben die gleiche Summenformel, unterscheiden 
sich jedoch in ihrer räumlichen Struktur und ihren Eigen¬ 
schaften. Siehe ►Abb. 3.2 

■ Biologische Makromoleküle besitzen vielfältige Funk¬ 
tionen, die mit ihrer dreidimensionalen Gestalt Zusam¬ 
menhängen, welche wiederum von der Sequenz und den 
Eigenschaften ihrer Monomere bestimmt wird. 

■ Monomere werden durch Kondensationsreaktionen 
miteinander verbunden, bei denen pro geknüpfte Bindung 
ein Wassermolekül freigesetzt wird. Hydrolysereaktio¬ 
nen zur Spaltung von Polymeren in ihre Monomere 
benötigen dagegen ein Wassermolekül pro gelöste Bin¬ 
dung. Siehe ►Abb. 3.4 

3.2 Die Funktion eines Proteins ist abhängig von dessen 

räumlicher Struktur 

■ Zu den Aufgaben von Proteinen gehören Stützfunktion, 
Schutz (z. B. der Hautoberfläche), Katalyse, Transport, 
Abwehr, Regulation, Bewegung, Signalübertragung und 
Speicherung. Siehe ►Tab. 3.1 

■ Proteine bestehen aus einer oder mehreren Polypeptid¬ 
ketten, die Polymere von Aminosäuren sind. An ein zen¬ 
trales Kohlenstoffatom, das a-C-Atom, sind vier Gruppen 
gebunden: ein Wasserstoffatom, eine Aminogruppe, eine 
Carboxylgruppe und eine variable Seitenkette. Die spe¬ 
zifischen Eigenschaften jeder Aminosäure werden von 
ihrer Seitenkette (Rest, R-Gruppe) bestimmt, die gela¬ 
den, polar oder hydrophob sein kann. Siehe ►Tab. 3.2; 
► Activity 3.2 

■ Die Aminosäuren sind durch Peptidbindungen kovalent 
zu Polypeptidketten verknüpft. Diese Bindungen entste¬ 
hen durch Kondensationsreaktionen zwischen der Car¬ 
boxylgruppe der einen Aminosäure und der Aminogruppe 
der anderen. Siehe ► Abb. 3.6 


■ Die Primärstruktur eines Proteins entspricht der Ami¬ 
nosäuresequenz in der Polypeptidkette. Diese Kette faltet 
sich zu einer Sekundärstruktur, die in verschiedenen 
Bereichen des Proteins die Form einer oc -Helix oder ei¬ 
nes ß-Faltblatts annehmen kann. Siehe ► Abb. 3.7a-c 

■ Die Polypeptidkette faltet sich weiter zur dreidimensiona¬ 
len Tertiärstruktur (Konformation), die durch kovalente 
Disulfidbrücken und nichtkovalente Wechselwirkungen 
stabilisiert wird. Durch diese Bindungen lagern sich meh¬ 
rere Polypeptidketten als Untereinheiten zu einer Quar¬ 
tärstruktur zusammen. Siehe ►Abb. 3.7c,d 

■ Erwärmen, Verändern des pH-Werts oder bestimmte Che¬ 
mikalien können ein Protein denaturieren. Es verliert da¬ 
durch neben der Quartär-, Tertiär- und Sekundär Struktur 
auch seine biologische Funktion. Siehe ► „Experiment: 
Die Primärstruktur bestimmt die Tertiärstruktur“ 

■ Durch seine spezifische Raumstruktur (Konformation) 
kann ein Protein andere Moleküle nichtkovalent binden. 
Außerdem können Aminosäuren durch die kovalente Ver¬ 
knüpfung ihrer Seitenketten mit chemischen Gruppen 
modifiziert werden. Eine solche Bindung kann die Raum¬ 
struktur des Proteins verändern. Siehe ► Abb. 3.11,3.12 

■ Chaperone unterstützen die korrekte Faltung eines Pro¬ 
teins und verhindern die unerwünschte Bindung anderer 
Moleküle. Siehe ►Abb. 3.13 

3.3 Einfache Zucker sind die Grundbausteine der Koh¬ 
lenhydrate 

■ Kohlenhydrate enthalten ein Gerüst aus Kohlenstoff¬ 
atomen, an das Wasserstoffatome und OH-Gruppen ge¬ 
bunden sind. Sie haben die allgemeine Summenformel 
(CH 2 0)„. 

■ Die monomeren Bausteine der Kohlenhydrate heißen 
Monosaccharide. Hexosen wie Glucose sind Monosac¬ 
charide aus sechs Kohlenstoffatomen; Pentosen besit¬ 
zen dagegen fünf Kohlenstoffatome. Siehe ►Abb. 3.15; 
► Activity 3.3 

■ Glykosidische Bindungen sind kovalente Bindungen 
zwischen Monosacchariden und können räumlich eine a- 
oder eine ß-Orientierung annehmen. Zwei miteinander 
verknüpfte Monosaccharide bilden ein Disaccharid; bei 
Oligo- und Polysacchariden (Sammelbegriff: Glykane) 
handelt es sich um größere Einheiten. Siehe ► Abb. 3.16 

■ Stärke ist ein Polymer der Glucose, das in Pflanzen als 
Energiespeicher dient, Glykogen ist das entsprechende 
Polymer in Tieren. Sie können leicht hydrolysiert werden. 
Siehe ►Abb. 3.17 

■ Cellulose ist ein sehr stabiles Glucosepolymer, das nur 
wenige Organismen hydrolysieren können; es ist der vor¬ 
herrschende strukturgebende Bestandteil der pflanzlichen 
Zellwand. 
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3.4 Lipide werden eher durch ihre Löslichkeit definiert 

als durch ihre chemische Struktur 

■ Lipide sind Kohlenwasserstoffe, die in Wasser unlöslich 
sind, da sie zahlreiche unpolare kovalente Bindungen ent¬ 
halten. Sie fungieren als Energiespeicher, haben struktu¬ 
relle Funktionen in Biomembranen, fangen Lichtenergie 
ein, spielen eine Rolle bei der interzellulären Kommuni¬ 
kation und haben eine Schutzfunktion. 

■ Fette und Öle sind Triacylglycerine. Sie bestehen aus 
drei Fettsäuren, welche kovalent mit einem Glycerolmo- 
lekül verestert sind. Siehe ► Abb. 3.19 

■ Gesättigte Fettsäuren bestehen aus einer Kohlenwas¬ 
serstoffkette ohne Doppelbindungen. Diese Moleküle 
können dicht gepackt werden. In der Kohlenwasser¬ 
stoffkette ungesättigter Fettsäuren befinden sich eine 
oder mehrere Doppelbindungen, durch die die Kette ge¬ 


knickt wird; dies verhindert eine dichte Packung. Siehe 
► Abb. 3.20 

■ Phospholipide besitzen einen hydrophoben „Schwanz“ 
aus zwei Kohlenwasserstoffketten und einen hydrophilen 
„Kopf“ mit einem Phosphat; sie sind daher amphipa- 
thisch. In Wasser entsteht durch die Wechselwirkun¬ 
gen zwischen den Schwänzen und Köpfen zahlreicher 
Phospholipidmoleküle eine Phospholipiddoppelschicht. 
Die Köpfe orientieren sich dabei nach außen und treten 
mit dem umgebenden Wasser in Wechselwirkung. Die 
Schwänze lagern sich im Inneren der Doppelschicht zu¬ 
sammen. Siehe ►Abb. 3.21 

■ Andere Lipide sind die Vitamine A und D, Steroide und 
pflanzliche Pigmente wie Carotinoide. 

Siehe ► Activity 3.4, um die Strukturen der Makromoleküle 

zu wiederholen 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Die Tertiärstruktur eines Proteins beschreibt seine Raum¬ 
struktur. Diese wird durch Wasserstoffbrücken, hydrophobe 
Wechselwirkungen, Ionenbindungen und oft noch durch Di- 
sulfidbrücken stabilisiert (► Abschn. 3.2). 

■ Exponierte Oberflächen von Proteinen besitzen eine dreidi¬ 
mensionale Struktur und präsentieren chemische Gruppen 
für die Wechselwirkung mit anderen Molekülen (► Abschn. 
3.2). 

Originalliteratur: Conlon JM (2001) Peptides 22: 1183-1193 

Hunde können, wie Menschen auch, mit dem Alter zuneh¬ 
mend gesundheitliche Probleme bekommen. So hat etwa einer 
von 100 Hunden im Alter von zwölf Jahren die Fähigkeit zur 
Synthese von Insulin verloren, ein Hormon, das die Aufnah¬ 
me von Glucose aus dem Blut reguliert. Um diesen Mangel 
zu therapieren, verschreiben Tiermediziner die Injektion von 
Schweineinsulin (porcines Insulin). Schweineinsulin wird aus 
der Bauchspeicheldrüse von Schweinen gewonnen und besitzt 
die gleiche Aminosäuresequenz wie Hundeinsulin (canines In¬ 
sulin). ► Abb. A zeigt die Struktur des caninen Insulinmoleküls. 
Es besteht aus zwei Polypeptidketten, einer A- und einer B- 
Kette, die durch Disulfidbrücken miteinander verbunden sind. In 
► Abb. B ist dargestellt, wie sich die beiden Ketten zu Sekundär- 
und Tertiärstrukturen falten. A2, A3, Al9, B23 und B24 stehen 
für drei Aminosäuren der A-Kette und die zwei der B-Kette, die 
direkt an der Bindung des Insulinmoleküls an Zielproteine auf 
der Oberfläche von Körperzellen beteiligt sind. 

Insulin ist ein Protein, das in allen Wirbeltieren vorkommt, und 
man hat in einer Studie Insulinsequenzen sehr verschiedener 
Wirbeltiere verglichen. Die ► Tab. 3.3 zeigt einen Vergleich für 
bestimmte Positionen in der A- und B-Kette. 



Aufgaben 

1. Welche Bindungsarten sind an der Bindung des Insulins an 
sein Zielmolekül beteiligt? Was lässt sich über die Positionen 
der Aminosäuren A2, A3, Al9, B23 und B24 sagen, wenn 
sie es den Aminosäuren ermöglichen, sich an der Bindung zu 
beteiligen? 

2. Inwiefern stützen die in ► Tab. 3.3 aufgeführten Informatio¬ 
nen die Hypothese, dass die Aminosäuren A2, A3, A19, B23 
und B24 für die Bindung des Insulins an das Zielmolekül von 
großer Bedeutung sind? 

3. Welche Schlussfolgerungen können Sie aus der Erkenntnis 
ziehen, dass sich über die Insulinmoleküle der Wirbeltierar¬ 
ten hinweg an einzelnen Positionen Aminosäuren befinden, 
die nicht bei allen Insulinmolekülen identisch sind? Warum 
könnten sich an diesen Positionen nur bestimmte Aminosäu¬ 
ren befinden und nicht irgendwelche anderen? 

4. Entwickeln Sie eine Hypothese zur Bedeutung von Cystein¬ 
resten in caninem Insulin. Wie können Sie Ihre Hypothese 
überprüfen? 
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Tab. 3.3 Aminosäuren an bestimmten Positionen des Insulinmoleküls verschiedener Organismen 


Tier 

Al 

A2 

A3 

A4 

A5 

A19 

A21 

B12 

B16 

B23 

B24 

B25 

B26 

Hund 

Gly 

Ile 

Val 

Glu 

Gin 

Tyr 

Asn 

Val 

Tyr 

Gly 

Phe 

Phe 

Tyr 

Meerschweinchen 

- 

- 

- 

Asp 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Stachelratte 


- 

- 

Asp 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Tyr 

Arg 

Stachelschwein 

- 

- 

- 

Asp 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Wieselmeerschweinchen 

- 

- 

- 

Asp 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Ser 

Leguan 

- 

- 

- 

Gin 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Tyr 

- 

Klapperschlange 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Phe 

- 

- 

Tyr 

- 

Blindwühle 

- 

- 

- 

- 

Lys 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Waldfrosch 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Ser 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Große Wabenkröte 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

His 

- 

- 

- 

- 

Dorsch 

- 

- 

- 

Asp 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Aal 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Phe 

Tilapia 

- 

- 

- 

- 

Glu 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Kahlhecht 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Phe 

- 

- 

- 

- 

Dornhai 

- 

- 

- 

- 

His 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Tyr 

- 

Hammerhai 

- 

- 

- 

Asp 

His 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Tyr 

- 

Schläfergrundel 

- 

- 

- 

- 

Lys 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Tyr 

- 


Quelle: Conlon JM (2001) Peptides 22: 1183-1193 

- Die Aminosäure an dieser Position ist identisch mit der Aminosäure in der Sequenz des Hundeinsulins. 
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4 Nucleinsäuren und die Entstehung des Lebens 


Faszination Forschung: Die Suche nach Leben 

Auf der Erde existieren Lebewesen, oder zumindest ihre 
chemischen Spuren, an allen erdenklichen Orten - selbst 
in den tiefsten Zonen der Meere, in Gesteinen, im Inneren 
von Vulkanen, im Polareis und in höheren Luftschichten. 
Den Ursprung des Lebens zu finden ist allerdings keine 
leichte Aufgabe, da einfach gebaute und bereits früh in 
der Erdgeschichte existierende Organismen (bis auf we¬ 
nige Ausnahmen) keine Lossilien hinterließen. Auf dem 
Mars, so hoffen Wissenschaftler, könnte das anders sein. 

Seit Jahrtausenden fasziniert der Rote Planet die Men¬ 
schen, seit Erfindung des Teleskops insbesondere Wissen¬ 
schaftler und Science-Liction-Autoren. Der Mars ist ein 
kalter Planet, dessen Geologie sich über mehrere Milliar¬ 
den Jahre hinweg kaum verändert hat, wodurch mögliche 
Hinweise auf Leben erhalten geblieben sein könnten. Im 
späten 19. Jahrhundert waren auch bedeutende Astrono¬ 
men der festen Überzeugung, dass es auf dem Mars Leben 
gibt. Sie beriefen sich dabei auf Beobachtungen, die sie 
mithilfe von Teleskopen gemacht hatten - sich mit den 
Jahreszeiten verändernde Eiskappen an den Polen, dunkle 
Regionen, von denen man vermutete, es handele sich um 
Wasser, sowie lineare Strukturen, die man für Kanäle 
hielt. 

Weitaus bessere Teleskope, spektroskopische Analysen 
des Marslichts, Marssonden und letztlich sogar von der 
Erde aus navigierbare Marsfahrzeuge haben jedoch bis¬ 
her dort keinerlei sichere Spuren von Leben gefunden. 
Geblieben ist jedoch der Reiz, Menschen auf den Mars 
zu schicken, um dort selbst nach vergangenem oder heute 
noch existierendem Leben bzw. seinen chemischen Spu¬ 
ren zu suchen. 

Im Gegensatz zur Erde fehlt dem Mars allerdings ein 
Magnetfeld, das ihn vor kosmischer Strahlung schützen 
könnte. Die Marsoberfläche ist einer starken Strahlung 
ausgesetzt, die den Planeten sehr unwirtlich macht. Le¬ 
ben könnte aber unter der Marsoberfläche existieren, wo 
die Strahlung sehr viel geringer ist. 

Da Leben, so wie wir es kennen, auf flüssiges Wasser 
(H 2 O) angewiesen ist, war die Existenz von einstigem 
oder heutigem Wasser auf dem Mars eine zentrale Lra- 
ge. Mittlerweile steht fest, dass es auf der Oberfläche des 
Roten Planeten tatsächlich Wasser gibt - an den Polen 
zu Eis gefroren und in der Atmosphäre als Wasserdampf. 
Es gibt sogar Hinweise, dass es an der Oberfläche klei¬ 
ne Rinnsale flüssigen Wassers geben könnte, die durch 
einen hohen Salzgehalt in der extremen Kälte nicht gefrie¬ 
ren. Lür eine weitere Überraschung hat die Entdeckung 
von Methan (CH 4 ) in der Marsatmosphäre gesorgt. Könn¬ 
te dieses Methan Nebenprodukt organischer Reaktionen 
sein? Die Suche nach einem Nachweis für die chemischen 
Elemente des (irdischen) Lebens (C, H, O, P, N und S), die 
Sie in ► Kap. 2 kennengelemt haben, geht weiter. 


Können wir auf dem Mars Hinweise für Leben fin¬ 
den? 

In „Experiment: Können wir auf dem Mars Hinweise für 
Leben finden“ in ► Abschn. 4.2 und in ► „Faszination 
Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antwor¬ 
ten auf diese Frage. 


4.1 Die Struktur von Nudeinsäuren 
spiegelt die Funktionen dieser 
Makromoleküle wider 

Nucleinsäuren sind die Informationsträger des Lebens. Von der 
Medizin bis zur Evolutionsforschung, von der Landwirtschaft 
bis zur Forensik geht es jeden Tag um Nucleinsäuren. Mit der 
Revolution der Nucleinsäureanalytik in den letzten Jahrzehn¬ 
ten hat auch die Bioinformatik eine stürmische Entwicklung 
erfahren. Nucleinsäuren sind die einzigen Biomoleküle, die In¬ 
formationen in verschlüsselter (codierter) Form speichern und 
von einer Generation an die nächste weitergeben. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Durch ihre Struktur können die Nucleinsäuren DNA und RNA ge¬ 
netische Information speichern und weitergeben. 

■ Die spezifische Basenpaarung zwischen den Nucleotiden von 
DNA bzw. RNA ist eine strukturelle Grundvoraussetzung für die 
Weitergabe der genetischen Information. 

■ Die Nucleotidsequenz der DNA steuert die chemische Vielfalt 
bei, die für die Speicherung der genetischen Information erfor¬ 
derlich ist. 

■ Bestimmte Nucleotide, die nicht in der DNA oder RNA Vorkom¬ 
men, übernehmen in der Zelle zahlreiche andere Aufgaben. 


Nucleinsäuren sind Makromoleküle, 
die Informationen enthalten 

Nucleinsäuren sind Polymere aus Nucleotiden und spezialisiert 
auf die Speicherung genetischer Information, deren Übermitt¬ 
lung von Generation zu Generation und deren Nutzung für die 
Lebens Vorgänge aller Organismen. Es existieren zwei Arten von 
Nucleinsäuren: DNA (deoxyribonucleic acid , Desoxyribonucle- 
insäure) und RNA (ribonucleic acid , Ribonucleinsäure). 

DNA ist ein Makromolekül, das Erbinformation codiert und die¬ 
se von Generation zu Generation weitergibt. Die in der DNA 
codierte Information wird eingesetzt, um die Nucleotidsequenz 
verschiedener RNA-Typen festzulegen, und, insbesondere, um 
über einen bestimmten RNA-Typ als Zwischenstufe die Amino¬ 
säuresequenz von Proteinen zu bestimmen. In ► Kap. 11 werden 
Sie erfahren, wie die in der DNA enthaltene Information bei der 
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Abb. 4.1 Nucleotidchemie. Nucleotide, von denen jedes aus einer 
stickstoffhaltigen Base, einem Zucker und einer Phosphatgruppe be¬ 
steht, sind die Bausteine (Monomere) der Polymere DNA und RNA. 
Die Basen gehören entweder zu den Pyrimidinen oder zu den Purinen 

Zellteilung so dupliziert wird, dass die Tochterzellen dieselbe 
Information erhalten. In ►Kap. 13 werden wir den Informa¬ 
tionsfluss von der DNA über die RNA bis zu den Proteinen 
besprechen, deren Aktivität letztlich für so viele Lebensäuße¬ 
rungen des Organismus verantwortlich ist. 

Nucleinsäuren sind Polymere, die aus Monomeren bestehen, 
den Nucleotiden. Jedes Nucleotid ist aus drei Komponenten 
aufgebaut: einer stickstoffhaltigen Base, einer Pentose (also 
einem Zucker mit fünf C-Atomen) und einer bis drei Phos¬ 
phatgruppen (► Abb. 4.1). Moleküle, die eine Pentose und eine 
stickstoffhaltige Base enthalten, denen aber die Phosphatgrup¬ 
pe fehlt, werden als Nucleoside bezeichnet. Nucleotide, die 
Bestandteil einer Nucleinsäure sind, besitzen nur eine Phosphat¬ 
gruppe - sie werden Nucleotidmonophosphate genannt. 

Activity 4.1 Nucleic Acid Building Blocks 

www.Lifel le.com/ac4. 1 

Animation 4.1 Nucleic Acids 

www.Lifel le.com/a4. 1 

Die Basen einer Nucleinsäure unterteilen sich in zwei Grup¬ 
pen: Sie gehören entweder zu den Pyrimidinen, einer einfachen 
sechsgliedrigen Ringstruktur, oder zu den größeren Purinen, 
die aus einem konjugierten System aus zwei Ringen bestehen 
(► Abb. 4.1). Die Pentose der DNA ist Desoxyribose; ihr fehlt 


Tab. 4.1 Unterschiede zwischen RNA und DNA 


Nuclein- Zucker Basen 

säure 

Name des Nucleosids 

Stränge 

RNA Ribose Adenin 

Adenosin 

einfach 

Cytosin 

Cytidin 


Guanin 

Guanosin 


Uracil 

Uridin 


DNA Desoxyri- Adenin 

Desoxyadenosin 

doppelt 

böse Cytosin 

Desoxycytidin 


Guanin 

Desoxyguanosin 


Thymin 

Desoxythymidin 



im Vergleich zu der in der RNA vorkommenden Ribose ein Sau¬ 
erstoffatom (► Abb. 3.14). 

Eine Nucleinsäure wird gebildet, indem ein Nucleotid nach dem 
anderen an eine existierende Nucleotidkette angefügt wird. Die 
Pentose des letzten Nucleotids der Kette und die Phosphatgrup¬ 
pe des neu hinzutretenden Nucleotids werden in einer Konden¬ 
sationsreaktion miteinander verknüpft (wobei ein H 20 -Molekül 
entsteht; ►Abb. 3.4). Das Resultat ist eine Phosphodiester- 
bindung (►Abb. 4.2). Diese Bindung erfolgt zwischen dem 
3'-Kohlenstoffatom des letzten Zuckers der Kette und der an 
das 5'-Kohlenstoffatom des Zuckers des neuen Nucleotids ge¬ 
bunden Phosphatgruppe. Da die Nucleotide ausschließlich an 
das ß'-Kohlenstoffatom gebunden werden, sagt man auch, dass 
Nucleinsäuren in ß^ß'-Richtung verlängert werden. 

Wie die Größe der Kohlenhydrate (► Abschn. 3.3) kann auch 
die Größe der Nucleinsäuren erheblich variieren. Oligonucleoti- 
de sind verhältnismäßig kurz und bestehen aus etwa 20 Nucleo- 
tidbausteinen, Polynucleotide sind dagegen viel länger. 

■ Zu den Oligonucleotiden gehören RNA-Moleküle, die als 
sogenannte Primer für den Start der DNA-Verdopplung not¬ 
wendig sind, RNA-Moleküle, die die Expression von Genen 
regulieren, sowie synthetische DNA-Moleküle, die man im 
Labor zum Beispiel zur Vervielfältigung und Analyse von 
Nucleotidsequenzen braucht. 

■ Zu den Polynucleotiden (Nucleinsäuren) gehören die DNA 
und verschiedene RNA-Typen. Nucleinsäuren können sehr 
lang sein, tatsächlich sind es die längsten Polymere der be¬ 
lebten Natur. Einige DNA-Moleküle des Menschen bestehen 
aus mehreren Hundertmillionen Nucleotiden. 


Sowohl in DNA als auch in RNA 
findet eine Basenpaarung statt 

DNA und RNA unterscheiden sich in ihrem Zucker, einer ihrer 
Basen und in ihrer Strangstruktur (► Tab. 4. 1). In der DNA kom¬ 
men vier stickstoffhaltige Basen vor: Adenin (A), Cytosin (C), 
Guanin (G) und Thymin (T). Die RNA besteht ebenfalls aus 
diesen Basen, nur dass Thymin hier durch Uracil (U) ersetzt ist. 

Der Schlüssel für das Verständnis von Struktur und Funktion 
der Nucleinsäuren ist das Prinzip der komplementären Basen¬ 
paarung. In der DNA bilden immer Adenin und Thymin ein 
Basenpaar (A-T) wie auch Cytosin und Guanin (C-G). (Als 
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4 Nucleinsäuren und die Entstehung des Lebens 


Rest des Polymers 


Rest des Polymers 


5'-Ende 


Die Identifizierung 
der 5'- und 3'-Enden 
von RNA- (oder DNA-) 
Strängen geht auf die 
Nummerierung der 
Kohlenstoffatome der 
Ribose (bzw. Des- 
oxyribose) zurück. 


Neue Nucleotide 

werden an eine 
bestehende Nuclein- 
säure gebunden, 
indem die 5'-Phos- 
phatgruppe des 
neuen Nucleotids 
mit dem 3'-OH-Ende 
der Nucleinsäure 
verknüpft wird. 


▼ 

3'-Ende 



Phosphodiesterbindung 
+ 


OH OH 


Abb. 4.2 Verknüpfung von Nucleotiden. Die Synthese einer Nucleinsäure (in diesem Bild RNA) aus ihren Monomeren findet in S^S'-Richtung 
statt, also von der Phosphatgruppe zur Hydroxylgruppe. Das hinzugefügte Nucleotid liegt zunächst, nicht wie hier gezeigt, als Monophosphat, 
sondern als Triphosphat vor. Dieser Vorgang wird in ► Kap. 13 ausführlich besprochen 


Eselsbrücke können Sie sich merken, dass jeweils die beiden 
eckigen und die beiden runden Buchstaben zusammengehören.) 
Geht RNA Basenpaarungen ein, dann bilden sich A-U und C-G. 


Thymin T ::::A Adenin 



Wasserstoffbrücke 


/ 


•HN 

\ A 

HC 


-C^ ^CH 

w / 

JZ N 


N 




polare Bindung 


Cytosin C::::G Guanin 




Hauptsächlich zusammengehalten werden die Basenpaare durch 
Wasserstoffbrücken. Die Basen enthalten polare C=0- und 
N-H-Bindungen, die aufgrund ihrer Teilladungen - 8“ beim 
Sauerstoff der einen Base und 8 + beim Stickstoff einer anderen 
Base - Wasserstoffbrücken ausbilden können. 

Einzelne Wasserstoffbrücken sind vergleichsweise schwach. 
Aufgrund ihrer großen Zahl in einem DNA- oder RNA-Molekül 
addieren sich diese nichtkovalenten Wechselwirkungen jedoch 
zu beachtlichen Kräften, die zwei Nucleinsäurestränge mit¬ 
einander verbinden oder auch innerhalb eines Einzelstrangs 
für doppelsträngige Abschnitte sorgen. Diese Anziehungskräf¬ 
te sind viel schwächer als kovalente Bindungen, wodurch sich 
einzelne Basenpaarungen recht leicht lösen lassen, das heißt mit 
einem mäßigen Energieaufwand. Wie Sie sehen werden, ist das 
Auflösen und Neubilden von Wasserstoffbrücken für die Funk¬ 
tion von Nucleinsäuren in lebenden Systemen ganz wesentlich. 

RNA Obwohl RNA im Allgemeinen einzelsträngig ist (► Abb. 
4.3a), können sich innerhalb des Moleküls komplementäre 
Basen paaren, indem sich Teile des RNA-Moleküls entspre¬ 
chend falten und damit doppelsträngige Abschnitte ausbilden 
(► Abb. 4.3b). Diese spielen eine wichtige Rolle für die räum¬ 
liche Faltung bestimmter RNA-Typen. Eine komplementäre 
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a einzelsträngige RNA 


b komplementäre Basenpaarung in 
einzelnen Bereichen eines RNA-Moleküls 


3'-Ende 


5'-Ende 



Phosphat 

O 


Ribose 


Durch Faltung nähern sich 
komplementäre, aber 
entfernte Basen¬ 
sequenzen einander an. 


Bei der RNA sind die Basen an 
Ribose gebunden. Die Basen der 
RNA sind die Purine Adenin (A) 
und Guanin (G) sowie die Pyrimi- 
dine Cytosin (C) und Uracil (U). 


Wenn sich Sequenzen 
aus RNA-Nucleotiden 
miteinander paaren, 
entstehen doppel- 
strängige Abschnitte. 


Abb. 4.3 RNA. a RNA ist in der Regel einzelsträngig. b Faltet sich ein einzelsträngiges RNA-Molekül, können sich zwischen komplementären 
Basen Wasserstoffbrücken ausbilden, die eine Raumstruktur mit einer charakteristischen komplexen Oberfläche stabilisieren 


Basenpaarung kann aber auch zwischen Ribonucleotiden und 
Desoxyribonucleotiden stattfinden. So kann sich Adenin eines 
RNA-Strangs entweder mit Uracil eines anderen RNA-Strangs 
oder mit Thymin eines DNA-Strangs paaren. Umgekehrt kann 
Adenin eines DNA-Strangs mit Thymin des komplementären 
DNA-Strangs oder mit Uracil eines RNA-Strangs ein Basenpaar 
ausbilden. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 4.3: Was würde geschehen, wenn man ein ge¬ 
faltetes RNA-Molekül erhitzt? Denken Sie an die Wirkung von 
Hitze auf Wasserstoffbrücken. 


DNA DNA ist gewöhnlich doppelsträngig, das heißt, sie be¬ 
steht aus zwei einzelnen, gleich langen Polynucleotidsträngen, 
die durch Wasserstoffbrücken zwischen ihren Basen miteinan¬ 
der verbunden sind (► Abb. 4.4a). Im Gegensatz zur vielfältigen 
Raumstruktur, die RNA-Moleküle annehmen können, ist die 
dreidimensionale Struktur der DNA auf bemerkenswerte Weise 
einförmig. Die A-T- und G-C-Basenpaare besitzen etwa die¬ 
selben Länge (ein Purin bildet immer mit einem Pyrimidin ein 
Basenpaar) und der DNA-Doppelstrang erinnert an eine Leiter, 
die sich zu einer Spirale, der Doppelhelix, windet (► Abb. 4.4b). 
Die beiden Zucker-Phosphat-Stränge bilden die Holme und die 


Basen mit ihren Wasserstoffbrücken bilden die Sprossen da¬ 
zwischen. Die genetische Information der DNA ist in ihrer 
Basensequenz codiert und nicht in ihrer Raumstruktur - der ent¬ 
scheidende Unterschied zwischen DNA-Molekülen liegt also in 
der Abfolge der Nucleotide - in der Basensequenz. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 4.4: Für das Ablesen muss die DNA entwunden 
werden, um die Basen zugänglich zu machen. Welche Bindun¬ 
gen müssen dafür gelöst werden? 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 13.2 erläutert, passen die beiden DNA- 
Stränge perfekt zueinander, da sie gegenläufig, das heißt 
antiparallel, zueinander ausgerichtet sind. Der Abstand 
zwischen den Strängen ist immer gleich, da sich stets ein 
Purin und ein Pyrimidin gegenüberliegen. 


Activity 4.2 DNA Structure 

www.Lifel le.com/ac4. 2 
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4 Nucleinsäuren und die Entstehung des Lebens 


DNA speichert Informationen in Form der Gene, 
RNA ist die Abschrift eines Gens 

Die DNA ist ein rein informationstragendes Molekül. Die Infor¬ 
mation der DNA ist in der Basensequenz ihrer Stränge codiert. 
Beispielsweise wird durch die Sequenz TCAGCA eine an¬ 
dere Information codiert eine andere als durch die Sequenz 
CCAGCA. Mit den in der DNA gespeicherten Informationen 
macht die Zelle zweierlei: 

■ Sie kann DNA exakt reproduzieren. Dieser Vorgang, den 
man als DNA-Replikation bezeichnet, erfolgt durch Po¬ 
lymerisation anhand einer Matrize (eines exakten Mus¬ 
ters). 

■ Sie kann bestimmte DNA-Sequenzen auswählen und in 
RNA-Sequenzen umschreiben, ein Prozess, den man Tran¬ 
skription nennt. Die Basensequenz eines bestimmten RNA- 
Typs wird dann in die Aminosäuresequenz eines Polypeptids 
übersetzt. Diesen Vorgang bezeichnet man als Translati¬ 
on. Den gesamten Prozess aus Transkription und Translation 
nennt man Genexpression. 


Replikation 



Eine von Francis Crick, einem der Entdecker der DNA-Struktur, 
zuerst 1958 formulierte Hypothese lautete, dass die Information 
stets von der DNA über die RNA zum Protein fließt und nicht 
umgekehrt. (Crick wählte anstatt „Hypothese“ zunächst den 
Begriff „Dogma“, bedauerte diese nicht naturwissenschaftliche 
Wortwahl jedoch später ausdrücklich.) Die DNA-Sequenzen, 
die in RNA transkribiert werden, bezeichnet man als Gene 
(► Abb. 4.5b). In diesem Zusammenhang muss nochmals be¬ 
tont werden, dass nur ein ganz bestimmter RNA-Typ (die 


Abb. 4.4 DNA. a DNA besteht meist aus 
zwei Strängen, die sich in gegenläufiger 
Orientierung aneinanderlagern, stabili¬ 
siert durch Wasserstoffbrücken zwischen 
Purinen und Pyrimidinen in den beiden 
Strängen, b Der Doppelstrang windet sich 
zu einer rechtsgängigen Helix 


a flächige Ansicht eines doppelsträngigen DNA-Moleküls 

5'-Ende 

Desoxyribose Pyrimidinbase Purinbase 



1 ° UH 

Wasserstoffbrücke n/ _ . 

3-Ende 


b DNA-Doppelhelix 

5' 



5' 3' 


Bei der DNA sind die Basen an Desoxyribose gebunden; die 
Base Thymin (T) ersetzt hier Uracil. Die beiden DNA-Stränge 
werden durch Wasserstoffbrücken zwischen Purinen und 
Pyrimidinen zusammengehalten. 


5'-Ende 
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a Replikation 

f \ 

Während der Replikation 
werden zwei vollständige 
Kopien des DNA-Moleküls 
hergestellt. , f 

+ 

onaWWWWWWI 

b Transkription 

i i 

RNAfur \/\/\/ RNAfur \A/ 

Protein 1^ . ^ ^ Protein 2 ^ ^ 

^ , /f—, 

DNA-Abschnitte, die Proteine codieren, 
werden in RNA transkribiert. 


Abb. 4.5 DNA-Replikation und Transkription. DNA wird gewöhn¬ 
lich vollständig repliziert (a), doch nur ein kleiner Teil wird tran¬ 
skribiert (b). mRNA-Transkripte enthalten nur die Informationen für 
die Synthese einzelner Proteine. In den Zellen eines vielzelligen Or¬ 
ganismus wird zu unterschiedlichen Zeitpunkten die Synthese vieler 
verschiedener Proteine aktiviert 


Messenger-RNA oder mRNA) der anschließenden Translation 
in Proteine dient. Wie bereits weiter oben angedeutet, existieren 
noch zahlreiche weitere RNA-Formen, die ganz andere wichtige 
Aufgaben in der Zelle erfüllen. Die betreffenden Gene codieren 
dann kein Protein, sondern „nur“ eine bestimmte RNA. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 4.5: Wie wird festgelegt, ob in einer bestimm¬ 
ten Zehe ein bestimmter DNA-Abschnitt in RNA transkribiert 
wird? 


Die Details dieser wichtigen Vorgänge werden in späteren Ka¬ 
piteln ausführlich behandelt. Für den Augenblick reicht es aus, 
wenn Ihnen die folgenden beiden Aspekte bewusst sind: 

■ Replikation , Transkription und Translation sind abhängig 
von der Ausbildung von Basenpaarungen zwischen Nucle¬ 
insäuren. Die Basenpaare, die sich durch Ausbildung von 
Wasserstoffbrücken bilden, sind A-T und G-C bei der DNA 
und A-U und G-C bei der RNA. Betrachten Sie diesen Aus¬ 
schnitt aus einer doppelsträngigen DNA: 

5'... TCAGCA... 3' 

3'... AGTCGT... 5' 

Die Transkription des unteren Strangs führt zu einem RNA- 
Einzelstrang mit der Sequenz 5 / -UCAGCA-3 / . Welche Se¬ 
quenz entstünde bei der Transkription des oberen Strangs? 


■ Die Replikation umfasst gewöhnlich das gesamte DNA- 
Molekül , doch es werden nur verhältnismäßig kurze Ab¬ 
schnitte der DNA in RNA-Moleküle transkribiert. Da die 
DNA jeder Zelle die genetische Information des ganzen Or¬ 
ganismus enthält, muss sie vollständig repliziert werden, 
sodass jeder neue Organismus, aber auch jede neue Zel¬ 
le innerhalb eines Organismus, mit dem kompletten, von 
seinen Eltern geerbten Satz an Genen ausgestattet wird 
(► Abb. 4.5a). Die vollständige genetische Information eines 
Organismus bezeichnet man als Genom. Jedoch wird nicht 
die gesamte im Genom einer Zelle in Form von Genen ge¬ 
speicherte Information zu jeder Zeit und in allen Geweben 
benötigt. Zu einem gegebenen Zeitpunkt und in einem be¬ 
stimmten Gewebe wird daher nur eine Auswahl der Gene in 
RNA-Moleküle transkribiert. 

Beim Menschen wird beispielsweise das Gen, das eines der 
Haarkeratine codiert, in Haarwurzelzellen exprimiert, die das 
Haar bilden. Die genetische Information dieses Haarkeratin- 
Gens wird in RNA transkribiert und anschließend in die Amino¬ 
säuresequenz des Proteins translatiert. In anderen Geweben wie 
der Muskulatur wird das Haarkeratin-Gen nicht transkribiert. 
Hier sind ganz andere Gene aktiv, die die typischen Muskelpro¬ 
teine codieren. Die Expression der jeweiligen Gene wird durch 
einen Mechanismus an- und abgeschaltet und damit kontrolliert, 
den Sie in ► Kap. 16 kennenlernen werden. 

Die DNA-Sequenz ist ein Schlüssel zur Analyse 
evolutionärer Verwandtschaftsbeziehungen 

Die DNA trägt die Erbinformation seit fast 4Mrd. Jahren von 
Generation zu Generation weiter, wobei sich mit jeder Gene¬ 
ration kleine Veränderungen der Basensequenz ereignet haben. 
Nah miteinander verwandte Organismen sollten daher über eine 
ähnlichere Basensequenz verfügen als entfernter verwandte. 
Das Gleiche gilt für enger oder entfernter verwandte Individuen 
einer Spezies. Wie Wissenschaftler diese Informationen nutzen, 
werden wir in ► Kap. 24 ausführlich besprechen. 

Durch die dramatische Verbesserung der Methoden der DNA- 
Sequenzierung und der computergestützten Analyse der 
Sequenzdaten wurde es Wissenschaftlern möglich, das ge¬ 
samte Genom - also die vollständige DNA-Basensequenz - 
zahlreicher Organismen einschließlich des Menschen zu be¬ 
stimmen, dessen Genom etwa 3Mrd. Basenpaaren umfasst. 
Diese Untersuchungen bestätigten viele evolutionäre Verwandt¬ 
schaftsverhältnisse, die bereits aus den Ergebnissen älterer 
Disziplinen wie der vergleichenden Anatomie heute leben¬ 
der sowie fossiler Arten, der Biochemie und der Physiologie 
gefolgert worden waren. Der nächste lebende Verwandte des 
Menschen (Homo sapiens) beispielsweise ist der Schimpanse 
(Gattung Pan), dessen DNA zu mehr als 98 % mit menschlicher 
DNA identisch ist. Routinemäßig nutzen die Wissenschaftler 
heute DNA-Techniken zur Aufklärung von Verwandtschafts¬ 
beziehungen vor allem dort, wo vergleichende anatomische 
Untersuchungen nicht möglich oder nicht eindeutig sind. DNA- 
Untersuchungen haben zum Beispiel eine enge phylogenetische 
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4 Nucleinsäuren und die Entstehung des Lebens 


Verwandtschaft zwischen den altweltlichen Staren und den 
neu weltlichen Spottdrosseln aufgezeigt, was aufgrund von Ana¬ 
tomie und Verhaltensmerkmalen beider Vogelgruppen nicht 
zu erwarten war. Ebenso wurde ab etwa 1995 die Großsys¬ 
tematik des Tierreichs, des Pflanzenreichs und vieler anderer 
Gruppen durch DNA-Sequenzvergleiche tief greifend revidiert 
(► Anhang A: Der Baum des Lebens). 


Einige Nudeotide übernehmen 
weitere wichtige Funktionen 

Nucleotide sind mehr als nur Bausteine der Nucleinsäuren. Wie 
Sie in späteren Kapiteln sehen werden, gibt es verschiedene Nu¬ 
cleotide mit weiteren Funktionen: 

■ ATP (Adenosintriphosphat) wirkt in vielen biochemischen 
Reaktionen als Energieüberträger (► Abschn. 8.2). 

■ GTP (Guanosintriphosphat) dient ebenfalls als Energiequel¬ 
le, insbesondere in der Proteinsynthese. Es spielt ferner eine 
Rolle bei der Informationsübertragung aus der Umgebung 
der Zellen in die Zellen hinein (► Abschn. 7.2). 

■ cAMP (zyklisches Adenosinmonophosphat) ist ein speziel¬ 
les Nucleotid, das eine zusätzliche Bindung zwischen dem 
Zucker und der Phosphatgruppe besitzt. Es ist für viele regu¬ 
latorische Vorgänge essenziell, beispielsweise die Wirkme¬ 
chanismen von Hormonen und die Informationsübertragung 
durch das Nervensystem (► Abschn. 7.3). 

■ Nucleotide dienen bei der Synthese und beim Abbau von 
Kohlenhydraten und Lipiden als Überträger von Molekülen. 

4.1 Wiederholung 

Die Nucleinsäuren DNA und RNA sind Polymere, deren 
Monomere man Nucleotide nennt. Die Nucleotid- oder Ba¬ 
sensequenz der DNA enthält die genetische Information, 
die von der Zelle vor allem genutzt wird, um über mRNA 
die Primärstruktur von Proteinen festzulegen. Die geneti¬ 
sche Information der DNA wird von einer Generation an 
die nächste übermittelt; und mit ihrer Hilfe lassen sich evo¬ 
lutionäre Verwandtschaftsbeziehungen entschlüsseln. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ den Unterschied zwischen Purinen und Pyrimidinen 
kennen und erläutern können. 

■ beschreiben können, in welcher Form die biologische 
Information in der DNA gespeichert ist. 

■ zelluläre Funktionen von Nucleotiden benennen kön¬ 
nen, die nicht in Nucleinsäuren Vorkommen. 


_ 7 _ 

1. Welches sind die wichtigsten Unterschiede zwischen Purinen 
und Pyrimidine und wie wirken sie sich auf die Struktur der 
DNA aus? 


2. Worauf geht die Diversität der in ihrer Raumstruktur sehr 
ähnlichen DNA-Moleküle zurück, die für ihre Funktion als 
Informationsträger eine zentrale Bedeutung hat? 

3. Einzelsträngige Nucleinsäuren mit einer Länge von etwa 
25 Nucleotiden, die spezifisch an Zielmoleküle wie Prote¬ 
ine binden, werden als Aptamere bezeichnet. Sie eignen sich 
entweder als direkter Wirkstoff an einem Protein oder auch, 
um kleine Moleküle in Geweben oder Flüssigkeiten zu quan¬ 
tifizieren. Worauf gehen die große Diversität wie auch die 
BindungsSpezifität der Aptamere zurück? 


Wie Sie erfahren haben, enthält die DNA die Baupläne für 
Proteine; die Umsetzung dieser Baupläne wird von RNA-Mo- 
lekülen vermittelt. Die Vererbung von Nucleinsäuren reicht bis 
zum Beginn der biologischen Evolution zurück. Doch wann, wo 
und wie tauchten die ersten Nucleinsäuren auf der Erde auf? 
Wie entstanden die Bausteine des Lebens wie Aminosäuren und 
Zucker? 

4.2 Die Bausteine des Lebens 

entstanden auf der jungen Erde 

Wie Sie in ► Kap. 2 erfahren haben, bestehen Organismen aus 
chemischen Elementen, die auch in unbelebter Materie Vorkom¬ 
men (z. B. C, H, O, P, N und S). Die gezielte Synthese von 
Biomolekülen aus diesen Atomen ist jedoch den Lebewesen 
Vorbehalten. Findet sich heutzutage in der unbelebten Materie 
ein Biomolekül, dann stammt es entweder von einem lebenden 
oder toten Organismus, oder es wurde in einem biochemischen 
Labor künstlich synthetisiert. Die unbelebte Natur brachte es je¬ 
denfalls nicht spontan hervor. 

Auf den Punkt gebracht 

■ In Experimenten wurde die Annahme widerlegt, dass heutzutage 
Leben spontan aus unbelebter Materie entstehen kann. 

■ Freies Wasser existierte anfangs nicht auf der Erde. Seine Anwe¬ 
senheit war eine notwendige Voraussetzung für die Entstehung 
von Leben. 

■ Experimentelle Befunde stützen die Hypothese, dass die Entste¬ 
hung des Lebens Resultat von chemischen und physikalischen 
Veränderungen auf der jungen Erde ist. 

■ Untersuchungen von Meteoriten oder der Marsoberfläche lie¬ 
ferten Erkenntnisse in Zusammenhang mit der Frage, ob es 
außerirdisches Leben gibt. 


Organismen entstehen nicht immer wieder neu 
aus unbelebter Materie 

Wir werden niemals genau wissen, wie das Leben auf der Erde 
begann. Doch eines ist sicher: Das Leben (wie wir es kennen) 
entsteht nicht immer wieder neu; vor unseren Augen findet al¬ 
so nicht immer und immer wieder eine Urzeugung statt - eine 
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spontane Entstehung von Leben aus unbelebter Materie. Heute 
und auch in der Vergangenheit geht bzw. ging Leben nur aus 
bereits existierendem Leben hervor. Diese Erkenntnis ist aber 
relativ neu. 

Die Vorstellung, dass Leben aus unbelebter Materie entste¬ 
hen kann, ist in vielen Kulturen und Religionen verbreitet. 
Noch während der Renaissance in Europa (etwa vom 14. bis 
zum 17. Jahrhundert, gekennzeichnet durch die Geburt der mo¬ 
dernen Naturwissenschaften) glaubten die meisten Menschen, 
zumindest manche Lebensformen entstünden spontan durch 
Urzeugung direkt aus unbelebter oder verwesender Materie. 
Man nahm zum Beispiel an, dass Mäuse aus verschwitzten, 
an dunklen Orten aufbewahrten Kleidern entstehen können, 
Lrösche direkt dem feuchten Erdreich entspringen und Lliegen 
sich aus verwesendem Lleisch entwickeln. Einer der Wissen¬ 
schaftler, die das Konzept der Urzeugung bezweifelten, war der 
italienische Arzt und Dichter Erancesco Redi. Er formulierte 
die Hypothese, dass Fliegen nicht durch irgendeine geheim¬ 
nisvolle Verwandlung aus verwesendem Fleisch hervorgehen, 
sondern aus anderen Fliegen, die ihre Eier auf dem Fleisch abge¬ 
legt haben. Um diese Hypothese zu überprüfen, führte Redi im 
Jahr 1668 ein wissenschaftliches Experiment durch - zu dieser 
Zeit eine sehr ungewöhnliche Herangehens weise. Redi stellte 
mehrere Gläser mit Fleischstücken auf. 

■ Ein Glas enthielt Fleisch, das zuvor sowohl Kontakt mit Luft 
als auch mit Fliegen hatte. 

■ Ein zweites Glas enthielt Fleisch in einem Behälter, der 
mit einem engmaschigen Tuch verschlossen war, sodass das 
Fleisch zwar der Luft, nicht jedoch den Fliegen ausgesetzt 
war. 

■ Das Fleisch im dritten Glas befand sich in einem verschlos¬ 
senen Behälter, sodass es weder mit Luft noch mit Fliegen in 
Berührung kam. 




ohne Deckel feinmaschiges mit Deckel 
Gewebe als Deckel 

Ganz wie er postuliert hatte, fand Redi nur im ersten Glas 
Maden und später daraus schlüpfende Fliegen. Das Ergebnis 
zeigte, dass die Maden sich nur entwickelten, wenn zuvor Flie¬ 
gen anwesend waren. Damit war die Vorstellung widerlegt, ein 
komplexer Organismus wie eine Fliege könnte de novo aus einer 
nicht lebenden Substanz im Fleisch oder in der Luft entstehen. 
Vollkommen aufgeben wollte man das Konzept der Urzeugung 
damit aber noch nicht. 

Mit der Erfindung des Mikroskops um 1660 erhielt man Zugang 
zu einer neuen, überwältigenden biologischen Welt, die zuvor 
noch niemand beobachtet hatte. Man erkannte, dass fast jeder 


Lebensraum auf der Erde von unzähligen winzigen Organis¬ 
men wie Bakterien bevölkert ist. Einige Forscher glaubten, dass 
zumindest diese Organismen durch das Wirken einer „Lebens¬ 
kraft“ spontan aus ihrer reichhaltigen chemischen Umgebung 
entstünden. Im 19. Jahrhundert lieferten jedoch die Versuche 
des großen französischen Gelehrten Louis Pasteur den Gegenbe¬ 
weis. Er zeigte durch seine Experimente, dass Mikroorganismen 
nur aus anderen Mikroorganismen entstehen und dass ein unbe¬ 
lebtes Milieu ohne Leben bleibt (► „Experiment: So wurde das 
Konzept der Urzeugung widerlegt“). 

Animation 4.2 Pasteurs Experiment 

www. Li fei le.com/a4. 2 

Wie die Versuche von Redi und Pasteur und zahllose spätere 
Experimente und Beobachtungen zeigten, entstehen Lebewesen 
nicht aus unbelebter Materie, zumindest nicht unter Bedin¬ 
gungen, wie sie heute auf der Erde herrschen. Doch konnte 
durch diese Experimente natürlich nicht ausgeschlossen wer¬ 
den, dass es in ferner Vergangenheit eine Urzeugung gegeben 
hat. Jahrmilliarden zuvor waren die Bedingungen auf der Erde 
und in der Uratmosphäre vollkommen andere als heute. Mögli¬ 
cherweise gibt es solche vorzeitlichen Bedingungen heute auf 
anderen Planeten unseres Sonnensystems oder woanders im 
Weltall. 


Das Leben entstand im Wasser 

Wie Sie in ► Kap. 2 erfahren haben, ist Wasser eine notwen¬ 
dige Voraussetzung für Leben, wie wir es kennen. Daher war 
die Aufregung unter Wissenschaftlern groß, als eine Raumsonde 
auf dem Mars Wassereis entdeckte. Astronomen haben Bele¬ 
ge dafür, dass die Entstehung unseres Sonnensystems etwa vor 
4,6 Mrd. Jahren begann, als ein Stern explodierte, kollabierte 
und die Sonne bildete. Etwa 500 große Objekte, sogenannte 
Planetesimale, kollidierten wiederholt miteinander und bildeten 
dabei die vier inneren Planeten - Merkur, Venus, Erde und Mars. 
Die ersten chemischen Spuren, die auf ein Vorhandensein von 
Leben auf unserem Planeten hindeuten, sind knapp 4 Mrd. Jahre 
alt. Es dauerte also 600 Mio. Jahre, bis die physikalischen und 
chemischen Bedingungen auf der Erde sich so verändert hatten, 
dass Leben möglich wurde. Eine Grundbedingung war das Vor¬ 
kommen von flüssigem Wasser. Die Ur-Erde besaß vermutlich 
viel Wasser hoch oben in der Atmosphäre. Aber der neue Planet 
war noch heiß, und dieses Wasser verdampfte in den Weltraum. 
Erst als sich die Erde abkühlte, wurde ein Verbleiben von Was¬ 
ser auf der Erdoberfläche möglich. Aber wo kam dieses Wasser 
her? 

Eine gängige Hypothese besagt, dass wiederholt Kometen - lo¬ 
ckere Ansammlungen aus Staub und Eis, die seit der Bildung 
der Planeten um die Sonne kreisen - auf die Erde aufschlu¬ 
gen und dabei nicht nur Wasser, sondern auch andere chemische 
Ausgangsstoffe für Leben mitbrachten, wie molekularen Stick¬ 
stoff und kohlenstoffhaltige Moleküle. Als die Erde abkühlte, 
lösten sich chemische Substanzen aus dem Gestein der Erdkrus¬ 
te im Wasser, und einfache chemische Reaktionen fanden statt. 
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4 Nucleinsäuren und die Entstehung des Lebens 


Experiment: So wurde das Konzept der Urzeugung widerlegt 


Quelle: Pasteurs Vortrag über seine wissenschaftliche Arbeit im Rahmen einer Vortragsrei¬ 
he an der Sorbonne am 7. April 1864; der Vortrag wurde ins Englische übersetzt: www.rc. 
usf.edu/~levineat/pasteur.pdf 

Vorherige Experimente, die bereits eine Urzeugung größerer Organismen widerlegt hat¬ 
ten, wurden durch die Kenntnis der Existenz von Mikroorganismen wieder infrage gestellt. 
Louis Pasteur widerlegte in seinem klassischen Experiment die Idee einer spontanen Ent¬ 
stehung von Mikroorganismen. 


Hypothese 

Mikroorganismen stammen ausschließlich von anderen Mikroorganismen ab und können 
nicht spontan durch Urzeugung entstehen. 


Methode 




g-j Durch Kochen wurden alle 
Mikroorganismen im Nähr¬ 
medium abgetötet. 


Wurde der Hals eines Kolbens 
abgebrochen, gelangten mit 
den Staubpartikeln Mikro¬ 
organismen in das Medium. 


Staub 


Kontrolle 


I Kolben wurden mit Nährmedium 
gefüllt; der „Schwanenhals“ des 
Kolbens ließ Luft entweichen, 
verhinderte aber das Eindringen von 
Staubpartikeln, die von lebenden 
Mikroorganismen besiedelt waren. 


Staub sammelte 
sich in der Bie¬ 
gung. 
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Ergebnisse 

Mikrobielles Wachstum fand nur in den Kolben statt, deren Medium mit Mikroorganismen 
in Kontakt gekommen war. In dem sterilen Kolben war keine Vermehrung von Mikroorga¬ 
nismen zu beobachten. 




ln den Kolben, in die 
Staub eindringen 
konnte, zeigte sich 

mikrobielles Wachstum. 

J 


s ■ 

In den „sterilen“ Kolben, in 

die kein Staub gelangen 

konnte, blieb mikrobielles 

Wachstum aus. 
v__ 


Schlussfolgerung 

Alles Leben entsteht aus bereits existierendem Leben. 


Manche dieser Reaktionen hätten vielleicht schon damals zu Le¬ 
ben führen können; allerdings setzten die Einschläge von großen 
Kometen und Steinmeteoriten so viel Energie frei, dass sich die 
entstehenden Meere fast bis zum Kochen aufheizten, was jeg¬ 
liches frühes Leben, das existiert haben könnte, zerstört hätte. 
Diese großen Einschläge hörten allmählich auf, und vor etwa 
3,8 Mrd. Jahren konnte das Leben beginnen. Seitdem hat es auf 
der Erde fortwährend Leben gegeben. 

Es gibt zahlreiche Hypothesen über die Entstehung des Le¬ 
bens auf der Erde. In den kommenden Abschnitten werden wir 
zwei von ihnen besprechen: „Leben entstand auf der Erde durch 
chemische Evolution“ und „Leben kam aus extraterrestrischen 
Quellen auf die Erde (Panspermie-Hypothese)“. 


Experimente zur präbiotischen Synthese 
von Molekülen simulieren die Bedingungen 
auf der frühen Erde 

Nach der Hypothese der chemischen Evolution des Lebens 
entstanden unter den auf der jungen Erde herrschenden Um¬ 
weltbedingungen aus anorganischen Vorstufen einfache orga¬ 
nische Moleküle (► Abschn. 3.1), die dann als Biomonomere 
die Grundbausteine für das Leben auf der Erde bildeten. Wis¬ 
senschaftler haben versucht, diese archaischen Bedingungen 
im Labor zu rekonstruieren, und zwar sowohl physikalisch 
(Temperaturwechsel und elektrische Entladungen) als auch che¬ 
misch (Zugabe anorganischer Stoffe, die wahrscheinlich auf der 
jungen Erde vorhandenen waren, im entsprechenden Mengen¬ 
verhältnis). 


Heiße Chemie In sauerstoffreichem Wasser sind einige Spu¬ 
renmetalle wie Molybdän und Rhenium löslich. Ihr Vorkommen 
in den Sedimenten von Ozeanen und Seen ist direkt propor¬ 
tional zu der Menge an molekularem Sauerstoff, die sich zur 
Zeit der Gesteinsbildung in dem darüberliegenden Wasserkör¬ 
per wie auch in der Atmosphäre befunden hat. Wie Messungen 
an datierten Bohrkernen ergaben, ist keines dieser Metalle bis 
zu einem Zeitpunkt vor 2,5 Mrd. Jahren nachweisbar. Und auch 
weitere Daten weisen darauf hin, dass in der ursprünglichen 
Erdatmosphäre nur wenig O 2 enthalten war. Man vermutet da¬ 
her, dass sich O 2 erstmals vor etwa 2,5 Mrd. Jahren in größerer 
Menge in der Atmosphäre anreicherte, und zwar als Stoff¬ 
wechselnebenprodukt von einzelligen, photosynthesebetreiben¬ 
den Lebensformen; der 02-Gehalt in der heutigen Atmosphäre 
beträgt 21 %. 

In den 1950er-Jahren entwickelten Stanley Miller und Harold 
Urey eine Versuchsanordnung mit einer experimentellen „Urat- 
moSphäre“, die die gleichen Gase enthielt, von denen man 
damals annahm, sie seien auch Bestandteil der tatsächlichen 
Uratmosphäre gewesen: Wasserstoff, Ammoniak, Methan und 
Wasserdampf. In diesem Gasgemisch erzeugten sie elektrische 
Funken, um Blitze zu simulieren, und kühlten das System da¬ 
nach ab, sodass die Reaktionsprodukte kondensierten und sich 
in einer wässrigen Lösung sammelten, die so das „Urmeer“ si¬ 
mulierte (► „Experiment: Könnten Biomoleküle aus Elementen 
entstanden sein, die in der Uratmosphäre der Erde vorhanden 
waren?“). Das Sammelgefäß enthielt tatsächlich innerhalb we¬ 
niger Tage zahlreiche recht komplexe organische Moleküle wie 
Aminosäuren - die Bausteine der Proteine. 

Animation 4.3 Synthesis of Prebiotic Molecules 

www.Lifel le.com/a4. 3 
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4 Nucleinsäuren und die Entstehung des Lebens 


Experiment: Könnten Biomoleküle aus Elementen entstanden sein, die 
in der Uratmosphäre der Erde vorhanden waren? 


Originalliteratur: Miller SL (1953) Science 117: 528-529; Miller SL, Urey HC (1959) 
Science 130: 245-251 

Mit zunehmendem Wissen um die atmosphärischen Bedingungen, die auf der jungen Erde 
geherrscht hatten, waren Forscher in der Lage, eine Versuchsanordnung zu entwickeln, mit 
der sich prüfen ließ, ob unter diesen Bedingungen organische Moleküle synthetisiert werden. 

Hypothese 

Organische Verbindungen können mithilfe einer „Uratmosphäre“ erzeugt werden, unter Be¬ 
dingungen, die denen der frühen Erde ähnlich sind. 


Methode 



I Eine Lösung aus einfa¬ 
chen anorganischen 
Molekülen wurde 
erhitzt, um eine „Urat- 
mosphäre“ aus Methan, 
Ammoniak, Wasserstoff 
und Wasserdampf 
zu erzeugen. 


„Uratmosphäre 


kaltes 

Wasser 


Urmeer 


Kondensation 


Elektrische Funken 
simulierten Blitze und 
lieferten Energie für 
die Synthese neuer 
Verbindungen. 


Mit einer Kühlwendel 
wurden die „atmo¬ 
sphärischen“ Gase 
abgekühlt, sodass 
sich „Regen“ bildete, 
der die neuen Verbin¬ 
dungen enthielt. Die 
kondensierte Flüssig¬ 
keit sammelte sich 
in einem „Urmeer“. 


£1 Die kondensierte Flüs¬ 
sigkeit wurde gesam¬ 
melt und analysiert. 


Ergebnisse 



Die Reaktionen in der kondensierten 
Flüssigkeit führten schließlich zur 
Bildung von organischen Verbin¬ 
dungen wie Aminosäuren. 

\ _ 


Schlussfolgerung 

Die chemischen Bausteine des Lebens könnten in der vermuteten Atmosphäre der frühen 
Erde gebildet worden sein. 
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Kalte Chemie Stanley Miller führte außerdem ein Langzeit¬ 
experiment durch, bei dem er auf elektrische Funken verzich¬ 
tete. Im Jahre 1972 füllte er Probengefäße mit Ammoniak, 
Wasserdampf und Blausäure (HCN), einem weiteren Molekül, 
das vermutlich auf der frühen Erde existierte. Nachdem er 
überprüft hatte, dass sich keine kontaminierenden Substanzen 
oder Organismen in dem Ansatz befanden, die die Resulta¬ 
te verfälscht hätten, versiegelte er die Gefäße und kühlte sie 
auf —78°C ab. Das entspricht der Temperatur des Eises, das 
einen der großen Jupiter-Monde bedeckt; er heißt Europa. Als 
Miller die Gefäße 27 Jahre später öffnete, ließen sich Amino¬ 
säuren und Nucleotidbasen nachweisen. Offenbar hatten sich 
die Ausgangssubstanzen in wassergefüllten Hohlräumen im Eis 
aufkonzentriert, wodurch chemische Reaktionen beschleunigt 
wurden. Nach den Ergebnissen dieses Langzeitversuchs hält im 
Eis eingeschlossenes, kaltes Wasser, in dem Ammoniak und 
Blausäure gelöst sind, also Bedingungen bereit, die sich für die 
abiotische Synthese von Biomolekülen eignen. Solche Bedin¬ 
gungen herrschten auf der frühen Erde und existieren heute auf 
anderen Himmelskörpern wie Mars, Europa und Enceladus (ei¬ 
ner der Saturn-Monde, der Satellitenbildem zufolge Geysire aus 
flüssigem, aus dem Inneren stammendem Wasser besitzt). So 
entstandene Biomoleküle könnten dann ihrerseits auf der prä¬ 
biotischen Erde die Basis für eine anschließende Entstehung 
einfachen Lebens gebildet haben. 

Die Ergebnisse dieser Experimente führten zu Spekulationen 
über den chemischen Ursprung des Lebens auf der Erde und 
möglicherweise anderen Orten des Universums. Jahrzehnte der 
Forschung und der kritischen Auseinandersetzung mit dem The¬ 
ma folgten. So wie es in den Naturwissenschaften üblich ist, 
Experimente zu wiederholen, werden sie mit zunehmendem 
Erkenntnisgewinn auch verfeinert und ihre Ergebnisse werden 
einer erneuten Prüfung und Interpretation unterzogen. So ha¬ 
ben sich beispielsweise seit dem Experiment von Miller und 
Urey die wissenschaftlichen Erkenntnisse zur Zusammenset¬ 
zung der Uratmosphäre stark erweitert. Es gibt inzwischen 
zahlreiche Hinweise darauf, dass die Erde vor 4Mrd. von 
starken Vulkanausbrüchen heimgesucht wurde, die Kohlen¬ 
stoffdioxid (CO 2 ), molekularen Stickstoff (N 2 ), Schwefelwas¬ 
serstoff (H 2 S) und Schwefeldioxid (SO 2 ) in die Atmosphäre 
freisetzten. In Experimenten, in denen diese Gase zusammen 
mit denen des ursprünglichen Miller-Urey-Experiments einge¬ 
setzt wurden, entstanden noch vielfältigere organische Verbin¬ 
dungen: 

■ alle fünf Basen, die in der DNA und der RNA Vorkommen 
(d. h. A, T, C, G und U) 

■ alle 20 Aminosäuren, die für die Proteinsynthese notwendig 
sind 

■ viele C3- bis Cß -Zucker 

■ bestimmte Fettsäuren 

■ Vitamin Bö (Pantothensäure; ein Bestandteil von Coen¬ 
zym A) 

■ Nicotinamid (Bestandteil von NAD + , das am Energiestoff¬ 
wechsel beteiligt ist) 

■ Carbonsäuren wie Bemsteinsäure und Milchsäure (ebenfalls 
am Energiestoffwechsel beteiligt) 


Das Leben könnte von außerhalb der Erde 
stammen 

Ein bemerkenswertes Ereignis im Jahre 1969 lieferte Hinwei¬ 
se dafür, dass Moleküle, die für das Leben typisch sind, auch 
über Meteoriten aus dem Weltall auf die Erde gelangt sein könn¬ 
ten. Am 28. September 1969 gingen in der Gegend um die 
Stadt Murchison, Australien, Teile eines Meteoriten auf die Er¬ 
de nieder. Ausgestattet mit Handschuhen, um Kontaminationen 
zu vermeiden, machten sich Wissenschaftler unmittelbar nach 
dem Auftreffen der Bruchstücke daran, von dem Gestein win¬ 
zige Partikel abzukratzen und in Probengefäße mit Wasser zu 
überführen (► Abb. 4.6). In der Lösung ließen sich einige Mo¬ 
leküle nachweisen, die charakteristisch für das Leben sind, wie 
Purine, Pyrimidine, Zucker und zehn verschiedene Aminosäu¬ 
ren. 

Media Clip 4.1 DNA Building Blocks from Space 

www.Lifel le.com/mc4. 1 

Doch wurden diese Moleküle tatsächlich mit dem Meteoriten 
aus dem Weltall zur Erde transportiert oder sind sie erst nach 
dem Auftreffen der Bruchstücke auf die Erde in das Gestein ge¬ 
langt? Eine Reihe von Gründen spricht dafür, dass es sich bei 
den Molekülen nicht um Verunreinigungen (Kontaminationen) 
irdischen Ursprungs handelt: 

■ Die Wissenschaftler gingen sehr vorsichtig vor, um Konta¬ 
minationen zu vermeiden. Sie verwendeten Handschuhe und 
sterile Geräte, entnahmen die Proben aus Bereichen unter¬ 
halb der Gesteinsoberfläche und begannen mit ihrer Arbeit 
sehr bald nach dem Auftreffen der Bruchstücke auf die Erde 
(alles mit dem Ziel, eine Kontamination durch irdische Or¬ 
ganismen zu verhindern). 



Abb. 4.6 Der Murchison-Meteorit. Partikel eines Meteoriten, von 
dem im Jahre 1969 in Australien Teile auf die Erde trafen, wurden in 
Probengefäße mit Wasser überführt. In dem Wasser ließen sich nach der 
Extraktion Biomoleküle wie Aminosäuren, Nucleotidbasen und Zucker 
nachweisen, die im Gestein enthalten gewesen sein mussten 
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4 Nucleinsäuren und die Entstehung des Lebens 


Experiment: Können wir auf dem Mars Hinweise für Leben finden? 


Originalliteratur: Levin GV, Straat O (1976) Science 194: 1322-1329; Ponnamperuma C 
et al. (1977) Science 197: 455-457 

Die beiden Viking-Raumsonden, die im Jahre 1976 auf dem Mars landeten, analysierten 
Bodenproben und durchsuchten sie auf chemische Umwandlungen, die typisch für lebende 
Organismen sind. Gilbert Levin und seine Kollegen entwarfen Versuchsanordnungen, die, 
ferngesteuert aus einer Entfernung von Millionen von Kilometern, Hinweise auf heutiges 
Leben auf dem Mars liefern sollten. 


Hypothese 

Eine Untersuchung des Marsbodens vor Ort gibt Hinweise auf die Existenz von Leben auf 
dem Roten Planeten. 


Methode 



B 


Die Raumsonde 
nimmt Proben 
von der Mars¬ 
oberfläche. 


Lösung radio¬ 
aktiv markierter 
Nährstoff¬ 
moleküle 


gj In einem ge¬ 
schlossenem 
Gefäß wurden 
radioaktiv mar¬ 
kierte Nährstoff¬ 
bausteine zur 
Bodenprobe 
gegeben. 



Detektor für 
Radioaktivität 


Bodenprobe 


q Nach vier Marstagen 
wurde die Menge an 
radioaktiv markier¬ 
tem Gas gemessen. 


Ergebnisse 

Zählrate (cpm; Menge des freigesetzten, radioaktiv markierten Gases nach vier Marstagen) 
Kontrolle (ohne Boden) Probe des Marsbodens 1 Probe des Marsbodens 2 

500 9500 12.000 

cpm, counts per minute, Zerfälle pro Minute 
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Schlussfolgerung 

Der Marsboden führt zu chemischen Umwandlungen, die die Existenz von Leben auf dem 
Mars möglich erscheinen lassen. 


Blick in die Daten: Können wir auf dem Mars Hinweise für Leben finden? 


Die Entwicklung und Durchführung von Experimenten im 
Labor hier auf der Erde kann bereits eine Herausforderung 
sein, doch stellen Sie sich Laborexperimente vor, die fernge¬ 
steuert auf dem Mars durchgeführt werden sollen! Ein Team 
aus Biologen und Chemikern unter der Leitung von Levin 
und Straat hat technische Geräte zum Mars geschickt, die 
Gasemissionen aus Bodenproben nach Zugabe von Nährstof¬ 
fen gemessen haben. Anhand dieser Gasemissionen sollte die 
mögliche Anwesenheit von lebenden Organismen in den Bo¬ 
denproben festgestellt werden. Dazu entnahm ein Greifarm 
Bodenproben mit einem Volumen von 0,2 ml, die anschlie¬ 
ßend in einem verschlossenen Reaktionsbehälter auf etwa 
18 °C erwärmt wurden (eine viel höhere Temperatur, als sie 
auf dem Mars herrscht). Anschließend wurden potenzielle 
Nährstoffe (Formiat, Glycolat, Glycin, Alanin und Lactat) 
zugegeben, die mit dem Kohlenstoffisotop 14 C radioaktiv 
markiert worden waren. Mithilfe eines Detektors wurde zu 
bestimmten Zeitpunkten nach Zugabe der Nährstoffe die 
Menge an radioaktiven Gasen bestimmt. 

Aufgaben 

1. In ► Tab. A sehen Sie die Daten von zwei Experimen¬ 
ten. Stellen Sie die Ergebnisse grafisch dar, indem Sie die 
Menge der produzierten radioaktiv markierten Gase gegen 
die Zahl der seit der Nährstoffzugabe vergangenen Mars- 
tage auftragen. Laborversuche, die man vor dem Start der 
beiden Viking-Sonden durchgeführt hatte, hatten gezeigt, 
dass die Menge an Radioaktivität, die maximal freigesetzt 
werden kann, wenn alle Nährstoffe in Gase umgewan¬ 
delt werden, 257.000cpm (countsper minute, Zerfälle pro 
Minute) beträgt. Berechnen Sie den Anteil der von den 
Marsproben freigesetzten Menge an Radioaktivität bezo¬ 
gen auf die maximal freisetzbare Menge und erläutern Sie 
Ihr Ergebnis. 

2. In ► Tab. A sind auch die Ergebnisse von Bodenproben 
gezeigt, die vor der Nährstoffzugabe für 3 h auf 160 °C er¬ 
hitzt worden waren. Stellen Sie diese Daten grafisch so 


dar wie in Aufgabe 1. Welche Arten von Molekülen wer¬ 
den durch Hitze zerstört, und wie kann man sich diese 
Zerstörung vorstellen? Welchen Einfluss haben diese Er¬ 
gebnisse auf Ihre Schlussfolgerungen in der Antwort auf 
Aufgabe 1? 

3. Auf der Erde haben Ponnamperuma und seine Kolle¬ 
gen die Verhältnisse im Marsboden nachgestellt, indem 
sie zu einem wichtigen Bestandteil des Marsbodens, dem 
Hämatit (Fe 203 ), in ähnlicher Weise Nährstoffe zugege¬ 
ben haben, wie es im Zuge der Experimente auf dem 
Mars geschehen war. Ihre Ergebnisse, einschließlich ei¬ 
ner erhitzten Probe, sind in ► Tab. B darstellt. Inwiefern 
beeinflussen diese Ergebnisse Ihre Schlussfolgerungen in 
den Antworten auf Aufgabe 1 und 2? 

Tab. A 


Zählrate (cpm; Menge des freigesetzten, 
radioaktiv markierten Gases) 


Zeit (Tage) 

Experiment 1 

Experiment 2 

zuvor erhitzter 
Boden 

0 

185 

1100 

655 

0,2 

3000 

5500 

540 

0,5 

4800 

7200 

500 

1,0 

6200 

9500 

525 

2,0 

7000 

11.300 

590 

3,0 

7600 

11.800 

610 

4,0 

8000 

12.000 

620 


Tab. B 



Zählrate (cpm; Menge des freigesetzten, 
radioaktiv markierten Gases) 


Hämatit + 
14 C-Nährstoffe 

Hämatit ohne 
Nährstoffe 

Experiment 

10.140 

150 

zuvor erhitzte Probe 

308 
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■ Aminosäuren, die in auf der Erde lebenden Organismen 
Vorkommen, besitzen die L-Konfiguration, das heißt, alle 
Aminosäuren lebender Organismen liegen nur in dieser einen 
von zwei möglichen isomeren Formen vor (► Abb. 3.2). Die 
Aminosäuren in dem Meteoriten bildeten jedoch ein Ge¬ 
misch aus D- und L-Aminosäuren, mit einem geringen Über¬ 
schuss an L-Aminosäuren. Die Aminosäuren des Meteoriten 
stammten daher höchstwahrscheinlich nicht von einem Or¬ 
ganismus irdischen Ursprungs. 


■ In der Einleitung zu ►Kap. 2 (►„Faszination Forschung: 
Auf den Spuren eines Dinosauriers“) wird beschrieben, in¬ 
wiefern das Isotopenverhältnis in einem lebenden Organis¬ 
mus das Isotopenverhältnis des Ortes widerspiegelt, an dem 
dieser Organismus lebt. Die Isotopenverhältnisse des Koh¬ 
lenstoffs und des Wasserstoffs der im Meteoriten enthaltenen 
Zucker unterschieden sich von denen der auf der Erde vor¬ 
kommenden Elemente. 
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4 Nucleinsäuren und die Entstehung des Lebens 


Bislang hat man mehr als 90 Meteoriten gefunden, die vom 
Mars stammend auf der Erde niedergegangen sind. Viele von 
ihnen zeigen Spuren von Wasser - beispielsweise in Form von 
Mineralen wie Carbonaten, die aus einer wässrigen Lösung 
ausgefallen sind. Einige der Meteoriten enthalten auch orga¬ 
nische Moleküle, die die chemischen Signaturen des Lebens 
darstellen. Diese Moleküle geben zwar Hinweise darauf, dass 
in diesen Gesteinen oder Vorläufern davon einst Leben exis¬ 
tiert haben könnte, doch sind es keine Beweise dafür, dass die 
Meteoriten zum Zeitpunkt ihres Auftreffens auf der Erdoberflä¬ 
che Leben beherbergt haben. Viele Wissenschaftler bezweifeln, 
dass ein Organismus die Tausende von Jahren dauernde Reise 
durch das All in einem Meteoriten wie auch die starke Hitzeent¬ 
wicklung beim Eintritt in die Erdatmosphäre überleben kann. 
Es gibt allerdings auch Hinweise darauf, dass diese Hitze tief 
im Inneren mancher Meteoriten nicht so stark wie auf ihrer 
Oberfläche gewesen sein muss. Träfe das zu, wäre eine solch 
lange interplanetare Reise von lebenden Organismen durchaus 
vorstellbar. 

Doch selbst wenn bisher keine lebenden Organismen aus dem 
All auf die Erde gelangt sind, heißt das nicht, dass es nicht 
irgendwo im Weltall Leben geben könnte. Heute wird syste¬ 
matisch nach Leben auf Himmelskörpern gesucht. Wie in der 
Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Die 
Suche nach Leben“) erwähnt, untersuchen sowohl um den Mars 
kreisende Satelliten als auch Vehikel die Marsoberfläche auf Be¬ 
dingungen, die sich für heutiges Leben eignen oder die in der 
Vergangenheit dafür geeignet gewesen sein könnten. Der viel¬ 
leicht aufsehenerregendste Versuch, Leben auf dem Mars zu 
entdecken, fand im Jahre 1976 statt, als die NASA den 200. 
Unabhängigkeitstag der Vereinigten Staaten beging, indem man 
zwei stationäre Raumsonden, Viking 1 und Viking 2, auf dem 
Roten Planeten landen ließ. In ► „Experiment: Können wir auf 
dem Mars Hinweise für Leben finden?“ wird beschrieben, wie 
Wissenschaftler von der Erde aus die auf den beiden Roboterla¬ 
bors installierten Instrumente steuerten, um den Marsboden auf 
Spuren von Leben zu untersuchen. 

Ein charakteristisches Merkmal lebender Systeme ist ihre Fä¬ 
higkeit, Moleküle aus ihrer Umgebung aufzunehmen, die darin 
enthaltene chemische Energie für ihr eigenes Wachstum zu 
nutzen und die dadurch entstehenden Abfallprodukte in die Um¬ 
gebung freizusetzen. Sie kennen diesen Vorgang: Sie atmen 
molekularen Sauerstoff (O 2 ) ein, nehmen Nährstoffe aus der 
Nahrung auf und atmen Kohlenstoffdioxid (CO 2 ) aus. Andere 
Organismen nutzen statt des O 2 andere Moleküle. Bei den Ex¬ 
perimenten auf dem Mars haben die Wissenschaftler mithilfe 
der Marsvehikel Bodenproben gesammelt und diese anschlie¬ 
ßend mit sieben unterschiedlichen organischen Molekülen, die 
als Nährstoffe dienen sollten, inkubiert. Diese Nährstoffmole¬ 
küle (z. B. Aminosäuren) konnten allesamt unter Bedingungen 
entstehen, wie sie in den Miller-Urey-Experimenten herrschten 
(► „Experiment: Könnten Biomoleküle aus Elementen entstan¬ 
den sein, die in der UratmoSphäre der Erde vorhanden waren?“). 
Die sieben Molekülarten waren mit einem Radioisotop des Koh¬ 
lenstoffs ( 14 C) markiert. Nach einiger Zeit wurde mithilfe eines 
Detektors untersucht, ob sich radioaktiv markierte Gase (mögli¬ 
cherweise CO 2 ) gebildet hatten. 


Die Ergebnisse einiger dieser Experimente waren erstaunlich, 
denn es war radioaktiv markiertes Gas nachweisbar. Einige 
Wissenschaftler folgerten daraus, dass es Leben auf dem Mars 
geben könnte. Die Tatsache, dass nur wenig Gas gebildet wor¬ 
den war, als man Bodenproben verwendete, die zur Abtötung 
von möglicherweise vorhandenen lebenden Organismen zuvor 
auf 160 °C erhitzt worden waren, leistete dieser Annahme Vor¬ 
schub. Spätere Simulationen im Labor zeigten allerdings, dass 
manche Bodenproben auch ohne jegliche Organismen radio¬ 
aktiv markiertes Gas zu bilden vermochten. Es gibt also eine 
alternative, nichtbiologische Erklärung für die auf dem Mars ge¬ 
wonnenen Daten. Dennoch halten einige Wissenschaftler an der 
biologischen Erklärung der Befunde fest und die Frage nach Le¬ 
ben auf dem Mars bleibt aktuell. 

4.2 Wiederholung 

Leben entsteht nicht ständig durch Urzeugung neu, son¬ 
dern aus bereits bestehendem Leben. Wasser ist essenziell 
für die Entstehung des Lebens. Experimente zur Synthe¬ 
se präbiotischer Moleküle stützen jedoch die Hypothese, 
dass sich einfache, für die Entstehung des Lebens notwen¬ 
dige Moleküle, unter den auf der jungen Erde herrschen¬ 
den Bedingungen gebildet haben könnten. Meteoriten, 
die auf die Erde aufschlugen, liefern Hinweise auf eine 
extraterrestrische Entstehung des Lebens. Untermauert 
werden die Erkenntnisse durch Experimente, die von Ro¬ 
boterlabors auf dem Mars durchgeführt wurden und die 
Hinweise auf chemische Umwandlungen liefern, welche 
auf Lebensprozesse zurückgehen könnten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, inwiefern die von Redi und Pasteur 
durchgeführten Experimente eine Urzeugung widerle¬ 
gen. 

■ die Bedingungen auf der jungen Erde nennen und die 
Hypothesen, wie diese Bedingungen die Entstehung 
des Lebens auf der Erde beeinflussen konnten, be¬ 
schreiben können. 

■ die Bedingungen begründen können, die Miller und 
Urey für ihre Experimente wählten. 


_ 7 _ 

1. Welche Bedingungen, die heute auf der Erde herrschen, 
könnten die Entstehung des Lebens aus den präbiotischen 
Molekülen, die von Miller und Urey in ihren Experimenten 
eingesetzt wurden, verhindern? 

2. Notwendige Voraussetzung für die korrekte Interpretation 
der Ergebnisse von Pasteurs Experiment (► „Experiment: 
So wurde das Konzept der Urzeugung widerlegt“) war das 
Abtöten von Mikroorganismen durch Hitze. Mittlerweile 
sind Mikroorganismen bekannt, die sehr hohe Temperatu¬ 
ren überleben können (► Kap. 26). Verändert dieses Wissen 
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die Interpretation der Ergebnisse? Wie würden Sie die Ex¬ 
perimente durchführen, um derartige Mikroorganismen zu 
inaktivieren? 

3. Wie das Miller-Urey-Experiment (►„Experiment: Könnten 
Biomoleküle aus Elementen entstanden sein, die in der Urat- 
moSphäre der Erde vorhanden waren?“) gezeigt hat, konnten 
aus anorganischen Gasen, die vermutlich in der Uratmo- 
sphäre der Erde vorhanden waren, Aminosäuren entstehen. 
Diese Aminosäuren waren in Wasser gelöst. Wie würden Sie, 
auf der Grundlage dessen, was Sie bislang über die Poly¬ 
merisation von Aminosäuren zu Proteinen erfahren haben 
(► Abb. 3.6), ein Experiment durchführen, um zu zeigen, dass 
Proteine unter den auf der jungen Erde herrschenden Bedin¬ 
gungen entstehen konnten? 


Chemische Experimente, die die Bedingungen auf der frühen 
Erde simulieren, liefern Hinweise auf die Bildung von Mono¬ 
meren (wie Aminosäuren), die für den Aufbau von Polymeren 
(wie Proteine) notwendig sind, welche wiederum für das Leben 
charakteristisch sind. Doch wie entstanden diese Polymere? 

4.3 Die für das Leben typischen 

Makromoleküle sind aus kleinen 
Molekülen entstanden 

Der Miller-Urey-Versuch und auch die ihm folgenden Experi¬ 
mente lieferten ein plausibles Szenario für die spontane Bildung 
der Grundbausteine des Lebens unter Bedingungen, wie sie 
auf der frühen Erde herrschten. Der nächste Schritt zur For¬ 
mulierung einer überzeugenden Hypothese zur Entstehung des 
Lebens auf der Erde war eine Erklärung dafür, wie sich aus den 
monomeren Bausteinen spontan Polymere bilden konnten. Dies 
war nur unter Katalyse möglich. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Hinweise aus Simulationsexperimenten stützen die Hypothese, 
dass Biopolymere durch chemische Reaktionen entstanden sein 
könnten, die unter den auf der frühen Erde herrschenden Bedin¬ 
gungen stattgefunden haben. 

■ Wissenschaftler gehen davon aus, dass für die Synthese der ers¬ 
ten Biopolymere Katalysatoren notwendig waren. 


Auf der frühen Erde könnten aus einfacheren 
Bausteinen komplexe Moleküle entstanden sein 

Wissenschaftler haben in Modellsystemen Bedingungen si¬ 
muliert, unter denen die ersten Biopolymere entstanden sein 
könnten. Jedes dieser Systeme beruht auf Beobachtungen und 
Spekulationen: 


■ Bestimmte Feststoffe, insbesondere feinkörnige Tonminera¬ 
le, bieten eine große Oberfläche. Forscher vermuten, dass 
die im Ton enthaltenen Silikate die Kondensationsreaktio¬ 
nen, die zur Bildung der ersten organischen Polymere geführt 
haben, katalysiert haben könnten (wodurch Reaktionen be¬ 
schleunigt wurden). 

■ Heißes Wasser aus hydrothermalen Tiefseeschloten ist frei 
von molekularem Sauerstoff und enthält zahlreiche Metalle 
wie Eisen und Nickel. In Laborexperimenten zeigten die¬ 
se Metalle in Abwesenheit von Sauerstoff eine katalytische 
Wirkung bei der Polymerisation von Aminosäuren zu Poly¬ 
peptiden. 

■ In heißen Quellen an Meeresküsten könnten Monomere 
durch Verdunstung so stark aufkonzentriert worden sein, 
dass eine Polymerisation begünstigt wurde (die Hypothese 
der „Ursuppe“). 

Alle drei Möglichkeiten lieferten in Simulationsexperimenten 
Biopolymere. Wie auch immer die frühen Phasen der chemi¬ 
schen Evolution im Detail abgelaufen sein mögen, das Vorhan¬ 
densein von Biomonomeren führt relativ leicht zur Entstehung 
von Biopolymeren. Nachdem sie einmal entstanden waren, hat 
sich ihre allgemeine Struktur vermutlich über Milliarden von 
Jahren nicht mehr verändert. 


RNA war möglicherweise 
der erste Biokatalysator 

In lebenden Organismen finden zahlreiche chemische Umwand¬ 
lungen statt: Ein Beispiel ist die DNA-Replikation, bei der, wie 
Sie bereits erfahren haben, ein DNA-Molekül verdoppelt wird 
(►Abb. 4.5). Zu den in Organismen ablaufenden Prozessen 
gehören auch die Hydrolyse und die Synthese von Makromo¬ 
lekülen oder Umwandlungen zwischen einfacheren Molekülen. 
Wie Sie in ► Kap. 8 sehen werden, können diese chemischen 
Veränderungen spontan in wässriger Lösung ablaufen, wie bei¬ 
spielsweise der, die sich in biologischen Systemen befindet, 
doch sind diese Prozesse extrem langsam. Abhilfe schaffen hier 
Katalysatoren - Moleküle, die die Geschwindigkeit biochemi¬ 
scher Umwandlungen gezielt steigern. Ein Schlüssel für die 
Entwicklung von Leben ist demnach die Anwesenheit von Bio¬ 
katalysatoren. 

Heute sind die meisten Biokatalysatoren Proteine, die man als 
Enzyme bezeichnet. Durch ihre Vielfalt können sie zahlreiche 
unterschiedliche gelöste Substanzen binden und entsprechend 
viele chemische Reaktionen beschleunigen. Allerdings werden 
Proteine auf der Basis der in den Nucleinsäuren enthaltenen 
Information synthetisiert. Wir haben es hier also mit dem klas¬ 
sischen Henne-Ei-Problem zu tun: Wenn Proteine notwendige 
Voraussetzung für das Leben sind, müssen Nucleinsäuren zu¬ 
erst entstanden sein, mit deren Hilfe Proteine produziert werden 
konnten. Wenn jedoch die Nucleinsäuren vor den Proteinen da 
waren, können die Proteine nicht die ersten Katalysatoren ge¬ 
wesen sein. Es stellt sich also die Frage, ob auch Nucleinsäuren, 
neben ihrer Rolle als informationstragende Moleküle für die 
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4 Nucleinsäuren und die Entstehung des Lebens 



Ribose, Basen und 
Phosphat finden zusam¬ 
men und bilden RNA. 


Einige RNA-Moleküle 
erwerben die Fähigkeit 
zur Replikation und zur 
Katalyse derselben. 




DNA 


RNA RNA Protein 



q Katalytische Proteine er¬ 
höhen die Effizienz von 
RNA-Replikation und Pro¬ 
teinsynthese. Sie unter¬ 
stützen auch die Bildung 
doppelsträngiger RNA, aus 
der im weiteren Verlauf 
doppelsträngige DNA 
entsteht. 


DNA wird zum wichtigsten 
Informationsspeicher. DNA 
nutzt RNA zur Proteinsyn¬ 
these, RNA unterstützt ihrer¬ 
seits die Replikation und die 
Transkription der DNA. 


Abb. 4.7 Die Hypothese einer RNA-Welt. Bevor es DNA gab, so 
lautet diese Hypothese, könnte RNA sowohl als Bauplan für die Prote¬ 
insynthese gedient als auch die eigene Synthese katalysiert haben. Aus 
der RNA könnte sich schließlich die DNA entwickelt haben, als das 
kompaktere und stabilere Molekül zur Informationsspeicherung 


Proteinsynthese, auch katalytische Aktivität besitzen können. 
Und die Antwort lautet: ja. 

Wie bei einem Protein bietet die dreidimensionale Struktur ei¬ 
nes gefalteten RNA-Moleküls der äußeren Umgebung eine ganz 
charakteristische Oberfläche (► Abb. 4.3), die ebenso spezifisch 
sein kann wie die Oberfläche eines Proteins. Und wie Enzyme 
können auch bestimmte RNA-Moleküle als Biokatalysatoren 
wirken, indem sie ihre dreidimensionale Gestalt und andere che¬ 
mische Eigenschaften einbringen. Katalytische RNA-Moleküle 
werden als Ribozyme bezeichnet; sie katalysieren Reaktionen 
an ihren eigenen Nucleotiden und an anderen Zellsubstanzen. 
Obwohl es im Nachhinein keine echte Überraschung war, ver¬ 
setzte die Entdeckung der katalytischen RNA-Moleküle viele 
Biologen in Erstaunen, war man auf Basis des umfangreichen 


Datenmaterials doch davon überzeugt gewesen, die Biokatalyse 
sei ganz den Enzymen (also Proteinen) Vorbehalten. Es dauerte 
nahezu ein Jahrzehnt, bis die Ergebnisse von Thomas Cech und 
Sidney Altman, die maßgeblich an der Erforschung der Ribozy¬ 
me beteiligt waren, von anderen Wissenschaftlern vollkommen 
anerkannt wurden. Später hat man die beiden Forscher für ihre 
Arbeit mit dem Nobelpreis ausgezeichnet. 

Da RNA sowohl Informationsträger ist (durch ihre Nucleotidse- 
quenz) als auch katalytische Aktivität besitzen kann (aufgrund 
ihrer Fähigkeit, eine dreidimensionale Struktur auszubilden), 
formulierte man die Hypothese, dass das frühe Leben Teil ei¬ 
ner „RNA-Welt“ war - einer Welt, die existierte, bevor es DNA 
gab. RNA könnte zunächst ihre eigene Replikation katalysiert 
und später auch die Synthese und Codierung von Proteinen 
übernommen haben. Und aus der RNA könnte sich schließlich 
die DNA entwickelt haben (►Abb. 4.7). Dieses Szenario wird 
durch mehrere Befunde gestützt: 

■ In den heutigen Organismen wird die Bildung der Pep¬ 
tidbindung (►Abb. 3.6) im Ribosom durch ein Ribozym 
katalysiert. 

■ Bei bestimmten Viren, den Retroviren, existiert ein Enzym 
namens Reverse Transkriptase, das die Synthese von DNA 
aus RNA katalysiert. 

■ Gibt man bestimmte kurze natürliche RNA-Moleküle zu ei¬ 
nem Nucleotidgemisch, dann entstehen RNA-Polymere mit 
einer Geschwindigkeit, die um den Faktor 7 Mio. höher ist, 
als in einem Ansatz ohne RNA-Moleküle. Dies zeigt, dass 
die zugegebene RNA ein Katalysator ist und nicht nur eine 
Matrize. Man hat ein künstliches Ribozym entwickelt, das 
die Synthese eines größeren RNA-Moleküls aus kürzeren 
RNA-Fragmenten katalysiert. Auf diese Weise könnte sich 
die Replikation von Nucleinsäuren entwickelt haben. 


4.3 Wiederholung 

Biopolymere, die Kennzeichen des Lebens sind, könnten 
sich an der Oberfläche von festen Materialien wie Tonpar¬ 
tikeln, in der Nähe von hydrothermalen Tiefseeschloten 
oder auch in heißen Quellen an den Meeresküsten gebil¬ 
det haben. RNA könnte der erste genetische Informations¬ 
träger und der erste Biokatalysator gewesen sein. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Notwendigkeit von Katalysatoren für die Entste¬ 
hung des Lebens begründen können. 

■ beschreiben können, inwiefern die RNA an der Bil¬ 
dung langkettiger Polymere beteiligt gewesen sein 
könnte. 

■ Hinweise nennen können, die die Rohe der RNA als 
Katalysator präbiotischer chemischer Reaktionen stüt¬ 
zen, durch die weitere Biopolymere entstanden sein 
können. 
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_ 7 _ 

1. Warum war es für die Entstehung von Leben so bedeutend, 
dass sowohl Informationen codiert als auch Reaktionen kata¬ 
lysiert werden konnten? 

2. Warum war die Entdeckung von Ribozymen für die Formu¬ 
lierung der Hypothese von der RNA-Welt so wichtig? 

3. In Organismen ist der Katalysator für die Bildung der Peptid¬ 
bindung ein RNA-Molekül, das nicht als Informationsträger 
dient. Inwiefern passt diese Erkenntnis zur Hypothese der 
RNA-Welt? 


Zur Frage nach der Entstehung des Lebens auf der frühen Erde 
kennen Sie nun Mechanismen, wie sich unter den damaligen 
Umweltbedingungen aus einfachen anorganischen Molekülen 
organische Bausteine und daraus Biomakromoleküle spontan 
bilden konnten. Nun bleibt noch zu klären, wie aus Biomakro¬ 
molekülen organisierte Systeme und schließlich lebende Zellen 
entstanden sein könnten. Organisierte Systeme zeigen einige, 
aber nicht alle charakteristischen Eigenschaften des Lebens wie 
Stoffwechsel, Energieumwandlung, Fortpflanzung oder geziel¬ 
tes Reagieren auf Umweltreize. Lebende Zellen verfügen über 
all diese Eigenschaften, und es wurden Hypothesen entwickelt, 
wie solche Zellen schrittweise entstanden sein könnten. 

4.4 Die ersten Zellen bildeten sich 
aus makromolekularen 
Komponenten 

Nach den bisher besprochenen Hypothesen zur Entstehung des 
Lebens vollzog sich die chemische Evolution in abgegrenzten 
Reaktionsräumen (Kompartimenten). Das heißt, die für das Le¬ 
ben charakteristischen chemischen Reaktionen fanden in kon¬ 
zentrierten wässrigen Lösungen statt; in verdünnten wässrigen 
Lösungen hätten die Kollisionen zwischen potenziellen Reak¬ 
tionspartnern wohl zu selten stattgefunden. Es mussten somit 
zunächst zahlreiche winzige Reaktionsräume entstehen. Dabei 
könnte es sich ursprünglich auch um kleine Wassertropfen auf 
einer festen Oberfläche gehandelt haben. Für die Entstehung von 
Leben war jedoch zweifellos ein anderes Phänomen entschei¬ 
dend: die Bildung von Membranen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Bildung von Membranen war für die Evolution von Zellen als 
kleinste Einheiten des Lebens entscheidend. 

■ Wissenschaftler haben fossile Strukturen entdeckt, bei denen es 
sich um frühe Zellen handeln könnte. 

Leben, wie wir es kennen, findet in von der Umgebung abge¬ 
grenzten strukturellen Einheiten statt, den Zellen. Der Zellinhalt 
wird von der nichtbiologischen Umgebung durch eine spezi¬ 
fische Barriere - eine Zellmembran - getrennt. Eine solche 
Biomembran ist jedoch viel mehr als eine einfache Abgren¬ 
zung: Sie ist selektiv permeabel, das heißt sie kontrolliert, 


welche Substanzen in die Zelle hinein und welche aus ihr heraus 
gelangen; in ► Kap. 6 werden Sie sich ausführlich damit befas¬ 
sen. Diese Kontrollfunktion der umhüllenden Membran ist von 
großer Bedeutung, da sie dem Zellinneren eine von der Umge¬ 
bung abweichende chemische Zusammensetzung ermöglicht. 


Modellversuche simulieren die Entstehung 
der ersten membranumhüllten Zellen 

Jack Szostak und sein Team entwarfen ein Labormodell, das 
uns einen Einblick in die mögliche Entstehung von Zellen gibt. 
In ein Gefäß mit Wasser gaben sie zunächst Fettsäuren (die 
sich in Experimenten zur präbiotischen Synthese von Biomo¬ 
lekülen hersteilen lassen). Wie Sie in ► Kap. 3 bereits erfahren 
haben, sind Fettsäuren amphipathisch: Sie haben einen hydro¬ 
philen, polaren Kopf und einen langen, unpolaren und daher 
hydrophoben Schwanz (►Abb. 3.21). In Wasser bilden Fett¬ 
säuren zunächst flächige Lamellen, dann winzige Tröpfchen, 
Micellen genannt. In einer Micelle zeigen die hydrophilen Köp¬ 
fe der Fettsäuren (ihre Carboxylgruppen) nach außen und treten 
mit der wässrigen Umgebung in Wechselwirkung, während die 
Kohlen wasser Stoff schwänze nach innen weisen, von den Was¬ 
sermolekülen weg. 

Was geschieht, wenn Wasser im Inneren einer solchen Kugel 
eingeschlossen wird? Die Schicht mit den hydrophoben Fettsäu¬ 
reschwänzen befindet sich nun im Wasser. Um diesen instabilen 
Verhältnissen entgegenzuwirken, bildet sich eine zweite Fett¬ 
säureschicht. Bei der resultierenden Lipiddoppelschicht zeigen 
die polaren Carboxylgruppen der Fettsäuren sowohl nach außen 
als auch nach innen, weil sie von den polaren Wassermole¬ 
külen zu beiden Seiten der Doppelschicht angezogen werden. 
Die unpolaren Kohlenwasserstoffketten bilden das Innere der 
Doppelschicht (► Abb. 4.8). Solche wassergefüllten, mit einer 
Lipiddoppelschicht umhüllten Bläschen werden als Liposomen 
bezeichnet und können als sehr einfaches Modell einer leben¬ 
den Zelle dienen. Wissenschaftler nennen solche Modelle auch 
Protozellen. Die Untersuchung ihrer Eigenschaften zeigte Fol¬ 
gendes: 

■ Makromoleküle wie DNA und RNA können die Lipiddop¬ 
pelschicht nicht passieren und daher nicht in Protozellen 
gelangen, kleinen Biomolekülen wie Zuckern und einzelnen 
Nucleotiden ist dies dagegen durchaus möglich. 

■ Nucleinsäuren können sich im Inneren von Protozellen mit¬ 
hilfe von Nucleotiden aus der Umgebung replizieren. Als die 
Forscher einen kurzen, zur Selbstreplikation fähigen Nucleo- 
tidstrang in die Protozellen einschleusten und Nucleotide zur 
wässrigen Umgebung gaben, passierten letztere die Mem¬ 
bran und wurden in neu synthetisierte Polynucleotidstränge 
eingebaut. Diese Replikation, die ohne katalytische Aktivität 
von Proteinen möglich ist, könnte der erste Schritt zur Ent¬ 
wicklung einer Vermehrung durch Zellteilung gewesen sein. 

Handelt es sich bei solchen Protozellen um lebende Zellen und 
ist die Lipiddoppelschicht, die in solchen Experimenten herge¬ 
stellt wurde, eine Biomembran? Natürlich nicht. Diese Proto- 
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a hypothetische Bildung einer Protozelle 
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Abb. 4.8 Protozellen. a In einer Versuchsserie haben Jack Szostak 
und seine Kollegen Fettsäuremoleküle mit Wasser gemischt. Es bildeten 
sich ballartige Liposomen, die man in diesem Zusammenhang auch als 
Protozellen bezeichnet und deren doppelschichtige Fettsäuremembran 
beiderseits von Wasser umgeben ist. b Modell einer aufgeschnittenen 
Protozelle, was den Blick ins Innere erlaubt und den doppelschichti¬ 
gen Membranaufbau erkennen lässt. Nährstoffbausteine und Nucleotide 
passieren die Membran und gelangen in die Protozelle, wo mit ihrer Hil¬ 
fe ein dort vorhandener RNA-Strang komplementär kopiert wird. Die 
neuen Kopien bleiben in der Protozelle 


zellen können sich weder geregelt fortpflanzen noch die kom¬ 
plizierten Stoffwechselreaktionen durchführen, die in lebenden 
Zellen stattfinden. Die Fettsäuredoppelschicht beherrscht nur 
wenige der ausgeklügelten Funktionen einer echten Zellmem¬ 
bran. Dennoch können Protozellen als realistisches Modell 
einer vor mehreren Milliarden Jahren existierten Vorform leben¬ 
der Zehen gelten: 

■ Sie bilden ein membranumhülltes System miteinander in¬ 
teragierender Biomoleküle, die teilweise katalytisch wirken 
können. 

■ Sie enthalten ein inneres Milieu, das eine andere Zusammen¬ 
setzung hat als die äußere Umgebung. 

■ Sie sind in Grenzen zur Fortpflanzung (Replikation) fähig. 


Querverweis 

Protozellen sind in ihrer Einfachheit eher Modelle frü¬ 
her prokaryotischer Zellen, als dass sie Pflanzen- oder 
Tierzellen ähneln würden. Man geht davon aus, dass die 
eukaryotische Zehe im Verlauf der Evolution in mehreren 
Schritten aus prokaryotischen Zehen entstanden ist, wie in 
► Abschn. 26.1 beschrieben wird. 


A11 dies sind fundamentale Eigenschaften lebender Zehen. Das 
sollte Sie aber nicht dazu verleiten, in einer Protozelle etwas 
anderes zu sehen als einen membranumhüllten Wassertropfen. 
Auch eine brennende Kerzenflamme zeigt einige - aber eben 
nicht alle - Eigenschaften des Lebens: Bewegung, Energie¬ 
wandel, Stoffwechsel, Wachstum, Vermehrung. Daher wirken 
Flammen so lebendig - aber dennoch käme niemand auf die 
Idee zu behaupten, sie wären Lebewesen. 


Einige ursprüngliche Zellen haben 
fossile Spuren hinterlassen 


In den 1990er-Jahren machten Wissenschaftler einen außeror¬ 
dentlich seltenen Fund in Australien: eine sehr alte Gesteins¬ 
formation, die seit ihrer Entstehung vor 3,5 Mrd. Jahren relativ 
unverändert geblieben war. In einer der Gesteinsproben erkann¬ 
te der Geologe William Schopf versteinerte Ketten zylindrischer 
Objekte, die in Größe und Form den heutigen Cyanobakterien 
sehr ähnlich sehen (►Abb. 4.9). Cyanobakterien gehören, so 
nimmt man an, zu den ersten Organismen auf der Erde, da sie 
photosynthetisch aktiv sind und aus der Atmosphäre und Wasser 
stammendes CO 2 in Kohlenhydrate umwandeln können. Schopf 
musste nur noch nachweisen, dass die versteinerten Ketten tat¬ 
sächlich Spuren von Lebewesen waren und nicht das Ergebnis 
anorganischer Reaktionen. So suchten er und seine Kollegen in 



Abb. 4.9 Die früheste Spur des Lebens? Dieses Fossil aus Westaus- 
tralien ist 3,5 Mrd. Jahre alt. Es hat eine ähnliche Form wie die heute 
existierenden, fadenförmigen Cyanobakterien (kleines Foto) 
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Abb. 4.10 Die Entstehung des Lebens. Dieser stark vereinfachte Zeitstrahl gibt einen Überblick über die wichtigsten Ereignisse, die nach der 
Hypothese der chemischen Evolution vor mehr als 3,5 Mrd. Jahren zur Entstehung von Leben führten 


den Gesteinsproben nach chemischen Hinweisen auf photosyn¬ 
thetische Vorgänge, und sie wurden fündig. 

Der Verbrauch von Kohlenstoffdioxid durch Photosynthese ist 
ein Kennzeichen für Leben und hinterlässt eine einzigartige 
chemische Signatur - ein spezifisches Verhältnis von Kohlen¬ 
stoffisotopen ( 13 C/ 12 C) in den synthetisierten Kohlenhydraten. 
Schopf wies diese Signatur in dem australischen Gestein nach. 
Außerdem brachte die mikroskopische Untersuchung der Ket¬ 
ten innere Substrukturen ans Licht, die für lebende Systeme 
charakteristisch sind und mit großer Wahrscheinlichkeit nicht 
das Ergebnis anorganischer Prozesse darstellen. Schopfs Be¬ 
funde sprechen dafür, dass es sich bei der Probe aus Aus¬ 
tralien tatsächlich um Überreste einst lebender Organismen 
handelt. 

Im Jahre 2011 fand eine andere Gruppe von Wissenschaftlern 
nur 32 km von Schopfs Fundstelle entfernt winzige, ähnlich aus¬ 
sehende fossile Strukturen in ca. 3,4 Mrd. Jahre alten Sandstein¬ 
formationen. Diese Zellen nutzten allerdings, wie chemische 
Analysen ergaben, statt Sauerstoff Schwefel, um in einer Rei¬ 
he von zellulären Reaktionen chemische Energie zu gewinnen. 

Alle geologischen, chemischen und biologischen Hinweise 
sprechen dafür, dass zwischen der Entstehung der Erde und dem 
Entstehen der ersten Zellen etwa 500 Mio. bis 1 Mrd. Jahre ver¬ 
gangen sind (►Abb. 4.10). Seitdem spielt sich das Leben in 
Zellen ab, und Struktur und Funktion dieser Zellen sind Thema 
des folgenden Kapitels. 

4.4 Wiederholung 

Die chemischen Reaktionen, die der Entwicklung leben¬ 
der Organismen vorangegangen sind, liefen wahrschein¬ 
lich in spezialisierten Kompartimenten wie Wassertropfen 
oder an der Oberfläche von Mineralen ab. Leben, wie wir 
es kennen, begann jedoch erst mit der Entwicklung von 
Zellen. Im Labor hergestellte Protozellen besitzen einige 
der Eigenschaften lebender Zellen. Mithilfe von zellähn¬ 
lichen Strukturen, die man in Gestein gefunden hat, lässt 


sich das Erscheinen der ersten lebenden Zellen auf einen 

Zeitraum vor 3,5 Mrd. Jahren datieren. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Hypothese begründen können, dass die Bildung 
von Membranen für die Evolution des Lebens auf der 
Erde eine notwendige Voraussetzung war. 

■ die Befunde erläutern können, die nahelegen, dass 
winzige Fossilien die Überbleibsel von frühen Zellen 
sind. 


_ ? _ 

1. Warum sind Zellmembranen für die Evolution lebender Or¬ 
ganismen von so großer Bedeutung? 

2. Wie würden Sie Vorgehen, wenn Sie einen Hinweis auf Zellen 
suchen, die vor mehr als 3 Mrd. Jahren existiert haben? 


Faszination Forschung: Können wir auf dem Mars Hinweise 
für Leben finden? 

Im Jahr 2014 erklärte die NASA die Suche nach heuti¬ 
gem oder vergangenem Leben auf dem Mars zu ihrem 
wichtigsten Projekt. Zum Zeitpunkt der Drucklegung die¬ 
ses Buches (2019) ist der Rover Curiosity immer noch 
vor Ort und führt Experimente und Analysen durch. Für 
die kommenden Jahrzehnte sind weitere Missionen mit 
Marsfahrzeugen in Planung. Und auch die Europäische 
Weltraumbehörde ESA beabsichtigt innerhalb der nächs¬ 
ten zehn Jahre, in Zusammenarbeit mit Russland, mehrere 
ExoMars-Rover zum Roten Planeten zu entsenden. Die¬ 
se Fahrzeuge werden in der Lage sein, Bohrungen bis 
zu einer Tiefe von 2 m durchzuführen und die Bohrkeme 
auf chemische Spuren von Leben unter der Marsober- 


Teil I 















Teil I 


114 


4 Nucleinsäuren und die Entstehung des Lebens 


fläche zu untersuchen. Am aufregendsten, wenn auch 
mit großer Unsicherheit behaftet, ist sicherlich die Mars 
Sample Return Mission, mit der Proben vom Mars zur 
Erde transportiert werden sollen, um sie mit genaueren 
und komplexeren Experimenten im Labor untersuchen zu 
können, so, wie man es vor mehr als 40 Jahren bereits mit 
Proben vom Mond gemacht hat. Wenn Ihnen hier auf der 
Erde eine Bodenprobe von der Marsoberfläche zur Verfü¬ 
gung stünde, welche Analysen und Experimente würden 
Sie durchführen? 

Ausblick 

Eine recht gewagte Weltraummission, die eine entschei¬ 
dende Information über den Ursprung des Lebens auf 
der Erde liefern könnte, befindet sich in den letzten 
Zügen der Planung. Es gibt mehr als 600.000 bekann¬ 
te Asteroiden, von denen die meisten aus Gestein aus 
den Ursprüngen unseres Sonnensystems bestehen und die 


Sonne als Asteroidengürtel zwischen Mars und Jupiter 
umkreisen. Einige Tausend Asteroiden wurden jedoch aus 
ihrer Bahn katapultiert und sind der Erde verhältnismä¬ 
ßig nahe, und wiederum einige von ihnen kommen uns 
näher als der Mond. Der im Jahr 1999 entdeckte Astero¬ 
id mit dem Namen Bennu ist mittlerweile gut untersucht. 
Er besitzt gerade die richtige Größe und Beschaffenheit, 
um potenziell organische Moleküle zu beherbergen. Im 
Jahr 2018 erreichte eine Raumsonde mit der Bezeichnung 
OSIRIS-REx (Origins Spectral Interpretation Resource 
Identification Security - Regolith Explorer) den erdnahen 
Asteroiden. Sie wird sich etwa ein Jahr in seiner Nähe 
aufhalten, eine Bodenprobe nehmen und im Jahr 2023 zur 
Erde zurückkehren. Mit dieser Probe von Material aus der 
Frühzeit des Sonnensystems werden die Wissenschaftler 
nicht nur mehr über die Beschaffenheit des Asteroiden 
erfahren, sondern möglicherweise werden sie auch die 
ersten Moleküle finden, die die Basis für die Entstehung 
von Leben bildeten. 
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4.1 Die Struktur von Nucleinsäuren spiegelt die Funktio¬ 
nen dieser Makromoleküle wider 

■ Die Hauptfunktion der Nucleinsäuren DNA und RNA ist 
die Speicherung von Information und deren Weitergabe. 
DNA ist das Erbmaterial, das die genetische Informati¬ 
on von einer Generation an die nächste weiterleitet, und 
RNA nutzt diese Information, um sie in die Struktur von 
Proteinen zu übertragen. 

■ Nucleinsäuren sind Polymere von Nucleotiden. Ein Nu- 
cleotid besteht aus einer Phosphatgruppe, einer Pentose 
(Ribose in der RNA und Desoxyribose in der DNA) 
und einer stickstoffhaltigen Base. Siehe ►Abb. 4.1; 
► Animation 4.1, Activity 4.1 

■ DNA enthält die Basen Adenin (A), Guanin (G), Cyto¬ 
sin (C) und Thymin (T); bei RNA ersetzt Uracil (U) das 
Thymin. C, T und U sind Pyrimidine und bestehen aus ei¬ 
ner einfachen sechsgliedrigen Ringstruktur, A und G sind 
Purine und bestehen aus zwei Ringen. 

■ Die Nucleotide der DNA und RNA sind über Phos- 
phodiesterbindungen zwischen dem Zucker des einen 
Nucleotids und der Phosphatgruppe des nächsten Nucleo- 
tids miteinander zu einem Nucleinsäurestrang verknüpft. 
Siehe ► Abb. 4.2; ► Activity 4.2 

■ Nucleinsäuren bzw. Abschnitte von ihnen lagern sich 
durch die Paarung komplementärer Basen aneinander. 
Dabei bilden A und T, A und U wie auch G und C Basen¬ 
paare, die durch Wasserstoffbrücken zusammengehalten 
werden. Bei der RNA entsteht dadurch ein individuell 
gefaltetes Molekül, bei der DNA verbinden die Wasser¬ 
stoffbrücken zwei einzelne Stränge zu einer universellen 
Doppelhelix. Siehe ► Abb. 4.2, 4.3 

■ Die Information in DNA und RNA ist in ihrer Basense¬ 
quenz gespeichert. 

■ Die in der DNA enthaltene Information wird in RNA 
transkribiert. Die Basensequenz der RNA wird dann (im 
Fall der mRNA) in die Aminosäuresequenz eines Proteins 
translatiert. Siehe ► Abb. 4.5 

4.2 Die Bausteine des Lebens entstanden auf der jungen 

Erde 

■ Die frühere Vorstellung, Leben entstünde laufend durch 
Urzeugung aus unbelebter Materie, wurde experimentell 
widerlegt. Siehe ► „Experiment: So wurde das Konzept 
der Urzeugung widerlegt“; ► Animation 4.2 

■ Voraussetzung für die Entstehung von irdischem Leben 
war Wasser. 

■ Eine Hypothese der chemischen Evolution besagt, dass 
sich bei der Entstehung des Lebens auf der Erde zunächst 
aus anorganischen Molekülen organische Moleküle gebil¬ 
det haben. 


■ Die Ergebnisse chemischer Experimente mit einer simu¬ 
lierten Uratmosphäre stützen die Hypothese der chemi¬ 
schen Evolution. Siehe ► „Experiment: Könnten Biomo¬ 
leküle aus Elementen entstanden sein, die in der Uratmo¬ 
sphäre der Erde vorhanden waren?“; ► Animation 4.3 

■ Einige der auf der Erde aufgeschlagenen Meteoriten ent¬ 
halten organische Moleküle, die Hinweise für die Hy¬ 
pothese liefern, dass das Leben einen extraterrestrischen 
Ursprung haben könnte. 

■ Auf dem Mars wurden Experimente durchgeführt, um Spu¬ 
ren von Leben nachzuweisen. Die Ergebnisse waren bisher 
nicht eindeutig. Siehe ► „Faszination Forschung: Können 
wir auf dem Mars Hinweise für Leben finden?“ 

4.3 Die für das Leben typischen Makromoleküle sind aus 

kleinen Molekülen entstanden 

■ Die chemische Evolution könnte zur Verknüpfung von 
kleinen Biomolekülen zu Biopolymeren geführt haben. 
Diese Prozesse haben möglicherweise an der Oberflä¬ 
che von Tonmineralen, an hydrothermalen Tiefseeschloten 
oder in heißen Quellen an den Meeresküsten stattgefunden. 

■ Ein Katalysator beschleunigt eine chemische Reaktion. 
Die meisten Biokatalysatoren sind Proteine. Auch einige 
RNA-Moleküle besitzen eine katalytische Aktivität; sie 
werden Ribozyme genannt. 

■ Die Existenz von Ribozymen untermauert die Vorstellung 
von der Existenz einer RNA-Welt vor dem Entstehen 
der DNA. Auf der jungen Erde könnten RNA-Moleküle 
ihre eigene Vervielfältigung sowie die Synthese von Pro¬ 
teinen katalysiert haben. Danach hätten sich die DNA 
und ihre Doppelhelixstruktur aus RNA entwickelt. Siehe 

► Abb. 4.7 

■ Zur Unterstützung der Hypothese von der RNA-Welt wur¬ 
de ein künstliches, sich selbst replizierendes Ribozym 
entwickelt. Siehe ► Abb. 4.8 

4.4 Die ersten Zellen bildeten sich aus makromolekularen 

Komponenten 

■ Eine wichtige Voraussetzung für die Entstehung von le¬ 
benden Zellen war zweifellos die präbiotische Bildung 
membranumhüllter Reaktionsräume (Kompartimente). 
Ihr Inneres erlaubte kontrollierte chemische Bedingungen, 
die sich von denen der äußeren Umgebung unterschieden. 

■ Im Labor lassen sich aus Fettsäuren Liposomen (Proto- 
zellen) herstellen, die einige (aber bei Weitem nicht 
alle) Eigenschaften von lebenden Zellen zeigen. Siehe 

► Abb. 4.9 

■ 3,5 Mrd. Jahre alte Gesteinsformationen, die man in 
Westaustralien gefunden hat, enthalten Abdrücke, die 
wahrscheinlich von fossilen, frühen Zellen stammen. 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Durch ihre Struktur können die Nucleinsäuren DNA und 
RNA genetische Information speichern und weitergeben 
(► Abschn. 4.1). 

■ Die spezifische Basenpaarung zwischen den Nucleotiden 
von DNA bzw. RNA ist eine strukturelle Grundvoraus¬ 
setzung für die Weitergabe der genetischen Information 
(► Abschn. 4.1). 

■ Die Nucleotidsequenz der DNA steuert die chemische Viel¬ 
falt bei, die für die Speicherung der genetischen Information 
erforderlich ist (► Abschn. 4.1). 

■ Bestimmte Nucleotide, die nicht in der DNA oder RNA 
Vorkommen, übernehmen in der Zelle zahlreiche andere Auf¬ 
gaben (► Abschn. 4.1). 

Originalliteratur: Chargaff E (1950) Experientia 6: 201-240 

Die jeweilige Grundstruktur von Nucleinsäuren ist bei allen 
Organismen gleich. Wenn Sie DNA aus unterschiedlichen Or¬ 
ganismen chemisch analysieren und vergleichen, werden Sie 
feststellen, dass Phosphat und Desoxyribose stets zu gleichen 
molaren Anteilen enthalten sind. Dieses 1:1-Verhältnis geht auf 
die repetitive Grundstruktur des DNA-Rückgrats zurück, das 
stets aus vielen, linear miteinander verknüpften Nucleotiden be¬ 
steht. 

Andererseits ist die DNA unterschiedlicher Organismen nicht 
gleich; sie trägt die biologische Information, durch die sich 
jeder Organismus auszeichnet und von allen anderen unter¬ 
scheidet. Welche Erkenntnisse lassen sich aus einem Vergleich 
der Basenzusammensetzung von DNA-Molekülen unterschied¬ 
licher Spezies gewinnen, und welche aus einem Vergleich der 
Basenzusammensetzung der RNA? Die Daten in ► Tab. A und 
► Tab. B helfen Ihnen, diese Fragen zu beantworten. 


Tab. A 


Zusammensetzung der DNA (%) 


Organismen bzw. Gewebe 

Adenin 

Guanin 

Cytosin 

Thymin 

Heringssperma 

27,8 

22,2 

22,6 

27,5 

Knochenmark der Ratte 

28,6 

21,4 

21,5 

28,4 

menschliches Sperma 

30,7 

19,3 

18,8 

31,2 

Escherichia coli 

26,0 

24,9 

25,2 

23,9 

Hefe 

31,3 

18,7 

17,1 

32,9 

Tab. B 


Zusammensetzung der RNA (%) 

Organismen bzw. Gewebe 

Adenin 

Guanin 

Cytosin 

Uracil 

Rattenleber 

19,2 

28,5 

27,5 

24,8 

Karpfenmuskel 

16,4 

34,4 

31,1 

18,1 

Hefe 

25,1 

30,2 

20,1 

26,4 

Kaninchenleber 

19,7 

26,8 

25,8 

27,6 

Katzenhirn 

21,6 

31,8 

26,0 

20,6 


Aufgaben 

1. Berechnen Sie das Verhältnis von Purinen zu Pyrimidinen für 
jeden Datensatz der DNA (►Tab. A), also für jeden Orga¬ 
nismus. Welche Verteilung stellen Sie fest? Was sagt diese 
Verteilung über die Struktur der DNA aus? 

2. Berechnen Sie das Verhältnis von Purinen zu Pyrimidinen für 
jeden Datensatz der RNA (►Tab. B), also für jeden Orga¬ 
nismus. Welche Verteilung stellen Sie fest? Was sagt diese 
Verteilung über die Struktur der RNA aus? 

3. Wie erklären Sie sich die Unterschiede zwischen DNA und 
RNA bezüglich der Verteilung von Purinen und Pyrimidinen? 

4. Berechnen Sie den AT- und den GC-Gehalt in der DNA 
jedes Organismus, der in ► Tab. A aufgeführt ist. Wie unter¬ 
scheiden sich die DNA-Moleküle hinsichtlich ihres AT- bzw. 
GC-Gehalts? 

5. Identifizieren Sie anhand der Zahlen aus Aufgabe 4 zwei Or¬ 
ganismen, deren DNA einen ähnlichen AT- bzw. GC-Gehalt 
besitzt. Erläutern Sie, warum sich diese Organismen diesbe¬ 
züglich so ähnlich sein können, obwohl sie eine grundsätzlich 
unterschiedliche genetische Ausstattung haben. 
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5 Zellen: die kleinsten Einheiten des Lebens 


Faszination Forschung: Natürlicher Sonnenschutz 

Sonnenlicht spielt für das Leben eine zentrale Rolle, denn 
es liefert die Energie, die von den Pflanzen im Zuge der 
Photosynthese in chemische Energie umgewandelt wird. 
Die in unserer Nahrung in Form von chemischen Bindun¬ 
gen gespeicherte Energie stammt letztlich von der Sonne. 
Doch das Sonnenlicht hat auch weniger positive, wenn 
nicht gar verheerende Nebenwirkungen: Ein gewisser An¬ 
teil der elektromagnetischen Strahlung, das energiereiche 
ultraviolette (UV-)Licht, schädigt das genetische Materi¬ 
al in den Zehen, die DNA. Auch ohne genaue Kenntnisse 
dieser Prozesse achten wir meist darauf, uns keiner über¬ 
mäßigen Dosis Sonnenlicht auszusetzen, entweder indem 
wir uns im Schatten aufhalten oder Sonnencreme ver¬ 
wenden. Im Laufe der Evolution hat sich jedoch auch 
ein biologischer Mechanismus entwickelt, um Organis¬ 
men vor der schädlichen Wirkung des Sonnenlichts zu 
schützen. Die meisten Tiere produzieren in bestimmten 
Zellen dunkelbraune bis schwarze Pigmente, die Melani¬ 
ne. Beim Menschen wird das Pigment von bestimmten, 
als Schutzschicht angeordneten Hautzellen gebildet, die 
man als Melanocyten bezeichnet. Melanin absorbiert UV- 
Licht und schützt so die DNA. 

Die Evolution des Menschen nahm ihren Anfang in Afri¬ 
ka, einem Kontinent mit intensiver Sonneneinstrahlung, 
insbesondere in der Nähe des Äquators. Dieser Umwelt¬ 
einfluss führte nach dem Verlust des Haarkleids zur Selek¬ 
tion von Menschen mit einer sehr dichten Pigmentschicht 
in der Haut. Als sich einige unserer dunkelhäutigen Vor¬ 
fahren auf den Weg Richtung Norden machten und Re¬ 
gionen mit geringerer Strahlungsintensität erreichten, ließ 
der Selektionsdruck nach und genetische Veränderungen 
führten über einen Zeitraum von Millionen von Jahren 
hinweg bei ihren Nachkommen zu immer weniger Me¬ 
lanocyten und damit zu einer immer helleren Haut. Sind 
diese Menschen starkem Sonnenlicht ausgesetzt, reagiert 
ihre Haut jedoch mit der verstärkten Bildung von Mela¬ 
nin - der bekannten Bräunung der Haut nach einem Bad 
in der Sonne. 

Melanocyten sind spezialisierte Zehen. Sie kommen in 
der Haut vor, aber in der Regel nicht in inneren Orga¬ 
nen. In späteren Kapiteln werden Sie erfahren, wie Zellen 
in die Lage versetzt werden, unterschiedliche Funktionen 
zu übernehmen. In den Melanocyten existieren besonde¬ 
re Organellen, die auf die Melaninsynthese spezialisiert 
sind - man nennt sie Melanosomen. Sie können aus Mela¬ 
nocyten austreten und von anderen Hautzellen aufgenom¬ 
men werden, sodass diese dann ebenfalls mit Pigmenten 
versehen sind. Dies ist bei dunkelhäutigen Menschen ein 
spontan ablaufender Vorgang, bei hellhäutigen Menschen 
wird er durch intensives Sonnenlicht stimuliert. 

Die Beobachtung, dass die chemischen Prozesse des Le¬ 
bens in Zellen stattfinden und dort oft innerhalb von 
spezialisierten zellulären Kompartimenten, ist eine zen¬ 
trale Erkenntnis der Biowissenschaften. 


Sind Pigmente in allen Zelltypen kompartimentiert? 

In „Experiment: Das Tannosom - die Entdeckung eines 
Organells“ in ► Abschn. 5.3 und in ► „Faszination For¬ 
schung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


5.1 Zellen sind die Grundeinheiten 
des Lebens 

In ► Kap. 1 haben Sie einige Merkmale des Lebens kennen- 
gelemt: chemische Komplexität, Wachstum, Fortpflanzung, Be¬ 
wegung sowie die Fähigkeit, Substanzen und Energie aus der 
Umgebung kontrolliert aufzunehmen, umzuwandeln und an die 
Umgebung abzugeben. Zehen erfüllen all diese Anforderungen. 
Genauso wie Atome die Grundeinheiten der Materie darstellen, 
sind Zehen die Grundeinheiten des Lebens. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Zelltheorie postuliert, dass Zellen die kleinsten Einheiten des 
Lebens sind, dass alle Organismen aus Zellen bestehen und dass 
Zellen stets aus bereits existierenden Zellen entstehen. 

■ In der Mikroskopie werden Zellen und ihre inneren Strukturen 
sichtbar gemacht und untersucht. 

■ Membranen übernehmen in Zellen strukturelle Aufgaben. Au¬ 
ßerdem ermöglichen sie die Aufrechterhaltung des inneren Mi¬ 
lieus (Homöostase) und die Kommunikation mit anderen Zellen. 


Was ist die Zelltheorie? 

Die Zelltheorie ist ein für die gesamte Biologie grundlegendes 
Prinzip und umfasst drei zentrale Aussagen: 

■ Zellen sind die Grundeinheiten des Lebens. 

■ Ahe Organismen bestehen aus Zellen. 

■ Ahe Zehen entstehen aus bereits existierenden Zehen. 

Zu der im Jahre 1838 erstmals formulierten, ursprünglichen 
Zelltheorie sollte noch folgende Aussage hinzugefügt werden: 

■ Heutige Zehen sind aus einem gemeinsamen Vorfahren ent¬ 
standen. 

Zehen enthalten neben Wassermolekülen und Salzionen eine 
Vielfalt an kleinen, mittelgroßen und riesigen organischen Mo¬ 
lekülen, die Ihnen in ► Kap. 2 bis 4 begegnet sind. In jeder Zehe 
kommen mindestens 10.000 verschiedene Arten von Molekülen 
vor - die meisten davon in großer Anzahl. Zehen nutzen diese 
Moleküle, um Materie und Energie umzuwandeln, ihre Substanz 
auf-, um- und abzubauen, auf ihre Umwelt zu reagieren und sich 
selbst fortzupflanzen. 

Aus der Zelltheorie lassen sich drei wichtige Schlussfolgerun¬ 
gen ziehen: 
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Die Skala ist logarithmisch. Jede Einheit 
ist zehnmal so groß wie die vorherige. 


Die meisten Zelldurchmesser 
liegen im Bereich von 1-100 gm 


Abb. 5.1 Der Maßstab des Lebens. Dieser logarithmische Maßstab zeigt die relative Größe von Molekülen, Zellen und vielzelligen Organismen 


■ Zellbiologische Forschung hat viel mit der Erforschung des 
Lebens an sich zu tun. Zahlreiche Prinzipien, die den Funk¬ 
tionen der einzelnen Zelle eines Bakteriums zugrunde liegen, 
ähneln den Prinzipien, die in den rund 60 Billionen Zellen 
unseres Körpers herrschen. (Andererseits ist unser Organis¬ 
mus natürlich viel mehr als ein Sack voller Zellen.) 

■ Leben ist kontinuierlich. Alle Zellen in unserem Körper sind 
aus einer einzigen Zelle entstanden: der befruchteten Eizel¬ 
le (Zygote). Diese stammt aus der Verschmelzung von zwei 
Zellen, einer Spermienzelle und einer Eizelle, geliefert von 
unseren Eltern. Deren Körperzellen entstanden zuvor eben¬ 
falls aus einer befruchteten Eizelle usw. Diese Abstammung 
kann man (theoretisch) über Generationen zurückverfolgen 
bis zur Entstehung der ersten Zelle. 

■ Die Entstehung von Leben auf der Erde begann mit der Ent¬ 
stehung der ersten Zellen (► Kap. 4). 

Selbst die größten Lebewesen auf der Erde bestehen aus Zellen, 
doch sind diese Zellen in der Regel zu klein, als dass man sie 
mit dem bloßen Auge sehen könnte. Warum sind sie so winzig? 

Die Zellgröße wird durch das Oberfläche/ 
Volumen-Verhältnis begrenzt 

Die meisten Zellen sind tatsächlich winzig. Im Jahre 1665 
schätzte Robert Hooke, dass eine Korkscheibe mit einer Fläche 
von 6,5 cm 2 , die er mit seinem Vergrößerungsglas untersuchte, 
etwa 1.259.712.000Zellen enthält! Der Durchmesser von Zellen 
reicht von 1-100 pm. Doch es gibt einige Ausnahmen: Vogeleier 
sind einzelne Zellen und sie sind verhältnismäßig riesig. Auch 


sind einzelne Zellen einiger Algen- und Bakterienarten so groß, 
dass sie mit bloßem Auge zu erkennen sind (► Abb. 5.1). 

Activity 5.1 The Scale of Life 

www.Life 11 e.com/ac5.1 

Zellen sind sehr klein, da sich das OberflächeWolumen-Ver¬ 
hältnis (A/V-Verhältnis) eines Objekts mit zunehmender Größe 
dramatisch verändert. Nimmt das Volumen einer Zelle zu, wird 
auch die Zelloberfläche größer, allerdings nicht im selben Ver¬ 
hältnis (►Abb. 5.2). Genauer: Das Volumen einer Zelle legt 




Durchmesser 

2 |jm 

20 |jm 

200 [jm 

Oberfläche 

4rcr 2 

12,6 |jm 2 

1260 |jm 2 

126.000 \im 2 

Volumen 

4 /3 n r 3 

4,2 |jm 3 

4200 |jm 3 

4.200.000 |jnn 3 

Oberfläche/Volu¬ 

men-Verhältnis 

3,0:1 

0,3:1 

0,003:1 


Abb. 5.2 Weshalb sind Zellen klein? Wenn sich ein Objekt ver¬ 
größert, nimmt das Volumen (der Rauminhalt) stärker zu als die 
Oberfläche. Zellen müssen ein großes Oberfläche/Volumen-Verhältnis 
bewahren, um funktionsfähig zu bleiben. Deshalb sind große Organis¬ 
men aus vielen kleinen und nicht aus wenigen großen Zellen aufgebaut 
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5 Zellen: die kleinsten Einheiten des Lebens 


Lichtmikroskop 




30 |jm 

Bei der Hellfeldoptik dringt Licht direkt 
durch die Zellen. Der Kontrast ist gering 
und Details lassen sich nicht unterscheiden 
- es sei denn, das Objekt enthält natürliche 
Farbstoffe (Pigmente). 





I 


4 

m 




#• 



30 |jm 

Bei der Hellfeldoptik mit Fixierung und Fär¬ 
bung des Objekts hebt man durch Farb¬ 
stoffe bestimmte Strukturen hervor, sodass 
sich auch ansonsten unsichtbare Details 
erkennen lassen. Es steht eine große Aus¬ 
wahl an unterschiedlichen Färbemitteln zur 
Verfügung, die sich stark in ihrer chemischen 
Struktur und Bindungsspezifität für verschie¬ 
dene zelluläre Substanzen unterscheiden. 



Das Lichtmikroskop (LM) erzeugt das vergrößerte Bild eines 
Objekts mithilfe von Glaslinsen und sichtbarem Licht. Es hat ein 
Auflösungsvermögen von etwa 0,2 pm; das entspricht dem 
1000-fachen Auflösungsvermögen des menschlichen Auges. Mit 
dem Lichtmikroskop lassen sich Zellen sowie einige innere 
Zellstrukturen erkennen. Letztere sind bei normalem, sichtbarem 
Licht schlecht zu sehen; daher werden die Zellen häufig chemisch 
behandelt und mit verschiedenen Farbstoffen gefärbt, um den 
Kontrast zu erhöhen und bestimmte Strukturen hervorzuheben. 



30 pm 


Bei der Phasenkontrastoptik werden im 
Präparat Unterschiede des Brechungsindex 
und des Oberflächenreliefs durch spezielle 
Blendenanordnungen sichtbar gemacht; 
dadurch werden helle und dunkle 
Zellbereiche stärker betont, was den 
Kontrast verstärkt. 



20 pm 


Bei der Fluoreszenzoptik wird eine zell¬ 
eigene Substanz oder ein fluoreszierender 
Farbstoff, der spezifisch an eine bestimmte 
zelluläre Substanz bindet, durch einen 
Lichtstrahl angeregt. Beobachtet wird das 
vom Farbstoff emittierte längerwellige 
Fluoreszenzlicht. Damit lassen sich winzige 
Strukturen spezifisch lokalisieren. 



30 pm 


Bei der Differenzial-Interferenzkontrast¬ 
optik werden zwei Strahlen polarisierten 
Lichts eingesetzt. Die kombinierten Bilder 
sehen aus, als ob die Zelle auf einer Seite 
einen Schatten werfen würden. 



20 pm 


Die Konfokalmikroskopie verwendet eben¬ 
falls fluoreszierende Substanzen sowie ein 
spezielles Lichtmikroskop. Über ein opti¬ 
sches System wird die Anregungswellenlänge 
auf die Brennebene des Objekts fokussiert, 
wie auch alles Licht ausgeblendet, das nicht 
genau aus der Brennebene des Objekts 
kommt. Dadurch wird das Streulicht deutlich 
reduziert, und das Bild ist viel schärfer als 
bei der herkömmlichen Fluoreszenzmikros¬ 
kopie. Indem man das Objekt schichtweise 
fotografiert, kann man im Computer eine 
dreidimensionale Rekonstruktion erstellen. 


Abb. 5.3 Ein Blick in Zellen. Die sechs Bilder auf dieser Seite wurden mit unterschiedlichen Methoden der Lichtmikroskopie (LM) hergestellt. 
Die Bilder auf der folgenden Seite wurden mit verschiedenen Typen von Elektronenmikroskopen (EM) erzeugt. Alle Aufnahmen außer der letzten 
zeigen einen bestimmten Typ von kultivierten Tumorzellen: HeLa-Zellen. In den meisten Fällen wirken die Aufnahmen zweidimensional, obwohl 
Zellen ja dreidimensionale Objekte sind. Das hat teils mit der Anheftung auf dem Objektträger und der Perspektive zu tun, teils werden aber auch 
Dünnschnitte von Zellen verwendet wie in der linken EM-Abbildung 
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Transmissionselektronenmikroskop 

- Elektronenstrahler 

Kondensorlinse 
(elektromagnetisch) 

Elektronenstrahl 
Präparat 
Objektivlinse 

Projektorlinse 
(elektromagnetisch) 


Digitalkamera oder 
Monitor 


i_i 

10 Mm 

In einem Transmissionselektronenmik¬ 
roskop (TEM) wird ein Elektronenstrahl 
durch Magneten auf das zuvor fixierte und 
kontrastierte Objekt fokussiert. Die Struk¬ 
turen erscheinen dunkler, wenn sie die 
Elektronen absorbieren. Treten die Elektro¬ 
nen durch das Objekt hindurch, werden 
sie auf einem fluoreszierenden Schirm 
detektiert. 


20 Mm 

In einem Rasterelektronenmikroskop 

(REM) werden Elektronen auf die mit Gold 
beschichtete Oberfläche des Objekts 
gerichtet und führen dort zur Emission 
anderer Elektronen. Diese Elektronen 
werden auf einem Schirm sichtbar 
gemacht. Mit dieser Methode kann die 
dreidimensionale Oberfläche des Objekts 
in hoher Auflösung dargestellt werden. 


i_i 

0,1 Mm 

Bei der Gefrierbruchtechnik werden 
Zellen schockgefroren und mithilfe eines 
Messers aufgebrochen. Der Bruch verläuft 
häufig in der Ebene der Plasmamembran 
oder auch von inneren Membranen. Die 
Oberfläche wird mit Schwermetall be¬ 
dampft und in einem TEM betrachtet. Die 
beobachteten Erhebungen stammen in der 
Regel von großen Proteinen oder Protein¬ 
komplexen, die in die Membranen ein¬ 
gebettet sind. 


Ein Elektromikroskop (EM) fokussiert einen Elektronen¬ 
strahl mithilfe von Magneten, im Prinzip vergleichbar mit 
den Glaslinsen des Lichtmikroskops, mit denen ein Licht¬ 
strahl fokussiert wird. Da wir Elektronen mit unserem Auge 
nicht sehen können, werden sie im Elektronenmikroskop 
auf einen Fluoreszenzschirm oder eine Digitalkamera 
gelenkt, um ein sichtbares Bild zu erzeugen. Das Auflö¬ 
sungsvermögen eines Elektronenmikroskops liegt bei 
biologischen Objekten heute bei etwa 0,2 nm und ist damit 
1 Mio. mal höher als das des menschlichen Auges und 
1000 mal höher als das des Lichtmikroskops. Durch dieses 
Auflösungsvermögen werden die Einzelheiten vieler sub¬ 
zellulärer Strukturen und sogar einzelner Proteine sichtbar. 


Abb. 5.3 (Fortsetzung) 

fest, welche Menge an chemischer Aktivität pro Zeiteinheit aus¬ 
geführt werden kann. Die Oberfläche einer Zelle begrenzt die 
Menge an Substanzen, die sie aus der Umgebung aufnehmen 
kann, sowie die Menge an Abfallprodukten, die sie nach außen 
abzugeben vermag. Dieses Phänomen hat eine große Bedeutung 
für die Biologie. 

Wenn lebende Zellen wachsen, nehmen ihre chemische Aktivi¬ 
tät und damit ihr Bedarf an Ressourcen wie auch die Abfall¬ 
produktion stärker zu als ihre Oberfläche. (Die Oberfläche ist 
zweidimensional und nimmt mit dem Quadrat des Radius zu, 
das Volumen ist dreidimensional und steigt daher mit der dritten 
Potenz ihres Radius.) Außerdem müssen Substanzen innerhalb 
der Zelle von einem Ort zum anderen gelangen; je kleiner die 
Zelle, umso schneller geht dies vonstatten. Daher müssen große 
Organismen aus vielen kleinen Zellen bestehen: Solche Zellen 
besitzen zwar ein kleines Volumen, aber ein großes Oberfläche/ 
Volumen-Verhältnis. In einem vielzelligen Organismus ermög¬ 
licht erst die riesige, durch zahllose kleine Zellen gebildete 
Gesamtoberfläche die erforderliche Vielfalt und Anzahl an le¬ 
bensnotwendigen Prozessen. 


Mikroskope dienen dem Sichtbarmachen 
von Zellen und deren Inhalt 

Die meisten Zellen sind zu klein, als dass man sie mit dem 
bloßen Auge erkennen könnte. Mikroskope sind Geräte, die 
dazu dienen, Zellen und auch Details in ihrem Inneren sicht¬ 
bar zu machen. Diese Eigenschaft bezeichnet man als optische 
Auflösung. Formal versteht man darunter die Entfernung, die 
zwischen zwei Objekten mindestens bestehen muss, damit sie 
noch getrennt wahrgenommen werden. Die optische Auflö¬ 
sung des menschlichen Auges beträgt etwa 0,2 mm (= 200 pm; 
1 Mikrometer = 10~ 3 mm). Die meisten Zellen sind wesentlich 
kleiner als 200 pm und daher für uns nicht einzeln zu erkennen. 
Mikroskope vergrößern Objekte scheinbar und verbessern die 
Auflösung, sodass Zellen und ihre inneren Strukturen sichtbar 
werden (► Abb. 5.3). 

Activity 5.2 Know Your Techniques 

www.Life Ile. com/ac5.2 
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Es gibt zwei Grundtypen von Mikroskopen - Lichtmikroskope 
(LM) und Elektronenmikroskope (EM) die verschiedene For¬ 
men der Strahlung nutzen (► Abb. 5.3). Das Elektronenmikro¬ 
skop besitzt zwar eine viel höhere Auflösung, da die Präparate 
jedoch in einer Vakuumkammer liegen, sind die mit dieser Me¬ 
thode aufgenommenen Zellen stets tot. Lichtmikroskope setzt 
man ebenfalls vielfach zur Betrachtung toter, fixierter Zellen 
und Gewebe ein, man kann damit aber auch lebende Zellen 
beobachten (beispielsweise durch Phasenkontrastmikroskopie; 
► Abb. 5.3). 

Bevor wir zu den Zellstrukturen kommen, ist es sinnvoll, sich 
die vielfältigen Anwendungsmöglichkeiten der Mikroskopie zu 
vergegenwärtigen. Hier ein Beispiel: Ein ganzer Zweig der Me¬ 
dizin, die Pathologie, nutzt die unterschiedlichen Methoden der 
Mikroskopie für die Analyse von Zellen und Geweben zur Dia¬ 
gnose von Krankheiten. So entnimmt ein Arzt beispielsweise 
etwas Gewebe, von dem er annimmt, es sei entartet. Pathologen 
haben dann verschiedene Möglichkeiten, dieses Gewebestück 
zu untersuchen. Sie können... 

■ das Gewebe im LM mithilfe einer Phasenkontrastoptik rasch 
untersuchen, um Größe, Form und Verbreitung der Zellen 
festzustellen. 

■ das Gewebe mit Farbstoffen behandeln und dann im LM un¬ 
tersuchen, um Merkmale wie die Form des Zellkerns oder 
die Art der Zellteilung festzustellen. 

■ das Gewebe im LM mithilfe einer Fluoreszenzoptik auf die 
Anwesenheit bestimmter Proteine untersuchen, die zuvor 
mit einem spezifischen fluoreszierenden Marker versehen 
wurden und die zum Beispiel charakteristisch für einen be¬ 
stimmten Tumortyp sind. Die Ergebnisse können dann die 
Therapie beeinflussen. 

■ das Gewebe mithilfe eines Transmissionselektronenmikro¬ 
skops (TEM) untersuchen, um zelluläre Feinstrukturen zu 
analysieren. 


-• vvk/:X*5*> \ ' i 



Eine Gesamtfärbung des 
Präparats zeigt die 
Umrisse der Haufen aus 
Brustkrebszellen und ihre 
Zellkerne (dunkelviolett). 


... ■* # 

4*^ J , 

selektive Färbung 
(braun), die spezifisch für 
den Östrogenrezeptor ist, 
zeigt eine deutlich erhöhte 
Konzentration des Rezep¬ 
tors in den Zellkernen von 
Brustkrebszellen. 




dünne Struktur bildet die äußere Begrenzung des Cytoplasmas 
jeder Zelle; sie ist bei nahezu allen Zellen ähnlich dick und hat 
einen vergleichbaren molekularen Aufbau. In ► Kap. 6 wird die 
Plasmamembran eingehend besprochen. An dieser Stelle reicht 
es aus, wenn Sie wissen, dass Plasmamembranen aller Zellen 
(mit Ausnahme einiger Arten der Archaeen, die in ► Kap. 26 
behandelt werden) aus einer Phospholipiddoppelschicht beste¬ 
hen (► Abschn. 3.4), in die Proteine eingebettet sind. 

Die Plasmamembran hat zahlreiche wichtige Funktionen: 

■ Die Plasmamembran hat die Funktion einer Barriere, die 
selektiv permeabel (selektiv durchlässig) ist. Bestimmte 
Substanzen werden an der Passage gehindert, während an¬ 
dere Substanzen in die Zelle gelangen beziehungsweise sie 
verlassen können. 

■ Indem die Plasmamembran einen unkontrollierten Austausch 
von Substanzen zwischen Cytoplasma und äußerer Umge¬ 
bung verhindert, ermöglicht sie der Zelle, ein weitgehend 
konstantes inneres Milieu aufrechtzuerhalten. Die Auf¬ 
rechterhaltung des inneren Milieus (auch als Homöostase 
bezeichnet) ist ein Hauptmerkmal des Lebens - dieses The¬ 
ma wird in ► Kap. 40 ausführlich besprochen. 

■ Als Grenzfläche der Zelle zur äußeren Umgebung spielt die 
Plasmamembran eine wichtige Rolle bei der Kommunikati¬ 
on mit Nachbarzellen (interzelluläre Kommunikation) und 
beim Empfang extrazellulärer Signale. Diese Funktionen, 
an denen oft Kohlenhydratseitenketten beteiligt sind, werden 
in ► Kap. 7 besprochen. 

■ In die Plasmamembran sind zahlreiche Proteine eingelagert, 
die zum Beispiel Aufgaben als Kanäle, Transporter oder 
Rezeptoren wahrnehmen. Bei Tierzellen dienen Membran¬ 
proteine außen als Zell-Zell-Verbindungen und innen als 
Anheftstellen seilartiger Proteine, die das Cytoskelett bilden. 
Bei Pflanzenzellen sind mit der Plasmamembran assoziier¬ 
te Proteine am Aufbau der festen Zellwand beteiligt. Die 
Plasmamembran spielt daher trotz ihrer Zartheit auch eine 
wichtige Rolle hinsichtlich der Formgebung und Reißfestig¬ 
keit der Zelle. 


Es gibt prokaryotische und eukaryotische Zellen 


Wie Sie in ►Abschn. 1.1 erfahren haben, unterteilen Biologen 
Organismen in drei Domänen: Archaea, Bacteria und Eukarya. 
Die Archaea und Bacteria werden als Prokaryoten zusammen¬ 
gefasst; für sie ist die prokaryotische Zelle typisch. Dieser auch 
als Procyte bezeichnete Zelltyp besitzt keinen Zellkern und 
auch sonst meist keine membranumhüllten internen Kompar¬ 
timente. Zweifellos waren die ersten lebenden Zellen ähnlich 
organisiert wie die heutigen Prokaryoten. 


Alle lebenden Zellen sind von 
einer Plasmamembran umgeben 

Während einzelne Zelltypen und selbst einige zelluläre Struktu¬ 
ren auch unter dem Lichtmikroskop zutage treten, lässt sich die 
meist als Plasmamembran bezeichnete Zellmembran am bes¬ 
ten mithilfe eines Elektronenmikroskops betrachten. Diese sehr 


Die Organisation der eukaryotischen Zelle, auch als Eucyte be¬ 
zeichnet, ist das Merkmal der Eukarya; sie werden daher auch 
Eukaryoten genannt. Zu diesen gehören die Protisten sowie die 
Pflanzen, Pilze und Tiere. Im Gegensatz zu Procyten enthalten 
eukaryotische Zellen membranumhüllte Organellen. Das auf¬ 
fälligste Organell ist der Zellkern (Nucleus), in dem sich ein 
Großteil der DNA der Zelle befindet und in dem die Genexpres¬ 
sion erfolgt: 
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Prokaryot Eukaryot 



So wie jede Zelle für sich ein abgeschlossenes Kompartiment 
darstellt, das seinen Inhalt von der äußeren Umgebung abgrenzt, 
ist auch jedes membranumhüllte Organeil ein Kompartiment, 
das bestimmte Moleküle und biochemische Reaktionen vom 
Rest der Zelle separiert. Diese „Arbeitsteilung“ erweitert die 
Regulations- und Produktionsmöglichkeiten erheblich und er¬ 
laubt, dass in der Zelle weitaus mehr unterschiedliche Prozesse 
gleichzeitig ablaufen. Erst die Eucyte machte die Evolution 
komplexer vielzelliger Organismen möglich. 

5.1 Wiederholung 

Die Zelltheorie ist als Prinzip für die gesamte Biologie 
grundlegend. Die Größe von Zellen wird begrenzt, um 
ein hohes Oberfläche/Volumen-Verhältnis sicherzustel¬ 
len. Sowohl prokaryotische als auch eukaryotische Zellen 
sind von einer Plasmamembran umgeben, doch den pro- 
karyotischen Zellen fehlen die internen oder auch mem- 
bran-umhüllten Kompartimente (Organellen) der Euka- 
ryoten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die drei zentralen Aussagen der ursprünglichen Zell¬ 
theorie kennen. 

■ erläutern können, warum Membranen für die Zell¬ 
funktion eine so herausragende Rolle spielen. 


_ 7 _ 

1. Inwiefern erfüllt eine lebende Zelle alle Kriterien des Le¬ 
bens? 

2. Welche Funktion haben Plasmamembranen und die Membra¬ 
nen der Organellen? 


Wie Sie in diesem Abschnitt bereits erfahren haben, existieren 
in der Natur zwei zelluläre Organisationstypen: Procyte und Eu¬ 
cyte. Im folgenden Abschnitt befassen wir uns zunächst mit den 
prokaryotischen Zellen (Procyten). 

5.2 Prokaryotische Zellen sind klein 
und effizient 

Mit 1-10 pm Größe sind prokaryotische Zellen deutlich kleiner 
als eukaryotische Zellen, die zwischen 10 und lOOpm messen. 
Prokaryoten sind durchweg Einzeller; viele Arten der Prokaryo- 


ten treten jedoch gewöhnlich in kleinen Aggregaten oder sogar 
in Gruppen mit Hunderten von Individuen auf. In diesem Ab¬ 
schnitt werden wir zuerst die Merkmale besprechen, die den 
Zellen der Domänen Bacteria und Archaea gemeinsam sind. 
Anschließend werden wir Strukturmerkmale betrachten, die nur 
in bestimmten Prokaryoten Vorkommen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Alle prokaryotischen Zellen besitzen eine Plasmamennbran, 
Cytoplasma, eine ringförmige DNA und Ribosomen. 

Welche Merkmale weisen 
prokaryotische Zellen auf? 

Alle prokaryotischen Zellen besitzen dieselbe Grundstruktur 
(►Abb.5.4): 

■ Die Plasmamembran umgibt die Zelle, sie reguliert den Stoff¬ 
transport in die Zelle hinein und aus ihr heraus und trennt das 
Zellinnere, das Cytoplasma, von der Umgebung ab. 

■ Das Erbmaterial (die DNA) ist in einem als Nucleoid be- 
zeichneten Bereich des Cytoplasmas konzentriert. Die DNA 
ist, wie Sie in ► Abschn. 4.1 erfahren haben, das Erbmate¬ 
rial, welches Wachstum, Stoffwechsel und Reproduktion der 
Zelle kontrolliert. Prokaryotische DNA ist ringförmig. 

■ Die Ribosomen sind Partikel aus mehreren RNA-Molekülen 
und zahlreichen Proteinen und liegen frei im Cytoplasma. 
Sie haben einen Durchmesser von etwa 25 nm (Nanometer; 
IO -9 m) und können nur mit dem Elektronenmikroskop deut¬ 
lich sichtbar gemacht werden. Ribosomen sind die Orte der 
Proteinsynthese; sie übertragen die in den Nucleinsäuren co¬ 
dierte Information in die Aminosäuresequenz von Proteinen. 

Querverweis 

Sieht man sich die reinen Zahlen an, sind Prokaryoten die 
erfolgreichsten Organismen, die auf der Erde existieren. 

In diesem Kapitel über Prokaryoten sollte Ihnen stets be¬ 
wusst sein, dass es eine riesige Zahl prokaryotischer Arten 
gibt und dass sich Bakterien und Archaeen in zahlreichen 
Aspekten grundlegend unterscheiden. Die Unterschiede 
zwischen beiden Domänen und die enorme Vielfalt pro¬ 
karyotischer Organismen wird Sie vor allem in ► Kap. 26 
beschäftigen. 

Im Cytoplasma herrscht keine statische Situation; vielmehr 
sind die Substanzen in diesem wässrigen Milieu in ständiger 
Bewegung. Ursachen sind teils die ungerichtete Brown’sche 
Molekularbewegung, für die die Zelle keine Energie aufwen- 
den muss, und teils gerichtete Bewegungen, die Energie kosten. 
Ein typisches nichtverankertes Protein wandert zum Beispiel 
innerhalb von einer Minute durch die ganze Zelle und trifft da¬ 
bei auf viele andere Moleküle. Diese Beweglichkeit ist eine der 
Voraussetzungen dafür, dass biochemische Reaktionen in einer 
Geschwindigkeit ablaufen, die sich mit dem Bedarf der Zelle 
deckt. Obwohl prokaryotische Zellen in ihrer Struktur weniger 
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äußere Membran 
(fehlt bei manchen 
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Abb. 5.4 Eine prokaryotische Zelle (Procyte). Die elektronenmikroskopische Aufnahme und die Zeichnung des Bakteriums Pseudomonas 
aeruginosa zeigen typische prokaryotische Zellstrukturen. Außerdem hat dieses Bakterium eine schützende äußere Membran, über die nicht alle 
Prokaryoten verfügen. Auch die Geißel und die Kapsel sind Strukturen, die nur bei manchen Prokaryoten Vorkommen 


kompliziert aufgebaut sind als eukaryotische Zellen, sind sie 
doch funktionell sehr komplex und führen Tausende von bio¬ 
chemischen Reaktionen durch. 


Prokaryotische Zellen unterscheiden sich in 
speziellen Merkmalen 

Im Verlauf ihrer Evolution haben Prokaryoten diverse Spezial¬ 
strukturen entwickelt, die jeweils einen Selektionsvorteil bieten: 
Zellen mit diesen Strukturen hatten eine verbesserte Überle¬ 
benswahrscheinlichkeit und konnten sich unter den gegebenen 
Umweltbedingungen besonders gut vermehren. 

Zellwände Die meisten Prokaryoten besitzen eine Zellwand, 
die außerhalb der Plasmamembran liegt. Die Zellwand wirkt 
durch ihre Festigkeit als Stützskelett und bestimmt die Form 
der Zelle. Die Zellwände der meisten Bakterien - nicht jedoch 
die der Archaeen - enthalten ein Murein genanntes Peptido¬ 
glykan, ein Polymer aus Aminozuckern, die in regelmäßigen 
Abständen über Aminosäuren durch kovalente Bindungen quer- 
vemetzt sind und dadurch ein einziges Riesenmolekül bilden, 
das die gesamte Zelle umgibt. Bei vielen Bakterien ist die Pep- 
tidoglykanschicht noch von einer weiteren Schicht umgeben: 
der äußeren Membran (einer polysaccharidreichen Phospholi¬ 
pidmembran; ► Abb. 5.4). Anders als die Plasmamembran stellt 


diese äußere Membran jedoch keine nennenswerte Barriere für 
Moleküle dar. 

Manche Bakterien besitzen zusätzlich zur Zellwand noch eine 
äußere Schleimschicht, die hauptsächlich aus Polysacchariden 
aufgebaut ist und als Kapsel bezeichnet wird. Die Kapsel wirkt 
bei manchen Bakterien, die Tiere infizieren, als Schutz gegen 
eine Immunabwehr durch Feukocyten (weiße Blutzellen). Kap¬ 
seln schützen die Bakterienzellen vor dem Austrocknen und 
können auch beim Anlagem an andere Zellen eine Rolle spie¬ 
len. 

Innere Membranen Einige Bakteriengruppen, zu denen ins¬ 
besondere auch die Cyanobakterien gehören, sind photosyn¬ 
thetisch aktiv: Sie nutzen die Energie des Sonnenlichts, um 
aus Kohlenstoffdioxid und Wasser Kohlenhydrate herzustellen. 
Diese Bakterien verfügen über ein inneres Membransystem, 
das die für die Photosynthese notwendigen Proteinkomplexe 
und Pigmentmoleküle enthält. Die Erfindung der Photosynthese, 
für die innere Membranen erforderlich sind, war ein wichtiges 
Ereignis in der frühen Evolution des Lebens auf der Erde. An¬ 
dere Prokaryoten besitzen intrazelluläre Membranfalten, die mit 
der Plasmamembran verbunden bleiben. Diese Falten könnten 
bei der Zellteilung oder bei energieliefemden Reaktionen mit- 
wirken. 

Geißeln und Pili Manche Prokaryoten können sich mithil¬ 
fe von fädigen Anhängseln fortbewegen, die als Geißeln oder 
Flagellen bezeichnet werden (►Abb. 5.5 a). Die Bakteriengei- 
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a Geißeln einer prokaryotischen Zelle 


Geißeli 


b rotierender „Motor” einer Geißel 
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Die Geißel rotiert mithilfe eines 
komplexen Motors aus Pro¬ 
teinen, der in der Plasmamem¬ 
bran verankert ist. 


Filament- 
der Geißel 

L-Ring 
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Transport 
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Abb. 5.5 Geißeln und Fimbrien bei Bakterien, a Geißeln sind an der Fortbewegung der prokaryotischen Zelle beteiligt, Fimbrien dienen ihrer 
Anheftung, b Ein ringförmiger, in der Plasmamembran verankerter Proteinkomplex bildet einen Motor, der die Geißel rotieren lässt und die Zelle 
damit vorwärts bewegt 


Bei besteht vor allem aus einem Protein namens Flagellin. (Wie 
Sie in ► Abschn. 5.3 sehen werden, sind die Geißeln von Eu- 
karyoten ganz anders aufgebaut, besitzen jedoch eine ähnliche 
Funktion.) Ein komplexes Motorprotein dreht die Bakterien¬ 
geißel wie einen Propeller um ihre Achse und treibt die Zehe 
damit vorwärts. Motorproteine sind Proteine, die ihre Form 
unter Energieverbrauch stark verändern und durch diese Be¬ 
wegung Kraft übertragen können. Das Motorprotein ist in der 
Plasmamembran verankert und gegebenenfalls auch noch in der 
äußeren Membran (►Abb. 5.5b). Ohne die Geißeln kann sich 
die Zehe nicht fortbewegen. 

Pili sind fädige Proteinstrukturen, die bei einigen Bakterien¬ 
gruppen aus der Zehoberfläche ragen und der Anheftung dienen. 
Sie sind kürzer als Geißeln. Über Sex-Pili können aneinan¬ 
dergeheftete Bakterienzellen genetisches Material austauschen. 
Fimbrien bestehen aus den gleichen Proteinen wie Pili, sind 
aber kürzer und dienen der Anheftung, zum Beispiel an Tierzel¬ 
len, der Nahrungsaufnahme oder der Verteidigung. 

Cytoskelett Cytoskelett ist der Sammelbegriff für filamentö- 
se (fädige) Proteine, die bei der Zellteilung, der Fortbewegung 
von Zellen und bei der Aufrechterhaltung der Gestalt von Zel¬ 
len eine Rohe spielen. Früher hatte man angenommen, dass nur 
eukaryotische Zehen ein Cytoskelett besitzen (►Abschn. 5.3). 
Doch mittlerweile ist bekannt, dass Cytoskelette auch unter den 
Prokaryoten weit verbreitet sind. Eines dieser prokaryotischen 
Cytoskelettproteine bildet einen Ring aus, der sich im Ver¬ 
lauf der Zellteilung zusammenzieht, ein weiteres bildet helikale 


Strukturen, die sich über die gesamte Fänge einer stäbchenför¬ 
migen Zehe erstrecken und deren Form aufrechterhalten. 

5.2 Wiederholung 

Prokaryotische Zehen (Procyten) besitzen eine Plasma¬ 
membran, ein Cytoplasma und darin einen als Nucleoid 
bezeichnete Bereich, der die DNA enthält. Im Cytoplasma 
liegen die Ribosomen. Andere Merkmale wie Zellwände, 
innere Membranstrukturen und Geißeln sind bei vielen, 
aber nicht allen Prokaryoten vorhanden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die wichtigsten Merkmale einer prokaryotischen Zelle 
beschreiben können. 

■ spezifische Strukturen, die in manchen prokaryoti¬ 
schen Zellen Vorkommen, identifizieren können. 


_ ? _ 

1. Beschreiben Sie Aufbau und Funktion einer für eine pro¬ 
karyotische Zelle typischen Struktur wie Zellwand, Kapsel, 
Geißel oder Pilus. 

2. Woraus bestehen das Nucleoid und das Cytoplasma einer pro¬ 
karyotischen Zelle? 
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Wie Sie bereits festgestellt haben, ist die prokaryotische Zel¬ 
le (auch Procyte) einer der beiden in der Natur vorkommenden 
grundlegenden Zelltypen. Der andere ist die eukaryotische Zelle 
(auch Eucyte). Eukaryotische Zellen sind strukturell weit kom¬ 
plexer als prokaryotische Zellen. 

5.3 Eukaryotische Zellen enthalten 
membranumhüllte Organellen 

Sicherlich sind Ihnen zahlreiche Zelltypen Ihres Körpers be¬ 
kannt, wie die Blutzellen, die Hautzellen, die Muskelzellen und 
die Nervenzellen. Obwohl diese Zellen spezifische Strukturen 
und Funktionen aufweisen, teilen sie und andere eukaryotische 
Zellen doch viele Gemeinsamkeiten; um diese soll es im Fol¬ 
genden gehen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eukaryotische Zellen unterscheiden sich von prokaryotischen, da 
sie membranumhüllte Organellen enthalten. 

■ Jedes Organeil übernimmt eine bestimmte Aufgabe. Durch die 
Integration all dieser Funktionen kann die Zelle als Ganzes funk¬ 
tionieren. 

Activity 5.3 Eukaryotic Cell Tour 

www.Lifel le.com/ac5. 3 

Eukaryotische Zellen haben im Allgemeinen eine Größe, die 
um das Zehnfache über der von Prokaryoten liegt. Die euka¬ 
ryotische Zelle (Eucyte) besitzt genau wie die prokaryotische 
Zelle (Procyte) eine Plasmamembran, Cytoplasma und Riboso¬ 
men. Andere Strukturen der eukaryotischen Zelle sind analog 
zu Strukturen in prokaryotischen Zellen, darunter intrazellu¬ 
lär das Cytoskelett, das aus filamentösen Proteinen besteht, 
und auf der Außenseite der Plasmamembran eine extrazellulä¬ 
re Matrix (bei Tieren) oder eine Zellwand (bei Pflanzen und 
Pilzen). Doch wie Sie bereits früher in diesem Kapitel erfah¬ 
ren haben, verfügen Eukaryoten im Cytoplasma zudem über 
zahlreiche membranumhüllte Kompartimente, deren Innenraum 
vom übrigen Cytoplasma getrennt ist. Für das freie Cytoplasma 
außerhalb der Organellen verwendet man oft den Begriff Cyto- 
sol. 


Die Kompartimentierung ist für die 
eukaryotische Zellfunktion unentbehrlich 

Die membranumhüllten Kompartimente eukaryotischer Zellen 
werden als Zellorganellen oder einfach Organellen („kleine 
Organe“) bezeichnet. Den eukaryotischen Zellen sind zahlreiche 
Organellen und Strukturen gemeinsam, von denen der Zellkern 
die auffälligste ist. Doch es gibt auch erhebliche Unterschie¬ 
de zwischen eukaryotischen Zellen. So enthalten Pflanzenzellen 
Chloroplasten, in denen die Photosynthese stattfindet; Tierzel¬ 
len fehlen diese Organellen dagegen. Jedes Organell übernimmt 


in seiner speziellen Zelle eine bestimmte Aufgabe: Einige Or¬ 
ganellen in eukaryotischen Zellen arbeiten wie kleine Fabriken, 
die spezifische Produkte herstellen. Andere hingegen sind eher 
mit einem Kraftwerk vergleichbar, das bestimmte Energiefor¬ 
men aufnimmt und sie in eine für die Zelle besser nutzbare 
Energieform umwandelt. Diese Rollen werden durch chemische 
Reaktionen definiert, die in dem jeweiligen Organell stattfin¬ 
den. Ionenkonzentrationen unterscheiden sich von Organell zu 
Organell. Beispielsweise ist der pH-Wert (ein Maß für die Kon¬ 
zentration von H + -Ionen) im Zellkern 7,4, in einem anderen 
Organell aber, dem Lysosom, 4,5 (was bedeutet, dass die Kon¬ 
zentration der H + -Ionen dort um den Faktor 1000 höher ist). 


Organellen können mikroskopisch untersucht 
oder für biochemische Analysen isoliert werden 

Zellorganellen wurden zuerst im Licht- und Elektronenmikro¬ 
skop entdeckt und zunächst vor allem mit dem Elektronenmi¬ 
kroskop eingehend untersucht. Die Funktionen eines Organells 
lassen sich gelegentlich aus Beobachtungen und Experimenten 
ableiten, anhand derer Hypothesen aufgestellt werden. Ein Bei¬ 
spiel dafür ist die später bestätigte Hypothese, dass der Zellkern 
das genetische Material enthält. Heute können Zellbiologen 
bestimmte Proteine in Zellen beziehungsweise Organellen lo¬ 
kalisieren, indem sie ein Protein mit einem spezifischen Marker 
versehen, der wiederum Fluoreszenzlicht aussendet. 

Eine weitere Möglichkeit zur Untersuchung von Zellen besteht 
darin, sie durch ein als differenzielle Zentrifugation bezeich- 
netes Zellfraktionierungsverfahren in ihre Hauptbestandteile 
aufzutrennen. Bei einer solchen Fraktionierung werden Zell¬ 
organellen und andere cytoplasmatische Strukturen chemisch 
und physikalisch voneinander getrennt und untersucht. Eine 
Zellfraktionierung beginnt mit der Zerstörung der Plasmamem¬ 
bran, sodass die Bestandteile aus den aufgebrochenen Zellen 
als gleichmäßige Suspension in der Lösung verteilt werden. 
Eine Suspension ist ein heterogenes Gemisch aus wässriger 
Lösung und darin verteilten, nicht gelösten Schwebstoffen. Auf¬ 
grund der gleichmäßigen Verteilung der Schwebstoffe spricht 
man auch von einem Homogenat. Anschließend lassen sich die 
verschiedenen Organellen auf der Grundlage von Größe- oder 
Dichteunterschieden voneinander trennen (► Abb. 5.6). Die iso¬ 
lierten Organellen können dann biochemisch analysiert werden. 
Mikroskopie und Zellfraktionierung haben sich auf diese Weise 
methodisch ergänzt und so ein umfassendes Bild der Struktur 
und Funktion der verschiedenen Zellorganellen geliefert. 

Die mikroskopische Untersuchung eukaryotischer Zellen of¬ 
fenbarte eine erstaunliche Übereinstimmung in der Struktur 
vieler Organellen (►Abb. 5.7). Um eine Vorstellung von eini¬ 
gen wesentlichen Unterschieden zwischen eukaryotischen und 
prokaryotischen Zellen zu erhalten, vergleichen Sie am besten 
die Darstellung einer Tier- bzw. Pflanzenzelle in ► Abb. 5.7 mit 
der einer prokaryotischen Zelle in ► Abb. 5.4. 

Media Clip 5.1 The Inner Life of a Cell 
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5.3 Eukaryotische Zellen enthalten membranumhüllte Organellen 


Ribosomen sind die Orte der Proteinsynthese 

Die Ribosomen von Prokaryoten und Eukaryoten ähneln sich 
dahingehend, als sie aus zwei ungleich großen Untereinheiten 
bestehen. Die eukaryotischen Ribosomen enthalten aber mehr 
Komponenten als die prokaryotischen und sind dadurch et¬ 
was größer (ihr Durchmesser beträgt 25 nm statt 23 nm). Die 
Struktur der prokaryotischen Ribosomen ist allerdings genauer 
bekannt. Ribosomen enthalten eine besondere Form von RNA, 
die als ribosomale RNA (rRNA) bezeichnet wird. Außerdem 
enthalten sie über 50 verschiedene Proteinmoleküle. Diese sind 


untereinander nichtkovalent verbunden (►Abb. 3.11); zusätz¬ 
lich sind einige der Proteine auch nichtkovalent mit der rRNA 
assoziiert. 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 14.5 besprochen, ist das Ribosom eine 
molekulare „Werkbank“, auf der mRNA in Protein trans- 
latiert wird. 


Abb. 5.6 Zellfraktionierung durch differenzielle Zen¬ 
trifugation. Nach dem Aufschluss der Zellen und der 
homogenen Verteilung des Zellinhalts im wässrigen Medi¬ 
um lassen sich die Organellen auftrennen. Die Lösung wird 
in ein Gefäß überführt und dieses in einen Rotor gesetzt, der 
sich in einer Zentrifuge mit hoher Geschwindigkeit um die 
eigene Achse dreht. Durch die Zentrifugalkräfte (angegeben 
als Vielfaches der Erdbeschleunigung, xg ) sedimentieren 
die Partikel in Richtung Gefäßboden und bilden ein Pel¬ 
let, das man für biochemische Untersuchungen aufnehmen 
kann. Schwerere Partikel sedimentieren bei geringeren Ro¬ 
tationsgeschwindigkeiten (geringeren Zentrifugalkräften) 
als leichtere Partikel. Indem sie die Rotationsgeschwin¬ 
digkeit der Zentrifuge schrittweise steigern, können die 
Wissenschaftler verschiedene Zellorganellen und sogar 
große Molekülkomplexe wie Ribosomen nacheinander 
abtrennen und als Pellet anreichern. (Zur feineren Auf¬ 
trennung innerhalb der hier gezeigten Fraktionen verwendet 
man als Medium einen Dichtegradienten aus Saccharose) 


IEin Gewebe¬ 
stück wird durch 
mechanisches 
Zerkleinern 
homogenisiert, 


Homogeni¬ 

sator 







iBei einer Zentrifu¬ 
gation des Homo- 
genats bei geringer 
Geschwindigkeit 
sammeln sich die 
Zellkerne als Pellet. 


Zentrifugation 
bei 500 x g 
10 min 


Pellet: Zellkernfraktion 


Zentrifugation 
10.000 x g 
20 min 


Cytoplasm 
(inkl. der lc~ 
liehen Proteine) 


Pellet: Fraktion des 
endoplasmatischen 
Reticulums und des 
Golgi-Apparats 


Zentrifugation 
100.000 x g 
60 min 


Pellet: Mitochondrien¬ 
fraktion 


| Bei einer Zentrifugation 
des Überstands bei noch 
höherer Geschwindigkeit 
sammeln sich das endo¬ 
plasmatische Reticulum 
und der Golgi-Apparat 
als Pellet. 


| Bei einer Zentrifugation 
des Überstands bei 
höherer Geschwindigkeit 
sammeln sich die Mito- 
chondrien als Pellet. 
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Nucleolus 


Peroxisom 


Ribosomen 
(an rER gebunden) 


Golgi- 

apparat 


glattes 

endoplasmatisches 

Reticulum 


Centriolen 


Plasmamembran 


Am rauen endoplasmatischen Reticulum 
(rER) findet ein Großteil der Proteinsyn¬ 
these statt. 


Ein Cytoskelett aus verschieden¬ 
artigen Proteinfilamenten stützt die 
Zelle, macht sie reißfest und spielt 
bei ihrer Beweglichkeit und der ihrer 
Organellen eine Rolle. 


300 nm 


Tierzelle 


Cytoskelett 


raues 

endoplasmatisches 

Reticulum 


Mitochondrium 


Außenmilieu 


30 nm 


Die Plasmamembran grenzt die Zelle ab 
und reguliert den Stoffaustausch zwischen 
Zellinnerem und dem umgebenden Milieu. 


C ' \ 

Im Zellkern befindet sich 
der Großteil der zellulären 
DNA; gemeinsam mit as¬ 
soziierten Proteinen bildet 
dieser das Chromatin. 


Centriolen spielen bei der 
Kernteilung eine Rolle. 


0,1 pm 


Abb. 5.7 Eukaryotische Zellen. In elektronenmikroskopischen Aufnahmen (durchweg TEM) gleichen viele Organellen einer Pflanzenzelle de¬ 
nen einer Tierzelle. Zu den zellulären Strukturen, die man bei Pflanzenzellen findet, bei Tierzellen aber nicht, gehören die Zellwand, Chloroplasten 
und die Zentralvakuole. Bei den aufgenommenen Objekten handelt es sich (außer bei den Ribosomen) um extrem dünne, mit einem Diamantmesser 
angefertigte Schnitte (Ultradünnschnitte) durch die Zelle. Die Kontrastierung erfolgte durch Schwermetalle, wodurch Strukturdetails hervorgeho¬ 
ben werden 
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0,75 |jm 


Zellwand 


Plasmamembran 


Peroxisom 


Chloroplasten 


1 |jm 


raues 

endoplas¬ 

matisches 

Reticulum 


Chloroplasten sammeln die 
Energie des Sonnenlichts, um 
Zucker zu bilden. 


Nucleolus 


Zellkern 


Mitochondrium 


Golgi-Apparat 


50 nm 




UM 


Der Golgi-Apparat verarbeitet 
und verpackt Proteine. 


0,5 pm 


Kohlenhydrate, Lipide und andere Mole¬ 
küle werden im glatten endoplasmischen 
Reticulum (sER) chemisch verändert. 


glattes 

endoplasmatisches 

Reticulum 


0,5 pm 


Planzenzelle 


Die Zellwand stutzt 
die Pflanzenzelle. 


freie Ribosomen 


Ribosomen (hier zu einer Kette 
aufgereiht) stellen Proteine her. 


r ; \ 

Peroxisomen bauen 

toxische Peroxide ab. 

k___/ 


Abb. 5.7 (Fortsetzung) 
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a im Nucleoplasma verteiltes 
Chromatin 


Kern¬ 

hülle 


Nucleolus 


1 gm 


Dichte Chromatinbereiche 
(dunkel) in der Nähe der Kern¬ 
hülle sind an die Kernlamina 
geheftet. 


Im Nucleoplasma befinde 
sich unstrukturiertes 
Chromatin (hell). 


b Poren in der Kernhülle 





Kernporen 0,5 M m 


c zu Chromosomen kondensierte 
Chromatinfasern 



Abb. 5.8 Zellkern, Chromatin und Chromosomen, a Chromatin besteht aus Kern-DNA und den mit ihr assoziierten Proteinen. Wenn sich die 
Zelle nicht teilt, liegt die Kern-DNA im gesamten Zellkern verteilt vor (TEM-Aufnahme), b Die Kernhülle enthält zahlreiche Kernporen, die dem 
kontrollierten Durchtritt von Makromolekülen wie RNA und Proteinen dienen, c In sich teilenden Zellen verdichtet sich das Chromatin sehr stark, 
sodass einzelne Chromosomen sichtbar werden (REM-Aufnahme) 


Ribosomen flottieren bei Prokaryoten stets frei im Cytoplas¬ 
ma. Bei Eukaryoten sind sie an mehreren Orten in der Zelle 
lokalisiert: Manche befinden sich frei im Cytoplasma (d. h. im 
Cytosol), andere sind an die Oberfläche des endoplasmatischen 
Reticulums gebunden (ein membranumhülltes Organell; siehe 
unten). Zudem treten Ribosomen in den Mitochondrien auf und, 
bei Pflanzenzellen, in den Chloroplasten. In all diesen Fällen ar¬ 
beiten die Ribosomen als molekulare Werkbank, an der Proteine 
synthetisiert werden. Im Verhältnis zur Zelle sind sie winzig, 
aber in der Nanowelt der Proteine sind sie mit ihrem Durch¬ 
messer von ca. 25 nm riesige Komplexe, die aus zahlreichen 
unterschiedlichen Makromolekülen bestehen. 

Ribosomen werden aufgrund ihrer spezifischen Funktion in der 
Zelle und weil sie im Fichtmikroskop gerade noch sichtbar sind 
traditionell zu den Organellen gerechnet. Das ist aber eigentlich 
nicht berechtigt, weil ihnen eine umhüllende Membran fehlt und 
sie somit kein Kompartiment bilden. In diesem Buch werden 
die Ribosomen daher nicht zu den Organellen, sondern wie das 
Cytoskelett (siehe unten) zu den Zellstrukturen gezählt. 


Der Zellkern enthält den Großteil 
der genetischen Information 

Wie Sie in ► Kap. 4 erfahren haben, wird die Erbinformation 
in den Nucleotidsequenzen der DNA-Moleküle gespeichert. In 
eukaryotischen Zellen ist der Großteil der DNA im Zellkern 
(Nucleus) lokalisiert (► Abb. 5.7). Die in der DNA codierte In¬ 
formation wird von den Ribosomen in Aminosäuresequenzen 
translatiert (dieser Vorgang ist in ► Kap. 14 ausführlich be¬ 
schrieben). 

Der meist einzeln vorhandene Zellkern ist in Tierzellen das mar¬ 
kanteste Organell. Bei den meisten Tierzellen hat der Zellkern 
einen Durchmesser von etwa 5 pm - das hegt deutlich über der 


Größe der meisten prokaryotischen Zellen (►Abb. 5.8a). Der 
Zellkern hat mehrere Aufgaben in der Zelle: 

■ Im Zellkern ist die DNA lokalisiert, und er ist der Ort der 
DNA-Replikation. 

■ Der Zellkern ist der Ort der genetischen Kontrolle der Zell¬ 
aktivitäten. 

■ Im Nucleolus, einem Bereich innerhalb des Zellkerns, be¬ 
ginnt der Zusammenbau der Ribosomenuntereinheiten aus 
Proteinen und rRNA-Molekülen. 

Das Innere des Zellkerns wird, mit Ausnahme des Nucleolus, 
als Nucleoplasma bezeichnet. Ähnlich wie das Cytoplasma be¬ 
steht das Nucleoplasma aus einer flüssigen Phase und den darin 
suspendierten Makromolekülen. 

Der Zellkern ist von zwei durchgängigen Membranen umge¬ 
ben, die zusammen die Kernhülle bilden. Diese Struktur trennt 
das genetische Material vom Cytoplasma beziehungsweise, aus 
funktioneller Sicht, die im Zellkern stattfindende Transkrip¬ 
tion der DNA von der im Cytoplasma ablaufenden Translation 
(► Abschn. 4.1). Die Kernhülle ist von Tausenden von Kern¬ 
poren mit einem Durchmesser von rund 9nm durchbrochen 
(► Abb. 5.8b), die das Nucleoplasma mit dem Cytoplasma ver¬ 
binden. Die Kemporen wirken wie bewachte Burgtore, indem 
sie bestimmten Makromolekülen die Passage in den Zellkern 
oder aus ihm heraus erlauben, anderen Makromolekülen den 
Durchtritt dagegen verwehren. Der Zellkern ist auf diese Wei¬ 
se an der Kontrolle von informationsverarbeitenden Prozessen 
beteiligt. 

Kleine Teilchen wie Ionen und Moleküle mit einer Molekül¬ 
masse unter 10.000 Da diffundieren frei durch die Kernporen. 
Größere Moleküle wie die meisten cytoplasmatischen Proteine 
können dagegen nicht passieren. Ein spezifisches Transportsys¬ 
tem, über das Sie in ► Kap. 14 mehr erfahren werden, vermittelt 
manchen dieser Proteine dennoch einen Zutritt zum Nucleo¬ 
plasma. 
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Im Inneren des Zellkerns lagert sich die DNA mit Proteinen 
zusammen und bildet einen fädigen Komplex, das Chroma¬ 
tin. Die einzelnen Fäden sind die Chromosomen. Eukaryoten 
haben je nach Organismenart eine unterschiedliche Zahl an 
Chromosomen (von nur zwei in einer australischen Ameisen¬ 
art bis zu Hunderten in manchen Pflanzen). Vor der Zellteilung 
verdichtet sich das Chromatin, es kondensiert, sodass die einzel¬ 
nen Chromosomen im Lichtmikroskop sichtbar werden. Dieser 
Vorgang unterstützt die Aufteilung der DNA während der Zell¬ 
teilung (► Abb. 5.8c). 

An der Innenseite der inneren Kernmembran ist das Chroma¬ 
tin an einem Proteinnetzwerk verankert, der Kernlamina. Die 
Proteine der Kemlamina nennt man Lamine; sie gehören zu 
den Intermediärfilamentproteinen (siehe unten). Sie assemblie- 
ren zu Intermediärfilamenten; das sind ca. lOnm dicke Fäden. 
Durch ihre Anheftung sowohl an die Kernhülle als auch an das 
Chromatin sorgt die Kernlamina dafür, dass der Zellkern sei¬ 
ne Form bewahrt. Auf der Außenseite des Zellkerns faltet sich 
die äußere Membran der Kemhülle nach außen ins Cytoplasma 
und bildet ein Kontinuum mit der Membran eines anderen Orga- 
nells, des endoplasmatischen Reticulums, das wir als Nächstes 
besprechen werden. 


Das Endomembransystem ist eine Gruppe 
von miteinander verbundenen Organellen 

Bei vielen eukaryotischen Zellen wird ein großer Teil des Zell¬ 
inhalts von einem ausgedehnten Endomembransystem einge¬ 
nommen. Dabei handelt es sich um ein System aus mitein¬ 
ander verbundenen, membranumhüllten Kompartimenten, die 
oft zu Scheiben abgeflacht sind, aber auch andere Formen 
annehmen können (►Abb. 5.7). Zum Endomembransystem 
gehören neben dem Zwischenraum der Kemhülle (perinucle- 
ärer Raum) das endoplasmatische Reticulum (ER), der Golgi- 
Apparat, Lysosomen, die zahlreichen Transportvesikel und auch 
die Plasmamembran. Die winzigen membranumhüllten Vesikel 
bewegen sich zwischen den größeren Komponenten des Endo- 
membransystems hin und her und sorgen für den Austausch 
von Substanzen zwischen ihnen (►Abb. 5.9). In Zeichnungen 
und elektronenmikroskopischen Aufnahmen erscheint dieses 
System statisch, doch sind diese Darstellungen nur Moment¬ 
aufnahmen; in lebenden Zellen sind die Membranen und die 
Substanzen, die sie enthalten, ständig in Bewegung. Wie man 
festgestellt hat, wechseln Membranbestandteile von einer Kom¬ 
ponente des Endomembransystems zur anderen. Daraus lässt 
sich schließen, dass all diese Membranen funktionell miteinan¬ 
der in Beziehung stehen. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 5.9: Welche Vorgänge innerhalb des Endo¬ 
membransystems werden von Vesikeln übernommen? 


Das endoplasmatische Reticulum Auf elektronenmikro¬ 
skopischen Bildern eukaryotischer Zellen fällt meist ein Netz¬ 
werk miteinander verbundener Membranen auf, die sich im 
gesamten Cytoplasma verzweigen und Röhren, abgeflachte Ta¬ 
schen und größere Lakunen bilden. Die Gesamtheit dieser 
Membranen wird als endoplasmatisches Reticulum (ER) be¬ 
zeichnet. Der Innenraum des ER, das ER-Lumen, ist vom 
umgebenden Cytoplasma abgetrennt und anders beschaffen 
(►Abb. 5.9). Das ER kann bis zu 10% des Zellvolumens 
ausmachen und besitzt durch seine zahlreichen Auffaltungen 
eine Oberfläche, die meist um ein Vielfaches größer ist als die 
Oberfläche der Plasmamembran. Es gibt zwei Arten von endo¬ 
plasmatischem Reticulum, das raue und das glatte ER. 

Das raue endoplasmatische Reticulum (raues ER, rER; vom 

englischen rough für „rau“) erhält seinen Namen von den 
vielen Ribosomen, die zeitweilig die äußere Oberfläche der ER- 
Membran besetzen und ihr im elektronenmikroskopischen Bild 
eine raue Erscheinung verleihen (► Abb. 5.7). Die angehefteten 
Ribosomen synthetisieren Proteine gezielt in das rER-Lumen, 
und dort werden die Proteine weiter prozessiert: 

■ In das Lumen des rER gelangen bestimmte, neu syntheti¬ 
sierte Proteine (darunter Proteine, die für die Lysosomen, 
die Plasmamembran und den Export aus der Zelle bestimmt 
sind), die durch diese Art der Synthese vom Cytoplasma 
abgetrennt werden. Das rER ist auch am Transport dieser 
Proteine zu anderen Orten in der Zelle beteiligt. 

■ Im rER können Proteine chemisch modifiziert werden, um 
ihre Funktion zu verändern; auch werden sie für den Trans¬ 
port zu ihrem endgültigen Bestimmungsort in der Zelle 
markiert. 

■ Proteine werden in vom rER abgeschnürten Vesikeln an ihren 
Bestimmungsort in der Zelle transportiert. 

■ Im rER werden die meisten membrangebundenen Proteine 
synthetisiert. 

Ein Protein gelangt während der Synthese durch eine Pore in das 
rER-Lumen. Wie bei dem Transport eines Proteins durch eine 
Kernpore gibt es einen speziellen Transportmechanismus, um 
Proteine in das rER zu schleusen. Sie werden ihn in ► Kap. 14 
kennenlernen. Im rER-Lumen wird das Protein mehrfach modi¬ 
fiziert, Disulfidbrücken werden gebildet und das Protein faltet 
sich in seine Tertiärstruktur (► Abb. 3.5). 

Viele Proteine werden im rER kovalent mit Kohlenhydraten ver¬ 
knüpft und dadurch zu Glykoproteinen. Sind Proteine beispiels¬ 
weise für Lysosomen bestimmt, sind diese Kohlenhydratgrup¬ 
pen Teil eines „Adressierungssystems“, welches sicherstellt, 
dass jedes Protein zu seinem Zielort befördert wird. Dieses Sys¬ 
tem ist von großer Bedeutung, da lysosomale Enzyme zu den 
destruktivsten Molekülen zählen, die von Zellen synthetisiert 
werden. Ist ihre Adressierung ungenau und werden sie dadurch 
nicht fein säuberlich in Lysosomen abgetrennt, können sie die 
Zelle zerstören. 

Das glatte endoplasmatische Reticulum (glattes ER, sER; 

vom englischen smooth für „glatt“) ist im Vergleich zum vor¬ 
wiegend taschenförmigen rER eher röhrenförmig und trägt 
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( '\ 

Der Golgi-Apparat prozessiert 

und verpackt Proteine. 


' - * Sf. ' V\. ,* 


Das raue endoplasmatische 
Reticulum (rER) ist mit Riboso¬ 
men besetzt, die die Orte der 
Proteinsynthese darstellen. Sie 
sind für das raue Erscheinungs¬ 
bild verantwortlich 


Zellkern 


0,5 pm 


Cytoplasma 

Q Proteinhaltige Vesikel aus dem endoplas¬ 
matischen Reticulum befördern Substanzen 
zur c/'s-Seite des Golgi-Apparats. 


Der Golgi-Apparat modifiziert die 
Proteine im Lumen chemisch ... 



... und verschickt sie an 
die korrekten „Adressen“. 


Das glatte endoplasmatische 
Reticulum (sER) ist der Ort der 
Lipidsynthese und der chemischen 
Modifikation von Proteinen. 


nach außen sezernierte 
Proteine 


Außenmilieu 



Abb. 5.9 Das Endomembransystem. Die Membranen des Zellkerns, des endoplasmatischen Reticulums und des Golgi-Apparats sowie die 
Plasmamembran sind durch Vesikel verbunden und bilden eine Art Netzwerk 


keine Ribosomen (► Abb. 5.9). Es bildet mit Teilen des rER ein 
Kontinuum. Bestimmte Proteine, die im rER synthetisiert wur¬ 
den, werden im Lumen des sER chemisch verändert. Das sER 
hat außerdem noch vier weitere wichtige Aufgaben: 

■ Es ist für die chemische Modifikation kleiner, von der Zelle 
aufgenommener Moleküle verantwortlich, die für Zelle to¬ 
xisch sein könnten. Durch diese Modifikation werden die 


Moleküle polarer, sind daher besser in Wasser löslich und 
lassen sich leichter aus dem Organismus beseitigen. 

■ In Tierzellen ist es der Ort des Glykogenabbaus. Dieser wich¬ 
tige Vorgang wird ausführlich in ► Kap. 9 behandelt. 

■ Es ist der Ort der Lipid- und Steroidsynthese, in Pflanzenzel¬ 
len werden auch einige Polysaccharide im sER gebildet. 

■ Es dient als Speicher für Calciumionen, die nach ihrer Frei¬ 
setzung zahlreiche zelluläre Reaktionen hervorrufen. 
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Querverweis 

Die Kontrolle der Muskelkontraktion ist eine wichtige 
Funktion von Calciumionen. Die Muskelzelle speichert 
diese Ionen in ihrem sER (dort auch sarkoplasmatisches 
Reticulum genannt) (► Abschn. 47.1). 


In Zellen, die eine große Menge an Proteinen für den Export 
synthetisieren, ist das endoplasmatische Reticulum gewöhn¬ 
lich dicht gepackt. Typische Beispiele sind Drüsenzellen, die 
Verdauungsenzyme sezemieren, und Plasmazellen, die Antikör¬ 
per bilden. Zellen, in denen weniger Proteinsynthese stattfindet 
(z. B. Speicherzellen), enthalten dagegen weniger sER. Sehr viel 
sER befindet sich in Leberzellen, die Fremdmoleküle (beispiels¬ 
weise Toxine) modifizieren, welche aus dem Verdauungstrakt in 
das Blut aufgenommen werden. 

Golgi-Apparat Der Golgi-Apparat ist ein weiterer Bestand¬ 
teil des vielfältigen, dynamischen und ausgedehnten Endomem- 
bransystems (►Abb. 5.9). Das Erscheinungsbild des Golgi- 
Apparats (benannt nach seinem Entdecker, dem Italiener Camil¬ 
lo Golgi) variiert, doch besteht der Golgi-Apparat fast immer 
aus zwei Komponenten: abgeflachten, wie Teller gestapelten 
Membransäcken, den Zisternen, und kleinen, von einer Mem¬ 
bran umschlossenen Vesikeln. Ein solcher „Tellerstapel“ wird 
Dictyosom genannt und ist meist etwa 1 pm groß. 

Animation 5.1 The Golgi Apparatus 

www. Life 1 le.com/a5. 1 

Der Golgi-Apparat hat mehrere Aufgaben: 

■ Er nimmt Proteine aus Vesikeln auf, die vom rER stammen. 

■ Er modifiziert, konzentriert und sortiert Proteine und ver¬ 
packt sie in Vesikel, die dann zu ihrem zellulären Bestim¬ 
mungsort verschickt werden. 

■ Er glykosyliert manche Proteine und modifiziert die Kohlen¬ 
hydratseitenketten mancher Glykoproteine, die aus dem rER 
stammen. 

■ Er synthetisiert bestimmte Polysaccharide der pflanzlichen 
Zellwand. 

Der Golgi-Apparat besitzt drei funktionell getrennte Bereiche: 

■ Die cis -Region ist zum Zellkern oder einem Areal des rER 
hin orientiert. 

■ Die trans -Region ist der Plasmamembran zugewandt. 

■ Die mediale Region liegt zwischen cis- und trans-Region 
(►Abb. 5.9). 

Die Bezeichnungen cis , trans und medial stammen von den 
lateinischen Begriffen für „gleiche Seite“, „gegenüberliegende 
Seite“ sowie „in der Mitte“. Diese drei Teile des Golgi-Apparats 
enthalten unterschiedliche Enzyme und haben verschiedene 
Funktionen. 

Proteinhaltige Vesikel, die vom rER stammen, fusionieren mit 
der cA-Membran des Golgi-Apparats und setzen dabei ihren 


Inhalt in das Lumen der Golgi-Zisterne frei. Andere Vesi¬ 
kel können sich zwischen den Golgi-Zisternen bewegen und 
Proteine transportieren; anscheinend werden manche Proteine 
auch durch winzige Kanäle von einer zur nächsten Zisterne 
transportiert. Vesikel, die sich an der trans-Rzgion abschnü¬ 
ren, befördern ihren Inhalt vom Golgi-Apparat weg. Diese 
Transportvesikel sind für die Plasmamembran oder ein anderes 
Organeil des Endomembransystems bestimmt, das Lysosom. 

< Plasmamembran 
Lysosom 

Wie erkennen die Vesikel des Membransystems die korrekten 
Zielorte für ihre Fusion? Mit anderen Worten: Woher „weiß“ 
ein sich vom ER abschnürendes Vesikel, dass es mit der cis- 
Membran des Golgi-Apparats fusionieren soll? Die Antwort 
liegt in der Ausstattung beider Membranen mit Proteinen, die 
treffend als SNARE-Proteine bezeichnet werden (vom engli¬ 
schen snare für „Falle“). Paare von SNARE-Proteinen sind 
zueinander komplementär, das heißt, sie binden sehr spezi¬ 
fisch aneinander, vergleichbar mit einem Schlüssel, der in ein 
Schloss passt. Das SNARE-Protein auf der ER-Oberfläche, die 
ein Vesikel ausbildet, bindet also an ein SNARE-Protein in der 
cA-Golgi-Membran. 

Lysosomen Lysosomen gehören zur Grundausstattung von 
Tierzellen und finden sich auch bei vielen Protisten, jedoch nicht 
bei Pflanzenzellen. Die als primäre Lysosomen bezeichneten 
Organellen stammen vom Golgi-Apparat. Sie enthalten Verdau¬ 
ungsenzyme und stellen den Ort dar, an dem Makromoleküle, 
also Proteine, Polysaccharide, Nucleinsäuren und Lipide durch 
Hydrolyse in ihre Monomere zerlegt werden (► Abb. 3.4). 

Ri — R 2 (verknüpfte Monomere) + H 2 0 -> Ri — OH + R 2 — H 

Lysosomen haben einen Durchmesser von etwa 1 pm, sind von 
einer einzigen Biomembran umgeben und besitzen ein struktur¬ 
loses, stark anfärbbares Inneres (► Abb. 5.10). Je nach Funktion 
kann eine Zelle Dutzende von Lysosomen enthalten, die in ihrer 
Gesamtheit eine Art „Zellmagen“ bilden. (In Pflanzenzellen, wo 
Lysosomen fehlen, übernimmt die Zentralvakuole diese Auf¬ 
gabe mit.) 

Activity 5.4 Lysosomal Digestion 

www.Lifel le.com/ac5. 4 

Lysosomen sind zelluläre „Abfallverwerter“, also Orte des Ab¬ 
baus von Substanzen und Partikeln, die oft von außerhalb der 
Zelle stammen und von dieser aufgenommen wurden. Diese 
Substanzen und Partikel gelangen durch einen Prozess in die 
Zelle, der als Phagocytose bezeichnet wird (vom griechischen 
phagein für „fressen“ und kytos für „Höhlung, Zelle“). Dabei 
bildet sich in der Plasmamembran eine Einstülpung, die sich 
vertieft und schließlich das gesamte zellfremde Material ein¬ 
schließt. Aus der Einstülpung formt sich ein Vesikel, das sich 
von der Plasmamembran löst und tiefer in das Cytoplasma wan¬ 
dert. Dieses Phagosom fusioniert mit einem enzymhaltigen, 
primären Lysosom zum sekundären Lysosom, in dem die ei¬ 
gentliche Verdauung stattfindet. 
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Durch die Fusion kommen die Nahrungsteilchen mit den En¬ 
zymen in Kontakt und werden im sekundären Lysosom rasch 
in ihre Bausteine hydrolysiert. Diese Enzymreaktionen werden 
durch das schwach saure Milieu im Lysosom unterstützt, dessen 
pH-Wert anfangs gegenüber dem Cytoplasma durch Aufnahme 
von Protonen abgesenkt wird. (Im Verlauf der Verdauung steigt 


der pH-Wert im Lysosom wieder an.) Die monomeren Verdau¬ 
ungsprodukte passieren die Membran des Lysosoms nach außen 
und dienen der Zelle als Betriebsstoffe zur Energiegewinnung 
oder als Rohstoffe für Synthesen. So hydrolysieren beispiels¬ 
weise lysosomale Proteasen Proteine, wodurch Aminosäuren 
ins Cytoplasma freigesetzt werden, die wiederum der Synthe- 


Abb. 5.10 Lysosomen halten Verdau¬ 
ungsenzyme vom übrigen Cytoplasma 
getrennt. In den Lysosomen wird Material 
hydrolysiert, das durch Phagocytose in die 
Zelle gelangt ist oder aus der Zelle selbst 
stammt. Abfallprodukte werden durch Exo- 
cytose aus der Zelle geschleust 



|Das primäre Lysosom 
fusioniert mit einem 
Phagosom. 


|Autophagie: Durch 
die Verdauung ge¬ 
bildete kleine Mole¬ 
küle diffundieren in 
das Cytoplasma. 


gg Nahrungspartikel 
werden durch 
Phagocytose 
aufgenommen. 



(Unverdautes Material wird 
durch Exocytose freigesetzt. 
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se neuer Proteine dienen können. Das „verbrauchte“ sekundäre 
Lysosom, das noch unverdauliche Partikel enthält, wandert zur 
Plasmamembran, fusioniert mit ihr und entlässt den unverdauten 
Inhalt ins umgebende Milieu. 

Phagocyten (► Abschn. 41.1) sind spezialisierte Zellen, die bei 
Aufnahme und Abbau von Substanzen eine zentrale Rolle spie¬ 
len; man findet sie bei fast allen Tieren. Diverse tierähnlich 
lebende Protisten, die man als Protozoen zusammenfasst, kann 
man als solitär (einzeln) lebende Phagocyten betrachten; Bei¬ 
spiele sind das Pantoffeltierchen oder Amöben. Ihre besonders 
großen sekundären Lysosomen werden als Nahrungs Vakuo¬ 
len bezeichnet. Sie werden Phagocyten und ihren Aktivitäten 
an vielen Stellen in diesem Buch begegnen. Hier soll ein Bei¬ 
spiel für ihre bedeutende Funktion genügen: In der Leber und 
im menschlichen Gehirn verdauen die Phagocyten pro Tag etwa 
lOMrd. (!) alte oder beschädigte Blutzellen. Die Abbauproduk¬ 
te werden anschließend für die Bildung neuer Zellen genutzt, 
die die alten Zellen ersetzen. 

Lysosomen sind auch in solchen Zellen aktiv, die nicht phago- 
cytieren. Zellen sind dynamische Systeme; bestimmte Zellbe¬ 
standteile werden ständig abgebaut und durch neue oder andere 
ersetzt. Diese programmierte Zerstörung von Zellbestandteilen 
bezeichnet man als Autophagie. Lysosomen sind in diesem 
Fall die Orte, an denen die Zelle ihr eigenes Material verdaut. 
Bei diesem Prozess können auch, ausgelöst durch das passende 
Signal, ganze Organellen aufgenommen und ihre makromole¬ 
kularen Bestandteile hydrolysiert werden. 

Wie wichtig ist die Autophagie? Es gibt eine ganze Gruppe 
von Erkrankungen des Menschen, die als lysosomale Speicher¬ 
krankheiten bezeichnet werden und die auf das Versagen der 
Lysosomen beim Abbau bestimmter zelleigener Bestandteile 
zurückgehen. Diese Erkrankungen haben ausnahmslos schwer¬ 
wiegende Folgen. Ein Beispiel ist die Tay-Sachs-Krankheit, 
bei der ein Gangliosid (ein bestimmter Typ von Membranlipid) 
von den Lysosomen der Hirnzellen nicht abgebaut wird, sondern 
sich dort ansammelt. Bei der am häufigsten auftretenden Form 
dieser Erkrankung zeigen sich bereits im Säuglings alter neuro¬ 
logische Symptome: Das Kind erblindet, wird taub, ist im Alter 
von sechs Monaten unfähig zu schlucken und stirbt meist, bevor 
es sein viertes Lebensjahr erreicht hat. 


Bestimmte Organellen wandeln Energie um 

Eine Zelle benötigt für ihre Lebensäußerungen ständig che¬ 
mische Energie in Form energiereicher organischer Moleküle. 
Diese werden von Tieren und Pilzen aus der Umgebung auf¬ 
genommen und von Pflanzen durch Photosynthese selbst her¬ 
gestellt. Die bei der Photosynthese erforderliche Umwandlung 
von Sonnenenergie in chemische Energie findet in den Chlo- 
roplasten statt. Dies sind spezialisierte Organellen, die sich 
in den Zellen grüner Pflanzenteile befinden. Organische Mo¬ 
leküle, die zur Energiegewinnung bestimmt sind, werden von 
allen eukaryotischen Zellen zunächst im freien Cytoplasma 
(also im Cytosol) und dann weiter in den Mitochondrien ab¬ 
gebaut. Mitochondrien sind Organellen, die als „Kraftwerke der 


Zelle“ funktionieren und chemische Energie in einer ganz be¬ 
stimmten einheitlichen Form bereitstellen. Bei prokaryotischen 
Zellen sind die energieumwandelnden Proteinkomplexe mit der 
Innenseite der Plasmamembran assoziiert, die zwecks Oberflä¬ 
chenvergrößerung in das Cytoplasma eingefaltet sein kann. 

Mitochondrien Im Prinzip können viele verschiedene orga¬ 
nische Stoffe von der Zelle unter Energiegewinnung abgebaut 
werden, aber ganz bestimmte Stoffe, in erster Linie Glucose 
(Traubenzucker) und Fettsäuren, dienen ihr primär als Betriebs¬ 
stoffe. (Der alternative Begriff „Brennstoffe“ ist hier weniger 
passend, denn in der Zelle findet keine Verbrennung statt, son¬ 
dern ein isothermer Abbau.) In eukaryotischen Zellen beginnt 
der Abbau von Betriebsstoffmolekülen wie Glucose im Cytosol. 
Die kleineren organischen Moleküle, die aus diesem partiel¬ 
len Abbau hervorgehen und noch immer relativ energiereich 
sind, gelangen in die Mitochondrien. Deren wichtigste Funk¬ 
tion ist es, die chemische Energie der Zwischenprodukte in die 
universell nutzbare Energieform der Zelle umzuwandeln, sozu¬ 
sagen in einen „Einheitsakku“: das energiereiche Molekül ATP 
(Adenosintriphosphat) (►Abschn. 8.2). Die Bildung von ATP 
in den Mitochondrien, die mit einem Abbau von organischen 
Molekülen zu Kohlenstoffdioxid (CO 2 ) und dem Verbrauch von 
molekularem Sauerstoff (O 2 ) einhergeht, wird als Zellatmung 
bezeichnet. 

Mitochondrien sind im typischen Fall klein - ca. 1 pm im Durch¬ 
messer und 2-8 pm lang - und damit etwa so groß wie viele 
Bakterien. Sie können sich unabhängig vom Zellkern teilen. Die 
Zahl der Mitochondrien pro Zelle variiert von ein paar Hun¬ 
derttausend (z. B. in einer großen Eizelle) bis zu nur einem 
einzigen Riesenmitochondrium (wie in einigen einzelligen Pro¬ 
tisten). Eine normale menschliche Leberzelle enthält mehr als 
1000 Mitochondrien. Zellen, die viel chemische Energie benö¬ 
tigen, besitzen im Allgemeinen auch viele Mitochondrien pro 
Volumeneinheit. 

Mitochondrien weisen zwei Membranen auf. Die äußere Mem¬ 
bran ist glatt und hat eine Schutzfunktion; Substanzen kön¬ 
nen sie fast ungehindert durchqueren. An die äußere Mem¬ 
bran schließt sich unmittelbar eine innere Membran an, die 
sich an zahlreichen Stellen nach innen einstülpt und dadurch 
eine viel größere Oberfläche als die äußere Membran besitzt 
(► Abb. 5.11). Diese Faltungen sind insgesamt relativ regelmä¬ 
ßig, sodass stapelförmige Strukturen entstehen, die sogenannten 
Cristae. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 5.11: Welche Zelltypen des menschlichen Kör¬ 
pers enthalten viele Mitochondrien? 


Die innere Mitochondrienmembran kontrolliert sehr viel stärker 
als die äußere Membran, welche Substanzen in den von ihr um¬ 
schlossenen Raum gelangen. Und in die innere Membran sind 
zahlreiche Kopien mehrerer Proteinkomplexe eingebettet, die an 
der Zellatmung beteiligt sind. 

Den von der inneren Membran eingeschlossenen Raum nennt 
man Mitochondrienmatrix. Diese enthält viele Proteine, aber 
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auch eigene Ribosomen sowie DNA, die dazu dienen, einige 
der für die Zellatmung benötigten Proteine zu synthetisieren. 
Wie Sie später in diesem Kapitel sehen werden, ist diese DNA 
ein Überbleibsel eines viel größeren, vollständigen Chromo¬ 
soms eines Prokaryoten, der der Vorläufer der Mitochondrien 
gewesen sein dürfte. In ► Kap. 9 werden Sie erfahren, wie die 
Kompartimente eines Mitochondriums bei der Zellatmung Zu¬ 
sammenwirken. 

Plastiden Die Plastiden stellen eine Kategorie von Organellen 
dar, die nur in Pflanzenzellen Vorkommen. Wie Mitochondrien 
teilen sich auch Plastiden autonom, das heißt unabhängig vom 
Zellkern, und sie gehen wahrscheinlich ebenfalls auf einst unab¬ 
hängige Prokaryoten zurück. Es gibt mehrere Plastidentypen mit 
jeweils unterschiedlicher Funktion. Die wichtigsten sind Chro- 
moplasten, Leukoplasten und Chloroplasten. 

Chromopiasten synthetisieren und speichern rote, gelbe und 
orangefarbene Pigmente, insbesondere in den Zellen von Blü¬ 
ten und Früchten - sie sind damit funktionell (aber nicht 
strukturell) vergleichbar mit den in der Einleitung zu diesem 
Kapitel (► „Faszination Forschung: Natürlicher Sonnenschutz“) 
erwähnten Melanosomen in den Pigmentzellen von Tieren. 
Leukoplasten sind pigmentlose Speicherorganellen. Ein Amy- 
loplast ist ein Leukoplast, der Stärke speichert. 



20 |jm 


1 |jm 




Abb. 5.11 Mitochondrien verwenden chemische Energie 
zur Bildung des universellen Energieträgers ATP. Dieses 
TEM-Bild zeigt einen Längsschnitt durch ein Mitochondri- 
um. Aus der Zeichnung wird der dreidimensionale Aufbau 
deutlich und dass die Cristae Einstülpungen der innere Mi¬ 
tochondrienmembran sind 




Mitochondrium 


äußere 

Membran 


i_i 

0,6 |jm 


Matrix 


innere 

Membran 


{ \ 

Die Cristae enthalten die Protein¬ 
komplexe zur Bildung von ATP 
im Verlauf der Zellatmung. 


Intermembran¬ 

raum 


/ \ 

Die Matrix enthält Ribosomen, DNA 
und zahlreiche Moleküle des Energie¬ 
stoffwechsels. 


Die innere Membran ist 
die wichtigste Barriere 
zwischen Cytoplasma und 
den mitochondrialen 
Enzymen. 
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Chloropiasten sind der Ort der Photosynthese. Sie enthalten ne¬ 
ben anderen Farbstoffen das grüne Pigment Chlorophyll und 
sind die Orte der Photosynthese (► Abb. 5.12). In der Photosyn¬ 
these wird Lichtenergie in chemische Energie umgewandelt, die 
dann in Form chemischer Bindungen zwischen Atomen vorliegt. 
Die in der Photosynthese aus Kohlenstoffdioxid und Wasser ge¬ 
bildeten organischen Moleküle sind die Betriebs- und Baustoffe 
der photosynthetisch aktiven Organismen und ernähren auch all 
jene Lebewesen, die Pflanzen ab weiden oder deren Überreste 
verwerten. Direkt oder indirekt stellt die Sonne somit die Ener¬ 
giequelle für die meisten Lebewesen dar. 

Ein Chloroplast besitzt (wie ein Mitochondrium) zwei umhül¬ 
lende Membranen. Er enthält zusätzlich eine Reihe von inneren 
Membranen, die in Struktur und Anordnung von Gruppe zu 
Gruppe photosynthetischer Organismen variieren. Wir konzen¬ 
trieren uns hier auf die Verhältnisse in Blütenpflanzen. 

Die inneren Chloroplastenmembranen bilden Stapel flacher 
Scheiben, die hohlen Fladenbroten gleichen. Die Stapel wer¬ 
den als Grana (Singular: Granum) bezeichnet, die einzelnen 


Scheiben nennt man Thylakoide (►Abb. 5.12). Die Lipide 
der Thylakoidmembranen sind charakteristisch: Sie enthalten 
nur 10% Phospholipide, der Rest besteht aus galactosesub- 
stituierten Diglyceriden und Sulfolipiden. Da Chloroplasten 
so häufig sind, sind dies die häufigsten Lipide in der Bio¬ 
sphäre. 

Die Membranen der Thylakoide enthalten neben Lipiden 
und Proteinen Chlorophyll und andere Pigmente, die Licht 
für die Photosynthese einfangen. (Dies wird ausführlich in 
► Abschn. 10.2 behandelt.) Die Thylakoide eines Granums kön¬ 
nen mit denen eines anderen Granums in Verbindung stehen; 
dadurch wird das Innere des Chloroplasten zu einem hoch ent¬ 
wickelten Membrannetzwerk, ähnlich dem endoplasmatischen 
Reticulum. 

Die Flüssigkeit, in welcher sich die Grana befinden, wird als 
Stroma bezeichnet. Analog zur Mitochondrienmatrix enthält 
das Chloroplastenstroma Ribosomen und DNA. Mit ihrer Hil¬ 
fe werden zahlreiche (aber nicht alle) Proteine synthetisiert, die 
in Chloroplasten Vorkommen. 


Abb. 5.12 Der Chloroplast: das Or- 
ganell, das die Welt ernährt. Das 

TEM-Bild zeigt einen Chloroplasten 
aus einem Maisblatt. Verglichen mit Mi- 
tochondrien sind Chloroplasten groß; 
sie enthalten ein ausgedehntes, hoch 
organisiertes Netzwerk aus Thylako¬ 
idmembranen. In diese Membranen ist 
das grüne Pigment Chlorophyll einge¬ 
lagert. Hier wird Lichtenergie mithilfe 
des Chlorophylls gesammelt und dann 
für die Synthese von Kohlenhydraten aus 
CO 2 und H 2 0 genutzt, also in chemische 
Energie umwandelt 



Chloroplast 


In den Thylakoidmembranen wird 
Lichtenergie vom grünen Pigment 
Chlorophyll eingefangen und von 
Proteinkomplexen in die Bildung 
von ATP und NADPH investiert. 


Thylakoid 


0,25 pm 


äußere 

Membran 


innere 

Membran 


Stroma Granum — 
(Thylakoidstapel) 


f 's 

Das ATP wird zur Umwandlung von C0 2 und 
H 2 0 in Glucose benötigt. Diese findet im Stroma 
statt, dem Bereich außerhalb der Thylakoide. 
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Weitere von einer Membran 
umhüllte Organellen 


Eukaryotische Zellen besitzen noch weitere membranumhüll¬ 
te Organellen, wobei die Membran stets besondere Inhalte und 
spezialisierte chemische Reaktionen dieser Organellen vom Cy¬ 
toplasma abgrenzt: Peroxisomen, Glyoxysomen und Vakuolen. 

Peroxisomen sind Organellen, welche die toxischen Peroxide 
(z. B. Wasserstoffperoxid, H 2 O 2 ) akkumulieren, die als unver¬ 
meidliche Nebenprodukte biochemischer Reaktionen anfallen. 
Diese Peroxide können innerhalb der Peroxisomen gefahrlos ab¬ 
gebaut werden, ohne dass sie mit anderen Zellbestandteilen in 
Berührung kommen. 

RH 2 + O 2 -> R + H 2 O 2 (zelluläre Reaktionen) 

2 H 2 O 2 —> 2 H 2 O + O 2 (in den Peroxisomen stattfindende 
Reaktion) 



4 |jm 


Mit 0,2-l,7pm Durchmesser sind Peroxisomen relativ kleine 
Organellen; sie besitzen eine einfache Biomembran und einen 
granulären Inhalt, welcher auf den Abbau von Peroxiden spezia¬ 
lisierte Enzyme enthält. Peroxisomen findet man bei fast jeder 
eukaryotischen Art irgendwann zumindest in einigen Zelltypen. 

Wie bei den Lysosomen gibt es auch hier seltene Erkrankungen 
des Menschen, die mit den Peroxisomen in Zusammenhang ste¬ 
hen. Das Zellweger-Syndrom geht auf eine Störung der Bildung 
von Peroxisomen zurück, sodass die Betroffenen ohne Peroxiso¬ 
men geboren werden. Wie Sie sich sicherlich vorstellen können, 
führt das Fehlen dieser Organellen zu einer Anreicherung von 
toxischen Peroxiden, sodass diese Kinder häufig das zweite Le¬ 
bensjahr nicht erreichen. 

Eine ähnliche Struktur haben die Glyoxysomen. Das sind Or¬ 
ganellen, die nur bei Pflanzen Vorkommen. Glyoxysomen sind 
in jungen Pflanzen am häufigsten. In diesen Organellen wer¬ 
den gespeicherte Lipide in Kohlenhydrate umgewandelt, die 
anschließend zu wachsenden Zellen transportiert werden kön¬ 
nen. Dieser Stoffwechselweg - die Umwandlung von Fettstoffen 
in Zucker - ist Tieren verschlossen. 

Viele eukaryotische Zellen, vor allem die Zellen von Pflanzen, 
Pilzen und Protisten, enthalten membranumschlossene Vakuo¬ 
len, die ihren Ursprung im ER oder im Golgi-Apparat haben. 
Pflanzenvakuolen (► Abb. 5.13) besitzen mehrere Funktionen: 

■ Formgebung : Die Zentralvakuole nimmt in vielen Pflanzen¬ 
zellen mehr als 90 % des Zellvolumens ein und vergrößert 
sich mit dem Wachstum der Zelle. Durch die in dieser Vakuo¬ 
le gelösten Substanzen strömt Wasser aus dem Cytoplasma 
in die Vakuole, die daraufhin anschwillt wie ein Ballon. Da 
ausgewachsene Pflanzenzellen eine starre Zellwand besitzen, 
geben sie nicht nach, wenn sich die Vakuole mit Wasser füllt. 
Stattdessen versteifen sich die Zellen durch die Zunahme des 
Binnendrucks (der als Turgor bezeichnet wird), wodurch die 
gesamte Pflanze gestützt wird (►Abb. 6.9). Auch das Stre¬ 
ckungswachstum der Pflanzenzelle erfolgt über den Turgor. 


Abb. 5.13 Pflanzenzellen besitzen meistens große Vakuolen. Die 

große Zentralvakuole in dieser Zelle ist für ausgewachsene Pflanzen¬ 
zellen typisch 

■ Fortpflanzung: In Blütenblättern und Früchten sind bestimm¬ 
te Pigmente, insbesondere rote, violette und blau-schwarze, 
in Vakuolen enthalten. Diese Farbstoffe, die Anthocyane, 
dienen als visueller Reiz, der mit dazu beiträgt, Tiere anzulo¬ 
cken, die an der Bestäubung oder Samenverbreitung beteiligt 
sind. 

■ Verdauung : Bei manchen Pflanzen enthalten die Vakuolen 
Enzyme, die gespeicherte Samenproteine durch Hydrolyse 
in Monomere zerlegen. Während der Samenkeimung können 
diese Monomere von dem sich entwickelnden Keimling als 
Nährstoffe genutzt werden. 

■ Speicherung'. Neben der Speicherung von Wasser dienen die 
Vakuolen auch der Speicherung von pflanzlichen Sekun¬ 
därstoffen. Da diese Substanzen oft giftig sind oder übel 
schmecken, können sie Tiere davon abhalten, die betreffen¬ 
den Pflanzenteile zu fressen. Auf diese Weise leisten ge¬ 
speicherte Ab wehr Substanzen einen wichtigen Beitrag zum 
Überleben der Pflanze. Ein Beispiel für solche Verbindun¬ 
gen sind die Tannine, eine Klasse von Polyphenolen, die von 
vielen Pflanzen gebildet werden und die Ihnen als Nachge¬ 
schmack von Tee oder Rotwein bekannt sein dürften. Ihr 
bitterer Geschmack hält Fressfeinde fern und ihre dunkle 
Farbe wirkt wie das Melanin der Tiere als Schutz vor UV- 
Schäden. Tannine werden in den Chloropiasten gebildet und 
reichern sich schließlich in der Vakuole an. Offenbar enthält 
ein erst kürzlich entdecktes Organell, zutreffend als Tan- 
nosom bezeichnet, ebenfalls Tannine (►„Experiment: Das 
Tannosom - die Entdeckung eines Organells“). 

Bis jetzt haben Sie verschiedene membranumschlossene Or¬ 
ganellen kennengelernt. Nun wenden wir uns einer Gruppe 
cytoplasmatischer Strukturen zu, die keine Membranen besit¬ 
zen. 
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Experiment: Das Tannosom - die Entdeckung eines Organells 


Originalliteratur: Brillouet J-M et al. (2013) Ann Bot 112: 1003-1014 

Mithilfe einer Reihe von Untersuchungen wie Mikroskopie, Zellfraktionierung und chemi¬ 
sche Analysen haben Biologen entdeckt, dass sich pflanzliche Tannine in einem bis dahin 
unbekannten Kompartiment befinden, dem Tannosom. 


Frage 

Sind Tannine in der Pflanzenzelle kompartimentiert? 


Methode 


Untersuchung von 
Pflanzenteilen, die 
Tannine produ¬ 
zieren (z.B. Wein¬ 
trauben) 




/ 




Kl Isolierung der 
j Organellen durch 
I Zellfraktionierung 


|j| chemischer Nachweis 
von Tanninen in den 
I Organellen 



In Chloroplasten 
sind Tannin¬ 
körnchen zu 
erkennen. 


Tannine innerhalb 
von Organellen 


Tanninhaltige Or¬ 
ganellen sind von 
Chloroplasten 
isoliert. 


Identifizierung der 
Tannine 


Ergebnisse 

Tannine befinden sich in einem Organell, das sich aus einem Chloroplasten entwickelt. 
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Blick in die Daten: Das Tannosom - die Entdeckung eines Organells 


Ein Team unter der Leitung von Genevieve Conejero hat¬ 
te sich zum Ziel gesetzt, die Synthese von Tanninen in der 
Zelle zu untersuchen (Brillouet et al. 2013). Aus elektronen¬ 
mikroskopischen Aufnahmen war bekannt, dass sich diese 
Pigmente in Vakuolen anreichern, doch war bislang unklar, 
auf welchem Weg die Tannine in die Vakuole gelangen. Die 
Wissenschaftler verwendeten eine Kombination aus mikro¬ 
skopischen Verfahren (Lichtmikroskopie und Elektronenmi¬ 
kroskopie; ► Abb. 5.3), Zellfraktionierung (► Abb. 5.6) und 
chemischer Analyse, um zu zeigen, dass Tannine in fest um¬ 
grenzten Vesikeln gebildet werden, denen die Lorscher den 
Namen Tannosom gaben. 

Aufgaben 

1. Pflanzenorgane, die reich an Tanninen sind, wurden elek¬ 
tronenmikroskopisch untersucht. ►Abb. A zeigt zwei 
repräsentative Aufnahmen. Geben diese Aufnahmen Hin¬ 
weise auf den Ursprung wie auch den Bestimmungsort der 
Tannine in der Zelle und wenn ja, welche sind das? Wie 
gelangen die Tannine Ihrer Ansicht nach vom Chloroplas- 
ten in die Vakuole (rufen Sie sich Ihre Kenntnisse über den 
Vesikeltransport in der Zelle in Erinnerung)? 


Abb. A 



Chloroplast mit Tannin¬ 
körnchen 


2. Die Wissenschaftler färbten Chlorophyll und Tannine mit 
spezifischen Farbstoffen an und untersuchten Gewebe¬ 
schnitte mithilfe eines Lichtmikroskops. Die Ergebnisse 
sind in ► Abb. B dargestellt. Welche Schlussfolgerungen 
hinsichtlich des subzellulären Ursprungs der Tannine las¬ 
sen sich aus den Aufnahmen ziehen, und wie hängt Ihre 
Antwort mit der Antwort zu Aufgabe 1 zusammen? 

Abb. B 


Färbung des Chlorophylls in Färbung der Tannine in der 

der Pflanzenzelle Pflanzenzelle 

3. Mithilfe einer Zellfraktionierung sollten tanninhaltige 
Strukturen von den Chloroplasten getrennt werden. Die 
differenzielle Zentrifugation der aufgeschlossenen Zel¬ 
len in einem Saccharosedichtegradienten (►Abb. 5.6) 
ergab zwei Fraktionen aus membranumhüllten Partikeln 
(► „Experiment: Das Tannosom - die Entdeckung eines 
Organells“). Beide wurden nach einer spezifischen Färbung 
des Tannins lichtmikroskopisch auf die Anwesenheit von 
Chlorophyll bzw. Tanninen untersucht. Die Ergebnisse sind 
in der ► Tabelle dargestellt. Welche Schlüsse bezüglich des 
Tanninkompartiments ziehen Sie aus den Ergebnissen? 

obere Fraktion untere Fraktion 
Tanninfärbung — + 

Chlorophyllfärbung + + 

chemischer Nach- — + 

weis der Tannine 

+, vorhanden; — nicht vorhanden 




Das Cytoskelett ist für die Form 
und Bewegung der Zelle wichtig 

Die Form vieler Zellen kann sich verändern und innerhalb aller 
Zellen finden schnelle Bewegungen statt. Diese Vorgänge hän¬ 
gen mit einem intrazellulären Netzwerk aus fädigen Strukturen 
zusammen, das man in elektronenmikroskopischen Aufnahmen 
und zum Beispiel mit fluoreszierenden Markern auch im Licht¬ 
mikroskop gut erkennen kann. Wie Experimente zeigen, hat 
dieses Cytoskelett zahlreiche Aufgaben. Das Cytoskelett: 

■ gibt der Zelle Halt, Reißfestigkeit und Form. 


■ fixiert Zellorganellen und andere Partikel an ihrer Position 
innerhalb der Zelle. 

■ ermöglicht die Bewegung von Organellen und anderer Parti¬ 
kel. 

■ ist an der bei vielen Zellen beobachteten Cytoplasmaströ¬ 
mung beteiligt. 

■ tritt über Plasmamembranproteine mit extrazellulären Struk¬ 
turen in Wechselwirkung, was die Zelle in Position hält. 

■ erlaubt rasche Transportvorgänge innerhalb von Zellen. 

■ ermöglicht Formveränderungen und die Fortbewegung von 
Zellen. 

■ befähigt bestimmte Zellen, durch Kontraktion Kraft zu ent¬ 
falten. 
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a Actinfilamente b Intermediärfilamente c Mikrotubuli 


©-Ende ©-Ende 



Sie bestehen aus Strängen des globulären Proteins 
Actin und treten häufig mit anderen Proteinfilamen¬ 
ten in Wechselwirkung. 


Sie bestehen aus fädigen Proteinen, die zu 
widerstandsfähigen, seilartigen Strukturen 
organisiert sind; diese stabilisieren die Form 
der Zelle und verleihen ihr Reißfestigkeit. 


Sie sind lange Röhren, die aus dem globu¬ 
lären Protein Tubulin bestehen; dieses tritt 
in Form zweier Untereinheiten auf (a- und 
ß-Tubulin), die zunächst Heterodimere bilden. 


Abb. 5.14 Das Cytoskelett. Die drei gut sichtbaren Hauptkomponenten des Cytoskeletts sind hier genauer dargestellt. Die Aufnahmen stammen 
alle von derselben Zelle, die mit unterschiedlichen fluoreszenzmarkierten Antikörpern behandelt wurde, um die Actinfilamente (a), die Interme¬ 
diärfilamente (b) und die Mikrotubuli (c) sichtbar zu machen. Diese Strukturen stabilisieren die Form der Zelle, sorgen für Formveränderungen 
und Fortbewegung und tragen zu Bewegungen im Zellinneren bei. Der Zellkern befindet sich ungefähr im Zentrum der Aufnahmen 


Das eukaryotische Cytoskelett besteht aus drei Hauptkompo¬ 
nenten: Actinfilamente (Mikrofilamente; geringster Durchmes¬ 
ser), Intermediärfilamente (mittlerer Durchmesser) und Mikro¬ 
tubuli (größter Durchmesser). Diese Filamente haben sehr un¬ 
terschiedliche Funktionen. 

Actinfilamente Actinfilamente können einzeln, in Bündeln 
oder als Netzwerk Vorkommen. Ihr Durchmesser beträgt nur 
etwa 7 nm (daher werden sie auch als Mikrofilamente be¬ 
zeichnet) und sie sind mehrere Mikrometer lang. Actinfilamente 
haben zwei wichtige Aufgaben: 

■ Sie unterstützen die Beweglichkeit der gesamten Zelle oder 
die ihrer Teilstrukturen. 

■ Sie legen die Gestalt der Zehe mit fest und stabilisieren sie. 

Actinfilamente sind aus dem Protein Actin aufgebaut, das 
in mehreren Varianten existiert und insbesondere bei Tieren 
zahlreiche Funktionen hat. Die Actinmonomere sind globulär. 
Sie besitzen eindeutige Enden, die mit „Plus“ und „Minus“ 
bezeichnet werden. Diese Bereiche treten mit anderen Actinmo¬ 
lekülen in Wechselwirkung, wodurch sich lange, doppelhelikale 
Ketten bilden, wie zwei umeinander gewundene Perlenketten 
(► Abb. 5.14a). Die Polymerisation der Actinmonomere zu Ac¬ 
tinfilamenten ist reversibel; die Filamente können also wieder 
aufgelöst werden, indem sie in freie Actinmonomere zerfallen. 
Vermittelt werden diese Vorgänge durch spezialisierte actinbin- 
dende Proteine. 


Querverweis 

In Muskelzehen von Tieren sind die Actinfilamente mit ei¬ 
nem weiteren Protein assoziiert, dem Motorprotein Myo¬ 
sin. Die Wechselwirkungen dieser beiden Proteine sind 
für die Kontraktion des Muskels verantwortlich, wie in 
► Abschn. 47.1 beschrieben wird. 


In anderen Zelltypen als Muskelzehen sind die Actinfilamen¬ 
te an örtlich begrenzten Veränderungen der Zellform beteiligt. 
Beispiele sind die Cytoplasmaströmung (Fließbewegung des 
Cytoplasmas), die amöboide Bewegung von bestimmten Zellen 
wie auch die Einschnürbewegung bei der Teilung einer Tierzelle 
in zwei Tochterzehen. Actinfilamente sind auch in die Aus¬ 
bildung von Pseudopodien (Scheinfüßchen, vom griechischen 
pseudein für „täuschen“ und podos für „Fuß“) involviert, die be¬ 
stimmten Zellen eine Fortbewegung ermöglichen (► Abb. 5.15). 
Wie Sie in ►Abschn. 41.3 erfahren werden, führen so auch 
zahlreiche Zelltypen des Immunsystems im Gewebe Wanderun¬ 
gen durch. 

Bei manchen Zelltypen bilden Actinfilamente unmittelbar unter 
der Plasmamembran ein Netzwerk. Die Filamente werden dann 
durch actinbindende Proteine vernetzt, sodas s eine relativ starre 
Struktur entsteht, die der Zehe Halt gibt. Beispielsweise stabi¬ 
lisieren Actinfilamente die Mikrovilli der Schleimhautzehen, 
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Actin — 
Myosin 


Durch das Wachstum 
der Actinfilamente 
wölbt sich die Zelle vor. 


An dieser Stelle sind 
die Actinfilamente nicht 
quervernetzt. 


Pseudopodium 


Die myosinvermittelte Be¬ 
wegung von quervernetzten 
Actinbündeln presst das 

Cytoplasma vorwärts. 

v_ J 


Bündel aus Actinfilamenten an 
der Zellperipherie werden durch 
Myosin quervernetzt. 




Proteinkappe 


Actin¬ 
filamente 

quervernet¬ 
zende, actin- 
bindende 
Proteine 
Plasma¬ 
membran 

Intermediär¬ 

filamente 


Abb. 5.15 Actinfilamente und Zellbewegungen. Actinfilamente ver¬ 
mitteln die Fortbewegung ganzer Zellen (wie hier am Beispiel einer 
amöboiden Bewegung dargestellt), aber auch Fließbewegungen des Cy¬ 
toplasmas innerhalb der Zelle 

die den menschlichen Darm auskleiden. Diese fingerförmigen 
Ausstülpungen der Plasmamembran vergrößern sehr stark die 
Oberfläche, über die Nährstoffe aus dem Darm aufgenommen 
werden (► Abb. 5.16). 

Intermediärfilamente Intermediärfilamente kommen nur in 
Tierzellen vor. Der Mensch besitzt mehr als 50 verschiede¬ 
ne Typen von Intermediärfilamentproteinen (IF-Proteinen), und 
zwar verteilt auf die unterschiedlichen Zelltypen. Intermediärfi- 
lamentproteine werden in mindestens sechs auf der Aminosäu¬ 
resequenz basierende Klassen eingeteilt, wobei allen die gleiche 
Grundstruktur gemeinsam ist. Die Klassen I und II bilden He¬ 
terodimere, aus denen die fädigen a-Keratine aufgebaut sind, 
die unsere Haare und Nägel sowie die Hufe der Rinder bil¬ 
den. a-Keratine finden sich aber auch in zahlreichen anderen 
Zelltypen; beispielsweise verfestigen sie unsere Epidermiszel- 


Abb. 5.16 Actinfilamente als Stütze. Die Plasmamembran der 
Schleimhautzellen, die den Darm auskleiden, ist zu winzigen Ausstül¬ 
pungen gefaltet, die als Mikrovilli bezeichnet werden. Sie bilden den 
Bürstensaum. Actinfilamente sind das innere Skelett dieser Mikrovilli. 
Sie interagieren mit Intermediärfilamenten an der Basis jedes Mikro¬ 
villus. Die Mikrovilli vergrößern die Oberfläche der Zellen, was die 
Absorption von Nährstoffmolekülen verbessert. (Die ca. 1 pm langen 
Mikrovilli sollten Sie nicht mit den ca. 1 mm langen Darmzotten oder 
Villi verwechseln) 

len, also die Zellen der Oberhaut. Daher verbreiten wir überall 
Keratinschuppen. (Reptilienschuppen und Vogelfedern bestehen 
übrigens aus ß-Keratin, das kein Intermediärfilamentprotein ist.) 
Intermediärfilamente sind zugfeste, seilähnliche Proteinbündel, 
die einen Durchmesser von 8-12nm besitzen (►Abb. 5.14b). 
Sie zeigen eine größere Beständigkeit als die beiden anderen 
Cytoskeletttypen; in Zellen unterliegen sie keinem so raschen 
Wechsel aus Abbau und Neusynthese, wie es bei Actinfila¬ 
menten und Mikrotubuli der Fall ist. Dennoch ist auch dieses 
Netzwerk keineswegs statisch; es verändert sich lediglich lang¬ 
samer. 

Intermediärfilamente besitzen zwei wichtige strukturelle Funk¬ 
tionen: 

■ Sie verankern Zellstrukturen an ihrem Bestimmungsort. In 
manchen Zelltypen strahlen Intermediärfilamente von der 
Kemhülle zur Plasmamembran aus und können den Zellkern 
und andere Organellen in der Zelle fixieren. Auch die Lamine 
der Kernlamina sind (wie weiter oben erwähnt) Intermedi¬ 
ärfilamente; sie bilden die Klasse V. Bestimmte a-Keratine 
helfen mit, den komplexen Apparat aus Actinfilamenten in 
den Mikrovilli an Ort und Stelle zu halten (► Abb. 5.16). 

■ Sie bieten einen Widerstand gegen Zugspannung und sorgen 
somit für Reißfestigkeit. Sie garantieren beispielsweise die 
Festigkeit unserer Oberhaut gegen mechanische Belastung, 
indem sie die in der Plasmamembran verankerten Desmo- 
somen quer durch das Cytoplasma miteinander verzurren 
(►Abb. 6.6). Wie Druckknöpfe verbinden die Desmoso- 
men ihrerseits benachbarte Zellen. Desmin (Klasse III) ist 
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a Das Schlagen der Cilien, die die Oberfläche 
dieses einzelligen Protisten (eines Ciliaten) 
bedecken, treibt die Zelle durch das sie 
umgebende Wasser. 



25 um » Y'-'-* 

H 1 


250 nm 


b T)er Querschnitt zeigt das „9x2+2“- 
Muster aus Mikrotubuli, zu dem 
neun Mikrotubulidupletts (Paare 
fusionierter Mkrotubuli) gehören ... 



Mikrotubuli- 

duplett 

Motorprotein 

(Dynein; 

► Abb. 5.18) 

radiale 

„Speiche“ 

Linker¬ 

protein 

(Nexin) 


-50 nm 


Abb. 5.17 Cilien. a Dieser einzellige eukaryotische Organismus (Wimperntierchen, ein Ciliat) vermag den Kraftschlag seiner Cilien zu koordi¬ 
nieren, wodurch eine schnelle Fortbewegung möglich wird, b Ein Querschnitt durch ein einzelnes Cilium zeigt die Anordnung der Mikrotubuli 
und anderer Proteine 


für den Zusammenhalt der kontraktilen Elemente in unseren 
Muskelzellen verantwortlich. Neurofilamente (Klasse IV) 
stabilisieren die dünnen, langen Nervenfasern in unserem 
Körper. 

Mikrotubuli Mikrotubuli haben von den Komponenten des 
Cytoskeletts mit 25 nm den größten Durchmesser. Sie bilden 
unverzweigte Röhren mit einer Länge bis zu mehreren Mi¬ 
krometern. In der Zelle erfüllen Mikrotubuli mindestens drei 
Funktionen: 

■ Sie bilden in manchen Zellen ein stabiles internes Skelett. 

■ Sie bauen in der Zelle ein Schienensystem auf, über das Mo¬ 
torproteine Partikel transportieren können. 

■ Sie bauen bei der Kernteilung den Spindelapparat auf. 

Mikrotubuli sind aus vielen Kopien des Proteins Tubulin zu¬ 
sammengesetzt. Es gibt zwei verschiedene Typen, a-Tubulin 
und ß-Tubulin, die zunächst ein Heterodimer bilden, also ein 
Molekül, das aus zwei verschiedenen Untereinheiten besteht. 
Diese Dimere werden zu Ketten (Protofilamenten) miteinander 
verknüpft, von denen wiederum 13 Stück den zentralen Hohl¬ 
raum des Mikrotubulus zylinderförmig umgeben (► Abb. 5.14c 
und 5.17b). 

a-Tubulin + ß-Tubulin -> Heterodimer Polymer aus 

Heterodimeren 

(Protofilament) 

(Mikrotubulus) 

Wie bei den Actinfilamenten unterscheiden sich auch die bei¬ 
den Enden eines Mikrotubulus: Ein Ende wird als Plus-Ende, 
das andere als Minus-Ende bezeichnet. Tubulindimere kön¬ 
nen hinzugefügt oder entfernt werden - was hauptsächlich am 


Plus-Ende stattfindet. Auf diese Weise werden die Mikrotubuli 
verlängert oder verkürzt. 

Viele Mikrotubuli strahlen von einer Zellregion aus, die als 
MTOC (Mikrotubuliorganisationszentrum) bezeichnet wird. 
Die Polymerisation der Mikrotubuli führt zu Starrheit, ihre De- 
polymerisation zum Erweichen der Zellstruktur. 

Mikrotubulus Tubulindimere 

Die Fähigkeit, ihre Länge rasch verändern zu können, macht Mi- 
krotubuli zu äußerst dynamischen Strukturen: Sie lassen sich 
einem veränderten Bedarf der Zelle rasch anpassen. So kön¬ 
nen Mikrotubuli durch Auf- und Abbau in andere Bereiche 
der Zelle Vordringen und neue Strukturen ausbilden, die für 
die Zellteilung von Bedeutung sind. Diese Eigenschaften sind 
den Mikrotubuli aller eukaryotischen Zehen gemeinsam, ein 
Zeichen dafür, dass das dynamische System gegenüber einer 
statischen Struktur einen evolutionären Vorteil bedeutete. 

Bei Pflanzen schaffen die Mikrotubuli eine Art Rahmen für 
die Synthese der Cellulose durch die Cellulose-Synthase und 
unterstützen die kontrollierte Anordnung der Cellulosefibrillen 
in der Zellwand (►Abb. 3.17). In TEM-Bildem lassen sich 
bei Pflanzenzellen, die gerade gebildet werden oder ihre Zell¬ 
wand vergrößern, häufig Mikrotubuli erkennen, die unmittelbar 
in der Plasmamembran beginnen. Wird die Ausrichtung dieser 
Mikrotubuli experimentell verändert, kommt es zu einer ana¬ 
logen Veränderung der Zellwandstruktur und damit zu einer 
Deformation der Zehe. In zahlreichen Zehen dienen Mikrotu- 
buli als regelrechte Schienen für Motorproteine. Diese binden 
an Mikrotubuli und wandern an ihnen entlang; dabei befördern 
manche Motorproteine Partikel durch die Zehe. Während der 
Zellteilung sind Mikrotubuli in Gestalt des Spindelapparats für 
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die Verteilung der Chromosomen auf die Tochterzellen verant¬ 
wortlich. Aus diesem Grund verhindern auch Wirkstoffe wie 
Vincristin und Taxol, die die Dynamik der Mikrotubuli stören, 
die Zellteilung. Sie werden zur Therapie von Krebs eingesetzt, 
da sich Tumorzellen sehr rasch teilen. 

Cilien und Geißeln Mikrotubuli und die mit ihnen assozi¬ 
ierten Proteine kleiden auch den Innenraum von beweglichen 
Anhängseln eukaryotischer Zellen aus: den Cilien (Flagellen; 

► Abb. 5.17a) und Geißeln (Wimpern). Viele eukaryotische 
Zellen verfügen über eine der beiden Strukturen, die sich aus 
Ausstülpungen der Plasmamembran bilden: 

■ Cilien (Wimpern) haben nur eine Länge von 0,25 pm. Auf 
einigen Zellen kommen sie zu Hunderten vor und schla¬ 
gen steif in eine Richtung, um die Zellen fortzubewegen 
(wie es bei manchen Protisten der Fall ist) oder um einen 
Flüssigkeitsstrom über einer stationären Zelle zu erzeugen 
(beispielsweise in den oberen Luftwegen des menschlichen 
Atmungssystems). 

■ Geißeln (Flagellen) sind mit 100-200 pm wesentlich länger 
als Cilien und kommen einzeln oder paarweise vor. Sie zie¬ 
hen oder schieben eine Zelle durch ihre wässrige Umgebung. 

Cilien und Geißeln sind im Prinzip gleich aufgebaut. Im 
Querschnitt erkennen Sie die umgebende Plasmamembran so¬ 
wie eine „9x2 + 2“-Anordnung von Mikrotubuli. Wie Sie in 

► Abb. 5.17b sehen, bilden neun verschmolzene Mikrotubuli¬ 
paare (Mikrotubulidupletts) einen äußeren Zylinder, während 
sich im Zentrum zwei einzelne Mikrotubuli befinden. Von je¬ 
dem der Dupletts erstreckt sich eine radiale Speiche nach innen 
und verankert es so mit dem Zentrum der Geißel bzw. Cilie. Die¬ 
se Strukturen sind für das Biegen dieser Bewegungsorganellen 
essenziell. Doch auf welche Weise biegen sie sich? 

Die Bewegung der Cilien bzw. Geißeln entsteht, indem die 
Mikrotubulidupletts aneinander vorbeigleiten. Diese Gleitbewe¬ 
gung wird durch ein Motorprotein namens Dynein angetrieben, 


das, wie andere Motorproteine auch, einen KonformationsWech¬ 
sel durchläuft. Diese Konformationsänderung erfordert chemi¬ 
sche Energie in Form von ATP. Dyneinmoleküle binden zwi¬ 
schen zwei benachbarten Dupletts. Indem sich die Raumstruktur 
der Dyneinmoleküle verändert, bewegen sie die Dupletts anein¬ 
ander vorbei (► Abb. 5.18). Ein weiteres Molekül, Nexin, kann 
die Dupletts quervemetzen und verhindert, dass sie aneinan¬ 
der vorbeigleiten; stattdessen krümmt sich das Cilium bzw. die 
Geißel. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 5.18: Bei einigen Menschen fehlen die Ver¬ 
knüpfungen des Nexins, und die Mikrotubulidupletts sind nicht 
miteinander verbunden. Welche Folgen hat das? 


Andere Motorproteine wie Kinesin sind für den Transport von 
Vesikeln oder sonstiger Organellen zwischen Arealen der Zel¬ 
le verantwortlich (►Abb. 5.19). Die Proteine binden an das 
zu transportierende Objekt und führen es dann durch sich wie¬ 
derholende Konformationsänderungen „schrittweise“ an einem 
Mikrotubulus entlang. Wie Sie bereits erfahren haben, sind Mi¬ 
krotubuli asymmetrisch gebaut und besitzen ein Plus- und ein 
Minus-Ende, wobei am Plus-Ende eine Addition von Tubulin 
erfolgt und am Minus-Ende Tubulin entfernt wird. Cytoplasma¬ 
tisches Dynein (das eine vom Dynein der Cilien und Geißeln 
abweichende Funktion besitzt) transportiert gebundene Orga¬ 
nellen in Richtung Minus-Ende, Kinesin bewegt sie dagegen in 
Richtung Plus-Ende (► Abb. 5.14). Die Fähigkeit der Mikrotu¬ 
buli, Vesikel zu transportieren, wird von einigen Fischen und 
Amphibien genutzt, um Fressfeinde abzuschrecken. Sie nutzen 
Motorproteine, die pigmenthaltige Vesikel auf einem Umwelt¬ 
reiz oder einen Stimulus des Nervensystems hin zum Zentrum 
der Zelle befördern. Dadurch erscheint das Tier heller. Bleibt 
das Signal für eine solche Reaktion aus, transportieren andere 
Motorproteine die Vesikel entlang der Mikrotubuli und sorgen 
so für eine gleichmäßigere Verteilung, wodurch die dunklere 
Färbung wiederhergestellt wird. 


Abb. 5.18 Ein Motorprotein bewegt 
Mikrotubuli in Cilien und Geißeln. 

Ein Motorprotein (Dynein) bewirkt, 
dass Mikrotubulidupletts aneinan¬ 
der vorbeigleiten. Geißel und Cilium 
krümmen sich, wenn Mikrotubulidu¬ 
pletts miteinander quervernetzt sind 


Dynein Mikrotubuli- 
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In isolierten Cilien ohne eine nexinver- 

mittelte Quervernetzung bewirkt die 
Bewegung von Dyneinmotorproteinen, 
dass Mikrotubulidupletts aneinander 
vorbeigleiten. 


Nexin 
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Werden die Mikrotubulidupletts durch 
Nexin vernetzt, gleiten sie bei einer Be¬ 
wegung des Dyneins nicht aneinander 
vorbei, sondern das Cilium biegt sich. 
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Abb. 5.19 Ein Motorprotein führt Vesikel an Mikrotubuli entlang. 

a Kinesin verteilt Vesikel auf verschiedene Bereiche der Zelle, in¬ 
dem es sie an „Schienen“ aus Mikrotubuli entlangführt, b Im Protisten 
Dictyostelium bewegt sich ein Vesikel, angetrieben durch Kinesin, ent¬ 
lang einer Mikrotubulusschiene. Der zeitliche Ablauf (aufgenommen 
in Halbsekundenintervallen) wird durch den Farbverlauf von Pink nach 
Türkis wiedergegeben 


Querverweis 

Besonders deutlich wird die Funktion der Mikrotubuli 
bei der Chromosomenbewegung während der Zellteilung 
(►Abschn. 11.3). 


Biologen manipulieren lebende Zellen, 
um Wirkungsketten zu entschlüsseln 

Woher wissen wir, dass die Filamente des Cytoskeletts all diese 
dynamischen Aufgaben übernehmen? Wir können eine einzelne 
Struktur unter dem Mikroskop betrachten und auch die Funk¬ 
tion einer lebenden Zelle, die die zu untersuchende Struktur 
enthält. Diese Beobachtungen könnten dann einen Hinweis auf 
die Funktion der betreffenden Struktur geben, doch Naturwis¬ 
senschaftlern reicht eine bloße Korrelation nicht, um Ursache 
und Wirkung aufzuzeigen. Die Lichtmikroskopie von leben¬ 
den amöboiden Zellen ergibt beispielsweise, dass Cytoplasma 
während des Bewegungsvorgangs in einen sich ausdehnenden 
Bereich - ein Pseudopodium - der amöboiden Zelle strömt. 
Cytoskelettproteine sind also auf jeden Fall anwesend und wer¬ 
den verlagert. Das ist aber noch lange kein Beleg, dass sie an 
der Ausbildung des Pseudopodiums auch beteiligt sind. Natur¬ 
wissenschaft ist stets auf der Suche nach Ursache-Wirkungs- 
Beziehungen, also nach speziüschen Verknüpfungen zwischen 
einer Struktur A (oder einem Prozess A) und einer Funktion B. 
In der Zellbiologie bieten sich zwei Möglichkeiten besonders 
an, um zu zeigen, dass eine Struktur oder ein Prozess A die Wir¬ 
kung B hervorruft: 


■ Inhibition (Hemmung): Es wird ein Wirkstoff eingesetzt, 
der A hemmt, und man überprüft, ob B weiterhin auftritt. 
Ist das nicht der Fall, dann ist A wahrscheinlich die Ursache 
für B. ► „Experiment: Die Rolle der Actinhlamente bei der 
Zellbewegung - Analyse von Ursache und Wirkung“ zeigt 
ein Experiment mit einem Hemmstoff (einem Inhibitor), das 
Ursache und Wirkung für das Cytoskelett und die zellulären 
Bewegungen aufzeigt. 

■ Mutation : Eine Zelle wird untersucht, deren Gen für A fehlt 
oder defekt ist, und man überprüft, ob B weiterhin auftritt. 
Ist das nicht der Fall, dann ist A wahrscheinlich die Ursache 
für B. ► Teil IV dieses Buches beschreibt einige Experimen¬ 
te, die diesen molekulargenetischen Ansatz nutzen. 

5.3 Wiederholung 

Ein wesentliches Kennzeichen eukaryotischer Zellen ist 
die Kompartimentierung. Membranumhüllte Organellen 
verarbeiten Informationen, wandeln Energie um, bilden 
geschützte Bereiche für die Prozessierung von Protei¬ 
nen und führen intrazelluläre Abbauprozesse durch. Ein 
internes Cytoskelett übernimmt viele strukturelle Auf¬ 
gaben. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Unterschiede zwischen Prokaryoten und Eukaryo- 
ten kennen. 

■ subzelluläre Strukturen hinsichtlich ihrer Größe, 
Strukturen, typischen Anzahl in den Zellen und Funk¬ 
tionen vergleichen können. 

■ beschreiben können, welchen Weg ein Molekül in ei¬ 
ner eukaryotischen Zelle nimmt. 


_ 7 _ 

1. Welches sind die wichtigsten Unterschiede zwischen proka- 
ryotischen und eukaryotischen Zellen? 

2. Wie viele Membranen muss ein Molekül auf dem Weg 
passieren? a) Wie viele sind es vom Inneren eines Chloroplas- 
ten (Stroma) in das Innere eines Mitochondriums (Matrix)? 
b) Wie viele sind es auf dem Weg vom Inneren eines Ly- 
sosoms zur Außenseite der Zelle? c) Wie viele sind es von 
einem Ribosom zu einem anderen? 

3. Der Wirkstoff Vincristin wird zur Therapie vieler Krebs¬ 
formen eingesetzt. Seine Wirkung beruht offenbar darauf, 
dass er die Mikrotubuli an der Depolymerisation hindert. 
Vincristin hat zahlreiche Nebenwirkungen wie den Verlust 
sich teilender Zellen und neuronale Probleme. Erläutern Sie, 
warum. 

4. Der Weg neu synthetisierter Proteine durch die Zelle lässt 
sich mithilfe von Pulse-Chase-Experimenten nachvollziehen. 
Dazu werden die Proteine während der Synthese mit einem 
radioaktiven Isotop (Pulse) markiert. Anschließend werden 
die Proteine im Verlauf ihrer Prozessierung in der Zelle ver¬ 
folgt (Chase). Die radioaktiv markierten Proteine werden in 
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Experiment: Die Rolle der Actinfilamente bei der Zellbewegung - 
Analyse von Ursache und Wirkung 

Originalliteratur: Pollard TD, Weihing RR (1974) CRC Crit Rev Biochem 2: 1-65 

Nachdem im Reagenzglas versuch gezeigt worden war, dass der Wirkstoff Cytochalasin B 
die Bildung von Actinfilamenten aus den monomeren Vorstufen verhindert, stellte sich fol¬ 
gende Frage: Wird der Wirkstoff auch in lebenden Systemen diese Wirkung zeigen und die 
Fortbewegung einer Amöbe verhindern? Frühere Experimente hatten ergeben, dass Cyto¬ 
chalasin B andere zelluläre Prozesse nicht beeinträchtigt. 

Hypothese 

Amöboide Zellbewegungen werden durch das Cytoskelett vermittelt. 

Methode 


Amoeba proteus ist ein einzelliger 
Eukaryot, der sich durch die 
Ausbildung von Scheinfüßchen 
(Pseudopodien) fortbewegt. 


Cytochalasin B ist ein 
Wirkstoff, der die Bildung 
von Actinfilamenten 
verhindert. 



Die Amöbe 
wurde mit 
Cytochalasin B 
behandelt 


Ergebnisse 

Mit Wirkstoff be¬ 
handelte Amöben 
kugelten sich ab 
und bewegten 
sich nicht. 


Kontrolle: 
Injektion einer 
Lösung ohne 
Wirkstoff 


Amöben in der 
Kontrolle 
bewegten sich 
weiterhin. 


Schlussfolgerung 

Actinfilamente des Cytoskeletts sind für amöboide Zellbewegungen notwendig. 


der Zelle lokalisiert, indem man Zellorganellen isoliert und 
ihre Radioaktivität quantifiziert. Wie würden Sie diese Me¬ 
thode einsetzen und welche Ergebnisse würden Sie erwarten, 
wenn Sie Folgendes untersuchten: a) ein lysosomales Enzym 
und b) ein Protein, das aus der Zelle exportiert wird? 


Alle Zellen treten mit ihrer Umgebung in Wechselwirkung. Vie¬ 
le eukaryotische Zellen sind Teil eines vielzelligen Organismus 
und müssen daher mit anderen Zellen interagieren und Ak¬ 
tivitäten koordinieren. Die Plasmamembran spielt bei diesen 
Wechselwirkungen eine entscheidende Rolle, doch sind auch 
andere Strukturen außerhalb der Plasmamembran beteiligt. 
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Blick in die Daten: Die Rolle der Actinfilamente bei der Zellbewegung - Analyse von Ursache 
und Wirkung 


Auf der Suche nach natürlichen Molekülen, die eine Wir¬ 
kung auf Zellen haben - insbesondere auf Krebszellen - 
haben Pollard und Weihing (1974) Extrakte des Pilzes Hel- 
minthosporium dematioideum (= Drechslera dematioidea ) 
untersucht. Aus Extrakten, die die Zellteilung inhibierten, 
gelang es den Wissenschaftlern, den aktiven Wirkstoff zu iso¬ 
lieren. Sie nannten ihn Cytochalasin B (vom griechischen 
cyto für „Zelle“ und chalasis für „Verlagerung“). Bemer¬ 
kenswerterweise blockiert die Zugabe des Wirkstoffs zu sich 
teilenden Zellen die Verteilung des Cytoplasmas, während 
die Teilung des Zellkerns nicht beeinträchtigt wird, sodass 
eine binucleäre (zweikernige) Zelle entsteht. Der Wirkstoff 
hemmt zudem die Zellbewegung wie auch die Phagocytose. 
Man stellte die Hypothese auf, dass diese zwei dynamischen 
Prozesse von cytoplasmatischen Actinfilamenten vermittelt 
werden; das Experiment zur Überprüfung der Hypothese 
ist in ► „Experiment: Die Rolle der Actinfilamente bei der 
Zellbewegung - Analyse von Ursache und Wirkung“ darge¬ 
stellt. 

Um die Schlussfolgerungen aus dem Experiment zu validie¬ 
ren, waren einige wichtige Kontrollversuche notwendig. Das 
Experiment wurde in Anwesenheit der folgenden Wirkstoffe 
wiederholt: Cycloheximid, das die Neusynthese von Protei¬ 


nen verhindert, Dinitrophenol, das die Neubildung von ATP 
unterbindet (also die Energiebereitstellung hemmt), und Col- 
chicin, das die Polymerisation der Actinfilamente hemmt. 
Die folgende ► Tabelle zeigt die Ergebnisse: 


Bedingungen 

abgerundete 
Zellen (%) 

ohne Wirkstoff 

3 

Cytochalasin B 

95 

Colchicin 

4 

Cycloheximid 

3 

Cycloheximid + Cytochalasin B 

94 

Dinitrophenol 

5 

Dinitrophenol + Cytochalasin B 

85 


Aufgaben 

1. Erläutern Sie, warum jedes einzelne dieser Experimente 
sinnvoll war. Warum waren die Kontrollen wichtig? 

2. Interpretieren Sie die Ergebnisse jedes Experiments. Wel¬ 
che Schlussfolgerungen können Sie hinsichtlich der Be¬ 
wegungen in der Amöbe und des Cytoskeletts ziehen? 


5.4 Extrazelluläre Strukturen haben 
wichtige Funktionen 

Obwohl die Plasmamembran die funktionelle Barriere zwischen 
Innen- und Außenmilieu der Zelle darstellt, bilden die Zellen 
zahlreiche Stoffe, die auf die Außenseite der Plasmamembran 
abgesondert (sezerniert) werden. Dort spielen sie eine wichti¬ 
ge Rolle bei der Verteidigung, Formgebung und Anheftung der 
Zelle. Diese Strukturen werden als extrazellulär bezeichnet, da 
sie sich außerhalb der Plasmamembran befinden. Ein Beispiel 
ist die bakterielle Zellwand aus Peptidoglykanen (► Abb. 5.4). 
Bei Eukaryoten spielen andere extrazelluläre Strukturen - die 
Zellwände der Pflanzen und Pilze und die extrazelluläre Matrix 
der Tiere - eine ähnliche Rolle. Sie sind aus zwei Komponen¬ 
ten aufgebaut: einem dominierenden, fibrillären Makromolekül 
und einem gelartigen Medium, in welches das Makromolekül 
eingebettet ist. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Extrazelluläre Strukturen übernehmen Schutzfunktionen, bieten 
Halt und dienen der Interaktion mit anderen Zellen. 


Die pflanzliche Zellwand befindet sich 
außen auf der Plasmamembran 

Die Zellwand von Pflanzenzellen ist eine halbstarre Struktur auf 
der Außenseite der Plasmamembran (► Abb. 5.20); wir werden 
Struktur und Funktion der Zellwand in ► Kap. 33 ausführli¬ 
cher besprechen. Hier ist wichtig, dass sie aus Cellulosefibrillen 
besteht (►Abb. 3.17), die in eine Matrix aus komplexen Po¬ 
lysacchariden und Proteinen eingebettet sind. Die pflanzliche 
Zellwand hat drei wichtige Aufgaben: 

■ Sie bietet der Zelle und damit der ganzen Pflanze durch ih¬ 
re Festigkeit Halt. Dennoch ist sie flexibel genug, um es der 
Pflanze zu ermöglichen, sich beispielsweise im Wind zu bie¬ 
gen. 

■ Sie wirkt als Barriere gegen das Eindringen von Pilzen 
und andere Organismen, die Pflanzenkrankheiten verursa¬ 
chen können. 

■ Sie trägt zur Gestalt der Pflanze bei, da sie mitwächst wäh¬ 
rend sich die Zellen ausdehnen. 

Die Zellwand einiger Zellen, beispielsweise von Blattzellen, ist 
porös und lässt gelöste Stoffe unselektiv passieren. Die Zell¬ 
wand anderer Zellen wie der Leitbündel (die Wasser, Ionen und 
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von Zelle 2 


Abb. 5.20 Die pflanzliche Zellwand. Die halbstarre Zellwand verleiht 
Pflanzenzellen ihren Halt. Sie besteht aus Cellulosefibrillen, die in eine 
Matrix aus Polysacchariden und Proteinen eingebettet sind 

Nährstoffe zwischen den pflanzlichen Organen transportieren) 
ist dagegen weitgehend undurchlässig. 

Pflanzenzellen wirken bei Betrachtung unter dem Lichtmikro¬ 
skop wegen der dicken Zellwände, als ob sie völlig isoliert 
voneinander wären. Im Elektronenmikroskop sieht man jedoch, 
dass dies keineswegs der Fall ist. Das Cytoplasma benachbarter 
Zellen ist durch zahlreiche, von der Plasmamembran ausgeklei¬ 
dete Kanäle verbunden. Diese Kanäle werden als Plasmodes¬ 
men bezeichnet, besitzen einen Durchmesser von 20-40 nm und 
durchqueren beide Zellwände (►Abb. 5.7). Plasmodesmen er¬ 
lauben die Diffusion von Wasser, Ionen, kleinen Molekülen, 
RNA und Proteinen zwischen verbundenen Zehen. Auf diese 
Weise können diese Substanzen weit entfernt vom Ort ihrer 
Synthese verwendet werden. Plasmodesmen sind auch an der 
Kommunikation zwischen benachbarten Pflanzenzehen betei¬ 
ligt. 

Bei Tierzellen unterstützt die extrazelluläre 
Matrix den Zusammenhalt und die Funktion 
des Gewebes 

Die Zellen der Tiere haben keine stabile Zellwand, wie sie für 
Pflanzenzellen typisch ist. Viele Tierzellen sind jedoch teilwei¬ 
se oder ganz von einer extrazellulären Matrix umgeben. Diese 
Matrix besteht aus drei Arten von Molekülen: fibrillären Pro¬ 
teinen wie Kollagen (dem häufigsten Protein bei Wirbeltieren; 


es macht über 25 % der Proteinmasse im menschlichen Körper 
aus), einer Matrix aus Glykoproteinen, die als Proteoglykane 
bezeichnet werden und die zum Großteil aus Zuckern beste¬ 
hen, und schließlich einer dritten Gruppe von Proteinen, die 
die fibrillären Proteine mit der gelartigen Matrix aus Proteo¬ 
glykanen verbinden (► Abb. 5.21). Proteine und Proteoglykane 
werden gemeinsam mit anderen Substanzen, die für das betref¬ 
fende Körpergewebe spezifisch sind, von Zehen sezerniert, die 
in oder nahe der Matrix hegen. 

Die extrazelluläre Matrix besitzt zahlreiche Funktionen: 

■ Sie hält die Zellen in Geweben zusammen. In ► Kap. 6 wer¬ 
den Sie erfahren, dass es einen intrazellulären „Klebstoff 4 
gibt, der an Zeherkennung und Zelladhäsion beteiligt ist. 

■ Sie trägt zu den mechanischen Eigenschaften von Knorpel, 
Haut und anderen Geweben bei. So wird beispielsweise die 
mineralische Komponente des Knochens in einer organisier¬ 
ten extrazellulären Matrix abgelegt. 

■ Sie hilft bei der Filtration von Substanzen, die zwischen Ge¬ 
weben ausgetauscht werden. Dies ist besonders wichtig in 
der Niere. 

■ Sie unterstützt die Orientierung wandernder Zellen während 
der Embryonalentwicklung und der Gewebereparatur. 

■ Sie spielt eine Rohe bei der chemischen Signalübermittlung 
von Zehe zu Zelle. Proteine verbinden die Plasmamem¬ 
bran der Zehe mit der extrazellulären Matrix. Diese Proteine 
(beispielsweise Integrin) durchspannen die Plasmamembran 
und sind an der Übertragung von Signalen in das Zellinnere 
beteiligt. Dadurch ist eine Kommunikation zwischen extra- 
zellulärer Matrix und Cytoplasma der Zelle möglich. 

Rund 50 % unserer Körpermasse ist extrazelluläre Matrix. „Der 
Mensch besteht aus Zellen 44 stimmt also nur zur Hälfte. 

5.4 Wiederholung 

Zellen bilden extrazelluläre Strukturen und sezernieren 
sie auf die Außenseite der Plasmamembran. Diese Struk¬ 
turen bestehen meist aus einer fibrillären Hauptkompo¬ 
nente und einem gelartigen Medium. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie Struktur und Funktion einer 
Zellwand miteinander in Beziehung stehen. 

■ die Pflanzenzellwand und extrazelluläre Matrix der 
Tiere vergleichend gegenüberstehen können. 

■ Veränderungen von Zehen hinsichtlich ihrer extrazel¬ 
lulären Komponenten analysieren können. 


_ 7 _ 

1. Breitet sich ein Tumor im Körper aus, müssen sich Tumorzel¬ 
len aus der sie umgebenden extrazellulären Matrix lösen und 
die Matrix muss im Verlauf der Zehmigration verdaut wer¬ 
den. Wie könnten diese Ereignisse ablaufen? 
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Proteoglykane bestehen aus langen 
Polysaccharid ketten, die kovalent durch Peptide 
verknüpft sind und ein viskoses (zähflüssiges) 
Filtrationsmedium darstellen. 


Die EZM wird durch ein Gewirr von Makromolekülen 
gebildet, bei denen es sich um Proteine und lange 
Polysaccharid ketten handelt. 


Die Basallamina ist eine Form der 
extrazellulären Matrix (EZM) Hier 
trennt sie Nierenzellen und Blutgefäß. 


w\ 

Nieren- 
v zelle ■; 


Proteoglykan 


Kollagen, ein fibrilläres Protein, 
verstärkt die EZM. 


Kollagen 


100 nm 


Abb. 5.21 Eine extrazelluläre Matrix. Nierenzellen sezernieren eine Basallamina, eine Art Matte aus extrazellulärer Matrix (EZM), durch die 
sie von einem angrenzenden Blutgefäß getrennt werden. Die Basallamina ist auch an der Filtration des Blutes beteiligt, durch die nur bestimmte 
Stoffe in die Nierenkanälchen gelangen 


2. Inwiefern unterstützt die Struktur einer Zellwand ihre Funk¬ 
tion? 

3. Wie könnten Sie mithilfe einer chemischen Analyse eine 
pflanzliche und eine tierische Zelle unterscheiden? 


Sie haben jetzt die wichtigsten Strukturen und verschiedene 
ihrer Funktionen in prokaryotischen und eukaryotischen Zel¬ 
len kennengelemt. Die beiden zellulären Organisationsformen 
veranschaulichen die Zelltheorie, denn sie zeigen, dass Zehen 
Grundeinheiten des Lebens und der biologischen Kontinuität 
sind. Diese beiden Aspekte sind zum Großteil Thema des letzten 
Abschnitts in diesem Kapitel. Es gibt zahlreiche Hinweise dafür, 
dass die einfacher gebauten prokaryotischen Zehen ursprüngli¬ 
cher sind als die eukaryotischen und dass die ersten Zehen mit 
großer Wahrscheinlichkeit Prokaryoten waren. Wir wenden uns 
nun diesem wichtigen Schritt in der zellulären Evolution zu, der 
Entstehung eukaryotischer Zellen. 

5.5 Eukaryotische Zellen sind in 
mehreren Schritten entstanden 

Für einen Zeitraum von etwa 2Mrd. Jahren war das Leben auf 
der Erde ausschließlich prokaryotisch - beginnend mit der Ent¬ 
stehung der ersten prokaryotischen Zellen bis vor etwa 1,5 Mrd. 
Jahren, als die ersten eukaryotischen Zehen auftraten, belegt 


durch Spuren, die sie in entsprechend altem Gestein hinter- 
ließen. Die Entwicklung einer internen Kompartimentierung - 
heute das Markenzeichen aller Eukaryoten - war ein entschei¬ 
dender Schritt in der Evolution des Lebens. Diese Aufteilung 
des Cytoplasmas in Reaktionsräume erlaubt der Zehe den 
gleichzeitigen Ablauf einer viel höheren Zahl an unterschied¬ 
lichen biochemischen Reaktionen, als es zuvor der Fall war. 
Verglichen mit einem typischen Eukaryoten ist eine prokaryoti- 
sche Zehe meist biochemisch stark spezialisiert, begrenzt in den 
Nährstoffen, die sie zu nutzen vermag, und in den Funktionen, 
die sie ausüben kann. Das erlaubt zwar sehr hohe Vermehrungs¬ 
raten und macht damit die Prokaryoten stammesgeschichtlich 
nicht weniger erfolgreich, aber sie blieben körperlich winzig 
klein und brachten keine echten Vielzeller hervor. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eine von Biologen gut begründete Hypothese lautet, dass das 
Endomembransystem und die Kernhülle durch Einstülpung der 
Plasmamembran entstanden sind. 

■ Die Endosymbiontentheorie besagt, dass bestimmte Organellen 
auf Zellen zurückgehen, die von anderen Zellen aufgenommen 
wurden, woraus sich eine symbiotische Beziehung zwischen bei¬ 
den entwickelt hat. 

Wie ist die Kompartimentierung entstanden? In ► Abschn. 25.2 
wird die Evolution eukaryotischer Organellen ausführlicher be¬ 
sprochen. An dieser Stehe lernen Sie zwei wichtige Aspekte bei 
der Entstehung der Kompartimentierung kennen. 
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a hypothetische Evolution des endoplasmatischen Reticulums b Endosymbiontentheorie 



Plasmamembran 


DNA im Nucleoid 


Eine frühe prokaryo- 
tische Zelle enthält 
keine Membranen. 


I 



Die Plasmamembran 
faltet sich nach innen. 
Viele heutige Proka- 
ryoten haben solche 
Membraneinstülpungen. 



Die weitere Einstülpung 
der Membran führt zur 
Bildung des ER, sodass 
ein abgetrenntes Kom¬ 
partiment entsteht. Das 
ER umgibt das 
Nucleoid und bildet 
schließlich die Kernhülle. 
-- 



Mitochondrium 


Ein endocytotisch aufge- 
nommendes aerobes 
Bakterium wird zum 
Mitochondrium, das die 
Eucyte komplettiert. 



Cyanobakterium 


Eine frühe eukaryotische 
Zelle nimmt durch 
Endocytose ein photo¬ 
synthetisch aktives 
Cyanobakterium auf. 



Chloroplast 


Das aufgenommene 
Cyanobakterium verliert 
den Großteil seines gene¬ 
tischen Materials an den 
Zellkern der Wirtszelle, be¬ 
hält jedoch seine Fähigkeit 
zur Photosynthese. Es hat 
sich zu einem Plastid 
entwickelt. 


Abb. 5.22 Die Entstehung von Organellen, a Das Endomembransystem und die Kernhülle könnten durch Einstülpung und Abschnürung von 
Teilen der Plasmamembran entstanden sein, b Nach der Endosymbiontentheorie gehen Mitochondrien und Plastiden auf Prokaryoten zurück, die 
von anderen, größeren Zellen aufgenommen wurden 


Endomembransystem und Kernhülle stammen 
wahrscheinlich von der Plasmamembran ab 

Wie Sie bereits erfahren haben, besitzen einige Bakterien innere 
Membranen. Wie konnten diese entstehen? In elektronenmikro¬ 
skopischen Aufnahmen erscheinen diese internen Membranen 
von Prokaryoten häufig als Einstülpungen der Plasmamem¬ 
bran. Diese Beobachtung führte zu der Hypothese, dass das 
Endomembransystem und der Zellkern durch einen ähnlichen 
Vorgang entstanden sind (►Abb. 5.22a). Die enge Beziehung 
zwischen endoplasmatischem Reticulum (ER) und der Kemhül- 
le in heutigen Eukaryoten untermauert diese Hypothese. 

Ein Bakterium mit membranumhüllten Kompartimenten hätte 
einige evolutionäre Vorteile. Chemische Verbindungen könnten 
in bestimmten Bereichen der Zehe aufkonzentriert werden, wo¬ 
durch chemische Reaktionen effizienter abliefen. Biochemische 
Prozesse, die zum Beispiel bei einem anderen pH-Wert stattfin¬ 
den, als er im Rest der Zehe vorherrscht, könnten in Organellen 
abgetrennt werden, wodurch sich für bestimmte Stoffwechsel¬ 
prozesse günstigere Bedingungen ergäben. Auch ließe sich die 


Transkription von Genen von der Translation separieren, sodass 
sich mehr Kontrollmöglichkeiten für die einzelnen Schritte der 
Genexpression ergäben. 


Einige Organellen sind durch 
Endosymbiose entstanden 

Symbiose bedeutet „Zusammenleben“. Der Begriff bezieht sich 
auf zwei in körperlich engem Kontakt coexistierende Organis¬ 
men, wobei jeder etwas zur Verfügung steht, das der andere 
benötigt. Mit der Endosymbiontentheorie schlugen Biologen 
vor, dass bestimmte Organellen - nämlich die Mitochondrien 
und Plastiden - nicht aus einer eingestülpten Plasmamembran 
entstanden sind, sondern aus Zehen, die von einer anderen 
Zehe aufgenommen (aber nicht verdaut) wurden, woraus sich 
dann eine symbiotische Beziehung entwickelt hat. Die aufge- 
nommene Zehe könnte schließlich ihre Autonomie und einen 
Teil ihrer Funktionen verloren haben. Auch wurden einige der 
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Gene der aufgenommenen Zelle auf die DNA der Wirtszelle 
übertragen. Die in heutigen eukaryotischen Zellen vorhandenen 
Mitochondrien und Plastiden sind Überbleibsel der Symbionten 
und haben einige spezialisierte Funktionen beibehalten, die vor¬ 
teilhaft für die Wirtszelle sind. 

Betrachten wir beispielsweise ein Plastid. Vor etwa 2,5 Mrd. 
Jahren entwickelte eine Gruppe von Prokaryoten die Photosyn¬ 
these - die Cyanobakterien. Das Erscheinen dieser Prokaryoten 
war ein Schlüsselereignis in der Evolution komplexer Orga¬ 
nismen, da sich durch ihre Aktivität die O 2 -Konzentration der 
Erdatmosphäre allmählich stark erhöhte (► Abschn. 25.2). 

Nach der Endosymbiontentheorie sind Cyanobakterien die Vor¬ 
läufer der heutigen Plastiden. Zellen ohne Zellwand können 
verhältnismäßig große Partikel durch Phagocytose aufnehmen 
(►Abb. 5.10). In einigen Fällen, wie bei Phagocyten des 
menschlichen Immunsystems, kann es sich bei dem aufgenom- 
menen Partikel auch um eine ganze Bakterienzelle handeln. 
Plastiden könnten durch ein ähnliches Ereignis entstanden sein, 
an dem jedoch damals ein früher Eukaryot und ein Cyanobakte- 
rium beteiligt waren (► Abb. 5.22b). 

Es gibt heute so zahlreiche Hinweise für den endosymbiotischen 
Ursprung der Mitochondrien und Plastiden, vor allem auch aus 
DNA-Sequenzierungen des mitochondrialen und des Plastiden- 
genoms, dass die frühere Endosymbiontenhypothese längst zur 
Theorie erhoben wurde - also zu einem durch zahlreiche ganz 
unterschiedliche Belege abgesicherten, naturwissenschaftlichen 
Konzept von sehr hohem Erklärungswert. 

5.5 Wiederholung 

Eukaryotische Zellen entstanden lange nach den proka- 
ryotischen Zellen. Einige Organellen könnten durch eine 
Einstülpung der Plasmamembran entstanden sein, andere 
dagegen durch Endosymbiose. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie die Plasmamembran an der 
Evolution des Endomembransystems der Eukaryoten 
beteiligt gewesen sein könnte. 

■ erläutern können, wie die Endosymbiontentheorie 
durch Hinweise aus der Untersuchung heutiger Zellen 
gestützt wird. 


_ 7 _ 

1. Wie könnte die Einstülpung der Plasmamembran in einer pro- 
karyotischen Zelle zum Endomembransystem geführt haben? 

2. Werden sie aus einer Zelle entfernt, sind Organellen wie Mi¬ 
tochondrien nicht länger funktionstüchtig. Welcher Aspekt 
der Endosymbiontentheorie wird durch diese Beobachtung 
untermauert? 


In diesem Kapitel haben Sie einen Einblick in die Bestand¬ 
teile von Zellen erhalten und einiges über deren Feinstruktur, 
Funktionen und Ursprünge erfahren. Wenn Sie sich jetzt den 
wichtigsten in Zellen ablaufenden Prozessen widmen, sollten 
Sie sich eines vor Augen halten: Die Bestandteile einer Zelle 
sind funktionell nicht voneinander isoliert. Sie sind ganz im Ge¬ 
genteil Komponenten eines dynamischen, integrierten Systems. 
In ► Kap. 6 wird deutlich werden, wie weit die Plasmamem¬ 
bran von der Rolle einer passiven Barriere entfernt ist. Sie ist 
ein multifunktionelles System, das den Zellinnenraum mit der 
extrazellulären Umgebung verbindet. 


Faszination Forschung: Sind Pigmente in allen Zelltypen 
kompartimentiert? 

In diesem Kapitel haben Sie zahlreiche Situationen ken¬ 
nengelernt, bei denen Pigmente in abgeschlossenen Or¬ 
ganellen angereichert wurden: Melanin ist in den Me- 
lanosomen menschlicher Hautzellen verpackt, bei Pflan¬ 
zen befinden sich die Tannine in den Tannosomen, das 
Chlorophyll ist in den Chloropiasten lokalisiert, andere 
Pigmente sind in den Chromopiasten enthalten und An- 
thocyane, die Tiere anlocken, die an der Bestäubung und 
Samenverbreitung beteiligt sind, sind in Vakuolen von 
Blütenblättem und Früchten angereichert. Auch haben 
Sie von der bemerkenswerten Fähigkeit von Motorpro¬ 
teinen erfahren, bei einigen Fischen und Reptilien pig¬ 
menthaltige Vesikel zum Zentrum der Zelle zu verlagern, 
um so die Haut zur Abwehr von Fressfeinden aufzu¬ 
hellen. 

Zahlreiche biologische Merkmale und Anpassungen sind 
mit der Anwesenheit von Pigmenten in Organellen ver¬ 
knüpft. So ist beispielsweise die Verteilung der Mela- 
nosomen an die Augenfarbe gekoppelt und genetische 
Defekte, die eine gestörte Bildung der Melanosomen zur 
Folge haben, können zu Albinismus wie auch einem un¬ 
zureichenden Schutz vor UV-Licht führen. Bei Pflanzen 
ist die Bildung von Tannosomen mit der pflanzlichen 
Abwehr von Fressfeinden verbunden (►Kap. 38). Die 
gewonnenen Erkenntnisse über die Bildung von Tannoso¬ 
men könnten sich für die Landwirtschaft als nützlich er¬ 
weisen. So sind Tannine für den Geschmack von Rotwein 
von Bedeutung und die Veränderung ihrer Konzentratio¬ 
nen in den Trauben könnte zu Entwicklung eines neuen 
Bouquets führen. 

Ausblick 

Hautkrebs ist eine der häufigsten Krebserkrankungen des 
Menschen. Während sich die meisten Formen des Haut¬ 
krebses meist erfolgreich therapieren lassen, kann die 
Erkrankung an einer seltenen Form, dem schwarzen Haut¬ 
krebs (malignes Melanom), tödlich verlaufen. Wie der 
Name schon verrät, entsteht ein Melanom durch eine 
übermäßige Vermehrung von Melanocyten in der Haut. 


Teil II 







Teil II 


154 
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Diese kann wiederum durch eine starke Einwirkung von 
UV-Licht der Sonne auf das absorbierende Melanin her¬ 
vorgerufen werden. Im Verlauf seiner Entwicklung wird 
der Tumor häufig resistent gegen therapeutische Wirk¬ 
stoffe. Jüngere Forschungsergebnisse deuten darauf hin, 
dass eine Möglichkeit der Resistenzentwicklung darin 


besteht, dass Melanosomen die Wirkstoffe aufnehmen, sie 
kompartimentieren und so daran hindern, zu ihren Zielor¬ 
ten in der Zelle zu gelangen. Ziel einiger Biomediziner 
ist daher die Entwicklung von Wirkstoffen, die die Mela¬ 
nosomen daran hindern, die Krebsmedikamente aus dem 
Verkehr ziehen. 
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Kapitelzusammenfassung 


5.1 Zellen sind die Grundeinheiten des Lebens 

■ Die Zelltheorie ist ein für die gesamte Biologie grundle¬ 
gendes Prinzip. Alles Lebendige besteht aus Zellen und 
alle Zellen entstehen aus bereits existierenden Zellen. 

■ Eine Zelle ist klein und besitzt ein großes Oberflä¬ 
che/Volumen-Verhältnis. Dadurch kann ein angemesse¬ 
ner Stoffaustausch mit der Umgebung stattfinden. Siehe 

► Abb. 5.1, 5.2; ► Activity 5.1 

■ Zellstrukturen lassen sich mithilfe von Licht- und 
Elektronenmikroskopen untersuchen. Siehe ►Abb. 5.3; 

► Activity 5.2 

■ Alle Zellen sind von einer selektiv permeablen Plasma¬ 
membran umgeben, die den Zellinhalt von der Umge¬ 
bung abtrennt. 

■ Bestimmte biochemische Prozesse, Moleküle und Struk¬ 
turen sind allen Zelltypen gemein, doch lassen sich 
zwei grundlegende Organisationsformen von Zellen un¬ 
terscheiden - die Procyte der Prokaryoten und die Eu- 
cyte der Eukaryoten. Sie unterscheiden sich in jeweils 
charakteristischen Zellstrukturen. 

■ Eukaryotische Zellen sind im Allgemeinen größer und 
komplexer als prokaryotische Zellen und enthalten mem¬ 
branumhüllte Organellen wie den Zellkern. 

5.2 Prokaryotische Zellen sind klein und effizient 

■ Prokaryotische Zellen besitzen meist keine inneren Kom¬ 
partimente. In der als Nucleoid bezeichneten Region be¬ 
findet sich die DNA. Die übrige von der Plasmamembran 
umschlossene Materie, einschließlich der Ribosomen, 
wird als Cytoplasma bezeichnet. Viele Prokaryoten sind 
durch Strukturen wie eine Zellwand, eine äußere Mem¬ 
bran und/oder eine Kapsel geschützt. Siehe ► Abb. 5.4 

■ Einige Prokaryoten haben gefaltete innere Membranen, 
an denen zum Beispiel die Photosynthese stattfindet, und 
manche besitzen Geißeln und Pili für die Fortbewegung 
beziehungsweise Anheftung. Siehe ► Abb. 5.5 

■ Filamentöse Proteine im Cytoplasma bilden das Cytoske- 
lett, das bei der Zellteilung von Bedeutung ist und für die 
Aufrechterhaltung der Form sorgt. 

5.3 Eukaryotische Zellen enthalten membranumhüllte 

Organellen 

Siehe ► Activity 5.3 

■ Eukaryotische Zellen sind größer als prokaryotische und 
haben Kompartimente in Form von membranumhüllten 
Organellen. Diese Membranen sorgen für eine räumliche 
Trennung von Funktionen. Siehe ► Abb. 5.7 

■ Der Zellkern enthält fast die gesamte DNA der Zelle 
und ist an der Kontrolle der Proteinsynthese beteiligt. Die 
DNA und die mit ihr assoziierten Proteine bilden zusam¬ 
men das Chromatin. Chromosomen sind dünne, in ihrer 
Länge begrenzte Chromatinfäden. Siehe ► Abb. 5.8 

■ Im Zellkern befindet sich der Nucleolus, ein Bereich, 
in dem der Zusammenbau der beiden Ribosomenunter¬ 


einheiten stattfindet. Die Ribosomen sind die Orte der 
Proteinsynthese. 

■ Das Endomembransystem, zu dem die Plasmamem¬ 
bran, die Kernhülle, das endoplasmatische Reticulum, 
der Golgi-Apparat wie auch die Lysosomen gehören, 
besteht aus einer Reihe von miteinander verbundenen 
Kompartimenten, die von Membranen umschlossen sind. 
Es verteilt Proteine und verändert sie. Lysosomen ent¬ 
halten viele Verdauungsenzyme. Siehe ►Abb. 5.9, 5.10; 

► Activity 5.4, ► Animation 5.1 

■ Mitochondrien und Chloroplasten sind Organellen, die 
Energie umwandeln. Mitochondrien sind in allen eukaryo- 
tischen Zellen vorhanden und enthalten Enzyme und ande¬ 
re Proteine, die für die Zellatmung notwendig sind. Photo¬ 
synthetisch aktive eukaryotische Zellen enthalten Chloro¬ 
plasten, die Lichtenergie einfangen und für die Herstellung 
von Kohlenhydraten nutzen. Siehe ► Abb. 5.11,5.12 

■ Viele Pflanzenzellen enthalten große Zellsaftvakuolen. 
Sie stellen ein membranumschlossenes Kompartiment dar, 
das mit Wasser und darin gelösten Substanzen gefüllt ist. 

■ Actinfilamente, Intermediärfilamente und Mikrotu- 
buli des Cytoskeletts sorgen für Form, Reißfestigkeit, 
Widerstandskraft und Beweglichkeit der Zelle. Siehe 

► Abb. 5.14,5.15,5.16 

■ Motorproteine nutzen von der Zelle bereitgestellte Ener¬ 
gie, um ihre Konformation zu ändern und sich zu bewegen. 
Sie bewirken die Krümmungsbewegung von Cilien und 
Geißeln, befördern Organellen entlang von Mikrotubu¬ 
li durch die Zelle und verursachen die Muskelbewegung. 
Siehe ►Abb. 5.18,5.19 

5.4 Extrazelluläre Strukturen haben wichtige Funktionen 

■ Die pflanzliche Zellwand besteht primär aus Cellulose. 
Sie ist von Plasmodesmen durchbrochen, die auf diese 
Weise das Cytoplasma benachbarter Zellen verbinden. 

■ Die extrazelluläre Matrix bei Tieren besteht aus unter¬ 
schiedlichen Proteinen wie Kollagen sowie Proteoglyka¬ 
nen. Siehe ► Abb. 5.21 

5.5 Eukaryotische Zellen sind in mehreren Schritten ent¬ 
standen 

■ Einstülpungen der Plasmamembran könnten zur Bildung 
einiger membranumschlossener Organellen wie dem En¬ 
domembransystem und dem Zellkern geführt haben. Sie¬ 
he ► Abb. 5.22a 

■ Symbiose bedeutet „Zusammenleben“. Nach der Endo- 
symbiontentheorie sind Mitochondrien und Plastiden 
(einschließlich Chloroplasten) aus prokaryotischen Zel¬ 
len entstanden, die von einer anderen (größeren) Zelle 
aufgenommen aber nicht verdaut wurden. Da die symbio¬ 
tische Beziehung für beide Partner von Vorteil war, blieb 
sie erhalten, und die kleineren Zellen entwickelten sich 
zu den eukaryotischen Organellen, die wir heute kennen. 
Siehe ► Abb. 5.22b 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Membranen übernehmen in Zellen strukturelle Funktionen. 
Außerdem ermöglichen sie die Aufrechterhaltung des in¬ 
neren Milieus (Homöostase) und die Kommunikation mit 
anderen Zellen (► Abschn. 5.1). 

■ In der Mikroskopie werden Zellen und ihre inneren Struktu¬ 
ren sichtbar gemacht und untersucht (► Abschn. 5.1). 

■ Jedes Organell übernimmt eine bestimmte Aufgabe. Durch 
die Integration all dieser Funktionen kann die Zelle als Gan¬ 
zes funktionieren (► Abschn. 5.3). 

Originalliteratur: Hirschberg K et al. (1998) J Cell Biol 143: 
1485-1503 

Es gibt einige Proteine, die von Natur aus bei Anregung mit 
bestimmten Wellenlängen Licht emittieren. Ein Beispiel für ein 
solches Protein ist das grün fluoreszierende Protein (GFP) aus 
der Quallenart Aequorea victoria, die im Randbereich ihres 
Schirms grün leuchtet. Die biologische Bedeutung des GFP für 
die Qualle ist noch nicht vollkommen geklärt, eine Hypothese 
lautet jedoch, dass das Licht Fressfeinde abschrecken soll. Wäh¬ 
rend man der Antwort auf diese Frage weiter auf der Spur ist, hat 
sich das GFP zu einem wertvollen Werkzeug für die biologische 
Forschung entwickelt. Das GFP-codierende Gen wurde isoliert 
und Abschnitte des Gens werden mit proteincodierenden Genen 
anderer Organismen fusioniert. Die Expression dieser Konstruk¬ 
te liefert Fusionsproteine, die ihre normale biologische Funktion 
behalten haben bzw. an ihren ursprünglichen Zielort in der Zelle 
transportiert werden und sich dabei aufgrund ihrer fluoreszie¬ 
renden Markierung im Fluoreszenzmikroskop verfolgen lassen. 



Die Wissenschaftler verfolgten auf diese Weise den Weg eines 
solchen Fusionsproteins durch eine Säugetierzelle. Sie fusio¬ 
nierten GFP-codierende DNA mit einem Gen, das ein virales 
Hüllprotein codiert. Nach der Infektion veranlasste das Vi¬ 
rus die Wirtszelle, das Protein zu synthetisieren und in die 


Plasmamembran einzubauen. Bei der Abschnürung von neu 
gebildeten Viren wurde der betreffende Bereich der Plasma¬ 
membran schließlich zur Hüllmembran des Virus. Indem sie 
dieses spezielle Protein auswählten, entwickelten die Forscher 
eine komfortable Möglichkeit, den Weg eines Proteins durch 
die Zelle nachzuvollziehen. Sie nutzten ein Mikroskop mit einer 
Lichtquelle für die Fluoreszenzanregung und speziellen opti¬ 
schen Filtern, um die Veränderungen nach der Infektion der 
Wirtszelle mit dem Virus sichtbar zu machen. In der ► Tabelle 
sind die Ergebnisse dieser Fluoreszenzmikroskopie dargestellt. 


relative Fluoreszenzintensität 


Zeit 

(min) 

endoplasmatisches 

Reticulum 

Golgi- 

Apparat 

Plasma¬ 

membran 

gesamt 

0 

0,95 

0,05 

0,00 

1,00 

20 

0,64 

0,28 

0,08 

1,00 

40 

0,38 

0,39 

0,23 

1,00 

60 

0,17 

0,38 

0,44 

0,99 

80 

0,05 

0,28 

0,65 

0,98 

100 

0,00 

0,25 

0,70 

0,95 

150 

0,00 

0,05 

0,77 

0,82 

200 

0,00 

0,00 

0,75 

0,75 


Aufgaben 

1. Erstellen Sie ein Diagramm, in dem Sie für jede Spalte die 
Fluoreszenzintensität gegen die Zeit auftragen. Beschreiben 
Sie mithilfe der Ergebnisse den Weg des Proteins durch die 
Zelle. 

2. Nehmen Sie an, man hätte ein Protein in die Säugetierzel¬ 
le eingeschleust, das zum Zeitpunkt der Übertragung des 
Genkonstrukts durch das Virus in die Wirtszelle die Prote¬ 
insynthese hemmt. Welche Auswirkung hätte dieses Protein 
auf die Ergebnisse des Experiments? 

3. Eine weitere Möglichkeit, den Weg markierter Proteine in einer 
Zelle zu verfolgen, ist die Zellfraktionierung. Werden die Zel¬ 
len mit dem Virus infiziert, nach verschiedenen Zeitpunkten 
aufgeschlossen und die Zellbestandteile durch Zellfraktionie¬ 
rung aufgetrennt, kann das fluoreszierende Protein zu unter¬ 
schiedlichen Zeitpunkten in verschiedenen Fraktionen nach¬ 
gewiesen werden. Hätten die Wissenschaftler mit diesem Ver¬ 
fahren andere Ergebnisse erzielt? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

4. GFP ist nicht das einzige Protein, das Biologen für die 
Fluoreszenzmarkierung von Proteinen nutzen und mit dessen 
Hilfe sie den Weg von Proteinen nach vollziehen. Auf welche 
Weise könnten sich Wissenschaftler die Fluoreszenzmarkie¬ 
rung für die Verfolgung von zwei verschiedenen Proteinen in 
derselben Zelle zunutze machen? Könnten sie diese Methode 
einsetzen, um zu zeigen, dass die Proteine unterschiedliche 
Bestimmungsorte haben? 

5. Erstellen Sie ein Diagramm oder eine Tabelle mit den mögli¬ 
chen Ergebnissen eines Experiments, bei dem Wissenschaftler 
das Schicksal von zwei Proteinen nachvollziehen, nachdem 
diese am rauen endoplasmatischen Reticulum synthetisiert 
wurden: Eines der Proteine soll ein sekretorisches Protein 
sein, das von der Zelle exportiert wird, und das andere eine 
Peroxidase, deren Bestimmungsort ein Peroxisom ist. 
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Die Plasmamembran, hier ein Molekülmodell eines Querschnitts, trennt das Zellinnere von 
der Umgebung ab 


6.1 Biomembranen sind proteinhaltige Lipiddoppelschichten . 158 

6.2 Die Plasmamembran ist an der gegenseitigen Erkennung 

und Adhäsion von Zellen beteiligt . 164 

6.3 Substanzen können Biomembranen durch passiven Transport 

durchqueren . 168 

6.4 Der aktive Transport durch Biomembranen erfordert den Aufwand 

von chemischer Energie . 176 

6.5 Makromoleküle gelangen mithilfe von Vesikeln in die Zelle hinein 

oder aus ihr heraus . 179 

Kapitelzusammenfassung . 183 

Synapsenfutter: Wenden Sie an, was Sie gelernt haben . 184 


© Springer-Verlag GmbH Deutschland, ein Teil von Springer Nature 2019 
D. Sadava et al., Purves Biologie, https://doi.org/10.1007/978-3-662-58172-8_6 













Teil II 


158 


6 Zelluläre Membranen 


Faszination Forschung: Schwitzen und Membranen 

Was haben Tränen und Schweiß gemeinsam? Beide Kör¬ 
perflüssigkeiten gelangen über Vesikeltransport durch 
Plasmamembranen in die Umwelt. Schwitzen ist eine 
Möglichkeit, die Körpertemperatur zu senken, indem 
überschüssige Wärme für die Verdunstung von Wasser 
aufgewendet und damit abgeführt wird. Bei maximaler 
körperlicher Anstrengung verlieren wir ca. 21 Wasser pro 
Stunde. 

Die Schweißdrüsen befinden sich unmittelbar unter der 
Hautoberfläche. Es handelt sich um mit Zellen ausgeklei¬ 
dete Röhren, die von Extrazellularflüssigkeit (interstitiel¬ 
ler Flüssigkeit) umgeben sind. Wird die Schweißbildung 
stimuliert, füllen sich diese Röhren mit Wasser und den 
darin gelösten Substanzen. Dieses Wasser muss, um von 
der Extrazellularflüssigkeit in die Röhre zu gelangen, die 
Zellen passieren, die die Röhre auskleiden. 

Ein Kennzeichen lebender Zellen ist die Fähigkeit zu kon¬ 
trollieren, welche Substanzen das Cytoplasma verlassen 
bzw. in das Cytoplasma gelangen. Diese Kontrolle über¬ 
nimmt die Plasmamembran, eine hydrophobe Lipiddop¬ 
pelschicht mit assoziierten Proteinen. Da die Membran 
in der wässrigen Umgebung, wie sie das Zellinnere und 
das äußere Medium darstellen, unlöslich ist, bildet sie 
eine physikalische Barriere. Doch sind Membranen auch 
funktionelle Barrieren. Während Wasser polar ist, ist das 
Innere der Membran unpolar - Wasser neigt daher natürli¬ 
cherweise dazu, das Innere der Membran zu meiden. Die 
Geschwindigkeit, mit der Wasser Membranen passiert, 
ist nicht hoch. Gehen Sie bei optimaler Raumtemperatur 
leichten Tätigkeiten nach wie dem Lesen dieses Buches, 
verhindern die auskleidenden Zellen der Schweißdrüsen, 
dass übermäßig viel Wasser nach außen abgegeben wird. 
Strengen Sie sich allerdings stark an, füllen sich winzi¬ 
ge membranumhüllte Vesikel in den Zellen mit Wasser 
und gelösten Salzen. In einem Vorgang, der als Exocy- 
tose bezeichnet wird, fusionieren diese Vesikel mit der 
Plasmamembran und setzen ihren Inhalt in die Ausfüh¬ 
rungsgänge der Schweißdrüsen frei. Der Schweiß strömt 
zur Hautoberfläche, wo die Flüssigkeit verdunstet und da¬ 
bei die Haut kühlt. 

Vesikel sind nicht die einzige Möglichkeit, polare Was¬ 
sermoleküle durch die unpolare Membran zu befördern. 
In der Säugetierleber wie auch in Wurzeln, SprosSachsen 
und Blättern von Pflanzen gibt es in den Plasmamem¬ 
branen spezielle porenbildende Proteine, die Aquaporine. 
Durch diese Wasserkanäle kann Wasser leicht hindurch¬ 
treten, da die Aquaporine für eine hydrophile innere 
Oberfläche sorgen. 

Welche Rolle spielen Aquaporine in den Plasmamem¬ 
branen? 

In „Experiment: Aquaporine erhöhen die Permeabilität 
von Plasmamembranen für Wasser“ in ► Abschn. 6.3 und 


in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels 
finden Sie Antworten auf diese Frage. 


6.1 Biomembranen sind 
proteinhaltige 
Lipiddoppelschichten 

Die strukturelle Organisation und die Funktion aller Biomem¬ 
branen beruhen auf ihren Bestandteilen: Lipide, Proteine und 
Kohlenhydrate. Diese Moleküle sind Ihnen bereits in ► Kap. 3 
begegnet, während wir in ► Kap. 5 Membranen besprochen 
haben, die Zellen und Organellen umhüllen. Die Lipide sind 
für die physische Integrität der Membran verantwortlich und 
fungieren als wirkungsvolle Barriere für den Durchtritt hy¬ 
drophiler Teilchen wie Wassermoleküle und Ionen. Außerdem 
dient die Phospholipiddoppelschicht als ein flüssiges Medium, 
in dem zahlreiche Proteine verteilt sind (►Abb. 6.1). Dieser 
grundsätzliche Aufbau wird durch das Flüssig-Mosaik-Modell 
beschrieben - „Mosaik“, da die Membran aus diskreten Be¬ 
standteilen aufgebaut ist, „Flüssig“, da sich diese Bestandteile 
in der Membranebene (lateral) frei bewegen können. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 6.1: Welche Arten von chemischen Wechsel¬ 
wirkungen fixieren integrale Membranproteine in der Membran 
und welche fixieren periphere Proteine an der Membranober¬ 
fläche? 


Activity 6.1 The Fluid Mosaic Model 

www.Lifel le.com/ac6. 1 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eine Lipiddoppelschicht ist das Ergebnis zweier Arten von Wech¬ 
selwirkungen: hydrophoben Wechselwirkungen zwischen den 
unpolaren Schwänzen der Phospholipide und hydrophilen Wech¬ 
selwirkungen zwischen den polaren Köpfen der Phospholipide 
und Wassermoleküle. 

■ Mit Biomembranen assoziierte Proteine können entweder tief 
in die Lipiddoppelschicht eingebettet sein (integrale Membran- 
proteine) oder sie sind an die Membranoberfläche gebunden 
(periphere Membranproteine). 

■ Membranen sind dynamische Strukturen, die einer stetigen Ver¬ 
änderung unterliegen. 

■ Die Fluidität (Fließfähigkeit) von Membranen wird von der Lipid¬ 
zusammensetzung und der Temperatur beeinflusst. 

Nach dem Flüssig-Mosaik-Modell sind Membranproteine nicht¬ 
kovalent mit einem hydrophoben Bereich (einer hydrophoben 
Domäne) in die Phospholipiddoppelschicht eingebettet oder 
mit Membranlipiden verknüpft. Proteine können die Membran 
durchspannen oder an ihre Oberfläche gebunden sein. Ihre hy- 
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Phospholipid- 

doppelschichh 


Außenmilieu 


Kohlenhydrate sind an Pro¬ 
teine gebunden (es entstehen 
Glykoproteine) oder an Lipide 
(es entstehen Glykolipide). 


In Tierzellen sind einige 
Membranproteine mit den 
I Filamenten der extrazellu- 
I lären Matrix verknüpft. 


Cholesterolmoleküle, die zwischen 
die Phospholipidschwänze einge¬ 
streut sind, beeinflussen die Fluidität 
der Membran. 


Zellinnenraum 


Periphere Membranpro¬ 
teine dringen überhaupt 
nicht in die Doppelschicht 
ein. 


Einige Membran¬ 
proteine inter¬ 
agieren mit dem 
Cytoskelett. 


Manche integrale Membran¬ 
proteine durchspannen die 
Phospholipiddoppelschicht 
vollständig; andere dringen 
nur teilweise in sie ein. 


Einige Proteine sind kova¬ 
lent mit Lipiden verknüpft, 
die sich in die Membran 
einlagern. 


Abb. 6.1 Das Flüssig-Mosaik-Modell. Die allgemeine Struktur von Biomembranen ist eine durchgehende Phospholipiddoppelschicht, in die 
Proteine eingebettet sind 


drophilen Bereiche ragen dagegen in das wässrige Medium zu 
beiden Seiten der Lipiddoppelschicht. Membranproteine haben 
zahlreiche Funktionen; dazu gehören der Stofftransport durch 
die Membran und das Empfangen chemischer Signale aus der 
Umgebung der Zelle. Jede Biomembran besitzt einen Satz an 
Proteinen, der an die spezielle Funktion des von ihr umhüllten 
Kompartiments angepasst ist. 

Die mit Biomembranen assoziierten Kohlenhydrate sind entwe¬ 
der an Protein- oder an Lipidmoleküle gebunden. Die Kohlen¬ 
hydrate ragen in den Extrazellularraum hinein, wo sie mit Sub¬ 
stanzen aus der Umgebung interagieren können. Kohlenhydra¬ 
te sind, genau wie manche membranständige Proteine, für die 
Erkennung spezifischer Moleküle von Bedeutung, wie sie bei¬ 
spielsweise auf der Oberfläche benachbarter Zellen Vorkommen. 

Das Flüssig-Mosaik-Modell beschreibt die allgemeine Struktur 
von Biomembranen, sagt aber nicht viel über ihre genauere Zu¬ 
sammensetzung aus. Sie werden in den folgenden Abschnitten 
mehr über die unterschiedlichen Moleküle erfahren, die Be¬ 
standteile von Biomembranen sind. Denken Sie aber daran, dass 
in manchen Membranen vergleichsweise viel Protein vorhanden 
ist, andere sind dagegen sehr lipidreich, wieder andere enthalten 
erhebliche Mengen an Cholesterol (Cholesterin) und sonstigen 
Steroiden, und es gibt auch Membranen mit besonders vielen 
Kohlenhydraten. 


Lipide bilden den hydrophoben Kern 
der Biomembran 

Die Lipide in Biomembranen sind meistens Phospholipide. 
Wie Sie aus ► Abschn. 2.2 wissen, sind manche Verbindungen 
hydrophil (wasserliebend) und andere hydrophob (wasserabwei¬ 
send); wie in ►Abschn. 3.4 besprochen, besitzen Phospholi- 
pidmoleküle sowohl hydrophile als auch hydrophobe Bereiche. 


(Umgekehrt spricht man auch von lipophil [fettliebend] und li- 
pophob [fettabweisend]). 

■ Hydrophile (lipophobe) Bereiche : Der phosphathaltige Kopf¬ 
bereich des Phospholipids ist elektrisch geladen und lagert 
sich daher mit polaren Wassermolekülen zusammen. 

■ Hydrophobe (lipophile) Bereiche : Die beiden langen, unpo¬ 
laren Fettsäureschwänze des Phospholipids lagern sich mit 
anderen unpolaren Stoffen zusammen; sie lösen sich weder 
in Wasser, noch assoziieren sie mit anderen hydrophilen Sub¬ 
stanzen. 


Querverweis 

Die geraden, gestreckten Fettsäuren ermöglichen es den 
Phospholipiden, sich dicht aneinanderzulegen. Sie können 
sich den molekularen Aufbau und die Eigenschaften der 
Phospholipide in ► Abschn. 3.4 noch einmal ansehen. 

Aufgrund ihrer chemischen Eigenschaften können Phospholi¬ 
pide in einem wässrigen Milieu nur existieren, wenn sie eine 
Doppelschicht (Bilayer) bilden, bei der die Fettsäureschwänze 
miteinander in Wechselwirkung treten, während sich die pola¬ 
ren Köpfe nach außen zum wässrigen Milieu hin orientieren 
(►Abb. 6.2). Die Dicke einer Biomembran beträgt etwa 8nm 
(0,008 pm); das ist das Doppelte der Länge eines typischen 
Phospholipids und daher ein weiterer Hinweis darauf, dass die 
Membran tatsächlich aus einer Lipiddoppelschicht aufgebaut 
ist. Um Ihnen eine Vorstellung von den Ausmaßen zu vermit¬ 
teln: Eine Seite dieses Buches ist etwa 8000-mal dicker als eine 
Biomembran. 

Ahe biologischen Membranen besitzen eine ähnliche Grund¬ 
struktur, sie unterscheiden sich jedoch hinsichtlich der in ihnen 
enthaltenen Proteine und Lipide. Membranen aus verschiedenen 
Organell- oder Zelltypen können sich in ihrer Lipidzusammen¬ 
setzung stark unterscheiden. Die Phospholipide können sich in 
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Abb. 6.2 Eine Phospholipiddoppelschicht. Die Phospho¬ 
lipiddoppelschicht trennt zwei wässrige Bereiche. Die hier 
auf der rechten Seite dargestellten acht Phospholipidmoleküle 
repräsentieren einen winzigen Abschnitt einer Lipiddoppel¬ 
schicht 



T 

Fettsäureschwänze treten im 
Inneren der Doppelschicht 
miteinander in Wechselwirkung 


Die geladenen oder polaren 
hydrophilen Köpfe treten mit 
polaren Wassermolekülen in 
Wechselwirkung. 


wässriges Milieu 


wässriges Milieu 


der Länge der Fettsäureketten (Anzahl der Kohlenstoffatome), 
dem Sättigungsgrad der Fettsäuren (Anzahl der Doppelbindun¬ 
gen) und den vorhandenen polaren Gruppen (Phosphatgruppen) 
unterscheiden (►Kap. 3). Gesättigte Fettsäuren sind aufgrund 
ihrer geraden Form in der Doppelschicht dicht gepackt; dage¬ 
gen führen die in ungesättigten Fettsäuren vorhandenen Knicke 
(►Abb. 3.20) zu einer weniger kompakten Struktur und flüs¬ 
sigeren Konsistenz der Doppelschicht. Diese weniger dicht 
gepackten Membranen von Tierzellen enthalten meist zusätzlich 
Cholesterol. 

Der Anteil des Steroids Cholesterol an der Lipidfraktion 
einer Plasmamembran von Tierzellen beträgt bis zu 25 % 
(► Abschn. 3.4); es lagert sich bevorzugt an gesättigte Fettsäu¬ 
ren. Vorhandenes Cholesterol ist wichtig für die Membranin¬ 
tegrität; das Cholesterol in Ihrem Körper ist also keineswegs 
grundsätzlich gesundheitsschädlich - ganz im Gegenteil. Cho¬ 
lesterol verhindert, dass Plasmamembranen in der Wärme zu 
flüssig und in der Kälte zu starr werden. 



Cholesterol 


Durch die Fettsäuren der Phospholipide wird der hydrophobe 
Innenbereich der Membran in gewissem Maße flüssig - etwa 
so flüssig wie Olivenöl. Durch diese Membranfluidität können 
sich die Moleküle relativ frei lateral in der Membran bewegen. 


Ein beliebiges Phospholipidmolekül in der Plasmamembran 
kann in wenig mehr als einer Sekunde von einem Ende der Zel¬ 
le zum anderen gelangen! Sehr unwahrscheinlich ist allerdings, 
dass ein Phospholipidmolekül den Platz mit einem Phospholi¬ 
pidmolekül aus der gegenüberliegenden Einfachschicht tauscht 
und so von einer Seite der Doppelschicht zur anderen wechselt. 
Hierzu muss der polare Teil jedes Moleküls den hydropho¬ 
ben Innenbereich der Membran passieren. Da solche spontanen 
„Flip-Flops“ selten sind, können sich innere und äußere Seite 
der Doppelschicht in ihrer Phospholipidzusammensetzung stark 
unterscheiden. 

Die Fluidität der Membran wird durch zahlreiche Faktoren be¬ 
einflusst, von denen zwei, die Lipidzusammensetzung und die 
Temperatur, besonders wichtig sind die 

■ Lipidzusammensetzung : Cholesterol und langkettige, gesät¬ 
tigte Fettsäuren liegen dicht nebeneinander, sodass nur wenig 
Raum für Bewegungen bleibt. Eine Membran mit dieser 
dichten Molekülanordnung ist weniger flüssig als eine Mem¬ 
bran, die aus kürzerkettigen oder auch ungesättigten Fettsäu¬ 
ren besteht oder weniger Cholesterol enthält. 

■ Temperatur. Da sich Moleküle bei niedrigeren Temperatu¬ 
ren langsamer bewegen und die Fluidität abnimmt, können 
zelluläre Prozesse, die an Membranen stattfinden, bei Or- 
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ganismen, die ihre Körpertemperatur nicht konstanthalten 
können, bei niederen Außentemperaturen verlangsamt sein 
oder vollständig ausbleiben. Um dieses Problem zu lösen, 
verändern viele Organismen bei niedriger Umgebungstem¬ 
peratur die Lipidzusammensetzung ihrer Biomembranen und 
ersetzen gesättigte durch ungesättigte beziehungsweise kür- 
zerkettige Fettsäuren. Derartige Veränderungen spielen zum 
Beispiel für das Überleben von Pflanzen, Bakterien und über¬ 
winternden Wechsel warmen Tieren eine Rolle. 

Activity 6.2 Lipid Bilayer Composition Simulation 

www.Lifel le.com/ac6.2 


Membranproteine sind asymmetrisch verteilt 


Alle Biomembranen enthalten Proteine. Plasmamembranen be¬ 
sitzen im typischen Fall ein Proteinmolekül pro 25 Phospholi¬ 
pidmoleküle, doch dieses Verhältnis variiert je nach Membran¬ 
funktion. In der inneren Membran von Mitochondrien, die auf 
Energieumwandlung spezialisiert ist, findet sich ein Protein auf 
15 Lipide. Im Myelin, einer modifizierten Membran, die be¬ 
stimmte Nervenfasern umgibt und die Lipideigenschaften zur 
elektrischen Isolierung nutzt, ist es nur ein Protein auf 70 Lipide. 

Membranproteine sind sehr vielfältig; etwa ein Viertel aller 
proteincodierenden Gene des eukaryotischen Genoms codiert 
Membranproteine. Es gibt zwei Gruppen membrangebundener 
Proteine: periphere und integrale Membranproteine. 

Integrale Membranproteine sind zumindest teilweise in die 
Phospholipiddoppelschicht eingebettet oder durchdringen sie 
ganz (► Abb. 6.1). Wie Phospholipide besitzen sie sowohl hy¬ 
drophile als auch hydrophobe Bereiche (► Abb. 6.3). 

■ Hydrophile Regionen : Anhäufungen von Aminosäuren mit 
hydrophilen Seitenketten (►Tab. 3.1) geben ganzen Ober¬ 
flächenregionen des Proteins einen polaren Charakter. Diese 
hydrophilen Domänen des Proteins treten mit Wasser in 
Wechselwirkung und ragen entweder in das extrazelluläre 
Milieu oder in das Zellinnere. 

■ Hydrophobe Regionen : Anhäufungen von Aminosäuren mit 
hydrophoben Seitenketten geben Oberflächenbereichen des 
Proteins einen unpolaren Charakter. Diese Domänen inter¬ 
agieren mit Fettsäureketten im wasserfreien Innenbereich 
der Lipiddoppelschicht. Einige Proteine tragen kovalent ge¬ 
bundene Fettsäureketten, die die Funktion von hydrophoben 
Seitenketten der Aminosäuren übernehmen und der Fixie¬ 
rung in der Membran dienen. 

Periphere Membranproteine besitzen an ihrer Oberfläche kei¬ 
ne hydrophoben Regionen und sind nicht in die Doppelschicht 
eingebettet. Stattdessen weisen sie polare oder geladene Ober¬ 
flächenbereiche auf, die mit passenden exponierten Regionen 
integraler Membranproteine oder mit den polaren Köpfen von 
Phospholipidmolekülen in Wechselwirkung treten (► Abb. 6.1). 

Durch die Gefrierbruchtechnik, eine spezielle Präparations¬ 
methode für die Elektronenmikroskopie, können Proteine sicht¬ 
bar gemacht werden, die in die Lipiddoppelschicht von Plas- 



hydrophober 
Innenraum der 
Doppelschicht 


Zellinnenraum 
(wässriges Milieu) 


Außenmilieu 

(wässriges 

Milieu) 


Hydrophobe Seitenketten in diesem Be¬ 
reich des Proteins treten (unter Wasser¬ 
ausschluss) mit dem hydrophoben Innen¬ 
bereich der Membran in Wechselwirkung. 


Hydrophile Seitenketten an exponier¬ 
ten Stellen des Proteins treten mit 
Wasserstoffmolekülen in Wechselwirkung. 


Abb. 6.3 Wechselwirkungen zwischen integralen Membranprote¬ 
inen. Ein integrales Membranprotein ist in der Membran verankert, 
indem hydrophile und hydrophobe Aminosäureseitenketten entspre¬ 
chend auf seiner Oberfläche verteilt sind. Die hydrophilen Regionen 
des Proteins ragen in das wässrige Medium auf der Außenseite der Zelle 
und in das Cytoplasma im Zellinneren. Die hydrophoben Seitenketten 
treten mit dem hydrophoben Lipidkern der Membran in Wechselwir¬ 
kung 


mamembranen eingebettet sind (►Abb. 6.4). Werden die bei¬ 
den Lagen, aus denen sich die Doppelschicht zusammensetzt, 
voneinander getrennt, sind die Proteine als Erhebungen auf 
der Innenseite jeder Membranhälfte erkennbar. Diese Erhebun¬ 
gen sind in künstlich hergestellten, reinen Phospholipiddoppel¬ 
schichten nicht vorhanden. 

Im Allgemeinen sind Proteine und Lipide in einer Membran 
nur durch nichtkovalente Wechselwirkungen verbunden und un¬ 
abhängig voneinander. Die polaren Oberflächenregionen der 
Proteine können mit den polaren Enden der Lipide interagieren, 
die unpolaren Bereiche beider Moleküle können hydrophobe 
Wechselwirkungen eingehen. Wie bereits erwähnt, sind einige 
Membranproteine jedoch kovalent mit hydrophoben Lipidkom¬ 
ponenten verknüpft, durch die sie in die Phospholipiddoppel¬ 
schicht integriert werden können. 

Proteine sind zwischen der Innen- und Außenseite einer Mem¬ 
bran asymmetrisch verteilt. Ein integrales Membranprotein, das 
zu beiden Seiten aus der Membran ragt, wird als Transmem¬ 
branprotein bezeichnet. Neben einer oder mehreren membran- 
durchspannenden Regionen kann ein solches Protein Domänen 
besitzen, die ganz andere spezifische Aufgaben an der Innen¬ 
oder Außenseite der Membran übernehmen. Periphere Mem¬ 
branproteine sind dagegen auf der einen oder der anderen Mem¬ 
branseite lokalisiert, jedoch nicht auf beiden Seiten zugleich. 
Diese asymmetrische Anordnung verleiht beiden Membran¬ 
oberflächen unterschiedliche Eigenschaften. Wie Sie bald sehen 
werden, sind diese Unterschiede von großer funktioneller Be¬ 
deutung. 

Wie Lipide können sich viele Membranproteine relativ leicht 
lateral innerhalb der Phospholipiddoppelschicht bewegen. Die- 
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Proteine, die aus der aufgebrochenen 
Membran herausragen, müssen in die 
Lipiddoppelschicht eingebettet 
gewesen sein. 


| Gefrorenes Gewebe wird mit 
einem Diamant- oder Glasmesser 
aufgebrochen. 


tiefgefrorene Zelle 


| Durch das Spalten wird eine 
Lage der Membran entlang 
der schwachen hydrophoben 
Grenzschicht von der anderen 
Lage gelöst. 


0,1 pm 


Abb. 6.4 Die Darstellung von Membranproteinen durch die Gefrierbruchtechnik. Diese Membran einer HeLa-Zelle wurde zuerst schockge¬ 
froren, um die Lipide und Proteine zu immobilisieren, und anschließend so getrennt, dass die Lipiddoppelschicht aufgebrochen wurde (HeLa ist 
eine in vielen Labors verwendete menschliche Tumorzelllinie) 



Gewebe aus einem marinen 
Schwamm besteht aus mit¬ 
einander verbundenen Zellen. 


Das Schwammgewebe kann 
in Einzelzellen zerlegt werden, 
indem man es durch ein eng¬ 
maschiges Sieb presst. 


Exponierte Regionen 
von Proteoglykanen der 
Membran binden an¬ 
einander, wodurch die 
Zellen aneinander haf¬ 
ten bleiben. 


Es entsteht ein schwamm¬ 
ähnliches Zellaggregat 
(Primmorph genannt). 


Zahlreiche Proteine können nach Belieben in der Membran 
wandern, doch gilt dies nicht für alle: Manche Proteine scheinen 
in einer spezifischen Region der Membran regelrecht veran¬ 
kert zu sein. Diese Membranregionen ähneln einem umzäunten 
Gehege für Zootiere: Die Tiere können sich innerhalb des ein¬ 
gezäunten Bereichs frei bewegen, gelangen jedoch nicht hinaus. 
In der Plasmamembran einer Muskelzelle kommt beispielswei¬ 
se der Acetylcholinrezeptor unter normalen Umständen nur dort 
vor, wo der Ausläufer der Nervenzelle auf die Muskelzelle trifft. 
(Acetylcholinrezeptoren sind in Muskelzellen die Empfänger 
der chemischen Signale von Nervenzellen.) Proteine im Zellin¬ 
neren können die Bewegung von Membranproteinen begrenzen. 
Das Cytoskelett kann unmittelbar auf der Innenseite der Mem¬ 
bran Strukturen besitzen, an denen Membranproteine verankert 
sind, die ins Cytoplasma hineinragen. Die Stabilität der Kompo¬ 
nenten des Cytoskeletts kann daher die Bewegung der mit ihnen 
verbundenen Membranproteine einschränken. 


Membranen unterliegen einer stetigen 
Veränderung 


Abb. 6.5 Zell-Zell-Erkennung und Zell-Zell-Adhäsion. In den meis¬ 
ten Fällen - so auch bei der Zusammenlagerung von Tierzellen zu 
Geweben - ist die Proteinbindung homotypisch (d. h., die in Kontakt 
tretenden Proteine der beiden Partner sind identisch) 


se Wanderungen lassen sich eindrucksvoll in Versuchen mit 
Methoden der Zellfusion demonstrieren. Wenn zwei Zellen 
fusionieren, bildet sich eine einzige durchgehende Plasmamem¬ 
bran; einige der Proteine verteilen sich schließlich gleichmäßig 
in dieser gemeinsamen Membran (► Abb. 6.5). 


Membranen eukaryotischer Zellen bilden sich ständig neu, wan¬ 
deln sich ineinander um, fusionieren miteinander und werden 
abgebaut. Wie Sie in ► Kap. 5 erfahren haben, bewegen sich 
Membranfragmente in Form von Vesikeln vom endoplasmati¬ 
schen Reticulum (ER) zum Golgi-Apparat und von dort zur 
Plasmamembran (►Abb. 5.9). Sekundäre Lysosomen bilden 
sich, wenn die vom Golgi-Apparat gebildeten primären Lysoso¬ 
men mit Phagosomen fusionieren, die an der Plasmamembran 
entstehen (► Abb. 5.10). 

Da sich alle Membranen im Elektronenmikroskop ähneln und 
sich leicht ineinander um wandeln, könnte man annehmen, dass 
alle subzellulären Membranen chemisch identisch sind. Das ist 
jedoch nicht der Fall: Selbst die Membranen jeder einzelnen eu- 
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karyotischen Zelle weisen erhebliche chemische Unterschiede 
auf. Membranen werden chemisch verändert, wenn sie be¬ 
stimmte Organellen umhüllen. Beispielsweise ähneln die Mem¬ 
branen der cis -Region des Golgi-Apparats in ihrer chemischen 
Zusammensetzung sehr stark den Membranen des endoplasma¬ 
tischen Reticulums; die Membranen der trans -Region gleichen 
jedoch eher der Plasmamembran. 


Kohlenhydrate der Plasmamembran 
dienen der Erkennung 

Viele Biomembranen enthalten zusätzlich zu Lipiden und Pro¬ 
teinen beträchtliche Mengen an Kohlenhydraten (► Abb. 6.1). 
Ein als Glykokalyx bezeichneter „Wald“ von Kohlenhydratket- 
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ten bedeckt bei Tierzellen die Außenseite der Plasmamembran. 
Die Kohlenhydrate dienen als Erkennungsorte für andere Zellen 
und Moleküle, wie Sie in ► Abschn. 6.2 sehen werden. 

Membranassoziierte Kohlenhydrate können kovalent an Lipide 
oder Proteine gebunden sein: 

■ Glykolipide sind Lipide mit kovalent gebundenem Kohlen¬ 
hydrat. Die Kohlenhydrateinheiten befinden sich auf der Au¬ 
ßenseite der Membran; sie dienen dort als Erkennungssignal 
für Wechselwirkungen zwischen Zellen. Das Kohlenhydrat 
einiger Glykolipide verändert sich beispielsweise, wenn eine 
Zelle zu einer Tumorzelle entartet. Anhand dieser Verände¬ 
rung können weiße Blutzellen (Leukocyten) die Tumorzellen 
unter Umständen als Angriffsziel erkennen. 

■ Glykoproteine sind Proteine mit kurzen, kovalent gebun¬ 
denen Kohlenhydraten. Die gebundenen Kohlenhydrate be¬ 
stehen aus baumartig verzweigten Oligosacchariden, die 
gewöhnlich nicht mehr als 15 Monosaccharideinheiten um¬ 
fassen (► Abschn. 3.3). Bei einem Proteoglykan (► Abschn. 
5.4) handelt es sich um ein stärker glykosyliertes Protein: Es 
besitzt mehr kovalent verknüpfte Kohlenhydratmoleküle und 
die einzelnen Kohlenhydratketten sind meist länger als bei 
den Glykoproteinen. Die Kohlenhydrate von Glykoproteinen 
wie auch von Proteoglykanen dienen häufig der gegenseiti¬ 
gen Erkennung und der Adhäsion von Zellen. 

Die Ausstattung von äußeren Membranen mit unterschiedlichen 
Monosacchariden kann der Codierung vielfältiger Nachrichten 
dienen. Wie Sie aus ►Abschn. 3.3 wissen, sind Monosaccha¬ 
ride einfache Kohlenhydrate, die häufig aus einem Ring aus 
fünf oder sechs Kohlenstoffatomen bestehen, der auf unter¬ 
schiedliche Art und Weise mit weiteren Ringen verknüpft sein 
kann. Dadurch können Monosaccharide lineare oder verzweig¬ 
te Oligosaccharide mit vielen verschiedenen dreidimensionalen 
Strukturen bilden. Ein spezifisch geformtes Oligosaccharid der 
einen Zelle kann an ein komplementäres Molekül auf einer be¬ 
nachbarten Zelle binden. Diese Bindung stellt die Basis der 
gegenseitigen Erkennung und Adhäsion von Zellen dar. 

6.1 Wiederholung 

Das Flüssig-Mosaik-Modell lässt sich sowohl auf die 
Plasmamembran als auch auf Membranen von Organel¬ 
len anwenden. In der wässrigen Umgebung einer Zelle 
lagern sich Phospholipide spontan zu einer Doppelschicht 
zusammen. Die Plasmamembran wird als „flüssig“ be¬ 
schrieben, da sich die Phospholipide und Proteine, aus 
denen sie besteht, innerhalb der Lipiddoppelschicht la¬ 
teral bewegen können. Ein integrales Membranprotein 
besitzt sowohl hydrophile als auch hydrophobe Domä¬ 
nen, die seine Position in der Membran und auch seine 
Funktion beeinflussen. Periphere Membranproteine sind 
mit einer der beiden Seiten der Doppelschicht verbun¬ 
den, aber nicht in diese eingebettet. Kohlenhydrate, die 
auf der Außenseite der Plasmamembran mit membrange¬ 
bundenen Lipiden und Proteinen verknüpft sind, dienen 
der gegenseitigen Erkennung von Zellen und der Adhäsi¬ 
on benachbarter Zellen. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, auf welche Weise hydrophobe und 
hydrophile Bereiche der Phospholipidmoleküle an der 
Bildung von Membranen beteiligt sind. 

■ die Unterschiede zwischen integralen und peripheren 
Membranproteinen benennen können. 

■ eine Versuchsanordnung entwerfen können, mit der 
sich die Eigenschaften von Membranen unterschied¬ 
licher Zelltypen demonstrieren lassen. 

■ Erkenntnisse, die die Gefrierbruchtechnik und Zellfu¬ 
sionsexperimente liefern, vergleichend gegenüberstel¬ 
len können. 


_ ? _ 

1. Auf welche Weise sind die hydrophoben und hydrophilen 
Abschnitte der Phospholipide an der Ausbildung der Phos¬ 
pholipiddoppelschicht beteiligt? 

2. Wie unterscheidet sich ein integrales Membranprotein von ei¬ 
nem peripheren? 

3. Welche Erkenntnisse über Membranen liefern die Gefrier¬ 
bruchtechnik und Zellfusionsexperimente? 

4. Wandelt sich eine normale Lungenzelle in eine Tumorzelle 
um, finden in der Plasmamembran viele Veränderungen statt. 
Wie würden Sie das Phänomen untersuchen, dass die Plas¬ 
mamembran einer Tumorzelle eine höhere Fluidität und eine 
schnellere Diffusion von Lipiden und Proteinen in der Mem¬ 
branebene aufweist als eine normale Zelle? 


Jetzt, da Sie die Struktur von Biomembranen kennen, wenden 
wir uns den Funktionen ihrer Bestandteile zu. Der folgende Ab¬ 
schnitt konzentriert sich auf die Plasmamembran. Sie werden 
erfahren, wie die Plasmamembran an der Anordnung einzelner 
Zellen zu den vielzelligen Systemen beteiligt ist, die man Ge¬ 
webe nennt. 

6.2 Die Plasmamembran ist an der 
gegenseitigen Erkennung und 
Adhäsion von Zellen beteiligt 

Die Zellen vielzelliger Organismen liegen häufig in spezialisier¬ 
ten Zellverbänden mit ähnlicher Funktion vor, die als Gewebe 
bezeichnet werden. Unser Körper besteht aus etwa 60 Billionen 
Zellen, die in vier verschiedenen Gewebetypen organisiert sind: 
Muskel-, Nerven-, Epithel- und Bindegewebe. Diese vier Gewe¬ 
betypen sind für das ganze Tierreich charakteristisch. 

Zellen können sich mithilfe von zwei Prozessen zu Geweben 
anordnen: 

■ Durch die Zell-Zell-Erkennung erkennt eine Zelle eine an¬ 
dere Zelle eines bestimmten Typs und bindet spezifisch an 


sie. 
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■ Durch die Zell-Zell-Adhäsion wird die Verbindung zwi¬ 
schen den beiden Zellen dauerhaft gefestigt. 

An beiden Prozessen ist die Plasmamembran beteiligt. Als 
eine Möglichkeit, diese Prozesse zu untersuchen, kann man 
die Gewebe in ihre einzelnen Zellen zerlegen und diesen dann 
ein erneutes Zusammenlagern erlauben. Diese Art von Expe¬ 
riment ist mit bestimmten, verhältnismäßig einfach gebauten 
Organismen besonders leicht durchzuführen, insbesondere mit 
Schwämmen. Schwämme sind Tiere, die sich sehr leicht in 
Einzelzellen zerlegen lassen, die dann zur Aggregation neigen. 
Bestimmte Schwammarten dienen daher in vielen Gewebestu¬ 
dien als Modelltiere. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Zell-Zell-Erkennung und die Zell-Zell-Adhäsion sind spezi¬ 
fische Vorgänge, die auf Kohlenhydraten und Proteinen in der 
Plasmamembran beruhen. 

■ Nachdem sich zwei Zellen erkannt und miteinander verbunden 
haben, können sie weiteres Material für zusätzliche Membran¬ 
strukturen beisteuern, die die Zell-Zell-Verbindung stabilisieren, 
zum Schutz beitragen, strukturelle Aufgaben übernehmen oder 
an der Kommunikation innerhalb des Organismus beteiligt sind. 

Schwämme sind vielzellige, überwiegend marine Tiere aus 
nur wenigen Zellschichten (►Abschn. 30.5). Die Zellen eines 
Schwamms sind zwar miteinander assoziiert, doch sie lassen 
sich mechanisch trennen, indem man das Tier mehrfach durch 
ein feinmaschiges Sieb presst (► Abb. 6.5). Aus einem einzi¬ 
gen Individuum werden so Tausende im Wasser suspendierte 
Einzelzellen. Wird diese Zellsuspension für mehrere Stunden 
leicht geschüttelt, erfolgt eine Zell-Zell-Erkennung: Die Zellen 
kollidieren, erkennen einander und lagern sich wieder zu ei¬ 
nem dreidimensionalen Körper zusammen, dessen Form zwar 
ziemlich beliebig ist, aber eindeutig schwammartig wirkt. (Man 
nennt diese neu aggregierten Schwammkörper Primmorphe.) 
Die Zellen erkennen sich demnach spezifisch und sind ad¬ 
häsiv (vom lateinischen adhaerere für „haften“), können sich 
also fest miteinander verbinden. Zell-Zell-Erkennung und Zell- 
Zell-Adhäsion sind artspezifisch. Es gibt viele verschiedene 
biologische Arten (Spezies) von Schwämmen. Gibt man aus 
zwei verschiedenen Schwammarten isolierte Zellen in eine Kul¬ 
turschale, so verteilen sich diese und kollidieren dabei zufällig. 
Die Zellen jeder Art lagern sich jedoch nur mit anderen Zel¬ 
len derselben Art zusammen und so bilden sich zwei getrennte 
Primmorphe, genauso, wie zu Beginn des Experiments zwei 
Schwammindividuen Vorlagen. 

Die gewebe- und artspezifische Zell-Zell-Erkennung und Zell- 
Zell-Adhäsion ist für Bildung und Erhalt der einzelnen Gewebe 
und der ganzen vielzelligen Organismen essenziell. Denken Sie 
an Ihren eigenen Körper. Wodurch bleiben Muskelzellen mit 
Muskelzellen und Hautzellen mit Hautzellen verbunden? Die¬ 
se spezifische Zell-Zell-Adhäsion unserer Körperzellen ist ein 
so selbstverständliches Merkmal komplexer Organismen, dass 
man leicht übersieht, wie erstaunlich sie ist. Sie werden im 
gesamten Buch auf zahlreiche Beispiele für eine spezifische 
Zell-Zell-Adhäsion treffen; hier wollen wir ihre allgemeinen 


Prinzipien besprechen. Wie sich zeigen wird, beruhen die Zell- 
Zell-Erkennung und Zell-Zell-Adhäsion auf Proteinen in der 
Plasmamembran. 


An Zell-Zell-Erkennung und Zell-Zell-Adhäsion 
sind Proteine auf der Zelloberfläche beteiligt 

Bei den Schwämmen sind für die Zell-Zell-Erkennung und 
die Zell-Zell-Adhäsion Proteoglykane verantwortlich, die oft 
einen Kohlenhydratanteil von 80% haben und zwei Gruppen 
von Kohlenhydraten tragen. Die eine Gruppe umfasst verhält¬ 
nismäßig kleine Kohlenhydrate, die an Membranbestandteile 
binden, wodurch das Proteoglykanmolekül mit der Zelle ver¬ 
bunden bleibt. Zur anderen Gruppe zählen größere sulfatierte 
Kohlenhydrate. Wird ein sulfatiertes Polysaccharid aus einer be¬ 
stimmten Schwammspezies isoliert und an Cellulosekügelchen 
gekoppelt, dann assoziieren die Kügelchen miteinander und mit 
Kügelchen, die mit Polysacchariden aus derselben Spezies be¬ 
schichtet sind. Dies zeigt, dass die sulfatierten Polysaccharide 
sowohl für die spezifische Erkennung als auch für die Adhäsion 
der Schwammzellen verantwortlich sind. 

Die Zell-Zell-Adhäsion kann auf Wechselwirkungen zwischen 
den Kohlenhydraten zurückgehen, die Teile von Glykolipiden, 
Glykoproteinen oder Proteoglykanen sind - wie es bei den 
Schwammzellen der Fall ist. In anderen Fällen interagiert jedoch 
ein Kohlenhydrat auf einer Zelle mit einem Membranprotein 
einer anderen Zelle, oder zwei Membranproteine treten direkt 
miteinander in Kontakt. Wie Sie in ►Abschn. 3.2 erfahren 
haben, besitzt ein Protein nicht nur eine spezifische Gestalt, son¬ 
dern auch spezifische, an der Oberfläche exponierte chemische 
Gruppen. Proteine können dadurch mit anderen Molekülen, zum 
Beispiel anderen Proteinen, spezifisch interagieren und Bindun¬ 
gen eingehen. Die Zell-Zell-Adhäsion ist bei allen vielzelligen 
Organismen zu beobachten, und sie tritt in allen möglichen For¬ 
men auf. Bei Pflanzen kann die Adhäsion sowohl durch integrale 
Membranproteine als auch durch spezifische Kohlenhydrate der 
Zellwände vermittelt werden. 

In den meisten Fällen ist die Zell-Zell-Adhäsion in einem 
bestimmten Gewebe homotypisch; das heißt, aus zwei benach¬ 
barten Zellen ragt jeweils derselbe Molekültyp heraus und die 
exponierten Oberflächen binden aneinander. Auf diese Weise 
werden Hautzellen als dichte Zellschicht zusammengehalten. 
Es kann jedoch auch eine heterotypische Bindung geben (zwi¬ 
schen Zellen mit unterschiedlichen Oberflächenmolekülen). In 
diesem Fall besitzen die jeweiligen chemischen Gruppen eine 
Affinität füreinander. Ein Beispiel ist ein Säugetierspermium, 
das auf eine passende (d. h. artgleiche) Eizelle trifft. Unter¬ 
schiedliche Proteine auf den beiden Zelltypen besitzen kom¬ 
plementäre, bindende Oberflächen. Ähnlich verhält es sich bei 
gewissen Algen, die jeweils gleich beschaffene männliche und 
weibliche Fortpflanzungszellen (Gameten) bilden (analog zu 
Spermium und Eizelle). Männliche und weibliche Zellen bewe¬ 
gen sich mithilfe von Geißeln aufeinander zu und können sich 
anhand von heterotypischen Glykoproteinen auf den Geißeln er¬ 
kennen. 
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6 Zelluläre Membranen 


Drei Typen von Zell-Zell-Verbindungen 
verbinden benachbarte Tierzellen 

In einem komplexen vielzelligen Organismus ermöglichen Zell¬ 
erkennungsproteine bestimmten Zelltypen, aneinander zu bin¬ 
den. Nach der ersten Bindung steuern häuüg beide Zellen 
Material für zusätzliche Membranstrukturen bei, die sie mitein¬ 
ander verbinden. Diese spezialisierten Strukturen, sogenannte 
Zell-Zell-Verbindungen (Junctions), sind am besten in elek¬ 
tronenmikroskopischen Aufnahmen von Epithelgeweben zu 
sehen. Epithelien sind Schichten aus Zellen, welche die Kör¬ 
peroberfläche bedecken oder Körperhöhlen auskleiden. Diese 
Oberflächen stehen häufig unter Spannung und müssen das 
Körperinnere von der Außenwelt isolieren, sodass eine feste 
Verbindung dieser Zellen untereinander von großer Bedeutung 
ist. Sie werden drei Typen von Zell-Zell-Verbindungen kennen¬ 
lernen, die es Tierzellen erlauben, den Interzellularraum nach 
außen dicht abzuschließen, feste Verbindungen miteinander ein¬ 
zugehen und miteinander zu kommunizieren: Tight Junctions, 
Desmosomen und Gap Junctions (► Abb. 6.6a). 

■ Tight Junctions (Verschlusskontakte) verhindern die Passa¬ 
ge von Substanzen durch die Zellzwischenräume. Ein Bei¬ 
spiel sind die Zellen der Harnblasen wand. Sie besitzen Tight 
Junctions, damit Urin nicht in die Bauchhöhle gelangen 
kann. Eine weitere wichtige Funktion von Tight Junctions ist 
die Aufrechterhaltung der Polarität (Anordnung) einer Zelle 
innerhalb eines Gewebes, die auf eine asymmetrische Ver¬ 
teilung von Membranproteinen in der Plasmamembran einer 
Zelle zurückgeht, indem die Tight Junctions die Wanderung 
von Membranproteinen von einer Zellseite auf die andere 
verhindern. Tight Junctions unterstützen somit auf zellulä¬ 
rer Ebene die Kontrolle des Stoffaustauschs zwischen Körper 
und Umgebung. 

■ Desmosomen (Punktkontakte) verbinden benachbarte Zel¬ 
len fest miteinander, indem sie wie Lötpunkte oder Nieten 
wirken. Substanzen können sich weiterhin frei in der extra¬ 
zellulären Matrix bewegen. Sie verleihen Geweben wie der 
Haut, die einer hohen physikalischen Belastung ausgesetzt 
sind, eine mechanische Stabilität. 

■ Gap Junctions (Kommunikationskontakte) sind durch zwei 
aneinandergrenzende Membranporen zweier benachbarter 
Zellen gebildete Kanäle, über die die Zellen Substanzen 
austauschen können. Im Herz sind Gap Junctions für die ra¬ 
sche Ausbreitung des elektrischen, durch Ionen vermittelten 
Impulses verantwortlich, sodass die Herzmuskelzellen syn¬ 
chron kontrahieren. 


Plasmamembranen sind mit der 
extrazellulären Matrix verbunden 

In ►Abschn. 5.4 haben Sie die extrazelluläre Matrix von 
Tierzellen kennengelernt. Sie besteht aus Fasern des Proteins 
Kollagen, die in eine gelartige Matrix aus Proteoglykanen ein¬ 


gebettet sind. Die Verbindung einer Zelle mit der extrazellulären 
Matrix ist für die Aufrechterhaltung der Integrität des Gewebes 
von großer Bedeutung. Manche Zelltypen können sich zudem 
von ihren Nachbarzellen lösen, an einen anderen Ort bewegen 
und an andere Zellen heften; dieser Vorgang wird häufig durch 
Wechselwirkungen mit der extrazellulären Matrix vermittelt. 

Oft vermittelt auch ein Transmembranprotein, das Integrin, 
die Anheftung von Epithelzellen an die extrazelluläre Matrix 
(►Abb. 6.7a). In menschlichen Zellen sind mehr als 24 unter¬ 
schiedliche Integrine bekannt. Alle binden auf der Zellaußensei¬ 
te an ein Protein der extrazellulären Matrix sowie im Zellinneren 
an Actinfilamente, also Komponenten des Cytoskeletts. Inte¬ 
grin hat durch seine Wechselwirkung mit dem Cytoskelett neben 
der Adhäsion auch eine Funktion bei der Aufrechterhaltung der 
Zellstruktur. 

Activity 6.3 Animal Cell Junctions 

www.Lifel le.com/ac6. 3 

Die Bindung von Integrin an die extrazelluläre Matrix ist nicht¬ 
kovalent und reversibel. Kriecht eine Zelle im Gewebe eines 
Organismus von einem Ort zum anderen, löst sich zunächst 
eine Zellseite von der extrazellulären Matrix, während sich die 
andere Seite in die Bewegungsrichtung ausdehnt und neue An¬ 
heftung spunkte ausbildet (►Abb. 6.7b). Die Integrinmoleküle 
am „Hinterende“ der Zelle (also entgegengesetzt zur Bewe¬ 
gungsrichtung), werden durch Endocytose in das Cytoplasma 
aufgenommen (► Abschn. 6.5) und wiederverwertet, indem sie 
für neue Anheftungen am „Vorderende“ der Zelle genutzt wer¬ 
den. Diese Vorgänge sind beispielsweise für die Wanderungen 
von Zellen im sich entwickelnden Embryo von wesentlicher Be¬ 
deutung und spielen auch bei der Verbreitung von Tumorzellen 
(Metastasierung) eine Rolle. 

6.2 Wiederholung 

In vielzelligen Organismen ordnen sich Zellen vermit¬ 
telt durch zwei Prozesse zu Geweben an: die Zell-Zell- 
Erkennung und die Zell-Zell-Adhäsion. Beide Vorgänge 
werden durch membranassoziierte Proteine und Kohlen¬ 
hydrate vermittelt. Proteine der Plasmamembran inter¬ 
agieren ebenfalls mit der extrazellulären Matrix. Zell- 
Zell-Verbindungen stabilisieren den Zusammenhalt des 
Gewebes und erlauben es Zellen, miteinander zu kommu¬ 
nizieren. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Experimente entwickeln können, mit denen sich die 
Funktion von Proteinen und Kohlenhydraten bei der 
Zell-Zell-Erkennung und der Zell-Zell-Adhäsion un¬ 
tersuchen lässt. 

■ die drei Typen von Zell-Zell-Verbindungen bei Tieren 
vergleichend gegenüberstellen können. 
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Die Proteine in Tight Junctions bilden eine „gesteppte“ 
Dichtung, die die Diffusion gelöster Stoffe durch den 
Raum zwischen den Epithelzellen verhindert. 


Gap Junctions 



Plasmamembranen 


•Interzellularraum 


•cytoplasmatische 

Plaque 


Zell¬ 

adhäsions¬ 

moleküle 


■ ' Keratinfilamente 

/-f ... / 

(Teil des 
Cytoskeletts) 



Plasma- ^ 
membranen 


Interzellular¬ 

raum 

hydrophiler- 
Kanal 


Moleküle, —^ 
die zwischen 
Zellen ausge¬ 
tauscht werden 


Connexine 

(Kanal¬ 

proteine) 


Desmosomen verbinden benachbarte Zellen eng miteinander, Gap Junctions ermöglichen die Kommunikation 

erlauben jedoch die Bewegung von Stoffen im Interzellularraum. zwischen benachbarten Zellen. 


Abb. 6.6 Junctions halten Tierzellen zusammen. Tight Junctions (a) und Desmosomen (b) sind in Epithelzellen verbreitet. Gap Junctions (c) 
kommen auch in einigen Muskel- und Nervengeweben vor, bei denen die schnelle Kommunikation zwischen Zellen wichtig ist. Obwohl in der 
mittleren Zelle alle drei Typen von Verbindungen dargestellt sind, müssen sie in einer realen Zelle nicht unbedingt gemeinsam Vorkommen 
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Abb. 6.7 Integrine und die extrazelluläre Matrix, a Integrine vermitteln die Anheftung von Zellen an die extrazelluläre Matrix, b Die Bewegung 
von Zellen wird durch Anheftung von Integrinen vermittelt 
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6 Zelluläre Membranen 


_ 7 _ 

1. Beschreiben Sie ein Experiment, mit dem sich die Funkti¬ 
on von Kohlenhydraten bei der Zell-Zell-Erkennung und der 
Zell-Zell-Adhäsion untersuchen lässt. 

2. Welchem der drei Typen von Zell-Zell-Verbindungen sind 
Plasmodesmen am ähnlichsten (► Abb. 5.7b)? 


Im vorherigen Abschnitt haben Sie erfahren, wie die Plasma¬ 
membran und die mit ihr assoziierten Moleküle die Erkennung 
zwischen Zellen und die Zell-Zell-Adhäsion unterstützen. Nun 
widmen wir uns einer weiteren wichtigen Funktion von Mem¬ 
branen: der Regulation des Stoffaustauschs einer Zelle oder 
eines Organells mit der Umgebung. 

6.3 Substanzen können 

Biomembranen durch passiven 
Transport durchqueren 

Wie Sie bereits erfahren haben, besitzen Membranen in der Zel¬ 
le viele verschiedene Funktionen, von denen die Kontrolle der 
Zusammensetzung des Milieus in der Zelle eine der wichtigsten 
ist. Biomembranen erlauben manchen Substanzen, aber nicht al¬ 
len, den Durchtritt in das Zellinnere oder aus diesem heraus. 
Dieses Merkmal von Biomembranen bezeichnet man als selek¬ 
tive Permeabilität. Die Membranen kontrollieren also, welche 
Substanzen in Zellen oder Organellen gelangen und welche die¬ 
se verlassen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Geschwindigkeit, mit der eine Substanz eine Membran pas¬ 
sieren kann, wird von der Art und Größe des Moleküls wie auch 
von der Temperatur, der Dichte der Lösung und dem Konzentra¬ 
tionsgradienten beeinflusst. 

■ Unter Osmose versteht man die Diffusion von Wasser durch eine 
semipermeable Membran. 

■ Proteine, die als Kanäle fungieren, erleichtern die Diffusion durch 
Biomembranen. 

Es gibt zwei grundsätzlich verschiedene Prozesse, durch die 
Substanzen Biomembranen durchqueren: 

■ Der passive Transport benötigt zum Antrieb keine von au¬ 
ßen zugeführte Energie (d. h. keine Stoffwechselenergie). 

■ Der aktive Transport benötigt die Zufuhr von chemischer 
Energie (Stoffwechselenergie). 

Dieser Abschnitt handelt von passiven Transportprozessen, 
durch die Substanzen Biomembranen passieren. Die Energie für 
diese Prozesse stammt aus dem Konzentrationsunterschied der 
transportierten Substanz, der zwischen beiden Seiten der Mem¬ 
bran herrscht - dem Konzentrationsgefälle oder Konzentra¬ 
tionsgradienten. Zu den passiven Transportprozessen gehören 
zwei verschiedene Typen der Diffusion: die einfache Diffusion 


durch die Phospholipiddoppelschicht und die erleichterte Diffu¬ 
sion durch Kanalproteine oder mithilfe von Transportproteinen 
(Carriern). 

Animation 6.1 Passive Transport 

www. Life 1 le.com/a6. 1 


Diffusion ist die zufällige, ungerichtete 
Bewegung von Teilchen und führt zu einem 
Gleichgewichtszustand 

Alle gelösten Teilchen (Partikel) sind bestrebt, sich gleichmäßig 
in der gesamten Lösung zu verteilen. Sie können dies beobach¬ 
ten, wenn Sie einen Tropfen Lebensmittelfarbe in ein Glas mit 
Wasser geben. Anfangs sind die Pigmentmoleküle in einem klei¬ 
nen Bereich sehr konzentriert, doch die Moleküle bewegen sich 
zufällig im Raum und mit der Zeit verteilen sie sich im Wasser, 
bis die Farbintensität im gesamten Gefäß schließlich gleich ist. 



Eine Lösung, in der die Teilchen gleichmäßig verteilt sind, 
befindet sich im Gleichgewicht, da eine weitere Netto Verän¬ 
derung der Konzentration unmöglich ist. Im Gleichgewicht zu 
sein heißt nicht, dass die Teilchen sich nicht mehr bewegen; es 
bedeutet nur, dass ihre Bewegung nicht mehr zu einer Verände¬ 
rung ihrer Gesamtverteilung führt. (Die gleichmäßig verteilten 
Pigmentmoleküle werden sich nicht spontan in einem Bereich 
der Lösung zusammenballen.) 

Diffusion ist der Vorgang der zufälligen Bewegung von Teil¬ 
chen in Richtung eines Gleichgewichtszustands. Obwohl die 
Bewegung jedes einzelnen Teilchens vollkommen ungerichtet 
erfolgt, ist die Nettobewegung bei der Diffusion gerichtet, bis 
das Gleichgewicht erreicht ist. Daher verstehen wir unter Dif¬ 
fusion auch die Nettobewegung von Bereichen mit höherer 
Konzentration hin zu Bereichen mit geringerer Konzentration. 
In einer komplexen Lösung - einer Lösung mit zahlreichen 
unterschiedlichen gelösten Substanzen (Soluten) - ist die Dif¬ 
fusion jeder Einzelsubstanz unabhängig von der Diffusion jeder 
anderen Substanz. Wie schnell eine Substanz diffundiert, hängt 
von vier Faktoren ab: 

■ der Größe bzw. Masse der Moleküle oder Ionen: Kleinere 
Moleküle diffundieren schneller als größere. 

■ der Temperatur der Lösung: Höhere Temperaturen führen zu 
einer schnelleren Diffusion, weil Ionen oder Moleküle bei 
höheren Temperaturen eine höhere Energie besitzen und sich 
daher schneller bewegen. 
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■ der Dichte der Lösung : Steigt diese, nimmt die Diffusionsge¬ 
schwindigkeit ab. 

■ dem Konzentrationsgefalle im System - das heißt der Kon¬ 
zentrationsänderung in einer bestimmten Richtung in Abhän¬ 
gigkeit von der Entfernung: Je steiler das Konzentrations- 
gefälle, desto schneller diffundiert die betreffende Substanz. 
(Anstatt von Gefälle spricht man auch oft von einem Gradi¬ 
enten.) 

In dem oben beschriebenen Beispiel besteht im Wasser kurz 
nach Zugabe der Lebensmittelfarbe ein Konzentrationsgefäl¬ 
le der Pigmentmoleküle zwischen dem Farbtropfen und dem 
anfangs pigmentfreien Randbereich des Glases. Dieses Ge¬ 
fälle ist anfangs steil. Die Farbmoleküle beginnen jedoch zu 
diffundieren und sich im Gefäß zu verteilen, wodurch das Kon¬ 
zentrationsgefälle mit der Zeit flacher wird. 

Diffusion innerhalb von Zellen und Geweben In gerin¬ 
gen Volumina wie dem Lumen von Zellen verteilen sich gelöste 
Stoffe durch Diffusion sehr rasch. Kleine Moleküle und Ionen 
können in einer Millisekunde (10 -3 s) von einem Ende einer 
Zelle zum anderen gelangen. Die Bedeutung der Diffusion als 
Transportmechanismus nimmt andererseits mit zunehmender 
Entfernung rapide ab. Wenn keine mechanische Durchmischung 
stattfindet, kann eine Diffusion über mehr als 1 cm eine Stunde 
oder länger dauern, und die Diffusion über meterweite Entfer¬ 
nungen kann Jahre in Anspruch nehmen! Die Diffusion wäre 
zum alleinigen Stofftransport im menschlichen Körper nicht 
ausreichend; innerhalb unserer Zellen oder durch ein Gewebe 
mit einer Schichtdicke von ein oder zwei flach gebauten Zel¬ 
len ist die Diffusion jedoch schnell genug, um kleine Partikel 
fast augenblicklich zu verteilen. Anders verhält es sich, wenn 
das Cytoplasma durch Dehydratation Wasser verliert und somit 
seine Dichte zunimmt. Besonders empfindlich auf einen Wasser¬ 
verlust reagieren die Neuronen (Nervenzellen) des Menschen. 
Die Dehydratation des Körpers kann zur Bewusstlosigkeit füh¬ 
ren, da die Diffusionsgeschwindigkeit von Molekülen abnimmt, 
die für die Nervenzellfunktion wichtig sind. 

Diffusion durch Membranen In einer Lösung ohne Barrie¬ 
ren diffundieren alle gelösten Stoffe mit einer Geschwindigkeit, 
die durch die Temperatur, ihre physikalischen Eigenschaften, 
das Konzentrationsgefälle jeder einzelnen gelösten Substanz 
und die Dichte der Lösung festgelegt wird. Wenn die Lö¬ 
sung durch eine Membran in getrennte Kompartimente unterteilt 
ist, wird die Diffusion der gelösten Stoffe zusätzlich von den 
Membraneigenschaften beeinflusst. Die Membran wird als per¬ 
meabel (durchlässig) für Stoffe bezeichnet, die sie mehr oder 
weniger leicht passieren können; sie gilt als impermeabel (un¬ 
durchlässig) für Substanzen, die sie nicht passieren können. 

Moleküle, für welche die Membran nicht durchlässig ist, ver¬ 
bleiben in getrennten Kompartimenten, und ihre Konzentratio¬ 
nen sind auf den beiden Seiten der Membran meist unterschied¬ 
lich. Moleküle, für die die Membran permeabel ist, diffundieren 
von einem Kompartiment ins andere, bis ihre Konzentration auf 
beiden Seiten der Membran gleich ist. In diesem Moment ist 


ein Gleichgewicht erreicht. Nach Erreichen dieses Diffusions¬ 
gleichgewichts treten immer noch einzelne Moleküle durch die 
Membran, jedoch findet im Gleichgewicht keine Netto Verände¬ 
rung der Konzentration statt. 


Einfache Diffusion erfolgt durch die 
Lipiddoppelschicht der Membran 

Bei der einfachen Diffusion passieren kleine Moleküle die 
Lipiddoppelschicht der Membran. Ein Molekül, das selbst hy¬ 
drophob und daher fettlöslich ist, kann leicht in die Membran 
eindringen und sie durchqueren. Je besser fettlöslich ein Mole¬ 
kül ist, umso schneller diffundiert es durch die Doppelschicht. 
Diese Regel gilt für einen weiten Bereich von Molekülmassen. 

Im Gegensatz dazu können geladene oder polare Teilchen wie 
Aminosäuren, Zucker und Ionen eine Membran aus zwei Grün¬ 
den nicht ohne Weiteres passieren: Erstens lösen sich geladene 
oder polare Teilchen nicht gut im hydrophoben Kern der Dop¬ 
pelschicht. Und zweitens bilden diese Moleküle beziehungswei¬ 
se Ionen in wässriger Umgebung viele Wasserstoffbrücken mit 
Wasser und Ionen, und zwar sowohl im Cytoplasma als auch in 
der Umgebung der Zelle. Die hohe Zahl an Wasserstoffbrücken 
verhindert, dass sich die hydrophilen Substanzen in den hydro¬ 
phoben Innenbereich der Membran bewegen (► Abb. 6.8). 


Osmose ist die Diffusion von Wasser 
durch Membranen 

Manche künstliche und auch einige natürliche Membranen sind 
semipermeabel (halbdurchlässig); das heißt, sie sind nur für das 
Lösungsmittel, nicht aber für dessen Solute durchlässig. Sind 
zwei wässrige Lösungen durch eine semipermeable Membran 
getrennt, dann können die Wassermoleküle von der Seite mit 
der geringeren Solutkonzentration (sprich höheren Wasserkon¬ 
zentration) zur Seite mit der höheren Solutkonzentration (also 
geringeren Wasserkonzentration) durch die Membran diffundie¬ 
ren. Diesen Vorgang bezeichnet man als Osmose. Sie hängt 
ausschließlich von der Gesamtzahl der gelösten Teilchen ab, 
nicht von der Art der Teilchen. 

Osmotische Prozesse finden auch an allen Biomembranen statt, 
denn keine Biomembran ist völlig „wasserdicht“. Allerdings 
sind Biomembranen, wie schon mehrfach erwähnt, nicht semi¬ 
permeabel, sondern selektiv permeabel; das heißt, sie lassen 
außer Wassermolekülen auch noch bestimmte Solute passie¬ 
ren, andere dagegen nicht. Manche Biomembranen erleichtern 
die Diffusion von Wassermolekülen durch spezialisierte Wasser¬ 
kanäle (► „Faszination Forschung: Schwitzen und Membranen“ 
zu Beginn dieses Kapitels). Stoffwechselenergie verbrauchen 
weder die einfache Diffusion noch die erleichterte Diffusion, 
denn beides sind rein passive Prozesse. 
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Abb. 6.8 Permeabilität von Phospholipiddoppelschichten. 

Anders als Ionen und größere polare Moleküle können kleine 
ungeladene Moleküle durch die Membran diffundieren 



Kleine ungeladene Moleküle 
können die hydrophobe Lipid¬ 
doppelschicht durchqueren. 


Querverweis 

Osmose spielt in der Pflanzenphysiologie (z. B. in der 
Wurzel; ► Abschn. 34. 1) und in der Tierphysiologie (z. B. 
in der Niere; ► Abschn. 51.1) eine zentrale Rolle. 

Wir verwenden drei Begriffe, um die Konzentrationen von 
gelösten Stoffen in zwei durch eine Membran getrennten Lö¬ 
sungen zu beschreiben: 

■ Isotonische (isotone) Lösungen haben gleiche Konzentra¬ 
tionen an gelösten Stoffen (► Abb. 6.9a). 

■ Hypotonische (hypotone) Lösungen haben eine niedrigere 
Konzentration an gelösten Stoffen als die Vergleichslösung 
(►Abb. 6.9b). 

■ Hypertonische (hypertone) Lösungen haben eine höhere 
Konzentration an gelösten Stoffen als die Vergleichslösung 
(►Abb. 6.9c). 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 6.9: Wenn Sie eine Topfpflanze überdüngen, 
beginnt die Pflanze häufig zu welken. Warum? 


Der Begriff Tonizität bezieht sich auf die Teilchenkonzentra¬ 
tion innerhalb der Zelle im Vergleich zu der im umgebenden 
Medium. Die Lösung mit der höheren Solutkonzentration ist 
hypertonisch, die andere hypotonisch. Ist das umgebende Me¬ 
dium im Vergleich zur Zelle hypertonisch, wird Wasser aus 
der Zelle strömen, um ein Gleichgewicht herzustellen. Die Zel¬ 
le versucht sozusagen, das umgebende Medium zu verdünnen. 
Sind die Verhältnisse umgekehrt, wird Wasser aus dem umge¬ 
benden Medium in die Zelle einströmen. Der Netto ström der 
Wassermoleküle, also die Osmose, geht also stets von der hypo¬ 
tonischen zur hypertonischen Lösung durch die Membran, und 


zwar so lange, bis isotonische Verhältnisse herrschen, das heißt 
beiderseits die gleiche Solutkonzentration vorliegt. 

Machen Sie sich dabei einen wichtigen Punkt klar: Es handelt 
sich bei der Osmose um eine Nettobewegung des Wassers. Stän¬ 
dig wandern Wassermoleküle durch die Plasmamembran hin 
und her. Entscheidend ist, in welche Richtung diese Bewegung 
stärker verläuft. 

Bei Tierzellen bestimmt allein die Konzentration an gelösten 
Stoffen die Richtung der Osmose. Für entsprechende Versuche 
eignen sich Erythrocyten aus einer Blutprobe. In einer hypoto¬ 
nischen Lösung nimmt ein Erythrocyt Wasser auf und schwillt 
trotz seines Cytoskeletts deutlich an. Die Zelle platzt schließ¬ 
lich, da ihre Plasmamembran dem weiteren Anschwellen des 
Cytoplasmas nicht standhalten kann. Umgekehrt schrumpft die 
Zelle, wenn die umgebende Lösung im Vergleich zum Zellinhalt 
hypertonisch ist. 

Die Integrität von Blutzellen bleibt nur erhalten, wenn im 
Blutplasma (dem flüssigen Anteil des Blutes) permanent eine 
konstante Konzentration an gelösten Stoffen herrscht. Das Blut¬ 
plasma muss zum Inhalt der Blutzellen isotonisch sein, damit 
letztere weder schrumpfen noch platzen. Für Tierzellen ist daher 
die Regulation der Solutkonzentration in den Körperflüssigkei¬ 
ten ein entscheidender Vorgang, den man als Osmoregulation 
bezeichnet. Viele wirbellose Meeresbewohner besitzen in ihren 
Zellen eine Solutkonzentration, die derjenigen ihrer wässrigen 
Umgebung entspricht. Sie müssen keine Osmoregulation betrei¬ 
ben und können es auch nicht. Marine Knochenfische haben 
jedoch häufig ein vom Meerwasser abweichendes inneres Mi¬ 
lieu: Ihr Blut ist im Vergleich zum Meerwasser hypotonisch, und 
sie müssen ständig gegenregulieren (was über die Nieren und 
die Kiemen geschieht). Umgekehrt ist die Umgebung eines Süß- 
wasserfischs im Vergleich zur Körperflüssigkeit hypotonisch, 
und der Fisch muss eine erhebliche Menge an Stoffwechselener¬ 
gie aufwenden, um dieses Ungleichgewicht aufrechtzuerhalten. 
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Abb. 6.9 Osmose kann die Form der 
Zelle verändern. In einer Lösung, die 
isotonisch zum Cytoplasma ist (a), be¬ 
halten Pflanzen- und Tierzellen eine 
gleichbleibende und typische Form, 
da keine Nettobewegung von Wasser 
aus der Zelle heraus oder in sie hinein 
stattfindet. (Das gilt natürlich nur, wenn 
die Solute die Membran nicht passie¬ 
ren können.) In einer gegenüber dem 
Cytoplasma hypotonischen Lösung (b) 
strömt Wasser in die Zelle ein. Eine 
Umgebung, die im Vergleich zum Cyto¬ 
plasma hypertonisch ist (c), entzieht der 
Zelle Wasser 






a isotonische Umgebung b hypotonische Umgebung c hypertonische Umgebung 

(Solutkonzentration ist (Solutkonzentration ist auf (Solutkonzentration ist auf 

auf beiden Seiten gleich) der Außenseite geringer) der Außenseite höher) 


Die Zelle nimmt 
Wasser auf, schwillt 
und platzt. 


Die Geschwindigkeiten der Was¬ 
serbewegung in die Zelle hinein 
und aus ihr heraus sind gleich. 


Die Zelle verliert 
Wasser und 
schrumpft. 


Pflanzenzelle 

(Zelle des Blattepithels) 


Die Geschwindigkeit der Was¬ 
serbewegung in die Zelle hinein 
und aus ihr heraus ist gleich. 


Zellinnen- ; Außen¬ 
raum ; milieu 


Tierzelle 

(Erythrocyt) 


Der Zellkörper schrumpft und 
zieht sich von der Zellwand 


zurück (Plasmolyse). 

V_1_ 


Im Gegensatz zu Tierzellen besitzen die Zellen von Pflanzen, 
Pilzen, vielen Protisten, Bakterien und Archaeen auf der Au¬ 
ßenseite ihrer Plasmamembran eine feste Zellwand, die das 
Zellvolumen begrenzt und so ein Platzen verhindert. Solche 
Zellen nehmen nur eine begrenzte Wassermenge auf: Da die 
robuste Zellwand nur eine geringe Volumenänderung zulässt, 
baut sich ein Binnendruck auf, der ein weiteres Eindringen von 
Wasser verhindert. Dieser Druck in der Zelle wird als Turgor 
bezeichnet; er hält die Pflanzen aufrecht und ist die Haupttrieb¬ 
kraft für die Vergrößerung von Pflanzenzellen - der Turgor ist 
eine normale und wesentliche Komponente des Pflanzenwachs¬ 
tums. Tritt zu viel Wasser aus den Zellen aus, nimmt der Turgor 
ab und die Pflanze welkt. Dabei löst sich die Plasmamembran 
teilweise von der Zellwand ab, ein als Plasmolyse bezeich- 
neter Vorgang, der aber bei Wasserzufuhr reversibel ist. Der 
Turgor erreicht Werte von bis zu 7 bar - das ist dreimal mehr 
als bei einem Autoreifen. Dieser Druck ist so hoch, dass die 
Zellen ihre Form verlören und sich voneinander lösen würden, 
gäbe es keine Adhäsionsmoleküle in der Pflanzenzellwand so¬ 
wie Plasmodesmen, die das Cytoplasma von Zellen verbinden 
(► Abschn. 5.4). 


Die Diffusion kann durch Kanalproteine 
erleichtert werden 

Wie Sie bereits erfahren haben, können polare bzw. geladene 
Stoffe wie Zucker, Aminosäuren oder Salzionen nicht durch 
reine Phospholipiddoppelschichten diffundieren. Dennoch kön¬ 
nen sie Biomembranen in vielen Fähen ohne Verbrauch von 
Stoffwechselenergie überwinden, also passiv durch Diffusion. 
Abhängig von der Substanz existieren hierfür zwei unterschied¬ 
liche Mechanismen: 

■ Kanalproteine sind integrale Membranproteine, die mem- 
brandurchspannende Kanäle für bestimmte Substanzen bil¬ 
den. Dabei handelt es sich nicht um Kanäle nach Art einer 
nach oben offenen Wasserstraße, sondern um Tunnel. (Der 
passendere Begriff „Tunnelprotein“ hat sich jedoch nicht 
durchgesetzt.) 

■ Transportproteine (Carrierproteine) binden bestimmte 
Substanzen und beschleunigen ihre Diffusion durch die 
Phospholipiddoppelschicht. 
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Abb. 6.10 Ein gesteuertes Kanalprotein {gated channel) 
öffnet sich auf ein bestimmtes äußeres Signal hin. Das Ka¬ 
nalprotein bildet eine Pore, die mit polaren Aminosäureresten 
ausgekleidet und mit Wasser gefüllt ist. Mit zahlreichen un¬ 
polaren Aminosäureresten an seiner Außenseite kann sich 
das Kanalprotein in der hydrophoben Lipiddoppelschicht 
verankern. Der Kanal ändert seine Raumstruktur, wenn ein 
chemischer Signalstoff (Ligand) an ihn bindet, wodurch 
sich die Pore öffnet und bestimmte hydrophile Moleküle 
passieren können. Andere Kanäle öffnen sich durch eine 
Veränderung der elektrischen Spannung oder auf einen me¬ 
chanischen Reiz hin 



Außenmilieu 


Q Signalmolekül 

q (Ligand) 

9 Q 

Bind 


Die Konzentration einer polaren Substanz ist 
auf der Außenseite höher als im Zellinnenraum. 


protein 

(geschlossen) 


hydrophile 
q geöffnete Q 


Pore q 


... und die polare Substanz kann 
durch die Membran diffundieren. 


Innenbereich der 
Doppelschicht 


Zellinnenraum 


Durch das Andocken eines Signal¬ 
moleküls öffnet sich der Kanal ... 


Beide Prozesse sind Formen der erleichterten Diffusion. Die 
Substanzen diffundieren zwar entsprechend ihres Konzentrati¬ 
onsgefälles, doch wird die Diffusion bei der Passage durch die 
Membran durch Proteinkanäle oder Transporter erleichtert. Ob¬ 
wohl diese Proteine die Diffusionsgeschwindigkeit erhöhen, ist 
für die erleichterte Diffusion, wie für die einfache Diffusion 
auch, kein Aufwand von Stoffwechselenergie nötig. 

Ionenkanäle Die am besten untersuchten Kanalproteine sind 
die Ionenkanäle. Wie Sie in späteren Kapiteln erfahren wer¬ 
den, ist die Bewegung von Ionen durch Membranen in vielen 
biologischen Prozessen von Bedeutung, angefangen von der 
Zellatmung in den Mitochondrien, über die elektrische Aktivi¬ 
tät des Nervensystems bis zum Öffnen von Blattporen, durch 
die ein Gasaustausch mit der Umgebung ermöglicht wird. Mitt¬ 
lerweile sind Hunderte von Ionenkanälen identifiziert worden, 
jeder von ihnen ist für ein bestimmtes Ion spezifisch. Alle wei¬ 
sen dieselbe Grundstruktur einer hydrophilen Pore auf, durch 
die ein bestimmtes Ion diffundieren kann. 

Querverweis 

Ionenkanäle spielen für die Erregbarkeit von Nervengewe¬ 
ben eine wesentliche Rolle (► Abschn. 44.2). 

Ähnlich wie ein Tor oder das Gatter eines Weidezauns ge¬ 
öffnet und geschlossen werden kann, lassen sich auch die 
meisten Ionenkanäle für den Ionendurchtritt öffnen oder schlie¬ 
ßen (► Abb. 6.10). Es handelt sich um gesteuerte Kanäle, auch 
als gated channels bezeichnet (vom englischen gate für „Gatter, 
Tor“ und channel für „Kanal“). Der Kanal öffnet sich, wenn die 
Raumstruktur (Konformation) des Kanalproteins durch einen 
Stimulus verändert wird. Bei bestimmten Kanaltypen ist die¬ 
ses Signal die Bindung eines chemischen Signalstoffs, eines 


Liganden (►Abb. 6.10). Solche Kanäle bezeichnet man als 
ligandengesteuerte Kanäle. Andere Kanaltypen sind mechano- 
sensitiv und öffnen sich als Reaktion auf einen physikalischen 
Reiz wie zum Beispiel die Schallwellen im Ohr. Der Öffnungs¬ 
zustand eines spannungsgesteuerten Kanals wird dagegen 
durch die Veränderung der Spannung (des elektrischen La¬ 
dungsunterschieds) über der Membran beeinflusst. 

Aquaporine für den Transport von Wasser Wie Sie in 

der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: 
Schwitzen und Membranen“) erfahren haben, kann Wasser 
durch Proteinkanäle, die man als Aquaporine bezeichnet, die 
Plasmamembran passieren. Diese Kanäle dienen als zelluläres 
Rohrleitungssystem für den Austausch von Wassermolekülen. 
Der Aquaporinkanal ist hoch spezifisch. Die Wassermoleküle 
bewegen sich in einer Säule aus einzeln aufgereihten H 2 O- 
Molekülen durch den Kanal, sodass kleine Ionen wie Na + 
oder CI“ ausgeschlossen und die elektrischen Eigenschaften 
der Plasmamembran erhalten bleiben. Aquaporine wurden ent¬ 
deckt, als man Proteine aus der Membran von Erythrocyten in 
die Plasmamembran von Oocyten (weibliche Keimzellen) in¬ 
tegrierte. Die Plasmamembran von Oocyten ist normalerweise 
impermeabel für Wassermoleküle, die Membranen mit einge¬ 
bauten Aquaporinen erwiesen sich jedoch als wasserdurchlässig 
(► „Experiment: Aquaporine erhöhen die Permeabilität von 
Plasmamembranen für Wasser“). 


Transportproteine fördern die Diffusion 
durch chemische Bindung der Substanz 

Wie Sie bereits erfahren haben, geht ein anderer Typ der erleich¬ 
terten Diffusion nicht mit dem einfachen Öffnen eines Kanals 
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Experiment: Aquaporine erhöhen die Permeabilität von 
Plasmamembranen für Wasser 


Originalliteratur: Preston GM et al. (1992) Science 256: 385-387 

In Zellen, bei denen Wasser rasch durch die Plasmamembran diffundieren kann, wurde ein 
bestimmtes Membranprotein entdeckt. Exprimiert man dieses Protein mithilfe seiner mRNA 
in Oocyten, die es normalerweise nicht enthalten, so baut es sich auch dort in die Plas¬ 
mamembran ein und die Permeabilität der Oocytenmembran für Wasser steigt sehr stark 


Hypothese 

Aquaporin erhöht die Permeabilität der Plasmamembran für Wasser. 

Methode 


Aquaporin-mRNA 
wurde in eine Oocyte 
injiziert und dort 
anschließend in das 
Protein translatiert. 



Bei dieser Eizelle 
wurden Aquaporine 
experimenell ex¬ 
primiert. 


Aquaporin-mRNA 


Ergebnisse 


Diese Eizelle enthielt 
keine Aquaporine in 
der Plasmamembran. 



Wasser diffundierte 
durch Aquaporine in 
die Zelle; sie schwoll 
an. 


Wasser diffundierte 
nicht in die Zelle; sie 
schwoll nicht an. 


3,5 min in hypo¬ 
tonischer Lösung 


Schlussfolgerung 



Aquaporine erhöhen die Geschwindigkeit, mit der Wasser durch die Plasmamembran dif¬ 
fundiert. 


einher, sondern mit der chemischen Bindung der zu transportie¬ 
renden Substanz an ein Membranprotein. Diese Proteine werden 
als Transportproteine (Carrier) bezeichnet. Wie Kanalprote¬ 
ine erleichtern sie die passive Diffusion von Substanzen in die 
Zelle hinein und aus ihr heraus. Mit anderen Worten: Sie sind in 
beide Richtungen aktiv. Carrier transportieren polare oder gela¬ 
dene organische Moleküle wie Zucker und Aminosäuren. 


Glucose ist für die meisten Zellen die wichtigste Energiequelle, 
und lebende Systeme benötigen erhebliche Mengen dieses Mo¬ 
nosaccharids. Glucose ist polar und kann nicht einfach durch 
Biomembranen diffundieren. Eukaryotische Plasmamembranen 
enthalten daher ein Transportprotein, den Glucosetransporter, 
der die Aufnahme von Glucose erleichtert. Die Bindung von 
Glucose an eine spezifische Region auf einer Seite des Carriers 


Teil II 
































Teil II 


174 


6 Zelluläre Membranen 


Blick in die Daten: Aquaporine erhöhen die Permeabilität von Plasmamembranen für Wasser 


Auch wenn die Diffusion einen gewissen Beitrag zur Wande¬ 
rung von Wassermolekülen durch Plasmamembranen leistet, 
lässt sich der erhebliche Strom von Wassermolekülen durch 
Plasmamembranen von Zellen der Nierenkanälchen und von 
Erythrocyten nicht durch einfache Diffusion erklären. Eher 
zufällig entdeckten Peter Agre und seine Kollegen (Preston 
et al. 1992), dass ein bereits bekanntes Membranprotein in 
beiden Zelltypen vorkommt, und sie vermuteten, es sei für 
den raschen Wassertransport durch Plasmamembranen ver¬ 
antwortlich: CHIP28 (später in Aquaporin 1 umbenannt). Sie 
injizierten CHIP28-mRNA in Oocyten, die das Protein nor¬ 
malerweise nicht synthetisieren. 

Aufgaben 

1. Froschoocyten in isotonischem Medium wurde entweder 
ein geringes Volumen Wasser (Kontrolle) oder CHIP28- 
mRNA in einem geringen Volumen Wasser injiziert. Die 
Oocyten wurden in ein hypotonisches Medium überführt 
und das relative Zellvolumen mikroskopisch ermittelt. Das 
Ergebnis ist in ► Tab. A dargestellt. 

Tab. A 


Zellvolumen 

Zeit (min) 

CHIP28-mRNA 

Wasser (Kontrolle) 

0 

1,0 

1,0 

0,5 

1,05 

1,0 

1 

1,15 

1,02 

1,5 

1,23 

- 

2 

1,32 

1,02 

2,5 

1,36 

- 

3 

1,41 

1,02 

4 

geplatzt 

1,03 


Stellen Sie die Ergebnisse grafisch dar, indem Sie das 
relative Zellvolumen gegen die Zeit nach der Injektion 
auftragen. Vergleichen Sie die Veränderungen der Zell Vo¬ 
lumina. Wodurch wurde der Anstieg des Zellvolumens bei 
den Oocyten hervorgerufen, denen mRNA injiziert wor¬ 
den ist? Wie erklären Sie den Zustand der Zellen 4 min 
nach der Injektion? 

2. Anhand der Geschwindigkeit der osmotischen Schwel¬ 
lung wurde die Permeabilität für Wasser (Pf) berechnet. 
► Tab. B zeigt die Ergebnisse für die Injektion zunehmen¬ 
der Mengen an CHIP-mRNA. 


Tab. B 


Menge der mRNA (ng) 

Pf (cm/s xlO' 

0 

13,7 (3,3) 

0,1 

50,0(10,1) 

0,5 

112(29,2) 

2,0 

175 (38,4) 

10,0 

221 (14,8) 


a Die Zahlen in Klammem geben die Standardabweichung (+/—) an 


Welche Schlüsse können Sie aus diesen Daten ziehen? 
Welchen statistischen Test (► Anhang B) würden Sie an¬ 
wenden, um zu prüfen, ob die Abweichungen der Daten 
statistisch signifikant sind und Ihre Schlussfolgerung kor¬ 
rekt ist? 

3. Um die Bedeutung von CHIP28 für den Wassertransport 
eingehender zu untersuchen, hat man Oocyten mit einen 
bekannten Inhibitor des proteinvermittelten Wassertrans¬ 
ports, Quecksilberchlorid, behandelt und anschließend die 
Wasserpermeabilität nach Injektion von CHIP28-mRNA 
untersucht. Einige Oocyten wurden zusätzlich oder aus¬ 
schließlich mit ß-Mercaptoethanol behandelt, einem Mo¬ 
lekül, das die Hemmung des Wasserstransports durch 
Quecksilberchlorid wieder aufzuheben vermag. Die Fra¬ 
ge war, ob Quecksilberchlorid den CHIP28-vermittelten 
Wassertransport blockieren und ß-Mercaptoethanol den 
Wassertransport wiederherstellen würde. Die Ergebnisse 
sind in ► Tab. C dargestellt. 

Tab. C 


CHIP28- 
mRNA injiziert 

Quecksilber¬ 

chlorid 

ß-Mercapto¬ 

ethanol 

Pf 

(cm/s xlO -4 ) 

nein 

nein 

nein 

27,9 

nein 

ja 

nein 

20,3 

nein 

ja 

ja 

25,4 

ja 

nein 

nein 

210 

ja 

ja 

nein 

80,7 

ja 

ja 

ja 

188 


Welche Schlüsse bezüglich der molekularen Basis für 
den CHIP28-vermittelten Wasserstransport können Sie 
ziehen? Welche Daten untermauern Ihre Vermutung? Er¬ 
läutern Sie den Sinn der durchgeführten Kontrollen. 


verändert dessen Raumstruktur, wodurch auf der anderen Seite 
der Membran Glucose freigesetzt wird (► Abb. 6.1 la). Da Glu¬ 
cose nach dem Eintreffen in der Zelle entweder rasch abgebaut 
oder auf andere Weise entfernt wird, besteht meistens ein steiles 
Konzentrationsgefälle nach innen (die Glucosekonzentration ist 
im extrazellulären Milieu meist höher als im Zellinneren). Die¬ 
ses Gefälle begünstigt den Glucoseeintritt in die Zelle. 


Activity 6.4 Membrane Transport Simulation 

www.Lifel le.com/ac6.4 

Die Beförderung durch Transportproteine unterscheidet sich 
von der einfachen Diffusion. Bei der einfachen Diffusion 
hängt die Diffusionsrate vom Konzentrationsgradienten über der 
Membran ab. Dies trifft bis zu einem gewissen Grad auch auf 
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a Aufnahme von Glucose durch den Glucosetransporter 


b Sättigung des Glucosetransporters 



Zellinnenraum 
niedrige Glucose¬ 
konzentration 


[| Das Transportprotein 
hat eine Bindungsstelle 
für Glucose. 



Glucose bindet 
an den Trans¬ 
porter, ... 




... der seine Form ver¬ 
ändert und das Gluco¬ 
semolekül freisetzt. 


Q Das Transportprotein wandelt 
sich wieder in seine ursprüng¬ 
liche Form um und ist zur Bin¬ 
dung eines neuen Glucose¬ 
moleküls bereit. 



Abb. 6.11 Ein Transportprotein erleichtert die Diffusion. Der Glucosetransporter ist ein Transportprotein (Carrier), das Glucose mit einer viel 
höheren Rate in die Zelle schleust, als es bei einfacher Diffusion durch die Membran möglich wäre, a Das Transportprotein bindet an Glucose und 
transportiert sie in das Innere der Membran. Dann verändert der Carrier seine Raumstruktur und entlässt die Glucose in das Cytoplasma der Zelle, 
b Das Diagramm zeigt die Rate des Glucosetransports in die Zelle, aufgetragen gegen die Konzentration der Glucose auf der Außenseite der Zelle. 
Bei einer Erhöhung der Glucosekonzentration nimmt die Diffusionsrate so lange zu, bis eine Konzentration erreicht ist, bei der alle verfügbaren 
Transporter besetzt sind; das System ist gesättigt, und die Diffusionsrate erreicht ein Plateau 


den carriervermittelten Transport zu, bei dem die Transportra¬ 
te mit ansteigendem Konzentrationsgradienten ebenfalls steigt. 
Diese Zunahme wird jedoch immer geringer, bis schließlich ein 
Punkt erreicht ist, an dem eine Steigerung des Konzentrations- 
gefälles die Diffusionsrate nicht weiter erhöht, die Diffusions¬ 
rate also konstant bleibt. An diesem Punkt ist die erleichterte 
Diffusion gesättigt (► Abb. 6.1 lb). Zu erklären ist dies dadurch, 
dass eine einzelne Zehe nur über eine begrenzte Zahl an Carrier¬ 
molekülen in ihrer Plasmamembran verfügt. 

Die Diffusionsrate erreicht ein Maximum, wenn alle Carriermo¬ 
leküle mit Molekülen der zu transportierenden Substanz beladen 
sind. Diese Situation ist vergleichbar mit einem Aufzug (Carri¬ 
er), vor dem 50 Personen warten, der aber mit zehn Personen 
voll beladen ist. Die maximale Transportrate des Aufzugs ist 
also erreicht, das Transportsystem ist „gesättigt“. Zehen, die 
große Mengen an Energie benötigen, wie Muskelzellen oder 
Nervenzellen, exprimieren daher große Mengen an Glucose¬ 
transportern in ihrer Plasmamembran, sodass die maximale 
Diffusionsrate bei dieser erleichterten Diffusion hoch ist. 

6.3 Wiederholung 

Unter Diffusion versteht man die Nettobewegung von 
Teilchen (Ionen oder Molekülen) von einem Bereich 
hoher Konzentration in einen Bereich geringerer Konzen¬ 
tration. Osmose ist die Diffusion von Wasser durch eine 
semipermeable oder selektiv permeable Membran. Ka¬ 
nalproteine und Transportproteine (Carrier) können die 
Diffusion elektrisch geladener und polarer Substanzen, zu 
denen auch Wasser gehört, durch Membranen erleichtern. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Diffusionsraten von Substanzen unter unterschiedli¬ 
chen Bedingungen Vorhersagen können. 

■ die Wirkung unterschiedlicher Umweltbedingungen 
auf die Bewegung von Wasser in lebende Zehen hinein 
und aus ihnen heraus Vorhersagen können. 

■ die Rolle von Kanalproteinen bei der erleichterten Dif¬ 
fusion durch Membranen erläutern können. 


_ 7 _ 

1. Welche Eigenschaften einer Substanz legen fest, wie schnell 
sie durch eine Membran diffundiert? 

2. Welche Auswirkung hat es auf die Erythrocyten, wenn die 
Nieren zu viele Ionen aus dem Blut entfernen und das 
Blutplasma gegenüber dem Cytoplasma der Erythrocyten hy¬ 
potonisch wird? 

3. Zellen des Nervensystems können eine im Vergleich zur 
äußeren Umgebung höhere Konzentration an K + -Ionen ent¬ 
halten. Welche Rolle spielt die Plasmamembran bei der 
Aufrechterhaltung dieses Ungleichgewichts? Wie können 
K + -Kanäle in der Membran zur Beseitigung dieses Ungleich¬ 
gewichts beitragen? 


Die Diffusion strebt einen Konzentrationsausgleich von Sub¬ 
stanzen zwischen der Außenseite der Zehe und dem Zellinneren 
an, und auf diese Weise werden die Substanzen ohne Einsatz 
von Stoffwechselenergie transportiert - gleichsam „bergab“. Ein 
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Kennzeichen lebender Systeme ist jedoch, dass sie eine in¬ 
nere Zusammensetzung aufrechterhalten können, die von der 
der Umgebung abweicht. Um dies zu erreichen, müssen Zellen 
auch in der Lage sein, Substanzen in eine Richtung zu trans¬ 
portieren, die ihrer Diffusionsrichtung entgegengesetzt ist. Das 
bedeutet, dass Substanzen manchmal gegen das Konzentrations¬ 
gefälle und/oder gegen das Membranpotenzial (den elektrischen 
Gradienten) bewegt werden müssen - gleichsam „bergauf“. Bei 
diesem Vorgang wird Arbeit verrichtet - er erfordert Energie 
und wird daher als aktiver Transport bezeichnet. 

6.4 Der aktive Transport durch 
Biomembranen erfordert den 
Aufwand von chemischer 
Energie 

Zahlreiche Lebensvorgänge erfordern, dass bei bestimmten klei¬ 
nen Molekülen oder Ionen ein Konzentrationsunterschied zwi¬ 
schen Zellinnerem und dem umgebenden wässrigen Medium 
besteht. Solche Ungleichgewichte werden von Proteinen in der 
Plasmamembran aufrechterhalten, die die Substanzen gegen ih¬ 
ren Konzentrationsgradienten oder den elektrischen Gradienten 
transportieren. Dieser Vorgang wird als aktiver Transport be¬ 
zeichnet, da er chemische Energie benötigt. Als direkte Energie¬ 
quelle in biologischen Systemen dient meist Adenosintriphos¬ 
phat (ATP), das in Eukaryoten vor allem in den Mitochondrien 
produziert wird. Gespeichert ist die chemische Energie von ATP 
vor allem in den Phosphatbindungen. Ein erheblicher Teil dieser 
Energie wird als standardisiertes Energiepaket freigesetzt, wenn 
das endständige Phosphat des ATP hydrolytisch gespalten wird, 
sodass Adenosindiphosphat (ADP) und anorganisches Phosphat 
(Pi von inorganic) entstehen. Dies ist die übliche Energiequelle 
für den aktiven Transport. In ► Abschn. 8.2 besprechen wir aus¬ 
führlicher, wie ATP in Zellen Energie bereitstellt. ADP gleicht 
einem entladenen Akku, der in den Mitochondrien wieder auf¬ 
geladen werden kann (indem daraus wieder ATP wird). 

Die Unterschiede zwischen passivem und aktivem Transport 
sind in ► Tab. 6.1 aufgelistet. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der aktive Transport erfordert Energie, um eine Substanz gegen 
ihren Konzentrationsgradienten und/oder den elektrischen Gra¬ 
dienten zu transportieren. 


■ Am aktiven Transport sind drei Typen von Membranproteinen 
beteiligt: Uniporter, Symporter und Antiporter. 

■ Beim primär aktiven Transport wird die Energie aus der ATP- 
Hydrolyse direkt für den Transport bereitgestellt. Beim sekundär 
aktiven Transport wird die Energie aus der ATP-Hydrolyse indi¬ 
rekt über einen Konzentrationsgradienten und/oder elektrischen 
Gradienten bereitgestellt. 

Animation 6.2 Active Transport 

www. Li fei le.com/a6. 2 


Aktiver Transport ist gerichtet 

Einfache und erleichterte Diffusion von Ionen oder Molekülen 
folgen den momentan vorhandenen Konzentrationsgradienten 
und können in beide Richtungen durch die Membran stattfinden. 
Im Gegensatz dazu ist der aktive Transport stets gerichtet und 
befördert Substanzen entweder in die Zelle oder das Organell 
hinein oder aus ihr/ihm heraus. Man unterscheidet drei Formen 
des aktiven Transports, jede mit spezifischen Transportproteinen 
(►Abb. 6.12): 

■ Uniporter befördern eine einzige gelöste Substanz nur in 
eine Richtung. So transportiert zum Beispiel ein calcium¬ 
bindendes Protein, das in der Plasmamembran und in den 
Membranen des endoplasmatischen Reticulums vieler Zellen 
vorkommt, Ca 2+ aktiv in Bereiche mit höheren Calciumkon¬ 
zentrationen, wie sie entweder außerhalb der Zelle oder im 
ER-Lumen vorherrschen. 

■ Symporter befördern zwei gelöste Substanzen gemeinsam 
in dieselbe Richtung. Die Aufnahme von Aminosäuren 
aus dem Dünndarmlumen in die Zellen der Darmschleim¬ 
haut erfolgt beispielsweise durch die gleichzeitige Bindung 
von Na + und einer Aminosäure an dasselbe Transport¬ 
protein. 

■ Antiporter befördern zwei gelöste Substanzen in entgegen¬ 
gesetzte Richtungen, nämlich die eine Substanz in die Zelle 
(oder das Organell) hinein und die andere aus der Zelle (oder 
dem Organell) hinaus. Viele Zellen besitzen beispielsweise 
eine Natrium-Kalium-Pumpe, die Na + aus der Zelle hinaus 
und K + in sie hinein transportiert. 

Symporter und Antiporter werden als gekoppelte Transporter 
bezeichnet, da sie zwei gelöste Substanzen gleichzeitig beför¬ 
dern. 


Tab. 6.1 Mechanismen des Membrantransports 


einfache Diffusion 

erleichterte Diffusion (durch einen 
Kanal oder ein Transportprotein) 

aktiver Transport 

Energiezufuhr von außen erforderlich? 
treibende Kraft 

Membranprotein beteiligt? 
spezifisch? 

nein 

Konzentrationsgradient 

nein 

nein 

nein 

Konzentrationsgradient 

ja 

ja 

ja 

Hydrolyse von ATP 

ja 

ja 
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Abb. 6.12 Der aktive Transport beruht auf drei Pro¬ 
teintypen. Beachten Sie, dass der Transport in jedem 
Fall gerichtet ist. Symporter und Antiporter werden auch 
als gekoppelte Transporter zusammengefasst. Bei allen 
drei Typen ist die Zufuhr von Energie notwendig, weil 
sie Substanzen gegen ihr Konzentrationsgefälle beför¬ 
dern 


Ein Uniporter transpor¬ 
tiert eine einzelne Sub¬ 
stanz in eine Richtung. 


Ein Symporter transpor¬ 
tiert zwei verschiedene Sub¬ 
stanzen in dieselbe Richtung. 


Ein Antiporter transpor¬ 
tiert zwei verschiedene Sub¬ 
stanzen in entgegengesetzte 
Richtungen. 


Außenmilieu 


transportierte 

Substanzen 

/ \ 



Primär und sekundär aktiver Transport 
unterscheiden sich in ihren Energiequellen 

Wir unterscheiden zwei Grundformen von aktiven Transportvor¬ 
gängen: 

■ Der primär aktive Transport erfordert die direkte Hydro¬ 
lyse von ATP, das dem Transportprotein die Energie für den 
Transport unmittelbar bereitstellt. 

■ Der sekundär aktive Transport verbraucht ATP nicht di¬ 
rekt. Stattdessen wird seine Energie durch einen Konzen¬ 
trationsgradienten und/oder einen elektrischen Gradienten 
geliefert, der vorher durch einen primär aktiven Transport 
aufgebaut wurde. Das Transportprotein nutzt die Energie des 
ATP also indirekt. 

Beim primär aktiven Transport treibt die durch die ATP- 
Hydrolyse freigesetzte Energie die Beförderung von bestimm¬ 
ten Ionen gegen ein Konzentrationsgefälle an. Ein Beispiel ist 
die bereits erwähnte K + -Konzentration, die in einer Zelle häufig 
viel höher ist als im umgebenden Milieu. Die Konzentration von 
Na + ist dagegen häufig außen sehr viel höher als innen. Ein Pro¬ 
tein in der Plasmamembran pumpt Na + dennoch weiter gegen 
dessen Konzentrationsgefälle aus der Zelle hinaus und gleich¬ 
zeitig K + gegen dessen Konzentrationsgradienten in die Zelle 
hinein, wodurch die bestehenden Ungleichgewichte aufrechter¬ 
halten werden (►Abb. 6.13). Diese Natrium/Kalium-Pumpe 
(Na + /K + -Pumpe) kommt in allen Tierzellen vor und ist ein in¬ 
tegrales Membranglykoprotein. Die Pumpe spaltet ein Molekül 
ATP in ADP und Phosphat (Pi) und verwendet die dabei freige¬ 
setzte Energie, um zwei K + -Ionen in die Zelle zu importieren 
und drei Na + -Ionen zu exportieren. Die Na + /K + -Pumpe ist ein 
Antiporter, da sie zwei Substanzen in entgegengesetzte Richtun¬ 
gen befördert. 


dem Fingerhut, gewonnen wird - hemmt die Na + /K + -Pumpe. 
Digitalis blockiert die Freisetzung von Phosphationen (Pi) aus 
dem Protein (►Abb. 6.13, Schritt 4). Die Konformation des 
Proteins wird dadurch fixiert, sodass der Antiporter Na + -Ionen 
nicht mehr zu binden vermag. Na + akkumuliert in den Herz¬ 
muskelzellen, wodurch letztlich die Schlagkraft des Herzmus¬ 
kels gesteigert wird. 

Beim sekundär aktiven Transport wird die Energie für den 
Transport einer Substanz gegen ihren Konzentrationsgradienten 
durch bestimmte Ionen bereitgestellt, die mit ihrem Konzen¬ 
trationsgefälle durch die Membran wandern und dabei die 
betreffende Substanz „mitschleppen“. Ein gutes Modell dafür 
ist ein Staudamm, der einen Fluss auf staut. Das aufgestaute 
Wasser hat potenzielle Energie. Fließt Wasser nun kontrolliert 
durch den Damm, dann wandelt sich die potenzielle Energie 
in kinetische Energie um, die genutzt werden kann, um Turbi¬ 
nen anzutreiben, die wiederum elektrische Energie in Form von 
Strom erzeugen. Betrachten Sie die Resorption von Glucose aus 
dem Verdauungstrakt in das Blut. Hat die Na + /K + -Pumpe einen 
Konzentrationsgradienten von Na + -Ionen aufgebaut, kann die 
passive Rückdiffusion von Na + in die Zelle hinein Energie für 
den sekundär aktiven Transport von Glucose in die Zelle liefern 
(► Abb. 6.14). Andere sekundär aktive Transporter unterstützen 
die Aufnahme von Aminosäuren und Zuckern, die als essenziel¬ 
les Rohmaterial für Zellstoffwechsel und Zellwachstum dienen. 
Beide Arten von gekoppelten Transportproteinen - Symporter 
und Antiporter - werden für den sekundär aktiven Transport ein¬ 
gesetzt. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 6.14: Wie verändern sich die Na + - und Gluco¬ 
sekonzentrationen innen und außen, wenn die Na + /K + -Pumpe 
durch einen Wirkstoff gehemmt wird? 


Ein bedeutender Wirkstoff für die Behandlung einer Herz¬ 
schwäche - das Herzglykosid Digitalis, das aus einer Pflanze, 
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W 

Zellinnenraum O 


hohe K + -Konzentration, 
niedrige Na + -Konzentration 



® ® O 

° ® m 



| 3 Na + und 1 ATP 
binden an die aus 
einem Protein be¬ 
stehende lonen- 

i 

| Durch die Hydrolyse von ATP 
wird das Protein der lonen- 
pumpe phosphoryliert und 

verändert seine Raumstruktur. 

k J 

jDumpe. 




B Durch die Konformationsände- 
rung wird Na + nach außen freige¬ 
setzt und K + bindet an die Pumpe. 


Q Pj wird freigesetzt, die Pum¬ 
pe kehrt in die ursprüngliche 
Konformation zurück und K + 
wird in das Zellinnere abge¬ 
geben. Die Bindungsstellen 
für Na + sind wieder zugäng¬ 
lich und der Zyklus beginnt 
von Neuem. 

V_ J 


Abb. 6.13 Primär aktiver Transport: die Natrium/Kalium-Pumpe. Beim aktiven Transport wird Energie in Form von ATP verbraucht, um 
eine gelöste Substanz gegen ihren Konzentrationsgradienten zu befördern. Hier wird die Energie aus der ATP-Hydrolyse verwendet, um sowohl 
Na + als auch K + jeweils „bergauf“ zu pumpen 


Abb. 6.14 Sekundär aktiver Trans¬ 
port. Der von der Na + /K + -Pumpe durch 
primär aktiven Transport generierte Na + - 
Konzentrationsgradient treibt den sekundär 
aktiven Transport der Glucose an. Ein 
Symporter koppelt die Bewegung von Glu¬ 
cose gegen ihr Konzentrationsgefälle an die 
passive Bewegung von Na + in die Zelle 


primär aktiver Transport: 

Die Na + /K + -Pumpe befördert 
Na + und nutzt die Energie 
der ATP-Hydrolyse, um einen 
Konzentrationsgradienten für 
Na + aufzubauen. 


sekundär aktiver Transport: 

Na+donen, die entlang ihres 
Konzentrationsgradienten dif¬ 
fundieren, treiben den Transport 
von Glucose gegen deren 
Konzentrationsgefälle an. 


J 


Außenmilieu 

hohe Na + -Konzentration, 
niedrige K + -Konzentration 



(Anti porter) 


©Ä- 


DP 


o o 

O Glucose (höhere 
Konzentration) 

G Zellinnenraum 
hohe K + -Konzentration, 
niedrige Na + -Konzentration 


Glucose (niedrigere 
Konzentration) 
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Na + /K-Pumpe 
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6.4 Wiederholung 

Der aktive Transport durch die Membran ist gerichtet und 
erfordert die Zufuhr von Energie, um die Substanzen ge¬ 
gen ihre Konzentrationsgradienten zu befördern. Durch 
aktiven Transport kann eine Zelle Konzentrationen von 
Ionen und kleinen Molekülen aufrechterhalten, die von 
denen im umgebenden Medium abweichen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Diffusion und den aktiven Transport vergleichend 
gegenüberstellen können. 

■ erläutern können, inwiefern der aktive Transport Ener¬ 
gie erfordert. 

■ unterschiedliche Proteine, die den aktiven Transport 
übernehmen, beschreiben und Beispiele dafür nennen 
können. 

■ die Unterschiede zwischen dem primär und dem se¬ 
kundär aktiven Transport erläutern können. 


_ ? _ 

1. Warum ist für den aktiven Transport die Zufuhr von Energie 
notwendig? 

2. Weshalb gehört die Na + /K + -Pumpe zu den Antiportem? 

3. Welches sind die Unterschiede zwischen dem primär und dem 
sekundär aktiven Transport? 

4. Welches sind die Gemeinsamkeiten und welches die Unter¬ 
schiede zwischen dem aktiven Transport und der erleichterten 
Diffusion? 


Sie haben eine Reihe von passiven und aktiven Wegen kennen¬ 
gelernt, mit deren Hilfe Ionen und kleine Moleküle in Zellen 
gelangen oder sie verlassen können. Was aber ist mit großen 
Molekülen wie Proteinen? Viele Proteine sind so groß, dass 
sie nur sehr langsam diffundieren, und auch aufgrund ihrer 
chemischen Eigenschaften können sie die Phospholipiddop¬ 
pelschicht nur schwer passieren. Es ist also ein vollkommen 
anderer Mechanismus notwendig, um intakte Makromoleküle 
durch Biomembranen zu befördern. 


6.5 Makromoleküle gelangen 

mithilfe von Vesikeln in die Zelle 
hinein oder aus ihr heraus 

Makromoleküle wie Proteine, Polysaccharide und Nucleinsäu- 
ren sind zu groß, zu polar oder tragen zu viele Ladungen, 
um Membranen einfach passieren zu können. Diese Membran¬ 


eigenschaft ist tatsächlich von Vorteil - stellen Sie sich vor, 
was passieren würde, wenn diese Moleküle aus den Zellen her¬ 
ausdiffundieren könnten: Ein Erythrocyt könnte zum Beispiel 
sein Hämoglobin nicht zurückhalten! Und wie Sie in ► Kap. 5 
gesehen haben, war tatsächlich die Entwicklung einer selektiv 
permeablen Membran wesentlich für die Funktionsweise der 
ersten Zelle, als das Leben auf der Erde entstand. Das Zell¬ 
innere wird als eigenständiges Kompartiment aufrechterhalten, 
dessen Zusammensetzung stark von der Umgebung abweicht, 
die raschen Veränderungen unterliegen kann. Eine Zelle muss 
jedoch gelegentlich intakte Makromoleküle aufnehmen oder in 
die Umgebung abgeben (sezernieren). In ► Abschn. 5.3 haben 
wir die Phagocytose besprochen, über die mithilfe von Vesikeln, 
die sich von der Plasmamembran abschnüren, feste Partikel in 
die Zelle aufgenommen werden. Die allgemein verwendeten 
Begriffe für Mechanismen, bei denen Substanzen über Mem¬ 
branvesikel in die Zelle aufgenommen werden beziehungsweise 
sie wieder verlassen, sind Endocytose und Exocytose. 

Auf den Punkt gebracht 

■ In Zellen kommen drei Formen von Endocytose vor. 

■ Zellen nehmen bestimmte Moleküle durch rezeptorvermittelte 
Endocytose aus der Umgebung auf. 

■ Exocytose ist der Prozess, durch den Substanzen von einer Zelle 
abgegeben (sezerniert) werden. 

Animation 6.3 Endocytosis and Exocytosis 

www. Li fei le.com/a6. 3 


Makromoleküle und noch größere Partikel 
gelangen durch Endocytose in die Zelle 

Endocytose ist der Allgemeinbegriff für eine Gruppe von Vor¬ 
gängen, die kleine Moleküle, Makromoleküle, noch größere 
Partikel und sogar kleine Zellen in die eukaryotische Zelle hin¬ 
einbefördern (►Abb. 6.15a). Ein Beispiel für einen solchen 
Vorgang haben Sie in diesem Kapitel bereits kennengelemt, als 
wir die Integrine besprochen haben (►Abb. 6.7). Allgemein 
gibt es drei Formen von Endocytose: Phagocytose, Pinocytose 
und die rezeptorvermittelte Endocytose. Bei allen stülpt sich die 
Plasmamembran um Material aus der Umgebung ein (sie inva- 
giniert) und bildet eine kleine Tasche. Diese vertieft sich und 
bildet ein Vesikel, das sich von der Plasmamembran nach innen 
abschnürt und so mitsamt seinem Inhalt ins Cytoplasma gelangt. 

■ Bei der Phagocytose („zelluläres Fressen“) nimmt ein Teil 
der Plasmamembran große Partikel oder sogar ganze Zellen 
auf. Phagocytose wird von bestimmten einzelligen Protisten 
eingesetzt, aber beispielsweise auch von bestimmten Leu- 
kocyten (weiße Blutkörperchen, weiße Blutzellen), die den 
Körper gegen Fremdzellen und Fremdsubstanzen schützen. 
Die gebildete Nahrungsvakuole, auch als Phagosom bezeich¬ 
net, fusioniert gewöhnlich mit einem primären Lysosom, das 
Enzyme für den Verdau liefert. Im so gebildeten sekundären 
Lysosom wird der Inhalt dann verdaut (► Abb. 6.9). 

■ Bei der Pinocytose („zelluläres Trinken“) bilden sich eben¬ 
falls Vesikel. Diese sind jedoch kleiner und der Vorgang zielt 
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darauf ab, Flüssigkeit und darin gelöste Substanzen in die 
Zelle hineinzubringen. Die Pinocytose ist wie die Phago- 
cytose relativ unspezifisch in Hinblick auf das in die Zelle 
importierte Material. Pinocytose findet zum Beispiel fort¬ 
während bei Endothelzellen statt; diese sind sehr flach und 
bilden eine einzellige Schicht, die die Blutkapillaren vom 
umgebenden Gewebe abgrenzt. Auf diesem Weg können die 
Endothelzellen rasch Flüssigkeiten aus dem Blut aufnehmen. 

■ Bei der rezeptorvermittelten Endocytose findet über Mo¬ 
leküle auf der Zelloberfläche eine Erkennung statt, die die 
Aufnahme von spezifischen Stoffen auslöst. Dieser Vorgang 
wird weiter unten genauer besprochen. 

Media Clip 6.1 An Amoeba Eats by Phagocytosis 

www. Life 1 le.com/mc6. 1 


Rezeptorvermittelte Endocytose 
ist hochspezifisch 

Von Tierzellen wird die rezeptorvermittelte Endocytose genutzt, 
um ganz bestimmte Makromoleküle aus der Umgebung der 
Zelle einzusammeln. Dieser Prozess hängt von Rezeptorpro¬ 
teinen ab, also Proteinen, die bestimmte Liganden spezifisch 
binden können. Bei der rezeptorvermittelten Endocytose sind 
die Rezeptoren integrale Membranproteine, die in bestimmten 
Regionen der Plasmamembran auf deren extrazellulärer Ober¬ 
fläche lokalisiert sind. Diese Bereiche werden als Coated Pits 
bezeichnet (vom englischen coated für „überzogen, beschich¬ 


tet“ und pit für „Grube“), da sie eine leichte Vertiefung in der 
Plasmamembran bilden. Die cytoplasmatische Oberfläche eines 
Coated Pits ist mit Proteinen wie Clathrin überzogen. Der Auf¬ 
nahmeprozess ähnelt der Phagocytose. 

Wenn ein Rezeptorprotein seinen spezifischen Liganden bindet 
(in diesem Fall das Makromolekül, das in die Zelle aufgenom¬ 
men werden soll), stülpt sich sein Coated Pit ein und bildet ein 
Coated Vesicle um das gebundene Makromolekül. Dieses durch 
Clathrinmoleküle verstärkte und stabilisierte Vesikel bringt das 
Makromolekül in die Zelle hinein (► Abb. 6.16). Das Vesikel 
verliert seine Clathrinhülle und kann mit einem primären Ly- 
sosom verschmelzen, was zum Verdau des Vesikelinhalts führt. 
Die monomeren Produkte werden ins Cytoplasma freigesetzt. 
Da die rezeptorvermittelte Endocytose für bestimmte Makromo¬ 
leküle spezifisch ist, stellt sie eine schnelle und wirkungsvolle 
Methode dar, um zum Beispiel Bestandteile aus der Zellumge¬ 
bung aufzunehmen, die nur in geringer Konzentration vorliegen. 

Cholesterol wird von den meisten Säugetierzellen durch re¬ 
zeptorvermittelte Endocytose aufgenommen. Wasserunlösliches 
Cholesterol und Triacylglycerine werden in den Leberzellen 
in Lipoproteinpartikeln verpackt. Der Großteil des Choleste¬ 
rols wird in einem bestimmten Typ Lipoproteinpartikel ver¬ 
packt, das als LDL {low density lipoprotein, „Lipoprotein mit 
niedriger Dichte“) bezeichnet wird; die LDL-Partikel werden 
anschließend in den Blutstrom sezerniert. Benötigt eine Zel¬ 
le Cholesterol, bildet sie spezifische LDL-Rezeptoren, die in 
die Plasmamembran in Coated Pits eingebaut werden. Die 
Bindung eines LDL-Partikels an die Rezeptorproteine löst die 
Aufnahme des Partikels über rezeptorvermittelte Endocytose 
aus. In dem entstandenen Vesikel wird das LDL-Partikel von 


Abb. 6.15 Endocytose und Exocytose. Alle eukaryotischen 
Zellen nutzen Endocytose (a) und Exocytose (b), um Flüs¬ 
sigkeiten, Makromoleküle und sonstige Partikel aus dem 
umgebenden Milieu aufzunehmen beziehungsweise an die¬ 
ses abzugeben. Auch kleine Zellen wie Bakterien können 
durch Endocytose aufgenommen werden 


a Endocytose 


Außenmilieu 



ei luuuy luliöui 

Vesikel Zellinnenraum 


Die Plasmamembran umfließt einen 
Teil des Außenmilieus und schnürt 
ein Vesikel ab. 


b Exocytose 
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Coated 

Vesicle 






Das Protein Clathrin umhüllt die cytoplasmatische Seite 
der Plasmamembran im Bereich eines Coated Pit. 



Äußern 

milieu^ 


Cytoplasma 


spezifische S 
Bindung von i 
Substanzen an 
Rezeptor- 
protei nejflj 



Clathrin-- 

rnoleküle 



Der durch Endocytose aufgenommene Inhalt ist 
von einem clathrinumhüllten Vesikel umgeben. 


Abb. 6.16 Bildung eines Coated Vesicle. Bei der rezeptorvermittelten Endocytose binden die Rezeptorproteine in einem Coated Pit spezifisch 
bestimmte Makromoleküle, die anschließend in einem Coated Vesicle in die Zelle befördert werden 


den Rezeptoren gelöst. Die Rezeptoren sammeln sich in einem 
Membranbereich, der sich abschnürt und ein neues Vesikel aus¬ 
bildet, das schließlich zurück zur Plasmamembran wandert. Das 
LDL-Partikel bleibt im ursprünglichen Vesikel zurück, das mit 
einem primären Lysosom fusioniert. Die LDL werden abgebaut, 
und das Cholesterol wird für die Zelle verfügbar gemacht. 

Bei gesunden Menschen nimmt die Leber nicht verwendetes 
LDL für die Wiederverwertung auf. Personen mit der erblichen 
Stoffwechselkrankheit familiäre Hypercholesterinämie (vom 
griechischen hyper für „übermäßig“ und haima für „Blut“) ha¬ 
ben Cholesterolblutwerte, die pathologisch erhöht sind, da in 
der Leber der Rezeptor für LDL geschädigt ist. Das Cholesterol 
lagert sich in Arterien ab, die das Herz versorgen, verschließt 
sie und verursacht Herzinfarkte. In schweren Fällen, in de¬ 
nen ausschließlich der defekte Rezeptor gebildet wird, leiden 
bereits Kinder und Jugendliche an schweren Herz-Kreislauf- 
Erkrankungen. 


Exocytose befördert Material 
aus der Zelle hinaus 


Exocytose ist der Prozess, in dem Material, das in Vesikeln 
verpackt wurde, von einer Zelle sezerniert wird, wenn die Vesi¬ 
kelmembran mit der Plasmamembran fusioniert (► Abb. 6. 15b). 
Durch die Fusion wird der Vesikelinhalt in die Umgebung 
freigesetzt und die Vesikelmembran wird einfach in die Plas¬ 


mamembran integriert. Bei einer anderen Form der Exocytose 
bildet sich durch den Kontakt des Vesikels mit der Plasmamem¬ 
bran eine Pore, durch die der Vesikelinhalt entlassen wird. In 
diesem Fall, der als „Kiss and Run“ bezeichnet wird, fusionie¬ 
ren die Membranen nicht. Sie haben die Exocytose bereits zu 
Beginn des Kapitels kennengelemt, als wir die Schweißdrüsen 
besprochen haben. 

In ► Tab. 6.2 sind einige Beispiele für Endo- und Exocytose auf¬ 
geführt. 


Tab. 6.2 Beispiele für Endo- und Exocytose 


Prozess 

Endocytose 

rezeptorvermittelte 

Endocytose 

Pinocytose 


Phagocytose 


Exocytose 

Freisetzung von 
Makromolekülen 
Freisetzung von 
kleinen Molekülen 


Beispiel 

spezifische Aufnahme von Makromolekülen 
(z.B.LDL) 

unspezifische Aufnahme von Extrazellu¬ 
larflüssigkeit (z. B. Blutplasma und darin 
gelöste Substanzen) 

unspezifische Aufnahme von großen, nicht¬ 
gelösten Partikeln (z. B. in den Körper 
eingedrungene Bakterien durch Zellen des 
Immunsystems) 

Fusion von Vesikeln mit der Plasmamembran 
(z. B. Verdauungsenzyme des Pankreas) 
Fusion von Vesikeln mit der Plasmamembran 
(z. B. Neurotransmitter an Synapsen) 
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6.5 Wiederholung 

Endocytose und Exocytose sind Vorgänge, bei denen gro¬ 
ße Moleküle und andere Partikel in die Zelle hinein 
beziehungsweise aus der Zelle hinaus befördert werden. 
Endocytose kann durch ein in der Plasmamembran loka¬ 
lisiertes Rezeptorprotein vermittelt werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die drei Formen der Endocytose vergleichend gegen¬ 
überstellen können. 

■ die Prozesse der rezeptorvermittelten Endocytose be¬ 
schreiben können. 

■ Beispiele für Vorgänge nennen können, an denen 
Endo- und/oder Exocytose beteiligt sind. 



_ 7 _ 

1. Wie unterscheiden sich Phagocytose und Pinocytose? 

2. Beschreiben Sie die rezeptorvermittelte Endocytose und nen¬ 
nen Sie ein Beispiel für einen Prozess, an dem die rezeptor¬ 
vermittelte Endocytose beteiligt ist. 

3. In ► Abschn. 26.2 werden Diatomeen besprochen, bei denen 
es sich um Protisten handelt, in deren Zellwand sich komple¬ 
xe, glasartige Strukturen befinden (► Abb. 26.7 und das Foto 
oben von Diatomeenzellen in ihrer kunstvollen Zellwand). 
Diese Strukturen werden im Golgi-Apparat gebildet. Wie ge¬ 
langen sie durch die Plasmamembran in die Zellwand? 


Faszination Forschung: Welche Rolle spielen Aquaporine in 
Plasmamembranen? 

Der Mensch besitzt in seinem Genom ein Dutzend Ge¬ 
ne, die Aquaporine codieren, wobei jeder Kanaltyp in 


einem bestimmten Gewebe des Körpers lokalisiert ist. 
Gendefekte, die zu einem Mangel einer dieser Kanäle 
führen, haben schwerwiegende Folgen. Eines der Aqua¬ 
porine kommt beispielsweise in den Nieren vor, wo unter 
anderem Wasser aus dem Primärharn entfernt und wie¬ 
der dem Blut zugeführt wird. Fehlt dieses Aquaporin, 
verbleibt mehr Wasser im Urin und der Betroffene schei¬ 
det ein größeres Harnvolumen aus, als es normalerweise 
der Fall ist; ein häufiges Symptom ist Bettnässen. Bei 
Pflanzen existieren Aquaporine in der Plasmamembran 
und im Tonoplasten (der Membran, die die Zentralva- 
kuole umgibt). In der Plasmamembran von Wurzelzellen 
bilden Aquaporine Kanäle für das Wasser, das aus dem 
Boden in die inneren Wurzelgewebe aufgenommen und 
schließlich in der gesamten Pflanze verteilt wird. In der 
Zentralvakuole sind die Aquaporine für das Anschwellen 
des Organells durch Wasseraufnahme wichtig, wodurch 
der Turgor steigt. Dieser sorgt für eine Stabilisierung des 
Pflanzenorgans und ist auch am Streckungswachstum be¬ 
teiligt. All diese und weitere Aquaporine besitzen eine 
ähnliche Struktur: Sie durchspannen die Plasmamembran 
und bilden einen Kanal, durch den sich die in einer Säule 
aufgereihten Wassermoleküle bewegen. 

Ausblick 

Aquaporine erleichtern nicht nur die Diffusion von Was¬ 
sermolekülen durch Membranen, sondern gleichzeitig 
auch die einiger im Wasser gelöster Substanzen. So ist 
das Element Bor für Pflanzen ein bedeutendes Mikro¬ 
nährelement, das nicht durch Membranen diffundiert. Die 
im Bodenwasser gelösten Bor-Ionen können jedoch durch 
Aquaporine in die Pflanze gelangen. Und auch Gase wie 
CO 2 können, in Wasser gelöst, die Kanäle passieren und 
so schneller in die Zellen gelangen oder diese verlassen. 
Zurzeit wird daran gearbeitet, Aquaporine in synthetische 
Membranen zu integrieren, die für industrielle Anwen¬ 
dungen genutzt werden. Da Aquaporine ausschließlich 
die Passage von Wasser und weniger darin gelöster Sub¬ 
stanzen erlauben, könnten solche Membranen eingesetzt 
werden, um kontaminiertes Süßwasser zu reinigen oder 
Meerwasser zu entsalzen, das sehr hohe Ionenkonzentra¬ 
tionen enthält. Aquaporine werden auch in der Haut syn¬ 
thetisiert, wo sie an der Regulation der Hautfeuchtigkeit 
beteiligt sind, die wiederum von einigen Kosmetika (die 
Moisturizer) beeinflusst wird. Diese Wirkstoffe waren die 
Auslöser für die Suche nach kleinen, aquaporinstimulie- 
renden Molekülen, die schließlich auch patentiert werden 
konnten und mittlerweile zu den Inhalts stoffen einiger 
weit verbreiteter Hautcremes gehören. 
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Kapitelzusammenfassung 


6.1 Biomembranen sind proteinhaltige Lipiddoppel¬ 
schichten 

■ Biomembranen bestehen aus Lipiden, Proteinen und Koh¬ 
lenhydraten. Das Flüssig-Mosaik-Modell der Membran¬ 
struktur beschreibt eine Phospholipiddoppelschicht mit 
Proteinen, die sich lateral innerhalb der Membran bewe¬ 
gen können. Siehe ► Activity 6.1 

■ Die beiden Schichten einer Membran können verschie¬ 
dene Eigenschaften aufweisen. Ein Grund dafür sind 
Unterschiede in der Lipidzusammensetzung. Tierzellen 
können hohe Konzentrationen (bis zu 25 %) Cholesterol 
enthalten. Siehe ► Activity 6.2 

■ Die Eigenschaften von Membranen sind auch abhängig 
von den integralen und den peripheren Membranpro¬ 
teinen, die mit ihnen assoziiert sind. Manche Proteine, die 
als Transmembranproteine bezeichnet werden, durch¬ 
spannen die Membran. Siehe ► Abb. 6.1 

■ Kohlenhydrate, die an Proteine (Glykoproteine) oder an 
Phospholipide (Glykolipide) geheftet sind, ragen aus der 
äußeren Oberfläche der Plasmamembran heraus und die¬ 
nen als ErkennungsSignale. 

■ Membranen sind keine statischen Strukturen, sondern 
bilden sich ständig neu, verschmelzen und werden abge¬ 
baut. 

6.2 Die Plasmamembran ist an der gegenseitigen Erken¬ 
nung und Adhäsion von Zellen beteiligt 

■ Die Anordnung von Zellen zu Geweben setzt voraus, 
dass die Zellen einander erkennen und aneinander haften 
können. Die Zell-Zell-Erkennung und die Zell-Zell- 
Adhäsion hängen von membranassoziierten Proteinen 
und Kohlenhydraten ab. Siehe ► Abb. 6.5 

■ Die Adhäsion kann durch die Wechselwirkung zwi¬ 
schen zwei identischen Proteinen auf den benachbarten 
Zellen stattfinden (homotypisch) oder durch die Wech¬ 
selwirkung zwischen zwei unterschiedlichen Molekülen 
(hetero typisch). 

■ Benachbarte Zellen sind über spezifische Zellverbindun¬ 
gen miteinander verbunden. In einigen Tierzellen ver¬ 
hindern Tight Junctions den Durchtritt von Molekülen 
durch den Interzellularraum und begrenzen die Bewegung 
von Membranproteinen in der Plasmamembran. Desmo- 
somen heften benachbarte Zellen fest aneinander. Gap 
Junctions bilden Kanäle für die chemische und elek¬ 
trische Kommunikation zwischen Nachbarzellen. Siehe 
► Abb. 6.6; ► Activity 6.3 

■ Integrine vermitteln die Anheftung von Tierzellen an die 
extrazelluläre Matrix und auch der Zellen untereinander. 
Durch das Lösen und die Wiederverwertung von Integri- 


nen ist es den Zellen möglich, sich von einem Ort zum 
anderen zu bewegen. Siehe ► Abb. 6.7 

6.3 Substanzen können Biomembranen durch passiven 

Transport durchqueren 

Siehe ► Animation 6.1 

■ Biomembranen sind selektiv permeabel und kontrollie¬ 
ren den Durchtritt von Substanzen. Diese können Mem¬ 
branen entweder durch passiven Transport überwinden, 
der keinen Aufwand von chemischer Energie erfordert, 
oder durch aktiven Transport, der die Zufuhr chemi¬ 
scher Energie benötigt. Siehe ► Abb. 6.8 

■ Diffusion ist die Bewegung einer gelösten Substanz von 
einer Region mit einer höheren Konzentration dieser Sub¬ 
stanz hin zu einer Region mit einer geringeren Konzentra¬ 
tion dieser Substanz. Das Gleichgewicht ist erreicht, wenn 
keine Netto Veränderung der Konzentration stattfindet. 

■ Bei der Osmose diffundiert Wasser aus Bereichen mit 
höherer Wasserkonzentration in Bereiche mit niedrigerer 
Wasserkonzentration durch eine Membran. 

■ In einer isotonischen Umgebung ist die Konzentration al¬ 
ler gelösten Stoffe auf beiden Seiten der Plasmamembran 
gleich. Ist die Lösung, die die Zelle umgibt, hypotonisch 
zum Zellinneren, strömt mehr Wasser in die Zelle hinein 
als hinaus und die Zelle schwillt an. Bei Pflanzenzellen er¬ 
zeugt der Wassereinstrom einen Binnendruck (Turgor). In 
einer hypertonischen Lösung strömt mehr Wasser aus der 
Zelle hinaus als hinein und die Zelle schrumpft (Tierzellen) 
oder die Plasmamembran löst sich teilweise von der Zell¬ 
wand (Plasmolyse bei Pflanzenzellen). Siehe ► Abb. 6.9 

■ Eine Substanz kann entweder durch einfache Diffusion 
oder durch erleichterte Diffusion, die von einem Kanal¬ 
protein oder einem Transportprotein vermittelt wird, 
passiv durch eine Membran diffundieren. 

■ Ionenkanäle sind Membranproteine, die eine rasche er¬ 
leichterte Diffusion von Ionen durch die Membran ermög¬ 
lichen. Gesteuerte Kanäle lassen sich durch Liganden, 
Veränderung der elektrischen Spannung über der Mem¬ 
bran oder durch mechanische Reize öffnen und schließen. 
Siehe ► Abb. 6.10 

■ Aquaporine sind Wasserkanäle. Siehe ► „Experiment: 
Aquaporine erhöhen die Permeabilität von Plasmamem¬ 
branen für Wasser“ 

■ Transportproteine (Carrier) binden polare Moleküle 
wie Zucker und Aminosäuren und transportieren sie durch 
die Membran. Die Geschwindigkeit dieser Form der er¬ 
leichterten Diffusion ist durch die Zahl der Transport¬ 
proteine in der Membran begrenzt. Siehe ►Abb. 6.11; 
► Activity 6.4 
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6.4 Der aktive Transport durch Biomembranen erfordert 

den Aufwand von chemischer Energie 

Siehe ► Animation 6.2 

■ Aktiver Transport benötigt chemische Energie, um Sub¬ 
stanzen gegen einen Konzentrationsgradienten oder den 
elektrischen Gradienten durch eine Biomembran zu beför¬ 
dern. Proteine für den aktiven Transport können Unipor- 
ter, Symporter oder Antiporter sein. Siehe ► Abb. 6.12 

■ Beim primär aktiven Transport wird die aus der Hydro¬ 
lyse von ATP gewonnene Energie eingesetzt, um Ionen 
gegen ihren Konzentrationsgradienten in die Zelle hinein 
oder aus ihr hinaus zu befördern. Ein wichtiges Beispiel 
ist die Na + /K + -Pumpe. Siehe ► Abb. 6.13 

■ Beim sekundär aktiven Transport ist die passive Wan¬ 
derung einer gelösten Substanz A mit ihrem Konzentrati¬ 
onsgradienten an die Beförderung einer anderen gelösten 
Substanz B gegen ihren Konzentrationsgradienten gekop¬ 
pelt. Aus ATP gewonnene Energie wird indirekt für den 
Transport von Substanz B genutzt, indem mit ihrer Hil¬ 


fe das Konzentrationsgefälle von Substanz A aufgebaut 
wird. Siehe ► Abb. 6.14 

6.5 Makromoleküle gelangen mithilfe von Vesikeln in die 

Zelle hinein oder aus ihr heraus 

Siehe ► Animation 6.3 

■ Durch Endocytose werden kleine Moleküle, Makromole¬ 
küle, noch größere Partikel und kleine Zellen in eukaryo- 
tische Zellen transportiert, indem sich die Plasmamem¬ 
bran einstülpt, die Objekte einschließt und ein Vesikel von 
der Plasmamembran nach innen abgeschnürt wird. Pha- 
gocytose und Pinocytose stellen Formen der Endocytose 
dar. Siehe ►Abb. 6.15a 

■ Bei der Exocytose wird in Vesikeln eingeschlossenes Ma¬ 
terial aus der Zelle geschleust, wenn die Vesikel mit der 
Plasmamembran fusionieren. Siehe ►Abb. 6.15b 

■ Bei der rezeptorvermittelten Endocytose bindet ein 
spezifisches Rezeptorprotein der Plasmamembran ein de¬ 
finiertes Makromolekül. Siehe ►Abb. 6.16 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Die Fluidität (Fließfähigkeit) von Membranen wird von 
der Lipidzusammensetzung und der Temperatur beeinflusst 
(► Abschn. 6.1). 

Originalliteratur: Cossins AR, Prosser CL (1978) Proc Natl 
Acad Sei USA 75: 2040-2043 

Fische sind poikilotherme (wechselwarme) Tiere, ihre Kör¬ 
pertemperatur entspricht also der Außentemperatur. An unter¬ 
schiedlichen Orten auf der Erdkugel treffen Sie Fische mit sehr 
unterschiedlichen Körpertemperaturen an. Die tolerierten Tem¬ 
peraturen sind bei einigen Arten extrem: Der in den Wüsten 
Kaliforniens und Mexikos in Quellen beheimatete Wüsten- 
kärpfling (Cyprinodon macularius) verträgt bis zu 42 °C. Für 
die im Nördlichen Eismeer lebende Dickkopf-Groppe (. Myo - 
xocephalus scorpioides ) sind Wassertemperaturen von —2°C 
akzeptabel. Goldfische bevorzugen moderatere Temperaturen 
zwischen 5 und 25 °C. 

Eine Forschergruppe nutzte diese Spannbreite von Temperatu¬ 
ren, um die Fluidität und Zusammensetzung von Plasmamem¬ 
branen zu untersuchen. Neben den Fischen untersuchten die 
Forscher auch Ratten, da Ratten eine konstante Körpertem¬ 
peratur von 37 °C aufrechterhalten und das obere Ende des 
Temperaturbereichs repräsentieren. Für die Untersuchung wur¬ 
de jedes Tier mehrere Tage einer bestimmten Temperatur ausge¬ 
setzt. Dickkopf-Groppen wurden bei 0 °C gehalten, eine Gruppe 
Goldfische bei 5 °C und eine andere bei 25 °C, Wüstenkärpflin- 
ge bei 34 °C und die Ratten bei normaler Raumtemperatur von 


21 °C. Jedem Tier wurden anschließend vergleichbare Gehirn¬ 
zellen entnommen und deren Membranen isoliert. Auf diese 
Weise gewannen die Forscher Plasmamembranen, die jeweils 
bei einer bestimmten Temperatur zwischen 0 und 37 °C gebildet 
worden waren. 

Anschließend wurden die Membranen bei 20 °C mit einem 
Fluoreszenzfarbstoff inkubiert. Die Fluoreszenz wurde gemes¬ 
sen und die gewonnenen Daten gegen die Körpertemperatur der 
Tiere aufgetragen (►Abb.). (Jeder Punkt repräsentiert ein ein¬ 
zelnes Tier.) Die Fluoreszenzstärke ist umgekehrt proportional 
zur Bewegung der Moleküle in den Membranen. Ein höherer 
Wert bedeutet daher eine geringe Bewegung des Fluoreszenz¬ 
farbstoffs und somit eine geringere Membranfluidität. 
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Die ► Tabelle zeigt das Verhältnis von gesättigten zu ungesät¬ 
tigten Fettsäuren im Phospholipid Phosphatidylcholin bei den 
unterschiedlichen Spezies. 

Verhältnis von gesättigten zu ungesättigten Fettsäuren 
Dickkopf-Groppe Goldfisch Goldfisch Wüstenkärpfling Ratte 

0°C 5 °C 25 °C 34 °C 37 °C 

0,593 0,659 0,817 0,990 1,218 
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Aufgaben 

1. Welche Rückschlüsse lassen die in der ► Grafik dargestellten 
Daten auf die relativen Fluiditäten der Plasmamembranen der 
verschiedenen Spezies zu, die alle bei der gleichen Tempera¬ 
tur gemessen wurden? Ist ein Trend erkennbar? Erläutern Sie. 

2. Die Temperatur beeinflusst die Membranfluidität. Die Daten 
weisen jedoch auf einen weiteren Faktor hin, der die Mem¬ 
branfluidität beeinflusst. Welcher ist das? 

3. Erläutern Sie, wie und warum dieser Faktor, den Sie als Ant¬ 
wort auf Aufgabe 2 genannt haben, einen Einfluss auf die 
Membranfluidität hat. 


4. Nehmen Sie an, Sie hätten Plasmamembranen aus einem Tier 
isoliert und die Fluoreszenz einer Membranprobe gemessen, 
wie es die Forscher getan haben. Weiter angenommen, die 
gemessene Fluoreszenz hätte den Wert 0,27 und die Bewe¬ 
gung des Farbstoffs hinge ausschließlich vom Sättigungsgrad 
der Fettsäuren ab. Welche Vorhersage könnten Sie bezüglich 
des Verhältnisses von gesättigten zu ungesättigten Fettsäu¬ 
ren in dem Phosphatidylethanolamin machen, das in den 
Plasmamembranen dieses Tieres vorkommt? Geben Sie das 
Verhältnis auf das Hundertstel genau an. 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Faszination Forschung: Ein Signal für die Partnerbindung 

Präriewühlmäuse (Microtus ochrogaster ) sind kleine Na¬ 
getiere, die in den gemäßigten Klimazonen der Verei¬ 
nigten Staaten leben, wo sie Getreidefelder untertunneln. 
Trifft ein männliches Tier auf ein Weibchen, wird die Paa¬ 
rung sbereitschaft des Weibchens initiiert und es kommt 
zum Geschlechtsakt, der häufig Stunden dauert. Nach der 
Paarung bleiben die beiden Tiere zusammen, bauen ein 
Nest und sorgen gemeinsam für den Nachwuchs. Die 
beiden Wühlmäuse sind so eng miteinander verbunden, 
dass sie ab jetzt zeitlebens zusammenbleiben. Vollkom¬ 
men anders verhält sich dagegen die Rocky-Mountains- 
Wühlmaus (.Microtus montanus ), eine eng verwandte Art, 
die nicht allzuweit von der Präriewühlmaus entfernt in den 
Bergen lebt. Bei dieser Spezies ist die Paarung ein kurzer 
Akt, in dessen Anschluss die Tiere ihrer eigenen Wege ge¬ 
hen - das Männchen hält nach weiteren Sexualpartnerin¬ 
nen Ausschau, das Weibchen bringt die Jungen zur Welt, 
überlässt sie jedoch kurz nach der Geburt sich selbst. 

Die Erklärung für diese deutlichen Verhaltensunterschie¬ 
de findet sich im Gehirn der beiden Spezies. Wenn sich 
die Präriewühlmäuse paaren, dann werden in den Gehir¬ 
nen beider Geschlechter spezifische Peptide freigesetzt, 
die aus neun Aminosäuren bestehen. Bei den Weibchen 
handelt es dabei um das antidiuretische Hormon (ADH), 
bei den Männchen um das Hormon Vasopressin. Die Pep¬ 
tide zirkulieren mit dem Blutstrom und gelangen so in alle 
Körpergewebe, binden jedoch nur an einige wenige Zell¬ 
typen. Diese Zellen besitzen Oberflächenproteine, die als 
Rezeptoren wirken und die Peptide jeweils spezifisch bin¬ 
den. Sie funktionieren ähnlich wie ein Schloss, in das ein 
bestimmter Schlüssel passt. 

Die Bindung eines Peptids an den membrandurchspan- 
nenden Rezeptor ruft im Rezeptormolekül eine Änderung 
seiner räumlichen Struktur (Konformation) hervor. Die 
neue Konformation löst im Cytoplasma eine Reihe von 
Ereignissen aus, die letztlich zu der Verhaltensänderung 
führen. Die Oxytocin- und ADH-Rezeptoren sind bei den 
Präriewühlmäusen am häufigsten in denjenigen Himre- 
gionen anzutreffen, die für soziale Verhaltensweisen wie 
Partnerbindung und Brutpflege verantwortlich sind. Oxy¬ 
tocin und ADH induzieren diese Verhaltensweisen. 

Die interzelluläre Signalübertragung ist ein Kennzeichen 
vielzelliger Organismen. Eine Zelle reagiert in einem 
dreistufigen Prozess auf ein Signalmolekül. Zuerst bin¬ 
det das Molekül an einen Rezeptor der Zelle, der häufig 
in die äußere Oberfläche der Plasmamembran eingebet¬ 
tet ist. Anschließend wird die Bindung des Signalmo¬ 
leküls in den Zellinnenraum übertragen und als Letztes 
verändert die Zelle ihre Aktivität als Reaktion auf die 
Bindung des Signalmoleküls. Bei Vielzellern führen die¬ 
se drei Schritte - Signalerkennung, Signalübertragung, 
Antwort - zu Veränderungen von Physiologie und Verhal¬ 
ten des Organismus. Dabei bildet die Signalübertragung 
(auch Signaltransduktion genannt) die Grundlage für 


ein reibungsloses Zusammenspiel unterschiedlicher Zel¬ 
len und Gewebe. 

Ist Oxytocin das Vertrauenshormon des Menschen? 

In „Experiment: Ist Oxytocin das Vertrauenshormon des 
Menschen?“ in ► Abschn. 7.4 und in ► „Faszination For¬ 
schung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


7.1 Das Erkennen und Übertragen 
von Signalen beeinflusst 
die Zellfunktion 

Sowohl prokaryotische als auch eukaryotische Zellen verarbei¬ 
ten Informationen aus ihrer Umwelt. Diese Informationen kön¬ 
nen physikalische Reize sein, wie das Licht, welches das Auge 
erreicht, während Sie dieses Buch lesen, oder chemische Reize in 
Form von Verbindungen in dem Medium, das die Zelle umgibt, 
beispielsweise Lactose (Milchzucker) in einem Nährmedium für 
Bakterien. Ein Signal kann aus der Umgebung des Organismus 
stammen, wie etwa der Geruch einer weiblichen Motte, die bei 
Dunkelheit einen Paarungspartner anlockt. Ein Signal kann aber 
auch von innerhalb des Organismus kommen, wie bei Zellen der 
Leber, wo von Zellen anderer Organe gebildete Signalmoleküle 
die Aufnahme oder die Freisetzung von Glucose steuern. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Chemische Signale, die für Zellen bestimmt sind, lassen sich 
nach ihrem Entstehungsort und auch nach der Art ihrer Verbrei¬ 
tung im Organismus unterteilen. 

■ Von der Signalerkennung durch einen Rezeptor führt ein Signal¬ 
übertragungsweg zur Antwort (Reaktion) der Zelle. 

■ Nur bestimmte Zellen reagieren auf ein bestimmtes Signal, da 
andere Zellen das Signal nicht erkennen können. 

Natürlich bedeutet das reine Vorhandensein eines Signals noch 
nicht, dass eine Zelle darauf reagiert, genauso wie Sie nicht 
auf alle aus Ihrer Umwelt auf Sie einwirkenden Reize re¬ 
agieren, während Sie diesen Text lesen. Damit eine Zelle auf 
ein Signal reagieren kann, benötigt sie ein spezifisches Re¬ 
zeptorprotein, welches das Signal aufnimmt; außerdem ist ein 
Signalübertragungsweg (Signaltransduktionsweg) nötig, da¬ 
mit die aufgenommene Information zelluläre Prozesse auch 
beeinflussen kann. Ein Signaltransduktionsweg ist eine Abfolge 
von molekularen Vorgängen und chemischen Reaktionen, die zu 
einer Reaktion bzw. einer Antwort der Zelle auf ein Signal füh¬ 
ren. Signaltransduktionswege variieren im Detail sehr stark, ihre 
Grundstruktur ist ihnen jedoch gemeinsam: Ein solcher Weg be¬ 
ginnt mit einem Signal und dessen spezifischem Rezeptor und 
mündet in eine Reaktion. Der folgende Abschnitt gibt einen kur¬ 
zen Überblick über die Signaltransduktion. In ►Abschn. 7.2 
wenden wir uns den Rezeptoren zu, andere Aspekte der Signal¬ 
transduktion werden in ► Abschn. 7.3 und 7.4 besprochen. 
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Zellen empfangen unterschiedliche Formen 
von Reizen aus ihrer Umwelt 


Unsere Umwelt ist voll von Reizen und Signalen. Die Sinnesor¬ 
gane zum Beispiel ermöglichen es uns, auf Licht, Temperatur, 
Berührung oder Schah zu reagieren (physikalische Reize), aber 
auch auf Geruch und Geschmack (chemische Reize). Prokaryo- 
ten und Protisten reagieren auf kleine chemische Veränderungen 
in ihrer Umgebung. Pflanzen reagieren auf Licht als Signal 
und als Energiequelle, indem sie zum Beispiel in Richtung der 
Lichtquelle wachsen. Eine Zehe, die sich tief im Inneren eines 
vielzelligen Lebewesens befindet, ist von vielen äußeren Rei¬ 
zen abgeschirmt, allerdings erhält sie Signale von benachbarten 
Zellen und der sie umgebenden extrazellulären Flüssigkeit. In 
Vielzellern werden chemische Signalstoffe häufig in einem be¬ 
stimmten Gewebe des Organismus gebildet und erreichen ihren 
Bestimmungsort durch lokale Diffusion oder durch Transport 
in einem Flüssigkeitsstrom (bei Tieren über den Blutkreislauf 
und bei Pflanzen über die Leitgewebe). Solche Signalmole¬ 
küle hegen in äußerst geringen Konzentrationen vor - in der 
Größenordnung von 1CT 10 mol/1 (eine Erläuterung der molaren 
Konzentrationen finden Sie in ► Kap. 2). Sie lassen sich nach 
ihrem Entstehungsort wie auch nach der Art ihrer Verbreitung 
im Organismus in verschiedene Typen einteilen (► Abb. 7.1): 

■ Autokrine Signalmoleküle wirken auf diejenigen Zellen, 
die sie herstellen. Beispielsweise wachsen viele Tumoren so 
schnell, weil sie die entsprechenden Signalmoleküle selbst 
produzieren und so ihre eigenen Zellteilungen stimulieren. 

■ Parakrine Signalmoleküle diffundieren zu Zehen in der 
Nähe, die sie beeinflussen. Ein Beispiel hierfür tritt im Zu¬ 
ge der Entzündungsreaktion bei einer Verletzung der Haut 
auf. Signalmoleküle aus den Hautzellen erreichen bestimmte 
Blutzellen in der Nähe, die dann den Heilungsprozess unter¬ 
stützen (► Ab sehn. 41.2). 

■ Endokrine Signalmoleküle gelangen bei Tieren mit dem 
Blutkreislauf zu weit entfernten Zehen, die sie beeinflussen. 

Activity 7.1 Chemical Signaling Systems 

www.Lifel le.com/ac7. 1 


a Wirkung von Signalmolekülen in räumlicher Nähe 


Parakrine Signalmoleküle 
binden an Rezeptoren auf 
Zellen in der Nähe. 


sezernierende 
Zelle 



Rezeptor 


Autokrine Signalmoleküle 
binden an Rezeptoren auf 
derjenigen Zelle, die den 
Signalstoff sezerniert. 


keine Zielzelle 
(ohne Rezeptor) 


Zielzelle 


Zellen ohne Re¬ 
zeptoren für ein 
bestimmtes 
Signalmolekül rea¬ 
gieren nicht auf 
dieses Signal. 


präsentierende 

Zelle 



Juxtakrine Signalmoleküle 
werden auf der Zelloberfläche 
präsentiert und dort von einer 
angrenzenden Zelle per 
Rezeptor erkannt. 


b Wirkung von Signalmolekülen in weiterer Entfernung 



Zielzelle 


Zielzelle 


sezernierende 

Zelle 


Gefäß des Kreislauf¬ 
systems (etwa ein 
Blutgefäß) 


Endokrine Signalmoleküle (glanduläre 
Hormone) werden vom Kreislaufsystem 
transportiert und binden an Rezeptoren 
auf weit entfernten Zellen. 


Daneben gibt es noch juxtakrine Signalmoleküle. Sie blei¬ 
ben in der Plasmamembran der produzierenden Zehe verankert 
und beeinflussen ausschließlich Zellen, die mit der signalpro¬ 
duzierenden Zehe in direktem Kontakt stehen. Diese Art der 
Signalübertragung ist insbesondere während der Entwicklung 
häufig anzutreffen, wenn die Zellen Gruppen bilden und sich 
spezialisieren. 


Ein Signalübertragungsweg beginnt 
bei einem Signal und dessen Rezeptor 
und führt zu einer Antwort: ein Überblick 

Wie Sie in der Einleitung dieses Kapitels (► „Faszination For¬ 
schung: Ein Signal für die Partnerbindung“) erfahren haben, 
bestehen Signaltransduktionswege aus dem Signal selbst, ei- 


Abb. 7.1 Systeme von chemischen Signalen, a Ein Signalmolekül 
kann zu der Zelle, die es erzeugt, zu einer unmittelbar angrenzen¬ 
den Zelle oder zu einer nahe gelegenen Zelle diffundieren und diese 
beeinflussen. Autokrine und parakrine Signalstoffe werden als Gewebs¬ 
hormone oder aglanduläre (nicht in Drüsen produzierte) Hormone zu¬ 
sammengefasst. Juxtakrine Signalstoffe bleiben in der Plasmamembran 
der produzierenden Zelle verankert und beeinflussen direkt benachbar¬ 
te Zellen, b Endokrine Signalstoffe werden von Drüsen produziert und 
heißen deshalb auch glanduläre Hormone. Sie werden im Kreislaufsys¬ 
tem transportiert und wirken auf entfernt hegende Zellen 


nem Rezeptor, der Signalübertragung innerhalb der Zehe und 
einer Reaktion der Zelle (► Abb. 7.2). Damit die Information 
durch ein Signal auf eine Zielzelle übertragen werden kann, 
muss diese das Signal empfangen (aufnehmen) und darauf re¬ 
agieren können. Das ist die Aufgabe des Rezeptors. In einem 
vielzelligen Lebewesen können alle Zellen sämtlichen chemi- 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Signalmolekül 


Rezeptor 




inaktiver 

Signal¬ 

überträger 


aktivierter 

Signal¬ 

überträger 


Ein Signalmolekül 
trifft auf die Zielzelle. 


Das Signalmolekül bindet an ein 
Rezeptorprotein an der Zellober¬ 
fläche oder im Cytoplasma. 

Die Bindung des Signalmoleküls 
verändert die dreidimensionale 
Struktur (Konformation) des Re¬ 
zeptors und macht sein aktives 
Zentrum zugänglich. 


Der aktivierte Re¬ 
zeptor aktiviert 
einen Signalüber¬ 
träger, der über 
einen Signalweg 
zur Zellantwort 
führt. 

_ / 

kurzfristige 

Effekte: 

Enzymaktivierung, 

Zellbewegung 


langfristige 

Effekte: 

eine geänderte Gen¬ 
expression 

(Transkription der DNA) 


Abb. 7.2 Ein Signalübertragungsweg. Dieser allgemeine Signal¬ 
transduktionsweg kommt in zahlreichen Zellen und Situationen vor. Die 
letztendlichen Auswirkungen auf die Zelle sind kurzfristige und/oder 
langfristige molekulare Veränderungen 


sehen Signalen ausgesetzt sein, aber die meisten von ihnen sind 
nicht in der Lage, auf diese Signale zu reagieren. Nur Zellen mit 
dem erforderlichen Rezeptor können eine Reaktion zeigen. 

An dieser Reaktion kann ein Enzym beteiligt sein, das eine 
biochemische Reaktion katalysiert, oder auch Transkriptions¬ 
faktoren, also Proteine, die die Expression von bestimmten 
Genen an- und abschalten können. Ein wichtiges Merkmal von 
Signaltransduktions wegen ist, dass sie die Aktivität spezifischer 
Enzyme und Transkriptionsfaktoren regulieren: Diese werden 
entweder aktiviert oder inaktiviert, um die zellulären Reaktio¬ 
nen herbeizuführen (► Abb. 7.2). So kann ein Enzym durch das 
Anhängen einer Phosphatgruppe (Phosphorylierung) an eine be¬ 
stimmte Stehe des Proteins aktiviert werden, indem sich die 
Raumstruktur des Enzymmoleküls verändert (►Abb. 3.12b) 
und sein aktives Zentrum zugänglich wird. Ob ein Protein seine 
Funktion ausüben kann, kann auch durch Mechanismen beein¬ 
flusst werden, die seine Lokalisation in der Zehe kontrollieren. 
So ist ein im Cytoplasma lokalisierter Transkriptionsfaktor in¬ 
aktiv, da er sich nicht am Ort des genetischen Materials im 
Zellkern befindet; die Signaltransduktion kann aber dazu füh¬ 
ren, dass der Faktor in den Zellkern transportiert wird und dort 
die Genexpression moduliert. 

In diesem Kapitel werden verschiedene Signaltransduktionswe¬ 
ge isoliert voneinander besprochen. In Lebewesen sind diese 
Wege jedoch häufig miteinander vernetzt und es findet eine 
intensive Interaktion, ein sogenannter Crosstalk, zwischen ih¬ 
nen statt. Beispielsweise kann ein einziges aktiviertes Protein 
eines Signaltransduktionswegs Proteine mehrerer anderer Si¬ 


gnalübertragungswege aktivieren, wodurch ein einzelner Reiz 
eine Reihe von Reaktionen auslösen kann. Umgekehrt können 
auch mehrere Wege in der Aktivierung eines einzigen Tran¬ 
skriptionsfaktors münden, der wiederum die Expression eines 
Gens aktiviert, dessen Produkt an den Reaktionen auf zahlrei¬ 
che unterschiedliche Signale beteiligt ist. Der Crosstalk kann 
die Aktivierung des einen Weges nach sich ziehen und die In¬ 
aktivierung eines anderen. Das Phänomen des Crosstalks lässt 
sich auf zellulärer Ebene beobachten, es kann in analoger Wei¬ 
se aber auch auf den gesamten Organismus übertragen werden. 
So werden Ihre Gliedmaßen von entgegengesetzt wirkenden 
Muskeln bewegt, dem Spieler (Agonist) und dem Gegenspieler 
(Antagonist). Beugen Sie Ihren Ellenbogen, dann kontrahieren 
bestimmte Muskeln, während andere sich entspannen, sodass 
sich Ihr Arm anwinkelt. Das hohe Maß an Komplexität der zel¬ 
lulären Signaltransduktion wird Ihnen vor Augen geführt, wenn 
Sie im Internet nach Bildern zum Stichwort „Signaltransdukti¬ 
on“ suchen. Sie sehen dort sehr oft komplexe Signalnetzwerke, 
die aus einer Reihe von Signal wegen bestehen. 


7.1 Wiederholung 

Zellen sind ständig chemischen Signalen ausgesetzt, die 
aus der Umwelt oder - bei vielzelligen Organismen - aus 
dem Körperinneren kommen können. Damit eine Zelle 
auf ein Signal reagieren kann, muss sie über einen spe¬ 
zifischen Rezeptor verfügen, der das Signal erkennt und 
einen bestimmten Signaltransduktionsweg aktiviert, wel¬ 
cher zu einer bestimmten zellulären Reaktion führt. Sig¬ 
naltransduktionswege aktivieren oder hemmen Enzyme 
und Transkriptionsfaktoren. Häufig sind unterschiedliche 
Signalwege miteinander vernetzt, ein Phänomen, das man 
als Crosstalk bezeichnet. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Signalmoleküle anhand ihres Entstehungsorts und der 
Art der Verbreitung im Organismus einem bestimmten 
Typ zuordnen können. 

■ ein Beispiel für einen bestimmten Typ von Signalmo¬ 
lekül (autokrin, juxtakrin, parakrin oder endokrin) im 
Organismus nennen können. 

■ erläutern können, wie ein Signaltransduktionsweg eine 
spezifische Reaktion hervorrufen kann. 

■ erklären können, warum manche Zehen auf ein be¬ 
stimmtes chemisches Signal reagieren können, die 
anderen Zehen aber nicht. 


_ 7 _ 

1. Unter welchen Bedingungen ist die autokrine Signalübertra¬ 
gung für die Zehe besonders vorteilhaft? 

2. Wie können Hormone zelluläre Rezeptoren erreichen? 

3. Alle Zehen besitzen grundsätzlich das genetische Potenzial, 
auf alle innerhalb eines Organismus zirkulierenden Signale 
zu reagieren. Wodurch wird die Reaktion spezifisch? 
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Die allgemeinen Merkmale eines Signaltransduktionswegs, die 
Sie in diesem Abschnitt kennengelernt haben, werden im übri¬ 
gen Kapitel noch ausführlicher behandelt. Betrachten wir zuerst 
die Rezeptoren genauer, die Signalmoleküle binden. 


7.2 Die Bindung eines Rezeptors 
an ein Signalmolekül löst 
eine Signalübertragung aus 

Jede Zelle eines vielzelligen Organismus wird mit Signalen ge¬ 
radezu bombardiert. Sie reagiert jedoch nur auf einige davon, 
da jeder Zelltyp nur für bestimmte Signale Rezeptoren besitzt. 
Ein Rezeptorprotein, das ein chemisches Signal bindet, tut dies 
völlig spezifisch - auf sehr ähnliche Weise wie ein als Carrier 
arbeitendes Membranprotein, das nur eine bestimmte Art von 
Molekül bindet und transportiert. Diese Spezifität der Bindung 
stellt sicher, dass nur diejenigen Zellen, die einen spezifischen 
Rezeptor synthetisieren (exprimieren), auf ein bestimmtes Sig¬ 
nal reagieren. 


a das Signalmolekül Adenosin bindet an seinen Rezeptor 


Außenmilieu 


Der membrangebundene Rezeptor besitzt 
sowohl eine extrazelluläre als auch eine 
intrazelluläre Region, die durch 
eine hydrophobe Region verbunden sind. 



Auf den Punkt gebracht 

■ Zellen exprimieren spezifische Rezeptorproteine, die nur eine Art 
von Signalmolekül binden und dadurch letztlich eine Reaktion 
hervorrufen. 

■ Die Bindung eines Signalmoleküls (des Liganden) an seinen Re¬ 
zeptor ist reversibel. Ein Maß für die Neigung, sich von dem 
Rezeptor zu lösen (d. h. die Stärke der Wechselwirkung zwischen 
beiden Molekülen), ist die Dissoziationskonstante. 

■ Intrazelluläre Rezeptoren befinden sich im Zellinneren, wo sie 
physikalische Reize wie Licht erkennen, aber auch Signalmole¬ 
küle, die durch die Plasmamembran diffundiert sind. 


b Ähnlichkeit der chemischen Strukturen von Koffein 
und Adenosin 



Rezeptoren, die ein Signalmolekül erkennen, 
haben eine spezifische Bindungsstelle 
für dieses Molekül 

Ein Ligand ist ein Signalmolekül, das zur dreidimensionalen 
Bindungsstelle seines Rezeptors passt und spezifisch daran bin¬ 
det (►Abb. 7.3a). Die Bindung eines Liganden führt zu einer 
Veränderung der dreidimensionalen Struktur des Rezeptorpro¬ 
teins, und diese Konformationsänderung löst eine zelluläre 
Reaktion aus. Der Ligand trägt zu dieser Reaktion nicht weiter 
bei. Tatsächlich wird der Ligand normalerweise nicht verän¬ 
dert. Seine Lunktion besteht ausschließlich darin, „an die Tür 
zu klopfen“. 

_ ? _ 

Trage zu ► Abb. 7.3: Ist die Bindung von Adenosin und Koffein 
kovalent oder nichtkovalent? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Die Empfindlichkeit einer Zelle für ein Signalmolekül wird zum 
Teil von der Affinität des Rezeptors für den Liganden bestimmt, 



Abb. 7.3 Ein chemisches Signal und sein Rezeptor, a Der Adenosin- 
2A-Rezeptor kommt im menschlichen Gehirn vor, wo er an der Erre¬ 
gungshemmung beteiligt ist. b Der normale Ligand für den Rezeptor 
ist Adenosin. Koffein besitzt eine ähnliche Struktur wie Adenosin und 
kann als Inhibitor wirken, indem es an den Rezeptor bindet und dessen 
normale Funktion blockiert 


also der Wahrscheinlichkeit, mit der der Rezeptor den Ligan¬ 
den bei einer gegebenen Konzentration bindet. Rezeptoren (R) 
binden ihre Liganden (L) nach dem chemischen Massenwir- 
kungsgesetz, das bedeutet, dass die Bindung reversibel ist: 

R + L^RL (7.1) 

Für die meisten Rezeptor-Ligand-Komplexe (RL) liegt der 
Gleichgewichtspunkt weit rechts - das heißt, die Bindung des 
Liganden wird stark bevorzugt - doch ist die Reversibilität der 
Bindung von zentraler Bedeutung. Würde der Ligand nicht mehr 
freigesetzt, dann würde der Rezeptor ständig stimuliert und zel¬ 
luläre Reaktionen auslösen. 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Reaktionskinetik: Wie bei einer reversiblen chemischen Reak¬ 
tion besitzen auch die Bildung des Rezeptor-Ligand-Komplexes 
bzw. sein Zerfall (Dissoziation) zu Rezeptor und Ligand Ge¬ 
schwindigkeitskonstanten, hier mit k\ und k 2 bezeichnet: 


teilnehmen können. Diese Reaktion kann die Bindung eines 
weiteren Moleküls sein, zum Beispiel eines anderen Proteins 
(z. B. eines G-Proteins, das Sie weiter unten kennenlemen wer¬ 
den) oder auch eines Enzymsubstrats. 


Bindung: 

IC 1 

R + L —> RL 

(7.2) 

Dissoziation: 

kl 

rl4r + l 

(7.3) 


Die Geschwindigkeitskonstante einer Reaktion stellt die Bezie¬ 
hung zwischen der Reaktionsgeschwindigkeit und den Konzen¬ 
trationen der Reaktionspartner (Reaktanden) her: 

Bindungsgeschwindigkeit = £i[R][L] (7.4) 

Dissoziationsgeschwindigkeit = ki [RL] (7.5) 


Anstelle des normalen Liganden können auch andere Substan¬ 
zen, die dem Liganden stark ähneln, an den Rezeptor binden. 
Agonisten sind chemische Verbindungen, die wie der Ligand 
die Signalübertragung durch den Rezeptor auslösen. Im Gegen¬ 
satz dazu binden Antagonisten, auch als Inhibitoren bezeich¬ 
net, an den Rezeptor, „fixieren“ seine Raumstruktur und hindern 
den natürlichen Liganden an einer Bindung; sie lösen jedoch 
keine Signalübertragung aus. Agonisten und Antagonisten kön¬ 
nen natürlicher Herkunft sein oder sie wurden auf der Basis von 
Detailinformationen über die Rezeptor-Ligand-Bindung gezielt 
im Labor entwickelt. 


wobei die eckigen Klammern die molaren Konzentrationen der 
Substanzen kennzeichnen. Die Bindung des Liganden an seinen 
Rezeptor ist reversibel. Im Gleichgewicht entspricht die Bin¬ 
dungsgeschwindigkeit der Dissoziationsgeschwindigkeit und es 
gilt: 

fci[R][L]=fc 2 [RL] (7.6) 

Durch Umformen erhält man: 


ki = [R] [L] 
k\ [RL] 


(7.7) 


K&, die Dissoziationskonstante, ist ein Maß für die Affinität 
des Rezeptors zu seinem Liganden. Je geringer K d, umso höher 
die Affinität zwischen den beiden Molekülen. Einige Rezepto¬ 
ren besitzen sehr niedrige Dissoziationskonstanten, die es ihnen 
erlauben, ihre Liganden auch bei einer sehr geringen Konzen¬ 
tration zu binden. Die K &-Werte anderer Rezeptoren sind höher; 
sie benötigen mehr Ligandenmoleküle, um ein Molekül zu bin¬ 
den und den Signaltransduktionsweg in Gang zu setzen. 

In der Biomedizin hat sich ein ganzer Forschungsbereich - die 
Pharmakologie - etabliert, der sich mit der Wechselwirkung von 
Wirkstoffen und Organismen befasst. Mittlerweile handelt es 
sich bei diesen Wirkstoffen überwiegend um synthetische Mo¬ 
leküle, doch manche sind natürlicher Herkunft und schon seit 
Menschengedenken in Gebrauch, wie beispielsweise Koffein 
(► Abb. 7.3b). Die Wirkstoffe binden als Liganden an bestimm¬ 
te Rezeptoren. Bei der Entwicklung und gezielten Konzeption 
von neuen Wirkstoffen ist es sehr hilfreich, den Rezeptor dieses 
Wirkstoffs zu kennen, um seinen Kd-Wert für die Liganden¬ 
bindung zu bestimmen. Dabei handelt es sich um einen der 
Faktoren, die bei der Ermittlung der richtigen Dosierung eine 
Rolle spielen, nicht zuletzt mit dem Ziel, dosisabhängige Ne¬ 
benwirkungen so gering wie möglich zu halten. 

Was geschieht, wenn ein Ligand an einen Rezeptor bindet? Als 
Sie sich in ► Abschn. 3.2 mit der Bindung von kleinen Mole¬ 
külen an Proteine befasst haben, wurde bereits erwähnt, dass 
sich durch die Bindung häufig die Raumstruktur des Proteins 
verändert. Eine solche Konformationsänderung durchläuft auch 
der Rezeptor, wenn er einen Liganden bindet. Durch die Kon¬ 
formationsänderung wird zum Beispiel eine zuvor im Inneren 
des Rezeptors verborgene Gruppe von Aminosäuren so expo¬ 
niert, dass deren Seitenketten an einer biochemischen Reaktion 


Viele Substanzen, die das menschliche Verhalten beeinflussen, 
binden an spezifische Rezeptoren im Gehirn und verhindern 
so die Bindung des eigentlichen Liganden des jeweiligen Re¬ 
zeptors. Ein Beispiel dafür ist das Koffein, das wahrscheinlich 
weltweit am häufigsten konsumierte Aufputschmittel. Im Ge¬ 
hirn fungiert das Nucleosid Adenosin als natürlicher Ligand, 
der an einen Rezeptor auf Nervenzellen bindet. Dadurch wird 
ein Signaltransduktionsweg ausgelöst, der die Gehimaktivität 
reduziert, insbesondere das Gefühl aktiver Wachheit. Da Kof¬ 
fein eine ähnliche Molekülstruktur besitzt wie Adenosin, bindet 
es ebenfalls an den Adenosinrezeptor (►Abb. 7.3b). Im Falle 
einer Bindung wird der Signaltransduktionsweg jedoch nicht ak¬ 
tiviert. Stattdessen wird der Rezeptor blockiert und die Bindung 
von Adenosin verhindert. Die Nervenzellen bleiben weiterhin 
aktiv und der Wachzustand bleibt fühlbar bestehen. 


Rezeptoren chemischer Signale 
können nach ihrer Lokalisation 
und Funktion eingeteilt werden 


Die im Körper aktiven Signalmoleküle sind sehr vielfältig. Ei¬ 
nige Liganden sind hydrophob (unpolar) und können durch 
Membranen diffundieren, andere können dieses nicht. Physi¬ 
kalische Reize wie Licht unterscheiden sich in ihrer Fähigkeit, 
in Zellen oder Gewebe einzudringen. Entsprechend kann man 
Rezeptoren nach ihrer Lokalisation in der Zelle klassifizieren; 
diese hängt stark von der Art seines Liganden bzw. Reizes ab 
(►Abb. 7.4): 

■ Membranrezeptoren : Große oder polare Liganden können 
die Lipiddoppelschicht nicht passieren. Insulin zum Beispiel 
ist ein Proteohormon (ein als Hormon wirkendes Protein), 
das nicht durch die Plasmamembran diffundieren kann. Statt¬ 
dessen bindet das Molekül an einen Transmembranrezeptor 
mit einer extrazellulären Bindungsdomäne. 

■ intrazelluläre Rezeptoren : Kleine oder unpolare Liganden 
können durch die unpolare Phospholipiddoppelschicht der 
Plasmamembran diffundieren und so in die Zelle gelangen. 
Das Steroidhormon Östrogen beispielsweise ist lipidlöslich 
und kann daher durch die Plasmamembran diffundieren. Es 
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Außenmilieu 
unpolares B 
Signal- 
molekül 


~ membran- 

\J ^ ständiger 


polares 

Signal*52®\ * 

molekül 



Ein unpolares Signalmolekül kann direkt 
durch die Lipiddoppelschicht der Plas¬ 
mamembran diffundieren, um dann im 
Cytoplasma oder im Zellkern auf den 
Rezeptor zu treffen. 

V_. 

Zellinnenraum 


Ein Signalmolekül, das polar 
oder zu groß ist, kann nicht 
durch die Plasmamembran 
diffundieren; der Rezeptor ist 
in die Membran eingebettet. 


Abb. 7.4 Zwei Orte für Rezeptoren. Rezeptoren können sich im Cy¬ 
toplasma oder in der Plasmamembran einer Zelle befinden 


bindet an einen intrazellulären Rezeptor. Licht bestimmter 
Wellenlängen kann relativ ungehindert in die Zellen eines 
Blattes Vordringen, sodass zahlreiche Lichtrezeptoren von 
Pflanzen ebenfalls intrazellulär lokalisiert sind. 

Bei komplexen Eukaryoten wie den Wirbeltieren oder Land¬ 
pflanzen kennt man drei genau untersuchte Gruppen von Plas¬ 
mamembranrezeptoren, die man entsprechend ihrer Funktionen 
unterteilt hat: ligandengesteuerte Ionenkanäle, enzymgekop¬ 
pelte Rezeptoren (insbesondere Proteinkinaserezeptoren) und 
G-Protein-gekoppelte Rezeptoren. 


Ligandengesteuerte und andere lonenkanäle Wie Sie 

in ► Abschn. 6.3 erfahren haben, enthält die Plasmamembran 
vieler Zelltypen ligandengesteuerte Ionenkanäle, die Ionen wie 
Na+, K+, Ca 2+ oder CI“ in die Zelle hinein oder aus ihr 
heraus diffundieren lassen. Der Öffnungsmechanismus besteht 
in der Veränderung der dreidimensionalen Struktur des Ka¬ 
nalproteins nach der Wechselwirkung mit dem Liganden. Ein 
ligandengesteuerter Ionenkanal reagiert also auf einen spezifi¬ 
schen chemischen Signalstoff. Bei anderen Ionenkanälen kann 
dieses Signal ein sensorischer Reiz wie Licht oder Schall sein, 
und bei spannungsgesteuerten Ionenkanälen ist es die Verände¬ 
rung der elektrischen Spannung über der Membran. 



Außenmilieu 

Acetylcholin 

(ACh) 

\ 

m 


Na + 

® ® ® 
® <§) ® 


Acetylcholin- 
rezeptor (AChR) 


Die Na + -Zunahme in 
der Zelle führt zur 
Muskelkontraktion. 


Zwei Acetylcholinmoleküle binden an 
zwei der fünf AChR-Bindungsstellen, 
wodurch sich die Struktur des Kanals 
ändert und er sich öffnet. 


Der Kanal ist mit negativ 
geladenen Aminosäuren 
ausgekleidet, sodass es 
Na + -lonen möglich ist, 
die Zelle zu strömen. 


Zellinnenraum 


Abb. 7.5 Ein ligandengesteuerter Ionenkanal. Der Acetylcholinre- 
zeptor ist ein ligandengesteuerter Kanal für Natriumionen. Er besteht 
aus fünf Proteinuntereinheiten, hat also insgesamt fünf Bindungsstellen 
für den Liganden. Wenn an den Rezeptor zwei Acetylcholinmoleküle 
binden, öffnet sich der Kanal und Na + strömt in die Zelle. Das ändert 


die Membranladung und führt zu einem elektrischen Signal in der Mus¬ 
kelzelle (Muskelaktionspotenzial) 


Der Acetylcholinrezeptor, der bei Wirbeltieren in der Plasma¬ 
membran der Skelettmuskelzellen vorkommt, ist ein Beispiel 
für einen ligandengesteuerten Ionenkanal. Dabei handelt es sich 
um einen Natriumkanal, der den Liganden Acetylcholin bindet. 
Acetylcholin ist ein sogenannter Neurotransmitter - ein Signal¬ 
molekül, das von Nervenzellen freigesetzt wird (►Abb. 7.5). 
Wenn zwei Moleküle Acetylcholin an den Rezeptor binden, 
öffnet er den Kanal für etwa eine Tausendstelsekunde. Diese 
Zeit genügt, damit Na + , das außerhalb der Zelle viel höher 
konzentriert ist als innen, in die Zelle strömen kann. Die trei¬ 
bende Kraft ist sowohl der Konzentrationsgradient als auch 
die elektrische Potenzialdifferenz (elektrischer Gradient). Die 
Veränderung der Na + -Konzentration führt über ein Muskelak¬ 
tionspotenzial schließlich zur Kontraktion des Muskels. 

Enzymgekoppelte Rezeptoren, insbesondere Protein¬ 
kinaserezeptoren Bestimmte eukaryotische Rezeptorprote¬ 
ine sind mit einem Enzym gekoppelt. Die wichtigste Gruppe 
solcher Enzyme sind die Proteinkinasen; die damit gekoppel¬ 
ten Rezeptoren heißen entsprechend Proteinkinaserezeptoren. 
Proteinkinasen katalysieren die eigene Phosphorylierung (Addi¬ 
tion von Phosphat) oder die Phosphorylierung anderer Proteine, 
was die Proteinstruktur und damit die Proteinfunktion verändert. 


Querverweis 

Ionenkanäle sind für die Funktion des Nervensystems von 
zentraler Bedeutung. Ein Beispiel ist die als „motorische 
Endplatte“ bezeichnete KommunikationsVerbindung zwi¬ 
schen einer Muskelzelle und der sie steuernden Nerven¬ 
zelle (dem Motoneuron), die in ►Abschn. 44.3 und 47.1 
ausführlicher besprochen wird. 


Proteinkinase 

Zielprotein + ATP-► Protein-® + ADP 

(veränderte Gestalt 
und Funktion) 

Die Phosphorylierung von Proteinen hat in der Biologie eine 
herausragende Bedeutung. Von den geschätzten 23.000 prote¬ 
incodierenden Genen des Menschen stehen über 500 für Prote¬ 
inkinasen. Proteinkinasen wirken also an unzähligen Stellen in 
unserem Körper und beeinflussen damit auf die eine oder andere 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Außen¬ 

milieu 

Insulin 


j Die oc-Untereinheiten 
des Rezeptors bin¬ 
den Insulin (das Sig¬ 
nalmolekül). 


Die Konformationsänderung der 
ß-Untereinheiten überträgt das Sig¬ 
nal, dass Insulin gebunden hat, in 
das Cytoplasma. 



...welche sich gegen¬ 
seitig sowie das Sub¬ 
strat der Insulinreak¬ 
tion phosphorylieren, 
wodurch eine Kaskade 
von zellulären Reaktio¬ 
nen ausgelöst wird. 


zelluläre Reaktionen 


Abb. 7.6 Ein Proteinkinaserezeptor. Das Hormon Insulin bindet an 
einen Rezeptor an der äußeren Oberfläche der Zelle, der dimerisiert und 
einen Signaltransduktionsweg in Gang setzt 


Weise unsere sämtlichen Lebensäußerungen. Sie sollten daher 
die phosphorylierten Formen der drei für diese Reaktion infrage 
kommenden Aminosäuren kennen: 


Phosphoserin 

H 

H 2 N—C—COOH 

i 

h 2 c 

I 

0P0 3 - 


Phosphothreonin 

H 

H 2 N—C—COOH 

1 

H 3 C— CH 

OPO3- 


Phosphotyrosin 

H 

H 2 N—C—COOH 



OPO 3 - 


Der Insulinrezeptor ist ein Beispiel für einen Proteinkinasere¬ 
zeptor. Insulin ist ein Proteohormon, das in der Bauchspei¬ 
cheldrüse produziert wird. Der zugehörige Rezeptor besteht aus 
jeweils zwei Kopien zweier verschiedener Proteinuntereinhei¬ 
ten, a und ß; er ist also das Homodimer eines a/ß-Heterodimers 
(►Abb. 7.6). Wenn Insulin an den Rezeptor bindet, wird die¬ 
ser aktiviert und kann sich selbst und bestimmte Proteine im 
Cytoplasma phosphorylieren, die man treffend als Substrate der 
Insulinreaktion bezeichnet. Diese Proteine setzen dann zahlrei¬ 
che zelluläre Reaktionen in Gang, beispielsweise das Einfügen 
von Glucosetransportem in die Plasmamembran (► Abb. 5.12). 


von Wirbeltieren trifft (Photorezeptoren), und Duftstoffe (Ge¬ 
ruchsrezeptoren). Außerdem spielen sie bei der Regulation von 
Stimmungen und Verhalten (wie das Paarungsverhalten von 
Säugetieren) eine Rolle, aber zum Beispiel auch bei der Antwort 
von Hefezellen auf bestimmte Reize. So zählen die Rezeptoren 
der Hormone Oxytocin und ADH, die das Paarungsverhalten 
der Wühlmäuse steuern (► „Faszination Forschung: Ein Signal 
für die Partnerbindung“ zu Beginn dieses Kapitels) zu den G- 
Protein-gekoppelten Rezeptoren. 

Die sieben Transmembranhelices der 7-TM-Rezeptoren durch¬ 
queren die Phospholipiddoppelschicht und sind über kurze 
Schleifen miteinander verbunden, die sich dadurch abwechselnd 
außerhalb oder innerhalb der Zehe befinden. Die Bindung eines 
Liganden an die extrazelluläre Region des Rezeptors verändert 
die Struktur der cytoplasmatischen Region, sodass dort eine 
Stehe zugänglich wird, an die ein mobiles Membranprotein, ein 
G-Protein, binden kann. Das G-Protein taucht teilweise in die 
Lipiddoppelschicht ein. 

Viele G-Proteine bestehen aus drei Proteinuntereinheiten und 
können drei verschiedene Moleküle binden (► Abb. 7.7a): 

■ den Rezeptor 

■ ein GDP bzw. GTP (Guanosindiphosphat bzw. -triphosphat); 
dies sind Nucleosidphosphate wie ADP und ATP 

■ ein Effektorprotein (siehe folgender Abschnitt) 

Animation 7.1 A Signal Transduction Pathway 

www. Li fei le.com/a7. 1 

Wenn das G-Protein an ein aktiviertes Rezeptorprotein bindet, 
tritt GTP an die Stehe von GDP (►Abb. 7.7b). Normalerwei¬ 
se wird gleichzeitig an der extrazellulären Seite des Rezeptors 
der Ligand freigesetzt. Die Bindung von GTP verursacht eine 
Konformationsänderung des G-Proteins. Die Untereinheit mit 
dem gebundenen GTP trennt sich von dem übrigen G-Protein 
und diffundiert in der Ebene der Phospholipiddoppelschicht, 
bis sie auf ein Effektorprotein trifft, an das sie binden kann. 
Ein Effektorprotein macht, was sein Name schon andeutet: Es 
verursacht in der Zehe einen Effekt. Die Bindung der G-Protein- 
Untereinheit mit dem gekoppelten GTP aktiviert den Effektor - 
der zum Beispiel ein Enzym oder ein Ionenkanal sein kann - 
und führt so zu Veränderungen der Zellfunktion (► Abb. 7.7c). 

Nach der Bindung und Aktivierung des Effektorproteins löst 
sich die G-Protein-Untereinheit und kann weitere Effektorpro¬ 
teinmoleküle aktivieren, bis die intrinsische GTPase-Aktivität 
der Untereinheit das GTP zu GDP hydrolysiert und so inakti¬ 
viert. Die G-Protein-Untereinheit kann nun wieder an die beiden 
anderen G-Protein-Untereinheiten binden. Sobald sich die drei 
Untereinheiten zusammengefügt haben, kann das G-Protein er¬ 
neut an einen aktivierten Rezeptor binden. Nach der Bindung 
tauscht der aktivierte Rezeptor das GDP auf dem G-Protein ge¬ 
gen GTP aus und der ganze Zyklus beginnt von vorne. 


G-Protein-gekoppelte Rezeptoren Eine dritte Gruppe eu- 
karyotischer Plasmamembranrezeptoren sind die G-Protein- 
gekoppelten Rezeptoren, die man auch als 7-TM-Rezeptoren 

(Rezeptoren mit sieben Transmembranhelices) bezeichnet. Die¬ 
se Rezeptoren sind an der Verarbeitung eines breiten Spektrums 
an Signalen beteiligt, darunter Licht, das auf die Netzhaut 


Intrazelluläre Rezeptoren sind im Cytoplasma 
oder im Zellkern lokalisiert 

Intrazelluläre Rezeptoren sind in der Zelle lokalisiert und die¬ 
nen dem Erkennen von physikalischen Reizen wie Licht (z. B. 
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a G-Protein-gekoppelter Rezeptor, 
G-Protein und Effektor 


Außenmilieu 


Signalmolekül (Hormon) 



j GDP 

G-Protein- / 



b Aktivierung des G-Proteins 


Die Bindung des Hormons an 
den Rezeptor aktiviert das 
G-Protein. GTP ersetzt GDP. 


c Aktivierung des Effektorproteins 



gekoppelter 

Rezeptor 

Zellinnenraum 


inaktives 

G-Protein 


inaktives 

Effektor¬ 

protein 


aktiviertes 

G-Protein 


j Die aktivierte Untereinheit des 
G-Proteins aktiviert ein Effektor¬ 
protein, das Veränderungen in 
der Zellfunktion hervorruft. 


N 

aktiviertes 

Effektorprotein 



Das GTP am G- 
Protein wird zu 
GDP hydrolysiert. 


zelluläre 

Reaktionen 


Abb. 7.7 Ein G-Protein-gekoppelter Rezeptor. Das G-Protein fungiert als Vermittler zwischen dem Rezeptor und einem Effektor 


einige Photorezeptoren bei Pflanzen) oder von Signalmolekü¬ 
len, die durch die Plasmamembran diffundieren können (z. B. 
Steroidhormone bei Tieren). Bei zahlreichen intrazellulären Re¬ 
zeptoren handelt es sich um Transkriptionsfaktoren, von denen 
wiederum einige bis zu ihrer Aktivierung im Cytoplasma lo¬ 
kalisiert sind. Nach Bindung ihres Liganden diffundieren diese 
Transkriptionsfaktoren durch die Kemporen in den Zellkern, wo 
sie an die DNA binden und die Expression von bestimmten Ge¬ 
nen modulieren. Ein typisches Beispiel dafür ist der Rezeptor 
des Steroidhormons Cortisol. Der Rezeptor ist normalerweise an 
ein Chaperonprotein gebunden, das die Diffusion des Rezeptors 
in den Zellkern verhindert. Durch die Bindung eines Hormons 
verändert der Rezeptor seine Struktur, sodass er sich vom Cha- 
peron löst (►Abb. 7.8). Dies ermöglicht es dem Rezeptor, in 
den Zellkern zu diffundieren, wo er die Transkription der DNA 
beeinflusst. Eine andere Gruppe von intrazellulären Rezeptoren 
ist stets im Zellkern lokalisiert, sodass ihre Liganden bis dorthin 
gelangen müssen, bevor sie an den Rezeptor binden können. 

7.2 Wiederholung 

Rezeptoren sind Proteine, die durch die Bindung spe¬ 
zifischer Signalmoleküle (Liganden) oder die Wirkung 
von physikalischen Reizen eine Konformationsänderung 
durchlaufen. Der veränderte Rezeptor löst in der Zel¬ 
le über einen Signaltransduktionsweg eine Reaktion aus. 
Solche Rezeptoren können sich in der Plasmamembran 
oder im Zellinneren befinden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie und warum unterschiedliche Zel¬ 
len auf unterschiedliche chemische Signale reagieren. 

■ unter Verwendung von Reaktionsgleichungen die Ki¬ 
netik von Wechselwirkungen zwischen Ligand und 
Rezeptor erläutern können. 


Außenmilieu Signalstoff (Cortisol) 



Abb. 7.8 Ein intrazellulärer Rezeptor. Der Rezeptor für Cortisol be¬ 
findet sich im Cytoplasma und ist an ein Chaperonprotein gebunden. 
Wenn das Signalmolekül an den Rezeptor bindet, wird das Chaperon 
freigesetzt 


■ erläutern können, inwiefern Dissoziationskonstanten 
ein Maß für die Bindungsaffinität sind. 

■ membranständige und intrazelluläre Rezeptoren ver¬ 
gleichend gegenüberstehen können. 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


1. Was ist die Dissoziationskonstante K& und was sagt sie über 
die Wahrscheinlichkeit aus, mit der ein Signalmolekül eine 
zelluläre Reaktion hervorruft? 

2. Worauf beruht die Spezifität der Bindung zwischen einem Re¬ 
zeptor und seinem Liganden und warum ist sie so wichtig? 

3. Wie unterscheiden sich membranständige und intrazelluläre 
Rezeptoren? 


Sie haben jetzt die Signale und Rezeptoren kennengelernt und 
werden nun Genaueres über die Eigenschaften jener Molekü¬ 
le erfahren, die zwischen dem Rezeptor und der Zellreaktion 
vermitteln. Sie werden Signaltransduktoren (Signalüberträger) 
genannt. 

7.3 Die Signalübertragung kann 
über eine komplexe 
Proteinkaskade laufen 

Wie Sie eben erfahren haben, gibt es unterschiedliche Arten 
von Signalen und Rezeptoren, und wie zu erwarten ist, variieren 
auch die Wege, auf denen die Signale übertragen werden, wie 


auch die ausgelösten zellulären Reaktionen. Einige Signaltrans¬ 
duktionswege sind verhältnismäßig einfach und direkt, andere 
hingegen umfassen zahlreiche Schritte. Wie in ► Abschn. 7.1 
bereits erwähnt, können Enzyme und auch Transkriptionsfakto¬ 
ren beteiligt sein. Außerdem können weitere Moleküle, die man 
als sekundäre Botenstoffe (,second messenger ) nennt, durch das 
Cytoplasma diffundieren und Zwischenschritte im Signalüber¬ 
tragung s weg vermitteln. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Innerhalb der Zelle kann eine Kaskade von Proteinen (Signal¬ 
transduktionskaskade) das Signal übertragen und verstärken. 

■ Auch sekundäre Botenstoffe können Signale innerhalb von Zel¬ 
len übertragen und verstärken. 

■ Die Signalübertragung wird in einer Zelle durch zahlreiche unter¬ 
schiedliche Mechanismen reguliert. 

In vielen Fällen kann ein Signal eine Kaskade von Ereignissen 
auslösen, bei denen Proteine mit anderen Proteinen in Wechsel¬ 
wirkung treten, die wiederum mit weiteren Proteinen interagie¬ 
ren, bis die letztendlichen Reaktionen ablaufen. Über solch eine 
auf Proteinen basierende Signaltransduktionskaskade kann 
ein ursprüngliches Signal in der Zelle sowohl verstärkt als auch 
verteilt werden, um so in der Zielzelle verschiedene Reaktionen 
hervorzurufen. In diesem Abschnitt werden Sie sich mit den Ar¬ 
ten von Molekülen befassen, die Signale übertragen, und sich 
unterschiedliche Signalübertragungswege ansehen. 


a die Funktion des Proteins Ras in einer normalen Zelle 



b die Funktion von Ras in einer Tumorzelle 




dauerhafte Stimulation 
der Zellteilung 


Abb. 7.9 Signaltransduktion und Krebs, a Ras ist ein G-Protein, das 
die Zellteilung reguliert, b Bei einigen Tumortypen ist das Protein Ras 
dauerhaft aktiv, was zu einer unkontrollierten Zellteilung führt 


Die Zelle verstärkt die Reaktion auf die Bindung 
eines Liganden 

Mithilfe von Tumorzelllinien ist es Wissenschaftlern gelungen, 
nach der Bindung eines Wachstumsfaktors an seinen Rezep¬ 
tor den vollständigen Signaltransduktionsweg aufzuklären. Ver¬ 
schiedene Formen des Harnblasenkarzinoms beim Menschen 
gehen auf das Protein Ras zurück. (Die Bezeichnung rührt da¬ 
her, dass es zuerst aus dem Weichteiltumor einer Ratte isoliert 
wurde, d. h. aus einem Rattensarkom.) Wie Untersuchungen die¬ 
ser Tumorzellen zeigten, ist Ras ein G-Protein. Rufen Sie sich in 
Erinnerung, dass G-Proteine als eine Art Schalter fungieren, die 
sich im „An“- oder auch im „Aus“-Zustand befinden können. 
Stehen sie auf „Aus“, dann ist GDP an das G-Protein gebunden, 
im „An“-Zustand ist das Protein mit GTP beladen. Die unter¬ 
suchte anormale Form von Ras ist allerdings permanent aktiv, 
da sie das GTP dauerhaft bindet und so ständige Zellteilungen 
verursacht (► Abb. 7.9). 

Animation 7.2 Signal Transduction and Cancer 

www. Life 1 le.com/a7. 2 

Andere Krebszellen weisen in anderen Abschnitten des Signal¬ 
übertragung s weg s Anomalien auf. Durch einen Vergleich der 
Defekte in den entarteten Zellen mit der normalen Signalüber¬ 
tragung bei gesunden Zellen haben Biologen den gesamten 
Signalweg aufgeklärt (►Abb. 7.10). Wie Sie in ►Abschn. 7.2 
erfahren haben, vermitteln G-Proteine die Reaktion nach der 
Aktivierung von Proteinkinaserezeptoren. In ►Abb. 7.10 ist 
dargestellt, wie das aktivierte G-Protein Ras eine Reihe von Er- 
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Außenmilieu 


Wachstumsfaktor 



I der sich 
daraufhin selbst 
phosphoryliert 
und so aktiviert. 


| Der aktivierte Rezeptor löst 
eine Kette von Ereignissen 
aus, durch die das Protein 
Ras GTP binden kann und 
aktiviert wird. 


Q Das aktivierte Ras 
bindet an das 
Protein Raf und 
aktiviert es. 


| Das aktivierte Raf ist 
eine Proteinkinase, die 
viele MEK-Moleküle 
phosphoryliert. 


Ö 


Das aktivierte Protein MEK ist 
eine Proteinkinase, die viele 
Moleküle eines weiteren Proteins 
phosphoryliert, der MAP-Kinase. 


Q 


Zellinnenraum 


Wenn die MAP-Kinase durch 
Phosphorylierung aktiviert 
wurde, kann sie in den Zellkern 
gelangen. 




inaktive Kinase (O 

1 


T 

aktivierte Kinase O 

p 

<> 


Verstärkung 



r - ST/t 1 

1 Verstärkung 
/ i | ^ ' 

^ 1 




zelluläre Reaktion 

(einschließlich Stimu¬ 
lation der Zellteilung) 



Zellkern 


Abb. 7.10 Eine Proteinkinasekaskade. Bei einer Proteinkinasekaskade wird eine Reihe von Proteinen nacheinander aktiviert 


eignissen in Gang setzt, bei denen eine Proteinkinase die nächste 
aktiviert und so weiter. Einen solchen Vorgang bezeichnet man 
als Proteinkinasekaskade. Derartige Kaskaden sind zentraler 
Bestandteil der Regulation zahlreicher zellulärer Aktivitäten. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 7.10: Sorafenib ist ein Wirkstoff, der entwickelt 
wurde, um das Protein Raf zu hemmen. Diese Proteinkinase 
weist bei Nierenkrebs eine hohe Aktivität auf. Wie beeinflusst 
der Wirkstoff die Proteinkinasekaskade? 


Proteinkinasekaskaden sind aus vier Gründen nützliche Signal¬ 
überträger: 

■ Bei jedem Schritt der Kaskade erfolgt eine Verstärkung des 
Signals, da jedes neu aktivierte Proteinkinasemolekül ein 
Enzym ist, das die Phosphorylierung von zahlreichen Ziel¬ 
proteinmolekülen katalysieren kann (► Abb. 7.10, Schritte 5 
und 6). 

■ Die Information, dass ein bestimmtes Signal an der Plasma¬ 
membran angekommen ist, wird in den Zellkern übertragen, 
wo häufig die Expression zahlreicher Gene moduliert wird. 

■ Die Vielzahl der Schritte gewährleistet eine Spezifität des 
Vorgangs. 

■ Unterschiedliche Zielproteine in den einzelnen Schritten der 
Kaskade erlauben eine Variation der Reaktion. 


Sekundäre Botenstoffe können Signale 
zwischen Rezeptoren und Zielmolekülen 
verstärken 

In vielen Fällen existiert ein kleines Molekül, das zwischen den 
aktivierten Rezeptor und den Beginn der eigentlichen Kaska¬ 
de geschaltet ist. Earl Sutherland und seine Kollegen haben 
ein solches Molekül entdeckt, als sie die Aktivierung des Le¬ 
berenzyms Glykogen-Phosphorylase durch das Hormon Ad¬ 
renalin untersuchten. Dieses Hormon wird freigesetzt, wenn 
sich ein Tier in einer Stresssituation befindet und schnell Ener¬ 
gie für die Kampf-oder-Flucht-Reaktion verfügbar sein muss 
(► Abb. 40.3). Die Glykogen-Phosphorylase katalysiert den Ab¬ 
bau von Glykogen, das in Leberzellen gespeichert ist, sodass 
die entstehenden Glucosemoleküle in das Blut freigesetzt wer¬ 
den können. Das Enzym kommt im Cytoplasma der Leberzellen 
vor, ist jedoch inaktiv, wenn kein Adrenalin vorhanden ist. 

Adrenalin 

i 

Glykogen-Phosphorylase 
Glykogen-►Glucose 

Wie sich herausstellte, kann das Adrenalin die Glykogen- 
Phosphorylase auch in Leberzellextrakten aktivieren, aber nur 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Außenmilieu 


Zellinnenraun 


Weg, um cAMP herzustellen; und wie bereits festgestellt gibt es 
zahlreiche Ziele für cAMP in der Zelle, die gleichzeitig Kom¬ 
ponenten anderer Signalwege darstellen. 


►Signalweg 1 
^ Signalweg 2 


f ^Adenylat- 
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Seitdem wurden zahlreiche weitere Klassen von sekundären 
Botenstoffen entdeckt, darunter von Lipiden abgeleitete, Calci¬ 
umionen (Ca 2+ ) und Stickstoffmonoxid (NO). 

Von Lipiden abgeleitete sekundäre Botenstoffe Neben 
ihrer Funktion als Strukturkomponenten der Plasmamembran 
sind Phospholipide auch bei der Signalübertragung von Be¬ 
deutung. Bei der Bildung bestimmter sekundärer Botenstoffe 
werden gewisse Phospholipide durch Enzyme, die man als 
Phospholipasen bezeichnet, durch hydrolytische Spaltung in 
ihre Bestandteile zerlegt. 


ATP zyklisches AMP (cAMP) 

Abb. 7.11 Die Bildung von zyklischem AMP. Die Bildung von cAMP 
aus ATP wird von der Adenylat-Cyclase katalysiert, die durch G- 
Proteine aktiviert wird 


dann, wenn der gesamte Zellinhalt inklusive Fragmenten der 
Plasmamembran vorhanden ist. Unter diesen Bedingungen war 
Adrenalin an die Fragmente der Plasmamembranen gebunden 
(wo der Adrenalinrezeptor lokalisiert ist), aber die aktivierte 
Phosphorylase befand sich frei in der Lösung. Die Zugabe von 
Adrenalin zum Cytoplasma mit der inaktiven Phosphorylase 
führte nicht zu einer Aktivierung des Enzyms. Die Wissen¬ 
schaftler stellten die Hypothese auf, dass es einen sekundären 
Botenstoff (second messenger) geben müsse, der das Signal 
von Adrenalin (dem „primären Botenstoff“) überträgt. Die Ex¬ 
perimente bestätigten die Existenz eines solchen sekundären 
Botenstoffs, den man später als zyklisches AMP (cAMP) iden¬ 
tifizierte. Es wird von dem Enzym Adenylat-Cyclase aus ATP 
gebildet (►Abb. 7.11). Die Adenylat-Cyclase wird vom G- 
Protein-gekoppelten Adrenalinrezeptor aktiviert (siehe die ers¬ 
ten Schritte in ► Abb. 7.14). 

Im Gegensatz zur hohen Spezifität der Rezeptorbindung erlau¬ 
ben es sekundäre Botenstoffe wie cAMP der Zelle, auf ein 
einzelnes Ereignis an der Plasmamembran mit einer Vielzahl 
an zellulären Ereignissen innerhalb der Zelle zu reagieren. Se¬ 
kundäre Botenstoffe dienen also dazu, das Signal rasch zu 
verstärken und zu verbreiten. So führt beispielsweise die Bin¬ 
dung eines einzigen Adrenalinmoleküls zur Produktion von 
zahlreichen Molekülen cAMP, die dann ebenso viele Kopien des 
Zielenzyms aktivieren, indem sie nichtkovalent an diese binden. 
Im Fall von Adrenalin und der Leberzelle ist die Glykogen- 
Phosphorylase zudem nur eines von mehreren Enzymen, die 
aktiviert werden. 

Sekundäre Botenstoffe sind häufig an der Vernetzung von Si¬ 
gnalwegen, dem Crosstalk, beteiligt. Die Aktivierung des Ad¬ 
renalinrezeptors ist nicht der einzige für eine Zelle gangbare 


Die am besten untersuchten Beispiele für von Lipiden abge¬ 
leitete sekundäre Botenstoffe hängen mit der Hydrolyse des 
Phospholipids Phosphatidylinositol-4,5-bisphosphat (PIP 2 ) 
zusammen. Wie alle Phospholipide hat PIP 2 einen hydropho¬ 
ben Teil, der in die Plasmamembran eingebettet ist: zwei an 
Glycerol gebundene Fettsäureschwänze, zusammen als Diacyl- 
glycerol (DAG) bezeichnet. Der hydrophile Anteil von PIP 2 , der 
in das Cytoplasma hineinragt, ist Inositoltrisphosphat (IP 3 ). 

Wie bei cAMP sind die Rezeptoren, die zu diesem System der 
sekundären Botenstoffe gehören, häufig mit G-Proteinen ge¬ 
koppelt. Eine G-Protein-Untereinheit wird durch den Rezeptor 
aktiviert, diffundiert dann innerhalb der Plasmamembran und 
aktiviert die Phospholipase C, ein Enzym, das sich in der Mem¬ 
bran befindet. Dieses Enzym spaltet IP 3 von PIP 2 ab, sodass in 
der Lipiddoppelschicht Diacylglycerol (DAG) entsteht: 

Phospholipase C 

PIP 2 -► IP 3 + DAG 

in der Membran in das in der Membran 

Cytoplasma 
freigesetzt 

Sowohl IP 3 als auch DAG sind sekundäre Botenstoffe. Sie ge¬ 
hören zu unterschiedlichen Signalübertragungswegen, die ein¬ 
ander unterstützen und beide die Proteinkinase C (PKC) aktivie¬ 
ren. Mit PKC bezeichnet man eine Familie von Proteinkinasen, 
die eine große Vielzahl von Zielproteinen phosphorylieren kön¬ 
nen. Dadurch werden multiple zelluläre Reaktionen ausgelöst, 
abhängig vom Gewebe- beziehungsweise Zelltyp. 

Calciumionen Calciumionen kommen in den meisten Zel¬ 
len nur in geringen Mengen vor; die Ca 2+ -Konzentration im 
Cytosol beträgt meist etwa 0,lpmol/l. Außerhalb der Zel¬ 
len und innerhalb des endoplasmatischen Reticulums ist die 
Ca 2+ -Konzentration oftmals viel höher. Ca 2+ -Pumpen in der 
Plasmamembran und der ER-Membran halten die Konzentrati¬ 
onsunterschiede unter ATP-Verbrauch aufrecht, indem sie Ca 2+ 
aus dem Cytosol befördern. Anders als cAMP und die von Li¬ 
piden abgeleiteten sekundären Botenstoffe kann die Zelle Ca 2+ 
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Abb. 7.12 Calciumionen als sekundärer Botenstoff. Die Konzentra¬ 
tion von Ca 2+ lässt sich mithilfe eines Farbstoffs messen, der fluores¬ 
ziert, wenn er das Ion bindet. Hier führt die Befruchtung der Eizelle 
eines Seesterns zu einem schnellen Einstrom von Ca 2+ aus der Um¬ 
gebung in das Cytoplasma. Bereiche mit einer hohen Konzentration 
an Ca 2+ -Ionen sind durch eine rote Färbung gekennzeichnet, und die 
einzelnen Phasen wurden im Abstand von 5 s fotografiert. Die Signal- 



Acetylcholin 
(ACh) 

Acetylcholin bindet an 
Rezeptoren auf Endothel¬ 
zellen der Blutgefäße; durch 
Aktivierung des Rezeptors 
kommt es zur Produktion 
von IP 3 . 


Acetylcholin- 
rezeptor (AChR) 


IP 3 öffnet Ca 2+ -Känale in der 
ER-Membran, Ca 2+ wird ins 
Cytoplasma freigesetzt. 


gebung durch Ca 2+ , die bei befruchteten Eiern die Zellteilung auslöst 
und so die Embryonalentwicklung in Gang setzt, kommt in allen Tier¬ 
stämmen vor 


nicht herstellen, sondern muss diese Ionen aus der Umgebung 
aufnehmen. Der Ca 2+ -Spiegel (Ca 2 + -Gehalt) im Cytoplasma 
und in Organellen wird durch das Öffnen und Schließen von 
Ca 2+ -Ionenkanälen und die Aktivität der membranständigen 
Ca 2+ -Pumpen reguliert. 

Zahlreiche Signalstoffe können Calciumkanäle öffnen, bei¬ 
spielsweise IP 3 . Das Eindringen des Spermienzellkems in eine 
Eizelle ist ein sehr wichtiges Signal, das zum Öffnen zahlrei¬ 
cher Calciumkanäle führt. Dadurch kommt es zu beträchtlichen 
Veränderungen, die das nun befruchtete Ei auf die anstehenden 
Zellteilungen vorbereiten (►Abb. 7.12). Unabhängig davon, 
welches Signal zum Öffnen der Calciumkanäle geführt hat, das 
Ergebnis ist eine deutliche Zunahme der Ca 2+ -Konzentration 
im Cytosol, die innerhalb eines Sekundenbruchteils um das 
Hundertfache ansteigen kann. Diese Zunahme aktiviert die Pro¬ 
teinkinase C. Darüber hinaus reguliert Ca 2+ andere Ionenkanäle 
und stimuliert bei zahlreichen Zelltypen die Sekretion von Stof¬ 
fen durch Exocytose. 


Zellin nen raum 


Ca 2+ stimuliert die NO- 
Synthase, das Enzym, 
welches die Bildung des 
Gases Stickstoffmonoxid 
(NO) aus der Aminosäure 
Arginin katalysiert. 



Stickstoffmonoxid Die primären und sekundären Botenstof¬ 
fe sind Moleküle, die entweder in den wässrigen oder in den 
hydrophoben Bestandteilen der Zehe löslich sind. Daher war es 
sehr erstaunlich, als man entdeckte, dass auch ein Gas an der Si¬ 
gnaltransduktion beteiligt sein kann. Stickstoffmonoxid (NO) 
ist als sekundärer Botenstoff in den Signalübertragungsweg des 
Neurotransmitters Acetylcholin eingebunden (► Abschn. 7.2), 
der zu einer Relaxation (Entspannung) der glatten Muskelzehen 
von Gefäßwänden führt, sodass sich die Gefäße weiten und ein 
größere Blutvolumen transportiert werden kann (► Abb. 7.13). 
Im Körper entsteht NO aus der Aminosäure Arginin, eine Re¬ 
aktion, die von dem Enzym NO-Synthase katalysiert wird. 


Abb. 7.13 Stickstoffmonoxid in der Signaltransduktion. Stickstoff¬ 
monoxid (NO) ist ein reaktionsfähiges Gas. Dennoch vermittelt es als 
sekundärer Botenstoff zwischen dem Signalmolekül Acetylcholin und 
dessen Wirkung, der Entspannung glatter Muskulatur 


Werden Acetylcholinrezeptoren an der Oberfläche einer Endo- 
thelzelle aktiviert, kommt es zur Freisetzung von IP 3 aus der 
Membran (ausgelöst durch den in ►Abb. 7.13 dargestellten 
Signalweg), Calciumkanäle in der Membran des endoplasmati¬ 
schen Reticulums öffnen sich und die Ca 2+ -Konzentration im 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Cytosol nimmt zu. Ca 2+ aktiviert dann die NO-Synthase zur 
Produktion von NO. 

NO ist chemisch sehr instabil, es reagiert leicht mit Sauerstoff 
und auch mit anderen kleinen Molekülen. Es kann zwar sehr 
leicht diffundieren, legt dabei aber nur kurze Strecken zurück. 
Daher ist es günstig, dass die Zellen der glatten Muskulatur, 
auf die NO als parakrines Signal wirkt, unmittelbar unter den 
Endothelzellen liegen. NO aktiviert in der glatten Muskulatur 
die Guanylat-Cyclase, ein mit der Adenylat-Cyclase eng ver¬ 
wandtes Enzym. Die Guanylat-Cyclase katalysiert die Bildung 
von cGMP und damit eines weiteren sekundären Botenstoffs, 
der die Entspannung der Muskelzellen und damit die Gefäßer¬ 
weiterung herbeiführt. 

Durch die Entdeckung von NO als Bestandteil der Signaltrans¬ 
duktion lässt sich die Wirkung des Sprengstoffs Nitroglycerin 
als Herzmittel erklären. Dieses Medikament diente über ein Jahr¬ 
hundert lang der Behandlung von Angina pectoris, anfallartigen 
Brustschmerzen, die bei ungenügender Durchblutung der Herz¬ 
kranzgefäße auftreten. Nitroglycerin setzt NO frei, das eine Er¬ 
weiterung (Dilatation) der Blutgefäße und damit einen verstärk¬ 
ten Blutfluss bewirkt. Der Wirkstoff Sildenafil (Viagra) wurde 
entwickelt, um Angina pectoris über den NO-Signalweg zu be¬ 
handeln, war aber für diesen Zweck nur wenig geeignet. Männer, 
die das Medikament einnahmen, berichteten jedoch von stärke¬ 
ren Erektionen. Bei der sexuellen Stimulation fungiert NO als 
Signal, was zu einer Zunahme des cGMP-Spiegels und der an¬ 
schließenden Entspannung der glatten Muskulatur führt, welche 
die Arterien im Schwellkörper des Penis umgeben. Als Folge 
dieses Signals füllen sich die Gefäße im Penis mit Blut und es 
kommt zur Erektion. Sildenafil wirkt, indem es ein Enzym (eine 
Phosphodiesterase) hemmt, das cGMP abbaut - das Ergebnis ist 
ein erhöhter cGMP-Spiegel und stärkere Erektionen. 


Die Signalübertragung ist hochgradig reguliert 


Zellen können die Aktivität an der Signaltransduktion beteilig¬ 
ter Moleküle regulieren. Die Konzentration von NO, das sehr 
schnell abgebaut wird, wird ausschließlich über die erzeugte 
Menge reguliert. Der cytosolische Ca 2+ -Spiegel wird dagegen, 
wie Sie bereits erfahren haben, sowohl durch Membranpumpen 
als auch durch Ionenkanäle bestimmt. Für Proteinkinasekaska¬ 
den, G-Proteine und cAMP (oder cGMP) gibt es Enzyme, die 
den aktivierten Signalüberträger in die inaktive Vorstufe zurück¬ 
verwandeln (► Abb. 7.14). 

Das Gleichgewicht zwischen den Aktivitäten von Enzymen, die 
Signalüberträger aktivieren, und Enzymen, die sie inaktivie¬ 
ren, bestimmt letztendlich die zelluläre Reaktion auf ein Signal. 
Zellen können dieses Gleichgewicht auf mehrere Weisen verän¬ 
dern: 

■ Synthese oder Abbau von Enzymen : So kann beispielsweise 
die Synthese der Adenylat-Cyclase (die cAMP synthetisiert) 
und der Abbau der Phosphodiesterase (die cAMP abbaut) zu 
einer Verschiebung des Gleichgewichts zugunsten von mehr 
cAMP in der Zelle führen. 


a eine Phosphatase inaktiviert eine Proteinkinase 



aktives 

Enzym 


b eine GTPase inaktiviert ein G-Protein 



c eine Phosphodiesterase inaktiviert cAMP 



TP. 


Adenylat- 

Cyclase _ Phosphodiesterase 

-►(cAMP)-► AMP 


Abb. 7.14 Regulation der Signaltransduktion. Bestimmte Signale 
führen zur Erzeugung von aktiven Signalüberträgern wie etwa Pro¬ 
teinkinasen (a), G-Proteine (b) und cAMP (c). Andere Enzyme (rot) 
inaktivieren oder beseitigen diese Signalüberträger 


■ Aktivierung oder Hemmung der Enzyme durch andere Mo¬ 
leküle : Ein Beispiel ist die Hemmung der Phosphodiesterase 
durch Sildenafil. 

Da die zelluläre Signalgebung bei Krankheiten wie Krebs so be¬ 
deutend ist, werden derzeit neue Medikamente erforscht, welche 
die Aktivitäten der Enzyme beeinflussen können, die an Signal¬ 
transduktionswegen beteiligt sind. 

7.3 Wiederholung 

Die Signaltransduktion ist eine Abfolge von Schritten 
zwischen der Bindung eines Signalmoleküls an einen Re¬ 
zeptor und der letztendlichen zellulären Reaktion. Eine 
Proteinkinasekaskade verstärkt ein Signal durch eine Rei¬ 
he von hintereinandergeschalteten Proteinphosphorylie¬ 
rungen. Häufig verstärkt jedoch ein sekundärer Botenstoff 
das Signal und verteilt die auf die Signalbindung folgen¬ 
den Reaktionen. Die Aktivität des Signalüberträgers wird 
reguliert. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, wie eine Proteinkaskade ein Sig¬ 
nal verstärkt. 
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■ erläutern können, wie ein sekundärer Botenstoff 
in vielen unterschiedlichen Signaltransduktionswegen 
aktiv sein kann. 

■ erläutern können, wie Signaltransduktionswege in der 
Zelle reguliert werden. 


_ 7_ 

1. Wie kann ein aktiviertes G-Protein wie Ras eine Reaktion auf 
die Bindung eines Liganden verstärken? 

2. Zyklisches AMP dient bei vielen verschiedenen Reaktionen 
als sekundärer Botenstoff. Wie kann das gleiche Molekül in 
verschiedenen Zelltypen auf unterschiedliche Weise wirken? 

3. Wie werden Signaltransduktionskaskaden reguliert? 


Sie haben jetzt erfahren, wie die Bindung eines Signalmoleküls 
an seinen Rezeptor die Reaktion einer Zelle auf das Signal in 
Gang setzt und wie Signaltransduktionswege das Signal verstär¬ 
ken und seine Effekte auf zahlreiche Ziele in der Zelle verteilen. 
Im nächsten Abschnitt werden Sie sich mit dem dritten Schritt 
der Signaltransduktion beschäftigen, den tatsächlichen Auswir¬ 
kungen des Signals auf die Zellfunktionen. 

7.4 Die Antwort von Zellen 
auf Signale kann sehr 
unterschiedlich sein 

Die Auswirkungen eines Signals auf die Zellfunktion können 
in drei grundlegenden Formen auftreten: das Öffnen von Io¬ 
nenkanälen, die Veränderung von Enzymaktivitäten oder eine 
differenzielle Genexpression. Diese Vorgänge leiten weitere und 
mitunter erhebliche Veränderungen der Struktur und Funktion 
der Zelle ein. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eine Zelle kann durch das Öffnen oder Schließen von lonenkanä- 
len auf Signale reagieren. 

■ Eine Zelle kann durch eine Veränderung der Transkriptionsrate 
auf Signale reagieren. 


lonenkanäle reagieren durch Öffnen oder 
Schließen auf ein Signal 

Wie Sie bereits erfahren haben, fungieren bestimmte Ionen¬ 
kanäle als Rezeptoren und können so an der Signalübertragung 
beteiligt sein (►Abb. 7.5). In ►Kap. 44 und 45 werden Sie 
sehen, wie die Signalgebung Ionenkanäle des zentralen Nerven¬ 
systems und der Sinnesorgane beeinflusst, wobei die Stimulati¬ 
on von Rezeptoren durch externe Reize wie Licht, Schall und 
Berührung zum Öffnen von Ionenkanälen in der Plasmamem¬ 


bran führt. Manchmal reagieren aber auch Ionenkanäle in einer 
der inneren Membranen der Zelle. So kann die Signalübertra¬ 
gung unter Beteiligung von IP 3 und DAG zu einem Öffnen von 
Ca 2+ -Kanälen in der Membran des endoplasmatischen Reticu- 
lums führen. 

Bei der Reaktion auf das Hormon Oxytocin, von dem Sie in 
der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: 
Ein Signal für die Partnerbindung“) gehört haben, werden bei¬ 
de Möglichkeiten miteinander kombiniert. Oxytocin bindet an 
einen G-Protein-gekoppelten Rezeptor (► Abb. 7.7), der in Ner¬ 
venzellen des Gehirns wie auch in glatten Muskelzellen des 
Uterus (Gebärmutter) und der Milchdrüsen exprimiert wird. 

Die Aktivierung des Rezeptors führt zu einer Signalübertra¬ 
gung über IP 3 und DAG, die Ionenkanäle öffnen und so eine 
Freisetzung von Ca 2+ aus dem ER in das Cytoplasma bewir¬ 
ken. Wie Sie in ► Kap. 44 erfahren werden, stimuliert das 
Ca 2+ im Gehirn durch das Öffnen von Na + -Ionenkanälen in der 
Plasmamembran indirekt die Aktivität von Nervenzellen. Zu¬ 
sammengefasst heißt dies: 

Signalstoff Oxytocin —> G-Protein-Aktivierung —>► 

IP 3 -vermittelte Signalübertragung -> 

Öffnen von Ca 2+ -Kanälen im ER -> 

Öffnen von Na + -Kanälen in der Plasmamembran 

Wie Sie in in der Einleitung dieses Kapitels erfahren haben, be¬ 
trifft der Einfluss von Oxytocin auf das Verhalten der Wühlmäu¬ 
se auch die Partnerbindung. Ist dies auch beim Menschen der 
Fall? Der Neurowissenschaftler Paul Zak vertritt diese Ansicht. 
Er hat Experimente, sogenannte Trust Games oder Vertrauens¬ 
spiele, an freiwilligen Probanden durchgeführt und gezeigt, dass 
die Signalgebung durch Oxytocin für die Vertrauensbildung von 
Bedeutung ist (►„Experiment: Ist Oxytocin das Vertrauens¬ 
hormon des Menschen?“). Vor Kurzem konnte gezeigt werden, 
dass sich Menschen mit einem erblichen Defekt des Oxytocinre¬ 
zeptors in mancher Hinsicht wie Rocky-Mountains-Wühlmäuse 
verhalten, denen der Rezeptor fehlt: Sie bauen weniger Vertrau¬ 
en gegenüber anderen Menschen auf. 


Als Reaktion auf Signale ändert 
sich die Aktivität von Enzymen 

Enzyme werden im Laufe der Signaltransduktion häufig mo¬ 
difiziert - entweder kovalent oder nichtkovalent. Sie haben 
beide Formen bereits früher in diesem Kapitel kennengelernt: 
Die Addition einer Phosphatgruppe an ein Enzym durch eine 
Proteinkinase ist ein Beispiel für eine kovalente Modifikati¬ 
on, die Bindung von cAMP an sein Zielprotein ist dagegen 
nichtkovalent. Beide Arten von Veränderungen beeinflussen die 
Konformation des Enzymmoleküls, wodurch es zu einer Akti¬ 
vierung oder Inaktivierung der Proteinfunktion kommt. Im Falle 
der Aktivierung führt der Wandel der Raumstruktur zu einer Ex¬ 
position eines zuvor nicht zugänglichen aktiven Zentrums und 
das Zielenzym übernimmt eine neue zelluläre Funktion. 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Experiment: Ist Oxytocin das Vertrauenshormon des Menschen? 


Originalliteratur: Zak P et al. (2005) Horm Behav 48: 533-527 

Die zelluläre Signalgebung im Gehirn führt zu Verhaltensänderungen. Mithilfe dieses Ex¬ 
periments wurde untersucht, ob beim Menschen die Anwesenheit des Peptids Oxytocin mit 
der Entwicklung von Vertrauen in Zusammenhang steht. 


Hypothese 

Das Signalmolekül Oxytocin ist beim Menschen an der Vertrauensbildung beteiligt. 

Methode 


° 


156 Personen 
wurden 10 US$ zur 
Verfügung gestellt. 


mmmmmmimmi 

Will 

Will wit 

t.M.1 wit, 

fiiii iriylw 


Q Die Personen wurden nach 
dem Zufallsprinzip zu Paaren 
zusammengestellt, wobei sich 
die Partner weder persönlich 
kannten oder im Verlauf des 
Experiments kennenlernen 
würden. 


Q Informationen für Spender und 
Empfänger: Der Spender wurde 
aufgefordert, freiwillig bis zu 
10 US$ an den Empfänger abzu¬ 
geben. Der Experimentator würde 
diese Summe auf dem Konto 
des Empfängers verdreifachen. 
Der Empfänger durfte dem 
Spender einen Betrag in einer 
von ihm selbst festgelegten 
Höhe zurückgeben. 



Spender 


Q Aufbau von Vertrauen: Der Spender geht das Risiko ein, dass er vielleicht 
* kein Geld zurückbekommt. Investiert er dennoch (eventuell in der Hoffnung, 
als Anerkennung einen etwas höheren Betrag zurückzubekommen), verhält 
sich der Spender vertrauensvoll. Gefällt dem Empfänger das Verhalten des 
Spenders, wird er es durch die Rückzahlung des Betrags und vielleicht sogar 
durch eine höhere Summe honorieren. 


n Kontrollgruppe: Die Höhe des Geldbetrags, den der Spender abgeben 
muss, wurde per Zufallsgenerator festgelegt; der Empfänger wurde über das 
Vorgehen informiert. Beweggründe des Spenders wie Vertrauen oder Groß¬ 
zügigkeit entfielen für den Empfänger daher. 


^ Der Spender entschied sich für einen Betrag (inklusive 0). Der wurde dem 
Empfänger zusammen mit seinem Kontostand mitgeteilt, mit der Aufforde¬ 
rung, dem Spender davon seinerseits einen fairen Betrag (inklusive 0) gutzu¬ 
schreiben. Sofort nach ihrer jeweiligen Entscheidung wurde bei allen Kandi¬ 
daten der Oxytocinspiegel im Blut bestimmt, ebenso bei der Kontrollgruppe. 


Ergebnisse 


Experiment Kontrolle 

(Spende erfolgt erkennbar (Spende erfolgt erkennbar 

auf Vertrauensbasis) auf Anweisung) 

Betrag, der vom Spender gegeben wurde 5,52 US$ 5,63 US$ 

Betrag, der vom Empfänger zurückgegeben 6,96 US$ 3,53 US$ 

wurde 

Oxytocinspiegel im Blut des Empfängers 278 198 

(Pg/ml) 
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Schlussfolgerungen 

1. Die Personen (Empfänger), denen eine andere Person (Spender) vertraut hatte, waren bei 
der Rückzahlung des Betrags umso großzügiger, je spendabler sich zuvor der Spender 
gezeigt hatte. 

2. Bei Empfängern, denen vertraut wurde (ein Form einer freiwilligen Geldspende), war 
der Oxytocinspiegel höher als bei Empfängern, denen der Geldbetrag auf Anweisung 
gespendet wurde. 


Blick in die Daten: Ist Oxytocin das Vertrauenshormon des Menschen? 


Originalliteratur: Kosfeld M et al. (2005) Nature 435: 673- 
676 

Paul Zak, einer der Begründer der Neuroökonomie, entwi¬ 
ckelte ein Experiment, um zu untersuchen, welchen Einfluss 
Oxytocin auf das Vertrauen hat, das wir anderen Menschen 
entgegenbringen. Zak und seine Kollegen fanden heraus, 
dass Personen, denen fremde Menschen in Form der Zahlung 
eines Geldbetrags ihr Vertrauen zeigen, dieses Vertrauen er¬ 
widern, indem sie den Betrag oder auch eine höhere Summe 
zurückzahlen. Zudem weisen diese Personen im Blut einen 
erhöhten Spiegel des Signalmoleküls Oxytocin auf. Wie bei 
vielen Experimenten legen diese Befunde einen kausalen Zu¬ 
sammenhang zwar nahe, doch die festgestellte Korrelation 
bedeutet nicht zwingend eine Kausalität. Zak und sein Team 
führten daher ein direktes Experiment durch, bei dem den 
Probanden vor Versuchsbeginn Oxytocin verabreicht wurde, 
um festzustellen, ob diese zusätzliche Hormondosis die Ver¬ 
trauensbildung stärkt. 

Aufgaben 

1. Für das Experiment wurden die Spender in eine Kon- 
trollgruppe und in eine Versuchsgruppe aufgeteilt und 
Paare aus jeweils einem Spender und einem Empfänger 
gebildet. Allen Spendern wurden 12 US$ zur Verfügung 
gestellt und sie wurden aufgefordert, dem ihnen unbe¬ 
kannten Empfänger einen Geldbetrag von bis zu 12 US$ 
zukommen zu lassen. Die Spender waren darüber infor¬ 
miert, dass jeder von ihnen gespendete Betrag auf dem 
Empfängerkonto verdreifacht würde (auf bis zu 36 US$), 
und vertrauten darauf, dass sich der Empfänger groß¬ 
zügig zeigen und einen Teil des verdreifachten Betrags 
zurückzahlen würde. Der Versuchsgruppe wurde unmittel¬ 
bar vor dem Experiment ein oxytocinhaltiges Nasenspray 


verabreicht, die Kontrollgruppe erhielt ein Spray ohne das 
Hormon. In der ► Tabelle sind die Ergebnisse aufgeführt. 

Mittelwert der Summen (US$), 
die dem Empfänger übergeben 
wurden (Standardabweichung) 
Versuchsgruppe 9,6 (2,8) 

(oxytocinhaltiges Spray) 

Kontrollgruppe 8,1 (3,1) 

(oxytocinfreies Spray) 

Welche Schlussfolgerungen bezüglich der Wirkung von 
Oxytocin auf das Vertrauen des Spenders gegenüber dem 
Empfänger können Sie aus den Daten ziehen? Welchen 
statistischen Test würden Sie anwenden, um zu überprü¬ 
fen, ob die Mittelwerte signifikant voneinander abwei¬ 
chen? 

2. Das in Aufgabe 1 beschriebene Experiment wurde wie¬ 
derholt. Dieses Mal wurde den Spendergruppen jedoch 
mitgeteilt, welchen Betrag sie an den Empfänger geben 
sollten. Die Ergebnisse sind in der ► Tabelle aufgeführt. 

Mittelwert der Summen (US$), 
die dem Empfänger übergeben 
wurden (Standardabweichung) 
Versuchsgruppe 7,5 (3,3) 

(oxytocinhaltiges Spray) 

Kontrollgruppe 7,5 (3,4) 

(oxytocinfreies Spray) 

Welche Schlussfolgerungen bezüglich der Wirkung von 
Oxytocin auf das Vertrauen können Sie aus diesen Da¬ 
ten ziehen und was sagt das über das Vertrauensverhältnis 
aus? 


Die G-Protein-vermittelte Proteinkinasekaskade, die in Leber¬ 
zellen durch Adrenalin angeregt wird, führt dazu, dass das 
cAMP einen entscheidenden Signalüberträger aktiviert, die Pro¬ 
teinkinase A. Dieses Enzym phosphoryliert seinerseits wie¬ 
derum zwei weitere Enzyme, die einander entgegengesetzte 
Wirkmechanismen haben, aber dennoch in die gleiche Richtung 
wirken (hin zu einer Erhöhung des Blutzuckerspiegels): 


Hemmung : Die Glykogen-Synthase, die die Verknüpfung von 
Glucosemolekülen zur Synthese des Energiespeichermole¬ 
küls Glykogen katalysiert, wird durch eine Phosphorylierung 
inaktiviert. Das Adrenalinsignal verhindert also, dass Glu¬ 
cose in Form von Glykogen gespeichert wird (► Abb. 7.15, 
Schritt 1). 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Abb. 7.15 Eine Kaskade von Reaktio¬ 
nen führt zu einer Veränderung der 
Enzymaktivität. Leberzellen reagie¬ 
ren auf Adrenalin, indem G-Proteine 
aktiviert werden, die wiederum die Syn¬ 
these des sekundären Botenstoffs cAMP 
auslösen. Zyklisches AMP setzt eine 
Proteinkinasekaskade in Gang und ver¬ 
stärkt so das Adrenalinsignal erheblich 
(fettgedruckte Zahlen). Die Kaskade 
hemmt die Umwandlung von Glucose 
in Glykogen und stimuliert gleichzeitig 
die Freisetzung von vorher gespeicherter 
Glucose 



aktivierte 

Adenylat- 

Cyclase 


cAMP 


Außenmilieu 


) Adrenalin 

Adrenalin- Untereinheit des Plasmamembran 

^rezeptor aktivierten G-Proteins / 


Die durch die Adrenalinbindungen 
ausgelöste Phosphorylierung 
inaktiviert die Glykogen-Synthase 
und verhindert so, dass Glucose in 
Form von Glykogen gespeichert wird. 


inaktive Proteinkinase A 


aktive Glykogen- 
Synthase 
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aktive Proteinkinase A 
inaktive Phosphorylasekinase 



aktive Phosphorylasekinase 
inaktive Glycogen-Phosphorylase 



inaktive Glykogen- 
Synthase 


3 Die Proteinkinasekaskade verstärkt 
das Signal. Hier werden für jedes 
gebundene Adrenalinmolekül 20 
Moleküle cAMP erzeugt, die alle 
jeweils ein Molekül der Protein¬ 
kinase A aktivieren. 

\_ J 
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aktive Glykogen-Phosphorylase 
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Zellinnenraum 
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Die Glykogen-Phosphorylase 
wird durch Phosphorylierung 
aktiviert und setzt aus Glyko¬ 
gen gespeicherte Glucose¬ 
moleküle frei. 


Die Freisetzung von 
Glucose liefert Energie für 
die Kampf-oder-Flucht- 
Reaktion. 


■ Aktivierung : Die Phosphorylasekinase wird durch Anhän¬ 
gen einer Phosphatgruppe aktiviert. Sie stimuliert dann eine 
Proteinkinasekaskade, die letztendlich zur Phosphorylierung 
der Glykogen-Phosphorylase führt, einem anderen Schlüs¬ 
selenzym des Glucosestoffwechsels, das dadurch aktiviert 
wird. Dieses Enzym setzt Glucosemoleküle aus Glykogen 
frei (► Abb. 7.15, Schritte 2 und 3). 


Querverweis 

Die Regulation von Enzymen bestimmt die Geschwindig¬ 
keit von chemischen Umwandlungen in Zehen und somit 
auch die Zehfunktionen (► Ab sehn. 8.5). 
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Activity 7.2 Cell Signaling and Amplification Simulation 

www.Lifel le.com/ac7. 2 

Die Verstärkung des Signals in diesem Signalweg ist beeindru¬ 
ckend. Wie in ► Abb. 7.15 dargestellt ist, führt jedes Molekül 
Adrenalin, das an der Plasmamembran ankommt, zu einer Frei¬ 
setzung von rund 10.000 Glucosemolekülen in das Blut: 

1 Molekül Adrenalin, das an die Membran bindet, führt zu 
20 Molekülen cAMP, diese aktivieren 

20 Moleküle der Proteinkinase A, diese aktivieren 
100 Moleküle der Phosphorylasekinase, diese aktivieren 

1000 Moleküle der Glykogen-Phosphorylase, diese bilden 
10.000 Moleküle Glucose-1-phosphat und diese werden zu 
10.000 Molekülen Glucose im Blut. 


Signale können die Transkription 
von DNA auslösen 

Wie Sie in ►Abschn. 4.1 erfahren haben, wird für die Syn¬ 
these eines Proteins zunächst ein DNA-Abschnitt - ein Gen - 
in mRNA transkribiert und diese Nucleotidsequenz dann an 
den Ribosomen in ein Protein translatiert. Dessen Aminosäure¬ 
sequenz ist durch die ursprüngliche DNA-Sequenz festgelegt. 
Proteine sind für alle Zellfunktionen von großer Bedeutung, 
sodass ein zentraler Mechanismus der Regulation spezifischer 
Zellfunktionen darin besteht, die Synthese der entsprechenden 
Proteine zu kontrollieren, insbesondere die Transkription der 
DNA-Sequenzen. die diese Proteine codieren. 

Die Signaltransduktion spielt eine wichtige Rolle, um fest¬ 
zulegen, welche DNA-Sequenzen transkribiert werden. Das 
Ziel der Signaltransduktion sind häufig Proteine, die man als 
Transkriptionsfaktoren bezeichnet. Diese binden an spezifi¬ 
sche DNA-Sequenzen im Zellkern und aktivieren oder inak¬ 
tivieren die Transkription der angrenzenden DNA-Regionen. 
So endet beispielsweise der Ras-Signalweg im Zellkern an 
der DNA (►Abb. 7.10). Die letzte Proteinkinase in der Ras- 
Signaltransduktionskaskade ist die MAPK (mitogenaktivierte 
Proteinkinase; ein Mitogen ist ein Stoff, meistens ein Protein, 
der die Zellteilung stimuliert). Die MAPK tritt in den Zellkern 
ein und phosphoryliert ein Protein, welches die Expression einer 
Reihe von Genen stimuliert, die bei der Proliferation (Vermeh¬ 
rung) von Zellen eine Rolle spielen. 


Querverweis 

In diesem Kapitel haben Sie ausschließlich Signalüber¬ 
tragungswege bei Tieren kennengelernt. Doch auch in 
anderen Organismen spielen solche Wege eine wichti¬ 
ge Rolle, darunter die Pflanzen, wie Sie ausführlich in 
► Kap. 36 und 38 erfahren werden. 


7.4 Wiederholung 

Zellen reagieren auf die Signaltransduktion, indem sie 
Membrankanäle öffnen, Enzyme aktivieren oder inakti¬ 
vieren oder die Transkription von Genen stimulieren oder 
auch hemmen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ den Signaltransduktionsweg, der von Oxytocin in 
Gang gesetzt wird, beschreiben können. 

■ die unterschiedlichen Mechanismen miteinander ver¬ 
gleichen können, die Zellen nutzen, um auf Signale zu 
reagieren. 


_ ? _ 

1. Inwiefern umfasst der Oxytocinsignalweg mehrere Signal¬ 
transduktionswege? 

2. Welche Formen der zellulären Reaktion auf ein Signal erfol¬ 
gen rascher, welche langsamer? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Sie haben erfahren, wie aus der Umgebung eintreffende Signa¬ 
le die Zelle beeinflussen können. Die Umgebung einer Zelle in 
einem vielzelligen Organismus ist mehr als ein sie umgeben¬ 
des Medium - sie enthält auch benachbarte Zellen. Im nächsten 
Abschnitt begegnen Ihnen spezialisierte Kontaktstellen, die es 
benachbarten Zellen ermöglichen, Signale auszutauschen. 

7.5 Benachbarte Zellen eines 

Gewebes können über Kanäle 
direkt miteinander 
kommunizieren 

Ein Kennzeichen vielzelliger Organismen ist, dass ihre Körper 
Gruppen von Zellen mit spezialisierten Funktionen enthalten. 
Wie kommunizieren diese Zellen miteinander, sodass sich eine 
koordinierte und für den gesamten Organismus vorteilhafte 
Zusammenarbeit ergibt? Wie Sie in ►Abschn. 7.1 erfahren 
haben, gelangen bestimmte interzelluläre Signalmoleküle mit 
dem Blutkreislauf zu ihren Zielzellen. Zellen verfügen jedoch 
auch über direkte Kommunikationswege. Zellen, die innerhalb 
eines Gewebes in physischem Kontakt stehen, können über spe¬ 
zialisierte interzelluläre Verbindungen mit ihren Nachbarzellen 
kommunizieren: Bei Tieren handelt es sich um Gap Junctions 
(► Abb. 6.6), bei Pflanzen um Plasmodesmen (► Abb. 5.7). 

Auf den Punkt gebracht 

■ Tierzellen können über Gap Junctions direkt mit benachbarten 
Zellen kommunizieren. 

■ Die Entwicklung einer interzellulären Kommunikation war eine 
wichtige Voraussetzung für die Entwicklung der Vielzelligkeit. 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Welchen Weg der direkten Kommunikation 
nutzen Tierzellen? 


Gap Junctions (Kommunikationskontakte) sind Proteinkanäle 
zwischen benachbarten Zellen, die bei vielen Tieren Vorkom¬ 
men und bis zu 25 % der Plasmamembran ausmachen können 
(► Abb. 7.16). In jeder der beiden aneinandergrenzenden Plas¬ 
mamembranen liegt ein Halbkanal, den man als Connexon be¬ 
zeichnet. Zwei gegenüberliegende Connexone assoziieren dann 
zur Gap Junction. Ein Connexon wiederum besteht aus sechs 
Kopien des integralen Membranproteins Connexin, welches die 
Kanalwand bildet. Zwischen zwei benachbarten Zellen kön¬ 
nen Hunderte solcher Kanäle vorhanden sein. Sie haben einen 
Durchmesser von 1,5 nm - viel zu eng für die Passage von 
Makromolekülen wie Proteinen, doch ausreichend groß für den 
Durchtritt kleiner Moleküle und Ionen. 

Hier ein Beispiel für die Bedeutung von Gap Junctions: In der 
Linse des Säugetierauges befinden sich nur die peripheren Zel¬ 
len so nahe am Blutkreislauf, dass Nähr- und Abfallstoffe direkt 
mit dem Blut ausgetauscht werden können. Da aber die Au¬ 
genlinsenzellen untereinander durch zahlreiche Gap Junctions 
verbunden sind, kann das Material zwischen ihnen schnell und 
effizient diffundieren. Ebenso können Hormone und sekundäre 
Botenstoffe wie cAMP durch die Gap Junctions in Nachbar¬ 
zellen gelangen. Gelegentlich besitzen nur wenige Zellen eines 
Gewebes Rezeptoren für ein bestimmtes Signalmolekül. In sol¬ 
chen Fällen ermöglichen es die Gap Junctions allen Zellen des 
Gewebes, perfekt koordiniert auf das Signal zu reagieren. 


Pflanzenzellen kommunizieren 
über Plasmodesmen 


Pflanzen besitzen Plasmodesmen anstelle der Gap Junctions. 
Dabei handelt es sich um cytoplasmatische Verbindungen, die 
zwischen benachbarten Pflanzenzellen durch die dicken Zell¬ 
wände hindurch existieren. Eine typische Pflanzenzelle enthält 
mehrere Tausend Plasmodesmen. Diese unterscheiden sich von 
Gap Junctions auf eine grundlegende Weise: Im Gegensatz zu 
den Gap Junctions, bei denen die Hülle des Kanals aus inte¬ 
gralen Proteinen der aneinandergrenzenden Plasmamembranen 
besteht, sind die Plasmodesmen mit den fusionierten Plasma¬ 
membranen selbst ausgekleidet. 

Der Durchmesser von Plasmodesmen beträgt etwa 6 nm und ist 
damit viermal größer als der Kanal der Gap Junctions, aber 
der tatsächlich für die Diffusion verfügbare Durchgang ist et¬ 
wa gleich (1,5 nm Durchmesser). Ein Blick in das Innere der 
Plasmodesmen zeigt, wodurch die Porengröße so stark verrin¬ 
gert wird. Ein kompakter Zylinder, den man als Desmotubulus 
bezeichnet und der sich vom endoplasmatischen Reticulum ab¬ 
leitet, füllt das Lumen des Plasmodesmos zum größten Teil 
aus (►Abb. 7.16b). So können auch zwischen Pflanzenzel¬ 
len normalerweise nur kleine Moleküle und Ionen ausgetauscht 
werden. 


a Gap Junctions in einer Tierzelle 


Zelle 1 Zelle 2 




Plasma- 

membranen 


Connexon 


Spalt (~3 nm) 
zwischen den 
Zellen 


Die Connexone der beiden Zellen 
lagern sich zusammen und bilden einen 
engen Kanal (—1,5 nm), den Ionen und 

kleine Moleküle passieren können. 

\ _ / 


b Plasmodesmen in einer Pflanzenzelle 


Zelle 1 Zelle 2 





Proteine 
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glattes 

endoplasma¬ 
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Ein Plasmodesmos ist ein von einer 
Membran ausgekleideter Kanal, den 

auch Makromoleküle passieren können. 

v_ j 


Abb. 7.16 Kommunikationskontakte, a Die Plasmamembran einer 
Tierzelle kann Hunderte von Gap Junctions enthalten, die sie mit be¬ 
nachbarten Zellen verbindet. Die Poren der Gap Junctions lassen kleine 
Moleküle von Zelle zu Zelle passieren. Dadurch ist sichergestellt, dass 
wichtige Signalmoleküle in benachbarten Zellen in gleichen Konzentra¬ 
tionen vorhanden sind, damit die Zellen koordiniert in gleicher Weise 
reagieren, b Plasmodesmen verbinden Pflanzenzellen. Der mit Prote¬ 
inen besetzte Desmotubulus, der sich vom glatten endoplasmatischen 
Reticulum ableitet, füllt den größten Teil des Volumens im Inneren ei¬ 
nes Plasmodesmos aus, sodass nur ein enger Durchgang für die Passage 
kleiner Moleküle und Ionen offen bleibt 


Plasmodesmen sind für das Überleben der Pflanzen essenziell, 
da ihrem Gefäßsystem, den Leitbündeln, eine feine Verästelung 
fehlt, die die einzelnen Zellen mit Sauerstoff und Nährstoffen 
versorgen könnte. So reicht die einfache Diffusion zwischen den 
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Zellen über die Plasmamembranen nicht aus, um ein Pflanzen¬ 
hormon zum Zielort zu bringen. Stattdessen nutzen Pflanzen die 
viel schnellere Diffusion durch die Plasmodesmen, damit alle 
Zellen eines Gewebes zur selben Zeit auf ein bestimmtes Signal 
reagieren können. In bestimmten Fällen gelangen auch Makro¬ 
moleküle oder sonstige Partikel durch die Plasmodesmen von 
einer Zelle zur anderen. So können beispielsweise einige Vi¬ 
ren die Plasmodesmen mithilfe von Movementproteinen (MPs) 
durchdringen. 


Heute existierende Organismen liefern 
Hinweise auf die Evolution von 
Zell-Zell-Kontakten und Vielzelligkeit 

Vielzellige Organismen können wahrlich aus vielen Zellen be¬ 
stehen - der menschliche Körper enthält ca. 60 Billionen euka- 
ryotische und noch viel mehr prokaryotische Zellen (letztere in 
Form von Bakterien, die uns besiedeln). Doch sind es nicht nur 
die Zellen, aus denen Mensch, Tier oder Pflanze bestehen, es 
sind die Gruppen von Zellen, die zu Geweben angeordnet sind, 
und dann die Gewebe, die wiederum Organe bilden, welche be¬ 
stimmte Funktionen übernehmen. Wie Sie in ► Kap. 19 erfahren 
werden, ist die Embryonalentwicklung von Geweben und Orga¬ 
nen ein mehrstufiger Prozess: 

■ die Wanderung von Zellen, um eine Gruppe zu bilden 

■ die Organisation von Zellen zu Verbänden 

■ die Spezialisierung von Zellen zu Geweben 

■ die Verbindung von Zellen untereinander 

Parallel zu den einzelligen Organismen, die weiterhin sehr 
erfolgreich auf der Erde existieren, haben sich die Vielzel¬ 
ler entwickelt, basierend auf der Arbeitsteilung unterschiedlich 
spezialisierter Zellen. Der Übergang vom einzelligen zum viel¬ 
zelligen Leben war ein langwieriger Prozess. Während Einzeller 
etwa 500 Mio. bis 1 Mrd. Jahre nach der Entstehung der Erde 
auftraten (► Kap. 4), erschienen echte Vielzeller erst mehr als 
1 Mrd. Jahre später. Die Vielzelligkeit hat sich ganz offensicht¬ 
lich mehrfach aus unterschiedlichen Einzellern entwickelt. 

Die Untersuchung des evolutionären Ursprungs der Vielzellig¬ 
keit ist eine Herausforderung, da er so weit zurückliegt. So 
erschienen die ersten Tiere im Zeitraum zwischen 600 und 
800 Mio. Jahren. Der Übergang von einzelligen zu vielzelligen 
Organismen könnte sich in folgenden Schritten vollzogen haben: 

■ die Aggregation von Zellen zu einem Verband 

■ die Entwicklung einer interzellulären Kommunikation inner¬ 
halb solcher Verbände 

■ die Spezialisierung von Zellen innerhalb der Verbände 

■ die Organisation von spezialisierten Zellen zu Geweben 

Kommt Ihnen diese Aufzählung nicht bekannt vor (siehe die 
Aufzählung zur Embryonalentwicklung oben)? 

Ein Ereignis von zentraler Bedeutung dürfte die Entwicklung 
der interzellulären Kommunikation gewesen sein, die für die 
Koordination der Aktivitäten unterschiedlicher Zellen innerhalb 
eines vielzelligen Organismus notwendig ist. 


Sie können sich die Evolution der Vielzelligkeit modellhaft 
vor Augen führen, wenn Sie sich die Volvocales ansehen, ein 
Taxon (eine systematische Gruppe) innerhalb der Grünalgen 
(Chlorophyta). Volvocales gibt es je nach Gattung als einzelne 
Zellen bis hin zu komplexen vielzelligen „Kolonialindividuen“ 
(► Abb. 7.17). Zu den Volvocales gehören reine Einzeller wie 
Chlamydomonas, kleine Zellverbände wie bei Gonium, deutlich 
größere Zellverbände wie bei Pandorina und Eudorina, Ko¬ 
lonien aus zahlreichen somatischen und reproduktiven Zellen 
(Fortpflanzungszellen) wie bei Pleodorina, und schließlich die 
noch größeren, aus 500-16.000 Zellen bestehenden Hohlkugeln 
der Gattung Volvox. Letztere hat ebenfalls somatische und re¬ 
produktive Zellen, welche jedoch zu einem Gewebe organisiert 
sind, nämlich der Wand der Hohlkugel. (Im Innenraum befin¬ 
den sich zusätzlich Tochterkugeln.) Volvox steht als sogenanntes 
Kolonialindividuum an der Schwelle zu echten Vielzeller. Es 
gilt weder als Einzellerkolonie noch als echter Vielzeller, son¬ 
dern steht tatsächlich zwischen beiden Organisationsformen. 
(Zu den echten Vielzellern gehören nach Übereinkunft der Bio¬ 
logen nur solche Organismen, die aus mehr als zwei Zelltypen 
bestehen.) 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 7.17: Warum war die Entwicklung einer di¬ 
rekten Kommunikation zwischen Zellen für die Bildung von 
Geweben wichtig? 


Die einzellige Gattung Chlamydomonas durchläuft in ihrem Le¬ 
benszyklus zwei Phasen: In der einen Phase sind die Zellen 
begeißelt und können sich daher fortbewegen, in der zweiten 
Phase wurden die Geißeln resorbiert und die Zellen teilen sich 
(Reproduktion). Vergleichen Sie das mit Volvox , einer Hohl¬ 
kugel mit bis zu 1 mm Durchmesser, die aus Tausenden von 
Zellen besteht. Die meisten Zellen der Kugelwand dienen der 
Fortbewegung. Durch Schlagen ihrer Geißeln entsteht eine Ro¬ 
tation und rollende Bewegung, durch die Volvox zum Licht 
strebt, um Photosynthese zu betreiben. Manche Zellen in der 
Kugelwand von Volvox sind jedoch größer und auf die Repro¬ 
duktion spezialisiert. Sie haben im reifen Zustand keine Geißeln 
und teilen sich, um Nachkommen zu produzieren. Eine An¬ 
zahl von Tochterkugeln im Innenraum ergänzt dieses seltsame 
Wesen. 

Media Clip 7.1 Social Amoebas Aggregate on Cue 

www. Li fei le.com/mc7. 1 

Diese Arbeitsteilung zwischen zwei Zelltypen bei Volvox , von 
denen der eine die Aufrechterhaltung lebenswichtiger Körper¬ 
funktionen übernimmt und der andere die Fortpflanzung, ist 
möglich, da eine interzelluläre Signalübertragung die Aktivi¬ 
täten der verschiedenen Zelltypen innerhalb des Kolonialin¬ 
dividuums koordiniert. Volvox besitzt ein Gen, das von dem 
somatischen Zelltyp exprimiert wird. Das synthetisierte Prote¬ 
in diffundiert zu den reproduktiven Zellen und veranlasst diese, 
ihre Geißeln zu resorbieren und sich zu teilen. Bei Gattungen 
wie Gonium und Pandorina , die zwar eine Zellaggregation aber 
keine Spezialisierung von Zellen aufweisen, ist dieses Gen nicht 
aktiv. 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Abb. 7.17 Der Weg zur Vielzelligkeit. 

Die Entwicklung einer interzellulären 
Kommunikation in einem vielzelligen Or¬ 
ganismus kann anhand dieser Grünalgen 
aus der Gruppe Volvocales nachvoll¬ 
zogen werden. Der Weg verläuft vom 
solitären Einzeller über zunehmend kom¬ 
plexe Einzellerkolonien bis hin zu einem 
an der Schwelle zur Vielzelligkeit stehen¬ 
den Kolonialindividuum ( Volvox ). Wenn 
Volvox seine Tochterkugeln freisetzt, 
bleibt die Hülle als „Leiche“ zurück 




Eudorina bildet noch 

größere Kolonien. 

v___y 



Pleodorina bildet Kugeln aus 
somatischen Zellen und Fort¬ 
pflanzungszellen. 




Volvox ist eine aus beiden Zell¬ 
typen gebildete Hohlkugel. Im 
Innenraum befinden sich Toch¬ 
terkugeln. 


7.5 Wiederholung 

Zellen kommunizieren mit ihren Nachbarn über speziali¬ 
sierte Zell-Zell-Verbindungen. Bei Tieren handelt es sich 
um Gap Junctions, bei Pflanzen um Plasmodesmen. Die 
Entwicklung der interzellulären Kommunikation und von 
Geweben lässt sich am Beispiel bestimmter miteinander 
verwandter Grünalgen nach vollziehen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die biologischen Vorteile von Gap Junctions bei Tieren 
erläutern können. 

■ Verfahren entwickeln können, mit deren Hilfe sich 
Fragen zur interzellulären Kommunikation beantwor¬ 
ten lassen. 


3. Der Süßwasserpolyp Hydra , ein kleines Nesseltier, besitzt 
eine apikale Region (Kopfregion) mit Mund und Tentakeln, 
einen schlanken Körper und eine basale Fußscheibe. Hydra 
kann sich ungeschlechtlich vermehren, indem sich die Zellen 
der Körperwand differenzieren und eine Knospe bilden, die 
dann zu einem neuen Organismus auswächst. Die Knospen 
entstehen nur in bestimmten Abständen von der apikalen Re¬ 
gion. Das hat zu der Hypothese geführt, dass die Kopfregion 
ein Molekül freisetzt, das im Körper nach unten diffundiert 
und in hohen Konzentrationen (d. h. in der Nähe des Kopfes) 
die Knospenbildung hemmt. Hydra besitzt kein Kreislauf¬ 
system, sodass der Inhibitor von Zelle zu Zelle diffundieren 
muss. Wenn Ihnen ein Antikörper zur Verfügung stünde, der 
an Connexin bindet und so die Gap Junctions blockiert, wie 
würden Sie zeigen, dass der inhibierende Faktor von Hydra 
durch diese Zell-Zell-Verbindungen wandert? 


_ ? _ 

1. Listen Sie die charakteristischen Merkmale der direkten 
Kommunikation über Zell-Zell-Verbindungen und der re¬ 
zeptorvermittelten Signalübertragung zwischen Zellen auf. 
Welches sind die Vorteile der direkten Kommunikation ge¬ 
genüber der chemischen Signalübertragung? 

2. Inwiefern lassen sich die Volvocales heranziehen, um die 
möglichen Schritte der Entwicklung einer interzellulären 
Kommunikation und der Gewebebildung nachzuvollziehen? 
















7.5 Benachbarte Zellen eines Gewebes können über Kanäle direkt miteinander kommunizieren 


209 


Faszination Forschung: Ist Oxytocin das Vertrauenshormon dass ein Oxytocinspray reiche, eine Beziehung zu ver- 

des Menschen? bessern. 


Paul Zaks Experimente, die durch sogenannte Trust Ga¬ 
mes (Vertrauensspiele) belegen, dass Oxytocin bei der 
Vertrauensbildung anderen Menschen gegenüber eine 
Rolle spielt, haben ein neues Forschungsfeld eröffnet, die 
Neuroökonomie. Im Jahre 1759 schrieb der Moralphilo¬ 
soph und Begründer der klassischen Nationalökonomie 
Adam Smith, dass die sozialen und ökonomischen Bezie¬ 
hungen zwischen Menschen durch die Fähigkeit angetrie¬ 
ben werden, Gefühle anderer nachzuempfinden (also das, 
was man als Empathie bezeichnet). Nun, 250 Jahre da¬ 
nach, haben die Experimente zur Wirkung von Oxytocin 
seine Annahme bestätigt und Erkenntnisse auf der Ebene 
der Signalgebung in Zellen untermauert. Welche ande¬ 
ren Faktoren, neben der Spendenbereitschaft, führen zur 
Freisetzung von Oxytocin? Zak und andere Wissenschaft¬ 
ler konnten zeigen, dass zahlreiche weitere angenehme 
Aktivitäten, selbst Massagen und Umarmungen, den Oxy¬ 
tocinspiegel erhöhen und auf diese Weise positive Ver¬ 
haltensweisen auslösen. Oxytocin wird beim Menschen 
während des Orgasmus ausgeschüttet und stärkt, wie bei 
den Wühlmäusen, die Partnerbindung. Wie Sie sich si¬ 
cherlich denken können, ist Oxytocin mittlerweile auch 
im Internet erhältlich, beworben mit dem Versprechen, 
dass das Sozialleben von dem Oxytocinspray profitieren 
wird. Experten warnen jedoch vor der unkontrollierten 
Anwendung und nennen es einen Trugschluss zu glauben, 


Ausblick 

In diesem Kapitel haben Sie erfahren, wie eine natürli¬ 
che Substanz wie Koffein auf Rezeptoren wirkt und die 
Zellfunktionen beeinflusst. Mit der Aufklärung von Si¬ 
gnaltransduktionswegen für wichtige zelluläre Prozesse 
wie die Zellteilung wurde es möglich, an verschiedenen 
Stellen zwischen dem Signal und der zellulären Antwort 
einzugreifen. Bei der Signalübertragung, die Zellen zur 
Teilung anregt, stehen insbesondere zwei wichtige Schrit¬ 
te im Mittelpunkt des Interesses. Einer von ihnen findet 
an der Plasmamembran statt und umfasst die GTPase- 
Aktivität des Proteins Ras, durch die an Ras gebundenes 
GTP in GDP umgewandelt wird und die in Krebszellen 
inaktiv sein kann (► Abb. 7.9). Man hat Wirkstoffe entwi¬ 
ckelt, die diese GTPase binden und sie aktivieren, sodass 
die Menge an aktivem Ras in der Zelle abnimmt und der 
Signaltransduktionsweg für die Zellteilung nicht in Gang 
gesetzt wird. Ein weiterer interessanter Abschnitt der Si¬ 
gnalübertragung ist ein Zwischenschritt des Signalwegs, 
an dem die Phospholipase C beteiligt ist (► Abb. 7.14) und 
der die Proteinkinase mTOR umfasst. Zahlreiche Wirk¬ 
stoffe binden an mTOR und inaktivieren das Enzym, wo¬ 
durch die Zellteilungsrate von Tumor- und Entzündungs¬ 
zellen reduziert wird. 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Kapitelzusammenfassung 


7.1 Das Erkennen und Übertragen von Signalen beein¬ 
flusst die Zellfunktion 

■ Zellen empfangen zahlreiche Signale aus der Umwelt und 
von anderen Zellen. Chemische Signalstoffe liegen häu¬ 
fig in einer sehr niedrigen Konzentration vor. Autokrine 
Signalstoffe beeinflussen die Zellen, die sie erzeugen, 
parakrine Signalstoffe diffundieren zu nahe gelegenen 
Zellen und beeinflussen diese, und juxtakrine Signal¬ 
stoffe beeinflussen direkt benachbarte Zellen. Endokrine 
Hormone werden bei Tieren mit dem Blutkreislauf im 
Körper verteilt, bei Pflanzen gelangen sie über die Leit¬ 
bündel, das pflanzliche Gefäßsystem, zu weiter entfernt 
gelegenen Zellen. Siehe ► Abb. 7.1; ► Activity 7.1 

■ Bei einem Signaltransduktionsweg (Signalübertra¬ 
gungsweg) kommt es zur Wechselwirkung eines Signals 
mit einem Rezeptor. Das Signal wird durch eine Abfol¬ 
ge von Reaktionsschritten innerhalb der Zelle übertragen 
und führt zu einer Antwort in Form einer Funktionsände¬ 
rung der Zelle. Siehe ► Abb. 7.2 

■ Signaltransduktionswege regulieren Enzymaktivitäten 
und Transkriptionsfaktoren und sind stark miteinander 
vernetzt. 

7.2 Die Bindung eines Rezeptors an ein Signalmolekül 

löst eine Signalübertragung aus 

■ Zellen reagieren nur dann auf chemische Signale, wenn 
sie spezifische Rezeptorproteine besitzen, die diese Si¬ 
gnalstoffe erkennen können. 

■ Die Bindung eines Liganden an seinen Rezeptor unter¬ 
liegt dem Massen Wirkungsgesetz. Ein wichtiges Maß für 
die Stärke der Bindung ist die Dissoziationskonstante 
K d . 

■ Abhängig von der Art des zugehörigen Signalmoleküls 
oder Liganden kann sich ein Rezeptor in der Plasmamem¬ 
bran oder im Cytoplasma der Zielzelle befinden. Siehe 
► Abb. 7.4 

■ Zu den Rezeptoren, die in der Plasmamembran liegen, 
gehören Ionenkanalrezeptoren, enzymgekoppelte Re¬ 
zeptoren (insbesondere Proteinkinaserezeptoren) und G- 
Protein-gekoppelte Rezeptoren. 

■ Als Rezeptor funktionierende Ionenkanäle werden ge¬ 
steuert: Die Schleuse öffnet sich, wenn sich die dreidi¬ 
mensionale Struktur des Kanalproteins durch die Ligan¬ 
denbindung ändert. Siehe ► Abb. 7.5 

■ Proteinkinaserezeptoren katalysieren ihre eigene Phos¬ 
phorylierung oder die Phosphorylierung anderer Proteine. 
Siehe ► Abb. 7.6 

■ Ein G-Protein besitzt drei wichtige Bindungsstellen, die 
einen G-Protein-gekoppelten Rezeptor, GDP oder GTP 
sowie ein Effektorprotein binden. Ein G-Protein kann 
ein Effektorprotein entweder aktivieren oder hemmen. 
Siehe ► Abb. 7.7; ► Animation 7.1 

■ Zu den intrazellulären Rezeptoren gehören zum Bei¬ 
spiel bestimmte Photorezeptoren bei Pflanzen wie auch 


Steroidhormonrezeptoren bei Tieren. Als lipidlöslicher 
Signalstoff diffundiert ein Steroidhormon durch die Plas¬ 
mamembran tief in das Cytoplasma oder den Zellkern, 
bevor es an seinen Rezeptor bindet. Viele intrazelluläre 
Rezeptoren sind Transkriptionsfaktoren. Siehe ► Abb. 7.8 

7.3 Die Signalübertragung kann über eine komplexe Pro¬ 
teinkaskade laufen 

■ Eine Proteinkinasekaskade verstärkt die Wirkung des 
Signals nach dessen Bindung an den Rezeptor. Siehe 

► Abb. 7.10; ► Animation 7.2 

■ Zu den sekundären Botenstoffen gehören zyklisches 
AMP (cAMP), Inositoltrisphosphat (IP 3 ), Diacylgly- 
cerol (DAG) und Calciumionen (Ca 2+ ). IP 3 und DAG 
stammen von dem Phospholipid Phosphatidylinositol- 
4,5-bisphosphat (PIP 2 ). Siehe ► Abb. 7.11, 7.12 

■ Das Gas Stickstoffmonoxid (NO) wirkt bei der Signal¬ 
transduktion in den Zellen der glatten Muskulatur von 
Wirbeltieren mit. Siehe ► Abb. 7.13 

■ Die Signaltransduktion kann auf verschiedene Weise re¬ 
guliert werden. Das Gleichgewicht zwischen der Akti¬ 
vierung und Inaktivierung der beteiligten Moleküle be¬ 
stimmt die letztendliche Zellantwort auf das Signal. Siehe 

► Abb. 7.14 

7.4 Die Antwort von Zellen auf Signale kann sehr unter¬ 
schiedlich sein 

■ Die zelluläre Antwort auf chemische Signale kann darin 
bestehen, dass sich Ionenkanäle öffnen oder schließen, 
dass sich Enzymaktivitäten ändern und/oder dass die Gen¬ 
expression beeinflusst wird. 

■ Bei einem Signalübertragungsweg können aktivierte Pro¬ 
teine wiederum andere Proteine aktivieren; solche Signal¬ 
transduktionskaskaden verstärken das Signal erheblich. 
Siehe ► Abb. 7.15; ► Activity 7.2 

■ Proteinkinasen hängen Phosphatgruppen kovalent an 
Zielproteine, cAMP bindet nichtkovalent an Zielproteine. 
Beide Bindungsarten verändern die Gestalt des Zielprote¬ 
ins, wodurch Regionen freigelegt oder blockiert werden, 
die für die Funktion des Proteins von Bedeutung sind. 

7.5 Benachbarte Zellen eines Gewebes können über 

Kanäle direkt miteinander kommunizieren 

■ Bei Tieren können viele benachbarte Zellen über Gap 
Junctions - enge Verbindungskanäle in ihren Plasma¬ 
membranen - direkt miteinander kommunizieren. Gap 
Junctions sind aus dem Protein Connexin aufgebaut und 
erlauben den Durchtritt kleiner Moleküle und Ionen. Sie¬ 
he ► Abb. 7.16a 

■ Pflanzenzellen sind untereinander durch etwas größere 
Poren verbunden, die man Plasmodesmen nennt. Sie 
durchqueren die beiden angrenzenden Zellwände. Der 
Desmotubulus verengt die Öffnung des Plasmodesmos. 
Siehe ►Abb. 7.16b 
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■ Die Entwicklung einer Zell-Zell-Kommunikation, die 
Bildung von Geweben und Wege zur Vielzelligkeit im 
Verlauf der Evolution lassen sich an manchen heute exis¬ 
tierenden Organismen wie bestimmten Grünalgen mo¬ 
dellhaft nach vollziehen. 


Siehe ► Activity 7.3 für eine Zusammenfassung der Begriffe 
aus diesem Kapitel 

Activity 7.3 Concept Matching: Signaling in Cells 

www.Lifel le.com/ac7. 3 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Von der Signalerkennung durch einen Rezeptor führt ein 
Signalübertragungsweg zur Antwort (Reaktion) der Zelle 
(► Abschn. 7.1). 

■ Innerhalb der Zelle kann eine Kaskade von Proteinen (Si¬ 
gnaltransduktionskaskade) das Signal übertragen und ver¬ 
stärken (► Abschn. 7.3). 

Originalliteratur: Forst S et al. (1989) Proc NatlAcad Sei USA 
86: 6052-6056; Cai SJ, Inouye M (2002) J Biol Chem 277: 
24155-24161 

Escherichia coli (► Abb. A) ist ein Bakterium, das als Teil der 
menschlichen Darmflora die Verdauung unterstützt, indem es 
Nährstoffmoleküle abbaut. Man könnte annehmen, dass diese 
Bakterien in einem sehr konstanten Milieu leben, doch trifft 
das nicht zu. Durch die Verdauungsprozesse schwanken die 
Konzentrationen an gelösten Stoffen im Darmlumen stark und 
übersteigen hin und wieder auch die Solutkonzentration in den 
Bakterienzellen. Die Zellen müssen auf diese hypertonische 
Umgebung reagieren, um zu verhindern, dass sie Wasser ver¬ 
lieren und austrocknen. 


Abb. A 



Um zu untersuchen, wie die Bakterienzellen diesem Problem 
begegnen, kultivierten Wissenschaftler E. coli in zwei Nähr¬ 


medien. Ein Medium war hypertonisch, seine Solutkonzentra¬ 
tion lag demnach über der des Zellinneren. Das andere Medium 
war isotonisch, die Solutkonzentration entsprach also der des 
Zellinneren. Anschließend wurden aus den Zellen Membran¬ 
proteine isoliert. Deren Polypeptidketten wurden mithilfe der 
Polyacrylamidgelelektrophorese nach ihrer Größe aufgetrennt 
und im Gel angefärbt, um sie als Banden sichtbar zu machen 
und zu identifizieren. Es zeigte sich, dass eines der Proteine, 
OmpC, abhängig vom Nährmedium in unterschiedlichen Men¬ 
gen in den Membranen vertreten war. Die Ergebnisse sind in 
► Abb. B dargestellt. 

Abb. B isotonisches Medium hypertonisches Medium 


OmpC 



Die Wissenschaftler vermuteten, dass an der Reaktion von 
E. coli auf eine hypertonische Umgebung ein Signaltransdukti¬ 
onsweg beteiligt ist. Sie untersuchten daraufhin, ob alle Proteine 
von einer Proteinkinase, die Teil des Signalwegs ist, phosphory- 
liert werden. Bezüglich zweier Proteine - eines Membranpro¬ 
teins (EnvZ) und eines cytoplasmatischen Proteins (OmpR) - 
erhielt man interessante Ergebnisse. Nach der Aufreinigung 
von EnvZ und OmpR aus E. coli wurde jedes Protein einzeln 
mit radioaktiv markiertem 32 P-ATP inkubiert, um die Protein¬ 
phosphorylierung zu untersuchen: Proteine, die in Anwesenheit 
von 32 P-ATP phosphoryliert wurden, wurden dadurch markiert. 
► Tab. A zeigt die Ergebnisse. 


EnvZ + 32 P-ATP 

OmpR + 32 P-ATP 

32 P-Markierung in Protein viel 

keine 


Als Nächstes mischten die Wissenschaftler 32 P-markiertes EnvZ 
mit OmpR und nahmen 2, 5 und 10 min nach dem Vermischen 
wie auch unmittelbar davor (Zeitpunkt 0) Proben. Die Ergebnis¬ 
se sind in ► Tab. B dargestellt. 

Tab. B 

Zeit nach Mischen von 32 P-EnvZ und OmpR (min) 



0 

2 

5 

10 

32 P-Markierung 
in EnvZ 

viel 

mittel 

gering 

keine 

32 P-Markierung 
in OmpR 

keine 

gering 

mittel 

viel 
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7 Signalübertragung und Kommunikation zwischen Zellen 


Als Letztes bestimmten die Wissenschaftler die Mengen von 
EnvZ und OmpR in E. coli- Zellen, nachdem sie unter verschie¬ 
denen Bedingungen kultiviert worden waren (► Tab. C). 

Tab. C 



Anzahl der Moleküle pro 

Zelle 


Nährmedium (isotonisch) 

Nährmedium + 20 % Saccha¬ 
rose (hypertonisch) 

EnvZ 

63 

113 

OmpR 

2043 

3525 


Aufgaben 

1. Welche Ergebnisse weisen darauf hin, dass Bakterienzellen 
mit der Zusammensetzung ihrer Membranproteine auf die So- 
lutkonzentration in ihrer Umgebung reagieren? 

2. Was sagen die Daten in ► Tab. A und ► Tab. B über die Rolle 
von EnvZ und OmpR aus? Notieren Sie zwei Gleichungen, 
um Ihre Antwort zu illustrieren. 

3. Welches Ergebnis weist daraufhin, dass es bei dieser Signal¬ 
übertragung zu einer Verstärkung kommt? 

4. Stellen Sie einen möglichen Signaltransduktionsweg an, der 
von einem hypertonischen Medium aktiviert wird und zu 
einer zellulären Antwort führt, grafisch dar. Berücksichtigen 
Sie dabei alle von den Experimenten gelieferten Ergebnisse. 
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8 Energie, Enzyme und Stoffwechsel 



Faszination Forschung: Wie Aspirin wirkt 

Trotz seines Schüttelfrostes machte Hochwürden Edward 
Stone einen Spaziergang. Fiebrig, erschöpft und mit Glie¬ 
derschmerzen kam er zu einem Weidenbaum. Ihm war 
nicht bekannt, dass zahlreiche Heiler in der Vergangen¬ 
heit einen Extrakt der Weidenrinde zur Fiebersenkung 
verwendet hatten, aber ansonsten war er mit Naturheil¬ 
kunde vertraut, die zahlreiche Erkrankungen lindem oder 
gar heilen kann. Beim Anblick der Weidenrinde fielen 
ihm die bitteren, fiebersenkenden und sehr teuren Rinden¬ 
extrakte einiger südamerikanischer Bäume ein. Stone riss 
ein paar Rindenstreifen ab, begann darauf herumzukauen 
und bemerkte ihren ebenfalls bitteren Geschmack; auch 
entging ihm nicht, dass das seine Symptome linderte. 

Später sammelte er Weidenrinde und mahlte sie zu ei¬ 
nem Pulver, das er rund 50 Personen verabreichte, die 
über Schmerzen klagten; alle erzählten danach, sie fühl¬ 
ten sich besser. Stone verfasste über die Ergebnisse dieser 
„klinischen Studie“ einen Bericht für die Royal Socie¬ 
ty, Englands angesehenster Wissenschaftsinstitution. Der 
Geistliche hatte die Wirkung von Salicylsäure entdeckt. 
Das ist der Ausgangsstoff von Acetylsalicylsäure, dem 
weltweit am häufigsten verwendeten pharmazeutischen 
Wirkstoff. Dieser Bericht (der immer noch existiert) ist 
auf den 25. April 1763 datiert. 

Die chemische Struktur der Salicylsäure (benannt nach 
Salix , dem Gattungsnamen der Weide) wurde etwa 70 Jah¬ 
re später aufgeklärt, und bald konnten Chemiker das Mole¬ 
kül im Labor herstellen. Die Verbindung besitzt zwar eine 
schmerzstillende Wirkung, doch greift die Säure die Ma¬ 
genschleimhaut an. In den späten 1890er-Jahren gelang es 
dem deutschen Pharmakonzem Bayer, eine weniger ag¬ 
gressive Variante mit gleicher Wirkung zu entwickeln, die 
Acetylsalicylsäure, die zum Beispiel als Aspirin im Han¬ 
del erhältlich ist. Der durchschlagende Erfolg des neuen 
Medikaments machte Bayer zu einem weltweit bekannten 
Pharmaunternehmen, ein Ruf, der bis heute anhält. 

In den 1960er- und 1970er-Jahren war der Verbrauch 
von Acetylsalicylsäure mit dem Aufkommen anderer 
Schmerzmedikamente ein wenig rückläufig, doch just zu 
dieser Zeit ergaben klinische Studien eine neue Indikation 
für die Anwendung von Acetylsalicylsäure: Der Wirkstoff 
ist ein effizienter Gerinnungshemmer (ein Antikoagu- 
lans) und schützt vor Herzinfarkt und Schlaganfall, die 
durch Blutgerinnsel verursacht werden. Heute nehmen 
viele Menschen mit entsprechendem Gefährdungspoten¬ 
zial täglich eine geringe Menge Acetylsalicylsäure ein, 
um der Bildung von Blutgerinnseln vorzubeugen. 

Fieber, Gelenkschmerzen, Kopfschmerzen, Blutgerinn¬ 
sel: Was haben diese Symptome gemeinsam? Sie alle 
werden von Pro staglandinen verursacht. (Pro staglandine 
sind von bestimmten Fettsäuren abgeleitete Moleküle.) 
Salicylsäure blockiert den ersten Schritt der Prostaglan¬ 
dinsynthese. Die biochemischen Wirkmechanismen von 


Acetylsalicylsäure wurden im Jahr 1971 genauer be¬ 
schrieben. Wie Sie sehen werden, muss man die Funktion 
von Proteinen und Enzymen - zwei Themen dieses Ka¬ 
pitels - genauer kennen, um den Wirkmechanismus von 
Acetylsalicylsäure zu verstehen. 

Wie wirken entzündungshemmende Medikamente als 
Enzyminhibitoren? 

In „Experiment: Wie wirken entzündungshemmende Me¬ 
dikamente als Enzyminhibitoren?“ in ► Abschn. 8.5 und 
in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels 
finden Sie Antworten auf diese Frage. 


8.1 Biologische 

Energieumwandlungen erfolgen 
nach physikalischen Prinzipien 

Eine chemische Reaktion läuft ab, wenn Atome ausreichend 
Energie besitzen, um sich miteinander zu verbinden oder ihre 
Bindungspartner zu wechseln. Betrachten Sie die Hydrolyse des 
Disaccharids Saccharose in seine monomeren Bestandteile Glu¬ 
cose und Fructose (die Strukturformeln der Moleküle finden Sie 
in ►Abb. 3.16). Man kann die Reaktionsgleichung wie folgt 
formulieren: 

Saccharose + H 2 0 Glucose + Fructose 

(Ci2H220 n ) (C 6 H 12 0 6 ) (C 6 H 12 0 6 ) 

In dieser Gleichung sind Saccharose und Wasser die Ausgangs¬ 
stoffe (Reaktanden) und Glucose und Fructose die Produkte. 
Im Verlauf der Reaktion werden einige Bindungen gespal¬ 
ten und neue gebildet, sodas s Produkte entstehen, die andere 
chemische Eigenschaften besitzen als die Ausgangsstoffe. Die 
Gesamtheit aller in einem Organismus zu einem bestimmten 
Zeitpunkt ablaufenden chemischen Reaktionen wird als Stoff¬ 
wechsel (Metabolismus) bezeichnet. Stoffwechselreaktionen 
gehen mit Energieumwandlungen einher. Beispielsweise ist die 
in der gespaltenen Bindung des Ausgangsstoffs Saccharose ent¬ 
haltene Energie größer als die Energie in den neuen Bindungen 
der beiden Produkte Glucose und Fructose. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Nach dem zweiten Hauptsatz der Thermodynamik nimmt die Un¬ 
ordnung im Universum zu. 

■ Chemische Reaktionen in biologischen Systemen sind entweder 
exergonisch oder endergonisch. 

Physiker definieren Energie als die Fähigkeit, Arbeit zu leisten. 
Diese wird zum Beispiel geleistet, wenn eine Kraft ein Objekt 
über eine Strecke bewegt. In der Biochemie lässt sich Ener¬ 
gie besser mit der Fähigkeit zur Veränderung von Materie 
beschreiben. In biochemischen Reaktionen gehen diese Verän¬ 
derungen der Energie in der Regel einher mit Veränderungen 
der chemischen Zusammensetzung und der Eigenschaften von 
Molekülen. 
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Tab. 8.1 Energieformen in der Biologie 


Energieform 

chemische Energie: gespeichert in Bindungen 

elektrische Energie: Ladungstrennung 

Wärmeenergie: Übertragung aufgrund von 
Temperaturunterschieden 
Lichtenergie: elektromagnetische Strahlung, 
gespeichert in Form von Photonen 
mechanische Energie: Bewegungsenergie 


Beispiel aus der Biologie 

Chemische Energie, die in kovalenten Bindungen gespeichert ist, wird bei der Hydrolyse von 
Polymeren freigesetzt. 

Elektrische Gradienten über Plasmamembranen treiben die Bewegung von Ionen durch 
Membrankanäle an. 

Bei chemischen Reaktionen kann Wärmeenergie frei werden, wodurch sich die Körper¬ 
temperatur eines Organismus erhöhen kann. 

Lichtenergie wird von Pigmenten des Auges wie auch von pflanzlichen Photosynthese¬ 
pigmenten eingefangen. 

Mechanische Energie wird für Muskelbewegungen und Bewegungen innerhalb von Zellen 
genutzt. 



Abb. 8.1 Energieumwandlung und Arbeit. Ein springender Frosch 
ist, allgemein gesprochen, ein Beispiel für die Umwandlung von poten¬ 
zieller in kinetische Energie. Genauer gesagt handelt es sich hier um die 
Umwandlung von chemischer Energie in mechanische Energie 

Es gibt zwei grundlegende Formen der Energie 

Energie existiert in vielen Formen, zum Beispiel chemische 
Energie, elektrische Energie, Wärmeenergie, Lichtenergie und 
mechanische Energie (►Tab. 8.1). Alle Energieformen können 
jedoch als eine der beiden folgenden Grundformen angesehen 
werden (► Abb. 8.1): 

■ Potenzielle Energie ist die Energie des Zustands oder der 
Lage; es ist die gespeicherte Energie. Sie kann in chemischen 
Bindungen gespeichert sein, aber auch als Konzentrationsge¬ 
fälle oder als elektrisches Ladungsungleichgewicht. 

■ Kinetische Energie ist die Energie der Bewegung; es ist 
die Art von Energie, die Arbeit leistet, indem sie die Positi¬ 
on oder den Bewegungszustand von Materie verändert. Zum 
Beispiel steigert Wärme die Molekularbewegung und kann 
so dazu führen, dass chemische Bindungen gespalten wer¬ 
den. 

Potenzielle Energie kann in kinetische Energie umgewandelt 
werden und umgekehrt. Und auch die einzelnen Energieformen 
innerhalb dieser beiden Kategorien sind ineinander transfor¬ 
mierbar. Während Sie dieses Buch lesen, wird zum Beispiel in 
Ihren Augen Lichtenergie in chemische Energie umgewandelt, 


diese wird wiederum in den Nervenzellen, die die Signale an das 
Gehirn weiterleiten, in elektrische Energie transformiert. Wenn 
Sie umblättem, werden elektrische und chemische Energie von 
Nerven und Muskeln in kinetische Energie für die Bewegung 
Ihrer Hand und Ihres Armes umgewandelt. 


Es gibt zwei Kategorien von 
Stoffwechselreaktionen 

In lebenden Systemen gehen Energieumwandlungen im All¬ 
gemeinen mit chemischen Veränderungen einher, bei denen 
Energie durch das Knüpfen von chemischen Bindungen gespei¬ 
chert oder bei ihrer Spaltung freigesetzt wird. 

Anabolische Reaktionen (in ihrer Gesamtheit als Anabolis¬ 
mus bezeichnet) verknüpfen kleinere Moleküle miteinander, 
sodass größere, komplexere Moleküle entstehen (beispielsweise 
die Synthese von Saccharose aus Glucose und Fructose). Ana¬ 
bolische Reaktionen benötigen die Zufuhr von Energie. Diese 
Energie wird in den chemischen Bindungen gespeichert, die 
im Verlauf der Reaktion ausgebildet werden (beispielsweise 
der glykosidischen Bindung zwischen den beiden Monosaccha¬ 
riden). Bei dieser gespeicherten Energie handelt es sich um 
potenzielle Energie: 

Glucose + Fructose + Energie -> Saccharose + H 2 O 

Katabolische Reaktionen (in ihrer Gesamtheit als Katabo¬ 
lismus bezeichnet) bauen größere, komplexere Moleküle zu 
kleineren Molekülen ab, wobei häufig die in den chemischen 
Bindungen gespeicherte Energie freigesetzt wird (beispielswei¬ 
se wird bei der Hydrolyse von Saccharose Energie frei). In 
biologischen Systemen kann die Energie für die Ausbildung 
neuer chemischer Bindungen genutzt oder in kinetische Ener¬ 
gie - die Bewegung von Atomen, Molekülen, Zellen oder des 
gesamten Organismus - umgewandelt werden: 

Saccharose + H 2 O -> Glucose + Fructose + Energie 

Katabolische und anabolische Reaktionen sind häufig mitein¬ 
ander verknüpft. Die in katabolischen Reaktionen freigesetzte 
Energie wird oft zum Antreiben anabolischer Reaktionen ge¬ 
nutzt, das heißt, um biologische Arbeit zu leisten. So wird zum 
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a 


Der erste Hauptsatz der 
Thermodynamik. Energie kann weder 
erzeugt noch vernichtet werden, sondern 
sie bleibt im Universum gleich. Daher ist 
die Gesamtmenge an Energie vor und 
nach einer Energieumwandlung gleich. 


Energie¬ 

umwandlung 



Energiemenge 

vorher 

-► 

r 

Energiemenge 

nachher 



b 


Der zweite Hauptsatz der 
Thermodynamik. Obwohl eine 
Energieumwandlung die 
Gesamtmenge an Energie nicht 
verändert, ist danach die Menge an 
Energie, die für das Verrichten von 
Arbeit zur Verfügung steht, stets 
geringer als vor der Umwandlung. 


/ A 1 

. \ 



nutzbare Energie 

Energiemenge 

- ► 

(freie Enthalpie) nachher 

vorher 


nicht nutzbare Energie 



(Entropie) nachher 


m 



freie Enthalpie 
vorher 






nicht nutzbare 
Energie (Entropie) 
nachher 


Eine weitere Aussage des zweiten Hauptsatzes ist: Mit 
jeder Energieumwandlung nimmt die Menge an freier 
Enthalpie (nutzbarer Energie) ab und die Menge an 
Entropie (nicht nutzbarer Energie) zu. 


A 


Abb. 8.2 Die Hauptsätze der Thermodynamik, a Nach dem ersten Hauptsatz kann Energie weder erzeugt noch vernichtet werden, b Nach 
dem zweiten Hauptsatz wird bei allen Energieumwandlungen ein Teil der nutzbaren Energie (freie Enthalpie) in nicht nutzbare Energie (Entropie) 
überführt 


Beispiel die Energie, die im Katabolismus beim Abbau von Glu¬ 
cose freigesetzt wird, dazu verwendet, anabolische Reaktionen 
wie die Synthese von Triacylglycerinen anzutreiben. Das ist der 
Grund dafür, dass Sie beginnen Fett einzulagem, wenn die Men¬ 
ge der mit der Nahrung aufgenommenen chemischen Energie 
Ihren Energiebedarf übersteigt. 

Aus Untersuchungen zu den grundlegenden Eigenschaften von 
Energie und der Art und Weise, wie sie mit Materie in Wech¬ 
selwirkung tritt, wurden die Hauptsätze der Thermodynamik 
abgeleitet (vom griechischen thermos für „warm“ und dynamis 
für „Kraft“). Die Hauptsätze gelten für die gesamte Materie 
und sämtliche Arten der Energieumwandlung, die im Univer¬ 
sum stattfmden. Ihre Anwendung auf lebende Systeme hilft uns 
zu verstehen, wie Organismen und Zellen Energie gewinnen und 
in Energieformen umwandeln, die der Erhaltung des Lebens die¬ 
nen. 


Der erste Hauptsatz der Thermodynamik: 

Die Energie im Universum bleibt gleich. Energie 
kann weder erzeugt noch vernichtet werden 

Der erste Hauptsatz der Thermodynamik besagt: Bei jeder Ener¬ 
gieumwandlung von einer Form in eine andere wird Energie 
weder erzeugt noch vernichtet. Mit anderen Worten: Bei je¬ 
der Umwandlung von Energie bleibt die Gesamtenergie gleich 


(►Abb. 8.2a). Das bedeutet auch: Ein „Energieerzeuger“ wie 
zum Beispiel ein Kernkraftwerk ist eigentlich ein „Energie¬ 
wandler“, der aus einer bestimmten Energieform (hier Atom¬ 
energie) eine andere Energieform macht und bereitstellt (hier 
elektrische Energie). 

Wie Sie in den beiden nächsten Kapiteln sehen werden, kann 
die potenzielle Energie der chemischen Bindungen von Koh¬ 
lenhydraten und Lipiden in potenzielle Energie in Form von 
Adenosintriphosphat (ATP) umgewandelt werden. Diese Ener¬ 
gie kann dann wiederum in kinetische Energie transformiert 
und zum Leisten von Arbeit eingesetzt werden: zum Beispiel 
in mechanische Arbeit wie bei der Muskelkontraktion oder in 
chemische Arbeit wie bei der Proteinsynthese. 


Der zweite Hauptsatz der Thermodynamik: 

Die Unordnung im Universum nimmt zu 

Obwohl Energie weder erzeugt noch vernichtet werden kann, 
steht nach dem zweiten Hauptsatz der Thermodynamik bei der 
Umwandlung von Energie von einer Form in eine andere ein 
Teil dieser Energie nicht mehr zum Leisten von Arbeit zur Ver¬ 
fügung (► Abb. 8.2b). Anders ausgedrückt ist nach dem zweiten 
Hauptsatz kein physikalischer Prozess und keine chemische Re¬ 
aktion zu 100 % effizient; die freigesetzte Energie kann nicht in 
ihrer Gesamtheit Arbeit leisten. Ein Teil der Energie geht in eine 
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Energieform über, die mit Unordnung zu tun hat. Die Hauptsät¬ 
ze der Thermodynamik gelten nicht nur für die Wärmelehre, 
sondern für sämtliche Energieumwandlungen im Universum; 
die Thermodynamik lebender Systeme bezeichnet man auch als 

Bioenergetik. 


Bei konstanter Temperatur wird AG als die Differenz zwischen 
der Änderung der Gesamtenergiemenge (AH) und der Ände¬ 
rung der Entropie (AS) definiert: 

AG = AH-TAS (8.4) 


Nicht alle Energie kann genutzt werden In jedem Sys¬ 
tem setzt sich die Gesamtenergie zusammen aus der nutzbaren 
Energie, die Arbeit leisten kann, und der nicht nutzbaren Ener¬ 
gie, welche Bestandteil der Unordnung des Systems wird: 


Aus Gl. 8.4 können Sie ablesen, ob eine chemische Reaktion 
freie Enthalpie abgibt oder sie benötigt: 

■ Ist AG negativ (AG < 0), wird freie Enthalpie abgegeben. 

■ Ist AG positiv (AG > 0), wird freie Enthalpie benötigt. 


Gesamtenergie = nutzbare Energie + nicht nutzbare Energie 

In biologischen Systemen wird die Gesamtenergie als Enthal¬ 
pie (H) bezeichnet. Es ist die Gesamtenergie des Systems 
und seiner unmittelbaren Umgebung. Die nutzbare Energie, die 
innerhalb des Systems Arbeit leisten kann, wird freie Enthal¬ 
pie (G) genannt (auch „freie Energie“ oder nach ihrem ersten 
Beschreiber „Gibbs-Energie“). Es ist die freie Enthalpie, welche 
von den Zellen für alle chemischen Reaktionen, die an Wachs¬ 
tum, Zellteilung und Zellerhaltung beteiligt sind, benötigt wird. 
Die nicht nutzbare Energie des Systems wird als Entropie (S) 
bezeichnet: Diese ist ein Maß für die Unordnung des Systems, 
multipliziert mit der absoluten Temperatur (T). Die oben mit 
Worten ausgedrückte Gleichung kann man also genauer wie 
folgt formulieren: 

H = G + TS (8.1) 

Da Biologen vor allem die nutzbare Energie interessiert (also die 
freie Enthalpie G), schreibt man Gl. 8.1 folgendermaßen um: 

G = H -TS (8.2) 

Die absoluten Beträge von G, H oder S sind nicht messbar, aber 
Sie können die Änderung jedes Parameters unter Standardbedin¬ 
gungen (Temperatur und Druck konstant) bestimmen. Derartige 
Energiedifferenzen werden in Kalorien (cal) oder Joule (J)* 
gemessen. Eine Änderung der Energiemenge wird durch den 
griechischen Buchstaben Delta (A) dargestellt. So ist die Än¬ 
derung der freien Enthalpie (AG) jeder chemischen Reaktion 
gleich der Differenz der freien Enthalpie von Produkten und Re- 
aktanden (Reaktionspartnem): 

AGR ea ktion = ^Produkte ^Reaktanden ($.3) 

Eine derartige Änderung kann entweder positiv oder negativ 
sein; das bedeutet, die freie Enthalpie von Produkten kann hö¬ 
her oder niedriger sein als die freie Enthalpie der Reaktanden. 
Enthalten die Produkte mehr freie Enthalpie als die Reaktan¬ 
den, dann muss der Reaktion Energie zugeführt worden sein. 
(Wie Sie sich erinnern, kann Energie nicht erzeugt werden, die 
Energie muss daher aus einer externen Quelle stammen.) 


* Eine Kalorie ist diejenige Menge an Wärmeenergie, die notwendig ist, um 
die Temperatur von einem Gramm reinen Wassers von 14,5 °C auf 15,5 °C 
zu erhöhen. Die SI-Einheit für die Energie ist Joule. 1 J = 0,239 cal und 
1 cal = 4,184J. Daher sind 486 cal = 2033 J oder 2,033 kJ (Kilojoule). 
Obwohl hier als Wärmeenergie definiert, sind die Kalorie bzw. das Joule 
die Einheit für die mechanische, elektrische oder chemische Energie. Beim 
Bewerten von Energieangaben sollten Sie stets Joule mit Joule und Kalorie 
mit Kalorie vergleichen. 


Falls die erforderliche freie Enthalpie nicht verfügbar ist, fin¬ 
det die Reaktion nicht statt. Das Vorzeichen und der Betrag 
von AG hängen von den beiden Faktoren auf der rechten Seite 
von Gl. 8.4 ab: 

■ AH: In einer chemischen Reaktion ist AH die Gesamtmen¬ 
ge an Energie, die dem System zugeführt (AH > 0) oder 
von ihm freigesetzt (AH < 0) wird. 

■ AS: Je nach Vorzeichen und absolutem Betrag von AS kann 
der gesamte Term T AS negativ oder positiv beziehungswei¬ 
se groß oder klein sein. Mit anderen Worten: Bei konstanter 
Temperatur (keine Veränderung von T) können absoluter Be¬ 
trag und Vorzeichen von AG in lebenden Systemen stark von 
den Änderungen der Entropie abhängen. 

Wenn eine chemische Reaktion die Entropie erhöht, sind die 
Reaktionsprodukte ungeordneter oder zufälliger verteilt als die 
Ausgangssubstanzen (Reaktanden) der Reaktion. Wenn es mehr 
Produkte als Reaktanden gibt, wie bei der Hydrolyse eines 
Proteins in seine Aminosäuren, besitzen die Produkte eine be¬ 
trächtliche Freiheit zur zufälligen Bewegung und Verteilung. 
Die Unordnung in der entstandenen Aminosäurelösung ist hoch, 
wenn man sie mit der ehemaligen Proteinlösung vergleicht, 
in der Peptidbindungen und andere Kräfte eine freie Bewe¬ 
gung beziehungsweise Verteilung verhinderten. Daher geht eine 
Hydrolyse mit einer positiven Entropieänderung (AS) einher. 
Wenn weniger Produkte vorliegen und sie in ihrer Bewegung 
stärker eingeschränkt sind als die Reaktanden (wie die Amino¬ 
säuren in einem Protein), nimmt AS einen negativen Wert an. 

Die Unordnung strebt einem Maximum zu Der zwei¬ 
te Hauptsatz der Thermodynamik besagt auch Folgendes: Die 
Unordnung in einem abgeschlossenen System als Folge der 
Energieumwandlungen strebt einem Maximum zu; ein Teil der 
freien Enthalpie geht bei jeder Energieumwandlung durch zu¬ 
fällige thermische Bewegung (Entropie) verloren. Chemische 
und physikalische Veränderungen und biologische Prozesse ten¬ 
dieren alle zu einer Entropiezunahme (► Abb. 8.2b), und diese 
Neigung zur Unordnung verleiht physikalischen Prozessen und 
chemischen Reaktionen eine Richtung. Das ist der Grund, wes¬ 
halb bestimmte Reaktionen eher in die eine als in die andere 
Richtung ablaufen. 

Inwiefern trifft der zweite Hauptsatz auf Organismen zu? Stel¬ 
len Sie sich den menschlichen Körper mit seinen hochgradig 
geordneten Geweben und Organen vor, die aus komplexen Ma¬ 
kromolekülen aufgebaut sind. Sie könnten jetzt annehmen, dass 
diese hochgradige Ordnung und Komplexität im Widerspruch 
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zum zweiten Hauptsatz steht - nach dem die Entropie (Un- fahren, wie sich diese Gesetze auf biochemische Reaktionen 
Ordnung) einem Maximum zustrebt. Doch aus zwei Gründen innerhalb von Zellen auswirken, 
existiert hier kein Widerspruch: 



■ Die Schaffung von Komplexität in einem Organismus er¬ 
zeugt Unordnung in seiner Umgebung. Der Aufbau von 1 kg 
menschlicher Körpermasse (ohne Knochen) erfordert den 
Abbau von etwa 10 kg geordneten, biologischen Materials 
(aus unserer Nahrung), das in CO 2 , H 2 O und andere ein¬ 
fache Moleküle umgewandelt wird, die sich letztlich in der 
Umgebung verteilen. Durch die Metabolisierung (Verstoff¬ 
wechselung) von 10 kg organischen Molekülen entsteht sehr 
viel mehr Unordnung (Entropie) in Form von kleinen anorga¬ 
nischen Molekülen, als umgekehrt Ordnung (freie Enthalpie) 
in Form von 1 kg neu gebildeten Makromolekülen entsteht. 

■ Lebewesen benötigen eine ständige Zufuhr an freier Enthal¬ 
pie aus der Umgebung, um ihre eigene Ordnung aufzubauen 
und zu erhalten. Ohne diese Zufuhr würden die komplexen 
Strukturen lebender Systeme zusammenbrechen. Da Energie 
aufgewendet wird, um Ordnung zu schaffen und zu erhalten, 
liegt kein Widerspruch zum zweiten Hauptsatz der Thermo¬ 
dynamik vor. 

Nachdem Sie nun wissen, in welcher Form die Hauptsätze der 

Thermodynamik auf Lebewesen zutreffen, werden Sie jetzt er- 


Chemische Reaktionen setzen Energie frei oder 
verbrauchen sie 

Wie Sie bereits erfahren haben, verknüpfen anabolische Reakti¬ 
onen in Zellen einfache Moleküle zu komplexeren Molekülen, 
sodass sich die Komplexität (Ordnung) in der Zelle erhöht. Ka- 
tabolische Reaktionen bauen hingegen komplexe Moleküle zu 
einfacheren ab; der Katabolismus verringert so die Komplexität 
(erhöht die Unordnung). 

■ Katabolische Reaktionen können einen geordneten Reaktan- 
den zu kleineren, mehr zufällig verteilten Produkten abbau¬ 
en. Reaktionen, die freie Enthalpie abgeben (negatives AG), 
werden als exergonisch bezeichnet (► Abb. 8.3a). Zum Bei¬ 
spiel: 

komplexes Molekül —>► kleine Moleküle + freie Enthalpie 

■ Anabolische Reaktionen bilden aus mehreren kleinen Reak- 
tanden (weniger geordnet) ein einzelnes größeres Produkt 


Abb. 8.3 Exergonische und endergonische Reaktionen. 

a In einer exergonischen Reaktion verhalten sich die Reak- 
tanden wie ein Ball, der einen Hang hinunterrollt, und es 
wird Energie freigesetzt, b Ein Ball kann nicht von selbst 
bergauf rollen. Um einen endergonischen Prozess anzutrei¬ 
ben, muss man, wie beim Hochrollen des Balls, Energie 
aufwenden 


a exergonische Reaktion 



Reaktionsverlauf 


Bei einer exergonischen Reaktion wird 
Energie als freie Enthalpie freigesetzt, da 
die Reaktanden Produkte bilden, die 
weniger freie Enthalpie enthalten. AG ist 
negativ. 



Produkte 


Reaktionsverlauf 


b 


0 

Q. 

0 


0 

'0 


endergonische Reaktion 


Bei einer endergonischen Reaktion muss freie 
Enthalpie zugeführt werden, da die Reaktanden 
in Produkte mit höherem Energieniveau umge¬ 
wandelt werden. AG ist positiv. 



Reaktionsverlauf 


Reaktionsverlauf 
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(stärker geordnet). Reaktionen, die freie Enthalpie erfordern 
oder verbrauchen (positives AG) werden als endergonisch 
bezeichnet (► Abb. 8.3b). Zum Beispiel: 

kleine Moleküle + freie Enthalpie —> komplexes Molekül 

Chemische Reaktionen können im Prinzip sowohl vorwärts 
als auch rückwärts ablaufen, sie sind reversibel. Wenn Ver¬ 
bindung A zum Beispiel in Verbindung B umgewandelt wer¬ 
den kann (A^B), dann kann im Prinzip umgekehrt B in A 
umgewandelt werden (B^A). Allerdings wird bei gegebenen 
Konzentrationen von A und B nur eine dieser Reaktionen be¬ 
vorzugt ablaufen. Stellen Sie sich die Gesamtreaktion als eine 
Art „Wettbewerb“ zwischen Hin- und Rückreaktion (A^B) 
vor. Entsprechend dem Massenwirkungsgesetz führt eine Kon¬ 
zentrationserhöhung von A dazu, dass die Hinreaktion (A—>>B) 
häufiger abläuft, eine Konzentrationserhöhung von B fördert da¬ 
gegen die Rückreaktion (B^A). 

Bei bestimmten Konzentrationen von A und B laufen Hin- und 
Rückreaktion mit derselben Geschwindigkeit ab. Bei diesen 
Konzentrationen kann keine weitere Nettoveränderung im Sys¬ 
tem beobachtet werden, obwohl noch immer einzelne Moleküle 
gebildet beziehungsweise gespalten werden. Dieses Gleichge¬ 
wicht zwischen Hin- und Rückreaktion wird als chemisches 
Gleichgewicht bezeichnet. Das chemische Gleichgewicht ist 
ein statischer Zustand, ein Zustand ohne Netto Veränderung, mit 
AG = 0. 


Chemisches Gleichgewicht und freie Enthalpie 
sind eng miteinander verknüpft 


Jede chemische Reaktion läuft bis zu einem gewissen Maß ab, 
sie muss jedoch nicht notwendigerweise vollständig ablaufen. 
Das heißt, dass nicht alle vorhandenen Reaktanden zwangs¬ 
läufig in Produkte umgewandelt werden. Jede Reaktion besitzt 
einen bestimmten Gleichgewichtspunkt; dieser steht in Bezie¬ 
hung zur freien Enthalpie in den Reaktanden und Produkten. 
Das Prinzip des chemischen Gleichgewichts verdeutlicht Ihnen 
die folgende Reaktion, die in den meisten Zellen stattfindet, aber 
auch im Labor ablaufen kann. Es handelt sich um die Umwand¬ 
lung von Glucose-1 -phosphat in Glucose-6-phosphat, bei der 
eine Phosphatgruppe die Position am Kohlenstoffring wechselt: 

Glucose-1-phosphat ^ Glucose-6-phosphat 

Stellen Sie sich vor, zu Beginn liegt eine wässrige Lösung von 
Glucose-1-phosphat mit einer Konzentration von 0,02 mol/1 
vor (der Begriff mol/1 wird in ► Ab sehn. 2.4 erläutert). Die¬ 
se Lösung wird unter konstanten Bedingungen gehalten (25 °C 
und pH 7,0). Während die Reaktion langsam dem Gleich¬ 
gewicht zustrebt, steigt die Produktkonzentration (Glucose-6- 
phosphat) von 0 auf 0,019 mol/1, während die Konzentration der 
Ausgangssubstanz (des Reaktanden Glucose-1-phosphat) von 
0,02 mol/1 auf 0,001 mol/1 abfällt. An diesem Punkt wird das 
Gleichgewicht erreicht (► Abb. 8.4). Von jetzt an läuft die Rück¬ 
reaktion von Glucose-6-phosphat zu Glucose-1-phosphat mit 
derselben Geschwindigkeit ab wie die Hinreaktion. 



Konzentration zu Beginn 
der Reaktion: 

100 % Glucose-1-phosphat 
(Konzentration: 0,02 mol/l) 


Konzentration im Gleichgewicht: 

95 % Glucose-6-phosphat 
(Konzentration: 0,019 mol/l) 

5 % Glucose-1-phosphat 
(Konzentration: 0,001 mol/l) 


Abb. 8.4 Chemische Reaktionen im Gleichgewicht. Es ist unwesent¬ 
lich, wie groß die in Wasser gelöste Menge an Glucose-1-phosphat und 
Glucose-6-phosphat ist: Wenn das Gleichgewicht erreicht ist, werden 
stets 95 % Glucose-6-phosphat und 5 % Glucose-1-phosphat vorliegen 


Diese Reaktion besitzt also im Gleichgewichtszustand ein Pro¬ 
dukt/Substrat-Verhältnis von 19:1 (0,019/0,001); das heißt, die 
Hinreaktion ist zu 95 % vollständig abgelaufen („nach rechts“). 
Daher ist die Hinreaktion eine exergonische Reaktion. Dieses 
Ergebnis wird jedes Mal erzielt, wenn der Versuch unter glei¬ 
chen Bedingungen durchgeführt wird. AG ist negativ. Der Wert 
für AG hängt von den Ausgangskonzentrationen der Reaktan¬ 
den und Produkte ab, aber auch von anderen Faktoren wie der 
Temperatur, dem Druck und dem pH-Wert der Lösung. Bioche¬ 
miker nehmen bei der Berechnung von AG häufig Standardla¬ 
borbedingungen an, also eine Temperatur von 25 °C, ein Druck 
von 1 atm, die Konzentration aller gelösten Stoffe von 1 mol/l 
und einen pH-Wert von 7. Die unter diese Bedingungen ermit¬ 
telte Änderung der freien Standardenthalpie wird als AG 0 ' 
bezeichnet. In unserem Beispiel der Umwandlung von Glucose- 
1-phosphat in Glucose-6-phosphat ist AG 0/ = —1,7 kcal/mol 
oder —7,1 kJ/mol. 

Ein hoher positiver AG-Wert für eine Reaktion bedeutet, dass 
diese kaum nach rechts (in Richtung der Produkte) abläuft 
(A—>>B). Ist das Produkt jedoch bereits zu Beginn in ver¬ 
gleichsweise hoher Konzentration vorhanden, läuft eine derar¬ 
tige Reaktion rückwärts oder „nach links“ ab (A«—B), und im 
Gleichgewicht ist B fast vollständig in A umgewandelt worden. 
Ein AG-Wert nahe null ist für Reaktionen typisch, die ohne 
Schwierigkeiten reversibel sind: Reaktanden und Produkte be¬ 
sitzen fast die gleichen Beträge an freier Energie. 

In ► Kap. 9 und 10 werden Sie biochemische Umwandlun¬ 
gen kennenlemen, die Energie aus der Nahrung bzw. von der 
Sonne einfangen und speichern. Diese Energie wird unter an¬ 
derem eingesetzt, um Kohlenhydrate, Lipide und Proteine zu 
synthetisieren. Alle chemischen Reaktionen, die in Lebewesen 
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stattfinden, folgen den Hauptsätzen der Thermodynamik und (ADP) und anorganischem Phosphat (HPO 4 - , das üblicherweise 
dem Massenwirkungsgesetz. mit Pi abgekürzt wird) gespeichert wird. Das ATP kann nun sei- 

nerseits an einem anderen Ort in der Zelle hydrolysiert werden, 
um freie Enthalpie abzugeben und so eine endergonische Reak¬ 
tion anzutreiben. Bei manchen Reaktionen wird statt ATP ein 
ähnliches Nucleosidtriphosphat, nämlich Guanosintriphosphat 
(GTP), als Energieträger verwendet, doch ATP ist an wesentlich 
mehr Reaktionen beteiligt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Hydrolyse von ATP zu ADP und Pj liefert der Zelle freie En¬ 
thalpie (exergonische Reaktion). 

■ Um eine endergonische Reaktion anzutreiben, wird sie mit einer 
exergonischen Reaktion gekoppelt. 

Neben seiner Funktion als Energieträger spielt ATP eine weitere 
wichtige Rolle in der Zelle: Es kann in einen Baustein für Nucle- 
insäuren umgewandelt werden (►Kap. 4). In seiner Struktur 
ähnelt ATP anderen Nucleosidtriphosphaten, doch zwei Fakto¬ 
ren machen dieses Molekül besonders nützlich für die Zelle: 


_ 7_ 

1. Wie unterscheiden sich endergonische und exergonische Re¬ 
aktionen, und welche Bedeutung hat ein positiver oder nega¬ 
tiver AG-Wert? 

2. Wie können endergonische Reaktionen in Organismen ablau¬ 
fen? 


Bei der Hydrolyse von ATP zu ADP und Pi wird eine relativ 
große Energiemenge freigesetzt. 

ATP kann zahlreiche unterschiedliche Moleküle phospho- 
rylieren, die dadurch einen Teil der im ATP gespeicherten 
Energie übernehmen. 


8.1 Wiederholung 

Energieumwandlungen in biologischen Systemen laufen 
nach den zwei Hauptsätzen der Thermodynamik ab. Eine 
biochemische Reaktion kann Energie freisetzen. Auch 
läuft sie nicht unbedingt vollständig ab, sondern nur bis 
zum Erreichen eines Gleichgewichtszustands. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ den zweiten Hauptsatz der Thermodynamik auf biolo¬ 
gische Systeme anwenden können. 

■ die Unterschiede zwischen exergonischen und ender- 
gonischen Reaktionen kennen. 


Die Prinzipien der Thermodynamik, die Sie hier kennengelernt 
haben, treffen auf jeden Energieaustausch im Universum zu 
und sind deshalb auch für das Verständnis biologischer Vor¬ 
gänge sehr erklärungsstark und nützlich. Sie werden sie jetzt 
auf zelluläre Reaktionen anwenden, an denen die biologische 
„Energiewährung“ ATP beteiligt ist. 


Die Hydrolyse von ATP 
setzt nutzbare Energie frei 

Ein ATP-Molekül besteht aus der Stickstoffbase Adenin, die 
an Ribose (ein Zucker) gebunden ist, der wiederum mit einer 
Kette aus drei Phosphatgruppen verknüpft ist (►Abb. 8.5a). 
Die Hydrolyse von ATP liefert freie Enthalpie sowie ADP 
(Adenosindiphosphat) und ein anorganisches Phosphation (Pi): 

ATP + H 2 0 -> ADP + Pi + freie Enthalpie 


8.2 ATP spielt bei der biochemischen 
Energieübertragung eine 
Schlüsselrolle 


Activity 8.1 ATP and Coupled Reactions 


Alle lebenden Zellen nutzen Adenosintriphosphat (ATP), um 
die zum Leisten chemischer Arbeit benötigte freie Enthalpie 
einzufangen, zu portionieren und zu übertragen. ATP kann 
als eine Art einheitlicher „Energiewährung“ lebender Systeme 
angesehen werden oder auch als eine Art wiederaufladbarer 
„Einheitsakku“. Es ist für Sie sicher sehr praktisch, viele ver¬ 
schiedene Geräte mit einem standardisierten 1,5-V-Akku be¬ 
treiben zu können, anstatt für jedes Gerät eine andersartige 
Energiequelle kaufen zu müssen. Ebenso ist es für die Zellen 
sehr ökonomisch, für die unterschiedlichsten Stoffwechselreak¬ 
tionen in Form von ATP ein einheitliches kleines Energiepaket 
zur Verfügung zu haben, dass zudem nach Gebrauch aus dem 
entstandenen ADP sofort regeneriert werden kann. Bestimmte 
exergonische Stoffwechselreaktionen liefern freie Enthalpie, die 
zum Teil durch die Bildung von ATP aus Adenosindiphosphat 
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Die wichtigste Eigenschaft dieser Reaktion liegt darin, dass sie 
exergonisch ist und freie Enthalpie abgibt. Unter Standardbe¬ 
dingungen im Labor beträgt die Änderung der freien Enthalpie 
(AG) etwa —7,3 kcal/mol (—30kJ/mol). Unter den in Zellen 
herrschenden Bedingungen können es auch —14 kcal/mol sein. 
Sie werden in diesem Buch auf beide Werte stoßen und soll¬ 
ten deshalb ihre Herkunft kennen. Beide Werte sind korrekt, sie 
gelten jedoch für unterschiedliche Bedingungen. 

Ein Molekül ATP kann entweder zu ADP und Pi hydrolysiert 
werden oder zu Adenosinmonophosphat (AMP) und Pyrophos- 
phat (P 2 O 7 -; üblicherweise mit PPi abgekürzt). Zwei Eigen¬ 
schaften des ATP sind für die freie Enthalpie verantwortlich, 
die bei der Abspaltung von einer oder zwei Phosphatgruppen 
abgegeben wird: 
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Struktur von ATP 


NHo 


Bei der Spaltung in ADP und P, 
wird freie Enthalpie abgegeben, 
weil diese Produkte energie¬ 
ärmer sind. 

Phosphatgruppen 


Adenin 




ADP (Adenosindiphosphat) 



(Adenosintriphosphat) 


exergonische 

Reaktion: 

(setzt Energie frei) 

• Zellatmung 

• Katabolismus 


N 

1 

ADP 


-^Energie \ 

+ 



• Pi 


Die Synthese von ATP 
aus ADP und P; 
benötigt Energie. 


endergonische 

Reaktion: 

(benötigt Energie) 

• aktiver Transport 

• Zellbewegungen 

• Anabolismus 



Die Hydrolyse von 
ATP zu ADP und P, 
setzt Energie frei. 


Abb. 8.6 Die Kopplung von Reaktionen. Exergonische Reaktionen 
in der Zelle setzen Energie frei, die zur Synthese von ATP aus ADP 
benötigt wird. Mit der Energie, die bei der Umwandlung von ATP in 
ADP abgegeben wird, können endergonische Reaktionen angetrieben 
werden 


Abb. 8.5 ATP. ATP ist energiereicher als die verwandten Verbindungen 
ADP und AMP 


■ Da Phosphatgruppen negativ geladen sind und sich gegen¬ 
seitig abstoßen, wird Energie benötigt, um die Gruppen 
einander so stark anzunähern, dass die kovalenten Bindun¬ 
gen entstehen können, durch welche sie verknüpft sind. 
Ein Teil dieser Energie wird als potenzielle Energie in den 
P~0-Bindungen zwischen den Phosphatgruppen des ATP 
gespeichert (die Schlangenlinie symbolisiert eine energierei¬ 
che Bindung). 

■ Die freie Enthalpie der P~0-Bindung (als Phosphorsäurean- 
hydridbindung bezeichnet) ist wesentlich höher als die freie 
Enthalpie der O-H-Bindung, die sich bei der Hydrolyse aus¬ 
bildet. Also wird bei der Abspaltung einer Phosphatgruppe 
von ATP nutzbare Energie freigesetzt, weil die Produkte 
ADP und Pi zusammen einen deutlich geringeren Gehalt an 
freier Enthalpie haben als ATP. 
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Zellen nutzen die bei der ATP-Hydrolyse freigesetzte Energie, 
um endergonische Reaktionen (wie die Biosynthese komple¬ 
xer Moleküle) anzutreiben, sowie für den aktiven Transport von 


Stoffen durch Biomembranen oder für die Fortbewegung. Ein 
weiteres, sehr interessantes Beispiel für die Verwendung von 
ATP ist die teilweise Umwandlung der enthaltenen chemischen 
Energie in Lichtenergie und deren Emission (Biolumineszenz). 

Media Clip 8.1 Bioluminescence in the Deep Sea 

www. Life 1 le.com/mc8. 1 


ATP koppelt exergonische und 
endergonische Reaktionen 


Wie Sie gerade gesehen haben, ist die Hydrolyse von ATP exer- 
gonisch und liefert ADP, Pi und freie Enthalpie (oder AMP, 
PPi und freie Enthalpie). Die Rückreaktion, nämlich die Bil¬ 
dung von ATP aus ADP und Pi, ist endergonisch und verbraucht 
genauso viel freie Enthalpie wie durch die Spaltung von ATP 
freigesetzt wird: 

ADP + Pi + freie Enthalpie -> ATP + H 2 0 

Zahlreiche exergonische Prozesse in der Zelle können die Ener¬ 
gie liefern, um ADP in ATP umzuwandeln. Der wichtigste 
Prozess bei Eukaryoten ist die Zellatmung, bei der ein Teil 
der Energie, die aus Betriebsstoffmolekülen („Brennstoffmole¬ 
külen“) freigesetzt wurde, im ATP gespeichert wird. Bildung 
und Hydrolyse von ATP stehen etwas dar, das man als Energie¬ 
kopplungszyklus bezeichnen könnte; dabei nimmt ADP Energie 
aus exergonischen Reaktionen auf, um zu ATP zu werden, das 
seinerseits Energie an endergonische Prozesse abgibt. ATP ist 
dabei die gemeinsame Komponente dieser Reaktionen und ver¬ 
bindet die Prozesse miteinander, wie ► Abb. 8.6 zeigt. 

Die Kopplung exergonischer und endergonischer Reaktionen ist 
im Stoffwechsel sehr häufig. Man spricht hier oft von Teilre- 
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Abb. 8.7 Die Kopplung der ATP-Hydrolyse an eine 
endergonische Reaktion. Durch das Verknüpfen von 
Phosphat aus der ATP-Hydrolyse mit der Glucose ent¬ 
steht Glucose-6-phosphat (in einer Reaktion, die von 
dem Enzym Hexokinase katalysiert wird). Die ATP- 
Hydrolyse ist exergonisch, und die freigesetzte Energie 
treibt die zweite (endergonische) Reaktion an 


exergonische Reaktion 

(setzt Energie frei) 



TPf+ 


endergonische 

Reaktion 

(benötigte Energie) 


ATP-Hydrolyse 


Das negative AG zeigt eine 
exergonische Reaktion an. 



ADP +#P| AG =-7,3 kcal/mol 


Das positive AG zeigt eine 
endergonische Reaktion an. 
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Glucose-6-phosphat (G6P) 


Die gekoppelte Reaktion hat insgesamt ein 
negatives AG, dieses zeigt eine exergonische 
Reaktion an, die vollständig ablaufen wird. 



netto AG = -3,3 kcal/mol 


aktionen einer tatsächlich ablaufenden Gesamtreaktion. Freie 
Enthalpie wird bei der überwiegend in den Mitochondrien 
ablaufenden Bildung von ATP in dessen P~0-Bindungen ge¬ 
speichert. ATP-Moleküle diffundieren in der Zelle umher, bis 
ihre Hydrolyse freie Enthalpie für eine endergonische Reakti¬ 
on liefert. Die Bildung von Glucose-6-phosphat aus Glucose 
(►Abb. 8.7) hat ein positives AG (sie ist endergonisch) und 
kann ohne Zufuhr von freier Enthalpie aus der ATP-Hydrolyse 
(die ein negatives AG hat und exergonisch ist) nicht ablaufen. 
Das AG für beide Teilreaktionen zusammen ist negativ (die bei¬ 
den AG-Werte werden addiert). Daher kann die Gesamtreaktion 
ablaufen, wenn die beiden Teilreaktionen miteinander gekop¬ 
pelt werden, indem sie zur selben Zeit am selben Ort stattfmden, 
und Glucose-6-phosphat wird synthetisiert. Wie Sie in ► Kap. 9 
sehen werden, handelt es sich bei dieser Reaktion im Katabolis¬ 
mus um den ersten Schritt des Glucoseabbaus. 

_ 7_ 

Frage zu ► Abb. 8.7: Wie hoch müsste der AG-Wert einer Re¬ 
aktion sein, die die Synthese von ATP antreiben kann? 


Eine aktive Zelle benötigt Millionen von ATP-Molekülen 
pro Sekunde, um ihre biochemische Maschinerie anzutreiben. 
Durch die vorangegangenen Kapitel sind Ihnen möglicherweise 
einige Prozesse in der Zelle bekannt, die Energie aus der Hydro¬ 
lyse von ATP erfordern, wie 

■ der aktive Transport durch einen Membran (► Abb. 6. 13), 

■ Kondensationsreaktionen, in denen mithilfe von Enzymen 
Polymere gebildet werden (► Abb. 3.4a), 

■ Modifikation von Signalproteinen der Zelle durch Protein¬ 
kinasen (► Abb. 7.15), 

■ Motorproteine, die Vesikel entlang von Mikrotubuli durch 
die Zelle bewegen (► Abb. 5.19). 


Ein ATP-Molekül wird im Durchschnitt bereits weniger als eine 
Sekunde nach seiner Bildung aus ADP wieder hydrolysiert. Ein 
Mensch (mit Durchschnittsgewicht und im Ruhezustand) bildet 
und verbraucht etwa 40 kg ATP pro Tag - also fast so viel, wie 
er wiegt! Das heißt, jedes ATP-Molekül durchläuft pro Tag etwa 
10.000 Synthese- und Hydrolysezyklen. 

8.2 Wiederholung 

ATP ist der „Einheitsakku“ der Zelle. Der „Akku“ kann 
durch eine exergonische Reaktion „aufgeladen“ werden 
(indem ADP zu ATP wird). Die freie Enthalpie ist dann 
in den P~0-Bindungen des ATP-Moleküls gespeichert. 
Diese Energie wird bei der Hydrolyse von ATP wieder 
abgegeben und kann (unter Verlust) genutzt werden, um 
eine endergonische Reaktion anzutreiben. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die strukturellen Besonderheiten von ATP erläutern 
können, die bei seiner Hydrolyse zu ADP und Pi zur 
Freisetzung einer definierten Menge an freier Enthal¬ 
pie führen. 

■ die Hinweise darauf, ob eine Reaktion exergonisch 
oder endergonisch ist, richtig deuten können. 

■ biochemische Reaktionen, die die Kopplung an eine 
ATP-Hydrolyse erfordern, als solche erkennen können. 

_ 7 _ 

1. Welche chemischen Eigenschaften ermöglichen es dem ATP- 
Molekül, Energie zu speichern? 
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2. An der folgenden biochemischen Teilreaktion ist ATP betei¬ 
ligt: 

Phosphoenolpyruvat Pyruvat (AG = +10kcal/mol) 

a. Ist die Teilreaktion exergonisch oder endergonisch? 

b. Wird ATP im Verlauf der Gesamtreaktion hydrolysiert oder 
gebildet? 


ATP wird synthetisiert und rasch wieder verbraucht. Doch diese 
biochemischen Reaktionen könnten - wie nahezu alle anderen 
biochemischen Reaktionen in der Zelle - ohne die Beschleuni¬ 
gung durch Enzyme im erforderlichen Zeitraum nicht ablaufen. 


strate bezeichneten Reaktanden in einer geeigneten räumlichen 
Anordnung und ist gelegentlich auch selbst an der Reaktion be¬ 
teiligt. Eine solche Teilnahme verändert das Enzym jedoch nicht 
dauerhaft. Das ist das Kennzeichen aller Katalysatoren: Sie ge¬ 
hen unverändert aus einer Reaktion hervor. 

Dieser Abschnitt beschreibt die Energieschwelle, die die Re¬ 
aktionsgeschwindigkeit kontrolliert. Anschließend werden Sie 
etwas über den allgemeinen Funktionsmechanismus von En¬ 
zymen erfahren: Wie treten Enzyme mit ihren Substraten in 
Wechselwirkung, wie senken sie die Energieschwelle und wie 
ermöglichen sie einen schnelleren Reaktionsverlauf? 


8.3 Enzyme beschleunigen 
biochemische Reaktionen 

Wenn Sie die Änderung der freien Enthalpie AG einer Re¬ 
aktion kennen, wissen Sie, wo der Gleichgewichtspunkt der 
Reaktion liegt. Je stärker negativ der AG-Wert ist, desto voll¬ 
ständiger läuft die Reaktion ab. AG sagt jedoch nichts über 
die Reaktionsgeschwindigkeit (Reaktionsrate) aus, also die 
Geschwindigkeit, mit der die Reaktion dem Gleichgewichts¬ 
punkt zustrebt. Misst man die Reaktionsgeschwindigkeiten im 
Labor, dann wird schnell deutlich, dass sie vor dem Hin¬ 
tergrund des sich rasch verändernden Bedarfs in einer Zelle 
extrem niedrig sind. Tatsächlich wären die in der Zelle ablau¬ 
fenden Stoffwechselreaktionen so langsam, dass sie nichts zum 
Überleben der Zelle beitragen könnten, würde die Zelle nicht 
über Möglichkeiten verfügen, die Reaktionen zu beschleunigen. 
Dies ist die Rolle der Katalysatoren; das sind Substanzen, die 
eine Reaktion beschleunigen, und dabei aus dieser unverändert 
hervorgehen. Ein Katalysator kann jedoch keine Reaktion be¬ 
schleunigen, die nicht auch von alleine ablaufen würde, und er 
kann auch den Gleichgewichtspunkt nicht ändern; er erhöht le¬ 
diglich die Geschwindigkeit von Hin- und Rückreaktion, sodass 
sich das Gleichgewicht viel schneller einstellt. 


Damit eine Reaktion ablaufen kann, muss eine 
Energieschwelle überwunden werden 

Eine exergonische Reaktion gibt freie Enthalpie ab, doch oh¬ 
ne einen Katalysator wird sie sehr langsam ablaufen, da sich 
zwischen den Reaktanden und den Reaktionsprodukten eine 
Energieschwelle befindet. Stellen Sie sich die Hydrolyse von 
Saccharose vor, die in ► Abschn. 8.1 beschrieben wurde: 

Saccharose + H 2 O —> Glucose + Fructose 

In Ihrem Körper läuft diese Reaktion bei der Verdauung ab. 
Selbst wenn viel Wasser vorhanden ist, werden das H-Atom und 
die -OH-Gruppe eines einzelnen H20-Moleküls nur sehr sel¬ 
ten in geeigneter Weise mit der kovalenten Bindung zwischen 
Glucose und Fructose in Wechselwirkung treten und diese spal¬ 
ten können - es sei denn, es wird Energie aufgewendet, um 
die Reaktion in Gang zu setzen. Durch diese Energie wird die 
Saccharose in einen reaktiven Zustand versetzt, den man als 
Übergangszustand bezeichnet. Die Energiemenge, die dafür 
notwendig ist, bezeichnet man als Aktivierungsenergie (E a ). 
Hier sehen Sie ein Ihnen vertrauteres Beispiel, das die Idee der 
Aktivierungsenergie und des Übergangszustands verdeutlicht: 

Feuerwerkskörper + O 2 

—> CO 2 + H 2 0 + Energie (Wärme und Licht) 



Auf den Punkt gebracht 

■ Katalysatoren beschleunigen eine Reaktion, doch sie ermög¬ 
lichen keine Reaktionen, die nicht auch von alleine ablaufen 
würden. 

■ Die meisten Biokatalysatoren sind Enzyme und damit Proteine. 
Alle Enzyme besitzen ein aktives Zentrum (oder mehrere), wo 
bestimmte Reaktanden, die als Substrate bezeichnet werden, 
binden und zu Produkten reagieren, die sich vom Enzymmole¬ 
kül lösen. 

■ Enzyme haben keinen Einfluss auf das Gleichgewicht oder die 
Änderung der freien Enthalpie einer Reaktion. 

Die meisten biologischen Katalysatoren (Biokatalysatoren) 
sind Proteine; sie werden als Enzyme bezeichnet. Ein Bio¬ 
katalysator bildet einen winzigen Reaktionsraum, in dem eine 
bestimmte chemische Reaktion unter besonders günstigen Be¬ 
dingungen stattfinden kann. Das Enzym bindet die als Sub¬ 


Das Feuerwerk kann erst beginnen zu explodieren, wenn Sie es 
zünden; das ist die Aktivierungsenergie. Dieser Zündfunke regt 
die Moleküle im Feuerwerkskörper an, sodass sie mit dem Luft¬ 
sauerstoff reagieren. Ist der Übergangszustand einmal erreicht, 
erfolgt die Explosion. 

Exergonische Reaktionen laufen im Allgemeinen erst ab, nach¬ 
dem die Reaktanden durch Zufuhr von Energie über die Ener¬ 
gieschwelle gehievt wurden. Die Energieschwelle stellt also 
diejenige Energiemenge dar, die zum Start der Reaktion benö¬ 
tigt wird - eben die Aktivierungsenergie (► Abb. 8.8a). Erinnern 
Sie sich an den Ball in ►Abb. 8.3, der den Hang hinabrollt: 
Dieser Ball besitzt oben auf dem Hügel eine Menge potenzi¬ 
eller Energie. Liegt er jedoch in einer kleinen Mulde, kann er 
den Hang nicht hinunterrollen, obwohl dieser Vorgang prinzipi¬ 
ell exergonisch ist. Damit der Ball zu rollen beginnen kann, wird 
eine geringe Energiemenge benötigt, die Aktivierungsenergie, 
um ihn aus der Mulde herauszuholen (► Abb. 8.8b). 
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a 




weniger stabiler Zustand 
(Übergangszustand) 



Ein Ball, dem Aktivie¬ 
rungsenergie zugeführt 
wurde, kann spontan 
bergab rollen und dabei 
kinetische Energie 
liefern. 


Abb. 8.8 Die Aktivierungsenergie bringt Reaktionen in Gang, a Bei jeder chemischen Reaktion muss ein stabiler Ausgangszustand über¬ 
wunden werden, bevor eine Änderung möglich ist. b Ein Ball auf einem Hügel verhält sich physikalisch analog zu dem in (a) dargestellten 
biochemischen Prinzip 


_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 8.8: Benötigt eine endergonische Reaktion 
ebenfalls eine Aktivierungsenergie? 


In einer chemischen Reaktion ist die Aktivierungsenergie dieje¬ 
nige Energie, die benötigt wird, um die Ausgangssubstanzen in 
eine instabile molekulare Zwischenstufe umzuwandeln, die als 
Übergangszustand bezeichnet wird. 

Der Übergangszustand besitzt mehr freie Enthalpie als die 
Reaktanden oder die Produkte. Im Übergangszustand können 
chemische Bindungen gedehnt werden und daher instabil sein. 
Obwohl der Betrag an Aktivierungsenergie für gegebene Re¬ 
aktionen unterschiedlich hoch hegt, ist die Aktivierungsenergie 
häufig gering, verglichen mit der Änderung der freien Enthal¬ 
pie im Laufe der Gesamtreaktion. Die Aktivierungsenergie, die 
eine Reaktion in Gang bringt, wird während der anschließenden 
„Bergab“-Phase der Reaktion zurückgewonnen; sie ist also nicht 
Teil der Nettoänderung der freien Enthalpie AG (► Abb. 8.8a). 

Woher stammt die Aktivierungsenergie? Bei einer Körpertem¬ 
peratur von 37 °C beispielsweise bewegen sich die Reaktanden 
ungeordnet umher (Wärmebewegung von Teilchen). Einige we¬ 
nige bewegen sich ausreichend schnell, sodass ihre kinetische 
Energie die Energieschwelle überwinden kann, sie in den Über¬ 
gangszustand eintreten und reagieren. Doch die Reaktion läuft 
nur sehr langsam ab. Wird das System erhitzt, bewegen sich alle 
an der Reaktion teilnehmenden Moleküle schneller und haben 
dadurch mehr kinetische Energie. Die Reaktion wird beschleu¬ 
nigt. Sie kennen diese Vorgehensweise aus dem Chemielabor 
oder der Küche. 


Energie der Moleküle zu erhöhen, damit sie reagieren können. 
Eine derartige unspezifische Maßnahme würde alle Reaktionen 
beschleunigen, auch zerstörerische Prozesse wie die Denaturie¬ 
rung von Proteinen (►Kap. 3). Um eine bestimmte Reaktion 
gezielt zu beschleunigen, wird in biologischen Systemen gezielt 
deren Energieschwelle erniedrigt, indem die betreffenden Reak¬ 
tanden in räumliche Nähe zueinander gebracht werden. Diese 
Aufgabe wird von Enzymen übergenommen. 

Enzyme binden in ihrem aktiven Zentrum 
spezifisch Reaktanden 

Katalysatoren erhöhen die Geschwindigkeit chemischer Reak¬ 
tionen. Die meisten nichtbiologischen Katalysatoren sind un¬ 
spezifisch. Pulverförmiges Platin katalysiert zum Beispiel fast 
jede Reaktion, bei der molekularer Wasserstoff (H 2 ) einer der 
Reaktionsteilnehmer ist. Dagegen sind die meisten Biokata¬ 
lysatoren hochspezifisch. Ein Enzym erkennt und bindet als 
Substrat gewöhnlich nur einen oder wenige eng verwandte Re¬ 
aktanden und erzeugt damit spezifische Produkte. 

Querverweis 

Um Enzyme und ihre Aktivität leichter verstehen zu 
können, sollten Sie sich zunächst mit der Struktur und 
den chemischen Eigenschaften von Proteinen befassen 
(► Abschn. 3.2). 


In lebenden Systemen ist es jedoch keine Option, einfach mehr Die Reaktanden einer enzymkatalysierten Reaktion werden als 
Wärmeenergie zuzuführen, um die durchschnittliche kinetische Substrate bezeichnet. Substratmoleküle binden an einen be- 
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Das Substrat bindet an das aktive 
Zentrum des Enzyms, wodurch ein 
Enzym-Substrat-Komplex entsteht. 

J 




Abb. 8.9 Enzyme und Substrate. Bei dem Enzym der hier darstellten katalysierten Reaktion handelt es sich um Lysozym. Lysozym katalysiert 
die Spaltung von Bindungen in den Peptidoglykanen von bakteriellen Zellwänden. (Die Peptidoglykane wurden in ► Abschn. 5.2 ausführlicher 
besprochen.) 


stimmten Ort des Enzyms, das aktive Zentrum, wo die Ka¬ 
talyse stattfindet (►Abb. 8.9). Die Spezifität eines Enzyms bei 
der Beschleunigung einer bestimmten Reaktion folgt aus der ge¬ 
nauen dreidimensionalen Form und Feinstruktur seines aktiven 
Zentrums, in das nur ganz bestimmte Substrate gut hineinpas¬ 
sen. Andere Moleküle mit anderer Form, anderen funktionellen 
Gruppen und anderen Eigenschaften passen schlechter oder gar 
nicht in das aktive Zentrum und können nicht daran binden. Die¬ 
se Spezifität ist vergleichbar mit der spezifischen Bindung eines 
Membrantransport- oder Rezeptorproteins an den jeweiligen Li¬ 
ganden, wie Sie es von ► Kap. 6 und 7 kennen. 

Häufig spiegeln die Namen von Enzymen ihre spezifischen 
Funktionen wider und enden auf ,,-ase“. Das Enzym Sacchara- 
se katalysiert beispielsweise die Hydrolyse von Saccharose, die 
oben angesprochen wurde: 

Saccharose + H 2 O —- % Glucose + Fructose 

Mittlerweile sind Tausende Enzyme bekannt, von denen jedes 
eine bestimmte Umwandlung seines spezifischen Substrats ka¬ 
talysiert. Enzyme lassen sich im Allgemeinen einer von sechs 
Kategorien zuordnen: 


Hydrolasen lagern ein H20-Molekül an kovalente Bin¬ 
dungen organischer Moleküle an und führen so zu deren 
Spaltung. Ein Beispiel, das bereits erwähnt wurde, ist die 
Saccharase, die Saccharose in ihre beiden Monosaccharide 
spaltet. 

Lyasen katalysieren die nichthydrolytische und nichtoxidati¬ 
ve Spaltung unterschiedlicher chemischer Bindungen, wobei 
häufig eine neue Doppelbindung oder auch eine Ringstruktur 
entstehen. Eine Lyase katalysiert beispielsweise die Spaltung 
der Phosphat-Sauerstoff-Bindung des ATP-Moleküls: 

ATP -> cAMP + PPi 



Isomerasen übertragen funktionelle Gruppen innerhalb eines 
Moleküls, wodurch ein Isomer des Ausgangsmoleküls mit 
den gleichen Atomen aber unterschiedlicher Verknüpfung 
entsteht. Ein Beispiel sind die Konstitutionsisomere Glu¬ 
cose und Fructose, beide mit der Summenformel CöH^Oö 
(►A bb. 3.16). 

Ligasen verknüpfen zwei Moleküle miteinander. Sie werden 
Beispiele für Ligasen kennenlernen, wenn es in ►Kap. 13 
um die DNA-Replikation geht. 


■ Oxidoreduktasen übertragen Elektronen zwischen Molekü¬ 
len, insbesondere zwischen Molekülen des Energiestoff¬ 
wechsels. Die Reaktion läuft nach folgendem Muster ab: 

A" + B -> A + B“ 

In den folgenden zwei Kapiteln werden Sie weitere Beispiele 
kennenlemen. 

■ Transferasen übertragen Gruppen von Atomen (funktionelle 
Gruppen; ►Abb. 3.1) zwischen Molekülen. Die allgemeine 
Reaktionsgleichung lautet: 

AX + B -> A + BX 

Dabei ist A der Donor, B der Akzeptor und X die funktionel¬ 
le Gruppe. Ein Beispiel sind Aminotransferasen, die -NH 2 - 
Gruppen zwischen Molekülen übertragen und Kohlenhydra¬ 
te und Aminosäuren miteinander verknüpfen. 


Hier noch ein kleiner Hinweis zum Sprachgebrauch: Wenn sich 
Biologen auf eine enzymkatalysierte Reaktion beziehen, dann 
bezeichnen sie die Funktion des Enzyms meist etwas salopp mit 
einem Verb, beispielsweise „Ligasen verknüpfen ... “. Genau 
genommen führen Enzyme aber keine Reaktion aus, sondern sie 
katalysieren sie. Es müsste also eigentlich etwas umständlicher 
lauten „Ligasen katalysierten die Verknüpfung von ... 

Bindet ein Substrat an das aktive Zentrum eines Enzyms, dann 
resultiert ein Enzym-Substrat-Komplex (ES) (► Abb. 8.9). Zu 
den Bindungskräften, die diesen Komplex Zusammenhalten, 
gehören Wasserstoffbrücken, Ionenbindungen oder vorüber¬ 
gehend entstehende kovalente Bindungen. Aus dem Enzym- 
Substrat-Komplex werden das Produkt und das unveränderte 
Enzym freigesetzt: 

E + S^ES^E + P 
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Dabei ist E das Enzym, S das Substrat, P das Produkt und ES 
der Enzym-Substrat-Komplex. Das freie Enzym (E) liegt al¬ 
so am Ende der Reaktion in derselben chemischen Form vor 
wie zu Beginn. Während der Bindung an das Substrat kann 
das Enzym eine chemische Umwandlung durchlaufen, doch 
bei Reaktionsende ist es wieder in seine ursprüngliche Form 
zurückverwandelt worden und bereit, das nächste Substrat zu 
binden. 


Querverweis 

Für die Bindung eines Substrats an ein Enzym ist nicht 
nur wichtig, dass die Raumstrukturen der beiden Moleküle 
zueinander passen, von Bedeutung sind auch nichtkova¬ 
lente Wechselwirkungen zwischen dem Enzym und dem 
Substrat (siehe Übersicht über die nichtkovalenten Wech¬ 
selwirkungen in ► Ab sehn. 3.2). 



Die Wechselwirkung zwischen Enzym und Substrat mag Ihnen 
bekannt Vorkommen und in der Tat ist sie analog zur Bin¬ 
dung eines Liganden an seinen Rezeptor, die Sie von ► Kap. 7 
her kennen. Dort ging es unter anderem um die Affinität eines 
Rezeptors zu seinem Liganden, die sich in der Dissoziationskon¬ 
stante Kd ausdrückt. Je niedriger Kd , umso fester die Bindung. 
Für Enzyme und ihre Substrate bewegt sich der K^-Wert häufig 
zwischen 10 -5 und 10 -6 mol/1, sodass die Bildung des ES- 
Komplexes begünstigt ist. In der Praxis bedeutet das aber auch, 
dass die Bindung zwischen Enzym und Substrat in einem be¬ 
stimmten Ausmaß reversibel ist - das Substrat kann sich noch 
vor der Reaktion wieder von dem Enzym lösen. Dennoch laufen 
zahlreiche enzymkatalysierte Reaktionen ab und es entsteht ein 
Produkt, da der ES-Komplex sehr kurzlebig ist und die Produkte 
rasch gebildet werden. 


Enzyme senken die Energieschwelle, 
beeinflussen aber nicht das chemische 
Gleichgewicht 



Abb. 8.10 Enzyme senken die Energieschwelle. Die Aktivierungs¬ 
energie (E a ) in einer enzymkatalysierten Reaktion ist deutlich niedriger 
als in einer nichtkatalysierten Reaktion, allerdings ist die freigesetz¬ 
te Energie mit oder ohne Katalyse gleich groß. Anders ausgedrückt: 
Ein Enzym senkt E a , lässt aber AG unverändert. Eine geringere 
Aktivierungsenergie bedeutet, dass die Reaktion mit einer höheren Ge¬ 
schwindigkeit abläuft 


Activity 8.2 Free Energy Changes 

www.Lifel le.com/ac8. 2 

Enzyme können die Reaktionsgeschwindigkeit deutlich verän¬ 
dern. Stellen Sie sich zum Beispiel ein gelöstes Protein vor, 
dessen terminale Aminosäure Arginin ist. Auch Proteine un¬ 
terliegen der Entropie und streben der Unordnung zu; die 
terminale Peptidbindung löst sich und der Argininrest wird frei¬ 
gesetzt (AS nimmt zu). Ohne ein Enzym läuft diese Reaktion 
sehr langsam ab - nach sieben Jahren hat etwa die Hälfte 
der Proteinmoleküle diese Reaktion durchlaufen. Katalysiert je¬ 
doch das Enzym Carboxypeptidase A diese Reaktion, wird die 
Hälfte der Argininmoleküle in weniger als einer Sekunde frei¬ 
gesetzt! Die Steigerung der Reaktionsgeschwindigkeit durch 
Enzyme variiert vom 10 6 -Fachen bis zu dem eindrucksvollen 
10 26 -Fachen bei der Sulfat-Monoesterase. Die Konsequenzen, 
die sich daraus für die Zelle ergeben, kann man sich leicht 
vorstellen: Solche Geschwindigkeitsunterschiede eröffnen zahl¬ 
reiche Möglichkeiten. 


Reaktanden, die an das Enzym gebunden sind und zusam¬ 
men mit diesem den Enzym-Substrat-Komplex ausbilden, be¬ 
nötigen deutlich weniger Aktivierungsenergie als der Über¬ 
gangszustand einer entsprechenden nichtkatalysierten Reaktion 
(►Abb. 8.10). Das Enzym senkt also die Energieschwelle für 
die Reaktion - es bietet der Reaktion einen leichteren Weg 
an und beschleunigt sie dadurch. Wenn ein Enzym die Ener¬ 
gieschwelle vermindert, werden sowohl die Hin- als auch die 
Rückreaktion beschleunigt, sodass die enzymkatalysierte Re¬ 
aktion insgesamt schneller zum Gleichgewicht gelangt als die 
nichtkatalysierte Reaktion. Das Gleichgewicht, das sich schließ¬ 
lich einstellt, ist mit und ohne Enzym gleich. Genauso verändert 
die Zugabe eines Enzyms zu einer Reaktion nicht die Änderung 
der freien Enthalpie (AG) zwischen Reaktanden und Produkten 
(►Abb. 8.10). 


8.3 Wiederholung 

Eine chemische Reaktion benötigt einen „Anstoß“ über 
die Energieschwelle hinweg, um in Gang zu kommen. 
Ein Enzym verringert die Aktivierungsenergie, die not¬ 
wendig ist, um die Reaktion durch Bindung der Reaktan¬ 
den zu starten, und beschleunigt die Reaktion dadurch. 
Biokatalysatoren sind hochspezifisch: Nur ganz wenige 
Molekülarten passen in das aktive Zentrum des Enzyms, 
und ein bestimmtes Enzym kann im Allgemeinen nur 
einen einzigen Reaktionstyp katalysieren. Enzyme beein¬ 
flussen ausschließlich die Reaktionsgeschwindigkeit, sie 
verändern nicht das Gleichgewicht oder die Änderung der 
freien Enthalpie einer gegebenen Reaktion. 















8.4 Enzyme bringen Substrate so zusammen, dass sie leicht miteinander reagieren können 


229 


Enzyme richten Substrate korrekt aus 

Lernziele 


Sie sollten ... 

■ einen Katalysator beschreiben können. 

■ erläutern können, wie sich ein Enzym-Substrat-Kom- 
plex bildet. 

■ beschreiben können, wie ein Enzym und das chemi¬ 
sche Gleichgewicht der Reaktion, die es katalysiert, 
miteinander in Beziehung stehen. 


_ 7_ 

1. Erläutern Sie, wie die Struktur eines Enzyms ihm seine Spe¬ 
zifität verleiht. 

2. Wie stehen ein Enzym und das chemische Gleichgewicht ei¬ 
ner Reaktion miteinander in Beziehung? 

3. Geschälte Kartoffeln verfärben sich braun, da das Enzym Po¬ 
lyphenol-Oxidase unter Verbrauch von O 2 als Substrat die 
Oxidation von bestimmten Molekülen katalysiert. Erläutern 
Sie die folgenden Beobachtungen: 

a. Die Braunfärbung der Kartoffeln ist geringer, wenn die 
Kartoffeln unter Wasser geschält und dort bis zur Weiter¬ 
verarbeitung aufbewahrt werden. 

b. Werden Kartoffeln gekocht und anschließend abgekühlt, 
bleibt die Braunfärbung nach dem Anschneiden aus. 


Sie haben nun eine allgemeine Vorstellung von der Struktur, 
Funktion und Spezifität von Enzymen. Erfahren Sie jetzt aus¬ 
führlicher, wie Enzyme funktionieren. 


8.4 Enzyme bringen Substrate so 
zusammen, dass sie leicht 
miteinander reagieren können 

Während und nach der Bildung des Enzym-Substrat-Komplexes 
finden komplexe chemische Wechselwirkungen statt. Diese tra¬ 
gen direkt zur Spaltung von alten und zur Bildung von neuen 
Bindungen bei. Bei der Katalyse einer Reaktion kann sich ein 
Enzym einen oder mehrere der folgenden Mechanismen zunut¬ 
ze machen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Enzyme nutzen zahlreiche unterschiedliche Mechanismen, um 
chemische Reaktionen zu beschleunigen. 

■ Die Bindung eines Substrats kann die Raumstruktur des Enzyms 
verändern, ein Vorgang, der als induced fit (induzierte Passform) 
bezeichnet wird. 

■ Viele Enzyme benötigen zusätzliche Reaktionspartner, um eine 
chemische Reaktion katalysieren zu können. 

■ Die Substratkonzentration beeinflusst die Geschwindigkeit einer 
enzymkatalysierten Reaktion. 


Solange sich Substrate frei in Lösung befinden, bewegen sie 
sich zufällig von einem Ort zum anderen, gleichzeitig vibrie¬ 
ren sie und rotieren um sich selbst. Daher weisen sie beim 
Zusammenstoß möglicherweise nicht die korrekte Orientierung 
für eine Wechselwirkung auf. Ein Teil der Aktivierungsener¬ 
gie, die zum Start einer Reaktion benötigt wird, wird darauf 
verwendet, die Substrate einander anzunähern und sie so zuein¬ 
ander auszurichten, dass die richtigen Atome Zusammentreffen, 
die an der Bildung einer Bindung beteiligt sind (► Abb. 8.11a). 
Wenn beispielsweise aus Acetyl-Coenzym A (Acetyl-CoA) und 
Oxalacetat Citrat entsteht (ein Schritt im Glucosestoffwechsel; 
► Abschn. 9.2), müssen die beiden Substrate so ausgerich¬ 
tet werden, dass das Kohlenstoffatom der Methylgruppe des 



Citrat-Synthase 


Zwei Substrate werden dicht neben¬ 
einander im aktiven Zentrum des 
Enzyms Citrat-Synthase gebunden. 

V_____y 


Die beiden Substrate werden 
räumlich so ausgerichtet, 
dass sie reagieren können. 


b physikalische Spannung 



Das Enzym setzt das 
Substrat unter Spannung. 

v_'_y 



Lysozym 


r 

Das aktive Zentrum von Lysozym 
setzt sein Substrat, einen Abschnitt des 
Peptidoglykanmoleküls, unter Spannung, 

sodass seine Struktur flacher wird. 

v-__-y 



c chemische Ladung 


Chymotrypsin 


J Zwei Aminosäuren im aktiven Zentrum 
von Chymotrypsin werden bei Kontakt 
mit dem Substrat elektrisch geladen. 

v__ _ _ _ J 


Das Enzym versieht das Sub¬ 
strat mit elektrischer Ladung. 


Abb. 8.11 Vorgänge im aktiven Zentrum. Enzyme nutzen mehrere 
Mechanismen, um ihre Substrate in den Übergangszustand zu verset¬ 
zen: a räumliche Ausrichtung, b physikalische Spannung, c chemische 
Ladung 
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Acetyl-CoA eine kovalente Bindung mit dem Kohlenstoffatom 
der Carbonylgruppe des Oxalacetats ausbilden kann. Das akti¬ 
ve Zentrum des Enzyms Citrat-Synthase hat genau die richtige 
Form, um diese beiden Moleküle so zu binden, dass diese 
Atome direkt nebeneinander liegen. Diesen Mechanismus be¬ 
zeichnet man als Katalyse durch Annäherung. 


Enzyme setzen Substrate unter Spannung 

Sobald ein Substrat an das aktive Zentrum gebunden hat, kann 
das Enzym bewirken, dass Bindungen innerhalb des Substrats 
gestreckt werden und es damit einen instabilen Übergangszu¬ 
stand annimmt (►Abb. 8.11b). Ein Beispiel ist das Substrat 
des Enzyms Lysozym, das in Tränenflüssigkeit und Speichel 
vorkommt und eindringende Bakterien zerstört, indem es die 
Peptidoglykane in ihrer Zellwand spaltet. Das aktive Zentrum 
des Lysozyms „streckt“ die ß-l,4-glykosidische Bindung zwi¬ 
schen bestimmten Monomeren der Peptidoglykane, wodurch 
diese Bindung reaktiver für H 2 O wird, das zweite Substrat des 
Lysozyms. 


Enzyme fügen dem Substrat zeitweilig 
chemische Gruppen hinzu 

Die Seitenketten der Aminosäuren eines Enzyms können die 
Substrate als direkte Reaktionsteilnehmer chemisch reaktiver 
machen (► Abb. 8.11c). 

■ Bei der Säure-Base-Katalyse zum Beispiel können sau¬ 
re oder basische Seitenketten von Aminosäuren im aktiven 
Zentrum H + auf die Substrate übertragen oder von ihnen 
aufnehmen. Dabei wird eine kovalente Bindung im Substrat 
destabilisiert, wodurch ihre Spaltung ermöglicht wird. 

■ Bei der kovalenten Katalyse bildet eine funktionelle Gruppe 
in einer Seitenkette eine zeitweilige kovalente Bindung mit 
einem Teil des Substrats. 

■ Bei der Metallionenkatalyse können Metallionen wie Kup¬ 
fer, Zink, Eisen und Mangan, die häufig fest an Seitenket¬ 
ten des Proteins gebunden sind, Elektronen verlieren oder 
aufnehmen, ohne sich vom Enzym zu lösen. Durch diese 
Eigenschaft werden sie zu wichtigen Teilnehmern in Re- 
duktions-Oxidations-Reaktionen (Redoxreaktionen), die mit 
einem Zugewinn beziehungsweise Verlust von Elektronen 
einhergehen. 


Die Molekülstruktur bestimmt 
die Enzymfunktion 

Viele Enzyme sind wesentlich größer als ihre Substrate. Im 
typischen Fall ist ein Enzym ein Protein, das Hunderte von Ami¬ 
nosäuren enthält. Es kann aus einer einzigen gefalteten Poly¬ 
peptidkette oder aus mehreren solcher Untereinheiten bestehen 


(► Abschn. 3.2). Das Substrat des Enzyms ist im Allgemeinen 
ein kleines Molekül oder ein kleiner Teil eines großen Moleküls. 
Das aktive Zentrum des Enzyms ist gewöhnlich recht klein und 
umfasst nicht mehr als sechs bis zwölf Aminosäuren. Sie stellen 
sich jetzt möglicherweise zwei Fragen: 

■ Wie ist das aktive Zentrum aufgebaut, sodass es in der Lage 
ist, das Substrat zu erkennen und zu binden? 

■ Welche Rolle spielt der Rest des Proteins? 

Das aktive Zentrum ist für das Substrat bzw. die Sub¬ 
strate spezifisch Die einzigartige Fähigkeit von Enzymen, 
genau das richtige Substrat auszuwählen, beruht auf einem ex¬ 
akten Ineinandergreifen molekularer Strukturen und den Wech¬ 
selwirkungen chemischer Gruppen. Die Bindung des Substrats 
an das aktive Zentrum eines Enzyms hängt von den gleichen 
Kräften ab, die auch die Tertiärstruktur des Enzyms Zusammen¬ 
halten: Wasserstoffbrücken, elektrostatische Wechselwirkungen 
und hydrophobe Wechselwirkungen. Wie das spezifische Sub¬ 
strat in das aktive Zentrum des Lysozym passt, sehen Sie in 
► Abb. 8.9 und 8.1 lb deutlich. 

Ein Enzym ändert seine Konformation, wenn es ein 
Substrat bindet So wie Rezeptorproteine in der Membran 
nach Bindung ihres Liganden eine bestimmte Konformations- 
änderung durchlaufen (► Kap. 7), verändern auch viele Enzyme 
ihre Raumstruktur, wenn sie ihr Substrat gebunden haben. Man 
bezeichnet eine derartige Veränderung der Enzymgestalt, bei der 
das aktive Zentrum des Enzyms in eine geeignete Form gebracht 
wird, als inducedfit (induzierte Passform). 

Das Phänomen des induced fit lässt sich zum Beispiel bei der 
Hexokinase beobachten (► Abb. 8.7), die folgende Reaktion ka¬ 
talysiert: 

Glucose + ATP -> Glucose-6-phosphat + ADP 

Durch induced fit werden die reaktiven Seitenketten aus dem ak¬ 
tiven Zentrum der Hexokinase in die Ebene der beiden Substrate 
gebracht und erleichtern dadurch die Katalyse (►Abb. 8.12). 
Genauso wichtig ist, dass die Hexokinase die Substrate Glu¬ 
cose und ATP derartig umhüllt, dass Wasser aus dem aktiven 
Zentrum ausgeschlossen wird. Das ist deshalb von Bedeutung, 
weil ATP in Gegenwart von Wasser zu ADP und Pi hydrolysiert 
werden könnte. Da jedoch kein Wasser anwesend ist, wird die 
Übertragung einer Phosphatgruppe von ATP auf Glucose bevor¬ 
zugt. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 8.12: Werden kovalente Bindungen des Hexo- 
kinasemoleküls selbst gespalten, wenn das Enzym seine Raum¬ 
struktur verändert? Erläutern Sie. 


Das Phänomen des induced fit lässt einige der Funktionen erah¬ 
nen, die der Rest des Proteins haben mag: 

■ Er liefert einen stabilen, schützenden Rahmen für das aktive 
Zentrum und sorgt dafür, dass dessen Aminosäuren korrekt 
zum Substrat ausgerichtet sind. 







8.4 Enzyme bringen Substrate so zusammen, dass sie leicht miteinander reagieren können 


231 



Wenn die Substrate im aktiven Zentrum 
binden, nähern sich die beiden Hälften des 
Proteinmoleküls einander etwas an und 
verbessern so die Passform, wodurch die 
Katalyse stattfinden kann. 


Abb. 8.12 Manche Enzyme verändern deutlich ihre Form, wenn ein 
Substrat an sie bindet. Konformationsänderungen führen zu einem in- 
duced fit zwischen Enzym und Substrat und verbessern dadurch die 
katalytischen Fähigkeiten des Enzyms. Ein induced fit lässt sich beim 
Enzym Hexokinase beobachten, hier mit und ohne die beiden Substrate 
Glucose (rot) und ATP (gelb) dargestellt 


■ Er nimmt an kleinen, aber wichtigen Veränderungen der 
Struktur des aktiven Zentrums teil, die letztlich zum induced 
fit führen. 

■ Er stellt Bindungsstellen für regulatorische Moleküle bereit 
(► Abschn. 8.5). 


halb des Moleküls zu einer dreidimensionalen Struktur falten 
können. Diese wird also durch die Wasserstoffbrücken zwischen 
gepaarten Basen stabilisiert. Ein Substrat kann in eine solche 
RNA-Struktur hineinpassen und funktionelle Gruppen der RNA 
(z. B. -NH 2 und C=0) können an der Katalyse beteiligt sein. 


Viele Enzyme benötigen für ihre Funktion 
weitere Komponenten 


Enzyme mögen zwar groß und komplex sein, doch viele benöti¬ 
gen außer ihrem Substrat weitere Substanzen, um ihre Funktion 
erfüllen zu können (► Tab. 8.2): 

■ Prosthetische Gruppen sind organische Nicht-Protein-Mo- 
leküle, die dauerhaft an ihr Protein gebunden sind. Ein 
Beispiel ist die Hämgruppe von Hämoglobin. Ein Beispiel 
bei einem Enzym ist Flavinadenindinucleotid (FAD), das an 
die Succinat-Dehydrogenase, ein wichtiges Enzym der Zell¬ 
atmung, gebunden ist (► Abschn. 9.3). 

■ Anorganische Cofaktoren sind Ionen wie Kupfer, Zink 
oder Eisen, die permanent an bestimmte Enzyme gebunden 
und für ihre Funktion essenziell sind. Ein Beispiel ist der 
Cofaktor Zink, der an das Enzym Alkohol-Dehydrogenase 
gebunden ist. 

■ Cosubstrate sind organische Nicht-Protein-Komponenten, 
die für die Aktivität eines Enzyms benötigt werden. Cosub¬ 
strate sind, verglichen mit dem Enzym, an das sie binden, 
relativ klein. Ein Beispiel ist das ATP/ADP + Pi bei der 
Hexokinase (►Abb. 8.12). 



Nicht alle Enzyme sind Proteine 

Die meiste Zeit des 20. Jahrhunderts gingen die Biologen davon 
aus, dass es ausschließlich Proteine sind, die als Enzyme fungie¬ 
ren können. Sie nahmen an, dass nur Proteine die strukturelle 
Vielfalt und funktionellen Gruppen besitzen, um Substrate zu 
binden und ihre Umwandlungen zu katalysieren, und man kann¬ 
te lange Zeit keine anderen Biokatalysatoren (►Abschn. 3.2). 
Dann jedoch entdeckte man, dass einige RNA-Moleküle ka¬ 
talytische Aktivität besitzen, indem sie bei bestimmten Sub¬ 
straten, meist anderen RNA-Molekülen, bestimmte Reaktionen 
beschleunigen können. Man bezeichnet katalytisch wirksame 
RNA-Moleküle als Ribozyme. Sie werden in ► Abschn. 14.4 
das sogenannte Spleißen von RNA kennenlemen. Dabei werden 
aus einem größeren RNA-Molekül, das durch die Transkrip¬ 
tion eines Gens entstanden ist, interne Sequenzen entfernt. Die 
Spleißreaktion wird von einem Ribozym katalysiert. Ein wei¬ 
teres wichtiges Ribozym beünden sich im Ribosom, wo ein 
RNA-Molekül die Bildung einer Peptidbindung zwischen zwei 
Aminosäuren katalysiert (► Abschn. 14.5). 

Rückblickend ist es nicht verwunderlich, dass einige RNA- 
Moleküle als Biokatalysatoren aktiv sind. Wie Sie in ► Abb. 4.3 
gesehen haben, handelt es sich bei RNA-Molekülen um einzel- 
strängige Nucleinsäuren, die sich durch Basenpaarungen inner¬ 


CoSubstrate bewegen sich von einem Enzymmolekül zum 
nächsten und addieren oder entfernen chemische Gruppen am 
Substrat. Cosubstrate verhalten sich insofern wie Substrate, als 
sie nicht dauerhaft an das Enzym gebunden sind: Sie binden 
an das aktive Zentrum, verändern sich während der Reakti¬ 
on und trennen sich anschließend oft von dem Enzym, um an 
anderen Reaktionen teilzunehmen. In manchen Fällen bleiben 
sie auch längere Zeit an ihr Enzym gebunden und werden an 
Ort und Stelle von einem weiteren Enzym regeneriert. Es gibt 
keine scharfe Trennung zwischen den Co Substraten und den 
eigentlichen Substraten. So wirken ATP/ADP aufgrund ihrer 
Energieüberträgerfunktion als Cosubstrate, in ihrer Funktion als 
Überträger von Phosphatgruppen jedoch als echte Substrate. 

In vielen Lehrbüchern ündet man anstatt Cosubstrat den Begriff 
Coenzym. Er ist etwas irreführend und wurde geprägt, noch be¬ 
vor man die Funktion dieser Moleküle vollkommen verstanden 
hatte. Er wird daher in diesem Buch vermieden. 


Die Substratkonzentration beeinflusst 
die Reaktionsgeschwindigkeit 

Für eine Reaktion des Typs A^B ist die Geschwindigkeit der 
nichtkatalysierten Reaktion der Konzentration von A direkt pro¬ 
portional. Je höher die Substratkonzentration, desto höher die 
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Tab. 8.2 Beispiele für zusätzliche 

Art des Moleküls 

Funktionen bei der katalysierten Reaktion 

Nicht-Protein-Komponenten von 
Enzymen 

prosthetische Gruppen 


Häm 

bindet Ionen, 0 2 und Elektronen; enthält Eisen als Cofaktor 


FAD 

überträgt Elektronen/Protonen 


Retinal 

anorganische Cofaktoren 

wandelt Lichtenergie um 


Eisen (Fe 2+ oder Fe 3+ ) 

Oxidation/Reduktion 


Kupfer (Cu + oder Cu 2+ ) 

Oxidation/Reduktion 


Zink (Zn 2+ ) 

Cosubstrate (auch Coenzyme genannt) 

stabilisiert die DNA-bindende Struktur 


Biotin 

überträgt -COCT 


Coenzym A 

überträgt -CO-CH 3 


NAD+/NADH + H+ 

überträgt Elektronen 


fad/fadh 2 

überträgt Elektronen 


ATP/ADP + Pi 

liefert/verbraucht Energie 



Geschwindigkeit, mit der die Reaktion abläuft. Das passende 
Enzym beschleunigt die Reaktion allerdings nicht nur, es ver¬ 
ändert auch die Form der Kurve in einem Diagramm, in dem 
die Reaktionsgeschwindigkeit gegen die Substratkonzentration 
aufgetragen ist (► Abb. 8.13). Bei einer gegebenen Enzymkon¬ 
zentration nimmt die Geschwindigkeit der enzymkatalysierten 
Reaktion anfangs mit steigender Substratkonzentration rasant 
zu, nähert sich dann jedoch einem Plateau. Ab einem bestimm¬ 
ten Punkt haben weitere Erhöhungen der Substratkonzentrati¬ 
on keine signifikante Steigerung der Reaktionsgeschwindigkeit 
mehr zur Folge - die maximale Reaktionsgeschwindigkeit ist 
erreicht. 

Die Konzentration eines Enzyms ist gewöhnlich viel niedri¬ 
ger als die seines Substrats (z. B. ist in Zellen, in denen das 
Enzym Saccharase gebildet wird, die Zahl an Saccharosemole¬ 
külen weitaus höher als die der Enzymmoleküle). Binden mehr 
und mehr Substratmoleküle an die vorhandenen Enzymmolekü¬ 
le, findet eine Sättigung statt, die derjenigen der erleichterten 



Substratkonzentration 


Abb. 8.13 Katalysierte Reaktionen erreichen eine Höchstgeschwin¬ 
digkeit. Da in den meisten Fällen weniger Enzym- als Substratmoleküle 
vorhanden sind, flacht die Kurve ab, wenn das Enzym mit Substrat ge¬ 
sättigt ist 


Diffusion gleicht (►Abb. 6.13). Haben alle Enzymmoleküle 
Substratmoleküle gebunden, setzt das Enzym pro Zeiteinheit die 
maximale Substratmenge um. Die Erhöhung der Substratmenge 
bringt keine weitere Erhöhung der Reaktionsgeschwindigkeit, 
da keine freien Enzymmoleküle mehr vorhanden sind, um als 
Katalysatoren mit Substratmolekülen zu reagieren. Unter diesen 
Bedingungen sind alle aktiven Zentren gesättigt. 

Die maximale Geschwindigkeit einer Enzymreaktion kann ein¬ 
gesetzt werden, um zu messen, wie wirksam das Enzym sein 
kann. Die Wechselzahl gibt die maximale Anzahl an Substrat¬ 
molekülen an, die ein Enzym pro Zeiteinheit in das Produkt 
umwandeln kann. Die Wechselzahlen reichen von einem Mo¬ 
lekül pro zwei Sekunden für Lysozym bis zu erstaunlichen 
40 Mio. Molekülen pro Sekunde im Fall des Leber- und Blut¬ 
enzyms Katalase. 

8.4 Wiederholung 

Enzyme richten ihre Substrate aus, um spezifische Atome 
einander so anzunähern, dass sich Bindungen ausbilden 
können. Ein Enzym kann an der von ihm katalysierten 
Reaktion direkt beteiligt sein, indem es vorübergehend 
seine Gestalt verändert oder den Enzym-Substrat-Kom- 
plex destabilisiert. Viele Enzyme benötigen prosthetische 
Gruppen, anorganische Cofaktoren oder organische Co- 
substrate, um ihre Funktion ausüben zu können. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Beispiele für Mechanismen der enzymvermittelten 
Katalyse nennen können. 

■ Co Substrate und Cofaktoren wie auch ihre Funktion 
beschreiben können. 

■ Veränderungen der Geschwindigkeit einer enzymka¬ 
talysierten Reaktion Vorhersagen können, wenn die 
einzelnen Parameter der Reaktion verändert werden. 
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1. Die chemische Struktur eines Enzyms ändert sich durch die 
Katalyse nicht, doch im Verlauf der Reaktion kann sich ein 
Enzym durchaus verändern. Auf welcher Ebene findet diese 
Veränderung statt und warum? 

2. Vergleichen Sie Enzyme und Cosubstrate (Coenzyme) hin¬ 
sichtlich ihrer chemischen Struktur und ihrer Funktion mit¬ 
einander. 

3. Erstellen Sie ein Diagramm, in dem Sie die Reaktionsge¬ 
schwindigkeit gegen die Enzymkonzentration auftragen, und 
erläutern Sie den Kurvenverlauf. 


In diesem Abschnitt haben Sie erfahren, wie einzelne Enzyme 
auf ihre Substrate wirken. Die Enzyme eines Organismus sind 
allerdings nicht isoliert voneinander aktiv - in einer Zelle gibt 
es Tausende von Enzymen. Im folgenden Abschnitt werden Sie 
erfahren, wie unterschiedliche Enzyme im Stoffwechsel kom¬ 
plexer Organismen Zusammenarbeiten. 

8.5 Enzymaktivitäten können 
reguliert werden 

Die biochemischen Reaktionen in Zellen laufen innerhalb von 
Stoffwechselwegen ab, bei denen das Produkt der einen Re¬ 
aktion das Substrat für die nächste Reaktion darstellt. Diese 
Stoffwechselwege stehen nicht isoliert voneinander, sondern sie 
befinden sich in regem Austausch, und an der Katalyse jeder 
Reaktion in jedem Weg ist ein spezifisches Enzym beteiligt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ In der Zelle läuft eine große Zahl von Stoffwechselreaktionen ab, 
die miteinander verbunden sind und von dem Enzym reguliert 
werden, das sie katalysiert. 

■ Kleine Moleküle können die Aktivität eines Enzyms beeinflussen, 
indem sie an das Enzym binden und es aktivieren oder hemmen. 

■ Bei der allosterischen Regulation binden regulatorische Molekü¬ 
le an einen Bereich des Enzyms, der nicht dem aktiven Zentrum 
entspricht. 

■ Umweltfaktoren wie der pH-Wert und die Temperatur beeinflus¬ 
sen die Enzymaktivität. 

In einer Zelle oder einem Organismus bestimmen die Anwesen¬ 
heit von Enzymen und deren Aktivität den Fluss von Substanzen 
durch die verschiedenen Stoffwechselwege. Das Ausmaß der 
Enzymaktivität wird wiederum auf zwei Wegen kontrolliert: 

1. Regulation der Genexpression : Ein Gen, das ein Enzymprote¬ 
in codiert, kann stärker oder weniger stark exprimiert werden, 
sodass mehr oder weniger Enzymmoleküle in der Zelle vor¬ 
handen sind. Wie Sie in ► Kap. 7 erfahren haben, führen 
manche Signaltransduktionswege zu einer Veränderung der 
Genexpression. Gene, die an- oder abgeschaltet werden, co¬ 
dieren häufig Enzyme. 


Abb. 8.14 Stoffwechselwege. Die komplexen Wechselwirkungen zwi¬ 
schen Stoffwechselwegen lassen sich mithilfe der Werkzeuge, die der 
Systembiologie zur Verfügung stehen, im Modell darstellen. In Zellen 
sind die wichtigsten Elemente, die den Substanzfluss durch diese Wege 
kontrollieren, die Enzyme 


2. Regulation der Enzymaktivität: Das Enzym kann seine Ge¬ 
stalt verändern und das aktive Zentrum für ein Substrat 
unzugänglich machen, oder ein regulatorisches Molekül kann 
den Zutritt des Substrats zum aktiven Zentrum und damit die 
Bindung daran verhindern. Die Hemmung eines einzelnen 
Enzyms kann den gesamten Stoffwechselweg beeinflussen. 

Der Fluss von Molekülen durch miteinander vernetzte Stoff¬ 
wechselwege lässt sich zwar untersuchen, doch werden die 
Verhältnisse rasch unübersichtlich, da sich die Stoffwechsel¬ 
wege gegenseitig beeinflussen. Modelle, die heute computer¬ 
gestützt mithilfe spezieller Algorithmen erstellt werden, zeigen 
die Verflechtung der Stoffwechselwege zu einem Netzwerk 
(►Abb. 8.14). Derartige Modelle erlauben Vorhersagen, wel¬ 
che Konsequenzen beispielsweise die Konzentrationsänderung 
eines bestimmten Moleküls nach sich zieht. Dieses neue Gebiet 
der Biologie wird als Systembiologie bezeichnet und expandiert 
zurzeit stark. 
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Acetylgruppe 



Cyclooxygenase mit Acetylsalicylsäure 
im aktiven Zentrum 


modifiziertes aktives Zentrum 


X 

Eine Acetylgruppe wird von Acetyl¬ 
salicylsäure auf eine Aminogruppe 
im aktiven Zentrum übertragen. 


Acetylsalicylsäure 


Abb. 8.15 Irreversible Hemmung. Acetylsalicylsäure überträgt eine Acetylgruppe, die kovalent an einen Serinrest in der Nähe des aktiven 
Zentrums des Zielenzyms, der Cyclooxygenase, gebunden wird. Diese dauerhafte chemische Modifikation verwehrt dem Substrat den Zutritt zum 
aktiven Zentrum 


In diesem Abschnitt werden Sie sich mit der Rolle von Enzymen 
in der Organisation und Regulation des Stoffwechsels befassen. 
Außerdem werden Sie erfahren, wie die äußeren Bedingungen- 
insbesondere Temperatur und pH-Wert - die Enzymaktivität be¬ 
einflussen können. 

Activity 8.3 System Simulation 

www.Lifel le.com/ac 8 . 3 


Die Enzymaktivität kann durch Inhibitoren 
reguliert werden 

Von zahlreichen Enzymen kennt man Inhibitoren, die an sie 
binden und die Geschwindigkeit der enzymkatalysierten Re¬ 
aktion verlangsamen. Manche dieser Hemmstoffe kommen 
natürlicherweise in Zellen vor (sie sind endogen). Andere sind 
von außen zugeführt (exogen), stammen also von anderen Orga¬ 
nismen oder wurden künstlich hergestellt. Endogene Inhibitoren 
regulieren den Stoffwechsel; exogene Hemmstoffe können im 
Labor zur Untersuchung von Enzymmechanismen genutzt wer¬ 
den. Auch werden sie zur Behandlung von Krankheiten oder zur 
Schädlingsbekämpfung eingesetzt. Manche Inhibitoren hem¬ 
men ein Enzym durch dauerhafte Bindung irreversibel. Andere 
weisen reversible Effekte auf, das heißt, sie können sich wieder 
vom Enzym lösen. Durch das Entfernen eines reversiblen Inhi¬ 
bitors wird die Katalyserate des betreffenden Enzyms erhöht. 

Irreversible Hemmung Manche Inhibitoren binden kovalent 
an bestimmte Seitenketten im aktiven Zentrum eines Enzyms 
und inaktivieren das Enzym dauerhaft, indem sie seine Fähig¬ 


keit zur Interaktion mit seinem normalen Substrat zerstören. 
Ein Beispiel für einen irreversiblen Inhibitor ist Acetylsali¬ 
cylsäure, die in der Einleitung zu diesem Kapitel beschrieben 
wurde. Acetylsalicylsäure bindet an ein Zielenzym mit dem 
Namen Cyclooxygenase (COX); die Bindungsstehe befindet 
sich nahe dem aktiven Zentrum. Bei der Bindung wird die 
Acetylgruppe (-CH 2 CH 3 ) der Acetylsalicylsäure abgespalten 
und kovalent mit der polaren Hydroxylgruppe eines Serinrests 
verknüpft (► Abb. 8.15). Die Gruppe, die den Serinrest nun ab¬ 
deckt, ragt in einen Kanal des Proteins und hindert das Substrat 
Arachidonsäure daran, an das aktive Zentrum des Enzyms zu 
binden. Dies führt dazu, dass die Synthese von Pro staglandinen 
gehemmt wird und damit auch der entzündungs stimulierende 
und schmerzfördernde Effekt dieser Substanzen entfällt. Die 
Aufklärung des Wirkmechanismus von Acetylsalicylsäure als 
Inhibitor eines Stoffwechselwegs, der an Entzündungsprozessen 
beteiligt ist, war ein Meilenstein der modernen Pharmakologie, 
der Untersuchung von Wirkstoffen (► „Experiment: Wie wirken 
entzündungshemmende Medikamente als Enzyminhibitoren?“). 

Reversible Hemmung Manche Inhibitoren gleichen dem na¬ 
türlichen Substrat eines bestimmten Enzyms so sehr, dass sie 
nichtkovalent an das aktive Zentrum des Enzyms binden. Ande¬ 
rerseits unterscheiden sie sich aber stark genug vom Substrat, 
dass sie vom Enzym nicht umgesetzt werden. Während ein 
derartiges Molekül an das Enzym gebunden ist, kann das na¬ 
türliche Substrat nicht in das aktive Zentrum gelangen. Man 
bezeichnet ein solches Molekül als kompetitiven Inhibitor, da 
er mit dem natürlichen Substrat um das aktive Zentrum kon¬ 
kurriert (► Abb. 8.16a,b). In diesem Fall hängt das Ausmaß der 
Hemmung von den relativen Konzentrationen von Substrat und 
Inhibitor ab. Ist die Konzentration des Inhibitors höher, dann 
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a normale Enzym-Substrat-Bindung 



b kompetitive Hemmung 



—- kompetitiver 

r \ 

Inhibitor 

Ein kompetitiver Inhibitor 

bindet an das aktive 
Zentrum und verhindert so 
die Substratbindung. 

L J 



c unkompetitive Hemmung 


unkompetiti¬ 
ver Inhibitor 


Ein unkompetitiver Inhi¬ 
bitor bindet an den 
Enzym-Substrat-Kom- 
plex und verhindert die 
Freisetzung des Produkts, 
v_ ) 


Aminopterin wurde mittlerweile durch ein ähnliches Dihydro- 
folatanalogon ersetzt: Methotrexat (Amethopterin). 


H 



d nichtkompetitive Hemmung 



nicht¬ 

kompetitiver 

Inhibitor 


( \ 

Ein nichtkompetitiver Inhi¬ 
bitor bindet an eine Stelle des 
Enzyms, die nicht das aktive 
Zentrum ist, wodurch sich die 
Raumstruktur des Enzyms 
verändert und eine normale 
Substratbindung nicht 
stattfinden kann. 

V_/ 


Methotrexat wird eingesetzt, um Krebserkrankungen, aber auch 
entzündliche Erkrankungen wie Psoriasis (Schuppenflechte) 
und rheumatoide Arthritis zu behandeln. 

Ein unkompetitiver Inhibitor (►Abb. 8.16c) bindet an den 
Enzym-Substrat-Komplex und verhindert die Freisetzung des 
Produkts. Anders als bei der kompetitiven Hemmung kann das 
Ausmaß der unkompetitiven Hemmung nicht durch die Erhö¬ 
hung der Substratkonzentration verringert werden. 



Abb. 8.16 Reversible Hemmung 

bindet er mit höherer Wahrscheinlichkeit an das aktive Zentrum 
des Enzyms als das Substrat und umgekehrt. Die Hemmung 
ist reversibel, da die Wahrscheinlichkeit für die Substratbin¬ 
dung bei einer Erhöhung der Substratkonzentration oder einer 
Verringerung der Inhibitorkonzentration wieder steigt und die 
Enzymaktivität wieder zunimmt. 

Animation 8.1 Enzyme Catalysis 


Ein nichtkompetitiver Inhibitor bindet an einen Bereich des 
freien, nicht mit Substrat besetzten Enzyms, der räumlich vom 
aktiven Zentrum getrennt ist. Diese Bindung kann eine Konfor- 
mationsänderung im Enzym auslösen, durch die die Enzymak¬ 
tivität verändert wird (► Abb. 8.16d). Das aktive Zentrum kann 
dann Substratmoleküle nicht mehr binden oder die Geschwin¬ 
digkeit der Produktbildung kann reduziert sein. Nichtkompe¬ 
titive Inhibitoren können sich in der Regel wie kompetitive 
Inhibitoren wieder vom Enzym lösen, sodass ihre Wirkung re¬ 
versibel ist. 


www. Life 11 e.com/a8.1 


Ein Beispiel für einen kompetitiven Inhibitor ist der Wirk¬ 
stoff Methotrexat. Ein wichtiges Cosubstrat für die Bildung von 
Purinen (die Bestandteile von Nucleinsäuren sind) ist Tetrahy- 
drofolat, das in einer von der Dihydrofolat-Reduktase (DHFR) 
katalysierten Reaktion aus Dihydrofolat gebildet wird. 

Dihydrofolat DHFR > Tetrahydrofolat 

Wenn sich Tumorzellen teilen, dann müssen sie (wie alle Zellen) 
ihre DNA replizieren, wofür sie Purine benötigen. Die DHFR 
wird so zu einem idealen Zielmolekül für Krebsmedikamente. 
Bereits um 1948 wurde erstmals auf diese Weise erfolgreich 
eine Leukämie therapiert. Der damals verwendete Wirkstoff 


Die Aktivität allosterischer Enzyme wird durch 
Konformationänderung kontrolliert 

Die Veränderung der Enzymkonformation durch die Bindung 
eines nichtkompetitiven Inhibitors ist ein Beispiel für Alloste- 
rie (vom griechischen allos für „anders“ und Stereos für „starr, 
räumlich“). Bei der allosterischen Regulation bindet ein Effek¬ 
tormolekül an einen Bereich des Enzyms, der nicht das aktive 
Zentrum ist, wodurch die Konformationsänderung des Enzyms 
induziert wird. Die Änderung der Raumstruktur verändert die 
Affinität des aktiven Zentrums für das Substrat, sodass sich die 
Geschwindigkeit der Reaktion ändert. 
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Experiment: Wie wirken entzündungshemmende Medikamente als 
Enzyminhibitoren? 


Originalliteratur: Vane JR (1971) Nature 231: 232-235; Smith JB, Wells AL (1971) Na¬ 
turell: 235-238 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Wie Aspirin wirkt“) geht 
um die Weidenrinde, ein bereits in der Antike bewährtes schmerz- und entzündungshem¬ 
mendes Mittel, aus dem der Wirkstoff gewonnen wurde, den wir heute Acetylsalicylsäure 
nennen (bekannt z. B. unter dem Markennamen Aspirin). Bis ins späte 20. Jahrhundert ging 
man davon aus, dass Acetylsalicylsäure direkt auf das Nervensystem wirkt. Dann konn¬ 
ten John Vane und sein Team zeigen, dass Acetylsalicylsäure eine enzymatische Reaktion 
hemmt, die an der Synthese von Pro staglandinen (PG) beteiligt ist. Dabei handelt es sich 
um Fettsäurederivate, die für den Entzündungsprozess von Bedeutung sind. 



Hypothese 

Acetylsalicylsäure ist ein entzündungshemmender Wirkstoff, der ein Enzym inhibiert, das 
den ersten Schritt der Prostaglandinsynthese katalysiert. 


Methode 


Lungen¬ 

gewebe 

von 

Tieren 

v y 



5) Aufschließen des 
Lungengewebes, 
um ein Homoge- 
nat zu erhalten 



Zugabe des Substrats 
Arachidonsäure mit und 
ohne Zugabe von Acetyl¬ 
salicylsäure zu den 
Zellextrakten 


OH 

ch 3 


Arachidonsäure 



£> 


o 
c=> 




0 Isolierung der 
Thrombocyten 


1 

COOH 



Acetylsalicylsäure 



Zell¬ 

extrakte 



Q Bestimmen der 
Menge an gebildeten 
Prostaglandinen (ng) 

\___ J 



OH 

CH 3 
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Ergebnisse 



Acetylsalicylsäurekonzentration (jug/ml) 

Schlussfolgerung 

Im Reagenzglas hemmt Acetylsalicylsäure in Tierzellen die Synthese der entzündungsför¬ 
dernden Prostaglandine. 


Blick in die Daten: Wie wirken entzündungshemmende Medikamente als Enzyminhibitoren? 


Für seine bahnbrechende Entdeckung des Wirkmechanismus 
von Acetylsalicylsäure wurde John Vane mit dem Nobel¬ 
preis ausgezeichnet und von Queen Elizabeth II. zum Ritter 
geschlagen. Zentraler Punkt für die Experimente war die 
Annahme, dass die Enzymaktivitäten und Katalysemecha¬ 
nismen im Reagenzglas genauso sind wie im Organismus. 
Ein Enzym wird im Reagenzglas mit den gleichen Substraten 
und unter den gleichen Bedingungen, wie sie im Cytoplasma 
herrschen, die Synthese der gleichen Produkte katalysieren 
wie im lebenden Organismus. 

Aufgaben 

1. In einer ersten Versuchsreihe wurde Lungengewebe von 
Meerschweinchen aufgeschlossen, um einen zellfreien 
Extrakt (ein Homogenat) herzustellen. Das Substrat Ara¬ 
chidonsäure wurde zum Extrakt gegeben, wie auch unter¬ 
schiedliche Mengen an Acetylsalicylsäure. Nach einer In¬ 
kubationszeit von 30 min wurde die Menge an gebildeten 
Pro staglandinen bestimmt. Das Ergebnis ist in ► Tab. A 
darstellt. Erstellen Sie ein Diagramm, in dem Sie Menge 
an synthetisierten Pro staglandinen gegen die Acetylsali¬ 
cylsäurekonzentration auftragen. Welche Schlüsse ziehen 
Sie aus dem Kurvenverlauf? 


Tab. A 


Acetylsalicylsäure¬ 
konzentration (jug/ml) 

Menge an gebildeten Prosta¬ 
glandinen (ng) 

0 

220 

1 

172 

2 

136 

10 

99 

50 

33 

100 

0 


2. Eine ähnliche Versuchsreihe erfolgte mit menschlichen 
Thrombocyten (im Blut vorkommende membranumhüllte 
Zellfragmente ohne Zellkern). Thrombocyten produzieren 


unter bestimmten äußeren Bedingungen Prostaglandine, 
und zwar durch eine Reaktion, die von dem gleichen En¬ 
zym katalysiert wird, das auch in Lungenzellen enthalten 
ist. Die Ergebnisse sind in ► Tab. B dargestellt. Was kön¬ 
nen Sie, auch vor dem Hintergrund der Befunde der ersten 
Versuchsreihe, aus den Daten schließen, und inwiefern 
können Sie Ihre Schlussfolgerungen verallgemeinern? 

Tab. B 


Acetylsalicylsäure¬ 
konzentration (jug/ml) 

Menge an gebildeten Prosta¬ 
glandinen (ng) 

0 

53 

0,01 

48 

0,1 

35 

1 

18 

10 

7 


3. In einer dritten Versuchsreihe wurden die Thrombocyten 
von Versuchspersonen (Probanden) isoliert und ihre Fä¬ 
higkeit zur Synthese von Pro staglandinen gemessen (ohne 
Zugabe von Acetylsalicylsäure). Anschließend wurde den 
Versuchspersonen eine klinisch wirksame Dosis Acetyl¬ 
salicylsäure verabreicht. Nach einer kurzen Zeit wurden 
Thrombocyten isoliert und die Menge an Pro staglandinen 
bestimmt (erneut ohne Zugabe von Acetylsalicylsäure). In 
► Tab. C sind die Werte von drei Probanden dargestellt. 
Untermauern diese Daten Ihre Schlussfolgerungen aus den 
ersten beiden Versuchsreihen oder widerlegen sie sie? 


Tab. C 


Proband 

Menge an gebildeten Prostaglandinen (ng) 


vor Verabreichung von 
Acetylsalicylsäure 

nach Verabreichung von 
Acetylsalicylsäure 

1 

160 

16 

2 

108 

5 

3 

103 

20 
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Enzyme existieren in der Zelle häufig in mehr als einer mögli¬ 
chen Konformation (► Abb. 8.17): 

■ Die aktive Form des Enzyms hat die richtige Raumstruktur, 
um das Substrat zu binden. 

■ Die inaktive Form des Enzyms hat dagegen eine Konforma¬ 
tion, die das Substrat nicht binden kann. 

Animation 8.2 Allosteric Regulation of Enzymes 

www. Life 1 le.com/a8. 2 

Diese beiden Formen können ineinander übergehen. Der Vor¬ 
gang wird durch die Bindung eines allosterischen Effektors 
beeinflusst: 


regulatorischen Untereinheiten, die ein allosterisches Zentrum 
beisteuern (► Abb. 8.17). 

Hat ein Enzym mehrere Untereinheiten mit jeweils einem akti¬ 
ven Zentrum, dann kann die Bindung eines Substratmoleküls an 
eines dieser aktiven Zentren allosterische Effekte verursachen. 
Durch die Bindung des ersten Substratmoleküls verändert sich 
die Raumstruktur der betroffenen Untereinheit leicht, wodurch 
die benachbarte Untereinheit beeinflusst wird. Die leichte Ver¬ 
änderung verbessert die Zugänglichkeit des aktiven Zentrums 
der zweiten Untereinheit für das Substrat. Mit der weiteren 
Beladung der aktiven Zentren erhöht sich daher die Reaktions¬ 
geschwindigkeit immer weiter. 



■ Die Bindung eines Inhibitors an einen Bereich, der nicht das 
aktive Zentrum ist, kann die inaktive Form des Enzyms sta¬ 
bilisieren, sodass der Übergang in die aktive Form weniger 
wahrscheinlich wird. 

■ Die Bindung eines Aktivators an einen Bereich, der nicht das 
aktive Zentrum ist, kann dagegen die aktive Form des En¬ 
zyms stabilisieren. 

Ähnlich wie bei der Bindung des Substrats ist auch die Bindung 
eines allosterischen Effektors an das sogenannte allosterische 
(oder regulatorische) Zentrum hochspezifisch. Die meisten 
(jedoch nicht alle) Enzyme, die allosterisch reguliert werden, 
sind Proteine mit einer Quartärstruktur, das heißt, sie beste¬ 
hen aus mehreren Untereinheiten (Polypeptiden). Dabei können 
die Untereinheiten sehr ähnlich oder gleich sein und damit 
sowohl ein aktives Zentrum als auch ein allosterisches Zen¬ 
trum besitzen. Es gibt aber auch viele Quartär Strukturen aus 
zwei (oder mehr) ganz verschiedenen Polypeptiden: katalyti¬ 
schen Untereinheiten, die ein aktives Zentrum besitzen, und 


Dieses Phänomen der Zusammenarbeit aktiver Zentren inner¬ 
halb eines Proteins bezeichnet man als Kooperativität. Das 
bekannteste kooperative Protein ist das Hämoglobin. Neben 
dem hier angedeuteten „sequenziellen Modell der Kooperati¬ 
vität“ (nach Daniel Koshland) existiert auch ein „konzertiertes 
Modell der Kooperativität“ (nach Jacques Monod); nach Letzte¬ 
rem erhöht sich die Reaktionsgeschwindigkeit nicht schrittweise 
bis zu einem Maximum, sondern ab einem bestimmten Bela¬ 
dungszustand schlagartig maximal. 

Bei geringer Substratkonzentration gibt es daher einen erheb¬ 
lichen Unterschied zwischen den die Reaktionsgeschwindig¬ 
keiten allosterischer Enzyme (mit mehreren kooperierenden 
aktiven Zentren) und nichtallosterischer Enzyme (mit einem 
einzelnen aktiven Zentrum oder mehreren nichtkooperierenden 
aktiven Zentren). Die Verhältnisse werden deutlich, wenn man 
in einem Diagramm die Reaktionsgeschwindigkeit gegen die 
Substratkonzentration aufträgt. Bei nichtallosterischen Enzy¬ 
men ist der Kurvenverlauf hyperbolisch: 


Abb. 8.17 Allosterische Regulation von Enzymen. 

Aktive und inaktive Form eines Enzyms werden inein¬ 
ander überführt - dieser Vorgang ist abhängig von der 
Bindung regulatorischer Moleküle (allosterischer Ef¬ 
fektoren) an einen Bereich des Enzyms, der räumlich 
vom aktiven Zentrum getrennt ist. Die Bindung eines 
Inhibitors stabilisiert die inaktive Form, die Bindung 
eines Aktivators stabilisiert dagegen die aktive Form 
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Die Reaktionsgeschwindigkeit steigt zunächst mit zunehmen¬ 
der Substratkonzentration an, flacht dann aber ab und erreicht 
ein Plateau, auf dem sie konstant bleibt, da die Enzymmoleküle 
gesättigt sind. 

Bei einem allosterischen Enzym aus mehreren Untereinheiten, 
jede mit einem aktiven Zentrum, besitzt der Kurvenverlauf eine 
sigmoide Form (s-förmig): 



Die Zunahme der Reaktionsgeschwindigkeit mit steigender 
Substratkonzentration ist zu Beginn gering. Nachdem das Sub¬ 
strat jedoch an das erste aktive Zentrum gebunden hat (der 
langsame Anstieg der Kurve), verändert sich die Raumstruktur 
des Enzyms, sodass die übrigen Zentren das nächste Substrat¬ 
molekül leichter binden können. Folge ist eine Beschleunigung 
der Reaktion (der stark ansteigende Abschnitt der Kurve). Sind 
alle aktiven Zentren mit Substratmolekülen besetzt, erreicht 
die Reaktionsgeschwindigkeit ein Plateau (der obere, flache 
Abschnitt der Kurve). Innerhalb eines bestimmten Konzen¬ 
trationsbereichs reagiert die Reaktionsgeschwindigkeit äußerst 
empfindlich auf relativ geringe Änderungen der Substratkon¬ 
zentration. Allosterische Enzyme sind außerdem bereits für 
geringe Konzentrationen von Inhibitoren sehr empfindlich. We¬ 
gen dieser Empfindlichkeit sind allosterische Enzyme wichtig 
für die Regulation ganzer Stoffwechselwege. 

Allosterische Effekte 
regulieren den Stoffwechsel 

Ein Stoffwechselweg umfasst im typischen Fall eine Ausgangs¬ 
substanz, mehrere Zwischenprodukte und ein Endprodukt, das 
einem bestimmten Zweck in der Zelle dient. Jeder Stoffwech¬ 
selweg besteht aus einer bestimmten Zahl von Reaktionen, jede 


hat ein anderes Zwischenprodukt und wird von einem ande¬ 
ren Enzym katalysiert. Der erste Schritt eines Stoffwechselwegs 
ist zugleich sein geschwindigkeitsbestimmender Schritt (ers¬ 
ter spezifischer Schritt). Diese Reaktion wird deshalb auch als 
die Schrittmacherreaktion dieses Stoffwechselwegs bezeich¬ 
net und wird speziell reguliert. Die darauf folgenden Reaktionen 
laufen dagegen nahezu automatisch bis zum Endprodukt ab. 
Was passiert aber, wenn die Zelle dieses Produkt im Moment 
nicht (mehr) benötigt? Es könnte zum Beispiel aus der Umge¬ 
bung in ausreichender Menge verfügbar sein. In diesem Fall 
wäre es energetische Verschwendung für die Zelle, weiterhin 
dieses Produkt zu synthetisieren. 

Querverweis 

Die Anzahl der zu einem gegebenen Zeitpunkt in einer 
Zelle vorhandenen Moleküle eines bestimmten Enzyms 
wird hauptsächlich auf der Ebene der Proteinsynthese 
kontrolliert. ► Abschn. 16.1 befasst sich ausführlicher mit 
der Regulation der Proteinsynthese. 

Eine Möglichkeit für die Zelle besteht darin, den entspre¬ 
chenden Stoffwechselweg zu schließen, indem das Enzym der 
Schrittmacherreaktion gehemmt wird (►Abb. 8.18). Eine der¬ 
artige Inhibition wird häufig allosterisch reguliert. Ist das End¬ 
produkt in hoher Konzentration vorhanden, bindet es an das 
allosterische Zentrum des Schrittmacherenzyms, das dadurch 
inaktiviert wird. Das Endprodukt wirkt als nichtkompetitiver 
Inhibitor (in diesem Abschnitt bereits beschrieben). Dieser Me¬ 
chanismus wird als Endprodukthemmung bezeichnet und ist 
eine Form von negativer Rückkopplung. In späteren Kapiteln 
werden Sie viele Beispiele für allosterische Wechselwirkungen 
kennenlemen. 


Die Aktivität vieler Enzyme wird durch 
eine reversible Phosphorylierung reguliert 

Die Aktivität zahlreicher Enzyme von Signaltransduktions¬ 
wegen wird durch eine reversible Phosphorylierung reguliert 
(►Abb. 7.14a). Ein Enzym kann durch eine Proteinkinase ak¬ 
tiviert werden, die eine von ATP bereitgestellte Phosphatgruppe 
auf eine oder mehrere spezifische Aminosäuren überträgt. Diese 
Phosphorylierung verändert die Raumstruktur des Enzyms, wo¬ 
durch es aktiviert wird. Die Aktivierung ist reversibel, da ein 
weiteres Enzym, das man als Proteinphosphatase bezeichnet, 
die Hydrolyse und damit die Entfernung der Phosphatgruppe 
katalysiert, wodurch das Enzym wieder inaktiviert wird. Außer 
den an der Signaltransduktion beteiligten Enzymen werden vie¬ 
le andere zelleigene Enzyme und Proteine (z. B. Ionenkanäle) 
durch eine reversible Phosphorylierung reguliert. Dabei hängt es 
vom Protein ab, ob es im phosphorylierten oder im dephospho- 
rylierten Zustand aktiv bzw. inaktiv ist. Beispielsweise wird die 
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a Endprodukthemmung 

Q Die erste Reaktion 
ist die Schritt- 


b Gicht 


Jede Reaktion wird durch ein anderes 
Enzym katalysiert und jede bildet ein 
anderes Zwischenprodukt. 



Ribose-5-phosphat 

(Ausgangssubstanz) 


5-Phosphoribosyl- 
1-pyrophosphat (PRPP) 

(Zwischenprodukt) 



S Die Anhäufung des Endprodukts Isoleucin führt 
zu einer allosterischen Hemmung des Enzyms 
der Schrittmacherreaktion und sorgt damit für 
den eigenen Produktionsstopp. 


Kann das Enzym PRPP-Synthetase 
durch einen Gendefekt keine Purine 
binden und entfällt so die 
Endprodukthemmung, können sich 
Kristalle des Purinnucleotidabbau- 
produkts Harnsäure in den Gelenken 
ablagern und zu Entzündungen 
(Gicht) führen. 



Abb. 8.18 Endprodukthemmung von Stoffwechselwegen, a Der erste spezifische Schritt eines Stoffwechselwegs wird als Schrittmacherreak¬ 
tion bezeichnet. Sie wird häuüg von einem Enzym katalysiert, das allosterisch durch das Endprodukt des Stoffwechselwegs inhibiert wird. Als 
Beispiel ist hier die Biosynthese von Purinnucleotiden (ATP, GTP) ausgehend von Ribose-5-phosphat gezeigt, wie sie auch beim Menschen statt¬ 
findet. b Gicht ist eine akute Gelenkentzündung, die durch Ablagerung von Harnsäurekristallen in den Gelenken hervorgerufen wird. Diese lässt 
sich wiederum auf einen Defekt der Endprodukthemmung im Purinsyntheseweg zurückführen 


Glykogen-Synthase (die in Leber- und Muskelzellen Glucose zu 
Glykogen kondensiert) durch Phosphorylierung inaktiviert. Die 
Bedeutung der Phosphorylierung/Dephosphorylierung von Pro¬ 
teinen für die Zellfunktion kommt auch dadurch zum Ausdruck, 
dass das menschliche Genom über 500 Proteinkinasegene ent¬ 
hält: Das sind ca. 2 % aller proteincodierenden Gene, über die 
wir verfügen. 


Enzyme werden durch 
ihre Umgebung beeinflusst 


ab, je saurer oder basischer die Lösung im Verhältnis zum „idea¬ 
len“ pH-Wert (pH-Optimum) des Enzyms wird (► Abb. 8.19). 
Betrachten Sie beispielsweise den Verdauungstrakt des Men¬ 
schen (►Abschn. 50.3). Der pH-Wert im Magen ist extrem 
niedrig, er beträgt zeitweise etwa 1,5. Viele Enzyme, die Ma¬ 
kromoleküle im Dünndarm hydrolysieren, wie Proteasen, haben 
jedoch ein pH-Optimum im neutralen Bereich. Gelangt der Nah¬ 
rungsbrei aus dem Magen in den Dünndarm, wird von der 
Dünndarmschleimhaut ein Schleim sezemiert, der Kohlensäu¬ 
re/Hydrogencarbonat als Puffer enthält, sodass der pH-Wert 
auf 6,5 ansteigt. Erst dann werden die hydrolytischen Enzyme 
aktiv und verdauen die Nahrung. 


Zellen sind durch Enzyme in der Lage, chemische Reaktionen 
und komplexe Prozesse rasch durchzuführen, ohne dabei auf 
extreme Temperatur-, Druck- oder pH-Bedingungen wie im che¬ 
mischen Labor angewiesen zu sein. Enzyme reagieren jedoch 
wegen ihrer Raumstruktur und der chemischen Eigenschaften 
ihrer Seitenketten äußerst sensibel auf Schwankungen der äu¬ 
ßeren Bedingungen. Sie haben die allgemeinen Auswirkungen 
dieser Faktoren oder Parameter in ►Abschn. 3.2 in Zusam¬ 
menhang mit den Proteinen bereits kennengelemt. Hier soll es 
um den Einfluss dieser Parameter auf die Funktion von Enzy¬ 
men gehen, wobei diese Funktion natürlich von der Struktur des 
betreffenden Enzyms und vom Chemismus der katalysierten Re¬ 
aktion abhängt. 



Der pH-Wert beeinflusst die Enzymaktivität 

Die Geschwindigkeiten der meisten enzymkatalysierten Reak¬ 
tionen hängen vom pH-Wert des umgebenden Mediums ab. 
Säuren, Basen und Puffer verändern den im Allgemeinen neu¬ 
tralen pH-Wert des Wassers in der Zehe. Jedes Enzym ist bei 
einem bestimmten pH-Wert am aktivsten; die Aktivität nimmt 


Abb. 8.19 Der pH-Wert beeinflusst die Enzymaktivität. Jedes En¬ 
zym katalysiert seine Reaktion mit einer maximalen Geschwindigkeit. 
Trägt man diese Geschwindigkeit gegen den pH-Wert auf, so ergibt sich 
eine Optimumkurve, deren Gipfel das pH-Optimum des Enzyms mar¬ 
kiert. So ist Pepsin zum Beispiel in der sauren Umgebung des Magens 
aktiv, während für Chymotrypsin der höhere pH-Wert im Dünndarm 
optimal ist 
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Frage zu ► Abb. 8.19: Der pH-Wert des Cytoplasmas beträgt 
gewöhnlich 7,2, der im Lysosom jedoch 4,8. Eine Protease, die 
die Hydrolyse von Proteinen katalysiert, ist im Lysosom aktiv, 
im Cytoplasma dagegen nicht. Haben Sie eine Erklärung dafür? 


Ein für die Wirkung des pH-Wertes wichtiger Faktor ist die Dis¬ 
soziation von Carboxyl-, Amino- und anderen Gruppen sowohl 
des Substrats als auch des Enzyms. In neutraler oder basischer 
Lösung geben Carboxylgruppen (-COOH) Protonen (H + ) ab 
und werden zu negativ geladenen Carboxylatgruppen (-COO). 
Aminogruppen (-NH 2 ) nehmen dagegen in neutraler oder sau¬ 
rer Lösung auf vergleichbare Weise H + auf und werden zu 
positiv geladenen NH^-Gruppen (siehe die Diskussion von Säu¬ 
ren und Basen in ►Abschn. 2.4). In neutraler Lösung wird 
daher ein Molekül mit einer Aminogruppe elektrisch von einem 
anderen Molekül oder einem anderen Bereich desselben Mole¬ 
küls angezogen, das eine Carboxylgruppe hat, da beide Gruppen 
dissoziiert sind und somit entgegengesetzte Ladungen tragen. 
Bei einer Änderung des pH-Wertes kann sich die Dissoziation 
dieser Gruppen jedoch verändern. Bei einem niedrigen pH-Wert 
(hohe H + -Konzentration, wie sie im Magensaft vorliegt, in dem 
das Enzym Pepsin aktiv ist) können überschüssige H + beispiels¬ 
weise mit -COO“ reagieren, wodurch sich -COOH bildet. In 
diesem Fall ist die funktionelle Gruppe nicht mehr negativ ge¬ 
laden und kann nicht länger mit positiv geladenen Gruppen des 
Proteins in Wechselwirkung treten, was unter Umständen die 
Faltung des Proteins verändert. Ist das aktive Zentrum eines 
Enzyms von einer solchen Konformationsänderung betroffen, 
vermag es sein Substrat möglicherweise nicht mehr zu bin¬ 
den. 

Die Temperatur beeinflusst die Enzymaktivität Erwär¬ 
men erhöht im Allgemeinen die Geschwindigkeit einer en¬ 
zymkatalysierten Reaktion, da nun ein größerer Anteil der 
Substratmoleküle genügend Energie für die notwendige Akti¬ 
vierung senergie der Reaktion besitzt. Bei enzymkatalysierten 
Reaktionen verhält es sich ähnlich (►Abb. 8.20). Eine zu ho¬ 
he Temperatur führt jedoch zur Inaktivierung der Enzyme, da 
die Enzymmoleküle dann vibrieren und sich so schnell bewe¬ 
gen, dass einige nichtkovalente Bindungen brechen. Wird die 
Raumstruktur der Enzyme durch die Zufuhr von Wärmeener¬ 
gie verändert, werden sie inaktiviert oder sogar hitzedenaturiert 
(entfaltet). Einige Enzyme denaturieren bereits bei Temperatu¬ 
ren, die nur knapp über denen des menschlichen Körpers liegen, 
einige wenige sind jedoch sogar bei Temperaturen um den Sie¬ 
depunkt des Wassers stabil und aktiv, und umgekehrt arbeiten 
manche Enzyme auch dicht am Gefrierpunkt des Wassers. Alle 
Enzyme besitzen jedoch ein Temperaturoptimum ihrer Akti¬ 
vität. 

Enzyme, deren Aktivität an hohe Temperaturen angepasst ist, 
denaturieren bei diesen Temperaturen gewöhnlich nicht, da ihre 
Raumstruktur durch eine Vielzahl von Wechselwirkungen stabi¬ 
lisiert wird. Beim Menschen sind die meisten Enzyme bei hohen 
Temperaturen stabiler als die Enzyme der Bakterien, die einen 



Abb. 8.20 Die Temperatur beeinflusst die Enzymaktivität. Jedes 
Enzym ist bei einer bestimmten optimalen Temperatur am aktivsten 
(Temperaturoptimum). Bei höheren Temperaturen wird das Enzym 
inaktiviert und schließlich denaturiert; die Kurve fällt daher bei Tem¬ 
peraturen oberhalb des Optimums abrupt ab 

Infekt auslösen; daher führt mäßiges Fieber zur Denaturierung 
von bakteriellen Enzymen, ohne den menschlichen Enzymen zu 
schaden. Das ist der biologische Zweck des Fiebers. 

8.5 Wiederholung 

Die Reaktionsgeschwindigkeiten der meisten enzymkata¬ 
lysierten Reaktionen werden von regulatorischen Mole¬ 
külen (Effektoren) wie Inhibitoren und Aktivatoren und 
auch durch äußere Bedingungen wie Temperatur und 
pH-Wert beeinflusst. Die reversible Phosphorylierung ist 
eine weitere Möglichkeit für die Regulation der Enzym¬ 
aktivität. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie Stoffwechselwege in unter¬ 
schiedliche Richtungen verschoben werden können. 

■ unterschiedliche Typen von Inhibitoren vergleichend 
gegenüberstellen können. 

■ das Konzept der allosterischen Regulation bei der In¬ 
terpretation von Versuchsergebnissen an wenden kön¬ 
nen. 

_ 7 _ 

1. Was ist eine Endprodukthemmung? Wie könnten die in 
► Abb. 8.18a gezeigten Reaktionen in Form eines Schemas 
wie dem in ► Abb. 8.14 dargestellt werden? 

2. Stellen Sie sich ein Enzym vor, das allosterisch reguliert ist. 
Wenn ein kompetitiver Inhibitor (kein allosterischer Inhibi¬ 
tor) zur Lösung eines derartigen Enzyms gegeben wird, steigt 
das Verhältnis von Enzymmolekülen in der aktiven Form und 
solchen in der inaktiven Form an. Erklären Sie diese Beob¬ 
achtung. 
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3. Für den Menschen ist Wasserstoffperoxid (H 2 O 2 ) toxisch, 
doch es entsteht als Nebenprodukt zahlreicher Stoffwechsel¬ 
wege. Die Anreicherung von H 2 O 2 wird verhindert, indem es 
in harmloses H 2 O umgewandelt wird. Katalysiert wird diese 
Reaktion von dem Enzym Katalase. Die Katalase kann durch 
Luftverunreinigungen gehemmt werden, wodurch betroffe¬ 
ne Menschen eine Empfindlichkeit für Gewebeschädigungen 
durch H 2 O 2 entwickeln. Wie könnten Sie feststellen, ob die 
Katalase ein allosterisches oder ein nichtallosterisches En¬ 
zym ist und ob die Verunreinigungen als kompetitive bzw. 
nichtkompetitive Inhibitoren wirken? 


Faszination Forschung: Wie wirken entzündungshemmen¬ 
de Medikamente als Enzyminhibitoren? 

Begeben Sie sich in eine Apotheke oder schauen Sie 
einfach nur fern, dann wird Ihnen rasch klar, dass es 
eine riesige Auswahl an Schmerzmedikamenten auf dem 
Markt gibt. Wie Acetylsalicylsäure zielen viele von ihnen 
auf den Prostaglandinsyntheseweg, der an Entzündungs¬ 
reaktionen beteiligt ist. John Vanes Forschung und auch 
nachfolgende Arbeiten haben gezeigt, dass Acetylsali¬ 
cylsäure (Aspirin) das Enzym Cyclooxygenase (COX) 
irreversibel hemmt. Es stellte sich heraus, dass es zwei 
Isoformen des Enzyms gibt, COX-1 und COX-2, und 
auch zahlreiche Pro staglandine. COX-1 katalysiert die 
Synthese von solchen Pro staglandinen, die die Magen¬ 
schleimhaut stärken und an der Blutgerinnung beteiligt 
sind. (Daher nehmen manche Menschen zur Vorbeugung 
von Thrombosen Acetylsalicylsäure ein.) Diese Prosta¬ 
glandine besitzen im Grunde genommen eine Schutz¬ 
funktion. COX-2 katalysiert die Bildung von solchen 
Prostaglandinen, die an Entzündungsprozessen beteiligt 
sind und eine schmerzfördernde Wirkung haben. Acetyl¬ 
salicylsäure hemmt beide Isoformen, COX-1 und COX-2. 
Es ist daher ratsam, Acetylsalicylsäure nur mit Bedacht 
einzunehmen: Es lindert zwar den Schmerz, doch es kann 


auch zu Reizungen der Magenschleimhaut führen und 
die Blutgerinnung nach einer Verletzung hemmen. Die¬ 
se Nebenwirkungen der Acetylsalicylsäure befeuerten die 
Suche nach spezifischen Inhibitoren von COX-2. Bei den 
meisten von ihnen handelt es sich um kompetitive Inhi¬ 
bitoren. Wie beeinflusst diese Eigenschaft die Dosierung 
des Wirkstoffs? Suchen Sie einen dieser Wirkstoffe im In¬ 
ternet und bringen Sie in Erfahrung, wie er wirkt. 

Ausblick 

Als die Einzelheiten der Enzym-Substrat-Bindung auf 
atomarer Ebene bekannt wurden, nutzten Biologen die 
Daten, um vorherzusagen, welche Enzyme welche Sub¬ 
strate binden könnten. Ein wichtiger Faktor, der in diese 
Überlegungen eingeflossen ist, ist der AG-Wert (die Än¬ 
derung der freien Enthalpie): Je weniger positiv dieser 
Wert, umso wahrscheinlicher wird eine Bindung erfolgen. 
Faktoren wie Ionenbindungen und Van-der-Waals-Kräfte 
beeinflussen den AG-Wert einer Bindung und sind auch 
für die Bindung von Proteinen an Moleküle von Be¬ 
deutung, die keine Substrate darstellen, beispielsweise 
andere Proteine oder RNA-Moleküle. Es wird ein wei¬ 
teres Mal deutlich, dass ein Protein in einer Zelle im 
Allgemeinen nicht isoliert vorkommt, sondern stattdessen 
in irgendeiner Form gebunden ist. Proteine sind darauf 
spezialisiert, andere Moleküle zu binden. Ist das Protein 
ein Enzym, dann ist sein Substrat der bevorzugte Bin¬ 
dungspartner. Die immer genauere Kenntnis der dabei 
möglichen molekularen Wechselwirkungen wird zu ei¬ 
nem tieferen Verständnis der tatsächlich in einer Zelle 
ablaufenden chemischen Prozesse führen. 

Am Schluss noch eine Bemerkung zum Energiebegriff: 
Wenn im weiteren Verlauf dieses Buches davon die Re¬ 
de ist, dass ein Vorgang Energie erfordert oder benötigt, 
ist damit stets nutzbare Energie gemeint, also freie En¬ 
thalpie. 
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Kapitelzusammenfassung 


8.1 Biologische Energieumwandlungen erfolgen nach 

physikalischen Prinzipien 

■ Energie ist die Fähigkeit, Arbeit zu leisten. Von biolo¬ 
gischen Systemen nutzbare Energie wird als freie En¬ 
thalpie (G) bezeichnet. Die nicht nutzbare Energie, die 
Entropie (S), ist ein Maß für die Unordnung im System. 

■ Potenzielle Energie ist die Energie der Lage oder der Po¬ 
sition; hierzu zählt auch die in chemischen Bindungen ge¬ 
speicherte Energie. Kinetische Energie ist die Energie der 
Bewegung; es ist die Energie, die Arbeit verrichten kann. 

■ Lebewesen gehorchen wie j ede Materie den Gesetzen der 
Thermodynamik. Nach dem ersten Hauptsatz der Ther¬ 
modynamik kann Energie weder erzeugt noch vernichtet 
werden. Nach dem zweiten Hauptsatz der Thermodyna¬ 
mik nimmt durch Umwandlung von Energie die Energie¬ 
menge, die zum Verrichten von Arbeit verfügbar ist (freie 
Enthalpie), im System ab, und die nicht nutzbare Energie 
(Entropie) nimmt zu. Siehe ► Abb. 8.2 

■ Die Änderung der freien Enthalpie (AG) einer Reaktion 
bestimmt den Punkt ihres chemischen Gleichgewichts, 
der Punkt, an dem Hin- und Rückreaktion mit der glei¬ 
chen Geschwindigkeit ablaufen. 

■ Exergonische Reaktionen geben freie Enthalpie ab und 
haben ein negatives AG. Endergonische Reaktionen nut¬ 
zen oder benötigen freie Enthalpie und haben ein positives 
AG. Endergonische Reaktionen laufen nur ab, wenn freie 
Enthalpie zugeführt wird. Siehe ► Abb. 8.3 

■ Die Summe aller biochemischen Reaktionen, die zu ei¬ 
nem gegebenen Zeitpunkt in einem Organismus ablaufen, 
wird als Stoffwechsel bezeichnet. In katabolischen Re¬ 
aktionen (Katabolismus) werden komplexe Moleküle ab¬ 
gebaut und Energie wird freigesetzt. Durch anabolische 
Reaktionen (Anabolismus) entsteht in der Zelle Komple¬ 
xität, und sie sind endergonisch. 

8.2 ATP spielt bei der biochemischen Energieübertra¬ 
gung eine Schlüsselrolle 

■ Adenosintriphosphat (ATP) dient der Zelle als universel¬ 
le Energiewährung bzw. Einheitsakku. Bei der Hydrolyse 
von ATP wird eine relativ große Menge an freier Enthal¬ 
pie verfügbar. 

■ Der ATP-Zyklus koppelt exergonische und endergoni¬ 
sche Prozesse, indem er die bei exergonischen Reaktio¬ 
nen frei werdende Energie speichert und sie endergoni- 
schen Reaktionen zur Verfügung stellt. Siehe ► Abb. 8.6; 

► Activity 8.1 

8.3 Enzyme beschleunigen biochemische Reaktionen 

■ Die Geschwindigkeit einer chemischen Reaktion ist un¬ 
abhängig von AG, wird jedoch durch die Höhe der 
Energieschwelle bestimmt. Siehe ► Abb. 8.8 

■ Enzyme sind Proteine, die als Biokatalysatoren die Ge¬ 
schwindigkeit biochemischer Reaktionen erhöhen, indem 
sie die Aktivierungsenergie (£ a ) herabsetzen, die benö¬ 
tigt wird, um die Reaktion zu starten. Siehe ► Abb. 8.10; 

► Activity 8.2 


■ Ein Substrat bindet an das aktive Zentrum eines Enzyms - 
den katalytisch aktiven Bereich -, sodass sich ein Enzym- 
Substrat-Komplex (ES) ausbildet. Enzyme sind für ihre 
Substrate hochspezifisch und katalysieren nur eine ganz 
bestimmte Reaktion. Siehe ► Abb. 8.9 

■ Enzyme können nach der Art der von ihnen katalysierten 
chemischen Reaktion in sechs Kategorien eingeteilt wer¬ 
den. 

8.4 Enzyme bringen Substrate so zusammen, dass sie 

leicht miteinander reagieren können 

■ Im aktiven Zentrum kann ein Substrat korrekt ausgerich¬ 
tet, chemisch modifiziert oder gestreckt werden. Jeder 
dieser Faktoren kann dazu führen, dass das Substrat sei¬ 
nen Übergangszustand annimmt, sodass die Reaktion 
schließlich ablaufen kann. Siehe ► Abb. 8.11 

■ Durch die Bindung des Substrats verändert sich bei vielen 
Enzymen die Konformation, wodurch ihre aktiven Zen¬ 
tren exponiert werden und eine Katalyse möglich wird. 
Die durch die Substratbindung verursachte Veränderung 
in der Raumstruktur wird als induced fit bezeichnet. Sie¬ 
he ► Abb. 8.12 

■ Viele Enzyme benötigen zusätzliche Substanzen, um eine 
Reaktion zu katalysieren, zum Beispiel anorganische Co- 
faktoren (Metallionen) oder organische prosthetische 
Gruppen, die beide dauerhaft gebunden werden. Im 
Gegensatz zu diesen werden Cosubstrate (Coenzyme) 
nur für die Reaktion gebunden, verändern sich mit dem 
Substrat und müssen dann ersetzt bzw. regeneriert wer¬ 
den. 

■ Die Substratkonzentration beeinflusst die Geschwindig¬ 
keit der enzymkatalysierten Reaktion. Siehe ► Abb. 8.13 

8.5 Enzymaktivitäten können reguliert werden 

■ Der Metabolismus ist in Stoffwechselwegen organisiert, 
bei denen das Produkt der einen Reaktion als Substrat 
für die nächste Reaktion dient. Jede Reaktion eines Stoff¬ 
wechselwegs wird durch ein Enzym katalysiert. Siehe 
► Activity 8.3 

■ Die Enzymaktivität wird durch verschiedene Mechanis¬ 
men reguliert. Manche Inhibitoren binden irreversibel an 
Enzyme, andere binden reversibel. Siehe ►Abb. 8.15, 
8.16; ► Animation 8.1 

■ Ein allosterischer Effektor bindet an eine Stelle, die räum¬ 
lich vom aktiven Zentrum getrennt ist, und stabilisiert die 
aktive oder die inaktive Form des betreffenden Enzyms. 
Siehe ►Abb. 8.17; ►Animation 8.2 

■ Das Endprodukt eines Stoffwechselwegs kann ein allo¬ 
sterisches Enzym hemmen, das zum Beispiel den ersten 
spezifischen Schritt (die Schrittmacherreaktion) dieses 
Stoffwechselwegs katalysiert. Siehe ►Abb. 8.18 

■ Die reversible Phosphorylierung ist ein wichtiger Mecha¬ 
nismus zur Regulation der Enzymaktivität. 

■ Enzyme reagieren empfindlich auf die äußeren Bedingun¬ 
gen. Sowohl pH-Wert als auch Temperatur beeinflussen 
die Enzymaktivität. Siehe ►Abb. 8.19, 8.20 
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8 Energie, Enzyme und Stoffwechsel 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Luciferin, ATP und Magnesiumionen (Mg 2+ ) eine maximale 
Lichtemission (100%) ergeben, wenn sie mit einer bestimm¬ 
ten Menge an Luciferase gemischt werden. Die ► Tabelle unten 
zeigt, wie die relative emittierte Lichtintensität von einzelnen 
Variablen beeinflusst wird. 



Rückblick 

■ Die Hydrolyse von ATP zu ADP und Pi liefert der Zelle freie 
Enthalpie (exergonische Reaktion) (► Abschn. 8.2). 

■ Um eine endergonische Reaktion anzutreiben, wird sie mit 
einer exergonischen Reaktion gekoppelt (► Abschn. 8.2). 

■ Katalysatoren beschleunigen eine Reaktion, doch sie ermög¬ 
lichen keine Reaktionen, die nicht auch von alleine ablaufen 
würden (► Abschn. 8.3). 

■ Die Bindung eines Substrats kann die Gestalt des Enzyms 
verändern, ein Vorgang, der als induced fit (induzierte Pass¬ 
form) bezeichnet wird (► Abschn. 8.4). 

■ Umweltfaktoren wie der pH-Wert und die Temperatur beein¬ 
flussen die Enzymaktivität (► Abschn. 8.5). 

Originalliteratur: McElroy WD (1947) Proc Natl Acad Sei 
USA 33: 342-345; McElroy WD, Strehler BL (1954) Bacteri- 
ol Rev 18: 177-194; Thompson JF et al. (1997) J Biol Chem 
272:18766-18771 

Für Menschen ist das Beobachten von Glühwürmchen (Leucht¬ 
käfern) in lauen Sommernächten ein magisches Erlebnis, doch 
als umherschwirrende Lichtpunkte haben die Glühwürmchen 
nur eines im Sinn: einen Sexualpartner zu finden. Bei einigen 
Arten senden sowohl Männchen als auch Weibchen spezifische 
Abfolgen von Leuchtsignalen aus, um einander anzuziehen. Ein 
wässriger Extrakt des Hinterleibs dieser Insekten emittiert einen 
kurzen, intensiven Lichtblitz, der allmählich schwächer wird. 
Wird ATP zugegeben, wird erneut Licht emittiert, das erneut an 
Helligkeit verliert. Die ► Abbildung unten zeigt Ihnen die Dau¬ 
er der Lichtemission als Funktion der Menge an zugegebenem 
ATP. Unter anaeroben Bedingungen ist keine Lichtemission zu 
beobachten. 


Variablen Lichtintensität (%) 

ohne Luciferase (Enzym) 0 

Luciferase vor der Zugabe erhitzt 0 

ohne Magnesiumionen 4 

1 mM Magnesiumionen 70 

10 mM Magnesiumionen 100 

pH 6,5 30 

pH 7,6 100 

pH 9,0 64 


Aufgaben 

1. Welche Moleküle sind unter Berücksichtigung der obigen In¬ 
formationen für die Emission von Licht durch den Hinterleib 
des Glühwürmchens notwendig, und welche Funktionen ha¬ 
ben die einzelnen Moleküle? 

2. Erläutern Sie, wie Energie, die vom Glühwürmchen aus sei¬ 
ner Umgebung aufgenommen wurde, letztlich für die Emissi¬ 
on von Licht aus dem Hinterleib bereitgestellt wird. 

3. Weitere Experimente haben gezeigt, dass sich bei der Reakti¬ 
on von Luciferin im aktiven Zentrum des Enzyms Luciferase 
ein Übergangszustand ausbildet. Diese reaktive Form be¬ 
steht aus Luciferin, das kovalent an Adenosinmonophosphat 
(AMP) gebunden ist. Immer noch an das aktive Zentrum ge¬ 
bunden reagiert das Zwischenprodukt mit Sauerstoff, sodass 
unter Emission von Licht oxidiertes Luciferin entsteht. In 
der folgenden ► Abbildung sind die einzelnen Schritte dar¬ 
gestellt. Fertigen Sie ein neues Diagramm an und ergänzen 
Sie die Schritte, die verdeutlichen, wie gekoppelte Reaktio¬ 
nen an der Bereitstellung von Energie für die Lichtemission 
beteiligt sein könnten. 



0 25 50 75 100 125 150 

Menge an zugegebenem ATP (|jg) 

Durch weitere Experimente haben Forscher eine Substanz na¬ 
mens Luciferin gefunden, die aufgrund einer chemischen Re¬ 
aktion die Lichtemission bewirkt. Die Wissenschaftler konnten 
aus dem Hinterleib der Insekten ein Enzym isolieren, das die 
Reaktion katalysiert, bei der Luciferin Licht emittiert. Sie nann¬ 
ten dieses Enzym Luciferase. Außerdem stellte sich heraus, dass 


vor, warum dieses Enzym derart auf die Faktoren reagiert. 

5. Einige Untersuchungen haben ergeben, dass die Luciferase 
durch die Bindung von Luciferin und ATP ihre Raumstruktur 
ändert. Diese Konformationsänderung macht es für ein Was¬ 
sermolekül unmöglich, zusammen mit den Substraten an das 
aktive Zentrum zu binden. Welche allgemeine Eigenschaft 
eines Enzyms tritt hier zutage, und inwiefern unterstützt die¬ 
se Eigenschaft speziell die Luciferase in ihrer katalytischen 
Funktion? 
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9 Stoffwechselwege zur Gewinnung chemischer Energie 



Faszination Forschung: Ein gewichtiges Problem 

In Deutschland sind, wie aktuelle Erhebungen belegen, 
7 % der Kinder und 24 % der Erwachsenen als fettlei¬ 
big (adipös) einzustufen. Die Zahlen sind so alarmierend, 
dass Mediziner mittlerweile von einer Adipositasepide¬ 
mie sprechen. Und auch Erkrankungen, die mit Adipo¬ 
sitas (Fettleibigkeit) assoziiert sind, darunter Diabetes, 
Herz-Kreislauf-Erkrankungen und Krebs, haben in den 
vergangenen Jahren dramatisch zugenommen und Ge¬ 
sundheitsbehörden wie Mediziner auf den Plan gerufen. 

Obwohl ernährungswissenschaftliche Untersuchungen 
zeigen, dass nicht alle Menschen auf alle Lebensmittel 
gleich reagieren, lässt sich für die meisten Betroffenen 
doch eine allgemeingültige Aussage formulieren: Das 
übermäßige Körpergewicht von fettleibigen Menschen 
kann durch eine Verringerung der Nahrungszufuhr und 
eine Steigerung der körperlichen Betätigung reduziert 
werden bzw. die Gewichtszunahme hätte sich durch sol¬ 
che Maßnahmen verhindern lassen. Es ist eine Frage der 
Energiebilanz: Wenn wir mehr energieliefemde Moleküle 
konsumieren, als wir für die Aufrechterhaltung unse¬ 
rer Körperfunktionen wie Wachstum, die Gehirnfunktion 
oder körperliche Betätigung benötigen, dann speichern 
wir die überschüssige Energie als Fett. Die Speicherung 
von Energie in Form von Fett hat einen evolutionären 
Vorteil: Fett ist wesentlich energiereicher als die gleiche 
Menge an Kohlenhydraten oder Proteinen. Die Energie 
der C-C- und C-H-Bindungen der Fettsäuren kann in Zei¬ 
ten des Nahrungsmangels mobilisiert werden. 

Fettgewebe ist nicht gleich Fettgewebe: Es gibt weißes 
und braunes Fett. Weißes Fettgewebe wird hauptsächlich 
als Energie Speicher genutzt. Der Abbau von Fettsäuren in 
den Mitochondrien liefert große Mengen an ATP Dabei 
wird zunächst ein Protonengradient über der inneren Mi¬ 
tochondrienmembran aufgebaut und dieser dann zur ATP- 
Synthese verwendet. Zusätzlich geht bei diesem Prozess 
wie bei jeder Energieumwandlung ein erheblicher Ener¬ 
gieanteil als Wärmeenergie verloren. Braunes Fettgewebe 
hat einen besonders hohen Anteil an Mitochondrien, die 
wiederum eisenhaltige, rötlichbraune Pigmente enthalten. 
Werden die Fettsäuren des braunen Fettgewebes abge¬ 
baut, dann wird die darin gespeicherte chemische Energie 
nicht zur ATP-Synthese genutzt, sondern komplett in 
Wärmeenergie umgewandelt. Dies geschieht so: Die Zel¬ 
len des braunen Fettgewebes synthetisieren das Protein 
UCP1 (uncoupling protein 7), das sich in die innere Mito¬ 
chondrienmembran einlagert und diese für Protonen (H + ) 
durchlässig macht. Dadurch kann sich kein Protonengra¬ 
dient aufbauen und somit kein ATP bilden. 

Babys besitzen bei ihrer Geburt in ihrem Rücken und in 
der Schulterpartie einen relativ hohen Anteil an braunem 
Fettgewebe. Da Neugeborene einen großes Oberfläche/ 
Volumen-Verhältnis haben, geben sie bei kühler Umge¬ 
bung viel Wärme ab. In dieser Situation hilft ihnen das 


braune Fettgewebe, ihre Körpertemperatur aufrechtzuer¬ 
halten, indem es Wärme produziert. (Man nennt dies auch 
zitterfreie Wärmebildung, weil diese zusätzliche Körper¬ 
wärme nicht über Muskelzittem gebildet wird.) Mit zu¬ 
nehmendem Alter verschwindet das braune Fettgewebe - 
Erwachsene besitzen einen sehr hohen Anteil an weißem 
Fettgewebe, das deutlich weniger UCP1 enthält und daher 
beim Fettabbau weniger Wärme produziert. Wie Biologen 
kürzlich entdeckt haben, verschwindet das braune Fettge¬ 
webe bei Erwachsenen aber nicht ganz, und zurzeit zieht es 
ziemlich viel wissenschaftliche Aufmerksamkeit auf sich. 

Wie hängen Mitochondrien mit der Fettleibigkeit zu¬ 
sammen? 

In „Experiment: Mitochondrien, Genetik und Adipositas“ 
in ► Abschn. 9.3 und in ► „Faszination Forschung“ am 
Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


9.1 Zellen gewinnen aus der 

Oxidation von Glucose Energie 

Energie (genauer gesagt: freie Enthalpie) ist in den kovalen¬ 
ten Bindungen organischer Moleküle gespeichert und kann aus 
diesen freigesetzt und in andere Energieformen umgewandelt 
werden. Wie Sie in ► Kap. 8 erfahren haben, können Energie¬ 
formen wie Lichtenergie, Wärmeenergie, chemische Energie, 
mechanische Energie und elektrische Energie ineinander um¬ 
gewandelt werden. Wenn Sie beispielsweise Holz verbrennen, 
dann wird eine große Menge der in ihm gespeicherten Energie in 
Form von Licht und Wärme frei. Organische Moleküle, die von 
den Zellen als Brennstoffe oder besser Betriebsstoffe genutzt 
werden, setzen chemische Energie frei, die letztlich für die Her¬ 
stellung des universellen Energieträgers ATP verwendet wird. 
Das ATP treibt dann seinerseits wieder zahlreiche endergoni- 
sche Reaktionen an. Der primäre Betriebsstoff von Zellen ist 
das Monosaccharid Glucose (Traubenzucker). Pflanzen nutzen 
das Sonnenlicht, um Glucose durch Photosynthese herzustellen, 
womit Sie sich in ► Kap. 10 genauer befassen werden. Tiere 
nehmen die Glucose mit der Nahrung auf. Aber auch viele wei¬ 
tere organische Moleküle wie andere Zucker sowie Fettsäuren 
und Aminosäuren können dem Organismus Energie liefern. Um 
die in diesen Molekülen enthaltene Energie freizusetzen, müs¬ 
sen sie jedoch zunächst in Glucose umgewandelt werden, oder 
in Zwischenprodukte, die an irgendeiner Stelle in den Glucose¬ 
stoffwechsel eingeschleust werden können. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Für Stoffwechselwege gelten grundlegende Prinzipien der Bio¬ 
chemie. 

■ Eine Energieübertragung findet statt, wenn Elektronen in Re- 
duktions-Oxidations-Reaktionen (Redoxreaktionen) von einem 
Molekül auf ein anderes übertragen werden. 





■ In biochemischen Redoxreaktionen dienen Elektronencarrier als 
Cosubstrate, indem sie Elektronen aufnehmen bzw. abgeben. 


9.1 Zellen gewinnen aus der Oxidation von Glucose Energie 
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Wie gewinnen Zellen aus der Oxidation 
von Glucose Energie? 


Um Energie aus Glucose zu gewinnen, nutzen Zellen den che¬ 
mischen Prozess der Oxidation, der in einer Reihe von Stoff¬ 
wechselwegen stattfindet. Wenn Sie dieses Kapitel lesen, dann 
sollten Sie sich stets an die folgenden fünf Prinzipien von Stoff¬ 
wechselwegen erinnern: 

■ Komplexe chemische Umwandlungen finden in der Zelle 
nicht in einer einzigen Reaktion statt, sondern in einer Reihe 
von Reaktionsschritten, die zusammen einen Stoffwechsel¬ 
weg bilden. 

■ Jede Reaktion eines Stoffwechselwegs wird von einem spe¬ 
zifischen Enzym katalysiert. 

■ Viele Stoffwechselwege sind in allen Organismen ähnlich, 
das heißt von den Bakterien bis zu den Menschen. 

■ Bei eukaryotischen Zellen sind viele Stoffwechselwege kom- 
partimentiert (bestimmten Reaktionsräumen zugeordnet); oft 
finden bestimmte Reaktionen nur innerhalb eines spezifi¬ 
schen Organells oder auch nur in einem Bereich eines Or- 
ganells statt. 

■ In jedem Stoffwechselweg können Schlüsselenzyme inhi¬ 
biert oder aktiviert werden, um den Materialfluss durch den 
Stoffwechselweg zu verändern. 


Querverweis 

Die Prinzipien der Energieumwandlungen in lebenden und 
nichtlebenden Systemen werden in ► Abschn. 8.1 behan¬ 
delt. 


Wie Sie in ►Abschn. 2.3 gesehen haben, ähnelt eine ganz ge¬ 
wöhnliche Verbrennung den chemischen Vorgängen, durch die 
Energie in Zellen freigesetzt wird. Wird Glucose entzündet und 
verbrannt, reagiert sie mit Sauerstoff (O 2 ), bildet dabei Koh¬ 
lenstoffdioxid und Wasser und setzt viel Energie in Form von 
Wärme- und Lichtenergie frei. Die stöchiometrische Reaktions¬ 
gleichung für diese Reaktion lautet: 

CöH^Oö + 6 0 2 -> 6 C0 2 + 6 H 2 0 + Energie 

(Licht- und Wärmeenergie) 

(AG = -686 kcal/mol = -2870 kJ/mol) 



aerob (0 2 vorhanden) anaerob (0 2 nicht vorhanden) 


Zellatmung oder Gärung 

• vollständige Oxidation • unvollständige Oxidation 


* Abfallprodukte: H 2 0, C0 2 

► Nettoenergiegewinn 
pro Glucose¬ 


molekül: 32 



TP 


• Abfallprodukte: 
Milchsäure oder Ethanol 
und C0 2 


• Nettoenergiegewinn 
pro Glucose¬ 
molekül: 2 



Abb. 9.1 Energie zum Leben. Die allermeisten Organismen gewin¬ 
nen ihre Energie direkt oder indirekt aus den Nährstoffen, die durch die 
Photosynthese produziert werden, vor allem aus Glucose. Sie bauen die 
Glucose ab und speichern einen Teil ihrer Energie in Form von ATP. 
(Mit diesem Energiewandel ist ein Energieverlust verbunden, wie Sie in 
► Kap. 8 erfahren haben.) 

Wenn Sie Glucose verbrennen, dann wird die Energie als leuch¬ 
tende Flamme freigesetzt. In Zellen jedoch erfolgt die Gluco¬ 
seoxidation in einer vielstufigen Reaktionsfolge, bei der jeder 
Schritt von einem Enzym katalysiert wird. Der gesamte Prozess 
ist zudem kompartimentiert. Anders als die Verbrennung ist der 
Glucoseabbau stark reguliert und erfolgt bei Temperaturen, die 
mit dem Leben gut vereinbar sind. 

Drei zentrale Stoffwechselprozesse spielen beim Einfangen der 
Energie aus den chemischen Bindungen der Glucose eine Rol¬ 
le: die Glykolyse, die Zellatmung und die Gärung (► Abb. 9.1). 
Alle drei beinhalten Stoffwechselwege, die aus mehreren bis 
vielen zahlreichen, chemisch verschiedenen Einzeheaktionen 
bestehen. 



Bei dieser Reaktion handelt es sich um eine Reduktions-Oxi¬ 
dations-Reaktion (Redoxreaktion; mehr dazu weiter unten), bei 
der Glucose Elektronen abgibt (oxidiert wird) und Sauerstoff 
Elektronen aufnimmt (reduziert wird). In der Zelle findet im 
Prinzip die gleiche Reaktion statt. Die Änderung der freien 
Enthalpie (AG) ist negativ, die Gesamtreaktion ist stark exergo- 
nisch und kann die endergonische Bildung einer großen Menge 
an ATP-Molekülen aus ADP und Phosphat antreiben: 

ADP + Pi + Energie (freie Enthalpie) -> ATP 


■ Der Glucoseabbau beginnt mit der Glykolyse. In einer Ab¬ 
folge von chemischen Umwandlungen werden aus einem 
Glucosemolekül (Cö-V erbindung) als Endprodukt zwei noch 
immer ziemlich energiereiche Moleküle der C 3 -Verbindung 
Pyruvat gebildet. Ein kleiner Betrag der in der Glucose 
gespeicherten Energie wird in nutzbare Energie (freie En¬ 
thalpie) überführt. Die Glykolyse ist ein anaerober Prozess, 
das heißt, sie benötigt kein O 2 . 

■ Die Zellatmung verbraucht O 2 aus der Umgebung und ist 
daher aerob. Jedes Pyruvatmolekül wird vollständig in drei 
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9 Stoffwechselwege zur Gewinnung chemischer Energie 


Abb. 9.2 Oxidation, Reduktion und Energie. Je stärker 

H 

H 

H 

HO 0 

oxidiert ein Kohlenstoffatom in einem Molekül ist, umso ener- 

1 

1 

1 

1 

gieärmer ist es. Umgekehrt steigt die Energie des Moleküls mit 

H—C — H 

H— C —OH 

O 

II 

O 

1 

X 

O 

II 

O 

O 

II 

O 

1 

X 

zunehmender Reduktion des Kohlenstoffatoms 

1 

H 

1 

H 




Methan 

Methanol 

Formaldehyd 

Ameisen- Kohlenstoff¬ 


(CH 4 ) 

(CH 3 OH) 

(CH 2 0) 

säure dioxid 





(HCOOH) (C0 2 ) 


am stärksten reduziert 


am stärksten oxidiert 


am energiereichsten 


am energieärmsten 



Moleküle CO 2 umgewandelt (oxidiert), und zwar über eine 
Abfolge von Stoffwechselschritten, die sich in die Pyruvat¬ 
oxidation und den Citratzyklus gliedern. Ein Teil der dabei 
freigesetzten Energie wird in chemischen Bindungen so¬ 
genannter Reduktionsäquivalente gespeichert (siehe unten), 
indem diese reduziert werden. Sie gehen anschließend in die 
Atmungskette (eine Elektronentransportkette) ein und liefern 
dort die Energie für die ATP-Synthese. Im Laufe des Gesamt¬ 
prozesses wird also ein erheblicher Teil der Energie, die in 
den kovalenten Bindungen des Pyruvats gespeichert ist, frei¬ 
gesetzt und letztendlich in ATP fixiert. 

■ Die Gärung (Fermentation) benötigt kein O 2 (sie ist anae¬ 
rob). Bei der Gärung wird Pyruvat in Produkte wie Milch¬ 
säure oder Ethanol umgewandelt, die ihrerseits noch relativ 
energiereiche Moleküle darstellen. Da der Glucoseabbau nur 
unvollständig ist, wenn im Anschluss an die Glykolyse eine 
Gärung erfolgt, wird wesentlich weniger Energie freigesetzt 
als bei der Zellatmung. Entsprechend geringer ist der ATP- 
Gewinn bei der Gärung. Sie ist jedoch essenziell, denn sie 
liefert bei Sauerstoffmangel ATP. 


Redoxreaktionen übertragen Elektronen 
und Energie 


Wie in ► Abschn. 8.2 dargestellt, ist die Addition einer Phos¬ 
phatgruppe an ADP zur Synthese von ATP eine endergonische 
Reaktion (► Abb. 8.6). Sie kann ablaufen, weil eine exergoni- 
sche Reaktion mit der ATP-Synthese gekoppelt wird: Die durch 
die exergonische Reaktion abgegebene Energie wird (unter Ver¬ 
lusten) genutzt, um die ATP-Synthese anzutreiben, wobei in der 
exergonischen Reaktion Elektronen übertragen werden. Eine 
Reaktion, in deren Verlauf eine Substanz ein oder mehrere Elek¬ 
tronen auf eine andere Substanz überträgt, wird als Reduktions- 
Oxidations-Reaktion oder Redoxreaktion bezeichnet. 


sind also Elektronenakzeptoren (Elektronenempfänger) und Re¬ 
duktionsmittel sind Elektronendonatoren (Elektronenspender): 


reduzierte 

Verbindung A A 

(Reduktionsmittel)^^^ 


A wird oxidiert, indem 
es Elektronen abgibt. 


oxidierte 
Verbindung A 



oxidierte 
B Verbindung B 

(Oxidationsmittel) 


B wird reduziert, indem 
es Elektronen aufnimmt. 


R reduzierte 
Verbindung B 


Im Glucosestoffwechsel ist 

■ Glucose das Reduktionsmittel (der Elektronendonator) und 

■ O 2 das Oxidationsmittel (der Elektronenakzeptor). 

Oxidation und Reduktion sind zwar immer als Elektronentrans¬ 
ferprozesse definiert, aber wir können diese Begriffe auch bei 
der Aufnahme oder Abgabe von Wasserstoffatomen verwenden, 
da die Übertragung von Wasserstoffatomen stets mit einer Elek¬ 
tronenübertragung einhergeht. (Ein Wasserstoffatom besteht aus 
einem H + und einem e ~.) Folglich wird ein Molekül oxidiert, 
wenn es Wasserstoffatome abgibt, und es wird reduziert, wenn 
es Wasser Stoffatome aufnimmt. 

Mit zunehmender Reduktion eines Moleküls nimmt die in sei¬ 
nen kovalenten Bindungen gespeicherte Energie zu (► Abb. 9.2). 
Bei einer Redoxreaktion wird ein Teil der Energie vom Reduk¬ 
tionsmittel auf das reduzierte Produkt übertragen. Ein weiterer 
Teil verbleibt im Reduktionsmittel bzw. geht als Entropie verlo¬ 
ren. Wie Sie sehen werden, sind einige Schlüsselreaktionen der 
Glykolyse und der Zellatmung sehr stark exergonische Redoxre¬ 
aktionen. 


■ Reduktion ist die Aufnahme von Elektronen durch ein 
Atom, Ion oder Molekül. 

■ Oxidation ist die Abgabe von Elektronen. 

Oxidation und Reduktion sind immer miteinander verbunden 
(als Redoxpaar): Wird eine Substanz oxidiert, werden ihre 
Elektronen auf eine andere Substanz übertragen, die dadurch 
reduziert wird. Wir bezeichnen bei einer Redoxreaktion den Re- 
aktanden, der reduziert wird, als Oxidationsmittel und denjeni¬ 
gen, der oxidiert wird, als Reduktionsmittel. Oxidationsmittel 


Das Cosubstrat NAD + spielt eine Schlüsselrolle 
bei der Elektronenübertragung in 
Redoxreaktionen 

Das Cosubstrat (Coenzym) Nicotinamidadenindinucleotid 
(NAD + ) wirkt in Redoxreaktionen als Energieüberträger. Ver¬ 
folgen Sie in der folgenden Abbildung den Elektronenfluss 
entlang der blauen Pfeile: 
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Querverweis 

In ► Abschn. 8.4 haben Sie die Rolle von Cosubstraten 
kennengelernt, kleinen organischen Molekülen, die bei der 
enzymkatalysierten Reaktion mithelfen. Wenn ADP die 
Energie aufnimmt, die in einer exergonischen Reaktion 
freigesetzt wird, und sie zur ATP-Synthese (einem end- 
ergonischen Prozess) nutzt, wirkt ADP als Cosubstrat. 

Wie Sie sehen, liegt NAD in zwei chemisch verschiedenen For¬ 
men vor, einmal als oxidiertes Molekül (NAD + ) und einmal in 
reduzierter Form (NADH) (► Abb. 9.3). Beide Formen nehmen 
an biologischen Redoxreaktionen teil. Die Reduktionsreaktion 

NAD+ + 2 [H] -* NAD + + 2 [H + + e~] -> NADH + H + 

ist die Übertragung eines Protons (H + ) und zweier Elektronen 
( 2e ~), die in der gleichzeitig ablaufenden Oxidationsreakti¬ 
on freigesetzt werden, auf NAD + . Das Reduktionsmittel sind 


einzelne, von energiereicheren Molekülen stammende Wasser¬ 
stoffatome, die im Moment ihrer Entstehung (d. h. in statu 
nascendi ) sofort weiterreagieren. Die eckigen Klammern in der 
Gleichung oben sollen diesen hochreaktiven, extrem kurzlebi¬ 
gen Zustand ausdrücken. Vereinfachend wird in diesem Buch oft 
nur NADH geschrieben und das freigesetzte H + weggelassen. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 9.3: Woher stammt das rote „H“, wenn NAD + 
reduziert wird? 


Die Elektronen werden nicht dauerhaft von dem Cosubstrat ge¬ 
bunden. Sauerstoff ist stark elektronegativ und akzeptiert bereit¬ 
willig Elektronen von NADH. Die Oxidation von NADH durch 
O 2 (die ebenfalls schrittweise und streng kontrolliert abläuft) 

NADH + H + + 1/2 0 2 -> NAD+ + H 2 0 

ist sehr stark exergonisch, mit einer Änderung der frei¬ 
en Standardenthalpie bei pH 7 (AG 0/ ) von —52,4 kcal/mol 
(—219 kJ/mol). Das Oxidationsmittel erscheint hier aus gutem 
Grund als „1/2 O 2 “ und nicht als „O“. Es handelt sich nämlich 
um molekularen Sauerstoff (O 2 ), der hier als Oxidationsmittel 
wirkt, und nicht etwa um ein einzelnes Sauerstoffatom. 

Man kann ATP - wie bereits gesagt - als standardisier¬ 
tes Energiepaket ansehen. Seine freie Enthalpie beträgt et¬ 
wa 7,3 kcal/mol (30,5 kJ/mol); ganz ähnlich kann man auch 
NADH als Energiepaket auffassen, mit einer freien Enthal¬ 
pie von etwa 52,4 kcal/mol (200 kJ/mol; siehe oben). NAD + / 
NADH ist ein häufiger, jedoch nicht der einzige Elektronen¬ 
überträger in der Zelle. Ein anderes Molekül, Flavinadenin- 
dinucleotid (FAD), überträgt im Glucosestoffwechsel ebenfalls 
Elektronen bzw. Wasserstoff (als FAD/FADH 2 ). 



Abb. 9.3 NAD+/NADH ist ein Elektro¬ 
nencarrier in Redoxreaktionen. NAD + 
ist ein wichtiger Elektronenakzeptor in 
Redoxreaktionen. Seine reduzierte Form, 
NADH, ist ein Elektronendonator und 
wichtiger Energieüberträger in Zellen. 
Der größte Teil des Moleküls (links) wird 
durch die Redoxreaktion nicht verändert 



OH OH 
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a Glykolyse und 
Zellatmung 


b Glykolyse und 
Gärung 



Milchsäure oder Ethanol 



▼ 


Atmungskette/ 

ATP-Synthese 

C0 2 und H 2 0 


Tab. 9.1 Lokalisation von Energiestoffwechselwegen in eukaryoti- 
schen und prokaryotischen Zellen 


Eukaryoten 

Prokaryoten 

Cytosol 

Cytoplasma 

Glykolyse 

Glykolyse 

Gärung 

Gärung 

Citratzyklus 

innere Mitochondrienmembran 

Plasmamembran 

Pyruvatoxidation 

Pyruvatoxidation 

Atmungskette 

Mitochondrienmatrix 

Citratzyklus 

Atmungskette 


unter anaeroben Bedingungen, also wenn kein O 2 verfüg¬ 
bar ist, nicht ab. Das Pyruvat, das in der Glykolyse gebildet 
wurde, wird durch die Gärung metabolisiert (► Abb. 9.4b). 
Einige Prokaryoten gewinnen jedoch über Stoffwechselwe- 
ge Energie, in denen die oxidative Phosphorylierung auch in 
Abwesenheit von Sauerstoff eine Rolle spielt (anaerobe At¬ 
mung, ► Abschn. 9.3.) 

Activity 9.1 Glycolysis and Fermentation 

www.Lifel le.com/ac9. 1 

Diese fünf in ► Abb. 9.4 dargestellten Stoffwechselwege laufen 

an unterschiedlichen Orten in der Zelle ab (► Tab. 9.1). 

Activity 9.2 Energy Pathways in Cells 

www.Lifel le.com/ac9. 2 


Abb. 9.4 Energieliefernde Stoffwechselwege. Energieliefernde Re¬ 
aktionen der Glucose können fünf Stoffwechselwegen zugeordnet 
werden: Glykolyse, Pyruvatoxidation, Citratzyklus, Atmungskette (mit 
ATP-Synthese) und Gärung, a Die drei unteren Wege ünden nur in Ge¬ 
genwart von O 2 statt und werden in ihrer Gesamtheit als Zellatmung 
bezeichnet, b Ist kein 0 2 verfügbar, erfolgt im Anschluss an die Glyko¬ 
lyse eine Gärung 

Die Freisetzung von Energie aus Glucose 
im Überblick 

Zellen können Energie aus Glucose gewinnen, indem sie folgen¬ 
de Stoffwechselwege auf unterschiedliche Weise miteinander 
kombinieren: 

■ Unter aeroben Bedingungen, wenn 0 2 als finaler Elektronen¬ 
akzeptor verfügbar ist, sind vier Stoffwechselwege in Betrieb 
(►Abb. 9.4a). Der Glykolyse folgen die drei Teilprozes¬ 
se der Zellatmung: die Pyruvatoxidation, der Citratzyklus 
(auch als Krebs-Zyklus oder Tricarbonsäurezyklus bezeich¬ 
net) und die Atmungskette (eine Elektronentransportkette 
mit gekoppelter ATP-Synthese, auch oxidative Phosphorylie¬ 
rung genannt). 

■ In Eukaryoten und vielen Prokaryoten laufen die Pyruvatoxi¬ 
dation, der Citratzyklus und die oxidative Phosphorylierung 


9.1 Wiederholung 

Die Energie, die bei der Oxidation von Glucose freige¬ 
setzt wird, wird (abzüglich der Verluste) von der Zehe 
in Form von ATP gespeichert. Bei vielen Prokaryoten 
und allen Eukaryoten sind verschiedene Kombinationen 
aus fünf Stoffwechselwegen an der Produktion von ATP 
beteiligt. Das ATP steht dann Energie für unzählige 
andere Reaktionen bereit, welche in lebenden Zehen ab¬ 
laufen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Prinzipien, denen Stoffwechselwege in Zehen fol¬ 
gen, benennen können. 

■ die Veränderung der Energie, die mit Redoxreaktionen 
einhergeht, erkennen und beschreiben können. 

■ die Funktionen von Elektronenakzeptoren und -do- 
natoren in biologischen Redoxreaktionen beschreiben 
können. 

■ biologische Redoxreaktionen hinsichtlich der betei¬ 
ligten Oxidations- und Reduktionsmittel analysieren 
können. 
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1. Wie lauten die Prinzipien, denen Stoffwechselwege in Zellen 
folgen? 

2. Erläutern Sie die Funktionen von NADH und O 2 in einer Re¬ 
doxreaktion in Bezug auf die Elektronen. 

3. Die folgende Reaktion ist eine der Reaktionen des Citratzy¬ 
klus: 


Die Betrachtung des Glucosestoffwechsels beginnt bei der Gly¬ 
kolyse. 


ln der Glykolyse wird Glucose teilweise oxidiert 
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Beantworten Sie die folgenden Fragen und erläutern Sie Ihre 
Antworten: 

a. Ist diese Reaktion eine Oxidation oder eine Reduktion? 

b. Ist diese Reaktion exergonisch oder endergonisch? 

c. Welche Art von Cosubstrat ist für diese Reaktion erforder¬ 
lich? 


Sie haben nun einen Überblick über die Stoffwechselwege ge¬ 
wonnen, die an der Energiegewinnung aus Glucose beteiligt 
sind. Drei dieser Wege werden nun genauer betrachtet: Glyko¬ 
lyse, Pyruvatoxidation und Citratzyklus. 


Die Glykolyse läuft im freien Cytoplasma ab, also im Cyto- 
sol, und umfasst zehn enzymkatalysierte Reaktionen. In ihrem 
Verlauf werden im Glucosemolekül einige kovalente Bindun¬ 
gen zwischen Kohlenstoff- und Wasserstoffatomen oxidiert, 
wodurch ein Teil der gespeicherten Energie freigesetzt wird. 
Die Endprodukte der Glykolyse sind zwei Moleküle Pyruvat 
(Salz der Brenztraubensäure), zwei Moleküle ATP und zwei 
Moleküle NADH. Die Glykolyse kann in zwei Abschnitte un¬ 
terteilt werden: eine Energieinvestitionsphase, welche ATP 
verbraucht, und eine Energiegewinnungsphase, die ATP pro¬ 
duziert (► Abb. 9.5). 

Für das Verständnis der Glykolyse soll es hier genügen, wenn 
Sie zwei aufeinanderfolgende Reaktionen dieses Stoffwechsel¬ 
wegs näher betrachten (Schritt 6 und 7 in ► Abb. 9.5). 
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9.2 Bei Anwesenheit von 0 2 wird 
Glucose vollständig zu C0 2 
oxidiert 

Die aeroben Stoffwechselwege des Glucoseabbaus oxidieren 
Glucose vollständig zu CO 2 und H 2 O. Am Anfang steht die 
Glykolyse, in der das C &-Molekül Glucose in zwei C 3 -Moleküle 
Pyruvat umgewandelt wird (► Abb. 9.5). Pyruvat wird anschlie¬ 
ßend in einer zweiten Reaktionsfolge zu CO 2 abgebaut; sie 
beginnt mit der Pyruvatoxidation, gefolgt vom Citratzyklus. Da¬ 
bei entsteht nicht nur CO 2 . Die Oxidation zu CO 2 ist an die 
Reduktion von Elektronencarriern (Elektronenüberträgem), 
meist NAD + , gekoppelt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ In der Glykolyse wird Glucose teilweise oxidiert, sodass Pyruvat 
entsteht. 

■ Über die Bildung von Acetyl-Coenzym A (Acetyl-CoA) durch die 
Oxidation von Pyruvat treten die Kohlenstoffatome der Glucose 
in den Citratzyklus ein, wo weitere Oxidationen stattfinden. 

■ Eine große Energiemenge wird in Elektronencarriern und GTP 
gespeichert, wenn Acetyl-CoA im Citratzyklus vollständig oxi¬ 
diert wird. 


Schritt 6 und 7 sind Beispiele für zwei Arten von Reaktionen, 
die wiederholt in der Glykolyse wie auch in vielen anderen 
Stoffwechselwegen ablaufen: 

■ Redoxreaktion : Die erste Reaktion ist exergonisch - bei der 
Oxidation von Glycerinaldehyd-3-phosphat wird eine Ener¬ 
giemenge von mehr als 50 kcal/mol freigesetzt. (Schauen 
Sie sich das untere Kohlenstoffatom an, wo ein Wasserstoff¬ 
atom durch ein Sauerstoffatom ersetzt wird.) Die Energie 
wird durch die Reduktion von NAD + zu NADH gespeichert. 

■ Substratkettenphosphorylierung'. Die zweite Reaktion ist 
ebenfalls exergonisch, doch in diesem Fall wird weniger 
Energie freigesetzt, die allerdings ausreicht, um eine Phos¬ 
phatgruppe direkt vom Substrat auf ADP zu übertragen, 
wodurch ATP gebildet wird. 

Das Endprodukt der Glykolyse, Pyruvat, ist etwas stärker oxi¬ 
diert als Glucose. In Anwesenheit von O 2 können nun weitere 
Oxidationen erfolgen. Bei Prokaryoten finden die sich anschlie¬ 
ßenden Reaktionen ebenfalls im Cytoplasma statt, bei Eukaryo- 
ten dagegen in der mitochondrialen Matrix. Zusammenfassend 
lässt sich Folgendes festhalten: 

■ Die ersten Schritte der Glykolyse verbrauchen pro Glucose¬ 
molekül Energie aus der Hydrolyse von zwei ATP-Molekü- 
len. 
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Abb. 9.5 In der Glykolyse wird Glucose in Pyruvat umgewandelt. 

Glucose wird in zehn enzymkatalysierten Schritten in Pyruvat um¬ 
gewandelt. Im Verlauf des Abbauwegs werden zwei ATP verbraucht 
(Schritt 1 und 3), zwei NAD + werden zu zwei NADH reduziert 
(Schritt 6) und vier ATP werden gebildet (Schritt 7 und 10) ► 


■ In den übrigen Schritten werden pro Glucosemolekül vier 
ATP-Moleküle gebildet, sodass netto also zwei ATP-Mole- 
küle entstehen. 

■ Die Glykolyse liefert außerdem zwei NADH-Moleküle. 

In Gegenwart von O 2 folgen auf die Glykolyse die drei Stoff¬ 
wechselwege der Zellatmung: Pyruvatoxidation, Citratzyklus 
und Atmungskette (mit ATP-Synthese). 


Die Pyruvatoxidation verbindet Glykolyse 
und Citratzyklus 

Bei Eukaryoten wird Pyruvat in die mitochondriale Matrix trans¬ 
portiert (► Abb. 5.1 1), wo der nächste Schritt des aeroben Glu¬ 
coseabbaus abläuft. Dieser Schritt besteht in der Oxidation von 
Pyruvat zum C 2 -Molekül Acetat (Salz der Essigsäure) und CO 2 . 
Das Acetat wird anschließend in Acetyl-CoA (Acetyl-Coen- 
zym A) umgewandelt. CoA wird in zahlreichen biochemischen 
Reaktionen als Überträger von Acetylgruppen (H 3 C-C= 0 ) ge¬ 
nutzt: 
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Pyruvat stellt das Bindeglied dar zwischen der Glykolyse und 
weiteren Oxidationsreaktionen (► Abb. 9.4). 

Die Bildung von Acetyl-CoA ist ein mehrstufiger Prozess, der 
vom Pyruvat-Dehydrogenase-Komplex katalysiert wird. Dieser 
Komplex ist aus 60 einzelnen Proteinen und fünf unterschied¬ 
lichen Cosubstraten aufgebaut. Die Gesamtreaktion ist exergo- 
nisch, wobei ein Molekül NAD + zu NADH reduziert wird. Die 
wichtigste Aufgabe von Acetyl-CoA ist jedoch die Übertragung 
der Acetylgruppe auf die C 4 -Verbindung Oxalacetat, wodurch 
das Cö-M olekül Citrat entsteht. Diese Reaktion ist die erste 
Reaktion des Citratzyklus, einer der wichtigsten Stoffwechsel¬ 
wege, mit denen Organismen Energie gewinnen. 


Der Citratzyklus vollendet die Oxidation 
der Glucose zu C0 2 

Acetyl-CoA stellt den Ausgangspunkt für den Citratzyklus dar. 
In diesem Stoffwechselzyklus aus acht Reaktionen wird die aus 
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zwei Kohlenstoffatomen bestehende Acetylgruppe vollständig 
zu zwei Molekülen C0 2 oxidiert. Die in diesen Reaktionen 
freigesetzte Energie wird (unter Energieverlust) durch GDP 
(Guanosindiphosphat) und die Elektronenakzeptoren NAD + 
und FAD eingefangen (► Abb. 9.6). (In ►Abschn. 7.2 haben 
Sie GDP bereits als Nucleosiddiphosphat wie ADP kennenge- 
lemt.) Der Citratzyklus ist ein Zyklus, da die Ausgangssub¬ 
stanz Oxalacetat im letzten Schritt regeneriert wird und für 
die Aufnahme einer weiteren Acetylgruppe von Acetyl-CoA 
bereitsteht. Für jedes Glucosemolekül, das in die Glykoly¬ 
se eintritt, wird der Citratzyklus zweimal durchlaufen (einmal 
für jedes der beiden Pyruvatmoleküle, die aus einem Glu¬ 
cosemolekül entstehen und in die Mitochondrien geschleust 
werden). 

Activity 9.3 The Citric Acid Cycle 

www.Lifel le.com/ac9. 3 

Schauen Sie sich nun stellvertretend die letzte Reaktion des Ci¬ 
tratzyklus (Schritt 8 in ► Abb. 9.6) genauer an. 
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Diese Oxidation (das betreffende Kohlenstoffatom ist blau hin¬ 
terlegt) ist exergonisch und die freigesetzte Energie wird für die 
Reduktion von NAD + zu NADH genutzt. Mit vier solcher Re¬ 
aktionen (das in Schritt 6 gebildete FADH 2 ist ein reduziertes 
Cosubstrat und mit NADH vergleichbar) wird im Citratzyklus 
eine große Menge Energie aus der Oxidation von Acetyl-CoA 
gewonnen. 

Zusammenfassend lässt sich festhalten: 

■ Der Input in den Citratzyklus besteht aus Acetat (in Form 
von Acetyl-CoA), Wasser, den oxidierten Elektronencarriem 
NAD + und FAD sowie dem Phosphatakzeptor GDP 


Abb. 9.6 Citratzyklus. Der Citratzy¬ 
klus besteht aus acht Reaktionsschritten; 
im letzten Schritt wird die Ausgangs¬ 
substanz Oxalacetat regeneriert. Energie 
wird freigesetzt und durch die Redukti¬ 
on von NAD + oder FAD wie auch die 
die Bildung von GTP konserviert. „Cö“, 
„C 5 “ usw. bezeichnen die Anzahl der 
Kohlenstoffatome der Zwischenproduk¬ 
te des Zyklus 



GTP kann eine energie¬ 
reiche Phosphatgruppe 
auf ADP übertragen, 
sodass ATP entsteht. 


GDP +@Pi 
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■ Der Output besteht aus Kohlenstoffdioxid, reduzierten Elek¬ 
tronencarriem (NADH und FADH 2 ) und einer kleinen Men¬ 
ge GTP. Die Energie der terminalen Phosphatgruppe des 
GTP wird auf ADP übertragen: 

GTP + ADP -> ATP + GDP 

Im Citratzyklus werden demnach pro Runde zwei Kohlen¬ 
stoffatome in Form von CO 2 freigesetzt und vier reduzierte 
Elektronencarrier gebildet. 

Aus jedem oxidierten Glucosemolekül entstehen in der Glyko¬ 
lyse zwei Pyruvatmoleküle, die nach der Oxidation zu Acetyl- 
CoA in den Citratzyklus eintreten. Die Gesamtbilanz für die 
Oxidation eines Glucosemoleküls lautet also: 

■ sechs CO 2 

■ zehn NADH (zwei in der Glykolyse, zwei bei der Pyruvat¬ 
oxidation und sechs im Citratzyklus) 

■ zwei FADH 2 

■ vier ATP 


Die Pyruvatoxidation und der Citratzyklus 
werden durch die Konzentrationen 
der Ausgangssubstanzen reguliert 

Sie haben gesehen, wie die C 3 -Verbindung Pyruvat durch die 
Pyruvat-Dehydrogenase und im Citratzyklus vollständig zu CO 2 
oxidiert wird. Damit der Zyklus ablaufen kann, müssen die 
Ausgangsmoleküle Acetyl-CoA und die oxidierten Elektronen¬ 
carrier wieder aufgefüllt werden. Die Elektronencarrier werden 
im Citratzyklus und in Schritt 6 der Glykolyse (► Abb. 9.5) re¬ 
duziert und müssen reoxidiert werden: 


9.2 Wiederholung 

Die Oxidation von Glucose unter aeroben Bedingungen 
findet unter Beteiligung der Glykolyse, der Pyruvatoxi¬ 
dation und des Citratzyklus statt. In der Glykolyse wird 
Glucose in das noch recht energiereiche Pyruvat umge¬ 
wandelt, wobei ein weiterer, aber kleiner Teil der Energie 
in ATP und NADH konserviert wird. Pyruvat wird zu¬ 
nächst von der Pyruvat-Dehydrogenase zu Acetyl-CoA 
oxidiert; der Citratzyklus vervollständigt die Oxidation 
zu CO 2 , wobei die freigesetzte Energie in Form von re¬ 
duzierten Elektronencarriern (NADH, FADH 2 ) und ATP 
gespeichert wird. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, inwiefern in der Glykolyse Ener¬ 
gie investiert bzw. gewonnen wird. 

■ erläutern können, wie die Pyruvatoxidation die Ener¬ 
gieumwandlungen in der Glykolyse mit denen des 
Citratzyklus verbindet. 

■ Glykolyse und Citratzyklus vergleichend gegenüber¬ 
stellen können. 


_ 7 _ 

1. Wie hoch ist der Nettoenergiegewinn der Glykolyse, wenn 
man die Energieinvestition in Form von ATP und reduzierten 
Elektronencarriern mit dem Energiegewinn verrechnet? 

2. Welche Rolle spielt die Oxidation von Pyruvat für den Citrat¬ 
zyklus? 

3. Erläutern Sie, inwiefern der Citratzyklus ein Zyklus ist und 
die Glykolyse nicht. 


NADH NAD+ + H+ + 2e~ 

FADH 2 -* FAD + 2H+ + 2e~ 

Diese Oxidationen der reduzierten Elektronencarrier werden an 
Reaktionen gekoppelt, bei denen gleichzeitig andere Molekü¬ 
le reduziert werden. Ist molekularer Sauerstoff vorhanden, dann 
werden die Elektronen letztlich von diesem übernommen, wo¬ 
durch O 2 zu H 2 0 reduziert wird. O 2 dient also in der Zellatmung 
als der terminale Elektronenakzeptor. 



Die Pyruvatoxidation und der Citratzyklus können nicht ablau¬ 
fen, wenn kein O 2 vorhanden ist, das die Elektronen von den 
reduzierten Elektronencarriem übernimmt, denn nur so können 
Letztere oxidiert und damit regeneriert werden. Die Elektronen 
werden jedoch nicht direkt auf O 2 übertragen, wie Sie im nächs¬ 
ten Abschnitt erfahren werden. 

9.3 Die ATP-Synthese erfolgt über 
einen Protonengradienten 

Den Gesamtprozess der ATP-Synthese, die durch die Reoxi- 
dierung der Elektronencarrier in Anwesenheit von O 2 erfolgt, 
bezeichnet man als oxidative Phosphorylierung. In diesem 
Abschnitt ist sie so beschrieben, wie sie in der inneren 
Membran von Mitochondrien abläuft, der gleiche Prozess fin¬ 
det aber auch in der Plasmamembran von Prokaryoten statt 
(►Tab. 9.1). 
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Auf den Punkt gebracht 

■ Chemiosmose ist die Umwandlung der potenziellen Energie ei¬ 
nes Protonengradienten in die chemische Energie von ATP. 

■ Experimentelle Befunde weisen auf eine Beziehung zwischen 
einem Protonengradienten über einer Membran und der ATP- 
Synthese hin. 


Die oxidative Phosphorylierung erfordert 
eine Elektronentransportkette 

Dieser Prozess besteht aus zwei grundlegenden Komponenten: 

■ Elektronentransport: Die vom NADH und FADH 2 stammen¬ 
den Elektronen fließen über eine Gruppe membranassozi¬ 
ierter Elektronentransporter, die Atmungskette. Sie ist eine 
Elektronentransportkette. Der Elektronenfluss führt zu einem 
aktiven Transport von Protonen aus der Mitochondrienma- 
trix durch die innere Mitochondrienmembran, wodurch ein 
Konzentrationsgefälle für Protonen entsteht, also ein Proto¬ 
nengradient. 

■ Chemiosmose: Die Protonen diffundieren durch ein Kanal¬ 
protein, die ATP-Synthase, zurück in die Mitochondrien- 
matrix. Die ATP-Synthase koppelt diese Diffusion an die 
Synthese von ATP. Wie bereits in der Einleitung zu die¬ 
sem Kapitel (►„Faszination Forschung: Ein gewichtiges 
Problem“) erwähnt, ist die innere Mitochondrienmembran 
ansonsten für die Protonen undurchlässig, sodass der einzige 
Weg, dem Konzentrationsgefälle zu folgen, durch das Kanal¬ 
protein führt. 


Die Atmungskette transportiert Elektronen 
und baut einen Protonengradienten auf 

Die Atmungskette ist bei Eukaryoten in der inneren Mito¬ 
chondrienmembran lokalisiert (bei Prokaryoten in der Plasma¬ 
membran). Die innere Mitochondrienmembran ist nicht flächig, 
sondern stark gefaltet, wodurch sie eine sehr große Oberfläche 
besitzt und entsprechend viele Kopien der Atmungskette ent¬ 
hält. Diese besteht aus zahlreichen miteinander interagierenden 
Komponenten, zu denen mehrere große integrale Membranpro¬ 
teine, ein kleines peripheres Membranprotein und ein kleines 
Lipidmolekül gehören. In ► Abb. 9.7 ist der Energiebetrag gra¬ 
fisch dargestellt, der freigesetzt wird, wenn die Elektronen von 
einem Transportmolekül auf das nächste übertragen werden. 

■ Vier große Proteinkomplexe (I, II, III und IV) in der inneren 
Mitochondrienmembran enthalten Elektronencarrier und de¬ 
ren assoziierte Enzyme (►Abb. 5.11). Die Komplexe I, III 
und IV sind Transmembranproteine. 

■ Cytochrom c ist ein kleines peripheres Protein, das sich im 
Zwischenraum zwischen innerer und äußerer Mitochondri¬ 
enmembran befindet. Es ist locker mit der äußeren Oberflä¬ 
che der inneren Mitochondrienmembran assoziiert. 

■ Ubichinon (abgekürzt als Q oder auch als Coenzym Q10 
bezeichnet) ist ein kleines Lipidmolekül, also unpolar. Es 
bewegt sich frei im hydrophoben Innenbereich der Phospho¬ 
lipiddoppelschicht der inneren Mitochondrienmembran. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 9.7: Wie hoch ist der AG-Wert für die Über¬ 
tragung von Elektronen von Cytochrom c auf O 2 ? 



Bevor Sie sich mit den Einzelheiten der oxidativen Phospho¬ 
rylierung befassen, sollten Sie sich eine wichtige Frage stellen: 
Warum muss die Atmungskette so komplex sein? Warum nutzen 
die Zellen zum Beispiel nicht folgenden einfachen Reaktions¬ 
schritt? 

2NADH + 2H+ + 0 2 -* 2NAD+ + 2H 2 0 

Der Grund ist, dass bei dieser Reaktion eine zu große Ener¬ 
giemenge zu rasch freigesetzt würde, um von der Zelle be¬ 
herrschbar zu sein. Die Oxidation von NADH zu NAD + ist stark 
exergonisch - sie in einem Schritt ablaufen zu lassen, wäre ver¬ 
gleichbar mit der Zündung einer Sprengladung in der Zelle. Es 
gibt keinen biologisch gangbaren Weg, diese plötzliche Energie¬ 
freisetzung auf effiziente Weise zu bändigen und physiologisch 
zu nutzen. (Das heißt, es existiert kein Stoffwechselprozess, 
der so endergonisch ist, dass er einen signifikanten Teil dieser 
Energie in einem einzigen Schritt verbrauchen könnte.) Um die 
Energiefreisetzung während der Glucoseoxidation in der Zel¬ 
le kontrollieren zu können, hat sich schon früh im Verlauf der 
Evolution die Atmungskette herausgebildet - eine stufenweise 
Abfolge von Einzelreaktionen, die mit jeder Stufe eine kleine 
Energiemenge freisetzt. 


Activity 9.4 Respiratory Chain 

www.Lifel le.com/ac9.4 

Wie in ►Abb. 9.7 dargestellt, gibt NADH die Elektronen 
über den ersten großen Proteinkomplex (Komplex I, auch 
als NADH:Q-Oxidoreduktase oder NADH-Dehydrogenase be¬ 
zeichnet) an Ubichinon weiter. Diese Elektronenübertragung 
ist begleitet von einer starken Abnahme an Energie. Kom¬ 
plex II (die Succinat-Dehydrogenase) übernimmt Elektronen 
vom FADH 2 , das in Schritt 6 des Citratzyklus entstanden ist 
(► Abb. 9.6), und übergibt sie an Ubichinon. Diese Elektronen 
werden später in die Atmungskette eingeschleust als die Elek¬ 
tronen des NADH und produzieren daher weniger ATP. 

Komplex III (Ubichinol:Cytochrom-c-Oxidoreduktase) erhält 
Elektronen vom reduzierten Q (QH 2 , Ubichinol) und leitet sie 
an Cytochrom c weiter. Komplex IV (Cytochrom-c-Oxidase; 
auch als Cytochrom-c:02-Oxidoreduktase bezeichnet) emp¬ 
fängt Elektronen vom Cytochrom c und überträgt sie auf mo¬ 
lekularen Sauerstoff, der zu H 2 O reduziert wird: 

0 2 + 4 H + + 4 e~ —>■ 2 H 2 0 
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Beachten Sie, dass bei dieser Reaktion vier Protonen (H + ) ver¬ 
braucht werden. Dieser Schwund trägt mit zum Aufbau eines 
Protonengradienten über der inneren Mitochondrienmembran 
bei, da die Protonenkonzentration in der mitochondrialen Ma¬ 
trix reduziert wird. 


Animation 9.1 Electron Transport and ATP Synthesis 

www. Life Ile. com/a9.1 

Activity 9.5 Electron Transport Simulation 

www.Lifel le.com/ac9. 5 



ATP wird durch Chemiosmose gebildet 

Während des Elektronentransports werden zudem Protonen ak¬ 
tiv durch die Membran gepumpt. Der Elektronentransport durch 
jeden der drei Transmembrankomplexe I, III und IV führt zum 
Transfer von Protonen aus der Matrix in den Intermembranraum 
(►Abb. 9.8). Da die Phospholipiddoppelschicht undurchlässig 
für Protonen ist, entsteht über der Membran ein Protonengradi¬ 
ent, wobei die H + -Konzentration im Intermembranraum höher 
ist als in der Matrix. Aufgrund der positiven Ladung der Pro¬ 
tonen führt der Protonentransport außerdem dazu, dass sich 
im Intermembranraum mehr positive Ladungen befinden als 
in der Matrix. Konzentrationsgradient und elektrischer Gradi¬ 
ent - zusammengefasst als elektrochemischer Gradient - üben 
die sogenannte protonenmotorische Kraft aus, die von zen¬ 
traler Bedeutung für den Energiestoffwechsel der Zellen ist: 
Der elektrochemische Gradient über der inneren Mitochondri¬ 
enmembran ist eine Quelle potenzieller Energie. 


Wie kann diese potenzielle Energie für die Zelle nutzbar ge¬ 
macht werden? Die Antwort auf diese Frage liegt in einem 
weiteren Membranprotein, der ATP-Synthase. Durch die zahl¬ 
reichen Kopien dieses Kanalproteins strömen H + -Ionen entlang 
des elektrochemischen Gradienten zurück in die Matrix, wo¬ 
bei das Enzym die potenzielle Energie für die ATP-Synthese 
nutzt und sie auf diese Weise konserviert. Den Kopplungsme¬ 
chanismus von protonenmotorischer Kraft und ATP-Synthese 
nennt man Chemiosmose. Sie kommt in allen aeroben Zellen 
vor. 

Wir können Folgendes festhalten: Die Energie, die ursprüng¬ 
lich in der Glucose und anderen Betriebsstoffmolekülen ent¬ 
halten war, wird letztlich in dem universellen Energieträger 
ATP gespeichert. Jedes Elektronenpaar, das die Atmungsket¬ 
te vom NADH zum Sauerstoff passiert, führt zur Synthese 
von ca. 2,5 Molekülen ATP. Die Oxidation von FADH 2 lie¬ 
fert etwa 1,5 ATP-Moleküle, da es die Elektronen weiter 
„bergab“ in die Elektronentransportkette einschleust als NADH 
(►Abb. 9.8). 


Abb. 9.7 Die Oxidation von NADH und 
FADH 2 in der Atmungskette. Elektronen vom 
NADH und FADH 2 wandern in der Atmungs¬ 
kette über eine Reihe von Proteinkomplexen, 
die in der inneren Mitochondrienmembran loka¬ 
lisiert sind und Elektronencarrier und Enzyme 
enthalten. Die Carrier gewinnen Energie, wenn 
sie reduziert werden, und setzen diese Energie 
bei ihrer Oxidation wieder frei. In der Abbildung 
ist die Änderung der freien Standardenthalpie 
entlang der Atmungskette dargestellt 


Zu Beginn der Atmungskette werden 
Elektronen aus NADH von der NADH: 
Q-Oxidoreduktase aufgenommen. 


O 

zs 


CD 

CD 

< 

© 

Q- 

CÜ 

-C 


CD 

-o 


(D 

-o 

C 

■< 


Mithilfe von FADH 2 gelangen Elektronen 
auch von Succinat in die Atmungskette; 
diese Elektronen werden von der 
Succinat-Dehydrogenase aufgenommen. 
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Glykolyse 



T 


Atmungskette/ 

ATP-Synthese 


C0 2 und H 2 0 



Cytoplasma 



Mitochondrium 


Die innere Mitochondrienmembran in Ver¬ 
größerung. Die F 1 -Komponente der ATP- 
Synthase, hier im Komplex mit anderen 
Proteinen, ragt in die Mitochondrienmatrix 

und katalysiert die Synthese von ATP. 

\ ____ / 



Cytochrom c 


F 0 -Komponente 


innere 1^111)1 
Mitochondrien¬ 
membran llkU 




äußere i 


UU 


Mitochondrien¬ 


membran 


Elektronentransport 

_A_ 


ATP-Synthese 

_A_ 


Intermembran¬ 
raum (hohe H + 
Konzentration; 
positiv geladen) 


Cytochrom-c 

Oxidase 


Ubichinol: 

Ubichinon Cytochrom-c 
\ Oxido- \ 
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NAD + CH 
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NADH 


FADH 


ADP + P 
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(niedrige H + Konzentration; 
negativ geladen) 



£) Getrieben von der protonenmotorischen Kraft diffun¬ 
dieren Protonen durch den H + -Kanal der ATP- 
Synthase (die F 0 -Komponente) zurück in die Matrix. 
Dieser Protonenfluss ist an die Bildung von ATP in 
der F 1 -Komponente gekoppelt. 



Abb. 9.8 Atmungskette und ATP-Synthase bilden ATP durch Chemiosmose. Während Elektronen durch die Transmembrankomplexe der At¬ 
mungskette energetisch „bergab“ zum Sauerstoff fließen, werden Protonen aus der Matrix in den Intermembranraum gepumpt. Wenn die Protonen 
entlang ihres Konzentrationsgefälles durch die ATP-Synthase in die Matrix zurückkehren, wird ATP gebildet 


Die ATP-Synthese ist eine reversible Reaktion: Die ATP-Syn¬ 
thase kann umgekehrt auch als ATPase arbeiten und ATP zu 
ADP und Pi hydrolysieren: 

ATP ^ ADP + Pi + Energie 

Läuft die Reaktion nach rechts ab, wird Energie freigesetzt. In 
den Mitochondrien wird sie genutzt, um Protonen aus der Mi¬ 


tochondrienmatrix hinauszupumpen. Läuft die Reaktion nach 
links ab, nutzt sie Energie, die bei der H + -Diffusion in die 
Matrix anfällt, um ATP aus ADP und Pi zu bilden. Der Prote¬ 
inkomplex kann also wahlweise als „vom Protonenfluss getrie¬ 
bene ATP-Synthesemaschine“ (ATP-Synthase) oder als „ATP- 
verbrauchende Protonenpumpe“ (ATPase) arbeiten. Wodurch 
kommt es dann im Mitochondrium zur Bevorzugung der ATP- 
Synthese? Das hat zwei Gründe: 
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■ Unmittelbar nach seiner Synthese verlässt ATP durch Dif¬ 
fusion die Mitochondrienmatrix, da es laufend anderweitig 
verbraucht wird. Daher bleibt die ATP-Konzentration in der 
Matrix niedrig und die Reaktion läuft weiter in Richtung 
ATP-Synthese ab. 

■ Durch den Protonentransport der Atmungskette wird der H + - 
Gradient fortwährend aufrechterhalten, solange der Elektro¬ 
nenfluss besteht. 

Ein Mensch hydrolysiert pro Tag etwa 10 25 ATP-Moleküle zu 
ADP Dies entspricht einem Gewicht von 40 kg, eine erstaun¬ 
liche Menge gemessen am Körpergewicht! Der weitaus größte 
Anteil des ADP wird offensichtlich regeneriert - wieder in ATP 
umgewandelt -, indem die aus der Oxidation von Glucose ge¬ 
wonnene Energie genutzt wird. 

Die Chemiosmose wurde 
experimentell nachgewiesen 

Da die Chemiosmose von so zentraler Bedeutung ist, wurde sie 
in zahlreichen Laborexperimenten untersucht. Werfen Sie einen 
Blick auf zwei Belege, die die Bedeutung der engen Kopplung 
von H + -Diffusion und ATP-Synthese untermauern: Bei dem 
Ersten handelt es sich um einen direkten Nachweis dafür, dass 
ein Protonengradient die ATP-Synthese anzutreiben vermag, bei 
dem Zweiten geht es um eine natürliche Entkopplung von Elek¬ 
tronentransport und ATP-Synthese. 

Direkter Nachweis der Chemiosmose Das Schlüsselexpe¬ 
riment, mit dem gezeigt werden konnte, dass ein Protonengradi¬ 
ent über der Membran die ATP-Synthese antreiben kann, wurde 
erstmals an Chloroplasten durchgeführt, den pflanzlichen Orga¬ 
nellen, die Energie aus dem Sonnenlicht in chemische Energie 
umwandeln (Photosynthese; ► Kap. 10) (► „Experiment: Ein 
starker Beleg für den chemiosmotischen Mechanismus“). Kurze 
Zeit später konnte der gleiche Mechanismus in Mitochondrien 
nachgewiesen werden. 

Animation 9.2 Two Experiments Demonstrate the Che- 
miosmotic Mechanism 

www. Life 1 le.com/a9. 2 

Die Entkopplung von Elektronentransport und ATP- 
Synthese Wie Sie gesehen haben, ist die Kopplung des 
Elektronentransports (der zum Aufbau des elektrochemischen 
Gradienten führt) an die Chemiosmose eine notwendige Vo¬ 
raussetzung für die Konservierung von Energie in Form von 
ATP. Die Bedeutung dieser Kopplung belegt das Entkopplungs¬ 
protein UCP1, das beim braunen Fettgewebe in der inneren 
Mitochondrienmembran enthalten ist (Sie haben es in der Ein¬ 
leitung zu diesem Kapitel [►„Faszination Forschung: Ein ge¬ 
wichtiges Problem“] kennengelemt). Indem es den Aufbau des 
Protonengradienten verhindert, wird die während des Elektro¬ 
nentransports freigesetzte Energie komplett in Wärmeenergie 
umgewandelt, statt zu erheblichem Anteil als chemische Ener¬ 
gie des ATP gespeichert zu werden. 


Der Zusammenhang zwischen UCP1 im braunem Fettgewebe 
und dem Körpergewicht wurde experimentell in einer Studie 
an einem experimentellen Mäusestamm untersucht. Anders als 
normale Mäuse (und auch Menschen) legen diese Mäuse mit zu¬ 
nehmendem Alter nicht an Gewicht zu. Wie in ► „Experiment: 
Mitochondrien, Genetik und Adipositas“ dargelegt wird, schei¬ 
nen die schlankeren Mäuse mehr UCP1 zu synthetisieren und 
eine größere Menge Fett zu verbrennen als normale Mäuse. 
Eröffnet diese Beobachtung Möglichkeiten zur Kontrolle des 
Körpergewichts beim Menschen? In einer ähnlichen Studie, 
die in den 1930er-Jahren zur Fettleibigkeit durchgeführt wur¬ 
de, konnte gezeigt werden, dass die Substanz Dinitrophenol wie 
UCP1 (das damals noch nicht entdeckt worden war) die Oxidati¬ 
on der Glucose von der ATP-Synthese entkoppelt. Das führte zu 
dem Vorschlag, man solle adipösen Menschen den Entkoppler 
verabreichen, damit ihr Körperfett oxidiert („verbrannt“) wird, 
ohne dass sie sich dafür körperlich anstrengen müssen. Dieser 
Effekt war auch tatsächlich zu beobachten. Da Dinitrophenol 
jedoch auf alle Mitochondrien in allen Körperzellen wirkt und 
nicht nur auf solche in Fettzellen, traten schwere Nebenwirkun¬ 
gen auf, als die ATP-Synthese im gesamten Körper unter eine 
kritische Schwelle sank - teilweise wurde sie so stark redu¬ 
ziert, dass Patienten starben. Und so verwarf man die Idee bald 
wieder, einen Entkoppler zur Reduktion des Körpergewichts 
einzusetzen. 

Wirkungsweise der ATP-Synthase: ein molekularer Ro¬ 
tationsmotor Während nun klar ist, wie der für die ATP- 
Synthese benötigte H + -Gradient aufgebaut wird, steht die Ant¬ 
wort auf eine grundlegende Frage noch aus: Wie stellt das 
Enzym aus ADP und Pi tatsächlich das ATP her? Die Antwort ist 
erstaunlich und ein Paradebeispiel dafür, zu was Proteinstruktu¬ 
ren in der Lage sind. Die Struktur und der Wirkmechanismus 
der ATP-Synthase, dargestellt in ► Abb. 9.9a, ist in allen Or¬ 
ganismen gleich, von den Bakterien bis zum Menschen. Es 
handelt sich um einen molekularen Rotationsmotor aus zwei 
funktionellen Hauptbestandteilen: der Fo-Komponente und der 
Fi-Komponente. Fo liegt in der Membran, bildet den Protonen¬ 
kanal und kann rotieren. Fi enthält die aktiven Zentren für die 
ATP-Synthese, ist starr an der Membran verankert und besteht 
aus sechs Untereinheiten (eigentlich drei Untereinheitenpaaren). 
Diese Untereinheiten sind wie die Spalten einer Orange um eine 
schaftähnliche Proteinkomponente angeordnet, die mit dem in 
die Membran eingebetteten Fo fest verbunden ist. Durch den 
Elektronentransport in der Atmungskette wird ein elektrochemi¬ 
scher Protonengradient über der Membran aufgebaut, der poten¬ 
zielle Energie besitzt. Strömen Protonen entlang des Gradienten 
durch den Kanal von Fo, wird die potenzielle Energie in kineti¬ 
sche Energie umgewandelt, indem der zentrale Schaft innerhalb 
der Fi-Komponente um seine Achse rotiert. Die Rotationsener¬ 
gie wird über Konformationsänderungen auf die katalytischen 
Untereinheiten von Fi übertragen, was letztlich zur ATP-Syn¬ 
these führt. Dieser molekulare Rotationsmotor synthetisiert ATP 
mit einer Rate von 100 Molekülen pro Sekunde. 

Media Clip 9.1 ATP Synthase in Motion 

www.Lifel le.com/mc9. 1 
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Experiment: Ein starker Beleg für den chemiosmotischen Mechanismus 


Originalliteratur: Jagendorf AT, Uribe E (1966) Proc NatlAcad Sei USA 55: 170-177 

Mit der chemiosmotischen Hypothese entfernte man sich sehr weit von der damaligen Lehr¬ 
meinung. Voraussetzung für die Chemiosmose ist ein intaktes Kompartiment, das durch eine 
Membran von der Umgebung getrennt ist. Würde ein Protonengradient in der Lage sein, die 
Synthese von ATP anzutreiben? Die ersten Experimente zur Beantwortung dieser Präge 
wurden an Chloroplasten durchgeführt. Wie sich später herausstellte, nutzen sie denselben 
Mechanismus zur ATP-Synthese wie Mitochondrien. 


Hypothese 

Ein H + -Gradient über einer Membran, die ATP-Synthasemoleküle enthält, kann die ATP- 
Synthese antreiben. 


Methode 



Ergebnisse 


Reaktions- 
gemisch für 
die ATP- 
Synthase 


Chloroplasten wurden aus Zellen isoliert 
und aufgeschlossen, um ihre Thylakoide 
(inneren Kompartimente) zugänglich zu 
machen. Das Homogenat wurde in 
einem sauren Medium (pH 3,8) inkubiert. 


Die aufgeschlossenen Chloroplasten 
wurden in ein basisches Medium (pH 8) 
überführt. Dadurch wurde die H + - 
Konzentration auf der Außenseite der 
Thylakoide verringert und ein H + - 
Gradient über der Thylakoidmembran 
hergestellt (innen hohe Konzentration, 
außen niedrige). 


Der Strom von H + -lonen aus den 
Thylakoiden heraus trieb die 
ATP-Synthese aus ADP und Pj an. 


Schlussfolgerung 

Ein H + -Gradient über einer Membran, die ATP-Synthasemoleküle enthält, reicht aus, um 
in den Organellen ATP zu synthetisieren. 
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Experiment: Mitochondrien, Genetik und Adipositas 


Originalliteratur: Ma X et al. (2011) PLoS One 6: e 16391 

Werden Menschen (und Mäuse) älter, neigen sie zum Zunehmen, indem sich ihr Körper¬ 
fettanteil erhöht. Yuxiang Sun und ihre Kollegen untersuchten einen Mäusestamm genauer, 
der einen genetischen Defekt in der Synthese des Rezeptors für das appetitanregende Hor¬ 
mon Ghrelin aufwies. Dazu verglichen sie den Verlauf der Alterung dieser Mäuse mit dem 
normaler Mäuse. Die Wissenschaftler stellten fest, dass die genetisch veränderten Mäuse 
nicht so stark an Gewicht Zunahmen wie die normalen Mäuse. Sie entdeckten zudem, dass 
durch die eine Mutation, die diese Mäuse trugen, die oxidative Phosphorylierung von der 
Fettverbrennung entkoppelt wird. In ihrem Experiment untersuchten sie, ob die Konzentra¬ 
tion des mitochondrialen Entkopplungsproteins UCP1 in den mutierten und den normalen 
Mäusen unterschiedlich war. 


Hypothese 

Mäuse, die mehr Entkopplungsprotein (UCP1) synthetisieren, verbrennen mehr Körperfett. 


Methode 


10-12 Wochen alte, genetisch 10-12 Wochen alte 

veränderte (mutierte) Mäuse normale Mäuse 




Bestimmung des UCP1- 
Gehalts in den Mitochon¬ 
drien 


Resultate 


s ; n 

Bestimmung des 

Körperfettanteils 

v J 


s ' \ 

Bestimmung des 

Körpergewichts 


Der Körperfettan¬ 
teil bei den mutierten 
Mäusen war geringer 
als bei den normalen 
Mäusen. 


Das Körpergewicht der 
mutierten Mäuse war 
geringer als das der 

normalen Mäuse. 

V_y 


Der UCP1-Gehalt 
der mutierten 
Mäuse war höher 
als der der 

normalen Mäuse. 

v_y 


Schlussfolgerung 

Eine erhöhte Konzentration von UCP1 korreliert mit einem geringeren Körperfettanteil und 
einem geringeren Körpergewicht. 










































9.3 Die ATP-Synthese erfolgt über einen Protonengradienten 
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Blick in die Daten: Mitochondrien, Genetik und Adipositas 


Um herauszufinden, ob die Steigerung des Körpergewichts 
bei den normalen Mäusen auf Bewegungsmangel bzw. er¬ 
höhte Nährstoffzufuhr beruhte (zwei wesentliche Ursachen 
für eine Gewichtszunahme) und nicht auf eine Anormalität 
auf biochemischer Ebene (wie einer ungewöhnlichen UCP1- 
Konzentration), untersuchten Sun und ihre Kollegen verglei¬ 
chend 3-4 Monate alte und 10-12 Monate alte Mäuse beider 
Stämme. Die Wissenschaftler ermittelten das Körpergewicht 
der Tiere wie auch den Anteil an Fettgewebe und fettfreiem 
(magerem) Gewebe. Die Ergebnisse sind in ► Abb. A darge¬ 
stellt. 



jünger älter 



fett mager fett mager 


Aufgaben 

1. Haben die normalen und die mutierten Mäuse mit dem Al¬ 
ter an Gewicht zugelegt? 

2. Die Wissenschaftler fragten sich, ob die Veränderungen 
des Körpergewichts auf Veränderungen der Nährstoffzu¬ 
fuhr oder der körperlichen Betätigung zurückgehen. Um 
diese Frage zu beantworten, bestimmten sie die von jeder 
Maus pro Tag konsumierte Nahrungsmenge und ermit¬ 
telten die von den Tieren in einem bestimmten Zeitraum 
zurückgelegte Strecke. Die Ergebnisse sind in ► Abb. B 
dargestellt. Welche Schlussfolgerungen können Sie hin¬ 
sichtlich der Beteiligung der Nährstoffzufuhr und der 


Bewegung an der Entstehung der unterschiedlichen Kör¬ 
pergewichte der beiden Maus Stämme ziehen? 


Abb. B 



3. Das Entkopplungsprotein UCP1, das in der inneren Mi¬ 
tochondrienmembran von Zellen des braunen Fettgewebes 
lokalisiert ist, entkoppelt den Elektronentransport (Oxida¬ 
tion) von der ATP-Synthese (Phosphorylierung). Die frei 
werdende Energie wird daher nicht mehr zu erheblichem 
Anteil in Form chemischer Energie durch die ATP-Syn¬ 
these gespeichert, sondern ganz als Wärmeenergie frei¬ 
gesetzt. Sun und ihre Kollegen bestimmten die UCP1- 
Konzentration in den Mitochondrien des braunen Fettge¬ 
webes der beiden Mausstämme. Die Ergebnisse sind in 
► Abb. C dargestellt. Welche Hinweise auf die Beteiligung 
von UCP1 an der Entstehung der unterschiedlichen Kör¬ 
pergewichte der beiden Maus Stämme liefern die Daten? 


Abb. C 
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In einem sehr ausgeklügelten Experiment wurde dieser Rota¬ 
tionsmechanismus bestätigt (►Abb. 9.9b). Masasuke Yoshida 
und seine Kollegen isolierten die Fi -Komponente der ATP-Syn- 
thase und fixierten sie auf einem Objektträger aus Glas. Mit 
einem Fluoreszenzfarbstoff markierte Actinfilamente wurden an 
den zentralen Schaft gebunden und der Träger in einer ATP- 


haltigen Lösung inkubiert. In diesem Experiment war es kein 
Protonengradient, der den molekularen Motor zur ATP-Synthe¬ 
se antrieb, stattdessen wurde ATP zu ADP und Pi hydrolysiert 
und die freigesetzte Energie ließ den Motor rotieren. Die propel¬ 
lerartige Rotation der markierten Actinfilamente war unter dem 
Mikroskop direkt sichtbar. 
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a Struktur der ATP-Synthase 



Intermembran¬ 

raum 


H + diffundiert durch 
diesen Kanal. 


Diese Kompo¬ 
nente rotiert. 


Die Rotation verursacht 
eine Konformationsän- 
derung in dieser Kom¬ 
ponente, was deren 
aktive Zentren für die 

ATP-Synthese öffnet. 

V___ J 


ADP +®P| 



Objektträger aus 
Glas 


b Bestätigung, dass die ATP-Synthase 
ein Rotationsmotor ist 


fluoreszenzmarkiertes 

Actinfilament 


Das fluoreszenz- 
markierte Actinfilament 
rotiert. Die Rotation ist 
unter dem Mikroskop 
sichtbar. 


Diese Komponente 
rotiert. 


+ 2 


ADP + 


Das aktive 
Zentrum hydro¬ 
lysiert ATP. 


Abb. 9.9 Synthese von ATP. a Die mitochondriale ATP-Synthase ist 
ein Rotationsmotor, b Um die Bewegung dieses Rotationsmotors sicht¬ 
bar zu machen, wurde ein faszinierendes Experiment durchgeführt 


Einige Mikroorganismen nutzen andere 
Elektronenakzeptoren als Sauerstoff 


Die finale Reaktion der Atmungskette lässt sich auch allgemei¬ 
ner formulieren: 


-^oxidiert H" ^ ^ -^reduziert 

Der überwältigende evolutionäre Erfolg vieler Bakterien und 
Archaeen, also von Prokaryoten, beruht auf der Entwicklung 
von biochemischen Stoffwechselwegen, die ihnen eine dauer¬ 
hafte Existenz in Umgebungen erlauben, in denen Sauerstoff 
kaum oder gar nicht vorkommt. Wie Sie im folgenden Ab¬ 
schnitt sehen werden, liefert der Glucoseabbau unter anaeroben 
Bedingungen (ohne Sauerstoff) bei Eukaryoten deutlich weni¬ 
ger Energie als der aerobe Abbau (die Aerobiose). Zahlreiche 
Prokaryoten - sowohl Bakterien- als auch Archaeenarten - 
verwenden jedoch alternative Elektronenakzeptoren, die in 
ihrer Umwelt Vorkommen. Dadurch ist es ihnen möglich, die 


Tab. 9.2 Elektronenakzeptoren, die von anaeroben Mikroorganismen 
in der Atmungskette verwendet werden 


finaler Elektronen¬ 
akzeptor 

gebildetes 

Produkt 

Organismus 

so 2 - 

H 2 S 

Desulfovibrio desulfuricans 

Fe 3+ 

Fe 2+ 

Geobacter metallireducens 

NO^ 

NOy 

Escherichia coli 

C 0 2 

ch 4 

Methanosarcina barkeri 

C 0 2 

CH3C00- 

Clostridium aceticum 

Fumarat 

Succinat 

Wolinella succinogenes 


Atmungskette auch in Abwesenheit von O 2 vollständig ablau¬ 
fen zu lassen und entsprechend viel ATP zu synthetisieren. 
► Tab. 9.2 gibt einen Überblick über einige dieser Stoffwech¬ 
selwege, die als mikrobielle Anaerobiose zusammengefasst 
werden. Beachten Sie, dass manche Mikroorganismen Ionen 
als finale Elektronenakzeptoren verwenden, während andere 
Mikroorganismen kleine organische Moleküle nutzen. Die An¬ 
aerobiose wird oft auch als anaerobe Atmung bezeichnet. 


Querverweis 

Die Diversität mikrobieller Stoffwechselwege erlaubt den 
Organismen ein Leben unter zahlreichen unterschiedli¬ 
chen äußeren Bedingungen (► Abschn. 25.2). 


9.3 Wiederholung 

Die Oxidation von reduzierten Elektronencarriern in der 
Atmungskette treibt den aktiven Transport von Protonen 
durch die innere Mitochondrienmembran an. Dadurch 
entsteht eine protonenmotorische Kraft. Die Diffusion 
von Protonen entlang ihres elektrochemischen Gradien¬ 
ten durch die ATP-Synthase ist an die Synthese von ATP 
gekoppelt. Einige Bakterien und Archaeen können atmen, 
indem sie andere Elektronenakzeptoren als O 2 nutzen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, wie die Elektronencarrier und 
Enzyme der Atmungskette die protonenmotorische 
Kraft aufbauen. 

■ die experimentellen Befunde, die den Elektronentrans¬ 
port mit der Chemiosmose in Beziehung setzen, ana¬ 
lysieren können. 

■ Ergebnisse von Experimenten Vorhersagen können, 
die entwickelt wurden, um Aspekte des Elektronen¬ 
transports und der Chemiosmose zu untersuchen. 


_ 7 _ 

1. Wie werden Protonen während des Elektronentransports aus 
der mitochondrialen Matrix in den Intermembranraum trans¬ 
portiert? 
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2. Inwiefern belegen die in ► „Experiment: Ein starker Beleg 
für den chemiosmotischen Mechanismus“ und ► Abb. 9.9b 
beschriebenen Experimente den chemiosmotischen Mecha¬ 
nismus? 

3. Welche Abfolge von Veränderungen, die Redoxreaktionen 
betreffen, findet in Geweben von Säugetieren statt, wenn das 
Gewebe von der Sauer Stoffversorgung abgeschnitten wird? 
Die erste Veränderung ist, dass das gesamte Cytochrom c 
reduziert wird, da Elektronen bis zum Cytochrom c flie¬ 
ßen können, von der Cytochrom-c-Oxidase aber nicht auf 
Sauerstoff übertragen werden können. Was geschieht an¬ 
schließend? 

4. Der Wirkstoff Antimycin A blockiert den Elektronentrans¬ 
port in den Mitochondrien und Chloroplasten. Erläutern Sie, 
was geschähe, würde das in ► „Experiment: Ein starker Beleg 
für den chemiosmotischen Mechanismus“ dargestellte Expe¬ 
riment in Anwesenheit dieses Wirkstoffs wiederholt. 


Die oxidative Phosphorylierung konserviert einen großen Ge¬ 
samtbetrag von Energie in Form von ATP-Molekülen. Sie kann 
jedoch nicht stattfinden, wenn 0 2 fehlt. In dieser Situation 
schaltet der Glucosestoffwechsel auf anaerobe Bedingungen 
um. 

9.4 Bei 0 2 -Mangel wird nur ein Teil 
der in Glucose enthaltenen 
Energie gewonnen 

In Eukaryoten kann eine geringe Menge ATP auch in Abwe¬ 
senheit von 0 2 (anaerobe Bedingungen) gewonnen werden, und 
zwar durch die Kombination von Glykolyse und Gärung. Wie 
die Glykolyse läuft auch die Gärung im Cytosol ab. Es gibt viele 
verschiedene Arten der Gärung, doch alle dienen der Regenera¬ 
tion von NAD + aus dem in der Glykolyse gebildeten NADH, 
sodass der NAD + -abhängige Reaktionsschritt in der Glykoly¬ 
se weiterhin ablaufen kann. Die beiden am besten untersuchten 
Gärungsprozesse finden bei einer Vielzahl von Prokaryoten und 
Eukaryoten statt: 

■ die Milchsäuregärung mit ihrem Endprodukt Milchsäure 
(bzw. deren Salz Lactat) 

■ die alkoholische Gärung mit ihrem Endprodukt Ethanol 
(Ethylalkohol, Trinkalkohol) 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Milchsäuregärung und die alkoholische Gärung sind Stoff¬ 
wechselwege, die eine Oxidation von Glucose in Abwesenheit 
von Sauerstoff ermöglichen, indem sie den reduzierten Elektro¬ 
nencarrier NADH zu NAD + reoxidieren. 

Bei der Milchsäuregärung wird Pyruvat zu Lactat reduziert 
(►Abb. 9.10a). Dieser Prozess findet in vielen Mikroorga¬ 
nismen, aber auch in komplexen Vielzellern statt, wie Land¬ 
pflanzen und Wirbeltieren (Vertebraten). Ein bemerkenswertes 


Beispiel ist die Milchsäuregärung im Muskelgewebe von Wir¬ 
beltieren. Wirbeltiere gewinnen die für die Muskelkontraktion 
notwendige Energie in erster Linie aerob, wobei der Blutkreis¬ 
lauf die Muskulatur mit 0 2 versorgt. Bei kleinen Wirbeltieren 
ist diese Art der Versorgung bei den meisten normalen Akti¬ 
vitäten ausreichend. Vögel besitzen ein besonders effizientes 
Atmungssystem und legen ohne Rast weite Strecken komplett 
aerob zurück. Bei größeren Vertebraten wie dem Menschen 
reicht die Sauerstoff- und Glucoseversorgung der Muskulatur 
durch den Blutkreislauf jedoch nicht immer aus, insbesondere 
wenn der Energiebedarf bei starker Aktivität hoch ist. In einem 
solchen Fall beginnen die Muskeln mit der Milchsäuregärung 
und mit dem Abbau von Glykogen (ein Speicherpolysaccharid; 
► Abb. 3.17). 

Die Lactatbildung wird nach einer gewissen Zeit intensiver kör¬ 
perlicher Betätigung jedoch problematisch, da die von der dis¬ 
soziierten Säure freigesetzten H + -Ionen die H + -Konzentration 
steigern und somit den pH-Wert in der Zelle verringern. Die 
Enzymaktivitäten in der Zelle werden dadurch beeinflusst und 
normalisieren sich erst nach einer Ruhephase wieder. Die Lac- 
tat-Dehydrogenase, das Enzym, das die Gärungsreaktion kataly¬ 
siert, ist in beide Reaktionsrichtungen aktiv. Das bedeutet, dass 
sie in Anwesenheit von 0 2 die Oxidation von Lactat zu Pyruvat 
katalysiert. (Der Oxidationsschritt erfordert als Umkehrung der 
Gärungsreaktion NAD + als Oxidationsmittel.) Das so wieder 
entstandene Pyruvat kann dann aerob zu C0 2 abgebaut werden, 
und die dabei frei werdende Energie wird zur ATP-Synthese ge¬ 
nutzt. Nimmt der Lactatspiegel ab, kann die Muskulatur wieder 
ihre normale Aktivität aufnehmen. 

In bestimmten Hefen (eukaryotische Mikroorganismen, die zu 
den Pilzen gehören) findet unter anaeroben Bedingungen eine 
alkoholische Gärung statt. Am Abbau von Pyruvat zu Etha¬ 
nol sind zwei Enzyme beteiligt, die Pyruvat-Dehydrogenase und 
die Alkohol-Dehydrogenase (► Abb. 9.10b). Wie bei der Milch¬ 
säuregärung sind auch die von diesen Enzymen katalysierten 
Reaktionen reversibel. Bereits seit Tausenden von Jahren nutzt 
die Menschheit die anaerob ablaufende Gärung durch Hefe¬ 
zellen, um alkoholische Getränke herzustellen. Die Hefezellen 
verwenden Zucker aus pflanzlichen Quellen (z. B. Glucose aus 
Weintrauben oder Maltose aus Gerste), um das Endprodukt 
Ethanol zu bilden, den in Wein, Bier und allen anderen alko¬ 
holischen Getränken vorhandenen Trinkalkohol. 

Durch die Regeneration von NAD + bei der Gärung kann die 
Glykolyse Weiterarbeiten und produziert auf diese Weise ge¬ 
ringe Mengen ATP durch Substratkettenphosphorylierung. Die 
Nettoausbeute von zwei ATP-Molekülen pro Glucosemolekül 
ist viel geringer als die Energieausbeute durch die Zellatmung. 
Aus diesem Grund sind die meisten Arten, die permanent in an¬ 
aeroben Umgebungen leben, Mikroorganismen und vermehren 
sich relativ langsam. 

Die Milchsäuregärung ermöglicht es Tieren, für kurze Zeit auch 
bei unzureichender Sauerstoffzufuhr Muskelarbeit zu leisten. 
Das ist in vielen Situationen lebenswichtig. Es führt aber zu ei¬ 
ner Sauerstoff schuld, die anschließend zu einer Ruhephase mit 
gesteigerter Atem- und Pulsfrequenz zwingt. Manche Tiere le¬ 
ben zeitweise in sauerstoffarmer Umgebung, zum Beispiel bei 
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a Milchsäuregärung 


b alkoholische Gärung 


Glykolyse 




Gärung 


COCr 

I 

H—C—OH 

I 

ch 3 

2 Lactat 


Summe der Reaktionspartner und Produkte 
C 6 H 12 0 6 + 2 ADP + 2 Pj —> 2 Lactat + 2 lATPj 


Glykolyse 




Summe der Reaktionspartner und Produkte: 
C 6 H 12 0 6 + 2 ADP + 2 Pj -> 2 Ethanol + 2 C0 2 + 2] 


Abb. 9.10 Gärung. In der Glykolyse wird aus Glucose Pyruvat gebildet, und es entstehen ATP und NADH. a In der Milchsäuregärung wird 
Pyruvat anschließend - unter Nutzung von NADH als Reduktionsmittel - zu Lactat (dem Salz der Milchsäure) reduziert. Dabei wird NAD + 
regeneriert, sodass die Glykolyse weiterhin ablaufen kann, b In der alkoholischen Gärung wird Pyruvat aus der Glykolyse in Acetaldehyd umge¬ 
wandelt und dabei C0 2 abgespalten. Das NADH aus der Glykolyse wirkt als Reduktionsmittel und reduziert den Acetaldehyd zu Ethanol. Dabei 
wird NAD + regeneriert, sodass die Glykolyse weiterhin ablaufen kann 


Ebbe eingegraben im Wattschlamm. Man nennt dies fakultative 
Anaerobiose. Einige dieser Tiere haben besondere Stoffwech¬ 
selwege entwickelt, die sie in die Lage versetzen, die Oxidation 
der Glucose noch etwas weiter zu treiben als bei der Milchsäu¬ 
regärung und so entsprechend mehr ATP zu gewinnen (bis zu 
14 ATP-Moleküle pro Glucosemolekül). Zu einer dauerhaften, 
das heißt obligaten Anaerobiose wie viele Prokaryoten sie be¬ 
treiben ist jedoch kein Tier fähig. 


Die Zellatmung liefert wesentlich mehr ATP 
als die Gärung 

Die Nettoausbeute der Glykolyse mit anschließender Gärung 
beträgt zwei Moleküle ATP pro oxidiertem Glucosemolekül. 
Im Vergleich dazu ist die Ausbeute der Glykolyse mit an¬ 
schließender Zellatmung wesentlich höher: Sie liegt bei Euka- 
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2 NADH -*■ 


2 NADH <■ 


6 NADH -*■ 


2 FADH 2 



Glykolyse 



Pyruvat 

(C 3 -Verbindung) 

l 



Gärung 

2 Lactat 
(C 3 -Verbindung) 
oder 

2 Ethanol 
(C 2 -Verbindung) 
+ 2 C0 2 




Glykolyse und Gärung 

Summe der Reaktionspartner und Produkte: 
C 6 Hi 2 0 6 -> 2 Lactat (oder 2 Ethanol + 2 C0 2 ) + 2 



Glykolyse und Zellatmung 


Summe der Reaktionspartner und Produkte: 

"i" 6 0 2 -^ 6 G0 2 + 6 H 2 0 + 32 



Abb. 9.11 Die Zellatmung gewinnt viel mehr ATP aus Glucose als 
die Gärung. Die Elektronencarrier werden in der Pyruvatoxidation und 
im Citratzyklus reduziert und anschließend in der Atmungskette oxidiert. 
Im Verlauf der Atmungskette wird durch Chemiosmose ATP gebildet 


ryoten bei maximal 32 Molekülen ATP pro Molekül Glucose 
(► Abb. 9.11). (Betrachten Sie ► Abb. 9.5, 9.6 und 9.8, um die 
Herkunft dieser ATP-Moleküle nachzuvollziehen.) 

Activity 9.6 Energy Levels 

www.Lifel le.com/ac9. 6 


Warum liefern Stoffwechselwege, die unter aeroben Bedin¬ 
gungen ablaufen, so viel mehr ATP? Glykolyse und Gärung 
oxidieren die Glucose nur teilweise. In den Endprodukten der 
Gärung wie Milchsäure und Ethanol verbleibt wesentlich mehr 
Energie als in CO 2 , dem Endprodukt der Zellatmung. Bei 
der Zellatmung werden die Elektronencarrier (hauptsächlich 
NAD + ) in der Pyruvatoxidation und im Citratzyklus reduziert 
und anschließend in der Atmungskette wieder oxidiert. Diese 
Oxidation geht einher mit der Bildung von ATP (2,5 Mole¬ 
küle für jedes Molekül NADH und 1,5 Moleküle für jedes 
Molekül FADH 2 ) durch die Chemiosmose. In einem aeroben 
Lebensraum ist ein Organismus, der die aerobe Energiegewin¬ 
nung beherrscht, gegenüber einem Organismus, der auf Gärung 
beschränkt ist, hinsichtlich der Gewinnung chemischer Energie 
in Form von ATP eindeutig im Vorteil. Während der Evolution 
vielzelliger Organismen gab es hinsichtlich des Sauerstoffs drei 
Schlüsselereignisse: der Anstieg der O 2 -Konzentration in der 
Atmosphäre (► Abschn. 25.2), die Entwicklung von Stoffwech¬ 
selwegen zum Schutz von O 2 und schließlich die Entwicklung 
von Stoffwechselwegen, die das O 2 nutzen konnten. 


Der Nettoertrag an ATP wird bei 
Undurchlässigkeit der Mitochondrienmembran 
für NADH reduziert 


Etwa 32 ATP-Moleküle werden pro Glucosemolekül, das zu 
CO 2 oxidiert wird, gewonnen. Bei vielen Eukaryoten ist die in¬ 
nere Mitochondrienmembran jedoch undurchlässig für NADH. 
In diesen Zehen muss daher für jedes NADH, das in der 
Glykolyse entsteht und durch die Membran in die Mitochon- 
drienmatrix geschleust werden muss - quasi als Wegzoll - ein 
ATP-Molekül aufgewendet werden. Der Nettogewinn beträgt in 
diesen Zellen daher nur 30 ATP-Moleküle. (Bei Prokaryoten 
sind im Energiestoffwechsel keine intrazellulären Transportvor¬ 
gänge für Energieträger erforderlich. Sie können daher bis zu 
38 Moleküle ATP aus dem Abbau von einem Molekül Glucose 
gewinnen.) 

NADH-Shuttle-Systeme übertragen die Elektronen, die in 
der Glykolyse eingefangen werden, auf Substrate, die durch 
die Mitochondrienmembran transportiert werden können. Im 
Muskel- und Lebergewebe (wie auch im braunen Fettgewebe) 
ist Glycerin-3-phosphat ein wichtiges Shuttle-System. Im Cyto- 
sol findet folgende Reaktion statt: 

NADH (aus der Glykolyse) 

+ Dihydroxyacetonphosphat (DHAP) 

-> NAD + + Glycerin-3-phosphat 

Glycerin-3-phosphat wird zur Außenseite der inneren Mito¬ 
chondrienmembran transportiert. Dort läuft dann folgende Re¬ 
aktion ab: 

FAD + Glycerin-3-phosphat —>► FADH 2 + DHAP 

Die Elektronen werden von FADH 2 über Ubichinon (Q, ► Abb. 
9.8) an die Elektronentransportkette weitergeleitet. DHAP ge- 
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langt wieder zurück in das Cytosol, wo sich der Ablauf wie¬ 
derholt. Beachten Sie, dass die Elektronen von NADH auf FAD 
übertragen werden. Wie aus ► Abb. 9.8 hervorgeht, ist die ATP- 
Ausbeute bei FADH 2 als Elektronendonator geringer als bei 
NADH. Dadurch nimmt der Gesamtertrag an ATP durch den 
Einsatz des Shuttle-Systems ab. 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 9.12: Kann die DNA als Energielieferant die¬ 
nen? Erläutern Sie Ihre Antwort. Weshalb wird sie gewöhnlich 
nicht dafür verwendet? 


Auf den Punkt gebracht 

■ Synthese und Abbau von Makromolekülen in einer Zelle sind 
durch gemeinsame Stoffwechselwege miteinander verbunden. 

■ Stoffwechselwege werden reguliert, um sicherzustellen, dass die 
Zellfunktionen korrekt und effizient ablaufen. 


Katabolismus und Anabolismus 
sind miteinander verknüpft 

Mit einer Mahlzeit nehmen Sie Kohlenstoffgerüste aus vier ver¬ 
schiedenen Quellen auf: Kohlenhydrate (überwiegend in Form 
von Stärke, einem Polysaccharid), Lipide (vorwiegend als Tria- 
cylglycerine: drei mit Glycerol verknüpfte Fettsäuren), Proteine 
(Polymere von Aminosäuren) und Nucleinsäuren (Polymere 
von Nucleotiden). ► Abb. 9.12 vermittelt Ihnen einen Eindruck, 
wie jedes dieser Makromoleküle mit dem Katabolismus und 
Anabolismus der Zelle zusammenhängt. 

Katabolische Umwandlungen Polysaccharide, Lipide, 
Proteine und Nucleinsäuren können abgebaut werden, um Ener- 
füllt? gie zu liefern: 

Polysaccharide werden zu Monosacchariden hydrolysiert; 
diese sind entweder Glucose oder werden in Glucose umge¬ 
wandelt. Die Glucose durchläuft anschließend die Glykolyse 
und die Zellatmung, wo ein Großteil ihrer Energie als ATP 
eingefangen wird. 

Lipide werden in ihre Bestandteile abgebaut, im Fall von 
Fetten und Ölen sind dies Glycerol und Fettsäuren. Glycerol 
wird in Dihydroxyacetonphosphat (DHAP) umgewandelt, 
ein Zwischenprodukt der Glykolyse; Fettsäuren sind stark 
reduzierte Moleküle, die in den Mitochondrien im Rahmen 
eines als ß-Oxidation bezeichneten Prozesses in Acetyl- 
CoA überführt werden. Die ß-Oxidation einer Ci 6 -Fettsäure 
findet in zahlreichen einzelnen Schritten statt: 

Ci 6 -Fettsäure + CoA —> Ci 6 -Fettsäureacyl-CoA 
Ci 6 -Fettsäureacyl-CoA + CoA Ci 4 -Fettsäureacyl-CoA 

+ Acetyl-CoA 

6 x wiederholen —> 8 Acetyl-CoA 

Das Acetyl-CoA kann in den Citratzyklus eingeschleust und 
zu CO 2 abgebaut werden. 

Proteine werden zu ihren Bausteinen, den Aminosäuren, 
hydrolysiert. Die 20 unterschiedlichen proteinogenen Ami¬ 
nosäuren werden, abhängig von ihrer Struktur, an verschie¬ 
denen Stellen in die Glykolyse oder den Citratzyklus einge¬ 
speist. Zum Beispiel kann die Glutaminsäure (als Glutamat) 
in a-Ketoglutarat, ein C 5 -Zwischenprodukt des Citratzyklus 
(► Abb. 9.6), umgewandelt werden. 


Sie haben nun erfahren, wie Zellen Energie in Form von ATP be¬ 
reitstellen. Im nächsten Abschnitt werden Sie den Energiefluss 
durch andere Stoffwechselwege verfolgen. 

■ 

9.5 Stoffwechselwege sind 
miteinander verknüpft und 
werden reguliert 

Die Glykolyse und die Stoffwechselwege der Zellatmung laufen 
nicht isoliert ab. Zwischen ihnen und auch mit den Synthe¬ 
se- und Abbauwegen von anderen Zuckern sowie von Ami¬ 
nosäuren, Nucleotiden, Fettsäuren und sonstigen Bausteinen 
des Lebens findet ein reger Austausch von Molekülen statt 
(►Abb. 8.14). Kohlenstoffgerüste (z.B. das Kohlenstoffrück¬ 
grat organischer Moleküle) werden in katabolische Wege ein¬ 
geschleust und abgebaut, um ihre Energie freizusetzen, oder sie 
gelangen in anabolische Stoffwechselwege und werden für den 
Aufbau anderer kleiner Moleküle oder von Makromolekülen ■ 
herangezogen. Diese Beziehungen sind in ► Abb. 9.12 stark ver¬ 
einfacht dargestellt. In diesem Abschnitt werden Sie erfahren, 
wie Stoffwechselwege miteinander verbunden sind, indem sie 
gleiche Zwischenprodukte verwenden. Und Sie werden sehen, 
wie diese Stoffwechselwege durch Inhibitoren der Schlüsselen¬ 
zyme reguliert werden. 


9.4 Wiederholung 

In Abwesenheit von O 2 nutzt ein Gärungsprozess das in 
der Glykolyse entstandene NADH, um Pyruvat zu redu¬ 
zieren und NAD + zu regenerieren. Durch die Kopplung 
der Gärung an die Glykolyse ist die erzielte ATP-Aus- 
beute gering, da die Glucose nur teilweise oxidiert wird. 
Ist O 2 vorhanden, wird die Glucose durch die Elektro¬ 
nenüberträger der Zellatmung vollständig oxidiert und die 
ATP-Ausbeute pro Molekül Glucose ist wesentlich höher. 



Lernziele 

Sie sollten ... 

■ den Prozess der Gärung beschreiben können. 


1. Weshalb ist das Auffüllen des NAD + -Vorrats erforderlich, 
damit die Glykolyse in Abwesenheit von O 2 weiter ablaufen 
kann? 

2. Inwiefern wird der NAD + -Vorrat durch die Gärung aufge- 
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Zwischenprodukt 
des Citratzyklus. 
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Anabolische Umwandlungen Viele katabolische Stoff¬ 
wechselwege können, mit einigen Abwandlungen, auch in der 
entgegengesetzten Richtung ablaufen. Zwischenprodukte der 
Glykolyse oder des Citratzyklus werden dann reduziert (statt 
zu CO 2 oxidiert) und in einem als Gluconeogenese (wörtlich 
„Neubildung von Glucose“) bezeichneten Stoffwechselweg zur 
Bildung von Glucose genutzt. Analog kann Acetyl-CoA zur 
Synthese von Fettsäuren eingesetzt werden. Die in der Natur 
häufigsten Fettsäuren besitzen eine gerade Anzahl an C-Ato- 


men: 14, 16 oder 18. Diese Moleküle werden gebildet, indem 
jeweils Acetylreste (mit je zwei C-Atomen) über Acetyl-CoA 
aneinandergereiht werden, bis die entsprechende Kettenlänge 
der Fettsäure erreicht ist. Acetyl-CoA beteiligt sich auch am 
Aufbau vieler Pigmente, Pflanzenwuchsstoffe, Steroidhormone 
und anderer Stoffe wie beispielsweise Kautschuk. 

Einige Zwischenprodukte des Citratzyklus sind Substrate für 
Stoffwechselwege, die wichtige Bestandteile der Nucleinsäuren 
synthetisieren. a-Ketoglutarat ist zum Beispiel Ausgangssub¬ 
stanz für die Purinsynthese und Oxalacetat für die Pyrimidin¬ 
synthese. a-Ketoglutarat ist ferner eine Ausgangssubstanz für 
die Synthese von Chlorophyll (das in der Photosynthese eine 
tragende Rolle spielt; ► Kap. 10) und der gerade erwähnten 
Aminosäure Glutaminsäure (die der Proteinsynthese dient). 


Katabolismus und Anabolismus 
sind eng miteinander verzahnt 


Ein Kohlenstoffatom aus einem Stück Brot, das Sie vielleicht 
gerade essen, kann sich später in Ihrer DNA, in Ihrem Fettge- 


Abb. 9.12 Die Beziehungen zwischen den Hauptstoff¬ 
wechselwegen der Zelle. Im Netzwerk von Stoffwechsel¬ 
wegen nehmen Glykolyse und Citratzyklus eine zentrale 
Position ein. Viele Stoffwechselwege können auch rückwärts 
ablaufen 
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Skelettmuskel 


Blutgefäß 


Herzmuskelzellen 


In der Beinmuskulatur wird 
durch den Glucoseabbau 
Energie freigesetzt. 


Durch den Abbau von Glu¬ 
cose wird Energie für den Herz¬ 
schlag freigesetzt. 



Während eines Sprints ist die 0 2 -Versorgung 
limitiert und ein Teil der Glucose wird anaerob 
abgebaut, wodurch Lactat gebildet wird. Steht 
0 2 wieder zur Verfügung, verläuft die Reaktion 
in umgekehrter Richtung. 


Moleküle gelangen 
mit dem Blutstrom 
von einem Organ 
zum anderen. 


In der Leber wird das Lactat aus 
der Skelettmuskulatur in Pyruvat 
umgewandelt. 


Abb. 9.13 Die Wechselwirkungen zwischen Katabolismus und Anabolismus während einer körperlichen Anstrengung. Wenn wir gehen 
oder rennen, bauen die Muskelzellen in unseren Beinen oder im Herzen Glucose ab, um Energie zu gewinnen, während die Leberzellen Glucose 
produzieren und in das Blut freisetzen, um den Bedarf der Muskulatur zu decken 


webe oder im C0 2 Ihres Atems wiederfinden. Wie „entscheidet“ 
die Zelle, welcher Stoffwechselweg eingeschlagen werden soll? 
Bei all diesen Umwandlungsmöglichkeiten sollte man doch er¬ 
warten, dass die zellulären Konzentrationen der verschiedenen 
biochemischen Moleküle sehr stark variieren. Die Konzentra¬ 
tion an Oxalacetat in Ihren Körperzellen könnte zum Beispiel 
davon abhängen, was Sie gegessen haben (manche Nahrung lie¬ 
fert viel Oxalacetat) und ob viel Oxalacetat verbraucht wird 
(im Citratzyklus oder bei der Synthese der Asparaginsäure, ei¬ 
ner Aminosäure). Erstaunlicherweise sind die Konzentrationen 
dieser Substanzen im Stoffwechsel relativ konstant. Organis¬ 
men regulieren die Enzymaktivität in ihren Zellen so, dass ein 
Gleichgewicht zwischen Katabolismus und Anabolismus ge¬ 
wahrt bleibt. Schauen Sie sich nun stellvertretend an, wie der 
Glucosespiegel im Blut während einer körperlichen Anstren¬ 
gung aufrechterhalten wird (► Abb. 9.13). 


gesetzt. Außerdem wird in der Leber gespeichertes Glykogen 
abgebaut und in das Blut abgegeben. Ist dieser Glucosevorrat 
durch die Muskelarbeit erschöpft, beginnt die Leber mit der 
Glucosesynthese aus Aminosäuren und Pyruvat. Ein Teil die¬ 
ses Pyruvats stammt vom Lactat, das durch Milchsäuregärung 
in der Beinmuskulatur gebildet und mit dem Blutstrom zur Le¬ 
ber transportiert wurde. 

Voraussetzung für diese enge Verzahnung von Katabolismus 
und Anabolismus sind Kontrollstellen in biochemischen Stoff¬ 
wechselwegen. So muss der Leber beispielsweise „mitgeteilt“ 
werden, wann es Zeit ist, Glucose zu synthetisieren statt sie ab¬ 
zubauen oder zu speichern. Auf welche Weise sind die Systeme 
miteinander verbunden? 


Stoffwechselwege werden reguliert 


Querverweis 

Die Kontrolle von Stoffwechselwegen erfolgt häufig durch 
die Regulation der Aktivität bereits vorhandener Enzyme. 

Sie können sich die Mechanismen der Enzymregulation in 
► Abschn. 8.4 noch einmal ansehen. 

Beim Joggen haben Ihr Herzmuskel und Ihre Beinmuskulatur 
einen hohen Energiebedarf. Die Energie stammt aus dem Glu¬ 
coseabbau in der Glykolyse und der Zellatmung. Die Herz- und 
Beinmuskulatur benötigt demnach eine große Menge Glucose. 
Die Glucosemoleküle werden wiederum durch Hydrolyse des 
teilweise in der Beinmuskulatur gespeicherten Glykogens frei¬ 


Die Regulation von miteinander in Beziehung stehenden Stoff¬ 
wechselwegen ist ein Zweig, mit dem sich die Systembiologie 
befasst. Sie versucht, die Wechselwirkung zwischen bioche¬ 
mischen Stoffwechselwegen aufzuklären (►Abschn. 8.5), ver¬ 
gleichbar mit der Vorhersage des Verkehrsflusses in einer Stadt: 
Wenn ein Unfall die Hauptstraße blockiert, weichen die Fahrer 
auf andere Strecken aus, auf denen der Verkehr folglich ansteigt. 

Für die Regulation der Geschwindigkeit jeder einzelnen Reak¬ 
tion eines Stoffwechselwegs stehen zahlreiche Mechanismen zu 
Verfügung: 

■ Die Veränderung der Menge aktiven Enzyms : Die Zehe kann 
die Expression eines enzymcodierenden Gens steigern. 
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■ Die Veränderung der Enzymaktivität durch kovalente Modi¬ 
fikationen : Die Phosphorylierung durch eine Proteinkinase 
kann die Aktivität eines Enzyms verändern. 

■ Endprodukthemmung : Die allosterische Regulation eines En¬ 
zyms durch die Bindung eines Produkts des betreffenden 
Weges kann dazu führen, dass der gesamte Stoffwechselweg 
zum Erliegen kommt. 

■ Substratverfügbarkeit : Wird das Substrat eines bestimmten 
Enzyms durch einen anderen Stoffwechselweg verbraucht, 
ist dieses Enzym „arbeitslos“ und sein Stoffwechselweg ist 
stillgelegt. 

Überlegen Sie, was mit der Stärke in Ihrem Stück Brot passiert. 
Stärke wird im Verdauungstrakt zu Glucose hydrolysiert; diese 
tritt in den Blutstrom ein und gelangt als erstes über die Pfort¬ 
ader zur Leber. Dort wird eine „Entscheidung“ gefällt: Befindet 
sich bereits genügend Glucose im Blut, um die Bedürfnisse des 
Körpers zu erfüllen? Wenn das der Fall ist, wird die überflüs¬ 
sige Glucose in der Leber und in der Muskulatur in Glykogen 
umgewandelt und so gespeichert. Steht über die Nahrung nicht 
ausreichend Glucose zur Verfügung, wird Speicherglykogen in 
der Leber abgebaut oder andere Moleküle, wie das durch Gä¬ 
rung entstandene Lactat, werden für die Bildung von Glucose 
durch die Gluconeogenese genutzt. Diese Mechanismen haben 
zur Folge, dass die Glucosekonzentration im Blut erstaunlich 
konstant ist. Doch wie wird das vom Körper bewerkstelligt? 

Die Glykolyse, der Citratzyklus und die Atmungskette werden 
durch allosterische Regulation (► Ab sehn. 8.5) der beteiligten 
Schlüsselenzyme gesteuert. Ein Beispiel für eine allosterische 
Regulation ist die Endprodukthemmung, die in ► Abb. 8.18 dar¬ 
gestellt ist. In einem Stoffwechselweg kann eine hohe Konzen¬ 
tration des Endprodukts die Aktivität eines Enzyms blockieren, 
das eine frühe Reaktion in diesem Weg katalysiert. Andererseits 
kann ein Endproduktüberschuss in dem einen Weg die Schritt¬ 
macherreaktion eines anderen Weges beschleunigen, sodass Re- 
aktanden des ersten Weges abgezweigt werden (►Abb. 9.14). 
Diese negativen und positiven Rückkopplungsmechanismen 
(Feedback-Regulation, vom englischen feed-back für „Rück¬ 
kopplung“) werden an vielen Stellen der energiegewinnenden 


Stoffwechselwege eingesetzt; sie sind in ►Abb. 9.15 zusam¬ 
mengefasst. 

■ Der wichtigste Kontrollpunkt in der Glykolyse ist das Enzym 
Phosphofructokinase, das Schritt 3 in ►Abb. 9.5 kataly¬ 
siert. Dieses Enzym wird durch ATP oder Citrat allosterisch 
gehemmt und durch ADP oder AMP aktiviert. Unter anae¬ 
roben Bedingungen liefert die Gärung eine relativ geringe 
Menge an ATP, sodass die Phosphofructokinase mit voller 
Aktivität arbeitet. Sind die Bedingungen jedoch aerob, dann 
wird im Zuge der Zellatmung bis zu 16-mal mehr ATP gebil¬ 
det als in der Gärung, und ein Überfluss an ATP-Molekülen 
hemmt das Enzym allosterisch. Die Glykolyse verlangsamt 
sich. 

■ Der wichtigste Kontrollpunkt des Citratzyklus ist das En¬ 
zym Isocitrat-Dehydrogenase, das Schritt 3 in ► Abb. 9.6 
katalysiert. Das Enzym wird durch eine Konzentrations Stei¬ 
gerung seiner Substrate (ADP, NAD + und Isocitrat) aktiviert 
und durch Produkte des Citratzyklus (ATP und NADH) ge¬ 
hemmt. Häufen sich zu viel ATP und NADH an, wird die 
Reaktion langsamer und der Citratzyklus kommt zu Still¬ 
stand. 

■ Ein weiterer Regulationspunkt betrifft die Speicherung von 
überschüssigem Acetyl-CoA. Wird zu viel ATP gebildet 
und der Citratzyklus abgeschaltet, kommt es durch die An¬ 
sammlung von Citrat zur Umleitung von Acetyl-CoA in die 
Synthese von Fettsäuren, die gespeichert werden (und zum 
Aufbau von Fettdepots beitragen). Diese Fettsäuren können 
später metabolisiert werden, sodass erneut Acetyl-CoA ge¬ 
bildet werden kann. 

Activity 9.7 Regulation of Energy Pathways 

www.Lifel le.com/ac9. 7 

Bemerkenswert ist, dass Bakterien, Pflanzen, Pilze und man¬ 
che Invertebraten aus Acetyl-CoA C 4 -Kohlenhydrate herstellen 
können (im sog. Glyoxylatzyklus), doch Wirbeltiere können 
das nicht. Wirbeltiere und damit auch wir Menschen können al¬ 
so im Stoffwechsel aus Fettsäuren keine Zucker herstellen, nur 
umgekehrt. 



Abb. 9.14 Regulation durch negative und positive Rück¬ 
kopplung. Bei Stoffwechselwegen spielt die allosterische 
Regulation eine wichtige Rolle. Die Anhäufung eines Pro¬ 
dukts kann zum Abschalten seiner Synthese führen oder andere 
Stoffwechselwege stimulieren, die die gleichen Ausgangssub¬ 
stanzen verwenden 
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Verbindung G hemmt das Enzym, 

das für die Umwandlung von C 
zu F zuständig ist, indem es diese 
Reaktion blockiert und damit 
letztlich seine eigene Synthese 
verhindert (Endprodukthemmung). 
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Glykolyse 



Abb. 9.15 Allosterische Regulation von Glykolyse und Citratzy¬ 
klus. Glykolyse und Citratzyklus werden an den entscheidenden frühen 
Schritten allosterisch reguliert, sodass ihre Effizienz gesteigert und die 
übermäßige Anhäufung von Zwischenprodukten vermieden wird 


9.5 Wiederholung 

Aus Zwischenprodukten der Glykolyse und des Citrat¬ 
zyklus kann Glucose in einem Prozess, der als Gluco- 
neogenese bezeichnet wird, auch gebildet werden. Die 
Stoffwechselwege für die Synthese und den Abbau von 
Lipiden und Aminosäuren sind mit denen des Glucose¬ 
stoffwechsels verbunden. Reaktionsprodukte können die 
Schlüsselenzyme vieler Stoffwechselwege regulieren. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ katabolische und anabolische Stoffwechselwege, die 
den Kohlenhydrat-, Lipid- und Proteinstoffwechsel 
miteinander verbinden, beschreiben können. 

■ ein Atom auf seinem Weg durch verschiedene Stoff¬ 
wechselwege einer Zelle verfolgen können. 

■ erläutern können, wie die allosterische Veränderung 
eines Enzyms für die Regulation des Stoffflusses durch 
einen Stoffwechselweg genutzt werden kann. 


_ ? _ 

1. Nennen Sie Beispiele für Stoffwechselwege, die bei der 
katabolischen Umwandlung eines Lipids und bei der anabo¬ 
lischen Umwandlung eines Proteins mit der Glykolyse und 
dem Citratzyklus verbunden sind. 

2. Auf welche Art und Weise ist die Phosphofructokinase der 
Kontrollpunkt für die Glykolyse? 

3. Nehmen Sie an, Sie äßen ein belegtes Brot, das Polysacchari¬ 
de, Proteine und Lipide enthält. Wie ist es möglich, dass sich 
die Kohlenstoffatome der Aminosäuren (aus den Proteinen) 
und der Glucose (aus den Polysacchariden) später in Ihrem 
Körperfett wiederfinden? 


Faszination Forschung: Wie hängen Mitochondrien mit der 
Fettleibigkeit zusammen? 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Ein gewichtiges Problem“) haben Sie erfahren, 
dass braunes Fettgewebe reich an eisenhaltigen Mito¬ 
chondrien ist. Das Entkopplungsprotein UCP1, das in 
der inneren Membran der Mitochondrien brauner Fett- 
zellen lokalisiert ist, entkoppelt den Elektronentransport 
(Oxidation) in dieser Membran von der ATP-Synthese 
(Phosphorylierung), sodass die bei der Oxidation frei wer¬ 
dende Energie nicht in als chemische Energie gespeichert, 
sondern als Wärmeenergie abgegeben wird. 

Winterschläfer nutzen diese Wärmeenergie, die durch den 
Abbau der energiereichen Moleküle des braunen Fett¬ 
gewebes entsteht, insbesondere wenn sie erwachen. Bei 
diesen Tieren steigt die Menge an braunem Fett und 
UCP1 im Herbst an. Und auch beim Menschen hat man 
festgestellt, dass die Menge an braunem Fettgewebe in 
den kälteren Monaten erhöht ist; andere Faktoren wie die 
Art der Ernährung und körperliche Betätigung hatten kei¬ 
nen Einfluss auf diese Saisonalität. Der Fettabbau wird in 
Anwesenheit von UCP1 verstärkt (wie in ► „Experiment: 
Mitochondrien, Genetik und Adipositas“ gezeigt wurde). 

Und auch genetische Untersuchungen untermauern die 
Bedeutung von UCP1 für den Fettabbau. So sind einige 
Menschen Träger einer genetischen Variante von UCP1, 
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die ein geringeres Ausmaß der Entkopplung vermittelt 
als normales UCP1. Die Betroffenen reichern mit zu¬ 
nehmendem Alter mehr Körperfett an als Menschen mit 
normalem UCP1. 

Ausblick 

Die noch recht neue Erkenntnis, dass nicht nur Babys 
mitochondrienreiches, braunes Fettgewebe besitzen, son¬ 
dern auch Erwachsene, hat im Zuge der Bekämpfung von 
Adipositas das Interesse an der Entwicklung von Mög¬ 
lichkeiten geweckt, die Fettzellen zu aktivieren. Braunes 
Fettgewebe befindet sich in abgegrenzten Bereichen des 
Körpers wie dem Nacken und den Schultern, ist aber, wie 
Positronenemissionstomographie-(PET-)aufnahmen zei¬ 
gen, im Gemisch mit weißem Fett im gesamten Körper 


vertreten. Ein Forscherteam unter der Leitung von Aaron 
Cypess hat die überraschende Entdeckung gemacht, dass 
ein Wirkstoff, der für die Behandlung einer überaktiven 
Blase eingesetzt wird, auch den Fettabbau in braunen 
Fettzellen aktiviert. Dieser Wirkstoff, Mirabegon, bindet 
an einen Rezeptor der glatten Harnblasenmuskulatur, der 
sich auch in der Membran von braunen Fettzellen befin¬ 
det. Als Mirabegon Personen verabreicht wurde, die nicht 
unter der Blasenerkrankung litten, wurden deren braune 
Fettzellen aktiviert. Die Glucoseaufnahme stieg an und 
die Wärmeproduktion durch Entkopplung in den Mito- 
chondrien nahm zu. Außerdem war ein um das Achtfache 
erhöhter Fettsäureabbau in den Mitochondrien festzustel¬ 
len. Möglicherweise zeichnet sich hier eine vielverspre¬ 
chende Therapie der Adipositas ab, insbesondere soweit 
sie durch zuviel braunes Fett bedingt ist. 
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Kapitelzusammenfassung 


9.1 Zellen gewinnen aus der Oxidation von Glucose Ener¬ 
gie 

■ Wird eine Substanz oxidiert, dann gibt sie Elektronen ab, 
die auf eine andere Substanz übertragen werden, welche 
dadurch reduziert wird. Solche Redoxreaktionen über¬ 
tragen große Mengen an Energie. Siehe ► Abb. 9.2 

■ Das Cosubstrat NAD + ist ein wichtiger Elektronencarrier 
in biologischen Redoxreaktionen. Es liegt in zwei For¬ 
men vor, oxidiert (NAD + ) und reduziert (NADH). Siehe 

► Abb. 9.3 

■ Die Glykolyse benötigt kein O 2 . Unter aeroben Be¬ 
dingungen wird der Glucoseabbau durch die Zellat¬ 
mung fortgesetzt. Unter anaeroben Bedingungen findet 
Gärung statt. Siehe ►Abb. 9.1, 9.4; ►Activity 9.1, 

9.2 

■ Die Zellatmung, die unter aeroben Bedingungen auf die 
Glykolyse folgt, setzt sich aus drei Stoffwechselwegen 
zusammen: Pyruvatoxidation, Citratzyklus und Atmungs- 
kette/ATP-Synthese. 

9.2 Bei Anwesenheit von O 2 wird Glucose vollständig zu 

CO 2 oxidiert 

■ Die Glykolyse ist ein Stoffwechselweg, der aus zehn 
einzelnen, enzymkatalysierten, im Cytosol der Zelle lo¬ 
kalisierten Reaktionen besteht. Sie liefert pro Gluco¬ 
semolekül, das in der Glykolyse nur teilweise oxidiert 
wird, zwei Pyruvatmoleküle und stellt die Ausgangs¬ 
verbindungen für Zellatmung und Gärung bereit. Siehe 

► Abb. 9.5 

■ Der Glykolyse folgt die Pyruvatoxidation, die die Glyko¬ 
lyse mit dem Citratzyklus verknüpft. Dieser Stoffwech¬ 
selweg wandelt Pyruvat in Acetyl-CoA um. 

■ Acetyl-CoA ist die Ausgangssubstanz des Citratzyklus. 
Es reagiert mit Oxalacetat zu Citrat. Eine Serie aus acht 
jeweils enzymkatalysierten Reaktionen schließt sich an, 
in denen Citrat oxidiert und Oxalacetat regeneriert wird, 
damit der Zyklus kontinuierlich ablaufen kann. Siehe 

► Abb. 9.6; ► Activity 9.3 

9.3 Die ATP-Synthese erfolgt über einen Protonengradi¬ 
enten 

■ Die Oxidation von Elektronencarriern in Anwesenheit 
von O 2 setzt Energie frei, die in einem Prozess, der 
als oxidative Phosphorylierung bezeichnet wird, für die 
Synthese von ATP genutzt werden kann. 

■ NADH und FADH 2 , die aus der Glykolyse, der Pyruvat¬ 
oxidation und dem Citratzyklus stammen, werden in der 
Atmungskette oxidiert, sodass NAD + und FAD regene¬ 
riert werden. Aus molekularem Sauerstoff (O 2 ), dem end¬ 
gültigen Elektronenakzeptor, wird Wasser (H 2 O). Siehe 

► Abb. 9.7; ► Activity 9.4 


■ Die Atmungskette transportiert nicht nur Elektronen, son¬ 
dern sie pumpt auch Protonen durch die innere Mito¬ 
chondrienmembran, wodurch eine protonenmotorische 
Kraft entsteht. 

■ Getrieben durch die protonenmotorische Kraft diffundie¬ 
ren Protonen durch die ATP-Synthase zurück in die Mi- 
tochondrienmatrix. Die ATP-Synthase ist ein molekularer 
Rotationsmotor, der den Protonenfluss an die Synthese 
von ATP koppelt. Dieser Vorgang wird als Chemiosmose 
bezeichnet. Siehe ► Abb. 9.8; ► Activity 9.5 

■ Die Chemiosmose wird durch Ergebnisse zahlreicher 
Experimente untermauert. Siehe „Experiment: Ein star¬ 
ker Beleg für den chemiosmotischen Mechanismus“; 
► Abb. 9.9; ► Animation 9.1, 9.2 

9.4 Bei O 2 -Mangel wird nur ein Teil der in der Glucose 

enthaltenen Energie gewonnen 

■ In Abwesenheit von O 2 findet bei den meisten Organis¬ 
men nach der Glykolyse ein Gärungsprozess statt. Pyru¬ 
vat wird nur teilweise oxidiert und je nach Gärungstyp 
entstehen Endprodukte wie Milchsäure oder Ethanol. Bei 
der Gärung wird NAD + aus NADH regeneriert, sodass 
die Glykolyse weiterhin stattfinden kann und eine geringe 
Menge an ATP gebildet wird. Siehe ► Abb. 9.10 

■ In der Glykolyse mit anschließender Gärung werden pro 
abgebautem Glucosemolekül zwei Moleküle ATP gebil¬ 
det. Im Gegensatz dazu liefert die Glykolyse gemein¬ 
sam mit anschließender Pyruvatoxidation, Citratzyklus 
und oxidativer Phosphorylierung bei Eukaryoten bis zu 
32 Moleküle ATP pro Glucosemolekül (bei Bakterien bis 
zu 38). Siehe ► Abb. 9.11; ► Activity 9.6 

9.5 Stoffwechselwege sind miteinander verknüpft und 

werden reguliert 

■ Katabolische Stoffwechselwege, in denen Kohlenhydra¬ 
te, Lipide und Proteine abgebaut werden, stellen Energie 
bereit. Siehe ►Abb. 9.12 

■ Anabolische Stoffwechselwege nutzen Zwischenproduk¬ 
te der energiegewinnenden Stoffwechselwege, um Fett¬ 
säuren, Aminosäuren oder andere essenzielle Bausteine 
zu synthetisieren. 

■ Die Bildung von Glucose aus Zwischenprodukten der 
Glykolyse und des Citratzyklus oder aus dem Gärungs¬ 
produkt Lactat wird als Gluconeogenese bezeichnet. 

■ Die Geschwindigkeit, mit der Glykolyse und Citratzyklus 
ablaufen, wird durch allosterische Regulation und das 
Abzweigen von überschüssigem Acetyl-CoA in die Fett¬ 
säuresynthese kontrolliert. Schlüsselenzyme, die derart 
reguliert werden, sind die Phosphofructokinase, die Ci- 
trat-Synthase, die Isocitrat-Dehydrogenase und die Fett¬ 
säure-Sy nthase. Siehe ►Abb. 9.15; ►Activity 9.7 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Synthese und Abbau von Makromolekülen in einer Zelle sind 
durch gemeinsame Stoffwechselwege miteinander verbun¬ 
den (► Abschn. 9.5). 

■ Stoffwechselwege werden reguliert, um sicherzustellen, dass 
die Zellfunktionen korrekt und effizient ablaufen (► Abschn. 
9.5). 

Originalliteratur: Cahill Jr GF (2006) Ann Rev Nutr 26: 1-22; 
Exton JH, Park CR (1967) J Biol Chem 242: 2622-2636 

Menschen, die verzweifelt versuchen, rasch viel Gewicht zu ver¬ 
lieren, beginnen gelegentlich eine sogenannte Crash-Diät, bei 
der der Konsum von energiereichen Nahrungsmitteln extrem 
stark limitiert wird. Doch wie effizient ist diese Strategie? Was 
geschieht im Körper, wenn er hungert? Wissenschaftler haben 
die Auswirkungen des Hungems bei Säugetieren untersucht, um 
herauszufinden, wie der Körper den Nahrungsmangel kompen¬ 
siert. Die Ergebnisse ihrer Untersuchungen tragen dazu bei, die 
Auswirkung von strengen Diäten auf den menschlichen Körper 
besser zu verstehen. 

Die Studien an Säugetieren haben ergeben, dass der Körper eine 
konstante Zufuhr von Glucose benötigt, um das innere Milieu 
konstantzuhalten (Homöostase). Die Nahrung stellt unter ande¬ 
rem die notwendige Glucosemenge bereit. Wird im Übermaß 
Glucose zugeführt, wird sie im Körper in Glykogen umgewan¬ 
delt und in dieser Form gespeichert. ► Abb. A zeigt, wie sich in 
Zellen des menschlichen Körpers die Rate der Glucoseoxidati¬ 
on und auch die Herkunft der Glucose verändern, nachdem die 
Nahrungsaufnahme eingestellt wurde. 


Abb. A 



Die Daten weisen darauf hin, dass der Körper andere Gluco¬ 
sequellen nutzt, wenn die Glykogenreserven aufgebraucht sind. 
Um welche Moleküle handelt es sich? Um diese Frage zu beant¬ 
worten, haben die Forscher die biochemischen Prozesse unter¬ 
sucht, die in der Leber ablaufen, dem wichtigsten Organ für die 
Glucosesynthese (Gluconeogenese). Sie entnahmen Ratten die 
Leber und hielten das Organ durch Perfusion außerhalb des Tier¬ 
körpers am Leben. Bei der Perfusion werden Nährflüssigkeiten 
durch die Blutgefäße eines Organs gepumpt, um den norma¬ 
len Blutfluss innerhalb des lebenden Körpers zu simulieren. 
Die Lorscher untersuchten, wie sich unterschiedliche Metabo¬ 
liten in der Perfusionsflüssigkeit auf die Glucosesynthese in 
den perfundierten Rattenlebern aus wirken. Dazu bestimmten sie 
die Glucosekonzentration (mmol/1) in der Perfusionsflüssigkeit, 
nachdem diese die Leber passiert hatte. Die Ergebnisse dieser 
Experimente sind in ► Abb. B und in der Tabelle dargestellt. 
(Die Daten in ► Abb. B wurden an Lebern von Ratten erhoben, 
die sich im Hungerzustand befanden.) 


cd 

C E 
o 

'■£ '© 


Abb. B 

_ 1,0 

0,8 
0,6 
0,4 
0,2 
0 


CD 

co .2 
O CD 

13 t 

C5 £ 


<— ohne Su 

bstrat —► 






Aminosäu 

regemisch 












\ 

• 

1 










CD 

c E 

.2 .ts 
C0 

£ - 2 » 

© $ 
N S 

9 © 

© § 
CD .2 

O CD 
13 t 

O §. 


1,0 r 


0,8 


0,6 


0,4 


0,2 







<- ohne Subs 

;trat -► 

0 3 mm 

n|/| 




Glycei 

rol 





•—<1 

>—• 

l 

I 





u 

8 

16 

24 32 40 

Zeit (min) 

Nummer des 
Experiments 

Zustand der 
Tiere 

Zugabe 

Geschwindigkeit der 
Glucosesynthese durch 
die Gluconeogenese 
(pmol/g Leber/h) 

1 

hungernd 

Protein 

55,0 

2 

hungernd 

Fettsäuren 
+ Protein 

58,9 

3 

satt 

ohne 

105,4 

4 

satt 

Fettsäuren 

99,0 






































































9 Stoffwechselwege zur Gewinnung chemischer Energie 


Aufgaben 

1. Welche Rückschlüsse auf die Maßnahmen, die der mensch¬ 
liche Körper ergreift, um die Organe auch beim Fasten mit 
Glucose zu versorgen, können Sie aus den in ► Abb. A dar¬ 
gestellten Daten ziehen? 

2. Die meisten Menschen, die Gewicht verlieren möchten, ver¬ 
suchen das mit einer Diät. Ihre Idee ist, dass dann ihr Kör¬ 
perfett als Betriebsstoff genutzt wird und sein Anteil am Ge¬ 
samtkörpergewicht sinkt. Wie Sie bereits erfahren haben, sind 
die im Körper gespeicherten Fette Triacylglycerine. Ein Tria- 
cylglycerin besteht aus einem Glycerolmolekül, an das drei 
Fettsäuremoleküle gebunden sind. Rufen Sie sich auch in Er¬ 
innerung, dass Proteine aus Aminosäuren aufgebaut sind, und 
nehmen Sie nun an, alle Säugetiere zeigten mit den Ratten 
vergleichbare Reaktionen. Welche Rückschlüsse auf die Iden¬ 


tität der Moleküle können Sie ziehen, die bei Nahrungsman¬ 
gel in Säugetieren für die Glucosesynthese genutzt werden? 

3. Welche Folgen hat es für die Muskulatur eines Menschen 
(unter Berücksichtigung Ihrer Antwort zu Aufgabe 2 und un¬ 
ter der Annahme, dass alle Säugetiere ähnlich reagieren wie 
die Ratten), der eine sehr kalorienarme Diät zur Gewichts¬ 
reduktion gewählt hat? Ist eine solche Diät ratsam? Glauben 
Sie, dass sich Menschen, die mit einer Crash-Diät Gewicht 
verlieren möchten, dieser Folgen bewusst sind? 

4. Die Aminosäure Alanin ist ein wichtiges Zwischenprodukt 
der Gluconeogenese. Vergleichen Sie die Strukturformeln 
von Alanin und Pyruvat. Benennen Sie ein Atom des Alanin¬ 
moleküls, das sich für eine radioaktive Markierung eignen 
würde, um das Molekül bei der Bildung von Pyruvat in der 
Gluconeogenese zu verfolgen. 
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10 Photosynthese: Energie aus dem Sonnenlicht 



Faszination Forschung: Photosynthese und die globale Kli- folgenden Gleichung abläuft, die die Umkehr der Glei¬ 
maveränderung chung links darstellt: 


Es war im Juli 2014, als die NASA einen Forschungs¬ 
satelliten ins All schickte, um die Photosynthese auf der 
Erde zu messen. An Bord des Orbiting Carbon Observa- 
tory (OCO), so der Name des Satelliten, befanden sich 
Geräte, die nicht nur die Konzentration des Kohlenstoff¬ 
dioxids (CO 2 ) kartieren, sondern auch die Menge des auf 
der Erdoberfläche vorhandenen grünen Pflanzenpigments 
Chlorophyll ermitteln sollten. Aber warum sollten es die¬ 
se Messungen sein und warum zu diesem Zeitpunkt? 

Wie Ihnen wahrscheinlich bereits bekannt ist, nutzen 
grüne Pflanzen das Pigment Chlorophyll für die Pho¬ 
tosynthese. Eine stark vereinfachte Gleichung fasst die 
Reaktion zusammen: 

_ __ _ . Sonnenlicht _ _ 

CO 2 + H 2 0 + Energie > 0 2 + CH 2 0 

(Kohlenhydrate) 

Während er die Erde umrundete, ermittelte der Satellit 
fortwährend die Menge an Chlorophyll, ein Maß für die 
Bedeckung der Erdoberfläche mit grünen Pflanzen, wie 
auch die Menge an CO 2 in der Atmosphäre. In den ver¬ 
gangenen 200 Jahren ist die Konzentration des atmosphä¬ 
rischen CO 2 kontinuierlich angestiegen - von 280 ppm 
(parts per million ) im Jahr 1800 bis auf 400 ppm im Jahr 
2016 - und diese Tendenz wird mit großer Wahrschein¬ 
lichkeit noch einige Zeit anhalten. Kohlenstoffdioxid gilt 
als Treibhausgas, das die Wärme in der Atmosphäre zu¬ 
rückhält. Die steigende CO 2 -Konzentration führt daher, 
so die Vorhersagen, zu einer globalen Klimaveränderung. 
Und so kommt es, dass politische Entscheidungsträger 
Pflanzenphysiologen mit zwei Fragen zu den Folgen einer 
erhöhten CO 2 -Konzentration löchern: Wird sie zu einer 
erhöhten Photosyntheserate führen, und wenn ja, wird das 
Pflanzen Wachstum zunehmen? 

Um diese Fragen zu beantworten, entwickelten die Wis¬ 
senschaftler eine Methode, um Pflanzen im Feldversuch 
hohen CO 2 -Konzentrationen auszusetzen. Das als FACE 
(free-air concentration enrichment ) bezeichnete Verfah¬ 
ren nutzt Ringe aus Schläuchen, die die Pflanzen auf 
dem Feld oder im Wald umgeben und aus denen CO 2 
strömt. Windgeschwindigkeit und Windrichtung werden 
von einem Computer aufgezeichnet und ausgewertet, so- 
dass die CO 2 -Freisetzung über die Schläuche permanent 
angepasst werden kann. Die experimentellen Befunde 
bestätigen zum einen, dass die Photosyntheseraten mit 
Zunahme der atmosphärischen CO 2 -Konzentration an- 
steigen, und zum anderen untermauern sie die Annahme, 
dass die Photosyntheserate zunehmen wird, wenn die 
CO 2 -Konzentration in der Atmosphäre global ansteigt. 

Doch führt diese Zunahme der Photosyntheserate auch 
zu einem erhöhten Pflanzenwachstum? Auch Pflanzen 
nutzen, wie alle Organismen, Kohlenhydrate als Energie¬ 
quelle und sie führen eine Zellatmung durch, die nach der 


CH 2 O T O 2 —^ CO 2 T H 2 O T Energie 

(Kohlenhydrate) 

Die Herausforderung für die Pflanzenphysiologen ist nun, 
mehr über das Gleichgewicht zwischen Photosynthese 
und Zellatmung zu erfahren und zu ermitteln, wie sich 
dieses Gleichgewicht auf das Pflanzenwachstum aus¬ 
wirkt. Wie die FACE-Experimente zeigen, steigen die 
Erträge bei einem höheren CO 2 -Gehalt der Atmosphäre 
an, was darauf hinweist, dass die Steigerung der Photo¬ 
synthese die Zunahme der Zellatmung übertreffen wird. 

Was sind die chemischen Reaktionen der Photosyn¬ 
these, und wie werden sie von der CO 2 -Konzentration 
beeinflusst? 

In „Experiment: Was sind die chemischen Reaktionen 
der Photosynthese, und wie werden sie von der CO 2 - 
Konzentration beeinflusst?“ in ►Abschn. 10.1 und in 
► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels fin¬ 
den Sie Antworten auf diese Frage. 


10.1 Die Photosynthese nutzt Licht 
zur Synthese von 
Kohlenhydraten 

Katabolismus - der Abbau von komplexen organischen Mole¬ 
külen zu einfacheren Bausteinen - ist das Gegenteil des Anabo¬ 
lismus - des Aufbaus von komplexen organischen Molekülen 
aus einfachen Vorstufen. In ► Kap. 9 sind Ihnen zahlreiche 
energiefreisetzende katabolische Stoffwechselwege begegnet. 
Die in den chemischen Bindungen nahezu aller Organismen 
gespeicherte Energie stammt letztlich von der Sonne. (Die Aus¬ 
nahme bilden lediglich Organismen in Nahrungsketten, die auf 
Chemosynthese beruhen.) Photosynthese (wörtlich „Synthese 
durch Licht“) ist ein Stoffwechselprozess, der die Strahlungs¬ 
energie des Sonnenlichts (Solarenergie) einfängt und für die 
Umwandlung von Kohlenstoffdioxid (CO 2 ) und Wasser (H 2 O) 
in Glucose und molekularen Sauerstoff (O 2 ) nutzt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Wassermoleküle stellen Protonen und Elektronen bereit, die für 
die Reduktion von Kohlenstoffdioxid und die Synthese von Koh¬ 
lenhydraten durch oxygene (sauerstoffbildende) Photosynthese 
notwendig sind. 

■ Die Photosynthese läuft in zwei aufeinanderfolgenden Schrit¬ 
ten ab: den Lichtreaktionen und den sich daran anschließenden 
lichtunabhängigen Reaktionen. 
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Die Photosynthese benötigt Licht 
und einen Gasaustausch 

Landpflanzen, Algen und Cyanobakterien leben unter aero¬ 
ben Bedingungen und sie alle betreiben eine oxygene Pho¬ 
tosynthese: die Umwandlung von CO 2 und Wasser (H 2 O) in 
Glucose (CöH^Oö; diese Cö-Verbindung ist das zentrale Koh¬ 
lenhydrat des Stoffwechsels) und molekularen Sauerstoff (O 2 ) 
(►Abb. 10.1): 


Wie lauten die Reaktionen der Photosynthese? Welche Rolle 
spielt Licht in diesen Reaktionen? Wie werden die Kohlenstoff¬ 
atome zu Kohlenhydraten verknüpft? Welche Kohlenhydrate 
werden gebildet? Und stammt der molekulare Sauerstoff aus 
dem C0 2 oder dem H 2 0? 


Das in der Photosynthese gebildete 0 2 
stammt aus dem H 2 0 


6 C0 2 + 6H 2 0 —> C6 Hi 2 0 6 + 60 2 (10.1) 

Einige Formen von Bakterien leben unter anaeroben Bedin¬ 
gungen und betreiben eine Art von Photosynthese, bei der die 
Energie aus dem Sonnenlicht genutzt wird, um CO 2 für die Syn¬ 
these von komplexeren Molekülen zu nutzen, jedoch ohne die 
Freisetzung von O 2 . Sie werden diesem Vorgang weiter unten 
ausführlicher begegnen, doch zunächst soll es hier ausschließ¬ 
lich um die oxygene Photosynthese gehen. 

Gl. 10.1 beschreibt eine endergonische Reaktion. Durch Ex¬ 
perimente wie dem in der Einleitung zu diesem Kapitel 
(► „Faszination Forschung: Photosynthese und die globale Kli¬ 
maveränderung“) beschriebenen, bei dem FACE zum Einsatz 
kam, ist die Rolle von CO 2 sehr gut untersucht. Auch wenn 
die dort angegebene Reaktionsgleichung für die Photosynthese 
grundsätzlich korrekt ist, ist sie doch zu allgemein formuliert, 
als dass sich mit ihrer Hilfe die Einzelheiten des Photosynthese¬ 
vorgangs verstehen ließen. Es stellt sich eine Reihe von Fragen: 


Im Jahre 1941 führten Samuel Rüben und Martin Kamen 
Experimente durch, bei denen sie die Isotope 18 0 und 16 0 
einsetzten, um die Herkunft des in der Photosynthese produzier¬ 
ten O 2 zu ermitteln (► „Experiment: Was sind die chemischen 
Reaktionen der Photosynthese, und wie werden sie von der 
CO 2 -Konzentration beeinflusst?“). Wie sich dabei herausstellte, 
stammt der gesamte molekulare Sauerstoff, der in der Pho¬ 
tosynthese gebildet wird, aus dem Wasser. Das ist in dieser 
erweiterten stöchiometrischen Reaktionsgleichung berücksich¬ 
tigt: 

6 C0 2 + 12 H 2 0 -> C 6 Hi 2 0 6 + 6 0 2 + 6 H 2 0 (10.2) 

Wasser erscheint auf beiden Seiten der Gleichung, da es nicht 
nur als Reaktand genutzt wird (12H 2 0 links), sondern auch als 
Produkt entsteht (6 H 2 0 rechts). In der abgeänderten Reaktions¬ 
gleichung finden sich jetzt genügend Wassermoleküle, um die 
Herkunft des gesamten gebildeten Sauerstoffs zu erklären. 


Abb. 10.1 Die Komponenten der Photo¬ 
synthese. Eine typische Landpflanze nutzt 
Licht von der Sonne, Wasser und Mineral¬ 
stoffe aus dem Boden und Kohlenstoffdioxid 
aus der Luft, um durch Photosynthese orga¬ 
nische Verbindungen zu synthetisieren 



Blatt 


Sonnenlicht 


Durch Öffnungen auf der 
Blattoberfläche, die Sto¬ 
mata, gelangen C0 2 in die 
Blätter hinein und 0 2 und 
HnO aus ihnen hinaus. 

V ^ 


r " ^ 

Zucker, die organi¬ 
schen Produkte der 
Photosynthese, 
werden durch den 
gesamten Pflanzen¬ 
körper transportiert. 
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10 Photosynthese: Energie aus dem Sonnenlicht 



Experiment: Was sind die chemischen Reaktionen der Photosynthese, 
und wie werden sie von der CtVKonzentration beeinflusst? 


Originalliteratur: Rüben S et al. (1941) J Am Chem Soc 63(3): 877-879 

Die chemischen Reaktionen der Photosynthese zu verstehen ist der Schlüssel dafür, die Aus¬ 
wirkungen einer steigenden CO 2 -Konzentration in der Atmosphäre abschätzen zu können. 
Insbesondere die Herkunft des O 2 blieb lange Zeit im Dunkeln. Die Reaktionspartner CO 2 
und H 2 0 kamen beide als Quellen für das O 2 infrage. Samuel Rüben und seine Kollegen 
führten zwei getrennte Experimente durch. Sie markierten den Sauerstoff in diesen Molekü¬ 
len nacheinander mit dem Isotop 18 O und prüften dann das von der grünen Pflanze gebildete 
O 2 auf die Anwesenheit des Isotops, um herauszufinden, welches Molekül den Sauerstoff 
liefert, C0 2 oder H 2 0. 


Hypothese 

Das in der Photosynthese gebildete O 2 stammt aus dem Wasser und nicht aus dem CO 2 . 


Methode 


Pflanzen wurden 
mit isotopenmar- 
kiertem Wasser 
gegossen und 
nichtmarkiertem 
C0 2 ausgesetzt. 


Experiment 1 

h 2 18 o, co 2 


J 



Experiment 2 

h 2 o, c 18 o 2 


I 



Pflanzen wurden 
isotopenmarkier- 
tem C0 2 ausge¬ 
setzt und mit 
nichtmarkiertem 
Wasser gegossen. 


Ergebnisse 


f >1 

Der freigesetzte 

> 

r > 

r 

Der freigesetzte 

Sauerstoff war 

18 0 , 0. 

Sauerstoff 

markiert. 

v J 




war nicht markiert. 

V J 


Schlussfolgerung 

Die Quelle der beiden Sauerstoffatome des O 2 , das in der Photosynthese gebildet wird, ist 
Wasser. 


Animation 10.1 The Source of the Oxygen Produced by 
Photosynthesis 

www.Lifel le.com/alO. 1 

Die Erkenntnis, dass Wasser die Quelle des O 2 ist, führte 
auch dazu, dass man die Photosynthese hinsichtlich der betei¬ 
ligten Redoxvorgänge besser verstand. Wie Sie in ► Kap. 9 
gesehen haben, sind Redoxreaktionen (Reduktions-Oxidati- 
ons-Reaktionen) miteinander gekoppelt: Wird ein Molekül in 
einer Reaktion oxidiert, dann wird ein anderes reduziert. Bei der 
Photosynthese werden die reduzierten Sauerstoffatome im H 2 O 
zu O 2 oxidiert: 

12H 2 0^24H++24e“+60 2 (10.3) 


Die oxidierten Kohlenstoffatome im CO 2 werden dagegen zu 
Kohlenhydraten reduziert, wobei gleichzeitig Wasser entsteht: 

6 C0 2 + 24 H+ + 24 e~ -> C 6 Hi 2 0 6 + 6 H 2 0 (10.4) 

Führt man Gl. 10.3 und Gl. 10.4 zu einer zusammen (Studie¬ 
rende der Chemie werden sie schon als Halbreaktionen erkannt 
haben), erhält man die bereits weiter oben dargestellte Gesamt¬ 
gleichung, Gl. 10.2. Wie Sie eben gesehen haben, ist Wasser der 
Protonen- und Elektronendonator der oxygenen Photosynthese. 
Oben erwähnt wurde auch eine andere Form der Photo Synthe¬ 
se, in der kein O 2 gebildet wird. In diesem Fall werden andere 
Moleküle als Elektronendonatoren für die Reduktion des CO 2 
zu Kohlenhydraten herangezogen. So stammen die Elektronen 
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Blick in die Daten: Was sind die chemischen Reaktionen der Photosynthese und wie werden sie 
von der CtVKonzentration beeinflusst? 


In den 1930er-Jahren war es der Student Cornelius van Niel, 
der vorpreschte und als Quelle für den bei der Photosynthe¬ 
se freigesetzten Sauerstoff statt des bis dahin favorisierten 
Kohlenstoffdioxids die Wassermoleküle vorschlug, die bei 
der Reaktion verbraucht werden. Van Niel formulierte seine 
Hypothese auf der Basis der Entdeckung, dass die anaero¬ 
ben Schwefelpurpurbakterien zwar Photosynthese betreiben, 
jedoch keinen Sauerstoff freisetzen. Stattdessen wandeln 
diese Organismen in ihrem Photosyntheseweg Schwefel¬ 
wasserstoff (H 2 S) in elementaren Schwefel um Gl. 10.5. 
Die Hypothese wurde später durch das oben besprochene 
Experiment untermauert, bei dem das schwere Isotop des 
Sauerstoffs, 18 0, verwendet wurde, um den Weg des Sau¬ 
erstoffs in Pflanzen nachzuvollziehen. 

Als Teil der umfassenden Forschung an Radioisotopen wäh¬ 
rend des Zweiten Weltkriegs richtete die US-Regierung ein 
Strahlenlabor ein. In diesem Labor wurden Schlüsselexperi¬ 
mente zu Lichtreaktionen und lichtunabhängigen Reaktionen 


der Photosynthese durchgeführt. In diesen Experimenten 
wurden Zellen der Alge Chlorella im Wasser mit CO 2 inku¬ 
biert, wobei dieses von Kaliumcarbonat (K 2 CO 3 ) und Kali¬ 
umhydrogencarbonat (KHCO 3 ) stammte, die sich in Wasser 
unter Freisetzung von CO 2 lösen. In Experiment 1 hatte das 
Wasser ein höheres 18 0/ 16 0-Isotopenverhältnis als das CO 2 
und in Experiment 2 hatte das CO 2 ein höheres Isotopen- 
verhältnis als das Wasser. Mithilfe eines Massenspektrome¬ 
ters wurde die Isotopenzusammensetzung der Reaktanden 
und des gebildeten O 2 bestimmt und das Isotopenverhältnis 
( 18 0/ 16 0) berechnet (► Tab.). 

Aufgaben 

1. Ähnelte das Isotopenverhältnis von O 2 in Experiment 1 
eher dem des H 2 O oder dem des CO 2 ? Wie verhält es sich 
in Experiment 2? 

2. Welche Schlussfolgerungen können Sie aus diesen Daten 
ziehen? 


Zeit vor dem Beginn der Zeit am Ende der 18 0/ 16 0 (Anteil an ls O in der Verbindung) 


O 2 -Probenentnahme 
(min) 

O 2 -Probenentnahme 
(min) 

h 2 o 

HCO 3 + coj~ o 2 
(CO 2 -Quellen) 

Experiment 1: 


0 


0,85 

0,20 


0,09mmol/l KHCO 3 + 


45 

110 

0,85 

0,41 

0,84 

O 

O 

3 

3 

R 

n 

0 

LU 

00 

O 

3 

H 2 o) 

110 

223 

0,85 

0,55 

0,85 



225 

350 

0,85 

0,61 

0,86 

Experiment 2: 


0 


0,20 



0,14 mmol/1 KHCO 3 + 


40 

110 

0,20 

0,50 

0,20 

0,06mmol/l K 2 CO 3 ( ls O im 

0 

u 

110 

185 

0,20 

0,40 

0,20 



bei der von Schwefelpurpurbakterien betriebenen Photosynthe¬ 
se vom Schwefelwasserstoff (H 2 S): 

12H 2 S + 6C0 2 + Licht -> C 6 Hi 2 0 6 + 6H 2 0 + 12 S (10.5) 

Grüne Schwefelbakterien verwenden Sulfidionen (S 2_ ), Wasser¬ 
stoff (H 2 ) oder Eisen(II)-Ionen (Fe 2+ ) als Elektronendonatoren, 
bei anderen Bakterien sind es dagegen verschiedene Oxidati¬ 
onsstufen des Arsens. Im Rest dieses Kapitels werden wir uns 
jedoch mit der oxygenen Photosynthese befassen, die den bei 
Weitem größten Teil der weltweiten Biomasse her stellt und da¬ 
bei die O 2 -Konzentration in der Atmosphäre aufrechterhält. 


Die Photosynthese lässt sich 
in zwei Abschnitte teilen 

Die obige Gl. 10.2 fasst den Gesamtprozess der Photosynthese 
zusammen, doch nicht die einzelnen Schritte, über die der Pro¬ 
zess abläuft. Wasser dient zwar als Elektronendonator, doch gibt 


es einen speziellen Carrier, der Elektronen zwischen den Re¬ 
doxreaktionen überträgt: das Cosubstrat bzw. Coenzym NADP + 
(Nicotinamidadenindinucleotidphosphat). (Sie sollten NADP + 
nicht mit dem in ► Kap. 9 vorgestellten NAD + verwechseln; 
beide arbeiten ähnlich, bedienen aber unterschiedliche Stoff¬ 
wechselwege.) 

Wie die Glykolyse und andere energieliefernde Prozesse der 
Zelle besteht die Photosynthese nicht aus einer einzigen, son¬ 
dern aus vielen chemischen Reaktionen. Die Reaktionen der 
Photosynthese werden im Allgemeinen in zwei Reaktionsfolgen 
gegliedert: 

■ Die Lichtreaktionen (auch als Primärreaktionen bezeich¬ 
net) wandeln Lichtenergie in chemische Energie um, die 
in Form von ATP und des reduzierten Elektronencarriers 
NADPH gespeichert wird. Dieses Molekül ähnelt dem Elek¬ 
tronencarrier NADH (► Abschn. 9.1), es enthält jedoch eine 
zusätzliche Phosphatgruppe, die mit dem Zucker des Adenos- 
ins verknüpft ist. Allgemein ist NADPH Reduktionsmittel in 
der Photosynthese und in anderen anabolischen Reaktionen. 
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Die lichtunabhängigen Reaktionen (auch als Sekundär¬ 
reaktionen bezeichnet) verwenden die Lichtenergie nicht 
direkt. Sie nutzen stattdessen ATP, NADPH (gebildet in 
den Lichtreaktionen) und CO 2 , um Kohlenhydrate aufzu¬ 
bauen. 


gewandelte Chloroplastenversionen kommen zum Beispiel bei 
Rotalgen und Braunalgen vor; das betrifft aber nur einige Pig¬ 
mente (siehe weiter unten) und eventuell die Anzahl äußerer 
Membranen (► Kap. 26). Der biochemische Ablauf der Photo¬ 
synthese ist in allen Chloropiasten gleich. 



Durch die im Verlauf der lichtunabhängigen Reaktionen erfol¬ 
gende Kohlenstofffixierung werden anorganische Kohlenstoff¬ 
atome in organischen Kohlenstoffverbindungen „fixiert“. Man 
bezeichnet das als Assimilation. (Der umgekehrte Vorgang, 
d. h. der Abbau organischen Materials zu anorganischen Stoffen, 
heißt Dissimilation.) Die lichtunabhängigen Reaktionen wer¬ 
den gelegentlich auch als Dunkelreaktionen bezeichnet. Bei den 
meisten Pflanzen kommen jedoch beide Teilprozesse der Photo¬ 
synthese im Dunkeln zum Stillstand, da die ATP-Synthese und 
die NADP + -Reduktion Licht benötigen. Der Begriff „Dunkelre¬ 
aktion“ ist daher irreführend. Beide Reaktionsfolgen finden bei 
Eukaryoten in den Chloropiasten statt. Dort sind sie in unter¬ 
schiedlichen Regionen angesiedelt (► Abb. 10.2). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 10.2: Wo in der Zelle ist die Reduktion des 
CO 2 lokalisiert, und was ist das Reduktionsmittel? 


Dieses Kapitel geht von den Chloroplasten der grünen Pflanzen 
aus, das heißt der Landpflanzen und Grünalgen. Etwas ab- 


Wie Sie bei der Besprechung der beiden Teilprozesse der Photo¬ 
synthese sehen werden, folgen sie den in ► Kap. 8 behandelten 
thermodynamischen Prinzipien und ähneln im Ablauf der in 
► Kap. 9 besprochenen Zellatmung: Energieumwandlungen, 
Redoxreaktionen und die Aufteilung biochemischer Stoffwech¬ 
selwege in Einzelreaktionen. Der grundlegende Unterschied ist, 
dass von den Endprodukten her betrachtet die Zellatmung ener¬ 
getisch „bergab“ und die Photosynthese energetisch „bergauf“ 
verläuft. 


10.1 Wiederholung 

Die Lichtreaktionen der Photosynthese wandeln Licht¬ 
energie in chemische Energie um. In den lichtunabhängi¬ 
gen Reaktionen wird diese chemische Energie verwendet, 
um CO 2 zu Kohlenhydraten zu reduzieren. Die meis¬ 
ten photosynthetisch aktiven Organismen nutzen Wasser 
als Elektronendonator für die Reduktion von CO 2 . Bei 
einigen werden die Elektronen jedoch von anderen Mo¬ 
lekülen bereitgestellt, wie Schwefelwasserstoff (H 2 S). 


Abb. 10.2 Die Photosynthese im Überblick. 

Die Photosynthese besteht aus zwei Abschnitten: 
den Lichtreaktionen und den lichtunabhängi¬ 
gen Reaktionen. Diese Reaktionen finden in den 
Thylakoiden beziehungsweise im Stroma der 
Chloroplasten statt. In ► Abb. 5.12 ist der Auf¬ 
bau eines Chloroplasten genauer dargestellt 
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Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand von experimentellen Befunden erläutern kön¬ 
nen, woher das in der oxygenen Photosynthese gebil¬ 
dete O 2 stammt. 

■ beschreiben können, wie die Lichtreaktionen und die 
lichtunabhängigen Reaktionen der Photosynthese mit¬ 
einander verbunden sind. 


■ Die chemische Energie der angeregten Elektronen wird von 
einem Elektronentransportsystem und zwei miteinander kom¬ 
binierten Photosystemen eingesammelt und zur Synthese von 
NADPH und ATP genutzt. 


ln der Photosynthese wird Lichtenergie 
von Pigmenten absorbiert 


1. Wie sind die Lichtreaktionen und die lichtunabhängigen Re¬ 
aktionen der Photosynthese miteinander verbunden? 

2. Welche experimentellen Befunde gibt es dafür, dass Wasser 
die Quelle für das in der Photosynthese produzierte O 2 ist? 


Sie werden im Folgenden die Lichtreaktionen und danach die 
lichtunabhängigen Reaktionen näher kennenlernen. Das erfor¬ 
dert zuerst eine Beschäftigung mit der physikalischen Natur des 
Lichts und mit den spezifischen Photosynthesepigmenten, wel¬ 
che die Lichtenergie einfangen. 

10.2 Die Lichtreaktionen wandeln 
Lichtenergie in chemische 
Energie um 

Licht ist eine Form von Energie und sie lässt sich in ande¬ 
re Energieformen wie Wärmeenergie oder chemische Energie 
um wandeln. Dieser Abschnitt konzentriert sich auf Licht als 
Energiequelle, welche die Bildung von ATP (aus ADP + Pi) und 
NADPH (aus NADP+ + H+ + 2e~) antreibt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Pflanzen besitzen Pigmentmoleküle, die Lichtenergie aufnehmen 
und in die chemische Energie angeregter Elektronen umwan¬ 
deln. 


Photochemie Licht ist eine Form von elektromagnetischer 
Strahlung. Man spricht der elektromagnetischen Strahlung 
zwei Eigenschaften zu: Obwohl sie sich in klassischen Wellen 
im Raum ausbreitet, besitzt sie auch Eigenschaften klassischer 
Teilchen. Diese Teilchen oder Partikel enthalten eine bestimmte 
Anzahl an Energieeinheiten, die man als Photonen bezeichnet, 
aber keine Masse. Die in der elektromagnetischen Strahlung 
enthaltene Energiemenge ist umgekehrt proportional zu ihrer 
Wellenlänge - je kürzer die Wellenlänge, desto höher ist die 
Energie. Der sichtbare Teil des elektromagnetischen Spektrums 
(► Abb. 10.3) umfasst einen großen Bereich von Wellenlängen 
und Energieniveaus. In Pflanzen oder anderen photosynthetisch 
aktiven Organismen absorbieren Rezeptormoleküle (Photosyn¬ 
thesepigmente) Photonen, um ihre Energie einzusammeln und 
für biologische Prozesse zu nutzen. Diese Photosynthesepig¬ 
mente absorbieren nur Licht einer bestimmten Wellenlänge, also 
Photonen mit einer bestimmten Energiemenge. 

Trifft ein Photon auf ein Molekül, kann eine von drei Reaktionen 
erfolgen: 

■ Das Photon kann am Molekül abprallen - es kann gestreut 
oder reflektiert werden. 

■ Das Photon kann durch das Molekül hindurchtreten - es kann 

transmittiert werden. 

■ Das Photon kann im Molekül verbleiben - es kann absor¬ 
biert werden. 

Die beiden ersten Ereignisse führen zu keiner Änderung des 
Moleküls. Im Fall der Absorption verschwindet das Photon je¬ 
doch und seine Energie wird von dem Molekül aufgenommen. 
Nach dem ersten Hauptsatz der Thermodynamik kann Energie 
weder geschaffen noch vernichtet werden; daher kann auch die 
Energie des Photons nicht verschwinden. Wenn ein Molekül ein 



Abb. 10.3 Das elektromagnetische 
Spektrum. Der für das menschliche Auge 
sichtbare Teil des elektromagnetischen 
Spektrums ist oben im Bild genauer auf¬ 
geschlüsselt 
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Photon absorbiert, nimmt es dessen Energie auf; es wird daher 
von einem Grundzustand (niedrigere Energie) in einen ange¬ 
regten Zustand (höhere Energie) angehoben. 


_ angeregter 
Zustand 


Absorption 
eines Photons 
durch ein 
Molekül 

_ Grund- 
' zustand 


a Absorptionsspektrum von Elodea 



Absorbiert ein Molekül im Grundzustand ein 
Photon, wird es in einen angeregten, das 
heißt energiereicheren Zustand versetzt. 


Die Energiedifferenz zwischen dem angeregten Zustand des 
Moleküls und seinem Grundzustand entspricht genau der frei¬ 
en Enthalpie, die aus dem Photon absorbiert wurde (wobei nach 
dem zweiten Hauptsatz der Thermodynamik eine gewisse Men¬ 
ge als Entropiezunahme verloren geht). Dieser Energiezuwachs 
hebt eines der Elektronen innerhalb des Moleküls auf eine Elek¬ 
tronenschale, die vom zugehörigen Atomkern weiter entfernt 
ist. Das Elektron wird jetzt weniger stark festgehalten, was das 
Molekül instabil und chemisch reaktiver macht. 




Querverweis 

Wie in ► Abschn. 2.1 besprochen, sind die Elektronen 
eines Atoms auf eine Reihe von Elektronenschalen oder 
Energieniveaus verteilt, die den Atomkern umgeben. Je 
weiter ein Elektron vom Atomkern entfernt ist, umso hö¬ 
her ist sein Energieniveau. 


Abb. 10.4 Absorptionsspektrum und Wirkungsspektren, a Absorp¬ 
tionsspektren der gereinigten Pigmente aus der in Aquarien verbreiteten 
Wasserpest Elodea. b Photosynthetisches Wirkungsspektrum dieser 
Pflanze 

photosynthetisches WirkungsSpektrum lässt sich wie folgt be¬ 
stimmen: 


Photobiologie Die spezifischen, durch ein bestimmtes Mo¬ 
lekül absorbierten Wellenlängen sind für die Art des Moleküls 
charakteristisch. Moleküle, die Photonen der Wellenlängen im 
sichtbaren Spektrum absorbieren, werden als Pigmente be¬ 
zeichnet. 

Trifft ein Strahl aus weißem Licht (es enthält sämtliche Wel¬ 
lenlängen des sichtbaren Spektrums) auf ein Pigment, werden 
bestimmte Wellenlängen absorbiert. Die übrigen Wellenlängen, 
die gestreut oder durchgelassen werden, lassen das Pigment für 
uns farbig erscheinen. Das Pigment Chlorophyll absorbiert bei¬ 
spielsweise sowohl blaues als auch rotes Licht, nicht jedoch 
grünes Licht. Infolgedessen nehmen wir Chlorophyll als grün 
wahr. Wenn wir die Lichtabsorption durch ein gereinigtes Pig¬ 
ment bei unterschiedlichen Wellenlängen messen und dann die 
Messwerte gegen die Wellenlänge auftragen, erhalten wir ein 
Absorptionsspektrum für dieses Pigment. 

Im Gegensatz zu dem Absorptionsspektrum ist ein Wirkungs¬ 
spektrum eine grafische Darstellung der Photosyntheserate 
eines Organismus als Funktion der verschiedenen Wellenlän¬ 
gen, bei denen die Photosyntheserate gemessen wurde. Ein 


1. Photosynthesebetreibende Pflanzenteile oder ganze Pflanzen 
werden in ein geschlossenes, lichtdurchlässiges Gefäß gege¬ 
ben. 

2. Das Gefäß wird über einen festgelegten Zeitraum mit Licht 
einer bestimmten Wellenlänge beleuchtet. 

3. Die Photosyntheserate wird gemessen, indem man das Volu¬ 
men des abgegebenen O 2 bestimmt. 

4. Der Vorgang wird mit Licht anderer Wellenlängen wiederholt. 

In ►Abb. 10.4 sind die Absorptionsspektren von Pigmenten 
von Blättern der Aquarianern gut bekannten Wasserpest Elodea 
( Anacharis ) wie auch das photosynthetische WirkungsSpektrum 
dieser Pflanze dargestellt. Durch einen Vergleich der Spektren 
lässt sich feststellen, welche Pigmente von Elodea am stärksten 
an der für die Photosynthese relevanten Lichtabsorption betei¬ 
ligt sind. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 10.4: Phycobiline sind Pigmente, die gelbes 
Licht absorbieren. Diese Pigmente übertragen die absorbierte 
Energie auf Chlorophyll. Wie lässt sich das thermodynamisch 
erklären? 

















































10.2 Die Lichtreaktionen wandeln Lichtenergie in chemische Energie um 


283 


Die Lichtreaktionen der oxygenen Photosynthese werden haupt¬ 
sächlich vom Chlorophyll a angetrieben. (In ► Abb. 10.4 kön¬ 
nen Sie erkennen, dass die Wellenlängen, bei denen die Pho¬ 
tosyntheserate in Elodea am stärksten ist, denen entsprechen, 
die von Chlorophyll a am stärksten absorbiert werden.) Chlo¬ 
rophyll a besitzt ein komplexes Ringsystem (►Abb. 10.5), 
das dem der Hämgruppe des Hämoglobins stark ähnelt. Im 
Zentrum des Chlorophyllmoleküls befindet sich jedoch ein 
Magnesiumion. Chlorophyll hat einen langen „Kohlenwasser¬ 
stoffschwanz“, chemisch Phytol, der eine hohe Lipidlöslichkeit 
besitzt und deshalb als hydrophober Membrananker wirkt. In 
Chloroplasten ist das Chlorophyllmolekül an der Thylakoid- 
membran mit Membranproteinen assoziiert, die wiederum Teil 
eines großen Multiproteinkomplexes sind. Dieser wird als Pho¬ 
tosystem bezeichnet und durchspannt die Thylakoidmembran. 
Chlorophyll a und zahlreiche akzessorische Pigmente wie Chlo¬ 
rophyll b und Chlorophyll c, Carotinoide und Phycobiline (siehe 
unten) sind zu sogenannten Antennenkomplexen angeordnet 
(auch als Lichtsammelkomplexe bezeichnet). Viele Anten¬ 
nenkomplexe umgeben wiederum das Reaktionszentrum des 
Photo Systems. 


Die Lichtenergie wird von den Antennenkomplexen eingefan¬ 
gen und auf das Reaktionszentrum übertragen, wo Chlorophyll¬ 
s-Moleküle an Redoxreaktionen beteiligt sind, in denen die 
Lichtenergie in chemische Energie umgewandelt wird. 

Chlorophyll absorbiert blaue und rote Wellenlängen, die sich 
beide an den äußeren Grenzen des sichtbaren Spektrums befin¬ 
den (► Abb. 10.3). Die verschiedenen akzessorischen Pigmente 
absorbieren Wellenlängen anderer Bereiche des Spektrums und 
erweitern so den Wellenlängenbereich, der für die Photosyn¬ 
these genutzt werden kann. Sie können diesen Effekt an dem 
Verlauf des WirkungsSpektrums in ►Abb. 10.4b nachvollzie¬ 
hen: Elodea ist bei Wellenlängen (z. B. bei 500 nm) photosyn¬ 
thetisch aktiv, die von Chlorophyll a nicht absorbiert werden, 
wohl aber von anderen Pigmenten. Unterschiedliche photosyn¬ 
thetisch aktive Organismen nutzen verschiedene Kombinationen 
akzessorischer Pigmente. Landpflanzen und Grünalgen besitzen 
Chlorophyll b (dessen Struktur und Absorptionsspektrum de¬ 
nen des Chlorophyll a stark ähnelt) wie auch Carotinoide wie 
ß-Carotin, die Photonen der blauen und blaugrünen Wellenlän¬ 
gen absorbieren. Phycobiline, die bei Rotalgen und Cyanobak- 


Abb. 10.5 Ein Photosystem und Chlorophyll. Chlo¬ 
rophyll besitzt eine komplexe Ringstruktur (hier grün 
markiert) sowie einem „Kohlenwasserstoffschwanz“, 
über den es mit dem hydrophoben Bereich eines Photo¬ 
systems assoziiert ist 
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terien Vorkommen, absorbieren verschiedene gelbgrüne, gelbe 
und orangefarbene Wellenlängen. Das Fucoxanthin der Braunal¬ 
gen absorbiert das vom Chlorophyll nicht genutzte grüne Licht. 


Die Lichtabsorption führt zu 
photochemischen Veränderungen 



Absorbiert ein Pigmentmolekül Licht, geht es in einen angereg¬ 
ten Zustand über. Dieser Zustand ist verhältnismäßig instabil 
und das Molekül kehrt leicht in seinen Grundzustand zurück, 
wobei ein Großteil der absorbierten Energie wieder freigesetzt 
wird. Dieser Prozess spielt sich innerhalb von Picosekunden 
(dem Billionstel einer Sekunde) ab. Innerhalb eines Antennen¬ 
komplexes eines Photosystems (►Abb. 10.6a) wird die von 
dem Pigmentmolekül (z. B. Chlorophyll b ) freigesetzte Energie 
jedoch von anderen, eng benachbarten Pigmentmolekülen ab¬ 
sorbiert. Die Energie wird durch einen sogenannten Resonanz¬ 
energietransfer (ein physikalischer Prozess der strahlungsfreien 
Energieübertragung) von einem Molekül zum nächsten übertra¬ 
gen, bis sie ein Chlorophyll-a-Molekül im Reaktionszentrum 
des Photosystems erreicht (►Abb. 10.6b). (Dort befinden sich 
eigentlich zwei Chlorophyll-a-Moleküle, was in den Abbildun¬ 
gen zwecks Übersichtlichkeit nicht dargestellt ist.) 

Das Chlorophyll a des Reaktionszentrums, das sich im Grund¬ 
zustand befindet (hier symbolisiert durch Chi), absorbiert Ener¬ 
gie von benachbarten Chlorophyllmolekülen und wird in einen 
angeregten Zustand (Chi*) versetzt. Um in den Grundzustand 
zurückzukehren, gibt dieses Chlorophyllmolekül seine Ener¬ 
gie nicht an ein anderes Pigmentmolekül weiter, sondern es 
geschieht etwas anderes: Das Reaktionszentrum wandelt die ab¬ 
sorbierte Lichtenergie in chemische Energie um (► Abb. 10.7). 
Das Chlorophyllmolekül des Reaktionszentrums absorbiert eine 
Energiemenge, die ausreicht, dass es sein angeregtes Elektron 
an ein Akzeptormolekül abgibt : 


Chi* + Akzeptor -> Chl + + Akzeptor (10.6) 



a ein Antennenkomplex 
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Chlorophyll a 
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angeregter Zustand 
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Das angeregte Elektron des 
Chlorophyllmoleküls wird an 
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weitergereicht, der dadurch 
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Frage zu ► Abb. 10.7: Angenommen, es gäbe ein Herbizid, das 
als Elektronenakzeptor wirkt und von Ferredoxin (Fd) reduziert 
wird. Was würde sein Einsatz für die Pflanze bedeuten? 


Dies ist also das erste Ergebnis der Lichtabsorption durch Chlo¬ 
rophyll: Das Chlorophyll im Reaktionszentrum (Chi*) gibt sein 
angeregtes Elektron in einer Redoxreaktion ab und wird zu 
Chl + . Dieser Elektronentransfer führt dazu, dass das Chloro¬ 
phyll oxidiert und das Akzeptormolekül reduziert wird. 


Abb. 10.6 Energieübertragung und Elektronentransport, a Mo¬ 
lekulare Struktur eines einzelnen Antennenkomplexes. Ein solcher 
Komplex besteht aus einem Protein (rot), das die Thylakoidmembran 
mit drei Helices durchspannt. An das Protein sind Pigmentmoleküle 
(Carotinoide wie auch Chlorophyll a und Chlorophyll b) gebunden, 
b Vereinfachte Darstellung eines Photosystems. Die Chlorophyllmo¬ 
leküle repräsentieren die Antennenkomplexe. Die Energie eines Pho¬ 
tons wird von einem Pigmentmolekül auf das nächste übertragen, 
bis sie ein Chlorophyll-a-Molekül im Reaktionszentrum erreicht. Das 
Chlorophyll-a-Molekül kann sein angeregtes Elektron an einen Elek¬ 
tronenakzeptor abgeben 


Die Reduktion führt zur Synthese von ATP 
und NADPH 

Der Elektronenakzeptor, der durch Chi* reduziert wird, ist das 
erste Molekül in einer Reihe von Elektronencarriern in der 


Thylakoidmembran. Die Elektronen werden von einem Carrier 
auf den nächsten übertragen. Die Reihe dieser Redoxreaktio¬ 
nen findet aus energetischer Sicht „bergab“ statt. Der finale 
Elektronenakzeptor ist NADP + (Nicotinamidadenindinucleo- 
tidphosphat), das dadurch reduziert wird: 

NADP+ + H+ + 2 e~ -> NADPH 


(10.7) 
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Photosystem I 



| Das Chl-Molekül P 680 im Reak¬ 
tionszentrum von Photosystem II 
besitzt ein Absorptionsmaximum 
für Licht mit einer Wellenlänge 
von 680 nm und wird zu Chi* ange¬ 
regt. Wasser wird oxidiert. 


| Wenn die Elektronen „bergab“ durch 
die Elektronentransportkette fließen, 
werden Protonen (H + ) durch die Thyla- 
koidmembran gepumpt; auf diese 
Weise wird Energie für die chemiosmo- 
tische Synthese von ATP bereitgestellt. 


tionszentrum von Photosystem I 
besitzt ein Absorptionsmaximum 
für Licht mit einer Wellenlänge 
von 700 nm und wird zu Chi* 
angeregt. 


Photosystem I reduziert 
Ferredoxin (Fd), das 
seinerseits NADP + zu 
NADPH reduziert. 


Abb. 10.7 Beim nichtzyklischen Elektronentransport kommen beide Photosysteme zum Einsatz. In den Reaktionszentren von Photosys¬ 
tem I und II absorbieren Chlorophyllmoleküle Lichtenergie und geben Elektronen an eine Elektronentransportkette ab, die aus einer Reihe von 
Elektronencarriern besteht, darunter Plastochinon (PQ), Cytochrom (Cyt) und Plastocyanin (PC) 


ATP wird an der Thylakoidmembran von Chloroplasten durch 
einen chemiosmotischen Prozess synthetisiert, der der oxidati¬ 
ven Phosphorylierung in den Mitochondrien sehr ähnlich ist und 
als Photophosphorylierung bezeichnet wird. Man unterscheidet 
zwei Wege des Elektronentransports: einen nichtzyklischen und 
einen zyklischen. Die Reaktionen des nichtzyklischen Elektro¬ 
nentransports, der die Energie des Sonnenlichts nutzt, um ATP 
und NADPH zu synthetisieren, ist in ► Abb. 10.7 dargestellt. 


Querverweis 

Die Thylakoidmembran besitzt ein Elektronentransport¬ 
system, das dem der Atmungskette in den Mitochondrien 
stark ähnelt (► Abschn. 9.3). 


Sehen Sie sich diese Photosysteme nun etwas genauer an, be¬ 
ginnend beim Photosystem II. (Die Nummerierung stammt aus 
einer Zeit, in der man die Abfolge der Lichtreaktionen noch 
nicht kannte, und wurde damals genau verkehrt herum gewählt.) 

Photosystem II Nachdem im Reaktionszentrum Pöso ein 
Chlorophyllmolekül angeregt wurde (Chi*) und dieses sein 
energiereiches Elektron abgegeben und auf diese Weise ein 
Akzeptormolekül reduziert hat, fehlt dem Chlorophyll ein Elek¬ 
tron und es ist verhältnismäßig instabil. Seine Neigung, einem 
anderen Molekül ein Elektron zu entziehen, um seine Lücke 
damit aufzufüllen, ist sehr groß - aus chemischer Sicht ist 
es ein starkes Oxidationsmittel. Die Elektronen, die zum Auf¬ 
füllen der Lücke dienen, stammen aus dem Wasser, dessen 
H-O-H-Bindungen gespalten werden (Photolyse des Wassers): 



Wie Sie in ►Abb. 10.7 gesehen haben, arbeiten zwei Photo¬ 
systeme eng zusammen, von denen jedes mit einem eigenen 
Reaktionszentrum und einer Elektronentransportkette ausgestat¬ 
tet ist, um ATP bzw. NADPH zu produzieren: 

■ Photosystem I enthält im Reaktionszentrum Chlorophyll a 
mit der Bezeichnung P 7 oo (weil es Licht der Wellenlänge 
700 nm am besten absorbiert) und überträgt angeregte Elek¬ 
tronen über Zwischenstufen auf NADP+, das dadurch zu 
NADPH reduziert wird. 

■ Photosystem II enthält im Reaktionszentrum Chlorophyll a 
mit der Bezeichnung Pöso (weil es Licht der Wellenlänge 
680 nm am besten absorbiert), oxidiert Wassermoleküle und 
transportiert die angeregten Elektronen über eine Reihe von 
Carriern, sodass letztlich ATP synthetisiert werden kann. 


H 2 0 —> 2H + + l/20 2 + 2e“ 

(10.8) 

2Chl+ +2e~ -^2Chl 

(10.9) 

Gesamtgleichung: 

2Chl + + H 2 0 -> 2Chi + 2H+ + 1/20 2 

(10.10) 


Wie Sie sehen, stammt das O 2 , welches durch die Photosynthese 
freigesetzt wird, aus dem H 2 O (wie in ► „Experiment: Was sind 
die chemischen Reaktionen der Photosynthese, und wie wer¬ 
den sie von der CO 2 -Konzentration beeinflusst?“ bereits gezeigt 
wurde). 

Zurück zum Elektronenakzeptor der Elektronentransportkette: 
Die Elektronen werden vom Chlorophyll Pöso über eine Reihe 
von membrangebundenen Carriern auf den terminalen Akzeptor 
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übertragen, der ein niedriges Energieniveau besitzt. Wie im Mi- zu Beginn weitergegeben wird, am Ende der Reaktionskette zu 
tochondrium wird ein Protonengradient aufgebaut und von der demselben Chlorophyllmolekül zurückkehrt (► Abb. 10.8). 
ATP-Synthase genutzt, um ATP zu produzieren (siehe unten). 



Photosystem I Auch in Photosystem I reduziert ein angereg¬ 
tes Elektron des im Reaktionszentrum P 700 lokalisierten Chi* 
ein Akzeptormolekül. Das oxidierte Chlorophyll (Chl + ) muss 
ebenfalls eine Elektronenlücke auffüllen, doch in diesem Fall 
wird das Elektron durch den letzten Carrier der Elektronentrans¬ 
portkette von Photosystem II bereitgestellt, der beide Photosys¬ 
teme funktionell miteinander verbindet. Diese sind aber auch 
räumlich eng miteinander assoziiert, da sie in der Thylakoid- 
membran in direkter Nachbarschaft Vorkommen. Das angeregte 
Elektron passiert eine Reihe von Molekülen und dient letztlich 
der Reduktion von NADP + zu NADPH. 

Der nächste Schritt in diesem Prozess der Nutzung von Son¬ 
nenenergie zur Synthese von Kohlenhydraten ist eine Folge 
von CO 2 -fixierenden Reaktionen. Diese Reaktionen erfordern 
jedoch mehr ATP als NADPH. Würden Lichtreaktionen aus¬ 
schließlich über den soeben beschriebenen Weg - den linearen 
oder nichtzyklischen Elektronentransport - ablaufen, bestün¬ 
de die Möglichkeit, dass die Menge an synthetisiertem ATP 
für die Kohlenstofffixierung nicht ausreicht. Für Abhilfe sorgt 
der zyklische Elektronentransport. Dieser nutzt das Photosys¬ 
tem I und dessen Elektronentransportsystem, um ATP aber kein 
NADPH zu produzieren. Man bezeichnet diesen Vorgang als zy¬ 
klisch, da ein Elektron, das vom angeregten Chlorophyllmolekül 


Chemiosmose führt zur ATP-Bildung durch 
Photophosphorylierung 

In ► Kap. 9 haben Sie die Chemiosmose als wesentlichen 
Mechanismus der ATP-Bildung in den Mitochondrien kennen¬ 
gelernt. Ein ähnlicher Vorgang, der als Photophosphorylierung 
bezeichnet wird, findet in den Chloroplasten statt. Bei der 
Photophosphorylierung wird der Elektronentransport an den 
Transport von Protonen (H + ) durch die Thylakoidmembran 
gekoppelt, wodurch ein Protonengradient über der Membran 
entsteht (► Abb. 10.9). 

Animation 10.2 Photophosphorylation 

www.Lifel le.com/alO.2 

Die Elektronencarrier in der Thylakoidmembran sind so ausge¬ 
richtet, dass Protonen vom Stroma in das Lumen der Thylakoide 
transportiert werden. Der Innenraum der Thylakoide wird da¬ 
her im Vergleich zum Stroma saurer (die H + -Konzentration 
ist höher), wodurch ein elektrochemischer Gradient über der 
Thylakoidmembran entsteht. Deren Lipiddoppelschicht ist un¬ 
durchlässig für H + . Außerdem werden durch die Oxidation 
des Wassers im Thylakoidinnenraum Protonen freigesetzt, wäh¬ 
rend im Stroma durch die Reduktion von NADP + Protonen 


Abb. 10.8 Beim zyklischen Elektronentransport wird die 
Lichtenergie nur zur Synthese von ATP verwendet 


| Das Chi* im Reaktionszentrum von 
Photosystem I überträgt seine Elektronen 
auf den Elektronencarrier Ferredoxin; 
zurück bleibt ein positiv geladenes 
Chlorophyllmolekül (Chl + ). 


@ Die Carrier der Elektronen¬ 
transportkette werden 
nacheinander reduziert. 


Photosystem I 



| Die Energie des Elek¬ 
tronenflusses wird zur 
chemiosmotischen 
ATP-Synthese genutzt. 


| Der zuletzt reduzierte Elektronencarrier 
(Plastocyanin) leitet Elektronen zum 
Chlorophyll im Reaktionszentrum zurück, 
sodass die Reaktionen von Neuem 
beginnen können. 
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Thylakoid 


ATP- 

Synthase 


Photon 


Photosystem II 


Photosystem I 


NADP+- 

Reduktas« 


Photon 


Thylakoidlumen 

(hohe H + -Konzentration; positiv geladen) 


. y 

Elektronentransport 


ATP-Synthese 


Stroma 

(niedrige H + -Konzentration; 
negativ geladen) 


Photon 


Zucker 


Die ATP-Synthase koppelt die ATP- 
Bildung an die Diffusion von Pro¬ 
tonen zurück in das Stroma. 


NADP + 


A 

Protonen werden durch Proteine des photosynthe¬ 
tischen Elektronentransportsystems aktiv in das 
Thylakoidlumen transportiert, wobei die Energie der 
Elektronen aus Photosystem II (oder aus dem zyk¬ 
lischen Elektronentransport von Photosystem I) 
genutzt wird. 

v _y 



Abb. 10.9 Photophosphorylierung. In der Thylakoidmembran werden Elektronen über eine Reihe von Elektronencarriern, darunter Plastochinon 
(PQ), Cytochrom (Cyt) und Plastocyanin (PC), von Photosystem II auf Photosystem I übertragen. Photosystem I gibt die Elektronen an Ferredoxin 
(Fd) weiter und dieses überträgt sie auf die NADP + -Reduktase. Dieser Vorgang führt zu einem Protonengradienten über der Membran, der die 
ATP-Synthese antreibt. Vergleichen Sie die Abbildung mit ► Abb. 9.8, die einen ähnlichen Prozess zeigt, der in den Mitochondrien abläuft 


verbraucht werden - zwei Prozesse, die zum Aufbau des Gra¬ 
dienten beitragen. Die hohe Protonenkonzentration im Thy- 
lakoidinnenraum und das gleichzeitig aufgebaute Membran¬ 
potenzial erzeugen zusammen als protonenmotorische Kraft 
(► Abschn. 9.3) einen Protonenfluss durch spezifische Protein¬ 
kanäle in der Thylakoidmembran. Bei diesen Kanälen handelt 
es sich um ein Enzym - die ATP-Synthase die die Bewe¬ 
gung der Protonen an die Synthese von ATP koppelt, wie es 
auch in den Mitochondrien geschieht (►Abb. 9.8). In der Tat 
stimmt die Aminosäuresequenz der ATP-Synthase der Chloro- 
plasten zu etwa 60% mit der Sequenz der ATP-Synthase in 
menschlichen Mitochondrien überein - eine bemerkenswerte 
Ähnlichkeit, wenn man bedenkt, dass der letzte gemeinsame 
Vorfahre von Pflanzen und Tieren vor Jahrmilliarden gelebt hat. 
Diese Übereinstimmung ist ein Zeugnis für die strukturelle Ein¬ 
heitlichkeit des Lebens. 

Die Arbeitsweise beider ATP-Synthasen ist zwar gleich, ihre 
räumliche Orientierung im Organell unterscheidet sich aber. In 


Chloroplasten strömen die Protonen aus dem Thylakoidlumen 
durch die ATP-Synthase in das Stroma (wo die ATP-Synthese 
stattfindet), in Mitochondrien fließen sie aus dem Intermem¬ 
branraum in die Matrix. 

10.2 Wiederholung 

Wenn Chlorophylle und akzessorische Pigmente des An¬ 
tennenkomplexes im Chloroplasten Photonen absorbie¬ 
ren, wird Lichtenergie in chemische Energie umgewan¬ 
delt. Die Lichtenergie wird verwendet, um eine Reihe 
von proteinassoziierten Redoxreaktionen in der Thyla¬ 
koidmembran des Chloroplasten anzutreiben. In einem 
Vorgang, der als Photophosphorylierung bezeichnet wird, 
bauen zwei miteinander verknüpfte Photosysteme einen 
Protonengradienten über der Membran auf, der die ATP- 
Synthese antreibt. 
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Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Energieübertragung innerhalb des Reaktionszen¬ 
trums eines Antennenkomplexes beschreiben können. 

■ das Absorptionsspektrum eines Pigments und sein Wir¬ 
kung sSpektrum vergleichend gegenüberstellen können. 

■ erläutern können, wie ATP und NADPH im Chloro- 
plasten synthetisiert werden. 


gen, die während der Photosynthese entstehen. In den 1950er- 
Jahren setzten Melvin Calvin, Andrew Benson und Kollegen 
radioaktiv markiertes CO 2 ein; dessen Kohlenstoffatome be¬ 
standen nicht aus dem normalen Isotop 12 C, sondern aus dem 
Radioisotop 14 C. Dieses Isotop gibt zwar radioaktive Strah¬ 
lung ab, es verhält sich aber chemisch praktisch genauso wie 
das nichtradioaktive 12 C. Mithilfe dieses Verfahrens konnten 
die Wissenschaftler den Weg der chemischen CO 2 -Fixierung 
nachverfolgen (► „Experiment: Der Weg des CO 2 wird nach ver¬ 
folgt“). Das als erstes erscheinende Produkt der CO 2 -Fixierung 
war danach ein Zuckerphosphat aus drei Kohlenstoffatomen, 
das 3-Phosphoglycerat (3PG; das 14 C-Atom ist rot dargestellt): 



_ 7 _ 

1. Wie kann ein Pigmentmolekül die Energie eines absorbierten 
Photons abgeben? 

2. Wie unterscheidet sich ein Absorptions- von einem Wir¬ 
kung s Spektrum? 

3. Auf welche Weise führt der zyklische Elektronentransport in 
Photosystem I zur Synthese von ATP? 



Carboxyl- 

gruppe 


H —C—OH 

I 

H — C —O— ® 

H 


3-Phosphoglycerat (3PG) 


Sie haben erfahren, wie Lichtenergie im Stroma der Chloroplas- 
ten die Synthese von ATP und NADPH antreibt. Nun lernen 
Sie die lichtunabhängigen Reaktionen der Photosynthese nä¬ 
her kennen. Diese nutzen die energiereichen Produkte ATP und 
NADPH der Lichtreaktionen, um CO 2 zu reduzieren und es in 
Kohlenhydrate umzuwandeln. 

10.3 Die chemische Energie aus den 
Lichtreaktionen dient dem 
Aufbau von Kohlenhydraten 

Die meisten Enzyme der lichtunabhängigen Reaktionen sind 
im Stroma der Chloroplasten lokalisiert, wo die CO 2 -Fixierung 
demnach abläuft. Diese Enzyme nutzen die Energie aus ATP 
und NADPH zur Reduktion von CO 2 zu Kohlenhydraten. Bis 
auf ein paar Ausnahmen findet die CO 2 -Fixierung nur im Licht 
statt - dann nämlich, wenn die dafür notwendigen Energie- bzw. 
Elektronenlieferanten ATP und NADPH laufend synthetisiert 
werden. Die Reaktionen selbst brauchen aber kein Licht. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der Calvin-Zyklus beschreibt die Abfolge von chemischen Reak¬ 
tionen, die im Stroma des Chloroplasten aus Kohlenstoffdioxid 
und Wasser Kohlenhydrate synthetisieren. 

■ Licht beeinflusst die Kohlenstofffixierung in der Photosynthese. 


Animation 10.3 Tracing the Pathway of CO 2 

www.Lifel le.com/alO.3 

Durch immer längere Inkubationszeiten konnten Calvin und sei¬ 
ne Kollegen das 14 C auf seinem Weg durch eine Reihe von 
Verbindungen verfolgen, darunter Monosaccharide und Amino¬ 
säuren. Wie sich herausstellte, ist der Weg des 14 C ein Kreislauf. 
In diesem Kreislauf oder Zyklus bindet CO 2 zunächst kovalent 
an ein größeres Akzeptormolekül aus fünf C-Atomen, wodurch 
eine Cß -Verbindung entsteht (Kohlenstofffixierung). Anschlie¬ 
ßend wird diese Cß -Verbindung in zwei identische Moleküle 
einer C 3 -Verbindung gespalten. Bei dieser handelt es sich um 
3-Phosphoglycerat (3PG). Im weiteren Verlauf des Zyklus wird 
durch Reduktion ein Kohlenhydrat gebildet und dann der ur¬ 
sprüngliche CO 2 -Akzeptor regeneriert. Diesen Kreislauf nannte 
man später Calvin-Zyklus. 

Bei der Startreaktion des Calvin-Zyklus wird CO 2 , eine Q- 
Verbindung, an ein Akzeptormolekül addiert, und zwar an 
die C 5 -Verbindung Ribulose-l,5-bisphosphat (RuBP). Als 
Zwischenprodukt bildet sich also eine Cß -Verbindung, die 
rasch in zwei Moleküle 3PG zerfällt (►Abb. 10.10). Das 
Cß -Zwischenprodukt ist derartig instabil, dass Calvin es mit 
dem von ihm verwendeten Verfahren nicht als erstes Produkt 
der CO 2 -Fixierung nach weisen konnte. Das Enzym, das diese 
C 02 -Fixierung katalysiert, die Ribulose-l,5-bisphosphat-Car- 
boxylase/Oxygenase (Rubisco), ist das häufigste Protein der 
Erde und macht in jedem Pflanzenblatt etwa 50 % des Gesamt¬ 
proteins aus. 


Wie wurden die Schritte der 
Kohlenhydratsynthese aufgeklärt? 

Zur Aufklärung der Reaktionssequenz, über die aus CO 2 Koh¬ 
lenhydrate werden, haben Wissenschaftler ein Verfahren ent¬ 
wickelt, mit dem CO 2 markiert werden kann. Mithilfe dieses 
Verfahrens ließen sich die Verbindungen isolieren und verfol- 


Der Calvin-Zyklus besteht aus drei Abschnitten 

Der Calvin-Zyklus nutzt ATP und NADPH, die in den Licht¬ 
reaktionen hergestellt werden, um im Stroma CO 2 zu einem 
Kohlenhydrat zu reduzieren. Wie bei allen biochemischen Reak¬ 
tionen wird jede Reaktion spezifisch von einem Enzym kataly¬ 
siert. Der Kreislauf besteht aus drei Abschnitten (► Abb. 10.1 1): 
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Abb. 10.10 RuBP ist der Akzeptor 
von Kohlenstoffdioxid. CO2 wird an 
RuBP, eine C5-Verbindung, addiert. Das 
Zwischenprodukt (eine Ce -Verbindung) 
zerfällt sofort in zwei Moleküle 3 PG 



Ribulose-1,5- C 6 -Kohlenstoffgerüst 3-Phosphoglycerat (3PG) 
bisphosphat (RuBP) des Zwischenprodukts 


Photon 


Thylakoid 


Stroma- 



m 


RuMP (Ribulosemo- 
nophosphat) wird in 
einer ATP-abhängigen 
Reaktion in RuBP 
umgewandelt. RuBP 
kann ein weiteres C0 2 
aufnehmen. 



0-c-c-c-c-c -0 

6 RuBP 



START 


CO 2 bildet gemeinsam 
mit seinem Akzeptor 
RuBP das Produkt 3PG. 


Kohlenstoff¬ 

fixierung 


c-c-c-0 

12 3PG 



Calvin-Zyklus 


6 RuMP 


\ 


Regeneration 
des C0 2 -Akzeptors 


Reduktion und 
Zuckersynthese 




12 ADP 


3PG wird in einer zweistufi¬ 
gen Reaktion, die ATP und 
NADPH erfordert, zu G3P 
(Glycerinaldehyd-3-phosphat) 
reduziert. 


0-c-c-c-® 




R 


12 NADPH 


C-C-C-g) 
12G3P 


12 NADP + +12(H + 


12* P; 


Q Die restlichen fünf Sechstel des 
G3P werden in den komplexen 
Reaktionen verarbeitet, die zur 
Synthese von RuMP führen. 


2 G3P 



Etwa ein Sechstel des G3P wird zur 
Synthese von Zuckern eingesetzt, 
den Endprodukten des Kreislaufs. 


alle anderen organischen Moleküle der Pflanze 


Abb. 10.11 Der Calvin-Zyklus. Im Calvin-Zyklus werden ATP und NADPH aus den Lichtreaktionen eingesetzt, um aus CO2 Kohlenhydrate zu 
bilden. Sechs Durchläufe des Zyklus sind erforderlich, um das Äquivalent eines Moleküls der Hexose Glucose herzustellen 
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■ CÖ 2 ~Fixierung (Kohlenstoffixierung): Wie Sie gesehen ha¬ 
ben, wird diese Reaktion von der Rubisco katalysiert. Als 
Reaktionsprodukt entsteht das stabile 3PG. 

■ Reduktion von 3PG: 3PG wird zu einem Kohlenhydrat 
reduziert, nämlich zu Glycerinaldehyd-3-phosphat (G3P). 
Diese Reaktionsfolge umfasst neben der Reduktion (gekop¬ 
pelt an die Oxidation des in den Lichtreaktionen gebildeten 
NADPH) auch eine Phosphorylierung (eingesetzt wird das in 
den Lichtreaktionen gebildete ATP). 

■ Regeneration des CÖ 2 ~Akzeptors RuBP : Der größte Teil 
des G3P wird schließlich in Ribulosemonophosphat (RuMP) 
umgewandelt. Diese Verbindung wird dann unter ATP-Ver¬ 
brauch zu RuBP phosphoryliert. Bei jedem vollständigen 
Durchlauf des Zyklus wird also ein CO2-Molekül fixiert und 
gleichzeitig der CO2-Akzeptor regeneriert. 

Activity 10.1 The Calvin Cycle 

www.Life Ile. com/ac 10.1 

Das Endprodukt dieses Kreislaufs ist Glycerinaldehyd-3-phos- 
phat (G3P), ein C3-Zuckerphosphat, auch als Triosephosphat 
bezeichnet: 

H 

1 

c =0 

I 

H — C —OH 

I 

H—C—O—0 

I 

H 

Glycerinaldehyd-3-phosphat (G3P) 

In einem typischen Blatt werden fünf Sechstel des G3P in RuBP 
umgewandelt. Das verbleibende G3P kann, abhängig von der 
Tageszeit und dem Bedarf unterschiedlicher Pflanzenteile, zwei 
Wege einschlagen: 

■ Ein Teil des G3P wird aus dem Chloropiasten in das Cyto- 
sol transportiert, wo es in Hexosen (Glucose und Fructose) 


umgewandelt wird. Diese Moleküle können in die Glykolyse 
und die Zellatmung eingespeist werden, um die Aktivitäten 
der photosynthetisch aktiven Zelle anzutreiben (►Kap. 9). 
Eine weitere Möglichkeit ist ihre Umwandlung in das Disac¬ 
charid Saccharose, das aus dem Blatt in andere Pflanzenor¬ 
gane transportiert und dort wieder in Glucose und Fructose 
gespalten wird. Diese können wiederum als Energiequellen 
oder Bausteine für andere Moleküle bzw. Reaktionen die¬ 
nen. 

■ Ein Teil des G3P wird aber auch für die Synthese von Gluco¬ 
se im Chloroplasten verwendet. Dort reichern sich im Tages¬ 
verlauf Glucosemoleküle an. Diese Glucoseeinheiten werden 
miteinander zu Stärke verknüpft. Dieses osmotisch inaktive 
Speicherpolysaccharid kann dann in der Nacht herangezogen 
werden, um den Saccharoseexport aus dem photosynthetisch 
aktiven Gewebe in die übrigen Pflanzenteile aufrechtzuerhal¬ 
ten, selbst wenn keine Photosynthese stattfindet. Außerdem 
ist Stärke Bestandteil photosynthetisch nicht aktiver Orga¬ 
ne wie Wurzeln, unterirdische Sprossachsen und Samen, wo 
sie für eine Vielzahl zellulärer Aktivitäten und auch für das 
Wachstum eine leicht verfügbare Glucosequelle darstellt. 

Die Pflanze nutzt die in der Photosynthese gebildeten Kohlenhy¬ 
drate, um weitere Verbindungen wie Aminosäuren, Lipide und 
Nucleotide zu synthetisieren - letztlich alle organischen Mole¬ 
küle der Pflanze. 

Die Produkte des Calvin-Zyklus sind für die gesamte Biosphä¬ 
re von größter Bedeutung. Für die meisten Lebewesen auf der 
Erde stellen die kovalenten C-C- und C-H-Bindungen, die im 
Calvin-Zyklus geknüpft werden, die gesamte für ihr Überle¬ 
ben notwendige Stoffwechselenergie bereit. Photosynthetisch 
aktive Organismen, die auch als Autotrophe („sich selbst Er¬ 
nährende“) bezeichnet werden, setzen den Großteil der fixierten 
Energie durch Glykolyse und Zellatmung wieder frei und nut¬ 
zen sie für ihr eigenes Wachstum, ihre Entwicklung und ihre 
Reproduktion. Doch Pflanzen sind bekanntlich auch Energie¬ 
quellen für andere Organismen, sehr oft deren einzige. Sehr viel 
Pflanzenmaterial wird von Heterotrophen („sich von anderen 


Experiment: Der Weg des CO2 wird nachverfolgt 


Originalliteratur: Calvin und seine Kollegen beschrieben ihre Experimente in einer Reihe 
von 26 Publikationen mit dem Titel The Path of Carhon in Photosynthesis („Der Weg des 
Kohlenstoffs in der Photosynthese“). Die vielleicht wichtigste Veröffentlichung war die, in 
der dargelegt wurde, wie sich radioaktiv markiertes CO2 für die Identifizierung der beteilig¬ 
ten Moleküle nutzen lässt: Benson AA et al. (1950) J Am Chem Soc 72: 1710-1718. 

Wie wird CO2 während der Photosynthese in Kohlenhydrate eingebaut? Was ist die erste 
stabile kovalente Bindung, die sich zum CO2 ausbildet? Melvin Calvin und seine Kollegen 
verwendeten sehr kurze Inkubationszeiten der Zellen mit 14 C02, um die erste Verbindung 
nachzuweisen, die durch die CO2-Fixierung gebildet wird. 

Hypothese 

Das erste Produkt der C02-Fixierung ist ein C3-Molekül. 
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Methode 



Hier wurde 14 C0 2 injiziert. 


helle Lichtquelle (Energie für 


flaches Gefäß mit Grünalgen 


Die Algen wurden sofort abgetötet und 
die Metaboliten durch Extraktion mit 
heißem Ethanol teilweise extrahiert. 




Schlussfolgerung 

Das erste Produkt der CO 2 -Fixierung ist 3PG. Das markierte Kohlenstoffatom findet sich 
anschließend in zahlreichen weiteren Molekülen wieder. 


Ernährenden“) konsumiert, die selbst keine Photosynthese be¬ 
treiben können, in erster Linie von Tieren einschließlich des 
Menschen, doch zum Beispiel auch von Pilzen. Die Heterotro- 
phen sind von den Autotrophen abhängig, die ihnen als Quelle 


für Rohstoffe und Energie dienen. In den Zellen der Heterotro- 
phen wird die Energie aus der Nahrung im Katabolismus durch 
Glykolyse und Zellatmung wieder freigesetzt, oder die Nähr¬ 
stoffbausteine dienen dem Anabolismus. 
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Blick in die Daten: Der Weg des CO2 wird nachverfolgt 


Um die Abfolge von Reaktionen zu beleuchten, die an 
der Kohlenstofffixierung beteiligt sind, inkubierten Calvin 
und seine Kollegen Suspensionen der einzelligen Grünal¬ 
ge Chlorella mit 14 CC >2 (► „Experiment: Der Weg des CO 2 
wird nachverfolgt“). Nach 3 s Photosyntheseaktivität konnte 
das 14 C aus dem 14 CC >2 in 3-Phosphoglycerat (3PG) nach¬ 
gewiesen werden, nach 30 s waren zahlreiche Verbindungen 
radioaktiv markiert. Calvin und seine Kollegen erweiterten 
die Experimente und konnten schließlich die exakte Abfolge 
von Reaktionen wie auch Zwischenprodukte des Calvin-Zy¬ 
klus identifizieren, indem sie die Zellen für unterschiedlich 
lange Zeiträume mit 14 CC >2 inkubierten. 

Die erste Reaktion der CO 2 -Fixierung kann im Dunkeln 
stattfinden. Um dieses zu belegen, inkubierten die Wis¬ 
senschaftler Chlorella- Zellen für 20 min bei einer hohen 
Lichtintensität mit 14 CC >2 und ernteten dann die Zellen. An¬ 


schließend wiederholten sie das Experiment, doch folgten 
auf die 20-minütige Inkubation bei Starklicht unterschiedlich 
lange Phasen der Dunkelheit (0,5, 2 und 5 min), bevor die 
Zellen geerntet wurden. Nach einem Zellaufschluss wurden 
die in den Zellen enthaltenen Substanzen chromatographisch 
aufgetrennt, um die radioaktiv markierten Moleküle zu tren¬ 
nen und zu identifizieren und die Menge an 14 C in jeder 
Verbindung mit einem Detektor zu quantifizieren. Die Ergeb¬ 
nisse sind in der ► Tabelle dargestellt. 

Aufgaben 

1. Erstellen Sie ein Diagramm, in dem Sie die Radioaktivität 
im 3PG gegen die Zeit auftragen. Worauf weist der Kur¬ 
venverlauf hin? 

2. Warum nimmt die Menge an radioaktiv markiertem RuBP 
innerhalb der ersten 30 s Dunkelheit ab? 


nachgewiesene 

Verbindungen 

relative Menge an Radioaktivität nach: 

20 min Licht 

20 min Licht + 

30 s Dunkelheit 

20 min Licht + 

2 min Dunkelheit 

20 min Licht + 

5 min Dunkelheit 

3PG 

5500 

10.100 

10.000 

5200 

RuBP 

4900 

680 

1850 

1800 

Saccharose 

13.000 

13.500 

15.000 

14.750 


Abkürzungen: 3PG, 3-Phosphoglycerat; RuBP, Ribulose-l,5-bisphosphat 


Der Calvin-Zyklus wird durch Licht stimuliert 


Wie Sie gesehen haben, nutzt der Calvin-Zyklus ATP und 
NADPH, die in den Lichtreaktionen gebildet wurden. Doch 
noch zwei weitere Prozesse stellen eine Verbindung zwischen 
den Lichtreaktionen und diesem Weg der CO 2 -Fixierung her. 
Beide sind nur indirekt wirksam, aber sehr wichtig: 

■ Lichtinduzierte Veränderungen des pH-Werts im Stroma ak¬ 
tivieren einige Enzyme des Calvin-Zyklus. Werden Protonen 
aus dem Stroma in das Thylakoidlumen transportiert, steigt 
der pH-Wert im Stroma von 7 auf 8 an (das bedeutet eine 
zehnfache Abnahme der H + -Konzentration). Dies begünstigt 
eine Aktivierung der Rubisco. 

■ Der lichtinduzierte Elektronentransport reduziert Disul- 
fidbrücken in vier Enzymen des Calvin-Zyklus, die dadurch 
aktiviert werden (► Abb. 10. 12). Wird Ferredoxin des Photo¬ 
systems I reduziert (► Abb. 10.7), überträgt es einige Elek¬ 
tronen auf Thioredoxin, ein kleines lösliches Protein. Thio- 
redoxin reicht Elektronen an vier Enzyme des Calvin-Zyklus 
weiter. Die Reduktion des Schwefels, der in den Disu- 
fidbrücken dieser Enzyme enthalten ist (►Abb. 3.5), führt 
zur Ausbildung von SH-Gruppen und spaltet so die Brücken. 
Dadurch verändert sich die Raumstruktur der Enzyme; sie 


werden aktiviert, und das erhöht wiederum die Geschwin¬ 
digkeit, mit der der Calvin-Zyklus abläuft. 

10.3 Wiederholung 

ATP und NADPH, die in den Lichtreaktionen gebildet 
werden, treiben die Synthese von Kohlenhydraten im Cal¬ 
vin-Zyklus an. Dieser Zyklus fixiert CO 2 , reduziert es und 
regeneriert den CO 2 -Akzeptor Ribulose-l,5-bisphosphat 
für die nächste Runde der CO 2 -Fixierung. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ das Experiment beschreiben können, das zur Aufklä¬ 
rung der einzelnen Schritte des Calvin-Zyklus führte. 

■ erläutern können, wie Lichtreaktionen den Calvin-Zy¬ 
klus stimulieren. 


_ 7 _ 

1. Welche Experimente führten zur Identifizierung von 3PG als 
erstem Produkt der CO 2 -Fixierung? 

2. Über welche Prozesse stimuliert Licht den Calvin-Zyklus? 
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Photon 


inaktive 

Enzyme 



Abb. 10.12 Die photochemischen Reaktionen stimulieren den Cal¬ 
vin-Zyklus. Elektronen aus den Lichtreaktionen aktivieren Enzyme 
der CO 2 -Fixierung, indem sie Disulfidbrücken reduzieren und dadurch 
spalten 


3. Der photosynthetische Elektronentransport und der Calvin- 
Zyklus kommen beide nachts zum Erliegen. Welche spezifi¬ 
sche Reaktion hört zuerst auf? Welche als Nächste? Verfolgen 
Sie diese Ereigniskette so lange, bis Sie erklärt haben, warum 
beide Stoffwechselwege zum Stillstand gekommen sind. 


Alle grünen Pflanzen nutzen den Calvin-Zyklus, doch einige 
von ihnen haben im Laufe der Evolution Varianten der licht¬ 
unabhängigen Reaktionen oder auch zusätzliche Reaktionen 
entwickelt. Durch diese Abwandlungen waren sie an bestimm¬ 
te Klimate besser angepasst als ihre Konkurrenten und konnten 
sich so in den betreffenden Lebensräumen durchsetzen. Diese 
alternativen Stoffwechselprozesse sind Musterbeispiele dafür, 
wie Lebewesen durch Neuentwicklungen begrenzende (limitie¬ 
rende) Umweltbedingungen meistern. 


10.4 Spezielle Umweltanpassungen 
verbessern die 
Photosyntheserate 

Neben der Fixierung von CO 2 in der Photosynthese reagiert 
die Rubisco auch mit O 2 , ein Prozess, der als Photorespirati¬ 
on (Lichtatmung) bezeichnet wird. Durch die Photorespiration 
wird in manchen Pflanzenarten die Gesamtrate der CO 2 -Fixie¬ 
rung erniedrigt. Nachdem Sie dieses Phänomen näher kennen- 
gelemt haben, werden Sie sich mit einigen Stoffwechselwegen 


und anatomischen Besonderheiten befassen, mit deren Hilfe die 
funktionellen Defizite der Rubisco kompensiert werden können. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Im Verlauf der Evolution sind C 4 -Pflanzen entstanden, die die 
Photorespiration unter heißen, trockenen Umweltbedingungen 
unterbinden. 

■ CAM-Pflanzen unterscheiden sich von den C 4 -Pflanzen dahin¬ 
gehend, dass Kohlenstofffixierung und Calvin-Zyklus zu unter¬ 
schiedlichen Tageszeiten ablaufen. 


Manche Pflanzenarten überwinden die Grenzen 
der C0 2 -Fixierung 


Wie bereits ihr vollständiger Name andeutet, ist die Rubisco 
(Ribulose-1,5-bisphosphat-Carboxylase/Oxygenäse) gleichzei¬ 
tig eine Carboxylase und eine Oxygenase, sie kann also sowohl 
CO 2 als auch O 2 an das Akzeptormolekül addieren: 

■ Die Rubisco ist eine Carboxylase, wenn sie CO 2 an das Ak¬ 
zeptormolekül Ribulose- 1,5-bisphosphat (RuBP) addiert. 

■ Die Rubisco ist eine Oxygenase, wenn sie O 2 an RuBP ad¬ 
diert. 

Bedenken Sie die Konzentrationen von O 2 und CO 2 in unserer 
Atemluft. Die CO 2 -Konzentration in der Erdatmosphäre be¬ 
trägt etwa 400ppm oder 0,04%. Die O 2 -Konzentration beläuft 
sich auf 21 %. Wenn beide um die Bindung durch die Rubis¬ 
co konkurrieren, sollte das O 2 mit seiner höheren Konzentration 
begünstigt sein. Doch das ist nicht der Fall. Es stellte sich her¬ 
aus, dass die Affinität (Bindungsstärke) der Rubisco zu CO 2 
wesentlich höher ist als zu O 2 , sodass bei der Gaszusammen¬ 
setzung, die innerhalb eines Blattes herrscht, die CO 2 -Fixierung 
begünstigt ist, selbst wenn die Konzentration von CO 2 dort 
weitaus geringer ist als die von O 2 . O 2 konkurriert tatsächlich 
dann mit CO 2 und die Rubisco verknüpft RuBP mit O 2 statt 
mit CO 2 , wenn die O 2 -Konzentration im Blatt die der äuße¬ 
ren Atmosphäre übersteigt. Diese Oxygenaseaktivität verringert 
die Gesamtmenge an CO 2 , das in Kohlenhydrate umgewandelt 
wird, und kann dazu beitragen, das Pflanzenwachstum zu be¬ 
grenzen. 

■ Relativ niedrige O 2 - und relativ hohe CO 2 -Konzentrationen 
innerhalb des Blattes begünstigen die Carboxylaseaktivität. 

■ Relativ hohe O 2 - und relativ niedrige CO 2 -Konzentrationen 
innerhalb des Blattes begünstigen die Oxygenaseaktivität. 

Unter welchen Bedingungen ist die O 2 -Konzentration im Blatt 
höher und die CO 2 -Konzentration geringer, sodass die Oxyge¬ 
naseaktivität begünstigt wird? An einem heißen, trockenen Tag 
schließen sich die kleinen Poren in der Blattoberfläche, die Sto¬ 
mata, um einen Wasserverlust zu verhindern (►Abb. 10.1). 
Dadurch kann zwischen Blatt und Atmosphäre kein Gasaus¬ 
tausch mehr stattfinden. Die CO 2 -Konzentration im Blatt sinkt, 
da CO 2 durch die Photosynthesereaktionen verbraucht wird; die 
O 2 -Konzentration steigt aufgrund derselben Reaktionen jedoch 
an (► „Experiment: Was sind die chemischen Reaktionen der 
Photosynthese, und wie werden sie von der CO 2 -Konzentration 
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beeinflusst?“). Ist das CO 2 /O 2 -Verhältnis entsprechend abge¬ 
sunken, wird die Reaktion der Rubisco mit O 2 begünstigt und 
es kommt zur Photorespiration. 

Die Folgen der Oxygenaseaktivität und der geringeren Car- 
boxylaseaktivität sind weitreichend. Bei der Addition von O 2 an 
RuBP entsteht als eines der Produkte die C 2 -Verbindung Phos- 
phoglykolat (PG): 

RuBP + 0 2 -> Phosphoglykolat + 3-Phosphoglycerat (3PG) 

( 10 . 11 ) 

Das durch die Carboxylaseaktivität der Rubisco gebildete 3PG 
wird im Gegensatz zum Phosphoglykolat in den Calvin-Zy¬ 
klus eingeschleust. Bei Pflanzen hat sich ein Stoffwechselweg 
entwickelt, über den der im Phosphoglykolat gebundene Koh¬ 
lenstoff teilweise zurückgewonnen wird. Phosphoglykolat wird 
zu Glykolat hydrolysiert, das in die Peroxisomen diffundiert 
(► Abb. 10.13). Dort wird es durch eine Folge von Reaktionen 
in die Aminosäure Glycin umgewandelt: 

Glykolat + O 2 —> Glycin (10.12) 

Glycin diffundiert dann in die Mitochondrien; dort werden zwei 
Glycinmoleküle in einer Reihe von Reaktionen in die Amino¬ 
säure Serin und CO 2 umgewandelt: 

2 Glycin —Serin + CO 2 (10.13) 

Das Serin wird in die Peroxisomen transportiert, wo es in 
Glycerat umgewandelt wird. Das Glycerat gelangt zurück in 
den Chloropiasten, wo es zu 3PG phosphoryliert wird, das 
in den Calvin-Zyklus eintritt. Beachten Sie, dass zwei Phos- 
phoglykolatmoleküle (Produkte von Gl. 10.11) nötig sind, um 
zwei Glycinmoleküle herzustellen, die wiederum Substrate in 
Gl. 10.13 sind. Die Gesamtreaktion lautet also: 

2 Phosphoglykolat (C 4 ) + 0 2 -> 3PG (C 3 ) + C0 2 (10.14) 

Media Clip 10.1 Chloroplasts in Close-Up 

www.Life Ile.com/me 10.1 

Durch diesen Stoffwechselweg werden 75 % der Kohlenstoff¬ 
atome des Phosphoglykolats in den Calvin-Zyklus überführt. 
Anders ausgedrückt vermindert die Photorespiration gegenüber 
dem Calvin-Zyklus die Nettokohlenstofffixierung um 25 %. 
Dieser Weg wird deshalb als Photorespiration bezeichnet, weil 
er O 2 verbraucht und CO 2 freisetzt und ausschließlich im Licht 
stattfindet (vermittelt von denselben Prozessen der Enzym¬ 
aktivierung, die Sie oben beim Calvin-Zyklus kennengelemt 
haben). 


ln C 3 -Pflanzen findet Photorespiration statt, 
in C 4 -Pflanzen nicht 

Pflanzen unterscheiden sich im Mechanismus der CO 2 -Fixie¬ 
rung und lassen sich, abhängig davon, ob das erste Produkt der 


CO 2 -Fixierung eine C 3 - oder eine C 4 -Verbindung ist, in C 3 - und 
C 4 -Pflanzen einteilen. Bei C 3 -Pflanzen wie Rosen, Weizen und 
Reis ist das erste Produkt 3PG (C 3 ) - wie oben beschrieben. Bei 
diesen Pflanzen sind die Mesophyllzellen, die den größten Teil 
der Blattmasse ausmachen, reich an Chloroplasten und mit ho¬ 
her Rubisco-Aktivität ausgestattet (►Abb. 10.14a). An einem 
heißen Tag schließen diese Blätter ihre Stomata, um die Was¬ 
serverdunstung einzuschränken. Die Folge ist, dass die Rubisco 
auch als Oxygenase aktiv ist und Photorespiration stattfindet. 

Activity 10.2 C 3 and C 4 Leaf Anatomy 

www.Life Ile. com/ac 10.2 

C 4 -Pflanzen wie Mais, Zuckerrohr und tropische Gräser bil¬ 
den als erstes Produkt der CO 2 -Fixierung Oxalacetat (C 4 ) 
(► Abb. 10. 14b). An einem heißen Tag schließen sie ihre Stoma¬ 
ta, um den Wasserverlust einzuschränken, doch bei ihnen sinkt 
die Photosyntheserate nicht ab und es findet auch keine Photore¬ 
spiration statt. Weshalb reagieren diese Pflanzen anders als C 3 - 
Pflanzen? 

C 4 -Pflanzen haben einen Mechanismus entwickelt, der die CO 2 - 
Konzentration in der Umgebung der Rubisco erhöht, wobei 
das Enzym gleichzeitig von atmosphärischem Sauerstoff abge¬ 
schirmt wird. In diesen Pflanzen ist demnach die Carboxyla- 
sereaktion gegenüber der Oxygenasereaktion begünstigt; der 
Calvin-Zyklus läuft ab, doch Photorespiration tritt nicht auf. 
Dieser Mechanismus umfasst die initiale CO 2 -Fixierung in den 
Mesophyllzellen und den Transfer des fixierten Kohlenstoffs 
(als C 4 -Verbindung) in die Bündelscheidenzellen, wo das fi¬ 
xierte CO 2 freigesetzt wird und in den Calvin-Zyklus eintritt 
(► Abb. 10.15). Die Bündelscheidenzellen sind im Blattinneren 
lokalisiert, wo sie vor dem atmosphärischen O 2 besser geschützt 
sind als in der Nähe der Blattoberfläche. 

Das erste Enzym dieses Kohlenstofffixierungsprozesses der C 4 - 
Pflanzen ist die PEP-Carboxylase, die im Cytosol der Meso¬ 
phyllzellen nahe an der Blattoberfläche vorkommt. Das Enzym 
addiert C0 2 an den Akzeptor Phosphoenolpyruvat (PEP), eine 
C 3 -Verbindung, sodass Oxalacetat als Produkt entsteht - eine 
C 4 -Verbindung. Die PEP-Carboxylase hat zwei Vorteile gegen¬ 
über der Rubisco: 

■ Sie besitzt keine Oxygenaseaktivität. 

■ Sie fixiert CO 2 selbst bei niedrigen CO 2 -Konzentrationen. 

Auch an heißen Tagen, wenn die Stomata geschlossen sind und 
das O 2 /CO 2 -Verhältnis ansteigt, kann die PEP-Carboxylase da¬ 
her weiter CO 2 fixieren. 

Oxalacetat wird in Malat umgewandelt, das aus den Mesophyll¬ 
zellen heraus und in die Bündelscheidenzellen hinein diffun¬ 
diert (► Abb. 10.14b). (Einige C 4 -Pflanzen wandeln Oxalacetat 
nicht in Malat, sondern in Aspartat um.) Die Bündelscheiden¬ 
zellen enthalten modifizierte Chloroplasten, die so aufgebaut 
sind, dass sie das CO 2 um die Rubisco herum aufkonzentrie¬ 
ren. Dort verliert die C 4 -Verbindung Malat ein Kohlenstoffatom 
(sie wird decarboxyliert): Sie bildet CO 2 und die C 3 -Verbindung 
Pyruvat. Das Pyruvat kehrt in die Mesophyllzellen zurück, wo 
aus ihm mithilfe von ATP das C 3 -Akzeptormolekül PEP rege¬ 
neriert wird. Der Verbrauch von ATP in den Mesophyllzellen 
bewirkt demnach eine Erhöhung der CO 2 -Konzentration in der 
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a die Organellen der Photorespiration 



Chloroplast 


Glycin wird in die Mi- 
tochondrien transpor¬ 
tiert und dort in Serin 
umgewandelt, wobei 
C0 2 freigesetzt wird. 


Mitochondrium 


Serin gelangt wieder in 
das Peroxisom und wird 
in Glycerat umgewandelt. 


| Glycerat wird in die Chlo- 
roplasten transportiert, wo 
es in 3PG umgewandelt 
wird und so in den Calvin- 
Zyklus eintritt. 


| Glykolat diffundiert in die 
Peroxisomen und wird dort 

in Glycin umgewandelt. 

v_,_, __ J 


jj Im Chloroplastenstroma 
reagiert RuBP mit 0 2 ; 

es wird Glykolat gebildet. 

V_, ,___ J 


b die zwei katalytischen Aktivitäten der Rubisco 



Zucker I C0 2 
(Kohlenstoff wird I (Kohlenstoff 
fixiert) I geht verloren) 


Abb. 10.13 Die Organellen der Photorespiration, a Die Reaktionen der Photorespiration finden in Chloroplasten, Peroxisomen und Mitochon- 
drien statt, b Insgesamt verbraucht die Photorespiration O 2 und setzt CO 2 frei, und aus Phosphoglykolat (PG) entsteht 3-Phosphoglycerat (3PG) 


Abb. 10.14 Blattanatomie von C 3 - und C 4 -Pflanzen. Die 

Fixierung von Kohlenstoffdioxid ündet bei C 3 -Pflanzen (a) 
in anderen Zell- und Chloroplastentypen der Blätter statt als 
bei C 4 -Pflanzen (b). Zellen, die Rubisco enthalten, sind hier 
blau gefärbt 


a Anordnung der Zellen in einem C 3 -Blatt 



Epidermis 


Leitbündel 


Mesophyllzelle des Schwammparenchyms 
untere Epidermis 


Mesophyllzellen besitzen 
Rubisco und binden C0 2 an 
RuBP, sodass 3PG entsteht. 


Bündelscheidenzellen besitzen 
wenige Chloroplasten und keine 
Rubisco; sie fixieren kein C0 2 . 



b Anordnung der Zellen in einem C 4 -Blatt 



Mesophyllzellen besitzen das 
Enzym PEP-Carboxylase, das die 
Reaktion von C0 2 und PEP zu der 
C 4 -Verbindung Oxalacetat kataly¬ 
siert; dieses wird in Malat 
umgewandelt. 


Bündelscheidenzellen besitzen 
modifizierte Chloroplasten, die C0 2 
im Bereich der Rubisco anreichern. 


Durch die räumliche Nähe kann 
Malat und damit C0 2 aus den Me¬ 
sophyllzellen in die Bündelschei¬ 
denzellen geschleust werden. 
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Abb. 10.15 Die Anatomie und Biochemie der C 4 - 
Kohlenstofffixierung. a Kohlenstoffdioxid wird in 
den Mesophyllzellen fixiert, gelangt aber erst in den 
Bündelscheidenzellen in den Calvin-Zyklus, b Die 
beiden Zelltypen sind über einen Stoffwechselweg 
für die CO 2 -Fixierung miteinander vernetzt 




Stärkekörner in der Bündel¬ 
scheidenzelle zeigen an, dass 
der Calvin-Zyklus aktiv ist 
und dass Glucose (und 
danach Stärke) gebildet wird. 


Die PEP-Carboxylase in 
C 4 -Mesophyllzellen kata¬ 
lysiert die Bildung der 
C 4 -Verbindung Oxalacetat 
aus Phosphoenolpyruvat 
(PEP) und C0 2 . 


Bündel- 

scheiden- 


_ N 

Oxalactat wird in Malat um¬ 
gewandelt, das durch Plas¬ 
modesmen in eine Bündel¬ 
scheidenzelle diffundiert, 
wo es decarboxyliert wird; 
C0 2 wird freigesetzt. 


Mesophyll 
zelle 


Plasmamembran 
Zellwand 


Bündel¬ 
scheiden¬ 
zelle 



Umgebung der Rubisco in den Bündelscheidenzellen, sodass si¬ 
chergestellt ist, dass die Rubisco als Carboxylase aktiv ist und 
der Calvin-Zyklus abläuft. 

Ist es kühler und bewölkt, haben jedoch C 3 -Pflanzen gegen¬ 
über C 4 -Pflanzen einen Vorteil, da sie keine Energie aufwenden 


müssen, um die CO 2 -Konzentration in der Nähe der Rubis¬ 
co zu erhöhen. Unter Bedingungen, die die Photorespiration 
begünstigen, wie ein wärmeres Klima, wird dieser Vorteil je¬ 
doch aufgehoben. Unter diesen Bedingungen sind CzrPflanzen 
im Vorteil, insbesondere, wenn ausreichend Licht vorhanden 
ist, um das zusätzlich für die C 4 -Photosynthese benötigte ATP 
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bereitzustellen. So kann man in heißen Gegenden beobachten, 
dass Wiesen-Rispengras ( Poa pratensis ), eine C 3 -Pflanze, im 
April und Mai auf Rasenflächen gedeiht, jedoch im Sommer, 
wenn es heißer wird, nicht mehr gut wächst und durch Fin¬ 
gerhirse (. Digitaria spec.), eine CzrPflanze, verdrängt wird. In 
globalem Maßstab trifft das Gleiche auf Nutzpflanzen zu: C 3 - 
Pflanzen wie Sojabohnen, Reis und Gerste sind züchterisch für 
gemäßigte Klimate optimiert worden, während C 4 -Pflanzen wie 
Zuckerrohr und Mais aus den Tropen beziehungsweise Subtro¬ 
pen stammen und ursprünglich nur dort angebaut wurden. Der 
bei uns wachsende Mais ist wiederum ein spezielles Zuchtpro¬ 
dukt für unser raueres Klima. 

Die Evolution der Wege für die C0 2 -Fixierung C 3 - 

Pflanzen sind stammesgeschichtlich viel älter als C 4 -Pflanzen. 
Während die C 3 -Photosynthese schon vor rund 2,5 Mrd. Jahren 
entstanden ist, ist das früheste sicher als C 4 -Pflanze identifizier¬ 
te Fossil nur rund 12 Mio. Jahre alt. Molekulare Daten ergaben 
für die ersten C 4 -Gräser ein Alter von etwa 25 Mio. Jahren. 
Seither dürfte es vielfach konvergent zur Entwicklung von C 4 - 
Pflanzen aus C 3 -Pflanzen gekommen sein. Möglicherweise trug 
die abnehmende C0 2 -Konzentration in der Atmosphäre zur Ent¬ 
wicklung des C 4 -Stoffwechselwegs bei. Als die Dinosaurier vor 
100 Mio. Jahren das Bild unserer Erde prägten, war die atmo¬ 
sphärische C 02 -Konzentration etwa viermal höher als heute. 
Mit abnehmender CO 2 -Konzentration gewannen die C 4 -Pflan¬ 
zen in Regionen, in denen höhere Temperaturen herrschen und 
die Lichteinstrahlung hoch ist, nach und nach gegenüber den 
C 3 -Pflanzen an Boden. 

Wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Photosynthese und die globale Klimaveränderung“) 
beschrieben, stieg die CO 2 -Konzentration in der Atmosphä¬ 
re während der vergangenen 200 Jahre kontinuierlich an. Die 
heutige Konzentration ist noch nicht so hoch, dass die CO 2 - 
Fixierungskapazität der Rubisco gesättigt wäre - Photorespi¬ 
ration findet statt und verringert die Wachstumsraten von C 3 - 
Pflanzen. Bei hohen Temperaturen sind C 4 -Pflanzen begünstigt. 
Nimmt die CO 2 -Konzentration in der Atmosphäre jedoch weiter 
zu, ändern sich die Verhältnisse, und C 3 -Pflanzen befinden sich 
gegenüber C 4 -Pflanzen im Vorteil. In einem solchen Fall sollten 
die Wachstumsraten von Getreide wie Reis und Weizen anstei- 
gen. Ob sich diese Veränderungen auch in einem höheren Ertrag 
wider spiegeln, ist fraglich, da auch andere Effekte des durch den 
Menschen verursachten C 02 -Anstiegs, zum Beispiel die Erd¬ 
erwärmung und Schadstoffbelastung, die Ökosysteme auf der 
Erde beeinflussen. 


Familien der Blütenpflanzen. Den CO 2 -Metabolismus dieser 
Pflanzen bezeichnet man nach der Pflanzenfamilie, bei der 
man ihn entdeckt hat, als Crassulaceen-Säuremetabolismus 
(crassulacean acid metabolism, CAM). Der Stoffwechsel der 
CAM-Pflanzen gleicht dem der C 4 -Pflanzen insofern, als durch 
die CO 2 -Fixierung zu Beginn zuerst eine C 4 -Verbindung ent¬ 
steht. Bei den CAM-Pflanzen sind jedoch die anfängliche 
CO 2 -Fixierung und der Calvin-Zyklus nicht räumlich, sondern 
zeitlich getrennt. 

■ Nachts , wenn es kühler und der Wasserverlust minimal ist, 
öffnen sich die Stomata. CO 2 wird in den Mesophyllzellen an 
PEP addiert, sodass die C 4 -Verbindung Oxalacetat entsteht, 
das anschließend in Malat umgewandelt wird. Dieses wird in 
der Zentralvakuole gespeichert. 

■ Tagsüber , wenn die Stomata geschlossen sind, um den Was¬ 
serverlust zu minimieren, wird das gespeicherte Malat aus 
der Vakuole freigesetzt und wandert in die Chloroplasten der¬ 
selben Zellen; dort wird CO 2 abgespalten und tritt in den 
Calvin-Zyklus ein, der aus den Lichtreaktionen das notwen¬ 
dige ATP und NADPH erhält. 

10.4 Wiederholung 

Die Rubisco katalysiert die Carboxylierung von Ribu- 
lose-l,5-bisphosphat (RuBP), wodurch zwei Moleküle 
3-Phosphoglycerat (3PG) entstehen. Das Enzym kata¬ 
lysiert aber auch die Oxygenierung von RuBP zu ei¬ 
nem Molekül 3PG und einem Molekül Phosphoglykolat. 
Durch die Oxygenaseaktivität der Rubisco nimmt die 
Netto-C 02 -Fixierung ab. Durch C 4 -Photosynthese und 
CAM ist es Pflanzen möglich, unter heißen und trockenen 
Bedingungen trotz geschlossener Stomata und einem da¬ 
durch eingeschränkten Zutritt von CO 2 zum Blattinneren, 
CO 2 zu fixieren. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie und warum C 4 -Pflanzen eine ho¬ 
he CO 2 -Konzentration in der Umgebung der Rubisco 
aufrechterhalten. 

■ beschreiben können, wie CAM-Pflanzen die CO 2 - 
Fixierung von den Reaktionen des Calvin-Zyklus tren¬ 
nen. 



Auch CAM-Pflanzen verwenden 
die PEP-Carboxylase 

Neben den C 4 -Pflanzen nutzen weitere Pflanzenarten die PEP- 
Carboxylase, um CO 2 zu fixieren und anzureichem. Zu diesen 
gehören manche wasserspeichemde Pflanzen (Sukkulenten) 
der Familie der Crassulaceen (Dickblattgewächse) sowie vie¬ 
le Kakteen, Bromeliengewächse und Vertreter aus weiteren 


_ 7 _ 

1. Wie halten C 4 -Pflanzen die CO 2 -Konzentration um die Ru¬ 
bisco herum hoch und warum ist das wichtig? 

2. Beschreiben Sie CAM-Pflanzen und erläutern Sie, wie sie die 
CO 2 -Fixierung vorrübergehend von den Reaktionen des Cal¬ 
vin-Zyklus trennen. 


► Tab. 10.1 vergleicht die Photosynthese von C 3 -, C 4 - und 
CAM-Pflanzen. Sie haben erfahren, auf welche Weise in der 
Photosynthese Kohlenhydrate produziert werden. Der folgende 
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Tab. 10.1 Vergleich der Photosynthese bei C3- und C4- und CAM-Pflanzen 


C 3 -Pflanzen 

Läuft der Calvin- ja 
Zyklus ab? 

primärer CO 2 - RuBP 

Akzeptor 

CO 2 -fixierendes Rubisco 

Enzym 

erstes Produkt der 3PG (C3) 
CO 2 -Fixierung 
Affinität der Carb- mäßig 
oxylase für CO 2 



C4 -Pflanzen 
ja 

PEP 

PEP-Carboxylase 
Oxalacetat (C4) 
hoch 


CAM-Pflanzen 

ja 

PEP 

PEP-Carboxylase 
Oxalacetat (C4) 
hoch 



photosynthetisch Mesophyllzellen 

aktive Zellen im 

Blatt 


Mesophyll- und Bün¬ 
delscheidenzellen 


Mesophyllzellen mit 
großen Vakuolen 



Photorespiration stark 


minimal 


minimal 



Abschnitt handelt davon, wie die Stoffwechselwege der Photo¬ 
synthese mit anderen Stoffwechselwegen verknüpft sind. 


10.5 Die Photosynthese ist ein 
integraler Bestandteil des 
Pflanzenstoffwechsels 

Pflanzen sind autotroph und können alle benötigten organischen 
Moleküle aus einfachen anorganischen Ausgangsstoffen synthe¬ 
tisieren: aus CO 2 , H 2 O, Phosphat, Sulfat und Ammoniumionen 
(NH 4 ") sowie geringen Mengen von Spurenelementen. Pflanzen 
nutzen die in der Photosynthese gebildeten Kohlenhydrate, um 
Energie für Prozesse wie den aktiven Transport durch Mem¬ 
branen und anabolische Stoffwechsel Vorgänge bereitzustehen. 
In Pflanzen findet auch Gärung statt, in erster Linie jedoch 
Zellatmung. Die pflanzliche Zellatmung läuft im Gegensatz zur 
Photosynthese sowohl bei Licht als auch im Dunkeln ab. 


den photosynthetisch nicht aktiven Pflanzenteilen wie der 
Wurzel transportiert. 

Energie fließt von der Sonne über den reduzierten Kohlenstoff 
aus der Photosynthese weiter zum ATP aus der Zellatmung. 
Energie kann auch in Makromolekülen wie Polysacchariden, 
Lipiden und Proteinen gespeichert werden. Damit eine Pflanze 
wachsen kann, muss die Energiespeicherung (in Strukturen des 
Pflanzenkörpers) ihre Energiefreisetzung übertreffen; das heißt, 
die C 02 -Fixierung durch Photosynthese muss größer sein als die 
CO 2 -Freisetzung durch Zellatmung. Dieses Prinzip ist die Basis 
der ökologischen Nahrungsketten, wie Sie in späteren Kapiteln 
sehen werden. 


Querverweis 

In ► Kap. 57 wird der Energiefluss durch eine Lebens¬ 
gemeinschaft besprochen - von einzelnen Nahrungsketten 
bis zu Nahrungsnetzen. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Die Photosynthese ist mit der Zellatmung verknüpft. 

■ Die Photosynthese dient der Bereitstellung von Energie, die von 
den meisten auf der Erde lebenden Organismen benötigt wird. 

Photosynthese und Zellatmung sind durch den Calvin-Zyklus 
eng verknüpft (► Abb. 10.16). Besonders wichtig ist die Vertei¬ 
lung des G3P, des Produkts des Calvin-Zyklus, auf verschiedene 
Stoffwechselwege: 

■ Ein Teil des G3P aus dem Calvin-Zyklus kann in die Glyko¬ 
lyse eintreten und in Pyruvat umgewandelt werden. Dieses 
Pyruvat kann in der Zellatmung zur Energiegewinnung ge¬ 
nutzt werden oder sein Kohlenstoffgerüst kann anabolisch 
der Synthese von Lipiden, Proteinen, Nucleinsäuren und 
Kohlenhydraten dienen (► Abb. 10.12). 

■ Ein Teil des G3P kann in einen Stoffwechselweg eintreten, 
der die Umkehr der Glykolyse darstellt (die Gluconeogenese; 
► Abschn. 9.5). In diesem Fall werden Hexosephosphate 
(Hexose-P) und anschließend Saccharose gebildet und zu 


Die Photosynthese liefert den Großteil der Energie, die wir für 
unser Überleben benötigen. Bedenkt man die unsichere Zukunft 
der Photosynthese (aufgrund von Schwankungen in der CO 2 - 
Konzentration und von Klimaveränderungen), wäre es sinnvoll 
nach Möglichkeiten zu suchen, die Effizienz der Photo Synthe¬ 
se zu steigern. ►Abb. 10.17 zeigt die unterschiedlichen Wege, 
wie Sonnenenergie von der Pflanze genutzt wird oder auch der 
Pflanze verloren geht. Es zeigt sich, dass nur 5 % des auf die 
Erde auftreffenden Sonnenlichts in pflanzliches Wachstum um¬ 
gesetzt wird. Die mangelnde Effizienz der Photosynthese beruht 
teilweise auf den chemischen und physikalischen Gegebenhei¬ 
ten (beispielsweise wird ein Teil der Lichtenergie nicht von den 
Photosynthesepigmenten absorbiert), hat aber auch biologische 
Ursachen (pflanzliche Anatomie, Ausrichtung der Blätter, die 
Oxygenasereaktion der Rubisco und mangelnde Effizienz der 
Stoffwechselwege). Während sich chemische und physikalische 
Prozesse nur schwer beeinflussen lassen, könnten Biologen ihr 
Wissen über Pflanzen einsetzen, um die grundlegenden biologi¬ 
schen Vorgänge der Photosynthese zu optimieren mit dem Ziel, 
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Abb. 10.16 Metabolische Wechselwirkungen in einer Pflanzenzelle. Die Produkte des Calvin-Zyklus werden in die Glykolyse und den Citrat¬ 
zyklus eingeschleust 



Wellenlängen des Lichts, 
die von den Photosyn¬ 
thesepigmenten ab¬ 
sorbiert werden können, 
und chemische Energie, 
die für die C0 2 -Fixierung 
zur Verfügung steht 


Wellenlängen des Lichts, die nicht Teil 
des Absorptionsspektrums von 
Photosynthesepigmenten sind (z.B. grünes Licht) 


Lichtenergie, die aufgrund der pflanzlichen 
Morphologie nicht absorbiert wird (z.B. durch eine 
nicht optimale Ausrichtung der Blätter zur Sonne) 


Ineffizienz der Lichtreaktionen bei der Umwandlung 
von Lichtenergie in chemische Energie 


Ineffizienz der an der C0 2 -Fixierung beteiligten 
Stoffwechselwege 



Abb. 10.17 Energieverlust während der Photosynthese. Durch Photosynthese werden nur 5% des auf die Erde treffenden Sonnenlichts in 
chemische Energie in Form von Kohlenhydraten umgewandelt und so gespeichert 
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eine effizientere Nutzung der Ressourcen und eine gesicherte 
Versorgung der Menschheit mit Nahrung zu erreichen. 

10.5 Wiederholung 

Die Produkte der Photosynthese werden in der Glykolyse 

und im Citratzyklus genutzt, wie auch für die Synthese 

von Lipiden, Proteinen und anderen Makromolekülen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Zwischenprodukte des Stoffwechsels benennen 
können, die die Photosynthese mit anderen Stoffwech¬ 
selwegen verbinden. 

■ die Effizienz des Energieflusses vom Sonnenlicht zu 
den auf der Erde lebenden Organismen erläutern kön¬ 
nen. 


_ 7 _ 

1. Auf welche Art und Weise sind die Stoffwechselwege der 
Glykolyse, des Citratzyklus und der Photosynthese über ge¬ 
meinsame Zwischenprodukte miteinander verbunden? 

2. Warum werden nur 5 % des auf die Erde auftreffenden Son¬ 
nenlichts in pflanzliches Wachstum umgesetzt? 


Faszination Forschung: Was sind die chemischen Reaktio¬ 
nen der Photosynthese und wie werden sie von der CO 2 - 
Konzentration beeinflusst? 

Feldfrüchte können über zahlreiche Wege von einem 
Anstieg der CO 2 -Konzentration in der Atmosphäre beein¬ 
flusst werden. So führt eine höhere CO 2 -Konzentration im 
Allgemeinen zu einer Steigerung der Photosyntheserate. 
Das gilt insbesondere für C 3 -Pflanzen, die empfindlicher 
auf Veränderungen der CO 2 -Konzentration reagieren als 
C 4 -Pflanzen. Da eine gesteigerte Photosyntheserate zu 


einem verstärkten Pflanzenwachstum führt, werden C 3 - 
Pflanzen wie Weizen und Reis stärker wachsen. Es ist al¬ 
lerdings unklar, ob diese Wachstums Steigerung eher die 
wenig genießbaren Pflanzenteile wie Äste, Blätter und 
Wurzeln betreffen wird oder auch solche, die wir verzeh¬ 
ren, wie Samen, Früchte und Speicherknollen. Um die Sa¬ 
che weiter zu verkomplizieren, könnten die Wachstums¬ 
steigerungen auch durch die Auswirkungen des CO 2 - 
Anstiegs auf das Klima zunichte gemacht werden. So 
würden Temperaturerhöhungen zwar die Photosynthese¬ 
rate steigern und die Vegetationsperiode verlängern, doch 
würden sich auch die Häufigkeit und Stärke von Regen¬ 
fällen verändern. In vielen Gegenden auf der Erde könnte 
weniger Regen fallen, wodurch dort das Pflanzenwachs¬ 
tum begrenzt würde. 

Ausblick 

Vor dem Hintergrund einer wachsenden Weltbevölke¬ 
rung und einer begrenzten Zahl an landwirtschaftlich 
nutzbaren Flächen sehen wir uns der Herausforderung ge¬ 
genüber, die Produktivität der angebauten Getreide und 
anderer Feldfrüchte zu steigern. Eine signifikante Er¬ 
tragssteigerung hätte globale Auswirkungen. Ein Anstieg 
der CO 2 -Konzentration in der Atmosphäre wird die C 4 - 
Pflanzen zwar nur geringfügig beeinflussen, jedoch trägt 
der C 4 -Stoffwechsel zu etwa 25 % zur Nettokohlenstoff¬ 
fixierung bei. Einige bedeutende Arten wie Mais, Hirse 
und Zuckerrohr sind C 4 -Pflanzen, wichtige Getreide wie 
Reis jedoch nicht. Um unser Verständnis der genetischen 
Kontrolle der Entwicklung des C 4 -Stoffwechsels zu ver¬ 
tiefen, wurden umfassende Forschungsprogramme aufge¬ 
legt. Diese befassen sich nicht nur mit den beteiligten 
Enzymen, sondern auch mit der Art und Weise, wie die 
besondere Blattanatomie von C 4 -Pflanzen entsteht. Steigt 
die atmosphärische CO 2 -Konzentration weiter, könnte 
diese Forschung zu einer verstärkten landwirtschaftlichen 
Nutzung des C 4 -Stoffwechsels und einer damit einherge¬ 
henden Produktivitätssteigerung durch mehr Pflanzenar¬ 
ten führen. 
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Kapitelzusammenfassung 


10.1 Die Photosynthese nutzt Licht zur Synthese von 

Kohlenhydraten 

■ Bei der Photosynthese wird die Energie des Sonnenlichts 
eingefangen und für die Umwandlung von CO 2 in organi¬ 
sche Verbindungen genutzt. Siehe ► Animation 10.1 

■ Wie Isotopmarkierungsexperimente gezeigt haben, 
stammt das bei der Photosynthese gebildete O 2 aus H 2 O- 
Molekülen. Siehe ► „Experiment: Was sind die chemi¬ 
schen Reaktionen der Photosynthese, und wie werden sie 
von der CO 2 -Konzentration beeinflusst?“ 

■ Landpflanzen, Algen und Cyanobakterien leben unter 
aeroben Bedingungen und betreiben eine oxygene Pho¬ 
tosynthese: die Umwandlung von CO 2 und H 2 O in Koh¬ 
lenhydrate unter Freisetzung von O 2 . 

■ Einige Bakterien, die unter anaeroben Bedingungen le¬ 
ben, betreiben eine anoxygene Photosynthese, bei der die 
Energie des Sonnenlichts für die Fixierung von CO 2 ge¬ 
nutzt wird, ohne dass H 2 O verbraucht und O 2 freigesetzt 
wird. 

■ In den Lichtreaktionen der Photosynthese wird Licht¬ 
energie in chemische Energie in Form von ATP und 
NADPH umgewandelt. Siehe ► Abb. 10.2 

■ Die lichtunabhängigen Reaktionen nutzen die Licht¬ 
energie nicht direkt, sondern sie verwenden ATP und 
NADPH, um CO 2 zu reduzieren und Kohlenhydrate zu 
bilden. 

10.2 Die Lichtreaktionen wandeln Lichtenergie in chemi¬ 
sche Energie um 

■ Licht ist eine Form elektromagnetischer Strahlung. Es 
wird in partikelähnlichen Paketen emittiert, die als Pho¬ 
tonen bezeichnet werden; Licht besitzt aber auch wellen- 
ähnliche Eigenschaften. 

■ Moleküle, die Licht des sichtbaren Spektrums absorbie¬ 
ren, werden als Pigmente bezeichnet. Photosynthetisch 
aktive Organismen besitzen als Hauptpigmente Chloro- 
phylle. 

■ Durch Absorption eines Photons wird ein Elektron eines 
Pigmentmoleküls in einen angeregten Zustand versetzt, in 
dem es mehr Energie als im Grundzustand besitzt. 

■ Jedes Pigment hat ein charakteristisches Absorptions¬ 
spektrum. Ein WirkungsSpektrum spiegelt die Photo¬ 
syntheserate eines photosynthetisch aktiven Organismus 
bei einer gegebenen Wellenlänge des Lichts wider. Siehe 
► Abb. 10.4 

■ Die Pigmente eines photosynthetisch aktiven Organismus 
sind in Antennenkomplexen angeordnet, die Lichtener¬ 
gie absorbieren und diese bis zu einem Chlorophyll-ß- 
Molekül im Reaktionszentrum eines Photosystems lei¬ 
ten. Chlorophyll kann als Reduktionsmittel wirken und 
angeregte Elektronen auf andere Moleküle übertragen. 
Siehe ►Abb. 10.6 

■ Der nichtzyklische Elektronentransport nutzt die Pho¬ 
tosysteme I und II, um ATP, NADPH und O 2 zu bilden. 


Der zyklische Elektronentransport verläuft nur über 
Photosystem I und liefert ausschließlich ATP. Beide Sys¬ 
teme produzieren ATP mithilfe des Elektronentransport¬ 
systems. Siehe ►Abb. 10.7, 10.8 

■ Während der Photophosphorylierung wird ATP durch 
Chemiosmose gebildet. Siehe ►Abb. 10.9; ►Animation 
10.2 

10.3 Die chemische Energie aus den Lichtreaktionen 

dient dem Aufbau von Kohlenhydraten 

■ Im Calvin-Zyklus werden aus CO 2 Kohlenhydrate herge- 
stellt. Dieser Biosyntheseweg besteht aus drei Abschnit¬ 
ten: CO 2 -Fixierung an einen Akzeptor, Reduktion durch 
NADPH unter Bildung der Kohlenhydrate sowie Regene¬ 
ration des CO 2 -Akzeptors. Siehe ► Animation 10.3 

■ RuBP ist der erste CO 2 -Akzeptor und 3-Phosphoglycerat 
(3PG) ist das erste stabile Produkt der CO 2 -Fixierung. 
Das Enzym Ribulose-l,5-bisphosphat-Carboxylase/ 
Oxygenase (Rubisco) katalysiert die Reaktion von CO 2 
und RuBP zu 3PG. Siehe ► „Experiment: Der Weg des 
CO 2 wird nach verfolgt“; ►Abb. 10.10 

■ Für die Reduktion von 3PG zu Glycerinaldehyd-3-phos- 
phat (G3P) werden ATP und NADPH genutzt, die in den 
Lichtreaktionen gebildet wurden. Siehe ►Abb. 10.11; 

► Activity 10.2 

■ Licht stimuliert Enzyme des Calvin-Zyklus und koor¬ 
diniert so die Lichtreaktionen und die lichtunabhängige 
Reaktionen. Siehe ►Abb. 10.12 

10.4 Spezielle Umweltanpassungen verbessern die Photo¬ 
syntheserate 

■ Das Enzym Rubisco kann zusätzlich zur Reaktion zwi¬ 
schen RuBP und CO 2 eine Reaktion zwischen RuBP 
und O 2 katalysieren. Bei hoher Temperatur und niedri¬ 
ger CO 2 -Konzentration wird die Oxygenasefunktion der 
Rubisco gegenüber der Carboxylasefunktion bevorzugt. 

■ Die von der Rubisco katalysierte Oxygenasereaktion ver¬ 
ringert die Effizienz der Photosynthese erheblich. In 
den sich anschließenden Reaktionen der Photorespiration 
wird ein Teil des fixierten Kohlenstoffs zurückgewonnen. 

■ Ist die Rubisco als Oxygenase aktiv, findet Photorespira¬ 
tion statt, ein Prozess, der die Effizienz der Photosynthese 
deutlich reduziert. 

■ In C 4 -Pflanzen reagiert CO 2 mit Phosphoenolypyruvat 
(PEP) in den Mesophyllzellen zu einem C 4 -Zwischen¬ 
produkt. Diese C 4 -Verbindung gibt CO 2 in den Bündel¬ 
scheidenzellen im Blattinneren an die Rubisco ab. Siehe 

► Abb. 10.14, 10.15; ►Activity 10.2 

■ Pflanzen, die den Crassulaceen-Säuremetabolismus 
(CAM) betreiben, arbeiten weitgehend wie C 4 -Pflan¬ 
zen; die ursprüngliche CO 2 -Fixierung durch die PEP- 
Carboxylase findet bei ihnen jedoch zeitlich getrennt vom 
Calvin-Zyklus statt - nicht räumlich getrennt wie bei C 4 - 
Pflanzen. 
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10.5 Die Photosynthese ist ein integraler Bestandteil des 
Pflanzenstoffwechsels 

■ Über den Calvin-Zyklus ist die Photosynthese mit der 
Glykolyse und dem Citratzyklus verbunden. Siehe ► Abb. 
10.16 


Eine Pflanze muss zum Überleben mehr CO 2 durch Pho¬ 
tosynthese fixieren als sie veratmet. 

Nur ein kleiner Teil des Sonnenlichts wird durch die Pho¬ 
tosynthese genutzt. Siehe ►Abb. 10.17 



Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Licht beeinflusst die Kohlenstofffixierung in der Photosyn¬ 
these (► Abschn. 10.3). 

Originalliteratur: Loach K (1967) New Phytol 66: 607-621 

Einige Pflanzen sind schattentolerant, andere wiederum gedei¬ 
hen nur in vollem Sonnenlicht. Dieses Phänomen wirft Fragen 
auf, betreiben doch alle Pflanzen den gleichen Photosynthese¬ 
prozess. Wie unterscheiden sich schattentolerante Pflanzen also 
von denen, die keinen Schatten vertragen, sodass erstere auch 
bei schwachem Licht wachsen können? Besitzen Pflanzen An¬ 
passungsmechanismen für ungünstige Lichtbedingungen? 

Wissenschaftler suchten Antworten auf diese Fragen, indem sie 
Keimlinge zweier Baumarten untersuchten - einer schattento¬ 
leranten (Birke) und einer schattenintoleranten (Amerikanische 
Espe). Sie pflanzten die jungen Keimlinge beider Arten unter ein 
Gerüst, an dem sie schattenspendende Stoffe befestigten, wo¬ 
durch die Menge des auf die Pflanzen treffenden Sonnenlichts 
entweder 3 oder 44 % des normalen Tageslichts betrug. 

Nach fünf Wochen positionierten die Forscher ein Blatt jeder 
Pflanze vor den Stoffbahnen, um es unterschiedlichen Bedin¬ 
gungen auszusetzen. Sie belichteten das Blatt für ein paar 
Minuten mit unterschiedlichen Lichtintensitäten, während sie 
die Photosyntheserate in den Zellen bestimmten. Anschließend 
wurden die Blätter entfernt und ihr Chlorophyllgehalt pro Mas¬ 
seneinheit, die Dichte des Chlorophylls in jedem Blatt und die 
Größe der Blattoberfläche ermittelt. Die letzte Messung wurde 


umgerechnet in die Fläche pro Gramm Blattgewebe, sodass die 
beiden Arten mit ihren sehr unterschiedlich großen Blättern mit¬ 
einander verglichen werden konnten. Die Ergebnisse sind in den 
► Abbildungen und in ►Tab. 10.2 dargestellt. Beachten Sie, 
dass die Beleuchtungsstärke des Tageslichts etwa 48 x 10 3 Lux 
beträgt (die Beleuchtungsstärke ist auf der x-Achse aufgetra¬ 
gen). 


Aufgaben 

1. Wie die ► Diagramme zeigen, in denen die Photosynthesera¬ 
ten gegen die Beleuchtungsstärke aufgetragen sind, haben die 
Kurven den gleichen grundlegenden Verlauf. Warum steigt 
die Photosyntheserate an, wenn die Blätter höheren Lichtin¬ 
tensitäten ausgesetzt werden? 

2. Schauen Sie sich die Skalierung der y-Achsen der ►Dia¬ 
gramme an und vergleichen Sie die maximalen Photosynthe¬ 
seraten der beiden Baumarten miteinander. Was legt dieser 
Vergleich bezüglich der Unterschiede zwischen schattentole¬ 
ranten und schattenintoleranten Pflanzen nahe? 

3. Interpretieren Sie die „Chlorophylldaten“ in der ►Tabelle. 
Wie und warum passen Pflanzen ihren Chlorophyllgehalt im 
Allgemeinen an die Lichtbedingungen an, unter denen sie ge¬ 
deihen? 

4. Interpretieren Sie die Daten zur spezifischen Blattfläche in 
der ► Tabelle. Wie unterscheidet sich die spezifische Blatt¬ 
fläche der schattentoleranten von der der schattenintoleranten 
Baumart und inwiefern ist dieser Unterschied ein Ausdruck 
der Anpassung an den Schatten? 

5. Sagen Sie vorher, welche Pflanzenart (schattentolerant oder 
schattenintolerant) in Reaktion auf Veränderungen der Be¬ 
leuchtung innerhalb eines Tages, wenn ein bewölkter Himmel 
aufklart und sich anschließend wieder zuzieht, die größten 
Schwankungen der Photosyntheserate aufweisen wird. 


Tab. 10.2 Gesamtchlorophyllgehalt und spezifische Blattfläche eines Birken- und eines Espenblatts bei unterschiedlichen Beleuchtungsstärken 


Art 

Toleranz gegenüber 

Beleuchtungsstärke 

Gesamtchlorophyllgehalt 

spezifische 


Beschattung 

während der Anzucht 
(% des Sonnenlichts) 

(mg/g trockene Blatt¬ 
masse) 

(mg/dm 2 Blattfläche) 

Blattfläche (dm 2 /g) 

Birke 

sehr tolerant 

44 

3,26 

1,53 

2,13 



3 

7,02 

2,82 

2,49 

Amerikanische Espe 

sehr intolerant 

44 

6,34 

3,62 

1,57 



3 

8,23 

4,38 

1,88 






Nettophotosyntheserate (mg/dm 2 /h) Nettophotosyntheserate (mg/dm 2 /h) 
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schattentolerante Art (Birke) 



Beleuchtungsstärke (x 10 4 Lux) 


schattenintolerante Art (Amerikanische Espe) 



Beleuchtungsstärke (x 10 4 Lux) 
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11 Zellzyklus und Zellteilung 


Faszination Forschung: Unsterbliche Zellen 

Am 29. Januar 1951 suchte die 30-jährige Henrietta Lacks 
eine Klinik in Baltimore (USA) auf, da sie nach der 
Geburt ihres jüngsten Kindes an anormalen Blutungen 
litt. Der Arzt entdeckte die Ursache für diese Blutungen, 
einen Tumor, der bereits ein Viertel ihres Gebärmutterhal¬ 
ses umfasste. Die Untersuchung eines Tumorstücks durch 
einen Pathologen ergab, dass der Tumor bösartig war. 

Eine Woche später kehrte Frau Lacks in die Klinik zu¬ 
rück, wo die Mediziner den Tumor bestrahlten, um ihn 
abzutöten. Bevor sie mit der Behandlung begannen, ent¬ 
nahmen sie eine geringe Menge von Zellen und schickten 
diese ohne Zustimmung der Patientin - was damals zwar 
so üblich war, heute aber als unethisch gilt - an das For¬ 
schungslabor von George und Margaret Gey. Die beiden 
Wissenschaftler an der Klinik versuchten seit 20 Jahren, 
menschliche Zellen dazu zu bringen, außerhalb des Kör¬ 
pers zu überleben und sich zu vermehren. Sie hofften, 
wenn ihnen das gelänge, könnten sie eine Möglichkeit fin¬ 
den, Krebs zu heilen. Die Zellen der Patientin ließen sich 
tatsächlich kultivieren, sie teilten sich viel schneller als 
alle übrigen Zellen, mit denen das Forscherteam jemals 
zu tun hatte, und man bezeichnete sie als HeLa-Zellen. 
Unglücklicherweise vermehrten sie sich im Körper der 
Patientin genauso rasch, sodass sie sich innerhalb weni¬ 
ger Monate auf fast alle ihre Organe ausgebreitet hatten. 
Henrietta Lacks starb am 4. Oktober 1951. 

HeLa-Zellen wurden aufgrund ihres hohen Vermehrungs¬ 
potenzials rasch zu einem wichtigen Werkzeug der zell¬ 
biologischen Forschung. Unter kontrollierten Bedingun¬ 
gen konnte man sie mit Viren infizieren. Auf diese Weise 
wurden sie zu einem Wirt für Polioviren, die wiederum 
genutzt wurden, um den ersten Impfstoff gegen die Kin¬ 
derlähmung (Poliomyelitis oder kurz Polio), eine bedroh¬ 
liche Krankheit, zu entwickeln. Seitdem wurden HeLa- 
Zellen für zahlreiche Vorhaben in der Grundlagenfor¬ 
schung und der angewandten Forschung eingesetzt, insbe¬ 
sondere im Zusammenhang mit den Vermehrungsmecha¬ 
nismen menschlicher Zellen. Henrietta Lacks selbst hat 
zwar die USA niemals verlassen, aber ihre Zellen haben 
die ganze Welt erobert und waren sogar schon mit dem 
Space Shuttle im Weltraum. In den vergangenen 60 Jah¬ 
ren sind Zehntausende von wissenschaftlichen Artikeln 
erschienen, die auf Informationen beruhten, die mithilfe 
der HeLa-Zellen gewonnen wurden. Auch in diesem Ka¬ 
pitel werden Sie sich mit einem davon beschäftigen. 

Den Zellzyklus und seine Regulation zu verstehen, ist 
zweifellos eine wichtige Frage für die Erforschung von 
Krebs. Die Zellteilung ist jedoch nicht nur für Medizi¬ 
ner interessant, sondern auch für Biologen, denn sie bildet 
die Grundlage für Wachstum, Entwicklung und Fortpflan¬ 
zung aller Lebewesen. 

Wie wird die Vermehrung von Krebszellen reguliert? 


In „Experiment: Wie wird die Vermehrung von Krebszel¬ 
len reguliert?“ in ► Abschn. 11.2 und in ►„Faszination 
Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antwor¬ 
ten auf diese Frage. 


11.1 Alle Zellen stammen von 
anderen Zellen ab 

Der Lebenszyklus eines Organismus von der befruchteten Ei¬ 
zelle bis zum Tod hängt sehr eng mit der Zellteilung zusammen. 
Die Zellteilung ist bei allen Lebewesen Grundvoraussetzung 
für die Reproduktion (Fortpflanzung) und bei vielzelligen Or¬ 
ganismen zudem für Wachstum, Regeneration und Reparatur 
(► Abb. 11.1). Für die Zellteilung sind sowohl bei den Proka- 
ryoten als auch bei den Eukaryoten folgende vier Ereignisse 
erforderlich: 

1. Das Reproduktionssignal. Ein intrazelluläres oder extrazel¬ 
luläres Signal löst die Zellteilung aus. 

2. Die Replikation der DNA. Das genetische Material der Zelle 
muss dupliziert werden, damit jede der beiden neuen Zellen 
über einen vollständigen und identischen Satz von Genen ver- 
fügt. 

3. Die Segregation der replizierten DNA. Die replizierte DNA 
muss auf die beiden neuen Zellen gleichmäßig verteilt werden. 

4. Die Cytokinese. Die Enzyme und Organellen der neuen Zel¬ 
len müssen nachproduziert und der Plasmamembran muss 
neues Material hinzugefügt werden (auch der Zellwand bei 
Lebewesen, die eine solche besitzen), damit sich die beiden 
Zellen voneinander trennen können. 

Wie Sie noch feststellen werden, erfolgen diese vier Ereignisse 
bei Prokaryoten und Eukaryoten auf unterschiedliche Weise. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Alle Zellteilungen umfassen vier Ereignisse: Initiation, DNA-Re- 
plikation, DNA-Segregation und Cytokinese. 

■ Bei den Prokaryoten verläuft die Zellteilung schnell und erfolgt 
als Reaktion auf Signale aus der Umgebung; sie führt zu zwei 
neuen einzelnen Zellen, die meistens den gesamten Organismus 
darstellen. 

■ Die Zellteilung bei den Eukaryoten ist komplex, erfolgt als 
Reaktion auf interne Signale und führt bei Einzellern zur Fort¬ 
pflanzung des gesamten Organismus, bei Vielzellern hingegen 
zu einer Vermehrung der Zellen. 


Prokaryoten teilen sich durch binäre Spaltung 

Bei den Prokaryoten führt die Zellteilung zur Reproduktion ei¬ 
nes vollständigen einzelligen Organismus. Die Zelle nimmt an 
Größe zu, repliziert (verdoppelt) ihre DNA und verteilt dann 
durch einen Vorgang, den man als binäre Spaltung bezeichnet, 
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a Fortpflanzung 


b Wachstum 



Diese eukaryotischen 
Hefezellen teilen sich 

durch Knospung. 

V _'_ J 



Durch Zellteilung wird 

Wurzelgewebe gebildet. 

V___ 



c Regeneration 


Die Zellteilung trägt dazu bei, 
dass sich der Schwanz einer 
Eidechse regenerieren kann. 


Abb. 11.1 Wichtige Folgen der Zellteilung. Die Zellteilung ist die Grundlage für Fortpflanzung (a), Wachstum (b) sowie Reparatur und Rege¬ 
neration von Geweben (c) 


das Cytoplasma und die beiden DNA-Kopien auf zwei neue, 
kleinere Zellen. 

Reproduktionssignale Bei den Prokaryoten wirken häufig 
äußere Signale wie ein Wechsel von Umweltbedingungen oder 
die Konzentration von Nährstoffen als Auslöser für die Zelltei¬ 
lung. So teilt sich beispielsweise das Bakterium Bacillus subtilis 
alle 120 min, wenn Kohlenhydrate und Mineralstoffe („minera¬ 
lische Nährstoffe“) in großer Menge vorhanden sind. Bei einem 
niedrigen Nährstoffangebot verlangsamt sich das Wachstum und 
hält schließlich an. (Bei Einzellern meint man mit „Wachs¬ 
tum“ oft das Wachsen der Individuenzahl, nicht des einzelnen 
Individuums.) Wenn sich die Bedingungen wieder verbessern, 
setzt das Wachstum (die Vermehrung) erneut ein. Das Bakte¬ 
rium Escherichia coli , das vielfach als Modellorganismus für 
genetische Untersuchungen verwendet wird, teilt sich bei aus¬ 
reichender Versorgung mit Kohlenhydraten und Mineralstoffen 
alle 20 min. 

Replikation der DNA Wie Sie bereits in ►Abschn. 5.3 
erfahren haben, besteht ein Chromosom aus einem fadenförmi¬ 
gen DNA-Molekül, das um bestimmte Proteine (sog. Histone) 
gewunden ist. Wenn sich eine Zelle teilt, müssen alle ihre Chro¬ 
mosomen, die zusammen das Genom des Organismus bilden, 
repliziert werden, und von jedem Chromosom muss eine Kopie 
in jede der beiden neuen Zellen gelangen. 

Die meisten Prokaryoten verfügen nur über ein einziges, hier 
ringförmiges Chromosom. Wenn man das Chromosom von 
E. coli ausbreiten würde, sodass es einen vollständigen Kreis bil¬ 
det, hätte dieser einen Durchmesser von etwa 500 pm, wäre also 
200-mal größer als die Zehe. Damit die bakterielle DNA in die 
Zelle passt, muss sie kompakter gemacht werden. Die DNA fal¬ 
tet sich auf sich selbst zurück, wobei histonähnliche kleine, po¬ 
sitiv geladene (d. h. basische) Proteine an die negativ geladene 
(saure) DNA gebunden sind und dadurch zur Faltung beitragen. 


In der prokaryotischen DNA besitzen bei der zellulären Fort¬ 
pflanzung zwei Regionen eine wichtige Funktion: 

■ ori: An dieser Stelle beginnt die Replikation des ringförmi¬ 
gen Chromosoms. Es ist der Replikationsursprung. 

■ ter. An dieser Stelle endet die Replikation, es ist der Repli- 
kationsterminus. 

Bei der Replikation (Vervielfältigung) eines Chromosoms 
(vom lateinischen replicare für „entfalten“) wird die DNA in der 
Nähe des Zentrums der Zehe durch einen aus Proteinen beste¬ 
henden Replikationskomplex gefädelt. Die Replikation beginnt 
an der orz-Region und bewegt sich in beiden Richtungen auf 
die ter-Region zu. Während die DNA repliziert wird, ist der 
anabolische Stoffwechsel aktiv, was zu einem Größenwachs¬ 
tum der Zehe führt. Sobald die DNA-Replikation abgeschlossen 
ist, trennen sich die beiden Tochtermoleküle und wandern zu 
den entgegengesetzten Polen der Zelle. In sich schnell teilen¬ 
den Prokaryoten nimmt die DNA-Replikation die gesamte Zeit 
zwischen zwei Zellteilungen in Anspruch. 

Segregation der DNA-Moleküle Die Replikation beginnt 
im Zentrum der Zehe, und während sie sich fortsetzt, wan¬ 
dern die orz-Regionen zu den entgegengesetzten Polen der Zehe 
(► Abb. 11.2a). An die DNA-Sequenzen, die an die 6>n-Region 
angrenzen, binden Proteine, die für die Segregation (Trennung) 
essenziell sind (vom lateinischen segregare für „trennen“). Bei 
diesem Vorgang ist Energie erforderlich, wofür die bindenden 
Proteine ATP hydrolysieren. 

Cytokinese Unmittelbar nach der chromosomalen Replikati¬ 
on beginnt die Cytokinese (Zellteilung). Zuerst bildet sich innen 
an der Plasmamembran ein Ring aus Filamenten, ähnlich ei¬ 
nem Gummiband. Dieser Ring schnürt die Plasmamembran ein. 
Hauptbestandteil der Filamente ist ein Protein mit der Bezeich¬ 
nung FtsZ, das mit dem eukaryotischen Tubulin verwandt ist 
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11 Zellzyklus und Zellteilung 





Die Tochter-DNA- 
Moleküle trennen 
sich, angeführt von 
dem Bereich, der die 
ori -Region enthält. 
Während sich FtsZ- 
Proteine in der Mitte 
der Zelle ansammeln, 
beginnt die Zelle sich 
zu teilen. 


■ 

Die Cytokinese ist abge¬ 
schlossen, zwei neue Zellen 
sind entstanden. 




b Cytokinese bei einem Bakterium 


Chromosom 


Die Plasmamembranen 
haben sich vollständig 
gebildet und trennen so 
das Cytoplasma der beiden 
Zellen. In der Zellwand 
muss nur noch eine kleine 
Lücke geschlossen werden. 


Abb. 11.2 Zellteilung bei den Prokaryoten 


(daraus bestehen die Mikrotubuli, ►Abb. 5.14). Während sich 
die Membran einschnürt, wird neues Material für die Zellwand 
angelagert, sodass die beiden Zellen schließlich getrennt werden 
(►Abb. 11.2b). 


Eukaryotische Zellen teilen sich durch Mitose 
mit anschließender Cytokinese 


Wie bei den Prokaryoten geht die zelluläre Reproduktion auch 
bei den Eukaryoten mit Reproduktionssignalen, DNA-Repli- 
kation, Segregation und Cytokinese einher. Die Einzelheiten 
unterscheiden sich jedoch deutlich: 

■ ReproduktionssignaV. Anders als Prokaryoten teilen sich eu¬ 
karyotische Zellen nicht ständig, sobald die Bedingungen 
in ihrer Umgebung günstig sind. Bei vielzelligen Eukaryo¬ 
ten sind die meisten Zellen sehr spezialisiert und teilen sich 
tatsächlich nur selten. In einem eukaryotischen Organismus 
hängen die Signale für die Zellteilung nicht mit der Um¬ 
gebung einer einzelnen Zelle zusammen, sondern mit den 
Bedürfnissen und Anforderungen des gesamten Lebewesens. 

■ Replikation : Während die meisten Prokaryoten ein einziges 
ringförmiges Chromosom besitzen, sind es bei den Eu¬ 
karyoten normalerweise viele lineare Chromosomen (beim 
Menschen beispielsweise 46). Daraus folgt, dass die Vorgän¬ 
ge der Replikation und Segregation bei Eukaryoten anders 
und viel komplizierter sind als bei Prokaryoten. Bei den Eu¬ 
karyoten ist die DNA-Replikation im Allgemeinen auf einen 
zeitlichen Abschnitt zwischen den Zellteilungen beschränkt. 

■ Segregation: Bei den Eukaryoten sind die neu replizierten 
Chromosomen eng miteinander assoziiert (deshalb bezeich¬ 
net man sie als Schwesterchromatiden), und ein Mechanis¬ 
mus, den man als Mitose bezeichnet, verteilt (segregiert) sie 
auf zwei neue Zellkerne. 

■ Cytokinese : Die Cytokinese verläuft bei Pflanzenzellen auf¬ 
grund der dort vorhandenen Zellwand anders als bei Tierzel¬ 
len, denen ja eine Zellwand fehlt. 

Die beiden Tochterzellen, die bei der Mitose entstehen, sind in 
Bezug auf die Menge und Art der DNA, die sie enthalten, mit 
der Ausgangszeile (Mutterzelle) identisch. 

Für die Teilung des Zellkerns gibt es speziell bei der Bildung von 
Keimzellen einen besonderen Mechanismus, den man Meiose 
nennt. Sie werden sich in ► Abschn. 11.5 mit der Meiose befas¬ 
sen und dabei die Unterschiede zur Mitose kennenlemen. 

11.1 Wiederholung 

Für die Zellteilung sind vier Ereignisse erforderlich: ein 
Reproduktionssignal, die Replikation des genetischen 
Materials (DNA), die Segregation der replizierten DNA 
und die Trennung in die beiden Tochterzellen (Cyto¬ 
kinese). Prokaryoten besitzen im Allgemeinen nur ein 
einzelnes, ringförmiges Chromosom, und die Zellteilung 
kann sehr schnell erfolgen. Eukaryoten besitzen meh¬ 
rere bis viele Chromosomen, die sich zudem in einem 
Zellkern befinden. Deshalb ist die Segregation dort ein 
wesentlich komplizierterer Vorgang, der die Kernteilung 
umfasst und als Mitose bezeichnet wird. Ein alternativer, 
nur bei der Bildung von Keimzellen beschrittener Weg, 
ist die Meiose. 
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Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Schritte und ihre Reihenfolge bei allen Zelltei¬ 
lungsvorgängen analysieren und erläutern können. 

■ den Vorgang der Zellteilung bei Prokaryoten beschrei¬ 
ben können. 

■ erklären können, wie die vier Ereignisse der Zelltei¬ 
lung bei den Eukaryoten ablaufen. 

■ die Zellteilung bei Prokaryoten und Eukaryoten ver¬ 
gleichen und die Unterschiede heraus stellen können. 


_ 7_ 

1. Wodurch ist im Allgemeinen die Fortpflanzung einer proka- 
ryotischen Zelle durch binäre Spaltung begrenzt? 

2. Warum muss die DNA repliziert werden und segregieren, be¬ 
vor sich die Zelle teilen kann? 

3. Warum sind die DNA-Replikation und die Zellteilung bei Eu¬ 
karyoten komplizierter als bei Prokaryoten? 


Wie wird festgelegt, ob sich eine eukaryotische Zelle teilt? Wie 
führt die Mitose zu identischen Zellen? Die folgenden Abschnit¬ 
te handeln von den Einzelheiten der Mitose. 

11.2 Die Zellteilung der Eukaryoten 
wird durch den Zellzyklus 
reguliert 

Wie Sie wiederholt in diesem Buch feststellen können, zei¬ 
gen die verschiedenen Zelltypen eines vielzelligen Organismus 
unterschiedliche Zellteilungsraten. Einige Zelltypen, wie die 
Zellen in der frühen Phase eines Embryos, teilen sich ständig 
und schnell. Andere, wie etwa die Nervenzellen im Gehirn, 
teilen sich überhaupt nicht. Das deutet darauf hin, dass die Sig¬ 
nalwege, die zur Zellteilung führen, stark reguliert sind. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Sich teilende eukaryotische Zellen durchlaufen eine geordnete 
Abfolge von Ereignissen, die zusammen den Zellzyklus bilden. 

■ Die Ereignisse des eukaryotischen Zellzyklus werden intern regu¬ 
liert. 

■ Äußere Faktoren stimulieren eukaryotische Zellen in der G0- 
Phase, mit der Teilung zu beginnen. 

Bei den Eukaryoten bezeichnet man den Zeitraum von einer 
Zellteilung zur nächsten als Zellzyklus. Der Zellzyklus lässt 
sich untergliedern in Mitose/Cytokinese und Interphase. Wäh¬ 
rend der Interphase ist der Zellkern im Lichtmikroskop sichtbar 
und es finden die charakteristischen Zellfunktionen statt wie 
die DNA-Replikation. Diese Phase der Zelle beginnt, wenn die 


Cytokinese abgeschlossen ist, und endet mit dem Beginn der 
Mitose (M) (► Abb. 11.3). In diesem Abschnitt besprechen wir 
die Vorgänge der Interphase, besonders diejenigen, welche die 
Mitose auslösen. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 11.3: Wenn der DNA-Gehalt einer menschli¬ 
chen Hautzelle zu Beginn der Mitose 12 pg (Pikogramm) beträgt 
(1 pg = 1CT 12 g), wie groß ist dann der DNA-Gehalt einer Zelle 
in der Gl-Phase? 


Die Dauer des Zellzyklus ist bei den einzelnen Zelltypen sehr 
unterschiedlich. In der frühen Embryonalphase kann der Zellzy¬ 
klus nur 30 min umfassen, während sich schnell teilende Zellen 
bei einem erwachsenen Menschen für einen vollständigen Zell¬ 
zyklus etwa 24 h benötigen. Allgemein gilt, dass sich die Zellen 
die meiste Zeit in der Interphase befinden. Wenn Sie also eine 
Zellpopulation durch das Mikroskop betrachten, befinden sich 
zu jedem beliebigen Zeitpunkt nur einige wenige Zellen in der 
Mitose oder Cytokinese. Die Interphase umfasst drei Abschnit¬ 
te, die man mit Gl, S und G2 bezeichnet. Bei einem Zellzyklus 
von 24 h dauern diese untergeordneten Phasen normalerweise 
11h (Gl-Phase), 8 h (S-Phase) und 4h (G2-Phase), wobei die 
noch fehlende 1 h auf die Mitose/Cytokinese (M-Phase) entfällt. 

■ Gl-Phase: Während der Gl-Phase besteht jedes Chromo¬ 
som aus einem einzigen, nichtreplizierten DNA-Molekül, 
das an Histone gebundenen ist. Für die unterschiedliche 
Dauer des Zellzyklus bei den einzelnen Zelltypen ist vor 
allem die Dauer der Gl-Phase verantwortlich. Einige sich 
schnell teilende embryonale Zellen zeigen überhaupt keine 
Gl-Phase, während andere Zellen durchaus Wochen oder 
Jahre in der Gl-Phase verbleiben können. 

■ Gl-S-Übergang: Am Gl-S-Übergang, den man auch als 
Restriktionspunkt (R-Punkt) bezeichnet, wird die Zelle da¬ 
rauf festgelegt, die DNA zu replizieren und anschließend die 
Mitose durchzuführen. 

■ S-Phase: Während der S-Phase (Synthesephase) kommt es 
zur Replikation der DNA (genauer beschrieben in ► Abschn. 
13.3). Jedes Chromosom wird dupliziert und besteht danach 
aus zwei über Proteine miteinander verknüpften, identischen 
Schwesterchromatiden (die Produkte der DNA-Replikation). 
Die Schwesterchromatiden bleiben bis zur Mitose miteinan¬ 
der verbunden und werden in deren Verlauf zu Tochterchro¬ 
mosomen. 

■ G2-Phase: Während der G2-Phase bereitet sich die Zelle auf 
die Mitose vor - etwa indem sie die Proteinkomponenten 
synthetisiert, die im Verlauf der Mitose gebraucht werden. 

Der Beginn, der Ablauf und das Ende der einzelnen Phasen wer¬ 
den durch spezifische Signale reguliert. Doch nicht alle Zellen 
folgen diesem „Marsch durch die Institutionen“. Manche in der 
Gl-Phase befindliche Zellen treten in einen inaktiven Ruhezu¬ 
stand des Zellzyklus ein, die GO-Phase. Solche Zellen können 
oft unter bestimmten äußeren Bedingungen wieder in die Gl- 
Phase und damit in den Zellzyklus wechseln, etwa aufgrund 
eines extrazellulären Signals. 
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Abb. 11.3 Der Zellzyklus der Eukaryoten. Der Zellzy¬ 
klus umfasst eine Mitosephase (M), während der die Mitose 
und die Cytokinese stattfinden, und einen langen Zeitab¬ 
schnitt ohne Zellteilung, den man als Interphase bezeichnet. 
Bei Zellen, die sich teilen, besteht die Interphase aus drei 
Abschnitten (Gl, S und G2) 



Bei der Mitose kommt 
es zu einer Teilung des 
Zellkerns. 


Gegen Ende der M-Phase 
kommt es zur Zellteilung 
(Cytokinese). 


Die DNA wird während 
der S-Phase repliziert. 


Zellen, die sich nicht teilen, 
werden normalerweise in der 
Gl-Phase festgehalten und 
treten in die GO-Phase ein. 


Spezifische Signale lösen die Ereignisse 
des Zellzyklus aus 

Mithilfe von Zellfusionsexperimenten ist es gelungen, interne 
Signale nachzuweisen, die die Übergänge zwischen den Phasen 
des Zellzyklus regulieren. So haben beispielsweise Fusionsex¬ 
perimente mit HeLa-Zellen (die Zellen in der Einleitung zu 
diesem Kapitel: ► „Faszination Forschung: Unsterbliche Zel¬ 
len“) in unterschiedlichen Phasen des Zellzyklus gezeigt, dass 
eine Zehe in der S-Phase ein Molekül produziert, das die DNA- 
Replikation aktiviert (► „Experiment: Wie wird die Vermehrung 
von Krebszellen reguliert?“). Ähnliche Versuche haben sich auf 
Signale konzentriert, die den Eintritt in die M-Phase regulieren. 
Weitere Experimente zeigten, dass die Signale für das Voran¬ 
schreiten des Zellzyklus durch die Aktivität von Proteinkinasen 
kontrolliert werden. 


Das Voranschreiten des Zellzyklus beruht auf den Aktivitä¬ 
ten der cyclinabhängigen Kinasen (Cdks). Zur Erinnerung 
(►Abschn. 7.2): Eine Proteinkinase ist ein Enzym, das die 
Übertragung einer Phosphatgruppe von ATP auf ein Zielprotein 
katalysiert. Diese Phosphatgruppenübertragung bezeichnet man 
als Phosphorylierung. Das ändert die räumliche Struktur und da¬ 
mit die Aktivität des Proteins. 


Protein + ATP 


Proteinkinase 
-> 


Protein-P + ADP 

(Aktivitäts änderung) 


Durch Katalyse der Phosphorylierung bestimmter Zielproteine 
spielen die Cdks an verschiedenen Stehen im Zellzyklus eine 


wichtige Rohe. Die Entdeckung, dass die Cdks die Zellteilung 
in Gang setzen, ist ein gutes Beispiel dafür, dass die Erforschung 
ganz unterschiedlicher Organismen und Zelltypen letztendlich 
zur Entwicklung einer einzigen Modell Vorstellung führen kann. 
Eine Arbeitsgruppe um James Maller untersuchte unreife Eier 
des Krallenfroschs Xenopus laevis und versuchte herauszufin¬ 
den, wie sie zur Teilung und schließlich zur Bildung reifer Eier 
stimuliert werden. Man stellte fest, dass bei Einführen eines 
Proteins aus heranreifenden Eiern in unreife Eizellen diese zur 
Teilung angeregt wurden. Das Protein wurde als Reifungsfaktor 
(maturation promoting factor) bezeichnet. 

Gleichzeitig untersuchte Leland Hartwell mit seiner Gruppe den 
Zellzyklus der Bierhefe Saccharomyces cerevisiae (ein einzel¬ 
liger Pilz; ► Abb. 11.1a). Dabei entdeckte er einen Stamm, der 
beim Gl-S-Übergang angehalten wurde, da ihm eine Cdk fehlte. 
Es stellte sich heraus, dass diese Cdk der Hefe und der Rei¬ 
fungsfaktor des Krallenfroschs ähnliche Eigenschaften besitzen. 
Weitere Untersuchungen bestätigten dann, dass das Protein der 
Froscheier tatsächlich eine Cdk ist. 

Man fand bald darauf bei vielen anderen Organismen, so auch 
beim Menschen, ähnliche Cdks, die den Gl-S-Übergang regu¬ 
lieren. Diese Kontrollstelle bezeichnet man heute als Restrik¬ 
tionspunkt (R-Punkt). Inzwischen sind weitere Cdks bekannt, 
die andere Abschnitte des Zellzyklus regulieren. 

Cdks sind erst dann als Proteinkinasen enzymatisch aktiv, wenn 
sie an einen anderen Typ von Protein gebunden sind - an einen 
Aktivator mit der Bezeichnung Cyclin (daher Cdk = cyklin- 
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abhängige Kinase). Cyclin wurde von Tim Hunt bei Seeigel- 
eiem entdeckt; danach konnte er zeigen, dass es auch bei 
Froscheiem wirkt. Die Bindung von Cyclin an die Cdk ist ein 
Beispiel für eine allosterische Regulation und aktiviert die 
Cdk, indem es deren Konformation verändert, sodass das ak¬ 
tive Zentrum für die Substrate zugänglich wird (► Abb. 11.4). 
Der Cyclin/Cdk-Komplex, der den Übergang von der Gl- zur 
S-Phase kontrolliert, ist nicht der einzige derartige Komplex, 
der bei der Regulation des eukaryotischen Zellzyklus eine 
Rolle spielt. Es gibt unterschiedliche Cyclin/Cdk-Komplexe, 
die aus unterschiedlichen Cyclinen und Cdks bestehen und 
in verschiedenen Zyklusphasen aktiv sind (►Abb. 11.5). Die 
Einzelheiten der Bildung und der Funktionsweise dieser Kom¬ 
plexe unterscheiden sich bei den Eukaryoten; im Folgenden ist 
die Situation bei Säugetieren näher beschrieben. Als Beispiel 
dient der Cyclin/Cdk-Komplex, der den Gl-S-Übergang kon¬ 
trolliert. 


Querverweis 

Wie in ►Abschn. 8.5 besprochen, ist eine allosterische 
Regulation dann gegeben, wenn ein anderes Molekül 
die dreidimensionale Struktur eines Enzyms modifiziert. 
Dadurch verändert sich die Fähigkeit des Enzyms, sein 
Substrat zu binden, sodass sich die Geschwindigkeit der 
vom Enzym katalysierten Reaktion erhöht oder verringert. 


Der Cyclin/Cdk-Komplex katalysiert die Phosphorylierung des 
Retinoblastomproteins (RB; die Bezeichnung hängt mit dessen 
Bedeutung bei Krebs zusammen, ►Abschn. 11.7). In vielen 
Zellen fungiert RB oder ein RB-ähnliches Protein als Inhibi¬ 
tor des Zellzyklus am R-Punkt. Um in die S-Phase einzutreten, 
muss eine Zelle die RB-Blockade umgehen. Hier liegt nun die 
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Blick in die Daten: Wie wird die Vermehrung von Krebszellen reguliert? 


Die Fusion von Plasmamembranen ist ein natürlicher Vor¬ 
gang während der Endocytose und Exocytose sowie bei der 
Befruchtung (Verschmelzung von Gameten). Wenn mem¬ 
branumhüllte Viren ihre Wirtszellen infizieren, kommt es 
ebenfalls zu einer Membranfusion. Manchmal induzieren 
diese Viren auch die Verschmelzung benachbarter Wirtszel¬ 
len, sodass eine vielkernige Zelle entsteht. Diese Beobach¬ 
tung führte dazu, das Sendaivirus (ein membranumhülltes 
Virus der Atemwege der Maus) im Labor zu verwenden, um 
im Experiment Zellen zu fusionieren. Rao und Johnson nutz¬ 
ten dieses Verfahren, um die Regulation des Zellzyklus zu 
untersuchen. 

Bei ihrem Experiment verwendeten Rao und Johnson HeLa- 
Zellen, die sich kontinuierlich teilen (Einleitung zu diesem 
Kapitel: ► „Faszination Forschung: Unsterbliche Zellen“). 
Zuerst hat man Zellen isoliert, die sich entweder in der Gl- 
oder in der S-Phase befanden. Vor der Verschmelzung wur¬ 
den die Zellen in der S-Phase mit einem radioaktiv markier¬ 
ten Baustein der DNA-Synthese (Thymidin) inkubiert. Das 
Molekül wurde in die neu replizierte DNA dieser Zellen ein¬ 
gebaut, sodass die Zellkerne radioaktiv markiert waren. Die 
S- und die Gl-Zellen wurden dann mithilfe des Sendaivirus 
fusioniert, sodass Gl/S-Zellen entstanden. Auch diese wur¬ 
den mit markiertem Thymidin inkubiert. Die Wissenschaftler 
bestimmten dann zu verschiedenen Zeitpunkten nach der Fu¬ 
sion den Anteil der vorher nichtmarkierten Gl-Kerne, die 
nun die neue Markierung trugen (also ihre DNA repliziert 
hatten) (►Abb. A). In einer zweiten Versuchsreihe wurden 
S- und G2-Zellen in verschiedenen Kombinationen fusio¬ 
niert, die Anzahl der mitotischen Zellen wurde bestimmt 
und als Prozentsatz der gesamten Zellpopulation dargestellt 
(►Abb. B). 

Aufgaben 

1. Wie lange dauerte es, bis alle Gl-Keme der Gl/S-Zellen 
markiert waren (► Abb. A)? 

2. Betrachten Sie die Werte für die fusionierten Gl/Gl -Zel¬ 
len und die nichtfusionierten Gl-Zellen in ►Abb. A. 


Erklären Sie, warum diese als Kontrollen für das Expe¬ 
riment geeignet sind. Wann wurden diese Kerne markiert? 
Vergleichen Sie diese Zeiten miteinander und mit denen 
der Gl/S-Kerne und erläutern Sie das Ergebnis. 

3. Betrachten Sie ► Abb. B. Warum hat es bei den S-Zellen 
länger gedauert als bei den G2-Zellen, bis sie in die Mitose 
eingetreten sind? 

4. ► Abb. B: Hat die Fusion mit den G2-Zellen in den Kernen 
der S-Zellen den Zeitpunkt der Mitose verändert? Erklären 
Sie, was das in Bezug auf die Regulation des Zellzyklus 
bedeutet. 

Abb. A 



Abb. B 
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Funktion des Gl-S-Cyclin/Cdk-Komplexes. Der Komplex ka¬ 
talysiert das Anhängen einer Phosphatgruppe an RB. Dadurch 
verändert sich die dreidimensionale Struktur von RB, und es 
wird infolgedessen inaktiviert. Sobald die Wirkung von RB 
aufgehoben ist, kann der Zellzyklus voranschreiten. Zusammen¬ 
gefasst lässt sich das Ganze so darstellen: 


RB 

(aktiv - blockiert den Zellzyklus) 


Cyclin-Cdk 


> RB-P 

(inaktiv - ermöglicht Zellzyklus) 


Der Fortschritt des Zellzyklus wird durch die Aktivitäten der 
Cdk reguliert. Deshalb ist die Regulation der Cdk essenziell 
für die Regulation der Zellteilung. Ein wirksamer Mechanismus 
der Regulation der Cdk besteht darin, das Vorhandensein oder 


Fehlen von Cyclinen zu regulieren (► Abb. 11.6). Einfach aus¬ 
gedrückt: Fehlt ein Cyclin, ist dessen Cdk-Partner inaktiv. Wie 
der Name „Cyclin“ andeutet, sind die Proteine mal vorhanden, 
mal fehlen sie: Sie werden im Zellzyklus nur zu bestimmten 
Zeiten produziert (exprimiert). 

Die verschiedenen Cyclin/Cdk-Komplexe fungieren als Kon¬ 
trollpunkte des Zellzyklus in Form von Signalwegen, die 
den Fortschritt des Zellzyklus regulieren. Ist beispielsweise 
eine Zelle durch Strahlung oder Gift grundlegend geschädigt, 
kann sie daran gehindert werden, den Zellzyklus abzuschließen. 
Während der Interphase gibt es drei Kontrollpunkte, außerdem 
einen vierten während der Mitose (►Abb. 11.5, ►Tab. 11.1). 
In der Tabelle sind die auslösenden Signale aufgeführt, die an 
jedem Kontrollpunkt zum Anhalten des Zellzyklus führen. 
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Abb. 11.4 Die Bindung von Cyclin aktiviert die Cdk. Die 

Bindung eines Cyclinmoleküls verändert die dreidimensionale 
Struktur einer inaktiven Cdk, sodass sie zu einer aktiven Prote¬ 
inkinase wird. Jeder Cyclin/Cdk-Komplex phosphoryliert ein 
spezifisches Zielprotein im Zellzyklus 


Das Protein Cdk 
ist immer vorhan¬ 
den, aber sein ak¬ 
tives Zentrum ist 
unzugänglich. 


Q Durch die Bindung 
von Cyclin verändert 
sich die Cdk und 
das aktive Zentrum 
wird zugänglich. 


Q Ein Substratprotein und 
ATP binden an die Cdk; 
das Substratprotein 
wird phosphoryliert. 


Substrat¬ 

protein 


| Das phosphorylierte 
Substratprotein regu¬ 
liert den Zellzyklus; 
jede Cdk hat ein spe¬ 
zifisches Zielprotein. 



Ereignisse des Zellzyklus 


Das Protein Cyclin 
wird nur zu einem 
bestimmten Zeit¬ 
punkt im Zellzyklus 
produziert. 


Abb. 11.5 Cyclinabhängige Kinasen (Cdks) regulieren 
den Fortschritt des Zellzyklus. Durch die Einwirkung auf 
Kontrollpunkte (rote Linien) regulieren die verschiedenen 
Cyclin/Cdk-Komplexe die korrekte Reihenfolge der Ereignis¬ 
se im Zellzyklus 



Als Beispiel soll hier der Gl-Kontrollpunkt (R) dienen. Wird die 
DNA während der Gl-Phase geschädigt, führt ein Signalweg 
zur Produktion des Proteins p21. (Das „p“ steht für „Prote¬ 
in“, die „21“ bezeichnet die Molekülmasse, die etwa 21.000 
beträgt.) Das p21-Protein bindet an die Gl-S-Cdk, sodass sie 
Cyclin nicht mehr binden kann. Dadurch bleibt die Cdk in¬ 
aktiv und der Zellzyklus hält an, während die DNA repariert 


wird (in ►Abschn. 13.4 erfahren Sie mehr über die DNA- 
Reparatur). Wenn der Signalweg für DNA-Schädigung nicht 
mehr aktiv ist, wird p21 abgebaut, sodass die Funktion des 
Cyclin/Cdk-Komplexes zum Tragen kommt und sich der Zell¬ 
zyklus fortsetzt. Wenn die DNA-Schädigung gravierend ist und 
nicht repariert werden kann, durchläuft die Zelle den program¬ 
mierten Zelltod (die Apoptose), womit Sie sich weiter unten 
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Abb. 11.6 Cycline sind im Zellzyklus nur 

vorübergehend aktiv. Cycline werden nur in 
bestimmten Phasen produziert und bald wieder 
abgebaut. In diesem Fall ist das Cyclin nur wäh¬ 
rend der Gl-Phase vorhanden und aktiviert dann 
die Cdk 



Tab. 11.1 Kontrollpunkte des Zellzyklus 


Zellzyklusphase 

auslösendes Signal 

Gl 

DNA-Schädigung 

S 

unvollständige Replikation oder DNA-Schädigung 

G2 

DNA-Schädigung 

M 

Chromosom nicht an der Spindel befestigt 


in diesem Kapitel beschäftigen werden. Solche Kontrollen ver¬ 
hindern, dass sich geschädigte Zellen vermehren und einem 
Organismus schaden können. 


Wachstumsfaktoren können Zellen 
zur Teilung anregen 

Die Cyclin/Cdk-Komplexe geben der Zelle die Möglichkeit, den 
Fortschritt des Zellzyklus intern zu regulieren. Der Zellzyklus 
wird jedoch auch durch äußere Signale beeinflusst. Nicht alle 
Zellen in einem Organismus durchlaufen den Zellzyklus gleich 
schnell, wie Sie bereits erfahren haben. Manche Zellen verlas¬ 
sen ihn und treten in die GO-Phase ein, oder sie durchlaufen ihn 
nur sehr langsam und teilen sich entsprechend selten. Wenn sich 
solche Zellen teilen sollen, müssen sie durch externe chemische 
Signale stimuliert werden, die man als Wachstumsfaktoren be¬ 
zeichnet. Hier einige Beispiele: 

■ Wenn Sie sich schneiden und bluten, sammeln sich spe¬ 
zialisierte Zellfragmente, die Blutplättchen (Thrombocyten), 
an der Wunde und setzen die Blutgerinnung in Gang. Die 
Thrombocyten produzieren das Protein PDGF {platelet - 
derived growth factor ), das zu den angrenzenden Zellen in 
der Haut diffundiert und sie zur Zellteilung und Wundheilung 
anregt. 


■ Rote und weiße Blutzellen (Erythrocyten und Leukocyten) 
besitzen nur eine begrenzte Lebensdauer und müssen durch 
die Teilung von unreifen, nicht spezialisierten Vorläuferblut¬ 
zellen (hämatopoetischen Stammzellen) im Knochenmark 
ersetzt werden. Es gibt zwei Arten von Wachstumsfaktoren, 
welche die Teilung und Spezialisierung dieser Stammzellen 
stimulieren: Interleukine sind für Leukocyten zuständig, und 
Erythropoetin stimuliert die Bildung von Erythrocyten. 

Wachstumsfaktoren binden an spezifische Rezeptoren auf ih¬ 
ren Zielzellen und aktivieren Signaltransduktionswege, an deren 
Ende die Synthese von Cyclin steht, wodurch die Cdks und der 
Zellzyklus aktiviert werden. 

11.2 Wiederholung 

Der Zellzyklus der Eukaryoten unterliegt sowohl einer ex¬ 
ternen als auch einer internen Regulation. Cdk kontrollie¬ 
ren den eukaryotischen Zellzyklus, und ihre Aktivitäten 
werden durch die Bindung von Cyclinen reguliert. Äuße¬ 
re Signale wie Wachstumsfaktoren können den Zellzyklus 
auslösen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand schematischer Darstellungen oder Beschrei¬ 
bungen jede Phase des Zellzyklus erkennen können. 

■ erläutern können, wie der Fortschritt des Zellzyklus in 
einer eukaryotischen Zelle reguliert wird. 

■ die Mechanismen beschreiben können, durch die der 
Zellzyklus beeinflusst wird. 

■ die Auswirkungen externer Faktoren auf den eukaryo¬ 
tischen Zellzyklus Vorhersagen können. 
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1. Zeichnen Sie eine schematische Darstellung des Zellzyklus 
und beschreiben Sie die drei Abschnitte der Interphase. 

2. Wie können die Cyclin/Cdk-Komplexe den Fortschritt des 
Zellzyklus regulieren? 

3. Was sind Wachstumsfaktoren und wie wirken sie bei der Kon¬ 
trolle des Zellzyklus mit? 

4. Das Protein pl6 wirkt auf den Zellzyklus ähnlich wie p21. 
Vor Kurzem hat man festgestellt, dass es bei älteren Men¬ 
schen in den Zellen mehr pl6 gibt als bei jüngeren Menschen. 
Was lässt sich daraus für den Alterungsprozess schließen? 


11.3 Zellkerne teilen sich 
durch Mitose 

DNA ist mit einer Länge von mehreren Mikrometern ein sehr 
langes Polymer. In jeder Phase des Zellzyklus müssen diese Fä¬ 
den zu kompakten Strukturen gepackt sein. Ein eukaryotisches 
Ein-Chromatid-Chromosom besteht aus einem, ein Zwei-Chro- 
matid-Chromosom aus zwei linearen, doppelsträngigen DNA- 
Molekülen, an die viele Proteine gebunden sind. (Diesen Kom¬ 
plex aus DNA und Proteinen bezeichnet man als Chromatin.) 
Vor der S-Phase enthält jedes Chromosom nur ein einzelnes 
doppelsträngiges DNA-Molekül. Nach dessen Replikation in 
der S-Phase sind es jedoch zwei doppelsträngige DNA-Mole- 
küle: die Schwesterchromatiden (►Abb. 11.7). Diese werden 
während der G2-Phase über den größten Teil ihrer Länge von ei¬ 
nem Proteinkomplex zusammengehalten, den man als Cohesin 
bezeichnet. Bei der Mitose wird außer im Bereich des Cen- 
tromers, wo die Chromatiden weiterhin zusammenkleben, der 
größte Teil des Cohesins entfernt. Am Ende der G2-Phase und 
zu Beginn der Mitose umhüllen die sogenannten Kondensine, 
eine andere Gruppe von Proteinen, die DNA-Moleküle, wo¬ 
durch diese durch Faltung kompakter werden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Mitose stellt sicher, dass jeder Tochterzellkern eine Kopie der 
DNA des Mutterzellkerns erhält. 

■ Bei der Mitose kommt es im sich teilenden Zellkern zu einer be¬ 
stimmten Abfolge von Ereignissen. 

■ Die Cytokinese ist der Vorgang, durch den sich das Cytoplasma 
der Zelle teilt. Dies tritt ein, sobald die Mitose vollständig abge¬ 
schlossen ist. 

Wenn man die Gesamt-DNA in einer normalen menschlichen 
Körperzelle vollständig strecken würde, hätte sie eine Gesamt¬ 
länge von fast 2 m (allerdings in 46 Schnipseln von mehreren 
Zentimetern Länge für die 46 Chromosomen). Der Zellkern be¬ 
sitzt jedoch nur einen Durchmesser von 5 pm (5 x 10 _6 m). 
Deshalb muss die DNA in einer hoch organisierten Form dicht 
gepackt werden (►Abb. 11.8). Diese Verpackung wird vor al¬ 
lem durch Proteine bewirkt, die man als Histone bezeichnet 
(vom griechischen histos für „Gewebe“). Sie sind bei zellulä¬ 
ren pH-Werten positiv geladen, da sie einen hohen Anteil an 
den basischen Aminosäuren Lysin und Arginin enthalten. Die 
positiv geladenen R-Gruppen dieser Aminosäuren binden durch 


ionische Wechselwirkungen an die negativ geladenen Phos¬ 
phatgruppen der DNA. Diese DNA-Histon-Wechselwirkungen 
sowie die Wechselwirkungen zwischen den Histonen unter¬ 
einander führen zur Bildung von kugelförmigen Aggregaten 
aus acht Histonmolekülen (Histonoktamer) und einem DNA- 
Abschnitt. Diese Grundeinheit bezeichnet man als Nucleosom 
(►Abb. 11.8). 

Während der Interphase ist das einzeln vorliegende DNA- 
Molekül jedes Chromosoms um eine riesige Zahl von Histon- 
oktameren gewunden; die so entstandenen Nucleosomen sind 
wie eine Perlenkette angeordnet. In dieser Phase des Zellzyklus 
ist die DNA für Proteine zugänglich, die für die Replikation 
und Transkription von Bedeutung sind. Sobald sich ein Mito¬ 
sechromosom gebildet hat, ist es aufgrund seiner kompakten 
Struktur für Replikations- und Transkriptionsfaktoren nicht zu¬ 
gänglich, sodass diese Prozesse nicht stattfinden können. Bis zu 
dem Zeitpunkt, an dem sich die Chromatiden zu trennen begin¬ 
nen, kommt es also zu weiteren Spiralisierungen. 

Bei der Mitose gehen aus dem einen Zellkern zwei Tochterkeme 
hervor, die untereinander und mit dem Mutterzellkern genetisch 
identisch sind. Die Mitose (der erste Teil der M-Phase des Zell¬ 
zyklus) stellt sicher, dass sich die beiden Chromatiden jedes 
Chromosoms exakt auf die Tochterzellkeme verteilen (Segrega¬ 
tion). Die Mitose ist zwar ein kontinuierlicher Vorgang, bei dem 
jedes Ereignis fließend in das nächste übergeht, aber es hat sich 
als sinnvoll erwiesen, diesen Prozess in eine Abfolge von Stadi¬ 
en einzuteilen: Prophase, Prometaphase, Metaphase, Anaphase 
und Telophase (► Abb. 11.9, ► Tab. 11.2). 

Animation 11.1 Mitosis 

www.Lifel le.com/ Al 1.1 

Acti vity 11.1 Images of Mitosis 

www. Life 11 e.com/ac 11.1 

Sie erfahren jetzt zunächst Genaueres über die besonderen 
Zellstrukturen, die während der Mitose die ordnungsgemäße 
Segregation der Chromosomen bewerkstelligen - die Centroso¬ 
men und der Spindelapparat. 


Die Centrosomen bestimmen 
die Zellteilungsebene 

Der Spindelapparat (den man auch als Mitosespindel oder 
einfach als Spindel bezeichnet) ist eine dynamische Struktur 
aus Mikrotubuli, die die Schwesterchromatiden bei der Mitose 
voneinander weg bewegt. Bevor sich der Spindelapparat bilden 
kann, wird seine Orientierung durch das Centrosom (Zentral¬ 
körperchen) festgelegt. Dies ist ein membranloses Organell im 
Cytoplasma in der Nähe des Zellkerns. Bei den Tieren enthält 
das Centrosom ein Paar von Centriolen, die jeweils die Form 
eines kurzen Zylinders besitzen, der aus neun Dreiergruppen 
von Mikrotubuli besteht. Während der S-Phase verdoppelt sich 
das Centrosom, und zu Beginn der Prophase trennen sich die 
beiden Centrosomen voneinander und wandern zu den entge¬ 
gengesetzten Enden der Kernhülle. Sie bestimmen so die beiden 
Zellpole, auf die sich die Chromatiden während der Anaphase 
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Abb. 11.7 Chromosomen, Chromatiden und Chromatin. 

Die DNA im Interphasekern ist nur undeutlich zu erkennen 
und erhält zu Beginn der Mitose eine kompaktere Form 




i einem Interphasekern 
ind die Chromosomen 
adenförmige Strukturen, 
lie sich im gesamten 
!ellkern verteilen. 


In der M-Phase bilden [ 
und Proteine in jedem 
Chromosom eine hoch 
kompakte Struktur. 


Centromer 
\ Schwester 
\ chroma- 
\ tiden 


0,5 pm 


DNA 


Am Ende der S-Phase 
werden die Chroma¬ 
tiden am Centrometer 
zusammengehalten. 


Während der Interphase 
wird die DNA repliziert; 
hier ist nur ein winziger 
Ausschnitt von einem 
unter vielen Chromo¬ 
somen dargestellt. 


5 pm 


zubewegen. Die Zellen von Pflanzen und Pilzen besitzen keine 
Centriolen, sondern bilden ein Mikro tubuliorganisationszen- 
trum (MTOC) an jedem Zellpol, das die gleiche Funktion 
erfüllt. 


Querverweis 

Wie bereits in ► Abschn. 5.3 besprochen, bestehen Mikro¬ 
tubuli aus Dimeren von Tubulinmonomeren, die schnell 
angelagert und wieder entfernt werden können, wodurch 
die Länge von Mikrotubuli angepasst wird. 


Die Positionen der beiden Centrosomen legen die Ebene fest, 
an der sich eine tierische Zelle teilt. Dadurch bestimmen sie 
die räumliche Beziehung zwischen den beiden neuen Zellen. 
Diese Beziehung ist bei frei lebenden Einzellern wie Hefen 


wahrscheinlich weniger wichtig, besitzt aber für Zehen in ei¬ 
nem vielzelligen Organismus eine große Bedeutung. So müssen 
beispielsweise während der Entwicklung einer befruchteten Ei¬ 
zelle zum Embryo die Tochterzehen aus bestimmten Teilungen 
genau positioniert werden, damit sie Signale so umsetzen kön¬ 
nen, das sich geordnete Gewebe bilden. 


Die Bildung des Spindelapparats 
beginnt in der Prophase 

Während der Interphase sind im Lichtmikroskop beim Zellkern 
nur die Kernhülle, die Nucleoli (► Abschn. 5.3) und ein kaum 
aufzulösendes Gewirr des Chromatins zu erkennen. Das Er¬ 
scheinungsbild des Zellkerns verändert sich, wenn die Zehe in 
die Prophase eintritt. In diesem Stadium verschwindet der groß- 
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DNA-Doppel- 

Nucleosom 

Chromatin 

gerüstassoziiertes 

kondensiertes 

verdichtetes 

helix 



Chromatin 

Chromatin 

Chromosom 

Packungs¬ 

verhältnis: 

10:1 

50:1 

250:1 

5000:1 

8000:1 



700 nm 


Während der Mitose spira- 
lisieren sich die Schleifen 
noch weiter und bilden ein 
hochkondensiertes Chro¬ 
mosom. 


Core-Partikel 
aus acht Histon- 
molekülen 
(Histonoktamer) 


Die DNA windet sich um die His- 
tone.die Bindung erfolgt durch 
ionische Wechselwirkungen, und 
es bildet sich eine riesige Zahl 
von Nucleosomen, die wie Perlen 
auf einer Schnur angeordnet sind. 


Schleifendomänen 


Proteingerust 


Nucleosomen bilden eine kompri 
mierte Spirale, die sich zu einer 
noch größeren Spirale verdrillt 
usw. So entstehen die konden¬ 
sierten, überspiralisierten Chro- 
matinfasern. 


Die Fasern falten sich 
und bilden Schleifen¬ 
domänen, die an 
einem Proteingerüst 
befestigt sind. 


Die Schleifen verdich¬ 
ten sich im Interpha¬ 
sekern noch weiter 
und bilden so das 
Chromatin. 


Abb. 11.8 DNA wird zu einem Mitosechromosom verpackt. Der grundlegende Baustein dieser sehr kompakten Struktur ist das Nucleosom, 
das aus einem Histonoktamer und einem darauf gespulten DNA-Abschnitt besteht 


Tab. 11.2 Zusammenfassung der 
Ereignisse während des Zellzyklus 


Phase Ereignis 

Interphase 


Gl 

S 

G2 

Mitose 

Prophase 

Prometaphase 

Metaphase 

Anaphase 

Telophase 

Cytokinese 


Wachstum; am Ende liegt der Restriktionspunkt 
DNA-Replikation 

Bildung des Spindelapparats beginnt 

Kondensation der Chromosomen; Zusammenbau der Spindel 
Zellkernhülle löst sich auf; Chromosomen heften sich an die Spindel 
Anordnung der Chromosomen zu einer Äquatorialplatte (Metaphasenplatte) 
Trennung der Chromatiden; Wanderung zu den Polen 
Dekondensieren der Tochterchromosomen; Bildung der neuen Kernhüllen 
Trennung der Zellen; Erweiterung der Plasmamembran und gegebenenfalls der Zell¬ 
wand 


te Teil des Cohesins, das seit der S-Phase die beiden DNA-Mo- 
leküle zusammengehalten hat. Dadurch und durch den Beginn 
der Verdichtung werden die einzelnen Chromatiden sichtbar. Sie 
werden durch eine geringe Menge von Cohesin weiterhin am 
Centromer zusammengehalten. In der späten Prophase entsteht 
in der Centromerregion auf jedem Chromatid eine spezialisierte 
plattenförmige Struktur, Kinetochor genannt. Die Kinetochore 
sind für die Bewegung der Chromosomen als Anheftungsstellen 
für den Spindelapparat von großer Bedeutung. 


Fasern bilden, die sich bis in die mittlere Region der Zelle aus- 
wachsen. Die Mikrotubuli sind zu Beginn instabil. Sie bilden 
sich ständig neu und zerfallen wieder, bis sie auf ein Kinetochor 
eines Chromosoms oder auf einen Mikrotubulus der anderen 
Halbspindel treffen, wodurch sie stabilisiert werden. 

Activity 11.2 The Mitotic Spindle 

www.Life Ile. com/ac 11.2 

In der Spindel gibt es demnach zwei Arten von Mikrotubuli: 


Jedes der beiden Centrosomen dient als mitotischer Pol, zu 
dem die Chromatiden sich später hinbewegen (► Abb. 11.10a). 
Während der Prophase und der Prometaphase entwickeln sich 
fädige Mikrotubuli zwischen den Polen und den Chromosomen 
und bilden so den Spindelapparat. An die Spindel heften sich 
die Chromosomen; außerdem dient sie als Gerüst, das die bei¬ 
den Centrosomen und damit die Zellpole auseinanderhält. Jede 
Hälfte der Spindel entwickelt sich, indem sich Tubulindimere 
aus dem Cytosol an die Centriolmikrotubuli anlagem und lange 


Polmikrotubuli bilden das Grundgerüst der Spindel; sie ver¬ 
binden die beiden Pole. 

Kinetochormikrotubuli bilden sich später und heften sich 
an die Kinetochore der Chromosomen. Die beiden Schwes¬ 
terchromatiden jedes Chromosomenpaares werden über ihr 
jeweiliges Kinetochor an den entgegengesetzten Hälften der 
Spindel verankert (►Abb. 11.10b). Dadurch ist sicherge¬ 
stellt, dass sich die beiden Schwesterchromatiden schließlich 
zu den entgegengesetzten Polen bewegen. 
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Kinetochor- 



O Während der S-Phase in der 
Interphase werden im Zellkern die 

DNA und die Centrosomen repliziert. 

_ / 


R) Das Chromatin wird spiralisiert und über- 
spiralisiert, sodass es immer kompakter 
wird und zu lichtmikroskopisch sichtbaren 
Chromosomen kondensiert. Die Chromo¬ 
somen bestehen aus identischen, gepaar¬ 
ten Schwesterchromatiden, die in der 
S-Phase gebildet wurden. Die Centroso¬ 
men wandern zu den entgegengesetzten 
Polen der Zelle. 


Q Die Kernhülle zerfällt. Die Kineto¬ 
chormikrotubuli bilden sich und 
verbinden die Kinetochore mit den 

Centrosomen bzw. Polen. 

v______ 


Abb. 11.9 Die Phasen der Mitose bei einer Tierzelle. Das Ergebnis der Mitose sind zwei neue, genetisch identische Zellkerne, die jeweils für 
eine der beiden Tochterzellen bestimmt sind, wenn sich eine Zelle teilt. In den fluoreszenzmikroskopischen Aufnahmen sind die Mikrotubuli (und 
damit der Spindelapparat) grün, die Chromosomen rot gefärbt. In den Grafiken sind die Chromosomen stilisiert dargestellt, um den Werdegang 
der einzelnen Chromatiden hervorzuheben 


Durch die Bewegung der Chromatiden wird das eigentliche Ziel 
der Mitose erreicht. Es kommt zur Segregation des genetischen 
Materials, die erfolgen muss, bevor die Zelle sich teilen kann 
und der Zellzyklus abgeschlossen ist. Die Prophase bereitet die¬ 
se Bewegung vor, und die eigentliche Segregation erfolgt in den 
anschließenden drei Phasen der Mitose. 


Trennung der Chromatiden Die Trennung der Chromati¬ 
den beginnt mit der Anaphase und wird durch einen Cyclin/Cdk- 
Komplex (► Abb. 11.6) der M-Phase reguliert. Dieser Komplex 
aktiviert einen weiteren Proteinkomplex, den man als APC 
{anaphase-promoting complex) bezeichnet. Zur Trennung der 
Chromatiden kommt es, weil eine Untereinheit des Cohesin- 
proteins, das die Schwesterchromatiden zusammenhält, hydro¬ 
lysiert wird, und zwar durch eine spezifische Protease - dement¬ 
sprechend als Separase bezeichnet (► Abb. 11.11). Am Ende der 
Metaphase hegt ein Kontrollpunkt des Zellzyklus, den man häu¬ 
fig als spindle asv£raMy-Kontrollpunkt bezeichnet und der den 
APC blockiert, wenn eines der Chromatiden nicht korrekt an 
der Spindel befestigt ist. Sobald alle Chromosomen beidseitig 
verankert sind, wird der APC aktiviert und die Schwesterchro¬ 
matiden trennen sich. Nach ihrer Trennung bezeichnet man 
die Schwesterchromatiden auch als Tochterchromosomen. Zur 


besseren Unterscheidung spricht man bis zur Trennung auch von 
Zwei-Chromatid-Chromosomen und nach der Trennung von 
Ein- Chromatid- Chromosomen. 


Die Segregation der Chromatiden 
ist hochgradig organisiert 

Während der nächsten drei Phasen der Mitose - Prometaphase, 
Metaphase und Anaphase - kommt es in der Zehe und bei den 
Chromosomen zu bedeutenden Veränderungen (►Abb. 11.9). 
Während der Prometaphase löst sich die Kernhülle auf und der 
Spindelapparat ist vollständig ausgebildet. Während der Meta¬ 
phase ordnen sich die Chromosomen in der Äquatorialebene 
der Zehe zu einer Platte an (der Äquatorialplatte oder Metapha¬ 
seplatte); sie sind dann einzeln besonders gut sichtbar. In der 
Anaphase finden dann entscheidende Vorgänge statt: die Auf¬ 
trennung der Chromatiden und ihr Transport zu den Polen. 

Bewegung der Tochterchromosomen Die Wanderung 
der beiden Sätze von Tochterchromosomen zu den Zellpolen 
ist ein hoch organisierter, energieverbrauchender Vorgang. An 
















11.3 Zellkerne teilen sich durch Mitose 


321 




Äquatorial¬ 
ebene mit 
Metapha¬ 
seplatte 



Tochter¬ 

chromosomen 


Q Die Centromere werden am Zelläquator 
in einer Ebene angeordnet. 


0 Die gepaarten Schwesterchroma¬ 
tiden trennen sich, und die neuen 
Tochterchromosomen beginnen, 
sich zu den Polen zu bewegen. 



@Die Tochterchromosomen erreichen die 
Pole. Mit dem Abschluss der Telophase 
bilden sich die Kernhüllen und die Nuc- 
leoli neu, das Chromatin dekondensiert, 
und nach der Cytokinese treten die 
Zellen wieder in die Interphase ein. 


Abb. 11.9 (Fortsetzung) 



Kinetochor¬ 

mikrotubulus 


Kinetochor 


Kinetochormikrotubuli heften 
sich an die Kinetochore und 
an die Spindelpole. 


Polmikrotubuli erstrecken sich 
von jedem Pol der Spindel. 



> 

’ÖJ 


Abb. 11.10 Der Spindelapparat besteht aus Mikrotubuli, a Der Spindelapparat in einer Tierzelle während der Metaphase. In Pflanzenzellen 
gibt es keine Centriolen. b Elektronenmikroskopische Aufnahme einer Metaphase mit Hervorhebung der Kinetochormikrotubuli 


der Bewegung der Tochterchromosomen sind drei Mechanis¬ 
men beteiligt. Zum einen enthalten die Kinetochore Proteine, 
die als molekulare Motoren fungieren, darunter Kinesine und 
das cytoplasmatische Dynein (► Abb. 5.18 und 5. 19). Sie nutzen 
die Energie aus der Hydrolyse von ATP, um die Arbeit zu leis¬ 


ten und die Chromosomen entlang der Mikrotubuli zu bewegen. 
Zum anderen verkürzen sich die Kinetochormikrotubuli und zie¬ 
hen so die Tochterchromosomen zum jeweiligen Centrosom/ 
Zellpol. Drittens entfernen sich die Centrosomen voneinander, 
indem sich die überlappenden Polmikrotubuli aneinander ent- 
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Q Nach der DNA-Replikation 
werden während der Pro¬ 
phase die Schwesterchro¬ 
matiden durch Cohesin 
zusammengehalten. 


| In der Prometaphase 
wird das Cohesin 
größtenteils entfernt, 
außer im Bereich des 
Centromers. 



Schwester¬ 

chromatiden 


Cohesin 


Cohesin^OpQ 



Centromer 


Am Ende der Metaphase aktiviert 
ein Cyclin/Cdk-Komplex den 
APC-Komplex, der die Separase 
aktiviert, sodass das restliche 
Cohesin entfernt wird. 


Tochter¬ 

chromosomen 


Abb. 11.11 Anheftung und Trennung der Chromatiden. Der Cohesinproteinkomplex hält die Schwesterchromatiden am Centromer zusammen. 
Das Enzym Separase hydrolysiert Cohesin am Ende der Metaphase, sodass sich die Schwesterchromatiden trennen können und so zu Tochter¬ 
chromosomen werden 


langschieben, was ebenfalls zur Trennung der Tochterchromo¬ 
somen beiträgt. Das letzte Stadium der Mitose ist die Telophase. 
Die Spindel löst sich auf und um jeden Chromosomensatz bil¬ 
det sich eine neue Kemhülle, teils aus Fragmenten der alten 
(►Abb. 11.9). Schließlich teilt sich in der Cytokinese das Cy¬ 
toplasma auf die beiden Tochterzellen auf. Dies ist das letzte 
Stadium der Zellteilung. 

Media Clip 11.1 Mitosis: Live and Up-Close 

www. Life 11 e.com/mc 11.1 

Bei der Cytokinese teilt sich das Cytoplasma 

Nach der Mitose, also nach Bildung der beiden Tochterkerne, 
teilt sich das Cytoplasma der Zelle im Rahmen der Cytokinese. 
Bei diesem Vorgang bestehen zwischen Tier- und Pflanzen¬ 
zellen zwei grundlegende Unterschiede. Bei Tierzellen beginnt 
die Cytokinese mit einer Einschnürung der Plasmamembran, 
als ob sich zwischen den beiden Zellkernen ein unsichtbarer 
Gummiring bildet und zusammenzieht (► Abb. 1 1.12a). Dieser 
kontraktile Ring existiert tatsächlich; er wird von Actinfilamen¬ 
ten und dem assoziierten Motorprotein Myosin (► Abb. 5. 15) an 
der cytoplasmatischen Oberfläche der Plasmamembran gebildet. 
Diese beiden Proteine interagieren und bewirkten dadurch eine 
Kontraktion, sodass durch die Einschnürung schließlich zwei 
Zellen entstehen. Actinfilamente bilden sich sehr schnell aus 
Actinmonomeren, die bereits in der Interphase als Bausteine des 
Cytoskeletts vorhanden sind. 

Das Cytoplasma von Pflanzenzellen teilt sich auf andere Weise, 
da Pflanzen feste Zellwände besitzen. In Pflanzenzellen treten 
während des Abbaus der Spindel nach der Mitose entlang der 
Zellteilungsebene, etwa in der Mitte zwischen den beiden Toch- 
terkemen, vom Golgi-Apparat abgeschnürte Membranvesikel 
auf. Die Vesikel werden durch das Motorprotein Kinesin entlang 
von Mikrotubuli bewegt und verschmelzen mit ihresgleichen zur 


Bildung der beiden trennenden Plasmamembranen. Gleichzeitig 
bildet sich aus ihren Inhaltsstoffen eine Zellplatte, das Anfangs¬ 
stadium der neuen trennenden Zellwand (► Abb. 11 .12b). 

Nach der Cytokinese enthält jede Tochterzelle alle Bestand¬ 
teile einer vollständigen Zelle. Durch die Mitose wird die 
exakte Verteilung der Chromatiden sichergestellt. Im Gegen¬ 
satz dazu werden Organellen wie Ribosomen, Mitochondrien 
und Chloroplasten nicht unbedingt gleichmäßig zwischen den 
Tochterzellen aufgeteilt, es müssen nur in jeder Zelle genü¬ 
gend davon vorhanden sein. Dementsprechend gibt es für die 
Organellen keinen so präzisen und offensichtlichen Verteilungs¬ 
mechanismus wie für die Mitose. Umso erstaunlicher ist, dass 
die Verteilung der Organellen durchweg funktioniert, und es ist 
weitgehend unverstanden, wie sie gesteuert wird. 

11.3 Wiederholung 

Die Mitose ist die geordnete Teilung eines eukaryotischen 
Zellkerns in zwei Zellkerne mit jeweils identischem Chro¬ 
mosomensatz. Die Mitose verläuft zwar kontinuierlich, 
lässt sich aber als eine Abfolge von Ereignissen (Propha¬ 
se, Prometaphase, Metaphase, Anaphase und Telophase) 
beschreiben. Sobald sich zwei Tochterzellkerne gebildet 
haben, teilt sich die Zelle durch die Cytokinese in zwei 
Zellen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ darstellen können, wie das Verpacken der DNA 
in Chromosomen sicher stellt, dass jede Tochterzelle 
einen vollständigen Satz erhält. 

■ erläutern können, welche Zellstrukturen wie an der 
Mitose beteiligt sind. 

■ die Cytokinese beschreiben können. 
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Abb. 11.12 Die Cytokinese unterscheidet sich bei Tier- und 
Pflanzenzellen, a Zygote (befruchtete Eizelle) eines Seeigels, 
die am Ende der ersten Zellteilung ihrer Entwicklung zu ei¬ 
nem Embryo gerade die Cytokinese abgeschlossen hat. b Eine 
sich teilende Pflanzenzelle in der späten Telophase. Pflanzen¬ 
zellen teilen sich wegen ihrer Zellwand auf andere Weise als 
Tierzellen 


a Cytokinese einer Tierzelle 


b Cytokinese einer Pflanzenzelle 



10 pm 


Diese Reihe von Vesikeln fusio¬ 
niert und bildet dann eine Zell¬ 
platte zwischen der oberen und 

der unteren Zelle. 

V___ J 


f \ 

Der kontraktile Ring hat das Cyto¬ 
plasma der beiden Tochterzellen 
vollständig getrennt, wobei ihre 

Oberflächen noch in Kontakt stehen. 

V___._/ 


_ 7 _ 

1. Wie unterscheiden sich Ausgangschromosom, Chromatid 
und Tochterchromosom und welche Bedeutung haben sie je¬ 
weils bei der Zellteilung? 

2. Welche verschiedenen Ebenen der Verpackung gibt es, durch 
die lineare DNA während der Prophase verdichtet (konden¬ 
siert) wird? 

3. Paclitaxel ist ein Wirkstoff gegen Krebs, der an Mikrotu¬ 
buli bindet und verhindert, dass Untereinheiten hinzugefügt 
oder entfernt werden. Zudem führt Paclitaxel dazu, dass die 
vorhandenen Mikrotubuli Aggregate bilden. Wie kann der 
Wirkstoff Ihrer Meinung nach das Tumorwachstum zum Still¬ 
stand bringen? Ist Paclitaxel für Krebszellen spezifisch? 

4. Wie unterscheidet sich die Cytokinese bei Pflanzen- und Tier¬ 
zellen? 

5. Was geschieht im Zellzyklus, wenn das Protein Cohesin funk¬ 
tionslos ist? 


Die Mitose führt zu zwei Zellen, die genetisch identisch sind. 
Es gibt jedoch bei den Eukaryoten mit der Meiose noch einen 
anderen Zellteilungsvorgang, und dieser führt zu genetischer 
Vielfalt. Der nächste Abschnitt handelt von der Funktion von 
Mitose und Meiose bei der Fortpflanzung (Reproduktion). In 
► Abschn. 11.5 werden Sie sich dann mit den Einzelheiten der 
Meiose beschäftigen. 


11.4 Die Meiose ist für die 

geschlechtliche Fortpflanzung 
unabdingbar 

Der mitotische Zellzyklus wiederholt sich, und durch diesen 
Vorgang können aus einer einzigen Zelle viele Zellen mit 
identischer Zellkem-DNA hervorgehen. Bei jeder Mitose ent¬ 
stehen zwei Tochterzellen, aus der Meiose gehen dagegen vier 
Tochterzellen hervor. Während an der ungeschlechtlichen Fort¬ 
pflanzung nur die Mitose beteiligt ist, spielt die Meiose bei der 
geschlechtlichen Fortpflanzung eine Rohe - und sie beinhaltet 
auch einen mitoseähnlichen Schritt. 

Die ungeschlechtliche Fortpflanzung, die auch vegetative 
oder asexuelle Fortpflanzung genannt wird, basiert auf der 
mitotischen Teilung des Zellkerns. Ein Lebewesen, dass sich 
asexuell vermehrt, kann ein Einzeller sein wie die Bierhefe und 
sich selbst mit jedem Zellzyklus reproduzieren, oder es handelt 
sich um einen vielzelligen Organismus wie eine Zitterpappel 
(►Abb. 11.13). Zitterpapeln können sich geschlechtlich fort¬ 
pflanzen, wobei es männliche und weibliche Pflanzen gibt. An 
vielen Standorten stehen jedoch nur Bäume, die alle dassel¬ 
be Geschlecht haben. DNA-Analysen haben gezeigt, dass es 
sich dabei um Klone eines einzigen Eltemorganismus handelt, 
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Abb. 11.13 Ungeschlechtliche Fortpflanzung in großem Umfang. In 

diesem Wald stammen die Zitterpappeln von einem einzigen Baum ab, 
der sich ungeschlechtlich fortgepflanzt hat. Sie stimmen alle genetisch 
weitestgehend überein 

die also mit diesem genetisch identisch sind. Jegliche geneti¬ 
sche Variabilität unter solchen Bäumen ist höchstwahrscheinlich 
auf minimale, durch die Umwelt hervorgerufene Veränderun¬ 
gen (Mutationen) in der DNA zurückzuführen. Die Variabilität 
innerhalb solcher Klone ist sehr viel geringer als die inner¬ 
halb von Zitterpappelpopulationen mit häufiger geschlechtlicher 
Fortpflanzung. 


Querverweis 

Die ungeschlechtliche Fortpflanzung ist bei Landpflanzen 
weit verbreitet, Näheres dazu finden Sie in ► Abschn. 37.3. 


Anders als die ungeschlechtliche Fortpflanzung verläuft die ge¬ 
schlechtliche Fortpflanzung (auch generative oder sexuelle 
Fortpflanzung genannt). Sie führt zu einem Lebewesen, das 
mit seinen beiden Eltern genetisch nicht übereinstimmt. Die ge¬ 
schlechtliche Reproduktion erfordert Keimzellen (Gameten), 
die durch die Meiose entstehen. Zwei Eltern tragen zu jedem ih¬ 
rer Nachkommen jeweils einen Gameten bei. Die Meiose kann 
Gameten - und damit Nachkommen - hervorbringen, die sich 
genetisch voneinander unterscheiden. Aufgrund der genetischen 
Variabilität können einige der Nachkommen besser als andere 
an eine bestimmte Umgebung angepasst sein, um zu überle¬ 
ben und sich zu reproduzieren. Sich asexuell fortpflanzende 
Lebewesen können zwar ebenfalls eine geringfügige genetische 
Vielfalt aufweisen, doch bringt die Meiose eine viel größere 
Vielfalt hervor, die dann im Rahmen der Evolution der natür¬ 
lichen Auslese unterliegt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die ungeschlechtliche Fortpflanzung erfolgt durch die Mitose, 
während die geschlechtliche Fortpflanzung über die Meiose ver¬ 
läuft. 

■ Ein geschlechtlicher Lebenszyklus beinhaltet haploide und di¬ 
ploide Phasen. 


Geschlechtliche Lebenszyklen bringen haploide 
und diploide Zellen hervor 

Bei vielzelligen Lebewesen sind die meisten Zehen nicht auf 
geschlechtliche Fortpflanzung, sondern auf andere Aufgaben 
spezialisiert. Man bezeichnet sie als somatische Zellen oder 
auch vegetative Zellen. Sie enthalten jeweils einen doppel¬ 
ten Chromosomensatz, das heißt, jeder Chromosomentyp hegt 
als Paar vor. Beispielsweise hat der Mensch 46 Chromosomen 
bzw. 23 Chromosomenpaare. Von jedem Paar stammt das eine 
Chromosom von der Mutter und das andere vom Vater. In der 
Metaphase gleichen sich die Chromosomen eines solchen Paa¬ 
res in Größe und Form und tragen einander entsprechende, aber 
nicht unbedingt übereinstimmende genetische Informationen. 
So kann beispielsweise ein Chromosomenpaar einer Pflanze von 
einem Gen, das die Samenform reguliert, unterschiedliche Va¬ 
rianten tragen, etwa so, dass auf dem einen Chromosom die 
Variante für runzlige Samen, auf dem anderen die Variante für 
glatte Samen hegt (► Kap. 12). Da die Chromosomen eines Paa¬ 
res nicht identisch sind, sondern sich entsprechen, spricht man 
von homologen Chromosomen, oft auch kürzer von Homo¬ 
logen. 

Zwischen der Größe eines Lebewesens und der Anzahl der 
Chromosomen in seinem Genom besteht kein klarer Zusam¬ 
menhang. Zwar besitzt eine Stubenfliege fünf Chromosomen¬ 
paare, ein Mensch wie gesagt 23 und ein Pferd 32, aber ein 
Karpfen hat 52 Paare. Die höchste bekannte Anzahl von Chro¬ 
mosomen findet sich mit 1260 (630 Paare!) bei der Farnpflanze 
Ophioglossum reticulatum. 

Der geschlechtlichen Fortpflanzung dienende Zehen eines Viel¬ 
zellers, die generativen Zellen, enthalten im Ausgangsstadium, 
den Urkeimzellen, noch einen doppelten Chromosomensatz 
wie somatische Zehen. Aus Urkeimzellen werden dann im 
Verlauf der Meiose Keimzellen (Gameten) mit einem einfa¬ 
chen Chromosomensatz - das heißt, von jedem Paar homologer 
Chromosomen ist nur jeweils ein Chromosom vorhanden. Die 
Anzahl der Chromosomen im einfachen Satz wird mit n ange¬ 
geben, und Zehen oder Lebewesen in diesem Zustand bezeich¬ 
net man als haploid. Liegt ein doppelter Chromosomensatz 
vor (2 n), spricht man von diploid. Bei der Fortpflanzung ver¬ 
schmelzen zwei haploide Gameten zu einer diploiden Zygote; 
diesen Vorgang bezeichnet man als Befruchtung. 

Wie es nach der Befruchtung weitergeht, ist bei den Eukaryoten 
unterschiedlich. In ►Abb. 11.14 sind drei verschiedene Ty¬ 
pen von Lebenszyklen dargestellt. Bei Tieren entwickelt sich 
aus der Zygote durch anschließende Mitosen wieder der betref¬ 
fende diploide Vielzeller (Diplont), der sich dann irgendwann 
seinerseits durch Meiose geschlechtlich fortpflanzen kann. Bei 
vielen Pilzen macht die Zygote sofort wieder eine Meiose durch 
und es entstehen haploide Sporen; aus einer solchen Spore 
entsteht anschließend durch Mitosen ein haploider Vielzeller 
(Haplont). Die Keimzellbildung erfordert dann natürlich keine 
Meiose. Bei Landpflanzen kommt es zu einem Generations¬ 
wechsel, indem sich ein haploides vielzelliges und ein diploides 
vielzelliges Stadium ab wechseln. Man spricht dann von einem 
Diplohaplonten. In ► Teil VII werden Sie viele Beispiele euka- 
ryotischer Lebenszyklen kennenlernen. 
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Pilz (Rhizopus oligosporus) 
(haploider Organismus) 



reifer Organismus 

in) 


\ 


haploid (n) 
diploid (2 n) 


Farn (Humata tyermanii) 
(diploider Sporophyt) 


Gametophyt 

in) 


Gameten 

männlich (n) weiblich (n) 

V 

Befruchtung 


Spore [n) 

L 


Gameten 

männlich (n) weiblich (n) 


Meiose 

V 


Befruchtung 

nr - 

Zygote (2 n) 


Sporophyt 
(2 n) 


y 



Nimmersatt-Störche (Myctaria ibis) 
(diploider Organismus) 

Gameten 



Im haplontischen Lebenszyklus 

ist der ausgereifte Organismus 
haploid und die Zygote ist das 
einzige diploide Stadium. 


Bei einem Generationswechsel durch¬ 
läuft der Organismus ein haploides und 
ein diploides Stadium, die beide viel¬ 
zellig sind. 

V 


Bei einem dipiontischen Lebens¬ 
zyklus ist der Organismus diploid 
und die Gameten sind das einzige 
haploide Stadium. 


Abb. 11.14 Bei der geschlechtlichen Fortpflanzung wechseln sich Befruchtung und Meiose ab. Bei der geschlechtlichen Fortpflanzung gibt 
es abwechselnd haploide ( n ) und diploide {In) Zellen bzw. vielzellige Organismen 


Activity 11.3 Sexual Life Cycle 

www.Life Ile. com/ac 11.3 

Wesentlich bei der geschlechtlichen Fortpflanzung ist, dass bei 
der Bildung der haploiden Gameten bei jedem Chromosomen¬ 
paar der Zufall entscheidet, welches Chromosom für den haploi¬ 
den Satz ausgewählt wird - und das bei beiden Geschlechtern. 
Daran schließt sich die Verschmelzung zweier haploider Game¬ 
ten an, wodurch eine diploide Zelle (Zygote) entsteht. Beide 
Schritte tragen dazu bei, dass die genetische Information in ei¬ 
ner Population durchmischt wird, sodass es (außer bei eineiigen 
Zwillingen) keine zwei Individuen gibt, die ganz genau die glei¬ 
che genetische Ausstattung besitzen. Die Vielfalt, die durch die 
geschlechtliche Fortpflanzung erzeugt wird, führt zu beträchtli¬ 
chen Entwicklungsmöglichkeiten im Verlauf der Evolution. 

11.4 Wiederholung 

Für die geschlechtliche Fortpflanzung, bei der zwei 
haploide Gameten verschmelzen und so eine diploide 
Zygote hervorbringen, ist eine Meiose erforderlich. Die 
geschlechtliche Fortpflanzung erhöht die genetische Viel¬ 
falt, die Grundsubstanz der durch natürliche Selektion 
stattfindenden Evolution. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die geschlechtliche und die ungeschlechtliche Fort¬ 
pflanzung vergleichen und die Unterschiede aufzeigen 
können. 

■ zwischen haploiden und diploiden Zellen unterschei¬ 
den können. 

■ geschlechtliche Lebenszyklen bei den verschiedenen 
Spezies vergleichen und die Unterschiede aufzeigen 
können. 


_ 7 _ 

1. Wie entsteht in Bezug auf die Chromosomen durch die 
Befruchtung ein diploider Organismus und wie lässt sich er¬ 
kennen, ob eine Zehe diploid ist? 

2. Welche allgemeinen Merkmale sind allen geschlechtlichen 
Lebenszyklen gemeinsam? 

3. Wie würden Sie bei einer Probe von einer kleinen Grünpflan¬ 
ze feststellen, ob sie haploid oder diploid ist? 

4. Skizzieren Sie haplontische und diplontische Lebenszyklen 
und kennzeichnen Sie jeweils haploide und diploide Genera¬ 
tionen. 
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11 Zellzyklus und Zellteilung 


Anders als die Mitose führt die Meiose zu Tochterzellen, die 
sich genetisch von der Ursprungszelle unterscheiden. Im nächs¬ 
ten Abschnitt folgen Sie den einzelnen Schritten der Meiose und 
erfahren dabei genauer, wie die genetische Durchmischung er- 
folgt. 

11.5 Die Meiose führt zur Bildung 
von Keimzellen 

Im vorherigen Abschnitt haben Sie etwas über die Funktion und 
die Bedeutung der Meiose in der geschlechtlichen Fortpflanzung 
erfahren. Nun soll es darum gehen, wie die haploiden Zellen 
in der Meiose entstehen. Im Gegensatz zu den Produkten der 
Mitose unterscheiden sich die Produkte der Meiose genetisch 
voneinander und von der Ursprungszelle. 

Die Meiose hat insgesamt drei Aufgaben: 

■ Verringerung der Chromosomenzahl von diploid (2 n) auf 
haploid ( n ). 

■ Ausstattung jedes der haploiden Produkte mit einem voll¬ 
ständigen Chromosomensatz. 

■ Erzeugung einer genetischen Vielfalt der Produkte. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Gameten sind Produkte der Meiose und unterscheiden sich ge¬ 
netisch voneinander und von der Ursprungszelle. 

■ Rekombinationsereignisse während der Meiose vergrößern die 
genetische Variabilität der Gameten. 

■ Die zufälligen Genkombinationen in den Gameten entstehen bei 
Ereignissen während der Meiose. 

■ Fehler bei der Meiose und weitere Ereignisse führen zu einer zu¬ 
sätzlichen genetischen Variabilität unter den Gameten. 


Durch die Meiose halbiert sich 
die Anzahl der Chromosomen 

Die Meiose umfasst zur Vorbereitung der sexuellen Fortpflan¬ 
zung zwei aufeinanderfolgende Zellkemteilungen, bei denen 
insgesamt die Anzahl der Chromosomen auf den haploiden Satz 
verringert wird. Obwohl sich der Zellkern während der Meiose 
zweimal teilt, wird die DNA im Vorfeld nur einmal repliziert. 
Die Meiose beginnt also wie die Mitose mit Zwei-Chromatid- 
Chromosomen. Die Ereignisse der Meiose sind in ► Abb. 11.15 
dargestellt. Beim Lesen der folgenden Abschnitte über die Ein¬ 
zelheiten der Meiose sollten Sie die Abbildung immer wieder 
einmal betrachten. Die erste Kernteilung, die Meiose I, ist durch 
zwei Besonderheiten gekennzeichnet: 

■ Homologe Chromosomen lagern sich Seite an Seite zu Paa¬ 
ren zusammen , wodurch Tetraden entstehen, also Gruppen 
aus jeweils vier Chromatiden. Bei der Mitose tritt eine sol¬ 
che Tetradenbildung nicht auf. 


■ Die Tetraden trennen sich wieder in einzelne Chromosomen , 
die jeweils aus zwei Schwesterchromatiden bestehen. Die 
Chromosomen einer Tetrade wandern zu entgegengesetzten 
Zellpolen. (Die Schwesterchromatiden trennen sich erst wäh¬ 
rend der Meiose II.) 

Der Meiose I geht wie der Mitose eine Interphase mit einer 
S-Phase voraus, in der jedes Chromosom repliziert wird. Das 
führt dazu, dass jedes Chromosom aus zwei Schwesterchromati¬ 
den besteht, die von Cohesinen zusammengehalten werden. Am 
Ende der Meiose I bilden sich zwei Zellkerne; jeder enthält die 
Hälfte der ursprünglichen Chromosomen (eines von jedem ho¬ 
mologen Paar). Da sich die Centromere bis dahin nicht getrennt 
haben, bestehen diese Chromosomen immer noch aus den bei¬ 
den Schwesterchromatiden. Die Schwesterchromatiden werden 
in der Meiose II getrennt, vor der keine DNA-Replikation statt¬ 
findet. Dadurch entstehen aus Meiose I und II vier Zellen, die 
jeweils die haploide Anzahl der Chromosomen enthalten. Aber 
diese vier Zellen sind genetisch nicht identisch. 

Animation 11.2 Meiosis 
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Activity 11.4 Meiosis Simulation 
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Activity 11.5 Images of Meiosis 
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Durch den Austausch zwischen 
den Chromatiden in der Meiose I 
wird genetische Vielfalt erzeugt 

Die Meiose I beginnt mit einer langen Prophase I (Schritte 1-3 
in ► Abb. 11.15), bei der sich die Chromosomen deutlich verän¬ 
dern. Die homologen Chromosomen paaren sich, indem sie sich 
über ihre gesamte Länge zusammenlagern. (Das kommt bei der 
Mitose normalerweise nicht vor.) Dieser Vorgang der Paarung, 
den man auch Synapse nennt, dauert die gesamte Prophase I 
bis zum Ende der Metaphase I. Die vier Chromatiden von je¬ 
dem Paar von homologen Chromosomen bilden eine Tetrade 
(auch Bivalent genannt). So existieren beispielsweise in einer 
menschlichen Urkeimzelle (Gametenmutterzelle) am Ende der 
Prophase I insgesamt 23 Tetraden, die jeweils aus vier Chroma¬ 
tiden bestehen. Die vier Chromatiden stammen von den beiden 
Partnern eines jeden homologen Chromosomenpaares. 

Während der Prophase I und der Metaphase I setzt das Chro¬ 
matin seine Spiralisierung und Komprimierung fort, sodass die 
Chromosomen immer dicker erscheinen. Zu einem bestimmten 
Zeitpunkt werden die homologen Chromosomen durch einen 
Spindelapparat aus Mikrotubuli voneinander weg gezogen, vor 
allem in der Nähe der Centromere, aber sie bleiben über die 
Cohesine noch miteinander verbunden. Später in der Propha¬ 
se nehmen die Bereiche, in denen diese Anheftungen auftreten, 
die Form eines X an (► Abb. 11.16), und man bezeichnet sie als 
Chiasmata (vom griechischen chiasma für „Kreuz“). 
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Ein Chiasma macht den Austausch von genetischem Material 
zwischen Nicht-Schwesterchromatiden auf homologen Chro¬ 
mosomen sichtbar - in der Genetik spricht man hier von einem 
Crossing-over (►Abb. 11.17). Die Chromosomen beginnen 
normalerweise mit dem Materialaustausch kurz nach der Bil¬ 
dung der Tetrade. Die Chiasmata werden jedoch erst später 
sichtbar, wenn sich die homologen Chromosomen gegensei¬ 
tig abstoßen. Ein Crossing-over führt zu rekombinanten (neu 
kombinierten) Chromatiden. Diese Rekombination des Erbma¬ 
terials erhöht die genetische Variabilität unter den Produkten der 
Meiose, indem genetische Information innerhalb der jeweiligen 
homologen Paare verschoben wird. In ► Kap. 12 erfahren Sie 
Genaueres über die genetischen Folgen des Crossing-overs. Als 
Ausnahme gibt es übrigens auch achiasmatische Meiosen, also 
ohne Crossing-over. 

Machen Sie an dieser Stelle einen Stopp und überlegen Sie 
sich, was hier auf molekularer Ebene vor sich geht: Jedes Chro- 
matid ist ein doppelsträngiges DNA-Molekül, und homologe 
Chromatiden besitzen homologe DNA-Sequenzen. Beim Bruch 
und bei der Neuverknüpfung der DNA-Moleküle, wodurch die 
rekombinanten Chromatiden entstehen, werden Phosphodiester- 
bindungen, die in der DNA benachbarte Nucleotide verknüpfen, 
gelöst (► Abb. 4.2), und es werden neue Bindungen erzeugt, die 
die DNA-Moleküle zweier homologer Chromatiden verknüp¬ 
fen. 

Eine Mitose dauert selten länger als 1-2 h, eine Meiose kann 
jedoch wesentlich länger dauern. Bei Männern benötigen die 
Zellen im Hoden, die eine Meiose durchlaufen, etwa eine Wo¬ 
che für die Prophase I und etwa einen Monat für die vollständige 
Meiose. Bei den Frauen beginnt die Prophase I lange vor ihrer 
eigenen Geburt während der frühen Embryonalentwicklung und 
setzt sich erst Jahrzehnte später während des monatlichen Ova- 
rialzyklus fort und wird nur abgeschlossen, wenn es zu einer 
Befruchtung kommt (► Abschn. 42.4). 


Während der Meiose trennen sich 
die homologen Chromosomen 
durch unabhängige Verteilung 

Ein diploider Organismus besitzt einen doppelten Chromoso¬ 
mensatz (2 n)\ die eine Hälfte stammt vom männlichen, die 
andere vom weiblichen Elter. Während der Organismus wächst 
und sich entwickelt, durchlaufen seine Zellen mitotische Tei¬ 
lungen. Bei der Mitose verhält sich jedes Chromosom unab¬ 
hängig von seinem homologen Gegenstück, und seine beiden 
Schwesterchromatiden werden in der Anaphase zu den beiden 
entgegengesetzten Polen gebracht. Jeder Tochterzellkem enthält 
schließlich wieder 2 n Chromosomen. Die Meiose verläuft hier 
deutlich anders. ► Abb. 11.18 zeigt einen Vergleich der beiden 
Vorgänge. 

In der Meiose I paaren sich in der Synapse die Chromosomen 
mütterlichen Ursprungs mit ihren väterlichen Gegenstücken. 
Zur Erläuterung: Sie besitzen in Ihren Zellen zwei Kopien des 
Chromosoms 1 des menschlichen Genoms. Eine Kopie stammt 


von Ihrer Mutter und die andere von Ihrem Vater. Bei der 
Meiose I lagern sich die beiden Chromosomen 1 zu einem 
Paar zusammen, genauso wie die übrigen 22 Chromosomen¬ 
paare. Da jedes Chromosom aufgrund der DNA-Replikation aus 
zwei identischen Schwesterchromatiden besteht, liegen jetzt Te- 
traden aus vier sich entsprechenden Chromatiden vor; da die 
beiden Chromosomen nicht identisch sind, liegen in der Mitte 
der Tetrade zwei Nicht-Schwesterchromatiden aneinander. Die 
Paarung mütterlicher und väterlicher homologer Chromosomen 
tritt bei der Mitose nicht auf. Die Segregation der homologen 
Chromosomen während der meiotischen Anaphase I stellt si¬ 
cher, dass jede neu gebildete Zelle von jedem homologen Paar 
einen der beiden Partner erhält (Schritte 4-6 in ►Abb. 11.15). 
Doch zurück zum Beispiel mit Chromosom 1: Am Ende der 
Meiose I enthält jeder Tochterkern in Ihren Zellen ein Exem¬ 
plar von Chromosom 1, während die diploide Zelle, die mit der 
Meiose begonnen hat, zwei Exemplare besessen hat. Wenn wir 
die übrigen 22 Chromosomenpaare ebenfalls betrachten, enthält 
jede der beiden Tochterzellen am Ende der Meiose I 23 der ur¬ 
sprünglich 46 Chromosomen. 

In der Meiose II teilt sich jede Zelle, die aus der Meiose I 
hervorgegangen ist, ein weiteres Mal und bringt zwei haploi¬ 
de Gameten hervor, die von jedem Molekül der chromosomalen 
DNA ein Exemplar enthalten. Das Endprodukt der Meiose II 
sind also vier haploide Gameten. 

Das Crossing-over ist nur eine der Ursachen für die genetische 
Vielfalt der Meioseprodukte. Die andere Ursache ist die unab¬ 
hängige Verteilung. Dabei erhält jede haploide Zelle aus der 
diploiden Zelle einen vollständigen Satz von Genen, aber nur 
jeweils ein Gen von jedem Genpaar von jedem Elternteil. Die 
Entscheidung, welches Chromosom aus einem homologen Paar 
in der Anaphase I in welche Tochterzelle gelangt, erfolgt rein 
zufällig. Stellen Sie sich beispielsweise vor, in einem diploiden 
Zellkern seien zwei homologe Chromosomenpaare vorhanden. 
Ein bestimmter Tochterzellkem könnte das väterliche Chro¬ 
mosom 1 und das mütterliche Chromosom 2 erhalten. Oder 
er könnte das väterliche Chromosom 2 und das mütterliche 
Chromosom 1 oder beide mütterlichen oder beide väterlichen 
Chromosomen erhalten. Das alles hängt davon ab, wie sich die 
homologen Paare in der Metaphase I zufällig anordnen. 


Querverweis 

Mendel hat das Prinzip der unabhängigen Verteilung pos¬ 
tuliert, als er die Ergebnisse von genetischen Kreuzungen 
mit Erbsenpflanzen betrachtete (► Abschn. 12.1). 


Hier ist noch zu bedenken, dass von den eben beschriebe¬ 
nen vier möglichen Chromosomenkombinationen nur zwei zu 
Tochterkernen führen, die einen vollständigen mütterlichen oder 
einen vollständigen väterlichen Chromosomensatz enthalten 
(abgesehen von dem Material, das beim Crossing-over ausge¬ 
tauscht wird). Je größer die Anzahl der Chromosomen, desto 
geringer ist die Wahrscheinlichkeit, dass die ursprünglichen el¬ 
terlichen Kombinationen erneut entstehen, und umso größer 
ist das Potenzial für das Entstehen von genetischer Vielfalt. 
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Meiose I 


frühe Prophase I mittlere Prophase I späte Prophase I/Prometaphase 



r 


/TV 

7 T A.Vtt 


U N 


O Das Chromatin beginnt nach 
der Interphase zu kondensieren. 



Centrosomen 

+ ( 


i Bei der Synapse lagern sich 
homologe Chromosomen zu 
Paaren (Tetraden) zusammen. 


I Die Chromosomen spiralisieren und verkürzen 
sich immer stärker. Die Ciasmata zeigen 
Crossing-over an, den Austausch von geneti¬ 
schem Material zwischen Nicht-Schwester- 
chromatiden in einer Tetrade. In der Prometa¬ 
phase zerfällt die Kernhülle. 


Prophase II 


Metaphase II 


Anaphase II 



Die Chromosomen kondensie¬ 
ren wieder nach einer kurzen 
Interphase (Interkinese), in der 
die DNA nicht repliziert wird. 



@ Die Centromere ordnen sich in jeder 
Zelle in der Äquatorialebene an. 


Die Schwesterchromatiden trennen sich 
schließlich und werden eigenständige 
Tochterchromosomen, wobei sie zu den 
entgegengesetzten Polen gezogen werden. 
Aufgrund der Crossing-over und der unab¬ 
hängigen Verteilung erhält jede neue Zelle 
eine andere genetische Ausstattung. 


Abb. 11.15 Meiose: Bildung von haploiden Zellen. Bei der Meiose werden vier Tochterkerne erzeugt, die jeweils die Hälfte der Chromosomen 
der Ursprungszelle enthalten. Durch zwei aufeinanderfolgende Kernteilungen entstehen vier haploide Zellen. Die lichtmikroskopischen Aufnah¬ 
men zeigen die Meiose in den männlichen Fortpflanzungsorganen einer Lilie; die Grafiken zeigen die entsprechenden Phasen bei einer Tierzelle. 
(Zur besseren Übersicht sind die Chromosomen des einen Elternteils blau, die des anderen Elternteils rot dargestellt.) 
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Metaphase 1 


Anaphase I 





Die homologen Chromosomen (mit 
jeweils zwei Chromatiden) bewegen 
sich zu den entgegengesetzten Polen 
der Zelle. 


Äquatorial 

ebene 


O Die homologen Chromosomen 
ordnen sich in der Äquatorialebene 
der Zelle als Metaphaseplatte an. 






fi Die Chromosomen sammeln sich in 
neu gebildeten Zellkernen, und die 
ursprüngliche Zelle teilt sich. 


Telophase II 


Endergebnis 



Abb. 11.15 (Fortsetzung) 


Die meisten diploiden Organismenarten besitzen mehr als zwei 
Chromosomenpaare. Beim Menschen können bei 23 Chromo¬ 
somenpaaren schon aufgrund der unabhängigen Verteilung 2 23 
(8.388.608) verschiedene Kombinationen entstehen. Nimmt 
man noch die zusätzliche Verschiebung von Genen durch 


Crossing-over hinzu, so ist die Anzahl der möglichen Kombina¬ 
tionen tatsächlich immens groß. Durch Crossing-over und unab¬ 
hängige Verteilung kann im Zusammenspiel mit den Vorgängen, 
die zu Mutationen führen, die genetische Vielfalt entstehen, die 
als Grundlage der Evolution durch natürliche Selektion dient. 
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Abb. 11.16 Chiasmata: Nachweise eines genetischen 
Austauschs zwischen Chromatiden. Die mikroskopische 
Aufnahme (TEM) zeigt ein Paar homologer Chromosomen mit 
jeweils zwei Chromatiden während der Prophase I der Meiose 
bei einem Salamander. Zwei Chiasmata sind zu erkennen 


homologe 

Chromosomen 




Chiasmata 



homologe 

Chromosomen 



Schwester¬ 

chromatiden 


homologe 

Chromosomen 


Nicht- 

Schwester- 

chromatiden<^ 



Während der Prophase I lagern 
sich die homologen Chromo¬ 
somen, die jeweils aus einem Paar 
von Schwesterchromatiden 
bestehen, zu Tetraden zusammen. 


In der Tetrade benachbarte 
Nicht-Schwesterchromatiden brechen auf 
und verknüpfen sich wieder. Da die Kohäsion 
zwischen den Schwesterchromatiden 
weiterhin besteht, bildet sich ein X-förmiges 
Chiasma. 


Das Chiasma ist aufgelöst. 
Rekombinante Chromatiden enthalten 
genetisches Material aus verschiedenen 
Chromosomen des homologen Paares. 


rekombinante 

Chromatiden 


Abb. 11.17 Durch Crossing-over entstehen genetisch vielfältige Chromosomen. Der Austausch von genetischem Material durch Crossing- 
over führt zu neuen Kombinationen der genetischen Information auf den rekombinanten Chromosomen. Die unterschiedlichen Farben dienen der 
Unterscheidung zwischen den Chromosomen, die vom männlichen beziehungsweise weiblichen Elternteil stammen 
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haploide 
Tochter¬ 
zelle (; n) 


Meiose II / 


Prophase I 


homologe Chromo¬ 
somenpaare als 
Tetrade 


Q Paarung und 
Crossing-over 
der homologen 

Chromosomen 

V___/ 


zwei Tochterzellen 
(jeweils 2 n) 


Telophase I 


Prophase 


Metaphase 


Anaphase 


Metaphase I 


T Die einzelnen 
Chromosomen 
ordnen sich in der 
Äquatorialebene an. 


Anaphase I 


1 Die Centromere tren¬ 
nen sich nicht; in der 
Anaphase bleiben 
die Schwesterchro¬ 
matiden zusammen; 
homologe Chromo¬ 
somen trennen sich; 
DNA wird vor der 
Prophase II nicht 
repliziert. 

v___ 


Die Mitose ist ein Mechanismus für Ein¬ 
heitlichkeit: Der ursprüngliche Zellkern 
bringt zwei genetisch identische Tochter¬ 
kerne hervor. 

\ _ 


Die Centromere trennen sich. 
Während der Anaphase 
trennen sich die Schwester¬ 
chromatiden und werden 
zu Tochterchromosomen. 


Die Meiose II bringt vier haploide Tochterzellen 
hervor, die sich genetisch unterscheiden. 


Am Ende der 
Telophase I 
sind die beiden 
homologen 
Chromosomen 
segregiert. 


I Homologenpaare 
lagern sich in der 
Äquatorialebene 
aneinander. 


0 keine Paarung 
von homologen 
Chromosomen 


Abb. 11.18 Vergleich von Mitose und Meiose. Die Meiose unterscheidet sich von der Mitose vor allem durch die Tetradenbildung homologer 
Chromosomen und durch die fortdauernde Assoziation der Schwesterchromatiden am Ende der Metaphase I 
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Sie haben nun erfahren, wie deutlich sich die Meiose I von der 
Mitose unterscheidet. Im Gegensatz dazu ist die Meiose II der 
Mitose ähnlich, da auch hier die Schwesterchromatiden aufge¬ 
trennt und auf die Tochterkeme verteilt werden (Schritte 7-11 in 
► Abb. 11.15). Aufgrund des Crossing-overs bei der Meiose I 
sind jedoch die Schwesterchromatiden nicht unbedingt zuein¬ 
ander identisch, wie es bei einer Mitose der Fall wäre. Die 
zufällige Verteilung der Chromatiden bei der Meiose II trägt zu¬ 
sätzlich zur genetischen Vielfalt der Meioseprodukte bei. Am 
Ende von Meiose I und II gibt es vier haploide Tochterzellen, die 
jeweils einen einfachen Chromosomensatz ( n ) enthalten, und al¬ 
le sind genetisch unterschiedlich. 


Fehler bei der Meiose führen zu Anomalien 
in Anzahl und Struktur der Chromosomen 

Im komplexen Vorgang der Meiose können gelegentlich Fehler 
auftreten. Zum Beispiel kann ein Ereignis die Anzahl der Chro¬ 
mosomen verändern, was man als Genommutation bezeichnet. 
Dazu gehören die weiter unten besprochene Polyploidie (die 
Anzahl der Chromosomensätze ist größer als 2) und die hier 
besprochene Aneuploidie (die Anzahl einzelner Chromosomen 
ist verändert). 

Es kann Vorkommen, dass sich ein homologes Chromosomen¬ 
paar während der Meiose I nicht trennt oder dass sich während 


der Meiose II bei einem der Chromosomen die Schwesterchro¬ 
matiden nicht trennen. Andererseits bleiben homologe Chro¬ 
mosomen in der Metaphase I möglicherweise nicht als Tetrade 
zusammen und wandern dann beide in der Anaphase I zum 
selben Pol. Dies sind alles Beispiele für eine Nondisjunktion 
(einen „Verteilungsfehler“), und es entstehen dadurch aneuploi- 
de Zellen. Bei einer Aneuploidie („Fehlzahligkeit“) sind von 
einem oder mehreren Chromosomen zu wenige oder zu viele 
vorhanden. Wenn es bei der Meiose zu einer Nondisjunktion 
kommt, kann es Vorkommen, dass die Nachkommen in allen 
ihren Zellen entweder zu viele oder zu wenige Chromosomen 
besitzen (► Abb. 11.19). 

Für eine Aneuploidie kann es zahlreiche verschiedene Ursa¬ 
chen geben, aber eine davon ist der Abbau der Cohesine, die 
die Schwesterchromatiden und Tetraden in der Prophase Zu¬ 
sammenhalten. Diese und andere Proteine bewirken, dass sich 
beispielsweise in der Metaphase I bei der Anordnung der Chro¬ 
mosomen in der Äquatorialebene ein homologes Chromosom 
zum einen Pol und das andere zum anderen Pol hin ausrichtet. 
Wenn die Cohesine zum falschen Zeitpunkt abgebaut werden, 
können beide homologe Chromosomen zum selben Pol wan¬ 
dern. 

Eine Aneuploidie, die aufgrund einer Nondisjunktion bei der 
Meiose entsteht, ist für die betroffenen Nachkommen meist 
bereits im Embryonalstadium letal. In einigen wenigen Fäl¬ 
len überleben die davon Betroffenen, zeigen aber bestimmte 
Anomalien. Ein Beispiel dafür ist das Down-Syndrom bei Men- 


Abb. 11.19 Eine Nondisjunktion führt zur Aneu¬ 
ploidie. Eine Nondisjunktion tritt dann ein, wenn sich 
homologe Chromosomen während der Meiose I nicht 
trennen, wie hier dargestellt ist, oder wenn sich Toch¬ 
terchromatiden während der Meiose II nicht trennen. 
Die Folge ist eine Aneuploidie: Eines oder mehrere 
Chromosomen fehlen oder sind in Überzahl vorhan¬ 
den. Für einen sich entwickelnden Embryo ist eine 
Aneuploidie in der Regel letal 




Nur ein Paar von homo¬ 
logen Chromosomen ist 
hervorgehoben; beim Men¬ 
schen gibt es insgesamt 22 
weitere Paare. 


fehlendes 

Chromosom 


Meiose 


Meiose II 


Zu einer Nondisjunktion 
kommt es, wenn in der Ana¬ 
phase der Meiose I die beiden 
homologen Chromosomen 
zum selben Pol wandern. 


zusätzliches 

Chromosom 


Befruchtung durch 
normales 
Spermium 
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Der Mensch besitzt 23 
Chromosomenpaare, 
darunter auch die 
Geschlechtschromo¬ 
somen, bei Frauen X und 
X, bei Männern X und Y. 
Hier handelt es sich um 
den Karyotyp einer Frau. 
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19 20 21 22 


Abb. 11.20 Der menschliche Karyotyp, a Die Metaphasechromosomen aus einer menschlichen Zelle. Jedes Chromosomenpaar enthält eine 
DNA mit einer spezifischen Nucleotidsequenz, die mit einem bestimmten Fluoreszenzfarbstoff gefärbt werden kann, sodass die Chromosomen 
eines homologen Paares die übereinstimmende Farbe aufweisen. In dieser Phase bestehen alle Chromosomen aus zwei Chromatiden, die man hier 
jedoch nicht unterscheiden kann. Oben rechts ist ein Interphasekern dargestellt, b Dieses Karyogramm, das durch eine Computeranalyse des linken 
Bildes erzeugt wurde, zeigt die aufgereihten und nummerierten homologen Chromosomenpaare; der Karyotyp ist dadurch deutlich zu erkennen 


sehen, das dann auftritt, wenn ein Gamet zwei Kopien von 
Chromosom 21 enthält. Wenn beispielsweise eine Eizelle mit 
zwei dieser Chromosomen von einer normalen Spermazelle be¬ 
fruchtet wird, enthält die so gebildete Zygote drei Kopien des 
Chromosoms und ist damit trisomal für Chromosom 21. Ein 
Kind mit Down-Syndrom zeigt eine leicht bis mittelschwer ein¬ 
geschränkte Intelligenz, charakteristische Fehlbildungen an den 
Händen, der Zunge und den Augenlidern; hinzu kommt eine 
erhöhte Anfälligkeit für Herzanomalien. Etwa eines von 800 
Kindern wird mit einem Down-Syndrom geboren. Wenn eine 
Eizelle kein Chromosom 21 erhalten hat und durch eine nor¬ 
male Spermazelle befruchtet wird, enthält die Zygote nur eine 
Kopie davon: Sie ist dann monosomal für Chromosom 21, und 
das ist letal. 

Trisomien und die entsprechenden Monosomien treten bei 
menschlichen Zygoten erstaunlich häufig auf, etwa bei 10-30 % 
aller Empfängnisse kommt es zu einer Aneuploidie. Die meis¬ 
ten der Embryonen, die sich aus solchen Zygoten entwickeln, 
sterben jedoch im Verlauf der Schwangerschaft oder überleben 
die Geburt nicht lange. (Die Trisomie von Chromosom 21 ist 
eine lebensfähige Ausnahme.) Mindestens ein Fünftel aller er¬ 
kannten Schwangerschaften werden spontan während der ersten 
zwei Monate abgebrochen (Fehlgeburt), größtenteils aufgrund 
von Trisomien und Monosomien. Der tatsächliche Anteil der 
spontan beendeten Schwangerschaften ist zweifellos höher, da 
die ganz frühen Abgänge meist gar nicht bemerkt werden. 

Es gibt auch Mutationen, die die Form einzelner Chromosomen 
verändern. Man spricht dann von chromosomalen Anomali¬ 
en oder Chromosomenmutationen. Bei einer Translokation 
bricht von einem Chromosom ein Stück ab und heftet sich an 
ein anderes Chromosom an. So kann beispielsweise ein be¬ 


stimmter großer Abschnitt von Chromosom 21 auf ein anderes 
Chromosom übertragen werden. Wenn ein Mensch zusätzlich 
zu zwei normalen Chromosomen 21 noch ein solches translo- 
ziertes Fragment besitzt, hat er ebenfalls das Down-Syndrom, 
wenn auch möglicherweise in einer leichteren Form als bei Tri¬ 
somie 21. 


Anzahl, Form und Größe 
der Metaphasechromosomen 
machen den Karyotyp aus 

Wenn sich Zehen in der Metaphase der Mitose befinden, ist es 
im Mikroskop häufig möglich, ihre einzelnen Chromosomen zu 
zählen und zu charakterisieren, weil sie in der Äquatorialebe¬ 
ne wie auf dem Präsentierteller hegen. Durch die Behandlung 
mit dem Zellgift Colchicin, das den Aufbau des Spindelappa¬ 
rats verhindert, kann man einen metaphaseähnlichen Zustand 
sozusagen „einfrieren“. Wenn man dann vom vollständigen 
Chromosomensatz eine mikroskopische Aufnahme macht, kann 
man die Bilder der einzelnen Chromosomen zusammenstel¬ 
len und zu Paaren anordnen. Eine solche als Karyogramm 
bezeichnete Kollage zeigt die Anzahl, Form und Größe der 
Chromosomen in einer Zelle. Diese Information wird Karyotyp 
genannt (►Abb. 11.20). Beim Menschen dient die Karyotypi¬ 
sierung der Diagnose chromosomaler Anomalien wie Trisomien 
und Translokationen. Daraus hat sich die Cytogenetik als ei¬ 
gener Zweig der Medizin und Biologie entwickelt. Wie Sie in 
► Kap. 15 jedoch feststellen werden, wird heute in der Medizin 
in der Regel statt einer Karyotypisierung eine direkte Sequenz¬ 
analyse der DNA durchgeführt. 
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Polyploide Organismen besitzen mehr als zwei 
vollständige Chromosomensätze 

Wie bereits in ► Abschn. 11.4 erwähnt, sind ausgereifte viel¬ 
zellige Organismen in der Regel diploid (beispielsweise die 
meisten Tiere) oder haploid (beispielsweise die meisten Pilze). 
Unter bestimmten Bedingungen können sich jedoch triploi- 
de (3 n), tetraploide (4 n) oder sogar noch höher polyploide 
Zellkerne bilden. Jede Ploidiezahl entspricht einer Zunahme 
der Anzahl der vollständigen Chromosomensätze. Kommt es 
während der Meiose I bei allen diesen Chromosomen zu einer 
Nondisjunktion, bilden sich diploide Gameten. Dadurch kann 
nach der Befruchtung eine Polyploidie entstehen. Polyploi¬ 
die ist eine Form der Genommutation (siehe oben). Triploide 
und tetraploide Organismen sind in bestimmten Fällen für die 
Artbildung von Bedeutung. Ein tetraploider Zellkern verfügt 
ebenso wie ein diploider Zellkern über eine gerade Anzahl je¬ 
des Chromosomentyps, sodass sich Tetraden bilden können. Ein 
triploider Zellkern jedoch kann keine normale Meiose durch¬ 
führen, da einem Drittel der Chromosomen die Gegenstücke 
fehlen. Triploide Individuen sind im Allgemeinen unfrucht¬ 
bar. 

Da polyploide Zellkerne mehr Chromosomensätze enthalten, 
sind die zugehörigen Zellen tendenziell größer. Das hat dazu 
geführt, dass man polyploide Pflanzen in der Landwirtschaft 
einsetzt. Diploide Bananen (2 n = 22) sind kleiner und bringen 
für den Verzehr ungeeignete Samen hervor. Triploide Bana¬ 
nen (3 n =33) sind größer und enthalten keine Samenkörner. 
Ein ähnlicher Effekt zeigt sich bei der triploiden und kernlo¬ 
sen Wassermelone. Die bekannteste und möglicherweise auch 
bedeutendste polyploide Nutzpflanze ist der Weizen. In diesem 
Fall hat eine Hybridisierung zwischen verschiedenen Spezies 
stattgefunden. Eine solche Form der Polyploidie bezeichnet man 
als Allopolyploidie, während man bei artgleichen Chromoso¬ 
mensätzen von Autopolyploidie spricht. 

■ Haploide Gameten von zwei Spezies (A und B) werden 
gekreuzt und bilden eine diploide Zygote (mit den Chromo¬ 
somen AB). 

■ In der befruchteten Eizelle kam es bei der Mitose zur Non¬ 
disjunktion aller Chromosomen, aus der eine fruchtbare 
tetraploide Form (AABB) hervorging. 

Der heutige Brotweizen ist allohexaploid als Ergebnis zweier 
solcher Ereignisse: Es begann vor ca. 10.000 Jahren mit der Kul¬ 
tivierung des diploiden Urwildeinkorns (Triticum boeoticum). 
Zunächst entstand vor ca. 8000 Jahren durch Fusion zweier 
diploider Einkomarten der tetraploide Emmer und daraus vor 
ca. 6000 Jahren durch Fusion mit einer weiteren diploiden Art 
der hexaploide Dinkel. Daraus wurde dann der heutige Brot¬ 
weizen (Triticum aestivum) gezüchtet. Die Eigenschaften des 
Weizens bei der Kombildung und der Anpassungsfähigkeit an 
die Umwelt stammen also aus den drei verschiedenen Vorfah¬ 
renspezies. Weitere allopolyploide Nutzpflanzen sind beispiels¬ 
weise Baumwolle, Hafer und Zuckerrohr. 


11.5 Wiederholung 

Aus der Meiose gehen vier Tochterzellen hervor, bei 
denen der Chromosomensatz von diploid zu haploid re¬ 
duziert wurde. Aufgrund der unabhängigen Verteilung der 
Chromosomen und des Crossing-overs zwischen homolo¬ 
gen Chromatiden sind die vier Tochterzellen einer Meio¬ 
se genetisch nicht identisch. Durch Fehler während der 
Meiose, etwa wenn sich Paare homologer Chromosomen 
nicht trennen, kann es zu anormalen Chromosomenzah¬ 
len kommen. Viele wichtige Nutzpflanzen wie der Weizen 
sind polyploid. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Phasen der Mitose mit den Phasen der Meiose ver¬ 
gleichen und die Unterschiede aufzeigen können. 

■ die Hypothese begründen können, dass die geneti¬ 
sche Vielfalt auf Rekombinationsereignisse während 
der Meiose zurückzuführen ist. 

■ anhand eines Modells veranschaulichen können, wie 
die unabhängige Verteilung homologer Chromosomen 
die genetische Vielfalt erhöht. 

■ erläutern können, wie eine fehlerhafte Meiose zu un¬ 
gewöhnlichen Chromosomenmustem führen kann. 

■ Polyploidie beschreiben und erklären können, wie es 
dazu kommt. 


_ 7 _ 

1. Wie entstehen durch Crossing-over und die unabhängige Ver¬ 
teilung die individuellen Tochterkeme? 

2. Vergleichen Sie die Prophase I der Meiose mit der Prophase 
der Mitose. Vergleichen Sie die Anaphase I der Meiose mit 
der Anaphase der Mitose. 

3. In seltenen Fällen wird ein Mensch mit einem zusätzlichen 
X-Chromosom (XXY) geboren. Wie entsteht eine solche An- 
euploidie? 

4. Was ist Polyploidie und wie kommt es dazu? 


Eine wichtige Funktion der Zellteilung bei komplexen Eukaryo- 
ten besteht darin, tote Zellen zu ersetzen. Wie kommt es dazu, 
dass eine Zelle ohne Gewalteinwirkung stirbt? 

11.6 Der programmierte Zelltod 
ist für Lebewesen wichtig 

Zellen eines vielzelligen Lebewesens können auf zwei Weisen 
absterben. Die erste Art von Zelltod ist die Nekrose (unkon¬ 
trollierter Zelltod); sie tritt auf, wenn Zellen oder Gewebe 
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gj Externe Signal¬ 
moleküle können 
an ein Rezeptor¬ 
protein binden. 


; \ 

Die inaktive Caspase 
verändert ihre Struktur 

und wird dadurch aktiv. 

___ J 


Die Caspase hydroly¬ 
siert Zellkernproteine, 
Nucleosomen usw., 
was zur Apoptose führt. 


A3 Interne Signalmoleküle 
können an Mitochondrien 
binden und weitere 
Signalstoffe freisetzen. 


Abb. 11.21 Apoptose: der programmierte Zelltod, a Viele Zellen sind darauf programmiert, sich selbst zu zerstören, wenn sie nicht länger 
benötigt werden oder wenn sie so lange gelebt haben, dass sie mit einer Reihe von angehäuften DNA-Schäden belastet sind, die den Organismus 
beeinträchtigen könnten, b Caspasen sind Enzyme, die spezifische Zellbestandteile abbauen; sie werden sowohl durch externe als auch durch 
interne Signale stimuliert, sodass es zur Apoptose kommt 


durch Gewalteinwirkung, Gift, Sauerstoffmangel oder Nähr¬ 
stoffmangel geschädigt werden. Nekrotische Zellen schwellen 
häufig an und platzen, sodass ihr Inhalt in den Extrazellular¬ 
raum freigesetzt wird und eine Entzündung hervorrufen kann 
(► Abschn. 41.2). Die Apoptose (programmierter Zelltod) ist 
eine genetisch vorgegebene Abfolge von Ereignissen, die im 
Verlauf normaler Entwicklungsprozesse, aber auch in erwach¬ 
senen (adulten) Geweben stattfinden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Zellen sterben durch einen von zwei Mechanismen - durch Ne¬ 
krose oder Apoptose. 

■ Die Apoptose ist für die Entwicklung und das Überleben eines 
Organismus von entscheidender Bedeutung. 

■ Zur Apoptose kommt es aufgrund einer regulierten Abfolge von 
zellulären Ereignissen. 


Durch den programmierten Zelltod 
werden Zellen beseitigt, die für den 
Organismus nicht vorteilhaft sind 

Bei Tieren gibt es zwei mögliche Gründe für die Apoptose: 

■ Der Organismus braucht die Zelle nicht mehr. Beispielsweise 
hat ein menschlicher Fetus vor der Geburt „Schwimmhäute“ 
mit Bindegewebe zwischen den Fingern. Mit der fortschrei¬ 
tenden Entwicklung verschwindet dieses überflüssige Gewe¬ 
be, da die betreffenden Zellen als Reaktion auf spezifische 
Signale eine Apoptose durchlaufen. 

■ Je länger Zellen leben, umso anfälliger sind sie für ge¬ 
netische Schäden, die zu Krebs führen können. Das trifft 


besonders auf Epithelzehen an den Oberflächen eines Orga¬ 
nismus zu, die Strahlung oder giftigen Substanzen ausgesetzt 
sein können. Solche Zehen sterben normalerweise nach nur 
wenigen Tagen oder Wochen und werden durch neue Zellen 
ersetzt. 

Der Ablauf der Apoptose ist bei vielen Lebewesen gleich. Die 
Zehe löst sich von ihren Nachbarn ab und ihr Chromatin wird 
von Enzymen abgebaut, die die DNA (zwischen den Nucleo¬ 
somen) in Fragmente von etwa 180 Nucleotiden zerschneiden. 
Die Zelle bildet membranumhüllte Ausstülpungen („Blasen“) 
und löst sich in Zehfragmente auf (► Abb. 1 1.21a). Dies ist ein 
bemerkenswertes Beispiel für den ökonomischen Charakter der 
Natur. Die lebenden Zellen in der Umgebung nehmen die Über¬ 
reste der toten Zehe durch Phagocytose auf. Die benachbarten 
Zehen bauen den Inhalt der apoptotischen Zehe in ihren Ly soso- 
men ab und die freigesetzten Nährstoffbausteine werden wieder 
verwendet. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 11.21: Die Apoptose kommt bei den meisten 
Lebewesen vor, wobei der molekulare Reaktionsweg überein¬ 
stimmt. Das deutet auf eine evolutionäre Bedeutung der Apop¬ 
tose hin. Welchen Selektionsvorteil bietet die Apoptose? 


Die Apoptose kommt auch bei Pflanzenzehen vor und dient dort 
einem wichtigen Abwehrmechanismus, den man als Hypersen- 
sitivitätsreaktion bezeichnet. Pflanzen können sich selbst vor 
bakteriellen oder durch Pilze verursachten Krankheiten schüt¬ 
zen, indem am Infektionsherd Apoptosen stattfinden. Wenn 
kein lebendes Gewebe mehr vorhanden ist, in das ein solcher 
eingedrungener Organismus hineinwachsen kann, ist er auch 
nicht in der Lage, sich in andere Teile der Pflanze auszubrei- 
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ten. Aufgrund ihrer festen Zellwand bilden Pflanzenzellen keine 
Blasen wie die Tierzellen. Stattdessen bauen sie ihren eigenen 
Zellinhalt in der Vakuole ab und setzen dann die „verdauten“ 
Bestandteile in das Gefäßsystem frei. Näheres dazu finden Sie 
in ► Kap. 38. 

Eine Reihe verschiedener externer oder interner Signale kann 
den programmierten Zelltod auslösen (►Abb. 11.21b). Die¬ 
se Signale sind beispielsweise Hormone, Wachstumsfaktoren, 
die Infektion mit einem Virus, bestimmte Toxine oder eine 
erhebliche Schädigung der DNA. Diese Signale aktivieren spe¬ 
zifische Rezeptoren, die wiederum Signalwege in Gang setzen, 
die zur Apoptose führen. Einige apoptotische Signalwege haben 
die Mitochondrien zum Ziel, etwa indem sie die Durchlässig¬ 
keit der mitochondrialen Membranen erhöhen. Die Zelle stirbt 
schnell ab, wenn die Mitochondrien die zelluläre Atmung nicht 
mehr ausführen können. Im Verlauf der Apoptose wird eine be¬ 
stimmte Gruppe von Enzymen aktiviert, die man als Caspasen 
bezeichnet. Dabei handelt es sich um Proteasen, die in einer 
Kaskade von Ereignissen Zielmoleküle hydrolysieren. Die Zel¬ 
le stirbt, wenn die Caspasen die Proteine der Kernhülle, der 
Nucleosomen, des Cytoskeletts und der Plasmamembran hydro¬ 
lysieren. 


11.6 Wiederholung 

Der Tod einer Zelle kann entweder durch Nekrose oder 
durch Apoptose erfolgen. Die Apoptose wird molekular 
präzise reguliert. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Nekrose und Apoptose vergleichen und die Unter¬ 
schiede nennen können. 

■ die Bedeutung der Apoptose für das Überleben eines 
Organismus herleiten können. 

■ beschreiben können, wie die Apoptose reguliert wird. 


_ 7 _ 

1. Welche Art von Ereignissen löst eine Nekrose aus und wie 
unterscheiden sich diese von Ereignissen, die die Apoptose 
in Gang setzen? 

2. In welchen Situationen ist die Apoptose unbedingt notwen¬ 
dig? 

3. Wie wird die Apoptose reguliert? 


Durch die Mitose werden einem Lebewesen Zellen hinzugefügt, 
durch die Apoptose werden sie beseitigt. Unter normalen Bedin¬ 
gungen befinden sich diese Vorgänge im Gleichgewicht, sodas s 
die Situation für den Organismus insgesamt von Vorteil ist. Der 
nächste Abschnitt handelt davon, was geschieht, wenn dieses 
Gleichgewicht gestört wird und die Produktion von Zellen nicht 
mehr kontrolliert werden kann. 


11.7 Eine nicht regulierte Zellteilung 
führt zu Krebs 

Es gibt wahrscheinlich keine Krankheit, welche die Menschen 
in den Industrieländern so sehr beunruhigt wie Krebs. Die meis¬ 
ten Menschen wissen, dass es sich um eine unkontrollierte 
Vermehrung von Zellen handelt. Einer von drei Bewohnern der 
USA bekommt während seines Lebens irgendeine Form von 
Krebs und zurzeit stirbt daran jeder Vierte. Mit 1,5 Mio. Neuer¬ 
krankungen und 0,5 Mio. Todesfällen pro Jahr liegt Krebs in den 
USA als Todesursache auf Platz zwei hinter den Herz-Kreislauf- 
Erkrankungen. In Deutschland sind es rund 340.000 Neuerkran¬ 
kungen und 210.000 Krebstote pro Jahr. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eine inadäquate Kontrolle der Zellteilung und die Fähigkeit zu 
wandern sind zwei spezifische Merkmale, durch die sich Krebs¬ 
zellen von normalen Zellen unterscheiden. 

■ Bei der Entwicklung von Krebs spielen Anomalien bei der Zell¬ 
teilung eine wichtige Rolle. 

■ Krebstherapien richten sich gegen Vorgänge im Zellzyklus. 


Krebszellen unterscheiden sich 

von normalen Zellen auf zweierlei Weise 


Krebszellen (bösartige Tumorzellen) unterscheiden sich von den 
normalen Zellen, aus denen sie hervorgehen, durch zwei Eigen¬ 
schaften: 

■ Krebszellen verlieren die Kontrolle über die Zellteilung. 

■ Krebszellen können in andere Körperregionen wandern. 

Die meisten Zellen im Körper teilen sich nur, wenn sie extra¬ 
zelluläre Signale erhalten, beispielsweise Wachstumsfaktoren. 
Krebszellen reagieren nicht auf diese Kontrollen und teilen sich 
stattdessen mehr oder weniger kontinuierlich. Schließlich bil¬ 
den sie Tumoren (große Massen von Zellen). Sobald ein Arzt 
einen Tumor ertasten oder mit einem bildgebenden Verfahren 
sehen kann, besteht er bereits aus Millionen von Zellen. Tumo¬ 
ren können gutartig oder bösartig sein. 

■ Gutartige (benigne) Tumoren ähneln dem Gewebe, aus 
dem sie stammen. Sie wachsen langsam und bleiben auf die 
Region beschränkt, in der sie sich entwickeln. So ist bei¬ 
spielsweise ein Lipom ein gutartiger Tumor von Fettzellen, 
der sich zum Beispiel in der Achselhöhle entwickeln kann 
und dort verbleibt. Gutartige Tumoren sind kein Krebs, aber 
sie müssen entfernt werden, wenn sie so auf ein Organ über¬ 
greifen, dass sie seine Funktion beeinträchtigen. 

■ Bösartige (maligne) Tumoren sehen überhaupt nicht aus 
wie das ursprüngliche Gewebe. Eine flache, spezialisierte 
Epithelzelle in der Lungenwand kann sich in eine relativ 
strukturlose, runde und bösartige Lungentumorzelle verwan¬ 
deln (►Abb. 11.22). Bösartige Tumorzellen haben häufig 
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Abb. 11.22 Eine Tumorzelle und ihre normalen Nachbarn. Die 

Lungentumorzelle (gelbgrün dargestellt) unterscheidet sich ziemlich 
deutlich von den normalen Lungenepithelzellen in der Umgebung. Die 
Krebszelle kann sich viel schneller teilen als normale Zellen, und sie 
kann sich in andere Organe ausbreiten. Diese kleinzellige Krebsform 
verläuft tödlich, die Überlebensrate beträgt 10% in fünf Jahren. Die 
meisten Fälle werden durch Tabakrauchen verursacht 

irreguläre Strukturen, etwa Zellkerne von unterschiedlicher 
Größe und Form. Dieses Merkmal war ausschlaggebend, 
den Tumor von Henrietta Lacks als bösartig zu erkennen 
(Einleitung zu diesem Kapitel: ► „Faszination Forschung: 
Unsterbliche Zehen“). 

Die zweite und besonders bedrohliche Eigenschaft von Krebs¬ 
zellen ist ihre Fähigkeit, in das umgebende Gewebe einzudrin¬ 
gen und sich in andere Körperregionen auszubreiten, indem sie 
sich durch das Blut oder die Lymphe transportieren lassen. Ha¬ 
ben sich bösartige Tumorzellen in irgendeiner weiter entfernten 
Körperregion angesiedelt, teilen sie sich und bilden so an dieser 
Stelle einen neuen Tumor, als Tochtergeschwulst oder Metasta¬ 
se bezeichnet. Diese Ausbreitung führt an verschiedenen Stellen 
des Körpers zu Organversagen und erschwert die Krebsbekämp¬ 
fung in besonderer Weise. 


Krebszellen verlieren die Kontrolle 
über den Zellzyklus und die Apoptose 

Weiter oben in diesem Kapitel wurden Proteine besprochen, die 
den Fortschritt einer eukaryotischen Zehe im Zellzyklus regu¬ 
lieren: 

■ Positive Regulatoren wie Wachstumsfaktoren stimulieren 
den Zellzyklus - sie sind eine Art „Gaspedal“. 

■ Negative Regulatoren wie etwa das Retinoblastomprotein 
(RB) hemmen den Zellzyklus - sie wirken als „Bremse“. 

Zum Autofahren löst man die Handbremse und tritt auf das 
Gaspedal. Ebenso geht eine Zelle nur dann durch den Zelltei- 


lungszyklus, wenn die negativen Regulatoren inaktiv und die 
positiven Regulatoren aktiv sind. 

Die beiden regulatorischen Systeme bewirken bei den meisten 
Zehen, dass sich diese nur dann teilen, wenn es notwendig ist. 
Bei Krebszellen sind beide Systeme defekt. 

■ Onkogenproteine werden von Onkogenen exprimiert und 
sind positive Regulatoren von Krebszellen. Sie leiten sich 
von normalen positiven Regulatoren ab und sind entweder 
mutiert, sodas s sie eine übermäßige Aktivität zeigen, oder 
sie kommen im Überschuss vor. So können sie Krebszellen 
dazu stimulieren, sich häuüger zu teilen. Die Zielstrukturen 
von Onkogenproteinen können Wachstumsfaktoren, deren 
Rezeptoren oder andere Komponenten eines Signaltransduk¬ 
tionswegs sein (► Kap. 7), der die Zellteilung stimuliert. 
Ein Beispiel für ein Onkogenprotein ist ein Wachstumsfak¬ 
torrezeptor bei Brustkrebszellen (►Abb. 11.23a). Normale 
Brustzehen enthalten relativ geringe Mengen des Wachs¬ 
tumsfaktorrezeptors HER2. Deshalb werden Brustepithelzel¬ 
len normalerweise bei Vorhandensein dieses Wachstumsfak¬ 
tors auch nicht dazu stimuliert, sich zu vermehren. Bei etwa 
25 % aller Fälle von Brustkrebs resultiert eine Mutation der 


a 



b 



Abb. 11.23 Molekulare Veränderungen in Krebszellen. Bei Krebs 
werden Onkogenproteine aktiviert (a) und Tumorsuppressorproteine in¬ 
aktiviert (b) 
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DNA in einer erhöhten Produktion des HER2-Rezeptors. Das 
führt zu einer positiven Stimulation des Zellzyklus und zu 
einer schnellen Proliferation der Zellen mit der mutierten 
DNA. 

■ Tumorsuppressorproteine werden von Tumorsuppressor¬ 
genen exprimiert und kommen sowohl in Krebszellen als 
auch in normalen Zellen vor. In normalen Zellen wirken 
sie als negative Regulatoren, in Krebszellen sind sie inaktiv. 
Ein Beispiel ist das bereits erwähnte Retinoblastomprote- 
in (RB), das in der Gl-Phase als Restriktionspunkt wirkt 
(► Abb. 11.5). In einigen Krebszellen ist RB inaktiv, sodass 
der Zellzyklus ungebremst voranschreitet. Einige Viruspro¬ 
teine können Tumorsuppressorproteine inaktivieren. So infi¬ 
ziert beispielsweise das menschliche Papillomvirus Epithel¬ 
zellen im Gebärmutterhals. Ein Genprodukt dieser Viren ist 
das Protein E7. Es bindet an das RB-Protein und verhindert 
dadurch, dass es den Zellzyklus hemmt (► Abb. 1 1.23b). Ein 
weiterer wichtiger Tumorsuppressor ist p53, ein Transkripti¬ 
onsfaktor, der bei Kontrollpunktsignalwegen des Zellzyklus 
und der Apoptose eine Rolle spielt. Die Bedeutung von p53 
als Tumorsuppressor lässt sich dadurch veranschaulichen, 
dass bei über 50% aller Tumoren des Menschen das p53- 
codierende Gen mutiert ist. 


Die Entdeckung der Apoptose (► Abschn. 1 1.6) hat in der Bio¬ 
medizin die Vorstellung von Krebs verändert. In einer Zellpopu¬ 
lation unter optimierten Kulturbedingungen (also ohne Nekrose) 
ist die Nettozunahme der Zellzahl pro Zeiteinheit (die Wachs¬ 
tumsrate) eine Funktion der hinzukommenden Zellen (die Zell¬ 
teilungsrate) und der abgestorbenen Zellen (die Apoptoserate). 

Wachstumsrate der ~ 1U . T . A 

^ = Zellteilungsrate — Apoptoserate 

Zellpopulation 

In normalen, nichtwachsenden Geweben ist die Zellteilungsra¬ 
te gleich der Apoptoserate, sodass die Zellpopulation insgesamt 
nicht zunimmt. Bei Krebszellen ist die Regulation des Zellzyklus 
gestört, sodass sich die Zellteilungsrate erhöht. Darüber hinaus 
können Krebszellen die Fähigkeit verlieren, auf positive Regu¬ 
latoren der Apoptose zu reagieren (► Abb. 1 1.22), und das führt 
zu einer geringeren Apoptoserate. Diese beiden Defekte begüns¬ 
tigen eine erhöhte Wachstumsrate der Krebszellpopulation. 


Behandlungsmethoden gegen Krebs 
zielen auf den Zellzyklus ab 


Da es Onkogene („Gaspedal“) und Tumorsuppressorgene 
(„Bremse“) gibt, ist mehr als ein mutiertes Protein erforderlich, 
damit der Zellzyklus von Krebszellen voranschreiten kann. An 
einem einzigen Tumor können mehrere mutierte Onkogene und 
Tumorsuppressorgene beteiligt sein. Bei der Maus gibt es bei¬ 
spielsweise zwei wichtige Onkogene: Myc , dessen Expression 
den Zellzyklus stimuliert und die Apoptose verhindert, und Ras , 
ein Signalprotein (► Kap. 7, ► Abb. 7.10). In Experimenten ließ 
sich zeigen, dass beide Onkogene exprimiert werden müssen, 
damit der Zellzyklus in Mauszellen in Gang gesetzt wird, die 
dadurch zu Tumorzellen werden (► „Experiment: Sind mehrere 
Ereignisse erforderlich, um den Zellzyklus von Krebszellen in 
Gang zu setzen?“). 


Die immer noch erfolgreichste und am häufigsten angewen¬ 
dete Behandlungsmethode gegen Krebs ist ein chirurgischer 
Eingriff. Das physikalische Entfernen eines Tumors ist zwar ef¬ 
fizient, oftmals ist es jedoch für einen Chirurgen schwierig, alle 
Tumorzellen zu beseitigen. (Ein Tumor von etwa 1 cm Größe 
enthält bereits 1 Mrd. Zellen.) Tumoren sind im Allgemeinen 
von normalen Geweben umgeben. Darüber hinaus besteht die 
Möglichkeit, dass sich Zellen vom Tumor abgelöst und in an¬ 
dere Organe ausgebreitet haben. So ist es unwahrscheinlich, 
dass ein lokal begrenzter chirurgischer Eingriff eine dauerhaf¬ 
te Heilung bewirkt. Deshalb gibt es zusätzliche Verfahren, um 
Krebs zu heilen, und diese sind vor allem auf den Zellzyklus 
gerichtet (► Abb. 11.24). Das Ziel ist, bei den Tumorzellen die 


Abb. 11.24 Die Behandlung von Krebs und der 
Zellzyklus. Um zu verhindern, dass sich Krebszellen 
teilen, verwendet man in der Medizin Kombinati¬ 
onstherapien, die den Zellzyklus an verschiedenen 
Stellen angreifen 
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Zellteilungsrate zu erniedrigen oder die Apoptoserate zu erhö¬ 
hen, sodass ihre Population abnimmt. 

_ 7_ 

Frage zu ► Abb. 11.24: Wie unterscheiden sich diese Behand¬ 
lungsmethoden von den Verfahren, die gegen spezifische Ziele 
gerichtet sind (► „Experiment: Sind mehrere Ereignisse er¬ 
forderlich, um den Zellzyklus von Krebszellen in Gang zu 
setzen?“)? Würden sich die Nebenwirkungen der beiden The¬ 
rapieformen unterscheiden? 


Ein Beispiel für einen Wirkstoff gegen Krebs, der sich ge¬ 
gen den Zellzyklus richtet, ist Fluoruracil, das die Synthese 
von Thymin blockiert, eine der vier Basen in der DNA. Der 
Wirkstoff Paclitaxel (im Handel z. B. unter dem Namen Taxol) 
behindert die Funktion der Mikrotubuli in der Mitosespindel. 
Beide Wirkstoffe hemmen den Zellzyklus, und die Apoptose be¬ 
wirkt, dass der Tumor schrumpft. Drastischere Auswirkungen 
zeigt die Strahlentherapie, bei der hochenergetische Strahlung 
auf den Tumor gerichtet wird. Dadurch kommt es zu erheblichen 
DNA-Schäden, und der Kontrollpunkt für die DNA-Reparatur 
wird überlastet. Das wiederum löst bei den betroffenen Zellen 
die Apoptose aus. Ein ähnliches Ziel verfolgt die Chemothera¬ 
pie, bei der versucht wird, die Krebszellen gezielt zu vergiften. 
Ein Hauptproblem bei diesen Behandlungsmethoden besteht 
darin, dass neben den Tumorzellen auch normale Zellen ange¬ 
griffen werden. Diese Behandlungsmethoden sind insbesondere 
für solche Gewebe schädlich, die im Normalzustand eine hohe 
Zell vermehrungsrate haben, wie das Darmepithel, die Oberhaut 
(Epidermis) oder das Knochenmark (das laufend Blutzellen pro¬ 
duziert). 

Das vorherrschende Ziel in der Krebsforschung ist die Entwick¬ 
lung von Behandlungsmethoden, die spezifisch nur Krebszellen 
angreifen. Ein vielversprechendes Beispiel ist Herceptin, das 
gegen den HER2-Wachstumsfaktorrezeptor gerichtet ist, der 
wiederum an der Oberfläche einiger Typen von Brustkrebszel¬ 
len auf hohem Niveau exprimiert wird (►„Experiment: Sind 
mehrere Ereignisse erforderlich, um den Zellzyklus von Krebs¬ 
zellen in Gang zu setzen?“). Herceptin bindet spezifisch an den 
HER2-Rezeptor, stimuliert ihn jedoch nicht. Das verhindert ein 
Andocken des natürlichen Wachstumsfaktors, sodass die Zell¬ 
teilung nicht angeregt wird. Da die Zellteilung blockiert ist und 
die Apoptoserate gleich bleibt, schrumpft der Tumor. 

Einen ganz anderen und in den letzten Jahren zunehmend er¬ 
folgversprechenden Behandlungsansatz von Krebs verfolgt die 
Immuntherapie. Dabei wird versucht, das Immunsystem des 
Patienten zur Bekämpfung der Krebszellen anzuregen. Die Im¬ 
munabwehr werden Sie in ► Kap. 41 näher kennenlemen. 


11.7 Wiederholung 

Krebszellen unterscheiden sich von normalen Zellen 
durch ihre schnelle Zellteilung und die Fähigkeit, sich 
auszubreiten (Metastasenbildung). Viele Proteine regulie¬ 


ren den Zellzyklus entweder positiv (Onkogenproteine) 
oder negativ (Tumorsuppressorproteine). Bei Krebs sind 
eines oder mehrere dieser Proteine in bestimmter Weise 
verändert, sodass sie eine anormale Aktivität zeigen. Be¬ 
strahlungen und viele Krebstherapeutika haben Gene und 
Proteine zum Ziel, die im Zellzyklus eine Rolle spielen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Krebszellen und normale Zellen vergleichen und die 
Unterschiede darzustellen können. 

■ erläutern können, wie die Regulation des Zellzyklus 
bei Krebszellen gestört werden kann. 

■ begründen können, warum man die Krebsbehandlung 
auf Ereignisse im Zellzyklus ausrichtet. 


_ ? _ 

1. Vergleichen Sie Zellen und Gene im normalen Gewebe, in 
bösartigen Tumoren und in gutartigen Tumoren. 

2. Wie sind Onkogenproteine und Tumorsuppressorproteine an 
der Kontrolle des Zellzyklus beteiligt? 

3. Krebstherapeutika werden normalerweise in Kombination 
verabreicht, um in mehrere Stadien des Zellzyklus einzugrei¬ 
fen. Warum ist das ein besserer Ansatz als wenn man nur 
einen Wirkstoff verwenden würde? 


Sie haben sich nun mit dem Zellzyklus beschäftigt, sowie mit 
der Zellteilung durch binäre Spaltung, durch Mitose und durch 
Meiose. Sie haben erfahren, wie die Regulation des norma¬ 
len Zellzyklus bei Krebs gestört ist. Die Meiose bringt in 
geschlechtlichen Lebenszyklen haploide Zellen hervor. In den 
folgenden Kapiteln werden Sie sich mit der Vererbung, den Ge¬ 
nen und der DNA befassen. 


Faszination Forschung: Wie wird die Vermehrung von 
Krebszellen reguliert? 

In normalen Geweben wird die Zellteilungsrate durch die 
Apoptoserate ausgeglichen. Anders als die meisten nor¬ 
malen Zellen wachsen HeLa-Zellen immer weiter, da sie 
einem genetisch bedingten Ungleichgewicht unterliegen, 
das die Zellvermehrung gegenüber dem programmierten 
Zelltod stark begünstigt. Henrietta Lacks war mit dem hu¬ 
manen Papillomvirus infiziert, das die Zellteilung in den 
Gebärmutterhalszellen stimuliert. Darüber hinaus wird 
das Enzym Telomerase, das die DNA intakt hält und 
den Zelltod verhindert, in HeLa-Zellen überexprimiert. 
Diese Kombination von Merkmalen - erhöhte Zelltei¬ 
lungsrate, erniedrigte Apoptoserate und Überexpression 
der Telomerase - führt bei den HeLa-Zellen zu einer au¬ 
ßergewöhnlich hohen Wachstumsrate. 
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Da die HeLa-Zellen von einem Tumor abstammen, sollte 
zu erwarten sein, dass sie immer noch Krebszellen sind 
und dass sie einen Tumor bilden können. Das ist jedoch 
nicht der Fall. Sie sind nur noch Zellteilungsmaschinen. 
Was könnte ihnen fehlen, was bei Tumorzellen noch vor¬ 
handen ist? 

Ausblick 

Die Kenntnis, welche Gene bei Tumoren anormal sind, 
hat zur Entwicklung von Medikamenten geführt, die ge¬ 
gen spezifische Proteine gerichtet sind, die von diesen 
Genen exprimiert werden. In bestimmten Fällen, etwa bei 
Formen von Brustkrebs, die HER2 exprimieren, kam es 


zu beachtlichen klinischen Erfolgen. Die Patienten leben 
länger und werden durch diese gezielt eingesetzten Medi¬ 
kamente sogar geheilt. Dem anderen Teil der Zellpopula¬ 
tionsgleichung - dem Zelltod - hat man bis jetzt weniger 
Aufmerksamkeit gewidmet. Viele der häufig eingesetzten 
Medikamente, die den Zellzyklus im Allgemeinen beein¬ 
flussen (► Abb. 11 .24), halten nicht nur den Zellzyklus an, 
sondern schädigen auch die Zellen, sodass die Apoptose 
ausgelöst wird. Aber wie Sie wahrscheinlich wissen, zei¬ 
gen diese Medikamente weitreichende Nebenwirkungen, 
indem sie, wie bei den Tumorzellen, auch bei normalen 
Zellen den Zellzyklus anhalten und die Apoptose auslösen. 
Wahrscheinlich sind hier spezifische Medikamente hilfrei¬ 
cher, die diesen Prozess nur in Tumorzellen stimulieren. 
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Kapitelzusammenfassung 


11.1 Alle Zellen stammen von anderen Zellen ab 

■ Die Zellteilung ist erforderlich für Fortpflanzung, Wachs¬ 
tum und Heilungsvorgänge bei Lebewesen. 

■ Die Zellteilung wird durch ein Reproduktionssignal aus¬ 
gelöst. Bevor sich eine Zelle teilt, wird das genetische 
Material (DNA) verdoppelt und die beiden Kopien wer¬ 
den zu den Zellpolen transportiert und so getrennt. Bei 
der Cytokinese teilt sich schließlich das Cytoplasma in 
zwei Zellen auf. 

■ Bei den Prokaryoten besteht der größte Teil der zellu¬ 
lären DNA aus einem einzigen Molekül, normalerweise 
in Form eines ringförmigen Chromosoms. Prokaryoten 
vermehren sich ungeschlechtlich durch binäre Spaltung. 
Siehe ► Abb. 11.2 

■ Bei den Eukaryoten teilen sich die Zellen entweder durch 
Mitose oder Meiose. Anders als Prokaryoten enthalten 
eukaryotische Zellen einen abgegrenzten Zellkern, der 
vor der Aufteilung in zwei Tochterzellen mitsamt seinen 
Chromosomen verdoppelt wird. 

11.2 Die Zellteilung der Eukaryoten wird durch den Zell¬ 
zyklus reguliert 

■ Der eukaryotische Zellzyklus umfasst zwei Hauptphasen: 
die Interphase, während der sich die Zellen nicht tei¬ 
len und die DNA repliziert wird, und die Mitose oder 
M-Phase, während der sich die Zellen teilen. 

■ Während des größten Teils des eukaryotischen Zellzyklus 
befindet sich die Zelle in der Interphase, die in drei Un¬ 
terphasen (Gl, S und G2) eingeteilt ist: Die DNA wird 
während der S-Phase repliziert. Daran schließt sich die 
Mitose plus Cytokinese an (M-Phase). Siehe ► Abb. 11.3 

■ Cyclin/Cdk-Komplexe regulieren den Zellzyklus an Kon¬ 
trollpunkten. Das Retinoblastomprotein (RB) blockiert 
den Zellzyklus am Restriktionspunkt (R-Punkt). Ein 
Cyclin/Cdk-Komplex inaktiviert RB und ermöglicht so 
das Fortschreiten des Zellzyklus. Siehe ► Abb. 11.4, 11.5 

■ Externe Signalstoffe wie Wachstumsfaktoren können 
die Zelle anregen, in den Zellzyklus einzutreten. 

11.3 Zellkerne teilen sich durch Mitose 

Siehe ► Animation 11.1 

■ Bei der Mitose gehen aus einem einzelnen Zellkern zwei 
Zellkerne hervor, die untereinander und mit dem ur¬ 
sprünglichen Zellkern genetisch identisch sind. 

■ Die DNA ist um basische Proteine (Histone) gewickelt 
und bildet so perlenförmige Einheiten, die Nucleosomen. 
Ein eukaryotisches Chromosom besteht aus einer Kette 
von Nucleosomen, die an weitere Proteine gebunden sind. 
Den Gesamtkomplex aus DNA und Proteinen nennt man 
Chromatin. Siehe ►Abb. 11.8 

■ Bei der Mitose werden die replizierten Chromosomen 
(Schwesterchromatiden) am Centromer durch das Pro¬ 


tein Cohesin zusammengehalten. Jedes Chromatid besteht 
aus einem doppelsträngigen DNA-Molekül. Während der 
Mitose ordnen sich diese Zwei-Chromatid-Chromosomen 
zu einer Äquatorialplatte an. Die Chromatiden werden 
mit der jeweils zugewandten Hälfte des Spindelappa¬ 
rats verknüpft und so voneinander getrennt. Sie werden 
dadurch zu Tochterchromosomen (Ein-Chromatid- 
Chromosomen) und wandern zu den entgegengesetzten 
Zellpolen. Siehe ►Abb. 11.9, 11.10; ►Activity 11.1, 
11.2 

■ Die Mitose lässt sich in mehrere Phasen einteilen: Propha¬ 
se, Prometaphase, Metaphase, Anaphase und Telophase. 

■ Auf die Teilung des Zellkerns folgt normalerweise die 
Cytokinese. Bei Tierzellen wird das Cytoplasma durch 
einen kontraktilen Ring aus Actinfilamenten und Myo¬ 
sin geteilt. Bei Pflanzenzellen wird die Cytokinese durch 
Golgi-Vesikel erreicht. Diese fusionieren zu einer Zell¬ 
platte und bilden zusätzliche Plasmamembranen. Siehe 

► Abb. 11.12 

11.4 Die Meiose ist für die geschlechtliche Fortpflanzung 

unabdingbar 

■ Bei der ungeschlechtlichen Fortpflanzung entstehen 
Klone, also neue Lebewesen, die mit dem ursprünglichen 
Organismus genetisch identisch sind. Jegliche genetische 
Variabilität entsteht durch Mutation in Genen. 

■ Bei der geschlechtlichen Fortpflanzung vereinigen sich 
bei der Befruchtung zwei haploide Gameten - jeweils 
einer von einem Elternteil - zu einer diploiden Zygote. 
Geschlechtliche Lebenszyklen können rein haplontisch 
oder rein diplontisch sein oder einen Generationswechsel 
mit vielzelligen haplontischen und dipiontischen Stadien 
beinhalten. Siehe ►Abb. 11.14; ►Activity 11.3 

■ Bei der geschlechtlichen Fortpflanzung eines diplonti- 
schen Vielzellers durchlaufen bestimmte Zellen die Meio¬ 
se, aus der Gameten hervorgehen, die jeweils ein Ex¬ 
emplar der homologen Chromosomen des Organismus 
enthalten. 

11.5 Die Meiose führt zur Bildung von Keimzellen 

Siehe ► Animation 11.2, ► Activity 11.4 

■ Die Meiose umfasst zwei Teilungen des Zellkerns, Meio¬ 
se I und Meiose II, die den Chromosomensatz von diploid 
auf haploid verringern. Durch die Meiose ist sicherge¬ 
stellt, dass jede haploide Zelle von jedem Chromoso¬ 
menpaar nur einen der Partner erhält, und es entstehen 
vier genetisch unterschiedliche haploide Zellen, die sich 
dann zu Gameten ausdifferenzieren. Siehe ►Abb. 11.15; 

► Activity 11.5 

■ In der Meiose I wandern die vollständigen Chromosomen, 
jedes mit zwei Schwesterchromatiden, zu den Polen. In 
der Meiose II trennen sich die Chromatiden. 
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■ Während der Prophase I kommt es zur paarweisen Zu¬ 
sammenlagerung (Synapse) der homologen Chromoso¬ 
men, wodurch sich Tetraden bilden. Die Nicht-Schwes- 
terchromatiden einer Tetrade können untereinander Ver¬ 
bindungen herstellen, die man als Chiasmata bezeichnet. 
Zwischen den beiden homologen Chromosomen kann so 
durch Crossing-over genetisches Material ausgetauscht 
werden. Siehe ► Abb. 11.16, 11.17 

■ Sowohl das Crossing-over während der Prophase I als 
auch die unabhängige Verteilung, wenn sich die homo¬ 
logen Chromosomen in der Anaphase I trennen, bewir¬ 
ken, dass sich die Gameten genetisch unterscheiden. 

■ Bei einer Nondisjunktion während der Meiose I wandern 
die beiden Chromosomen eines homologen Paares zum 
selben Pol, oder bei der Meiose II wandern zwei Schwes¬ 
terchromatiden zum selben Pol. Dadurch entsteht ein Ga¬ 
met mit einem zusätzlichen Chromosom, während einem 
anderen dieses Chromosom fehlt. Siehe ► Abb. 11.19 

■ Die Vereinigung eines Gameten, der eine anormale Chro¬ 
mosomenzahl aufweist, mit einem normalen haploiden 
Gameten führt zu einer Aneuploidie. Solche genetischen 
Anomalien sind für den Organismus meistens letal oder 
zumindest schädlich. 

■ Anzahl, Form und Größe der Metaphasechromosomen 
bestimmen den Karyotyp eines Lebewesens. 

■ Polyploide Organismen besitzen mehr als zwei Sätze von 
Chromosomen. Manchmal stammen diese von verschie¬ 
denen Spezies. 


11.6 Der programmierte Zelltod ist für Lebewesen wich- 
tig 

■ Eine Zelle kann durch Nekrose sterben oder sich selbst 
durch Apoptose zerstören. Letzteres ist eine genetisch 
programmierte Abfolge von Ereignissen, etwa die Zer¬ 
stückelung der DNA im Zellkern. 

■ Die Apoptose wird durch externe und interne Signale re¬ 
guliert. Diese bewirken die Aktivierung einer Gruppe von 
Enzymen, die man als Caspasen bezeichnet. Sie hydroly¬ 
sieren die zellulären Proteine. Siehe ► Abb. 11.21 

11.7 Eine nicht regulierte Zellteilung führt zu Krebs 

■ Krebszellen teilen sich schneller als normale Zellen und 
können Metastasen bilden, indem sie sich in entfernt lie¬ 
gende Organe im Körper ausbreiten. 

■ Krebs kann durch eine Fehlfunktion von Proteinen ausge¬ 
löst werden, die den Zellzyklus regulieren. Onkogenpro¬ 
teine stimulieren normalerweise die Zellteilung und sind 
bei Krebs aktiviert. Tumorsuppressorproteine hemmen 
normalerweise den Zellzyklus und sind bei Krebs inakti¬ 
viert. Siehe ►Abb. 11.23 

■ Damit eine maligne Tumorzelle entstehen kann, sind 
mehrere genetische Defekte (Mutationen) erforderlich. 
Siehe ► „Experiment: Sind mehrere Ereignisse erforder¬ 
lich, um den Zellzyklus von Krebszellen in Gang zu 
setzen?“ 

■ Eine Behandlung von Krebs zielt häufig auf den Zellzy¬ 
klus der Tumorzellen ab. Siehe ► Abb. 11.24 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Bei der Entwicklung von Krebs spielen Anomalien im Zell¬ 
zyklus eine wichtige Rolle (► Abschn. 1 1.7). 

■ Krebstherapien richten sich gegen Vorgänge im Zellzyklus 
(►Abschn. 11.7). 

Die heilende Wirkung bestimmter Pflanzen ist seit Tausenden von 
Jahren bekannt. Als die Labormethoden ausgefeilt genug waren, 
die entsprechenden Verbindungen aus Lebewesen zu isolieren, 
wandten sich die Wissenschaftler den Pflanzen als potenzielle 
Quelle für Wirkstoffe gegen Krebs zu. Seitdem hat man zahl¬ 
reiche Kandidaten auf krebstherapeutische Eigenschaften unter¬ 
sucht - von winzigen Kräutern bis hin riesigen Nadelbäumen. 

Forscher verwenden Wasser oder andere Lösungsmittel, um 
Pflanzenextrakte herzustellen. Sie testen diese Extrakte zuerst 
an Tumorzelllinien und dann in Tiermodellen. Extrakte, die eine 
Wirksamkeit gegen Krebs gezeigt haben, werden weiter unter¬ 
sucht um herauszufinden, wie ihre Wirkung zustande kommt. 


Eine Möglichkeit, dass Zellen Krebs entwickeln, besteht da¬ 
rin, dass sie die Kontrolle über den Zellzyklus verlieren. Im 
Zellzyklus gibt es vier Kontrollpunkte mit Cyclin und cyclin- 
abhängigen Kinasen (Cdks). 
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11 Zellzyklus und Zellteilung 


Tab. A 


Pflanzen¬ 

extrakt 

Cyclin-D/ 
Cdk4-Akti¬ 
vität 

Cyclin-E/ 

Cdk2-Akti- 

vität 

Cyclin-A/ 

Cdk2-Akti- 

vität 

Cyclin-B/ 
Cdkl-Akti¬ 
vität 

1 

+ + + 

+ + + 

0 

+ + + 

2 

+ + + 

+ + + 

+ + + 

0 

3 

0 

+ + + 

+ + + 

+ + + 

4 

+ + + 

0 

+ + + 

+ + + 


+ ++, volle enzymatische Aktivität; 0, keine Aktivität 


Tab. B 

Verhältnis der exprimierten Proteine bei Krebszellen 
und Nichtkrebszellen 


Cyclin A 

0,98 

Cyclin B 

0,99 

Cyclin D 

1,02 

Cyclin E 

1,01 

Cdkl 

4,25 

Cdk2 

0,95 

Cdk4 

0,98 

Cdk6 

1,04 


► Tab. A zeigt Testergebnisse von Pflanzenextrakten, bei de¬ 
nen man untersucht hat, ob sie die enzymatische Cyclin/Cdk- 
Aktivität blockieren können. Cycline werden mit A, B (...) 
bezeichnet, Cdks mit 1, 2 (...), wobei diese Bezeichnungen 
willkürlich gewählt wurden und nicht mit der Reihenfolge der 
Schritte im Zellzyklus übereinstimmen. 

Aufgaben 

1. Es ist in der Forschung möglich, eine Gruppe von Zellen zu 
einem synchronen Wachstum zu veranlassen, sodass alle Zel¬ 
len gleichzeitig dieselbe Teilungsphase durchlaufen. Welche 


Effekte sind zu erwarten, wenn in getrennten Experimenten 
jeweils einer der vier Pflanzenextrakte den Tumorzellen in der 
frühen Gl-Phase zugesetzt wird? 

2. Tumoren enthalten Milliarden von Zellen. Ganz wenige Tu¬ 
moren reagieren auf einen einzelnen Wirkstoff, der den Zell¬ 
zyklus beeinflusst. Häufig verwendet man eine kombinierte 
Chemotherapie, die mehrere Kontrollpunkte zum Ziel hat. 
Welchen Grund kann das haben? (Hinweis: Nicht alle Tumor¬ 
zellen sind gleich.) 

3. Was muss ein Forscher tun, um für menschliche Krebspatien¬ 
ten aus den Pflanzenextrakten Medikamente zu entwickeln, 
die das Tumorwachstum stoppen können? 

4. Bei einigen Krebszellen ist die übermäßige Aktivierung eine 
Folge der zu hohen Konzentrationen von Cyclin oder der 
Cdks. Nehmen Sie an, die Daten in ►Tab. B wurden mit 
verschiedenen Zellen ermittelt. Welcher Pflanzenextrakt ist 
anhand dieser Daten am besten geeignet, den Tumor zu be¬ 
handeln, von dem die Krebszellen stammen? 

5. Jede der oben aufgeführten Cdks wird durch eine andere 
Gruppe von Proteinen reguliert. Für jede Cdk gibt es eine 
Kinase, die verhindert, dass die Cdk an Cyclin bindet, und 
eine Phosphatase, die die Cdk aktiviert, an Cyclin zu binden. 
In der unten stehenden ► Grafik ist die Inaktivierung durch 
die Kinase mit einem Pluszeichen und die Aktivierung durch 
die Phosphatase mit einem Minuszeichen dargestellt. An¬ 
genommen, Forscher haben einen Pflanzenextrakt entdeckt, 
der die Kinaseaktivität blockiert, außerdem einen Pflanzen¬ 
extrakt, der die Phosphataseaktivität blockiert. Können die 
Forscher an einem oder an beiden Extrakten Interesse haben, 
um sie als potenzielle Quelle für Krebstherapeutika zu nut¬ 
zen? Wie lässt sich die Entscheidung begründen? 

Kinase Phosphatase 

-\ /+ 

Cdk + Cyclin 

Fortschritt des Zellzyklus > 
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12 Vererbung, Gene und Chromosomen 


Faszination Forschung: Wie lauten die Regeln der Verer¬ 
bung? 

Rot ist mit nur etwa 1 % beim Menschen die seltenste 
natürliche Haarfarbe. Sie ist im Norden Europas am häu¬ 
figsten, wobei Schottland mit etwa 15 % rothaariger Be¬ 
völkerung den ersten Platz belegt. Im Lauf der Geschichte 
hat man immer wieder versucht, zwischen der roten Haar¬ 
farbe und anderen Eigenschaften einen Zusammenhang 
herzustellen. So werden beispielsweise rote Haare häu¬ 
fig mit einem leidenschaftlichen Temperament assoziiert. 
Eine vor Kurzem durchgeführte Studie eines Hamburger 
Forschungsinstituts über die sexuelle Aktivität Hunder¬ 
ter von Frauen hat ergeben, dass Rothaarige häufiger Sex 
haben als alle anderen Frauen. Es wurde sogar versucht 
herauszufinden, ob rothaarige Menschen Schmerzen we¬ 
niger gut ertragen als Menschen mit anderer Haarfarbe. 

Aufgrund der Seltenheit roter Haare verwundert es nicht, 
dass dieses Merkmal bereits früh zum Gegenstand gene¬ 
tischer Forschung wurde. Wie Sie in diesem Kapitel lesen 
werden, wurden die Grundlagen der modernen Genetik 
(Vererbungslehre) im 19. Jahrhundert durch die sorgfälti¬ 
gen Experimente an Erbsenpflanzen von Gregor Mendel 
entwickelt. Im frühen 20. Jahrhundert stellten Biologen 
fest: Die Eltern rothaariger Kinder waren in den meisten 
Fällen erstens entweder beide rothaarig, zweitens beide 
dunkelhaarig oder drittens einer rot- und der andere dun¬ 
kelhaarig. Das passte zu einem rezessiven Vererbungs¬ 
muster, bei dem das Gen, welches die rote Haarfarbe 
bestimmt, durch das dominante Gen für dunkle Haare 
überdeckt wird. Es gibt jedoch auch Ausnahmen, und wie 
rote Haare letztendlich vererbt werden, war bis in die spä¬ 
ten 1950er-Jahre unklar, als die Studentin Brenda Ellis bei 
Professor Ralph Singleton einen Genetikkurs belegte. 

Nachdem sie die Ausführungen ihres Professors über 
die Vererbung vor roten Haaren gehört hatte, untersuch¬ 
te Brenda Ellis in ihrem Familienstammbaum über sechs 
Generationen hinweg, welche Verwandten rote Haare ge¬ 
habt hatten. Sie stellte fest, dass die Rothaarigen in ihrer 
Familie alle entweder von Eltern aus zwei dunkelhaarigen 
Partnern oder von Eltern aus einem dunkelhaarigen und 
einem rothaarigen Partner stammten. Alle dunkelhaarigen 
Familienmitglieder hatten einen rothaarigen Vorfahren - 
und waren anscheinend Träger des Gens, das die ro¬ 
te Haarfarbe bestimmt. Die genetischen Grundlagen, die 
Brenda Ellis und ihr Professor für dieses auffällige re¬ 
zessive Vererbungsmuster von roten Haaren formulierten, 
gelten seit damals als weitgehend anerkannt. 

Manchmal jedoch treten rote Haare auch überraschend 
in Familien auf, die keine Vererbungsgeschichte für ro¬ 
te Haare aufweisen. Dieses Kapitel handelt von den 
verschiedenen Vererbungsmustem und den genetischen 
Mechanismen, die ihnen zugrunde liegen. 

Wie können erbliche Merkmale wie die rote Haarfar¬ 
be Generationen überspringen? 


In „Experiment: Mendels Experimente mit Monohybri¬ 
den“ in ►Abschn. 12.1 und in ►„Faszination For¬ 
schung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


12.1 Die Vererbung von Genen 
folgt den Mendel-Regeln 

Die Genetik, also der Bereich der Biologie, der sich mit der Ver¬ 
erbung beschäftigt, hat schon eine lange Geschichte. Es gibt 
zahlreiche Hinweise, dass Menschen bereits vor 5000 Jahren 
gezielt Pferde und bestimmte Pflanzen auf gewünschte Eigen¬ 
schaften hin gezüchtet haben. Der Grundgedanke war, dass man 
die natürliche Variabilität der Individuen einer Spezies unter¬ 
suchte und dann „das Beste mit dem Besten kreuzte und daraus 
das Beste erhoffte“. Das war eine Methode mit durchaus wech¬ 
selndem Erfolg - manchmal besaßen die Nachkommen viele 
guten Eigenschaften ihrer Eltern, häufig aber nicht. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Es gibt zwei Hypothesen, um zu erklären, wie Merkmale von 
einer Generation an die nächste weitergegeben werden. 

■ Die von Mendel durchgeführten Kreuzungen mit Erbsenpflanzen 
führten zur Formulierung der Vererbungsregeln. 

■ Mendels Vererbungsregeln (Mendel-Regeln) treffen auf alle sich 
geschlechtlich fortpflanzenden Lebewesen zu, also auch auf den 
Menschen. 

In der Mitte des 19. Jahrhunderts kamen zwei Hypothesen auf, 
die die Ergebnisse von Kreuzungsexperimenten erklären sollten: 

■ Die Vermischungshypothese besagte, dass die Gameten 
(Keimzellen wie Eier oder Spermien) erbliche Determinan¬ 
ten enthalten (die wir heute als Gene bezeichnen), die sich 
bei der Verschmelzung der Gameten während der Befruch¬ 
tung miteinander mischen. Wie Tinten mit verschiedenen 
Farben sollten die beiden unterschiedlichen Determinanten 
nach der Vermischung ihre Individualität verlieren und sich 
nie wieder voneinander trennen lassen. Wenn beispielsweise 
eine Pflanze, die glatte, runde Samen hervorbringt, mit ei¬ 
ner Pflanze gekreuzt wird, die runzlige Samen produziert, 
würden die Nachkommen eine intermediäre Form hervor¬ 
bringen, und die beiden elterlichen Formen wären verloren. 

■ Die Partikelhypothese besagte, dass jede Determinante eine 
eigene physikalische Form besitzt. Wenn Gameten bei der Be¬ 
fruchtung verschmelzen, bleiben die Determinanten erhalten. 
Wenn also eine Pflanze, die glatte Samen erzeugt, mit einer 
Pflanze gekreuzt wird, die runzlige Samen hervorbringt, ent¬ 
halten die Nachkommen (unabhängig davon, welche Form die 
Samen haben) die Determinanten der beiden Merkmale. 

Die Geschichte, wie man diese konkurrierenden Hypothesen 
überprüft hat, ist ein beeindruckendes Beispiel dafür, wie sich 
die naturwissenschaftliche Methode anwenden lässt, um eine 
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Hypothese zu stützen und eine andere zu verwerfen. In den fol¬ 
genden Abschnitten werden Sie über die Experimente, die der 
österreichische Mönch und Naturwissenschaftler Gregor Men¬ 
del in den 1860er-Jahren durchführte, Genaueres erfahren. Seine 
Arbeiten unterstützten zweifelsfrei die Partikelhypothese. 


Die Mendel-Regeln wurden aufgrund von 
gezielten Kreuzungen mit Erbsenpflanzen 
entwickelt 

Nach Eintritt in den Priesterstand im Kloster von Brünn (Brno, 
das heute in der Republik Tschechien liegt) wurde Gregor Men¬ 
del an die Universität in Wien gesandt, wo er Biologie, Physik 
und Mathematik studierte. 1853 kehrte er in das Kloster zurück, 
um dort zu lehren. Der amtierende Klostervorsteher hatte eine 
kleine Ackerfläche eingerichtet, um dort Experimente mit Pflan¬ 
zen durchzuführen, und ermunterte Mendel, die Experimente 
fortzusetzen. Im Verlauf von sieben Jahren führte Mendel Kreu¬ 
zungen mit Tausenden von Pflanzen durch. Die mathematische 
Analyse seiner akribisch gesammelten Daten deuteten seiner 
Auffassung nach darauf hin, dass die Vererbung über partiku¬ 
läre Faktoren erfolgt. 

Mendel präsentierte seine Befunde in zwei öffentlichen Vorle¬ 
sungen im Jahr 1865 und publizierte sie in einer ausführlichen 
Schrift im Jahr 1866, aber seine Arbeit wurde von den meisten 
Wissenschaftlern bis in das Jahr 1900 nicht beachtet. In dieser 
Zeit kamen die Biologen durch die Entdeckung der Chromo¬ 
somen auf den Gedanken, dass diese die Träger der erblichen 
Determinanten (Gene) sein könnten. Als sie nun Mendels Ar¬ 
beit über die partikuläre Vererbung lasen, fanden die Biologen 
den Bezug zwischen Genen und Chromosomen bestätigt. 

Mendel hatte für seine Untersuchungen die Gartenerbse (Pisum 
sativum ) gewählt, da sie sich einfach kultivieren lässt und 
kontrollierte Kreuzungen möglich sind. Die Blüten enthal¬ 
ten sowohl männliche als auch weibliche Geschlechtsorgane: 
Staubblätter und Fruchtknoten, die Gameten in den Pollen be¬ 
ziehungsweise Samenanlagen hervorbringen. 



Die Blüten der Erbsenpflanze befruchten sich normalerweise 
selbst. Das heißt, dass sich die männlichen und weiblichen 
Gameten in derselben Blüte befinden und miteinander ver¬ 
schmelzen können. Man kann jedoch die männlichen Organe 
aus einer Blüte entfernen und diese dann mit dem Pollen von ei¬ 
ner anderen Blüte künstlich bestäuben. Genauso hat Mendel es 
auch durchgeführt. 

Unter den Erbsenpflanzen gibt es viele Sorten mit leicht er¬ 
kennbaren Eigenschaften. Ein Merkmal ist eine beobachtbare 
physikalische Eigenschaft, etwa die Samenform. Eine Merk¬ 
malsform ist die bestimmte Ausbildung (Ausprägung) des be¬ 
treffenden Merkmals, etwa eine glatte oder runzlige Samenform. 
Mendel arbeitete mit Sorten, die für eines von sieben Merkmalen 
stark unterschiedliche Merkmalsformen aufwiesen, beispiels¬ 
weise Samenform, Samenfarbe und Blütenfarbe. Diese Sorten 
waren reinerbig: Das bedeutet, wenn man eine Pflanze, die runzli¬ 
ge Samen hervorbringt, mit einer Pflanze derselben Sorte kreuzt, 
haben alle Nachkommenpflanzen ebenfalls runzlige Samen. 

Wie Sie noch erfahren werden, formulierte Mendel eine Reihe 
von Hypothesen, um die Vererbung partikulärer Merkmalsfor¬ 
men der Erbsenpflanzen zu erklären, und entwickelte dann 
Kreuzungsexperimente, um seine Hypothesen zu überprüfen. 

Mendel führte seine Versuche auf folgende Weise durch: 

■ Er entfernte von den Blüten der einen Eltemsorte die Staub¬ 
gefäße, sodass sie sich nicht selbst befruchten konnten. Dann 
sammelte er den Pollen von der anderen Eltemsorte und 
brachte ihn auf die Narben in den Blüten der ersten Eltern¬ 
sorte, deren Staubgefäße er entfernt hatte. Die Pflanzen, die 
den Pollen lieferten oder empfingen, waren die Parentalge¬ 
neration (bezeichnet mit P, vom lateinischen parentalis für 
„elterlich“). 

■ Beim üblichen Verlauf bildeten sich Samen, die ausgesät 
wurden. Die Samen und die sich daraus entwickelnden neu¬ 
en Pflanzen bildeten die erste Filialgeneration oder Fi (nach 
dem lateinischen filius für „Sohn“ bzw. filia für „Tochter“, 
zur Unterscheidung der ersten Nachkommen- von der El¬ 
terngeneration). Mendel untersuchte jede Fi-Pflanze auf ihre 
Merkmale und bestimmte die Anzahl der Fi-Pflanzen, wel¬ 
che die einzelnen Merkmale exprimierten (ausprägten; vom 
lateinischen exprimere für „ausdrücken“). 

■ Bei einigen Experimenten ließ Mendel die Fi-Pflanzen sich 
selbst bestäuben und erzeugte so die zweite Filialgenera¬ 
tion (F 2 ), also die Enkelgeneration Auch hier wurde jede 
F 2 -Pflanze charakterisiert und gezählt. 


Mendel führte in seinen ersten Experimenten 
Monohybridenkreuzungen durch 

Mit Hybrid bezeichnet man die Nachkommen der Kreuzung 
zwischen Lebewesen, die sich in einem oder mehreren Merkma¬ 
len unterscheiden. In seinem ersten Experiment kreuzte Mendel 
zwei reinerbige Sorten von Elternpflanzen (P), die sich nur 
in einem einzigen Merkmal unterschieden. So entstanden die 
Hybridpflanzen der Fi -Generation. Anschließend säte er die 
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Fi-Samen aus und ließ die entstehenden Pflanzen sich selbst 
bestäuben. So entstand die F 2 -Generation. Dieses Verfahren be¬ 
zeichnet man als Monohybridenkreuzung. 

Mendel führte das gleiche Experiment mit sieben Merkmalen 
der Erbsenpflanzen durch (►„Experiment: Mendels Experi¬ 
mente mit Monohybriden“, wobei hier die Samenform als Bei¬ 
spiel dient). Als er eine Erbsensorte, die glatte Samen erzeugte, 
mit einer anderen Sorte kreuzte, die runzlige Samen produzierte, 
hatten alle Samen der Fi-Generation die glatte Form - es schien, 
als sei die runzlige Form vollständig verschwunden. Als er je¬ 
doch die Fi-Pflanzen sich selbst bestäuben ließ, um F 2 -Samen 
zu erhalten, erwies sich ein Viertel der Samen als runzlig. Die¬ 
se Abfolge von Kreuzungsexperimenten war ausschlaggebend 
dafür, die Entscheidung zwischen Vermischungshypothese und 
Partikelhypothese zu fällen: 

■ Bei der F 1 -Generation trat keine Vermischung der Merkmals¬ 
formen der Eltempflanzen auf, da nur eine Merkmalsform 
vorhanden war, das heißt nur glatte Samen. 

■ Ein Teil der F 2 -Generation hatte runzlige Samen. Die Merk¬ 
malsform war also nicht durch Vermischung verschwunden. 

Diese Beobachtungen führten schließlich dazu, dass Mendel 
die Vermischungshypothese verwarf, und sie stützten hingegen 
die Partikelhypothese. Wie wir heute wissen, sind vererbbare 
Determinanten nicht im wörtlichen Sinn „partikulär“, also als 
einzelne Teilchen vorliegend, sondern es handelt sich sich um 
räumlich getrennte, lineare DNA-Abschnitte, die sich auf Chro¬ 
mosomen befinden und die wir als Gene bezeichnen. 


Alle sieben Kreuzungsexperimente zwischen den verschiedenen 
Erbsensorten führten zu den gleichen Ergebnissen (► Tab. 12. 1). 
In der Fi-Generation war nur eine der beiden Merkmalsformen 
sichtbar, aber die andere Form kam in einem Viertel der F 2 -Ge¬ 
neration wieder zum Vorschein. Mendel bezeichnete die Merk¬ 
malsform, die in der Fi-Generation ausschließlich und in der F 2 - 
Generation häufiger auftrat, als dominant, die andere als rezes¬ 
siv. In der F 2 -Generation lag das Verhältnis der Pflanzen mit der 
dominanten zu den Pflanzen mit der rezessiven Merkmalsform 
bei 3:1. (Um die Verhältniszahlen in ► Tab. 12.1 zu berechnen, 
dividieren Sie die Anzahl der F 2 -Pflanzen mit der dominanten 
Form durch die Zahl der Pflanzen mit der rezessiven Form.) 

In ► Tab. 12.1 wird auch deutlich, dass Mendel für jedes Merk¬ 
mal Tausende von F 2 -Samen oder Pflanzen auszählte, um zu 
bestimmen, wie viele jeweils eine bestimmte Merkmalsform be¬ 
saßen. Wie Sie weiter unten noch genauer sehen werden, ist die 
Wahrscheinlichkeit, dass eine Pflanze eine Merkmalsform erbt, 
von der Wahrscheinlichkeit unabhängig, mit der eine andere 
Pflanze die gleiche Merkmalsform erbt. Wenn Mendel nur weni¬ 
ge Exemplare der F 2 -Generation der „glatt x runzlig“-Kreuzung 
untersucht hätte, hätte er zufällig nur glatte Samen vorfinden 
können, oder er hätte eine größere Anzahl von runzligen Sa¬ 
men festgestellt als es durchschnittlich tatsächlich der Fall war. 
Damit Mendel sich wiederholende Muster erkennen und seine 
Vererbungsregeln formulieren konnte, verwendete er eine sehr 
große Anzahl von Pflanzen. 

Mendel begann damit, seine Partikelhypothese zu erweitern. 
Er postulierte, dass die vererbbaren Determinanten - die wir 


Tab. 12.1 Ergebnisse von Mendels Monohybridenkreuzungen der Gartenerbse 


Phänotypen der P-Generation 

Phänotypen der F 2 -Generation 

dominant 

rezessiv 


dominant 

rezessiv 

Summe 

Verhältnis 

glatte Samen 

x runzlige Samen 

Q 

5474 

1850 

7324 

2,96:1 

gelbe Samen 

x grüne Samen 

d 

6022 

2001 

8023 

3,01:1 

violette Blüten 

x weiße Blüten 


705 

224 

929 

3,15:1 




aufgeblähte 

Hülse 

x eingeschnürte 
Hülse 


882 

299 

1181 

2,95 :1 

grüne Hülse 

x gelbe Hülse 


428 

152 

580 

2,82:1 






axiale Blüten 

x terminale Blüten 


651 

207 

858 

3,14:1 



langstielig 

dm) 


x kurzstielig 
(0,3 m) 



787 


277 


1064 


2,84:1 
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heute als Gene bezeichnen, wobei Mendel diesen Begriff nicht 
verwendete - paarweise auftreten und bei der Gametenbildung 
segregieren (sich voneinander trennen). Er folgerte, dass jede 
Erbsenpflanze für jedes Merkmal (etwa die Samenform) zwei 
Kopien der erblichen Determinante (bzw. des Gens) besitzt und 
je eine von einem Elternteil geerbt hat. Heute verwenden wir 
den Begriff diploid (2#i) um den Zustand mit zwei Kopien 
von jedem Gen zu bezeichnen, und haploid (#i), wenn nur je 
eine Kopie vorhanden ist. Diese Begriffe spielten auch schon in 
► Kap. 11 eine Rolle. 

Mendel folgerte, dass jeder Gamet von jedem Gen nur eine 
Kopie trägt, während die daraus hervorgehende Zygote zwei 
Kopien besitzt, da sie durch die Verschmelzung der beiden Ga¬ 
meten entstanden ist. Darüber hinaus nahm er an, dass die unter¬ 
schiedlichen Merkmalsformen eine Folge der unterschiedlichen 
Formen eines Gens für ein bestimmtes Merkmal sind. Man be¬ 
zeichnet heute diese Varianten eines Gens als Allele. Mendel 
untersuchte beispielsweise zwei Allele für die Samenform, ei¬ 
nes führte zu glatten Samen, das andere zu runzligen Samen. 

■ Ein Organismus, der für ein Gen homozygot ist, besitzt zwei 
übereinstimmende Allele (beispielsweise zwei Allele für die 
glatte Samenform). 

■ Ein Organismus, der für ein Gen heterozygot ist, besitzt zwei 
unterschiedliche Allele (etwa ein Allel für glatte Samen und 
eines für runzlige Samen). 

Bei einem heterozygoten Gen kann eines der beiden Allele do¬ 
minant sein (so wie die glatte Samenform, R), das andere ist 
dann rezessiv (runzlig, r). Nach einer Vereinbarung bezeichnet 
man dominante Allele mit großen Buchstaben, rezessive Allele 
mit kleinen Buchstaben. (Zudem schreibt man die Kürzel für 
bestimmte Gene bzw. Allele in der Regel kursiv.) Zu beachten 
ist hier, dass sich die Begriffe dominant und rezessiv nur darauf 
beziehen, welcher Phänotyp exprimiert wird, wenn beide Allele 
gemeinsam vorhanden sind. Es hat nichts damit zu tun, welches 
Allel „stärker“, „besser“ oder in der Population häufiger ist. 

Die physische Erscheinungsform eines Lebewesens oder ei¬ 
nes seiner Merkmale ist der Phänotyp (Erscheinungsbild). 
Mendel postulierte, dass der Phänotyp das Ergebnis der gene¬ 
tischen Ausstattung ist, die der betreffende Organismus besitzt. 
Man nennt diese Ausstattung den Genotyp (Erbgut). Glatte 
und runzlige Samen sind die beiden Phänotypen, die aus drei 
möglichen Genotypen hervorgehen: Der Phänotyp der runzligen 
Samen entsteht durch den Genotyp rr, der Phänotyp der glatten 
Samen durch die Genotypen RR oder Rr (da das R -Allel eine 
dominante und das r-Allel eine rezessive Merkmalsform fest- 
legt). 


Die zweite Mendel-Regel besagt, 
dass die beiden Kopien eines Gens 
voneinander getrennt werden 

Im Folgenden werden Mendels Erkenntnisse aus unserem heuti¬ 
gen Blickwinkel betrachtet, also in Kenntnis von Genen, Allelen 
und Chromosomen. Seien Sie sich jedoch dessen bewusst, dass 


Mendel von Chromosomen oder DNA nichts wusste und die Be¬ 
griffe „Gen“ und „Allel“ nicht verwendete. Wie lassen sich nun 
die Verhältniszahlen von Merkmalsformen, die bei der Fi- und 
F 2 -Generation von Monohybridkreuzungen auftreten, mit Men¬ 
dels Erkenntnissen erklären? 

Die erste Mendel-Regel (Uniformitätsregel) leitet sich aus dem 
oben bereits Besprochenen ab. Sie besagt, dass bei Kreuzung 
zweier Eltern, die in bei einem Merkmal beide homozygot sind, 
alle Nachkommen der Fi -Generation in Bezug auf dieses Merk¬ 
mal gleich sind (siehe oben). Der Grund ergibt sich aus der nun 
folgenden zweiten Mendel-Regel. 

Die zweite Mendel-Regel (Spaltungsregel) besagt, dass bei der 
Erzeugung von Gameten die beiden Kopien eines Gens getrennt 
werden, sodass jeder Gamet nur eine Kopie erhält. So tragen al¬ 
le Gameten eines Elternteils mit dem RR-Genotyp das R -Allel, 
alle Gameten des rr-Elters das r-Allel. Die Hälfte der Game¬ 
ten eines Rr-Individuums trägt das R -Allel, die andere Hälfte 
das r-Allel. Welche Genotypen entstehen, wenn diese Gameten 
verschmelzen und die nächste Generation bilden? Die mögli¬ 
chen Alleikombinationen, die aus dieser Kreuzung hervorgehen, 
lassen sich mithilfe eines Punnett-Quadrats Vorhersagen. Mit 
diesem Verfahren ist sichergestellt, dass man alle möglichen 
Kombinationen von Gameten in Betracht zieht, wenn man die 
zu erwartenden Genotyphäufigkeiten berechnen will. Ein Pun- 
nett-Quadrat sieht zum Beispiel so aus: 

männliche 

Gameten 
R r 


D 

weibliche 

Gameten 


Es ist ein einfaches Gitter, bei dem oben alle möglichen Ge¬ 
notypen der männlichen Gameten (haploide Spermien- oder 
Spermazellen) und links alle möglichen Genotypen der weib¬ 
lichen Gameten (haploide Eizellen) aufgetragen werden. In das 
Gitter trägt man nun in jedes Quadrat den diploiden Genotyp 
ein, der durch die Kombination der beiden Gameten entsteht. 

Sie können nun mithilfe eines Punnett-Quadrats die Nach¬ 
kommen des Kreuzungsexperiments RR x rr herleiten 
(►Abb. 12.1). Um die Genotypen der Fi-Generation zu be¬ 
stimmen, schreiben Sie in jedes Quadrat ein R aus dem männ¬ 
lichen Gameten (eine Spermazelle aus dem Pollenschlauch) 
und ein r aus dem weiblichen Gameten (die Eizelle). Alle Fi- 
Nachkommen dieser Kreuzung (die Fi-Generation) besitzen den 
Rr-Genotyp, der Samen mit einem glatten Phänotyp hervor¬ 
bringt. Was geschieht, wenn die Fi -Generation mit sich selbst 
gekreuzt wird und daraus die F 2 -Generation entsteht? Sobald 
Sie das Punnett-Quadrat ausgefüllt haben, erkennen Sie, dass in 
der F 2 -Generation vier verschiedene Alleikombinationen mög¬ 
lich sind: RR, Rr, rR und rr (►Abb. 12.1). Da R dominant 
ist, gibt es in der F 2 -Generation drei mögliche Kombinatio¬ 
nen für glatte Samen (die Genotypen RR, Rr oder rR), aber 
nur eine Kombination für runzlige Samen (Genotyp rr). Des¬ 
halb lässt sich in der F 2 -Generation für die Anzahl der glatten 
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12 Vererbung, Gene und Chromosomen 


Experiment: Mendels Experimente mit Monohybriden 


Originalliteratur: Die ursprünglich deutschsprachige Ausgabe von Mendels Schrift Versu¬ 
che über Pflanzen-Hybriden mit einer Übersetzung in englischer Sprache und ausführlichen 
Erläuterungen ist online unter www.mendelweb.org/Mendel.plain.html aufrufbar. 

Mendel führte Kreuzungsexperimente mit Erbsenpflanzen durch und analysierte die Ergeb¬ 
nisse auch mathematisch sehr sorgfältig. So konnte er schließlich zeigen, dass die erblichen 
Determinanten partikulär sind. 

Hypothese 

Wenn zwei Erbsensorten mit unterschiedlichen Merkmalsformen gekreuzt werden, werden 
ihre Merkmale in den nachfolgenden Generationen unumkehrbar vermischt. 


Methode 


P-Samen 

(Elterngene¬ 

ration) 


P-Samen 

(Elterngene¬ 

ration) 


F^Samen 


Einpflanzen Einpflanzen 

eines reinerbigen eines reinerbigen 
glatten Samens runzligen Samens 

q 9 



\ 

\ 


ff) Einpflanzen eines 
glatten F-,-Samens 


-Pflanze 


Ergebnisse 

F 2 -Samen 
aus der 
F.,-Pflanze 




F 2 -Samen: 3/ 4 sind 
glatt, V 4 sind runz¬ 
lig (Verhältnis 3:1) 



































12.1 Die Vererbung von Genen folgt den Mendel-Regeln 


351 


Schlussfolgerung 

Die Hypothese wird verworfen. Es kommt nicht zu einer unumkehrbaren Vermischung der 
Merkmale, und eine rezessive Merkmalsform kann in nachfolgenden Generationen wieder 
auftreten. 


Blick in die Daten: Mendels Experimente mit Monohybriden 


Mendels Kreuzungsexperimente mit Monohybriden bilde¬ 
ten die Grundlage dafür, dass er die Vermischungshypo¬ 
these der Vererbung verwarf. In ► „Experiment: Mendels 
Experimente mit Monohybriden“ ist ein Kreuzungsexperi¬ 
ment zwischen reinerbigen Monohybriden von Erbsenpflan¬ 
zen mit grünen beziehungsweise gelben Samen dargestellt. 
Alle Erbsenpflanzen der Fi-Generation dieser Kreuzung 
hatten gelbe Samen. Mendel ließ dann die Pflanzen der 
Fi-Generation sich selbst bestäuben und untersuchte die ent¬ 
standene F 2 -Generation. Die ► Tabelle enthält die von ihm 
tatsächlich erhaltenen Zahlen für die einzelnen Pflanzen der 
F 2 -Generation. Mendel führte mathematische Berechnun¬ 
gen durch und zeigte die Gesamtverhältniszahlen für diese 
beiden Merkmalsformen. Er analysierte die Daten jedoch 
nicht mit statistischen Methoden, um festzustellen, ob die 
Variabilität der Daten einem allgemeinen Vererbungsmuster 
entsprach oder ob sie einfach nur zufällig war. 

Aufgaben 

1. Gemäß der Hypothese beträgt das Verhältnis von gelben 
zu grünen Samen in der F 2 -Generation 3:1. Führen Sie 
einen Chi-Quadrat-Test durch (►Anhang B), um für je¬ 
de Pflanze die Ergebnisse in der ► Tabelle zu bewerten. 
Welche Schlussfolgerung lässt sich daraus für diese Hy¬ 
pothese bei den einzelnen Pflanzen ziehen? Bei wie vielen 
Kreuzungen ist der p -Wert >0,05? 

2. Fassen Sie nun die Ergebnisse für alle Pflanzen zusam¬ 
men und führen Sie die Chi-Quadrat-Analyse noch einmal 
durch. Welchen Schluss ziehen Sie daraus? Was sagt Ihre 
Analyse darüber aus, inwieweit für genetische Untersu¬ 


chungen eine große Anzahl von Organismen erforderlich 



Pflanze 

Samenfarbe 



gelb 

grün 

1 

25 

11 

2 

32 

7 

3 

14 

5 

4 

70 

27 

5 

24 

13 

6 

20 

6 

7 

32 

13 

8 

44 

9 

9 

50 

14 

10 

44 

15 


und runzligen Phänotypen ein Verhältnis von 3:1 Vorhersa¬ 
gen. Bemerkenswert ist dabei, dass dieses Ergebnis sehr nahe 
bei den Verhältniszahlen liegt, die Mendel bei seinen Expe¬ 
rimenten für alle verglichenen Merkmalsformen gefunden hat 
(►Tab. 12.1). 

Mendel erlebte nicht mehr, wie seine Theorie durch ein zell- 
und molekularbiologisches Fundament untermauert wurde, als 
man erst die Chromosomen und später die Bedeutung der DNA 
entdeckte. Als Gene bezeichnen wir heute bestimmte DNA- 
Sequenzen, die in den viel längeren DNA-Molekülen liegen, 
die die Chromosomen bilden. Aufgrund Ihres Wissens über die 
Meiose können Sie sich vorstellen, wie die verschiedenen Al¬ 
lele eines Gens segregieren, wenn sich Chromosomen bei der 
Meiose aufteilen (► Abb. 12.2). 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 12.2: Die somatischen Zellen einer Erbsen¬ 
pflanze enthalten 14 Chromosomen. Wie viele Chromosomen 
befinden sich in einem Gameten der Erbse? 


Querverweis 

Wie in ► Abb. 11.15 dargestellt ist, werden in der Meiose, 
die letztendlich Gameten mit einer haploiden Chromoso¬ 
menzahl in) hervorbringt, homologe Chromosomen von¬ 
einander getrennt. 
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12 Vererbung, Gene und Chromosomen 


Eltern¬ 
generation (P) 


RR 


® ° 

rr 


A A 

(r) (r) Gameten ( 7 ) ( 7 ) 

Spermazellen 


Eine für R homozygote 
Pflanze wird mit einer 
Pflanze gekreuzt, 
die für r homozygot ist. 



Rr 


Rr 


A A 

(r) 0 Gameten (r ) ( 7 ) 


Die heterozygote F r 

Pflanze erzeugt 
haploide Gameten und 
bestäubt sich selbst. 


F 2 -Generation 


Eizellen 

O 


Spermazellen 



© 

• 

• 

RR 

Rr 

• 


Rr 

rr 


Q Verschiedene Kombina¬ 
tionen von Allelen der 
beiden Elternpflanzen 
führen zu zwei verschie¬ 
denen Phänotypen 
der Samen in der 
Fo-Generation. 


(3 Die Phänotypen der 
Samen treten in einem 
Verhältnis von 3:1 auf. 


Abb. 12.1 Mendels Deutung seiner Experimente mit Monohybri¬ 
den. Mendel kam zu folgendem Schluss: Die Vererbung hängt von 
Faktoren beider Eltern ab, und diese Faktoren sind getrennte Einheiten 
(Partikel), die sich bei den Nachkommen nicht vermischen 


Wir wissen heute, dass Gene die Phänotypen dadurch bestim¬ 
men, dass sie Proteine codieren, beispielsweise ein bestimmtes 
Enzym. Häufig wird ein dominantes Allel exprimiert (d. h. in 
RNA transkribiert und in eine Aminosäuresequenz translatiert), 
sodass ein funktionsfähiges Protein entsteht. Ein rezessives Al¬ 
lel ist hingegen mutiert, sodass es nicht mehr exprimiert wird, 
oder es codiert ein mutiertes Protein, das funktionslos ist. So 
entstehen beispielsweise die runzligen Samen bei rr-Erbsen 
durch das Fehlen des Enzyms SBE1 (,starch branching en- 
zyme 7; stärkeverzweigendes Enzym), das für die Synthese von 
Amylopektin (dem Hauptbestandteil der Stärke) essenziell ist. 
Mit einem geringeren Anteil von Amylopektin gegenüber Amy¬ 
lose in der Stärke enthält der sich entwickelnde Samen mehr 
Saccharose und durch Osmose kommt es zu einem Einstrom von 
Wasser. Wenn der Samen reift und austrocknet, geht das Was¬ 
ser verloren und der Samen schrumpft zusammen. Eine einzige 
Kopie des R -Alleles bringt genügend funktionsfähiges SB El 
hervor, sodass der runzlige Phänotyp nicht entsteht. Dadurch 
ist R gegenüber r dominant. 


Mendel verifizierte seine Hypothese, 
indem er eine Rückkreuzung durchführte 


Mendel gelangte zu seinen Vererbungsregeln, indem er eine Rei¬ 
he von Hypothesen entwickelte und sich dann Experimente über¬ 
legte, um sie zu überprüfen. Eine der Hypothesen besagte, dass 
es für Samen mit glattem Phänotyp zwei mögliche Allelkombi- 
nationen (RR oder Rr) gibt. Mendel bestätigte seine Hypothese, 
indem er mit den Fi-Pflanzen aus einer Reihe anderer Kreu¬ 
zung s versuche Testkreuzungen durchführte. Man bezeichnet 
diesen Kreuzungstyp auch als Rückkreuzung. Mit einer Rück¬ 
kreuzung soll bestimmt werden, ob ein Individuum, das eine do¬ 
minante Merkmalsform zeigt, homozygot oder heterozygot ist. 
Das fragliche Individuum wird mit einem Individuum gekreuzt, 
das für das rezessive Allel homozygot ist. Ein solches Individu¬ 
um ist leicht zu erkennen, da alle Individuen mit dem rezessiven 
Phänotyp für diese Merkmalsform homozygot sind. 

Das rezessiv homozygote Allel des Gens für die Samenform 
führt zu runzligen Samen und hat den Genotyp rr. Das zu testen¬ 
de Individuum kann zu Beginn mit R_ bezeichnet werden, da das 
zweite Allel noch unbekannt ist. Zwei Ergebnisse sind möglich: 

■ Wenn das zu testende Individuum homozygot dominant (RR) 
ist, haben alle Nachkommen den Rr-Genotyp und zeigen den 
dominanten Phänotyp (glatte Samen) (linke Seite von Expe¬ 
riment: Homozygot oder heterozygot?). 

■ Wenn das zu testende Individuum heterozygot ist (Rr), dann 
ist etwa die Hälfte der Nachkommen aus der Rückkreuzung 
heterozygot und zeigt den dominanten Phänotyp, die ande¬ 
re Hälfte ist hingegen homozygot für das rezessive Allel (rr) 
(rechte Seite von ► Experiment: Homozygot oder heterozy- 
got?). 

Mendels Ergebnisse stimmten mit beiden Vorhersagen überein; 
mithilfe der Hypothese ließ sich also das Ergebnis der Rück¬ 
kreuzungen genau Vorhersagen. 

Act i v i ty 12.1 Homozygous or Heterozygous ? 

www.Life Ile. com/ac 12.1 


Die dritte Mendel-Regel besagt, 
dass sich die Kopien verschiedener Gene 
unabhängig voneinander verteilen 


Nun geht es um Vererbungsmuster, wenn zwei verschiedene 
Gene vorliegen. Betrachten Sie eine Pflanze, die für die Gene 
der Samenfarbe (gelb oder grün) und für die Samenform (glatt 
oder runzlig) heterozygot ist. In dem in ►Abb. 12.3 gezeigten 
Beispiel stammen die dominanten Allele R und Y von dem ei¬ 
nem Elternteil, die rezessiven Allele r und y vom dem anderen. 
Wenn diese Pflanze Gameten produziert, gelangen dann die Al¬ 
lele R und Y immer gemeinsam in einen Gameten und r und y 
immer in den anderen? Oder kann ein einzelner Gamet ein re¬ 
zessives und ein dominantes Allel erhalten (R und y oder r 
und Y)1 
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Abb. 12.2 Die Meiose bewirkt die Trennung der 
Allele. Mendel kannte zwar weder die Chromosomen 
noch die Meiose, aber wie wir heute wissen, liegt ein 
Allelpaar auf homologen Chromosomen, und deshalb 
segregieren die beiden Allele während der Meiose 


diploide Urkeimzelle (Rr) 





vier haploide Gameten 


Am Ende der Meiose II enthält jeder haploide 
Gamet ein Chromosom von jedem Homologenpaar 
und dadurch von jedem Gen ein Allel. 

y 


Media Clip 12.1 Mendel’s Discoveries 

www. Life Ile. com/mc 12.1 

Mendel führte eine weitere Versuchsreihe durch, um diese Fra¬ 
gen zu beantworten. Er begann mit Erbsenpflanzen mit zwei ver¬ 
schiedenen Merkmalen: Samenfarbe und Samenform. Eine Sor¬ 
te der Elternpflanzen erzeugte nur glatte, gelbe Samen (. RRYY ), 
während die andere runzlige, grüne Samen hatte ( rryy ). Eine 
Kreuzung zwischen diesen beiden Sorten führte zu einer Fi- 
Generation, bei der alle Pflanzen gelb und glatt waren, weil sie 
den Genotyp RrYy hatten und die Allele R und Y dominant sind. 


Mendel führte sein Experiment mit der F 2 -Generation fort, in¬ 
dem er eine Dihybridenkreuzung durchführte, also eine Kreu¬ 
zung von Individuen aus der Fi-Generation. Wiederum ließ er 
einfach die Fi-Pflanzen, die sich in den Allelen zweier Loci 
unterscheiden, sich selbst bestäuben. Abhängig davon, ob die 
Allele der beiden Gene gemeinsam oder getrennt vererbt wer¬ 
den, sollten sich nach Mendels Auffassung zwei verschiedene 
Muster ergeben: 

■ Die Allele könnten die Assoziationen beibehalten, die sie 
in der Parentalgeneration hatten. Wenn das der Fall wäre, 
müssten die Fi -Pflanzen zwei Arten von Gameten (RY 
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12 Vererbung, Gene und Chromosomen 


Experiment: Homozygot oder heterozygot? 


Originalliteratur: Die ursprünglich deutschsprachige Ausgabe von Mendels Schrift Versu¬ 
che über Pflanzen-Hybriden mit einer Übersetzung in englischer Sprache und ausführlichen 
Erläuterungen ist online unter www.mendelweb.org/Mendel.plain.html aufrufbar. 

Ein Individuum mit einem dominanten Phänotyp kann einen homozygoten oder einen he¬ 
terozygoten Genotyp besitzen. Durch die Rückkreuzung lässt sich feststellen, um welchen 
es sich handelt. 


Hypothese 

Die Nachkommen der Rückkreuzung können zeigen, ob ein Lebewesen einen homozygoten 
oder einen heterozygoten Genotyp aufweist. 


Methode 


ffsl Test von glatten 
Erbsen mit unbe¬ 
kanntem Genotyp... R_ 



...durch Kreuzung mit 
runzligen Erbsen mit 
einem bekannten 
Genotyp. 



33 Ist die getestete Pflanze 
heterozygot,... 



®® OO Gameten ®o ©o 

Ergebnisse 

Spermazellen Spermazellen 

© © © © 


® 

Eizellen 

® 


• 

• 

® 

• 

• 

Rr 

Rr 

1—i"7ollon 

Rr 

Rr 

• 

Q 

© 


© 

Rr 

Rr 

rr 

rr 


SJ ...dann zeigen alle Nachkom¬ 
men den dominanten Phänotyp 
(glatte Samen). 


3 ...dann ist die Hälfte der Samen aus 
der Kreuzung runzlig, die andere 
Hälfte glatt. 


S chlussfolgerung Schlussfolgerung 

Die getestete Pflanze ist Die getestete Pflanze ist 

wahrscheinlich homozygot, wahrscheinlich heterozygot. 


und ry) produzieren. Die aus der Selbstbestäubung dieser 
Fi-Pflanzen hervorgehende F 2 -Generation würde dann zwei 
Phänotypen aufweisen: glatte, gelbe Samen und runzlige, 
grüne Samen im Verhältnis 3:1, genau wie bei einer Mono¬ 
hybridenkreuzung . 

■ Die Segregation von R und r würde unabhängig von der Se¬ 
gregation von Y und y erfolgen - dann wären die beiden 
Gene nicht gekoppelt. In diesem Fall müssten vier Arten von 


Gameten in gleichen Mengen entstehen: RY ., Ry, rY und ry. 
Wenn diese Gameten auf zufällige Weise kombiniert wer¬ 
den, sollte eine F 2 -Generation mit vier Phänotypen entstehen 
(glatte, gelbe Samen; glatte, grüne Samen; runzlige, gelbe 
und runzlige, grüne Samen). Wenn man diese Kombinati- 
onsmöglichkeiten in ein Punnett-Quadrat einträgt, lässt sich 
das Auftreten dieser Phänotypen in einem Zahlenverhältnis 
von 9 : 3 : 3 : 1 Voraussagen. 
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Eltern¬ 
generation (P) 


RRYY 


F-,-Generation 


i 

O 


rryy 


RrYy 

VN. V 

© © © © 

Gameten 


Jeder Gamet 
erhält von jedem 
Gen eine Kopie. 


\ 


Sperma¬ 

zellen 


Eine Dihybridenkreuzung 

ist eine Kreuzung zwischen 
zwei Individuen (Dihybri- 
den), die sich in den Allelen 
zweier Loci unterscheiden. 




© 

© 

® 

Fo-Generation 

© 

Q 

Q 

0 

0 


RRYY 

RRYy 

RrYY 

RrYy 

© 

Q 

0 

0 

• 

Eizellen 

© 

RRYy 

RRyy 

RrYy 

Rryy 

Q 

Q 

• 



RrYY 

RrYy 

rrYY 

rrYy 

© 

Q 

• 

• 

© 


RrYy 

Rryy 

rrYy 

rryy 


Ergebnisse: Wenn F 1 -Pflanzen selbstbestäubt werden, kommt es zu 
einer zufälligen Kombination der Gameten, sodass eine F 2 -Generation 
mit vier Phänotypen im Verhältnis 9:3:3:1 entsteht. 


Abb. 12.3 Unabhängige Verteilung. Die 16 möglichen Kombinatio¬ 
nen der Gameten bei einer Kreuzung von Dihybriden führen zu neun 
unterschiedlichen Genotypen. Da R und Y über r beziehungsweise y 
dominant sind, bringen die neun Genotypen vier Phänotypen im Ver¬ 
hältnis 9: 3 : 3 :1 hervor. Diese Ergebnisse zeigen, dass die beiden Gene 
unabhängig voneinander segregieren 


Die Ergebnisse stützten die zweite Voraussage. In der F 2 - 
Generation traten vier verschiedene Phänotypen im Verhält¬ 
nis 9:3:3:1 auf (►Abb. 12.3). Auf der Grundlage solcher 
Experimente hat Mendel schließlich seine dritte Regel for¬ 
muliert, die Unabhängigkeitsregel: Allele von verschiedenen 
Genen verteilen sich bei der Gametenbildung unabhängig von¬ 
einander. Im oben stehenden Beispiel erfolgt die Segregation der 
Allele R und r unabhängig von der Segregation der Allele Y 
und y. Die dritte Mendel-Regel ist heute im Zusammenhang 
mit der Meiose leicht nachvollziehbar (►Abb. 11.15): Bei 
der Gametenbildung segregieren die Chromosomen unabhängig 
voneinander. Das Gleiche gilt für alle Gene, die auf unterschied¬ 
lichen Chromosomenpaaren liegen (► Abb. 12.4). 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 12.4: Ein heterozygoter diploider Organismus 
mit einem einzigen Gen kann haploide Gameten mit nur zwei 
verschiedenen Typen produzieren. Bei zwei heterozygoten Ge¬ 
nen entstehen schon vier genetisch unterschiedliche Gameten, 
wie hier dargestellt ist. Wie viele genetisch unterschiedliche 
Gameten können gebildet werden, wenn es sich um vier Gene 
handelt, die unabhängig voneinander segregieren? (Versuchen 
Sie, die Frage ohne Zeichnen eines Diagramms beantworten.) 


Animation 12.1 Independent Assortment of Alleles 

www.Lifel le.com/al2. 1 

Besonders bemerkenswert ist, dass bei der Dihybridenkreuzung 
in der F 2 -Generation Merkmalskombinationen auftreten, die bei 
den Vorfahren nicht vorhanden waren (glatt/grün und runzlig/ 
gelb). 


Mithilfe der Wahrscheinlichkeitsrechnung 
lassen sich Vererbungsmuster Vorhersagen 


Mendel war unter anderem dadurch erfolgreich, dass er mit 
einer großen Zahl von Pflanzen arbeitete. Da er bei jeder Kreu¬ 
zung zahlreiche Nachkommen analysierte, konnte er eindeutige 
Muster beobachten und daraus seine Vererbungsregeln ableiten. 
Nachdem seine Arbeiten zu Beginn des 20. Jahrhunderts allge¬ 
mein bekannt und seine Befunde weitgehend akzeptiert waren, 
begannen Genetiker damit, einfache Wahrscheinlichkeitsrech¬ 
nungen anzuwenden, um die Verhältniszahlen von Genotypen 
und Phänotypen für Nachkommen eines KreuzungsVersuchs 
vorherzusagen. Sie wendeten statistische Berechnungen an um 
festzustellen, ob ein bestimmtes Ergebnis einer Vorhersage 
entspricht (►„Blick in die Daten: Mendels Experimente mit 
Monohybriden 4 ‘). 

Die Wahrscheinlichkeitsrechnung lässt sich am Wurf einer 
Münze veranschaulichen. Das Grundprinzip der Wahrschein¬ 
lichkeitsrechnung ist einfach zu verstehen: 

■ Wenn es absolut sicher ist, dass ein Ereignis eintritt, beträgt 
die Wahrscheinlichkeit 1. 

■ Wenn es unmöglich ist, dass ein Ereignis eintritt, beträgt die 
Wahrscheinlichkeit 0. 

■ Alle anderen Ereignisse haben Wahrscheinlichkeiten zwi¬ 
schen 0 und 1. 

Bei einem Münzenwurf sind zwei Ergebnisse möglich und bei¬ 
de besitzen dieselbe Wahrscheinlichkeit von 1/2 - „Kopf 4 oder 
„Zahl 44 . 

Wenn zwei Münzen geworfen werden, etwa ein 5-et- und ein 10- 
ct-Stück, verhalten sich beide Münzen unabhängig voneinander 
(►Abb. 12.5). Wie groß ist die Wahrscheinlichkeit, dass bei¬ 
de mit der „Kopfseite 44 nach oben zu liegen kommen? Bei der 


Teil IV 



























Teil IV 


356 


12 Vererbung, Gene und Chromosomen 




Meiose I 


diploide 

Elternpflanz 


Metaphase I 


Meiose II 


Metaphase II 


haploide Gameten 


haploide Gameten 


u 


...keinen Einfluss auf 
die Verteilung von Y und y. 


Q Wenn sich die homologen 
Chromosomen während der 
Metaphase in der Äquatorial¬ 
ebene anordnen, hat die Ver¬ 


teilung von R und r... 


Abb. 12.4 Die Meiose bewirkt eine unabhängige Verteilung von Allelen. Wie wir heute wissen, verteilen sich die Kopien von Genen, die auf 
verschiedenen Chromosomen liegen, in der Metaphase I der Meiose unabhängig voneinander. Ein Elter mit dem Genotyp RrYy kann Gameten mit 
vier unterschiedlichen Genotypen bilden 


Hälfte der Würfe zeigt das 5-ct-Stück „Kopf“, ebenso das 10- 
ct-Stück. Die Wahrscheinlichkeit, dass beide Münzen „Kopf“ 
zeigen, beträgt 1/2 x 1/2 = 1/4. Allgemein gilt, dass die 
Wahrscheinlichkeiten zweier unabhängiger Ereignisse dadurch 
ermittelt wird, dass man die beiden Einzelwahrscheinlichkeiten 
multipliziert (Multiplikationsregel). Die Multiplikationsregel 
zeigt sich bei den Ergebnissen einer Monohybridenkreuzung 
(►Abb. 12.1). Nach der Selbstbestäubung einer /?r-Fi-Pflanze 
beträgt die Wahrscheinlichkeit, dass eine F 2 -Pflanze den Geno¬ 
typ RR aufweist, l/2x 1/2 = 1/4, da die Wahrscheinlichkeit, 
dass die Spermazelle den /^-Genotyp besitzt, 1/2 ist, und die 
Wahrscheinlichkeit, dass dies auf die Eizelle zutrifft, auch 1/2 
beträgt. Entsprechend hegt die Wahrscheinlichkeit für den Ge¬ 
notyp rr ebenfalls bei 1/4. 

Die Wahrscheinlichkeitsrechnung lässt sich auch anwenden, um 
bei einer Dihybridenkreuzung die Verhältniszahlen der Phäno¬ 
typen vorherzusagen. Wenden Sie dies nun auf das Experiment 
in ►Abb. 12.3 an und berechnen Sie zuerst die Wahrschein¬ 
lichkeit für einen F 2 -Samen, den glatten Phänotyp zu besitzen. 
Dabei müssen Sie die Wahrscheinlichkeit für eine Rr -Zygote 
(1/2) und die Wahrscheinlichkeit für eine RR -Zygote (1/4) ad¬ 
dieren und erhalten insgesamt 3/4 (Additionsregel). Nach den 
gleichen Überlegungen beträgt die Wahrscheinlichkeit für die 
gelbe Samenfarbe ebenfalls 3/4. Die beiden Merkmale werden 
von getrennten Genen bestimmt und sind voneinander unabhän¬ 
gig. Daraus folgt: 


■ Die Wahrscheinlichkeit für das gemeinsame Auftreten von 
„glatt“ und „gelb“ beträgt 3/4 x3/4 = 9/16. 

Wie hoch ist die Wahrscheinlichkeit, dass F 2 -Samen runzlig und 
gelb sind? Die Wahrscheinlichkeit für gelbe Farbe beträgt wie¬ 
derum 3/4, die Wahrscheinlichkeit für eine runzlige Form hegt 
bei 1/2 x 1/2 = 1/4. Daraus folgt: 

■ Die Wahrscheinlichkeit für das gemeinsame Auftreten von 
„runzlig“ und „gelb“ beträgt 1/4 x 3/4 = 3/16. 

Genauso lässt sich berechnen: 

■ Die Wahrscheinlichkeit für das gemeinsame Auftreten von 
„glatt“ (3/4) und „grün“ (1/4) beträgt ebenfalls 3/16. 

Und schließlich: 

■ Die Wahrscheinlichkeit für das gemeinsame Auftreten von 
„runzlig“ (1/4) und „grün“ (1/4) beträgt 1/16. 

In der Tat treten die vier Phänotypen in den zu erwartenden Ver¬ 
hältniszahlen 9: 3 : 3 : 1 auf. 

Um zu erwartende Verhältniszahlen bestimmter Phänotypen 
bei Nachkommen zu bestimmen, genügt ein Punnett-Quadrat 
oder diese einfache Wahrscheinlichkeitsrechnung. Bei der oben 
besprochenen Dihybridenkreuzung ist zu erwarten, dass 1/16 
der F 2 -Samen runzlig und grün werden. Das bedeutet jedoch 
nicht, dass unter 16 F 2 -Samen immer genau ein Exemplar 
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Würfe mit zwei Münzen sind 
unabhängige Ereignisse 
mit einer Ergebniswahrschein¬ 
lichkeit (P) von jeweils V 2 . 


Dieses Ergebnis entsteht durch 
zwei unabhängige Ereignisse; 
die kombinierte Wahrscheinlich¬ 
keit beträgt 1/2 x 1/2 = V4 

(Multipiikationsregel). 


0 



p = v 2 p = 1/2 



® © 






Da es zwei Möglichkeiten gibt, ein heterozygotes Individuum 
zu erzeugen, werden die zwei Einzelwahrscheinlichkeiten 
addiert: 1/4 + V 4 = V 2 (Additionsregel). 


Abb. 12.5 Die Anwendung der Wahrscheinlichkeitsrechnung in 
der Genetik. Wie das Ergebnis beim Münzenwurf lässt sich die Wahr¬ 
scheinlichkeit für eine bestimmte Kombination von Allelen, die bei 
den Nachkommen einer Kreuzung auftreten, durch Multiplikation der 
Wahrscheinlichkeiten für jedes Einzelereignis bestimmen. Da ein he¬ 
terozygotes Individuum auf zwei Weisen entstehen kann, addieren sich 
diese beiden Wahrscheinlichkeiten 


runzlig und grün sein muss. Bei jedem Wurf einer Münze ist 
die Wahrscheinlichkeit für „Kopf 4 unabhängig davon, was in 
allen übrigen Würfen geschieht. Selbst wenn die Münze drei¬ 
mal nacheinander „Kopf 4 zeigt, ist die Wahrscheinlichkeit für 
„Kopf 44 im nächsten Wurf immer noch 1/2, und es ist durchaus 
möglich, dass man in vier Würfen viermal „Kopf 44 erhält. Wenn 
man die Münze jedoch viele Male wirft, ist die Wahrscheinlich¬ 
keit sehr hoch, dass bei der Hälfte der Würfe „Kopf 44 erscheint. 
Wenn Mendel bei allen seinen Kreuzungen nur eine geringe 
Anzahl von Nachkommen untersucht hätte, wäre es unwahr¬ 
scheinlich, dass die phänotypischen Verhältniszahlen genauso 
aufgetreten wären, wie es der Fall war. Aufgrund der hohen Pro¬ 
bengrößen konnte es Mendel gelingen, die zugrundeliegenden 
Vererbungsmuster zu erkennen. 


Mendels Regeln lassen sich in 
menschlichen Stammbäumen beobachten 


Mendel hat seine Regeln entwickelt, indem er viele der theo¬ 
retisch möglichen Kreuzungen an Erbsenpflanzen durchführte 
und die zahlreichen Nachkommen zählte. Keine dieser Vorge¬ 
hensweisen ist beim Menschen möglich. Die Humangenetik 


beruht auf Stammbäumen von Familien, die das Auftreten von 
Phänotypen (und Allelen) in mehreren Generationen von ver¬ 
wandten Individuen zeigen. In der Einleitung zu diesem Kapitel 
(► „Faszination Forschung: Wie lauten die Regeln der Verer¬ 
bung? 44 ) haben Sie bereits ein Beispiel dafür kennengelernt. In 
► Abb. 12.6 ist die Vererbung der roten Haarfarbe über acht 
Generationen im Stammbaum der Familie von Brenda Ellis dar- 
gestellt. 

Da Menschen so wenige Nachkommen haben, weisen die 
menschlichen Stammbäume keine eindeutigen Zahlenverhält¬ 
nisse der Phänotypen von Nachkommen auf, die Mendel bei 
seinen Erbsenpflanzen beobachtete. Wenn beispielsweise zwei 
Menschen heiraten, die beide für ein rezessives Allel heterozy¬ 
got sind (etwa Aa ), besteht für jedes ihrer Kinder eine Wahr¬ 
scheinlichkeit von 25 %, dass es rezessiv homozygot wird (aa). 
Aber selbst bei vier Kindern pro Ehepaar würde sich dieser sta¬ 
tistische Durchschnittswert möglicherweise noch nicht zeigen 
(dazu wären Dutzende von Kindern pro Ehepaar erforderlich). 
In einer Familie mit nur zwei Kindern können daher durchaus 
beide aa sein (oder Aa beziehungsweise AA). 

In ►Abb. 12.7a ist ein Stammbaum dargestellt, der ein Ver¬ 
erbungsmuster eines seltenen dominanten Allels zeigt. Im 
Folgenden sind die Schlüsselmerkmale aufgeführt, auf die Sie 
bei diesem Stammbaum achten sollten: 

■ Jede betroffene Person hat einen betroffenen Eltemteil. 

■ Etwa die Hälfte der Nachkommen eines betroffenen El¬ 
ternteils ist ebenfalls betroffen. (Das ist am besten an den 
zwölf Nachkommen in Generation III zu erkennen.) 

■ Der Phänotyp tritt bei beiden Geschlechtern gleichermaßen 
auf (zeigt einen autosomalen Vererbungsweg). 

Vergleichen Sie dieses Muster mit ► Abb. 12.7b, die das Verer¬ 
bungsmuster eines seltenen rezessiven Allels zeigt: 

■ B ei betroffenen Personen können beide Eltern nicht betroffen 
sein. 

■ Es ist nur ein geringer Anteil der Familienmitglieder be¬ 
troffen: etwa ein Viertel der Kinder, deren beide Eltern 
heterozygot sind. 

Activity 12.2 Pedigree Analysis Simulation 

www.Life Ile. com/ac 12.2 

In Familien von Personen, die einen seltenen rezessiven Phä¬ 
notyp aufweisen, findet man nicht selten, dass Verwandte eine 
Verbindung eingegangen sind. Diese Beobachtung ist darin be¬ 
gründet, dass das rezessive Allel, dass zu einem anormalen 
Phänotyp führt, sehr selten vorkommt. Bei zwei phänotypisch 
normalen Eltern, die ein betroffenes Kind haben (Genotyp aa ), 
müssen beide Partner heterozygot sein (Aa). Wenn ein bestimm¬ 
tes rezessives Allel in der Population selten vorkommt, ist die 
Wahrscheinlichkeit, dass zwei Menschen heiraten, die beide das 
Allel tragen, äußerst gering. Wenn das Allel aber andererseits 
in der Familie auftritt, könnten es Cousin und Cousine besit¬ 
zen (►Abb. 12.7a) und im Falle einer Heirat an ihre Kinder 
weitervererben. Deshalb haben sich Untersuchungen an Bevöl¬ 
kerungsgruppen, die entweder kulturell isoliert sind (aufgrund 
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Generation 



Abb. 12.6 Familienstammbaum von Brenda Ellis. Die Mitglieder mit den schwarzen Symbolen hatten rotes, die übrigen dunkles Haar 


a dominante Vererbung 


Generation I 
(Eltern) 


OtM 


Jede betroffene Person 
hat einen betroffenen 
Elternteil. 


Generation II 


<5ri oä 


Generation III 


<5IM 55iib 


v ältere jüngere j 


~^T 
Geschwister 




Etwa die Hälfte der Nachkommen (beider¬ 
lei Geschlechts) eines betroffenen Eltern¬ 
teils ist selbst betroffen. 


b rezessive Vererbung 


Ein Elternteil ist 
heterozygot... 


Generation I 
(Eltern) 






Generation II 


6 i-r-n 


... und das rezessive Allel 
wird an etwa die Hälfte der 
phänotypisch normalen 
Nachkommen vererbt. 


Generation III 




Generation IV 


iyO 


fiol 


nicht 


heterozygot 


betroffen betroffen (normaler Phänotyp) 
weiblich Q ^ 


Heterozygote rezessive 
Eltern können homozy¬ 
gote rezessive (betroffe¬ 
ne) Nachkommen her¬ 
vorbringen. 


männlich 
Heirat Q—Q 


i a 

Heirat 

zwischen Q=[ | 

Verwandten 


Abb. 12.7 Stammbaumanalyse und Vererbung, a Der Stammbaum stellt eine Familie dar, die von der Krankheit Chorea Huntington betroffen 
ist, welche von einem seltenen dominanten Allel verursacht wird. Jedes Familienmitglied, das dieses Allel erbt, wird erkranken, b Die Familie 
dieses Stammbaums trägt ein Allel für Albinismus, eine rezessive Merkmalsform. Aufgrund der Rezessivität zeigen heterozygote Individuen 
keinen Albinismusphänotyp, aber sie können das Allel an ihre Nachkommen weitergeben. In dieser Familie sind die heterozygoten Eltern der 
Generation III Cousine und Cousin. Dasselbe Ergebnis könnte jedoch auch entstehen, wenn die beiden Eltern nicht verwandt, aber heterozygot 
wären 


der Religion wie die Amish in den USA) oder geographisch 
abgeschieden leben (etwa auf kleineren Inseln oder in Gebirgs¬ 
tälern) als besonders aufschlussreich für die Humangenetik 
erwiesen. Menschen in solchen Gruppen heiraten tendenziell 
öfter untereinander. Andere bekannte Beispiele sind die euro¬ 
päischen Königshäuser oder die Musikergroßfamilie Bach. Da 


der wichtigste Grund für eine genetische Stammbaumanalyse 
die klinische Beurteilung und Beratung von Personen mit einer 
Erbkrankheit ist, betrachtet man dabei meistens nur ein einziges 
Allelpaar. Aber ebenso kann man in einem Stammbaum auch 
die unabhängige Segregation von zwei verschiedenen Allelpaa- 
ren verfolgen. 
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12.1 Wiederholung 

Mendel konnte zeigen, dass erbliche Determinanten (Ge¬ 
ne) partikulär sind und sich nicht „mischen“, wenn sie 
von zwei Gameten kombiniert werden. Nach Mendels 
erster Vererbungsregel (Uniformitätsregel) sind im mo- 
nohybriden Erbgang die Mitglieder der Fi -Generation 
gleich. Nach seiner zweiten Regel (Spaltungsregel) tren¬ 
nen sich die beiden Kopien eines Gens während der 
Gametenbildung. Seine dritte Regel (Unabhängigkeits¬ 
regel) besagt, dass sich Gene bei der Gametenbildung 
unabhängig voneinander verteilen. Die Häufigkeiten, mit 
der verschiedene Alleikombinationen bei den Nachkom¬ 
men exprimiert werden, lassen sich mit einem Punnett- 
Quadrat oder einer Wahrscheinlichkeitsrechnung Vorher¬ 
sagen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Hypothesen der Vererbung vergleichen und unter¬ 
scheiden können. 

■ die Spaltungsregel erläutern können. 

■ die Ergebnisse einer Monohybridenkreuzung mithilfe 
eines Punnett-Quadrats Vorhersagen können. 

■ mithilfe eines Modells die Unabhängigkeitsregel dar¬ 
stellen können. 

■ mithilfe einer Wahrscheinlichkeitsrechnung die Ergeb¬ 
nisse von Kreuzungsversuchen Vorhersagen können. 

■ die Mendel-Regeln anwenden können, um menschli¬ 
che Stammbäume zu analysieren. 


_ 7 _ 

1. Welche Ergebnisse für die Fi- und F 2 -Generation bei Men¬ 
dels Monohybridenkreuzungen führten dazu, dass die Vermi¬ 
schungshypothese verworfen wurde? 

2. Stellen Sie die Vorgänge der Meiose grafisch dar, die die 
Spaltungsregel und die Unabhängigkeitsregel bestätigen. 

3. Bei Meerschweinchen ist die schwarze Fellfarbe ( B ) ge¬ 
genüber der Albinoform ( b ) vollständig dominant. Welche 
Genotypen haben die Eltern bei den folgenden Kreuzungs- 
experimenten? 


Phänotypen der 

schwarze 

Nachkommen 

Genotypen 

Eltern 

Nachkommen 

mit Albinismus 

der Eltern? 

schwarz x albino 

12 

0 


albino x albino 

0 

12 


schwarz x albino 

5 

7 


schwarz x schwarz 

9 

3 



4. Der im Folgenden dargestellte Stammbaum zeigt das Ver¬ 
erbungsmuster des Phänotyps Grauer Star, einer seltenen 
Mutation beim Menschen (schwarze Symbole). 



a. Wird der Graue Star als autosomal-dominante oder autoso¬ 
mal-rezessive Merkmalsform vererbt? 

b. Person 5 in der zweiten Generation heiratet einen Mann, 
der nicht am Grauen Star leidet. Zwei ihrer vier Kinder, 
ein Junge und ein Mädchen, entwickeln Grauen Star. Wie 
groß ist die Wahrscheinlichkeit, dass das nächste Kind ein 
Mädchen mit Grauem Star ist? 


Die Mendel-Regeln behalten bis heute ihre Gültigkeit. Mendels 
Entdeckungen bildeten die Grundlage für alle weiteren For¬ 
schungen in der Genetik. Wir wissen heute aber auch, dass die 
Verhältnisse doch komplexer sind, als es laut Mendels Ergeb¬ 
nissen den Anschein hatte. Sie werden nun etwas über diese 
komplexeren Zusammenhänge erfahren - zunächst über die 
Wechselwirkungen zwischen Allelen. 

12.2 Allele können mehrere 
Phänotypen hervorrufen 

Gene häufen im Lauf der Zeit Veränderungen (Mutationen) an, 
sodass neue Allele entstehen. Es kann also in der Population 
für ein einziges Merkmal zahlreiche Allele geben. Darüber hi¬ 
naus stehen Allele nicht immer in einer einfachen dominant¬ 
rezessiven Beziehung. Außerdem kann ein einziges Allel meh¬ 
rere phänotypische Auswirkungen haben. (Eine Population ist 
innerhalb einer Art eine regionale Individuengruppe, die eine 
Fortpflanzungsgemeinschaft bildet.) 

Auf den Punkt gebracht 

■ Allele können durch Wechselwirkung zu intermediären Phäno¬ 
typen führen. 

Durch Mutationen entstehen neue Allele 

Gene unterliegen Mutationen. Dies sind stabile und vererbbare 
Veränderungen des genetischen Materials. Anders ausgedrückt: 
Ein Allel kann mutieren und wird dadurch zu einem anderen Al¬ 
lel. Stellen Sie sich zum Beispiel vor, dass es eine Zeit gab, in 
der alle Erbsenpflanzen großwüchsig waren und das zugehörige 
Allel T (langer Spross) besaßen. In diesem Allel trat zu einem 
bestimmten Zeitpunkt eine Genmutation auf, die zum neuen 
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Allel t (kurzer Spross) führte. Wenn sich diese Mutation in einer 
Zelle ereignete, die dann eine Meiose durchlief und Gameten 
bildete, sollten einige der entstandenen Gameten und dann auch 
einige der Nachkommen dieser Erbsenpflanze das t -Allel tra¬ 
gen. Mutationen werden in ► Kap. 15 genauer besprochen. Da 
Mutationen die genetische Vielfalt vergrößern, liefern sie das 
Rohmaterial für die Evolution. 


Querverweis 

In ► Abschn. 14.1 wird eine Genmutation als Verände¬ 
rung der Nucleotidsequenz in der DNA beschrieben, und 
in ► Abschn. 15.1 wird besprochen, wie verschiedene Ar¬ 
ten von Genmutationen den Phänotyp auf unterschiedliche 
Weise beeinflussen. 


In der Genetik definiert man ein bestimmtes Allel eines Gens als 
Wildtyp. Dieses Allel ist bei den Individuen in der Natur dasje¬ 
nige mit der größten Häufigkeit, und es bringt eine bestimmte 
Merkmalsform hervor, das heißt einen bestimmten Phänotyp. 
Das Wildtypallel und die mutierten Allele eines Merkmals lie¬ 
gen auf demselben Genort (auch Genlocus oder einfach Locus) 
also auf einer spezifischen Position auf einem Chromosom. Ein 
Genort, der ein Wildtypallel mit einer Häufigkeit von weni¬ 
ger als 99 % trägt (die übrigen Allele sind mutiert), wird als 
polymorph eingestuft (vom griechischen poly für „viele“ und 
morphe für „Gestalt“). 


Bei vielen Genen gibt es mehrere Allele 

Aufgrund der zufällig erfolgenden Mutationen kann eine Popu¬ 
lation mehr als zwei Allele eines bestimmten Gens aufweisen. 
Jedes Individuum für sich verfügt dabei nur über zwei Al¬ 
lele - eines von der Mutter und eines vom Vater. Aber in 
einer Population aus zahlreichen Individuen kann es eine Rei¬ 
he unterschiedlicher Allele geben. Tatsächlich gibt es zahlreiche 
Beispiele für solche multiplen Allele, und sie zeigen häufig eine 
Hierarchie der Dominanz. Ein Beispiel dafür ist die Fellfarbe bei 
Kaninchen, die durch vier Allele des C -Gens bestimmt wird. 

■ C bestimmt den Wildtyp (graubraunes Fell). 

■ c chd bestimmt chinchillafarbenes Fell. 

■ c h bestimmt himalajafarbenes Fell; bei ihm ist das Pigment 
auf exponierte Körperstellen begrenzt. 

■ c bestimmt ein albinoweißes Fell. 

Die Dominanzhierarchie ist C > c chd > c h > c. 

Die eigentliche Fellfarbe ergibt sich aus der jeweiligen Allel- 
kombination am C-Locus (► Abb. 12.8), und ein Kaninchen mit 
dem Genotyp cc ist ein Albino. Variabilität am A- und B -Locus 
erweitert die von Züchtern realisierbare Farbpalette nochmals 
erheblich. Dieses Beispiel veranschaulicht, dass multiple Al¬ 
lele die Anzahl möglicher Phänotypen erhöht. Auf Ebene der 
Biochemie legen diese Allele fest, wie viele Pigmente gebildet 
werden, da das entsprechende Enzym unterschiedlich aktiv ist. 


mögliche Genotypen 

CC, Ccchd } Cch, Cc 

w/ 

c chd c chd ! c°hdc 

c^ch, c^c 

cc 

graubraun 

Chinchilla 

himalaja 

albino 

Phänotypen 


Abb. 12.8 Mehrere Allele bestimmen die Fellfarbe von Kaninchen. 

Die Fotos zeigen die Phänotypen, die durch vier Allele des C -Gens für 
die Fellfarbe von Kaninchen hervorgerufen werden. Verschiedene Kom¬ 
binationen von zwei Allelen führen zu unterschiedlichen Fellfärbungen 
und Pigmentverteilungen 

Ein bedeutsames Beispiel für die Wirkung multipler Allele be¬ 
trifft ein Genprodukt der einzelligen, parasitären Plasmodien, 
gegen das bestimmte Medikamente gerichtet sind, die häufig 
bei Malaria angewendet werden. Das Gen der Parasiten umfasst 
zahlreiche Allele, von denen einige das Genprodukt gegen¬ 
über den Medikamenten unempfindlich machen (die Wirkstoffe 
können dann nicht mehr an das Zielprotein binden). Der Pa¬ 
rasit ist ein Haplont; wenn also ein Individuum eines dieser 
Resistenzallele besitzt, überlebt es den Einsatz des Medika¬ 
ments und vermehrt sich massenhaft, während die allermeisten 
anderen Parasiten getötet werden. Resistente Malariaformen 
verursachen großes menschliches Leid. Die Weltgesundheits¬ 
organisation schätzt, dass es jedes Jahr etwa 200 Mio. neuer 
Malariafälle gibt, von denen über 0,5 Mio. tödlich enden. 


Dominanz ist nicht immer vollständig 

Bei den Alleipaaren, die Mendel untersucht hat, ist die Do¬ 
minanz vollständig, wenn ein Individuum heterozygot ist. Das 
heißt, dass ein Rr-Individuum immer den R-Phänotyp ex- 
primiert (dominant-rezessiver Erbgang). Viele Gene haben 
jedoch Allele, die untereinander nicht dominant bzw. rezes¬ 
siv sind. Stattdessen zeigen die heterozygoten Individuen einen 
intermediären Phänotyp (intermediärer Erbgang). Auf den 
ersten Blick scheint dieser die alte Vermischungshypothese der 
Vererbung zu bestätigen. Wenn beispielsweise eine reinerbige 
Auberginenpflanze, die die bekannten dunkelvioletten Früchte 
hervorbringt, mit einer reinerbigen Pflanze mit farblosen Auber¬ 
ginen gekreuzt wird, produzieren alle Fi-Pflanzen hellviolette 
Früchte, also eine intermediäre Form der beiden Elternpflanzen. 
Weitere Kreuzungen zeigen jedoch, dass sich dieser scheinbare 
Vermischungseffekt ebenfalls mit den Mendel-Regeln erklären 
lässt (►Abb. 12.9). Das dunkel violette und das farblose Al¬ 
lel sind nicht verschwunden, da die Farben wieder erscheinen, 
wenn die Fi -Pflanzen untereinander gekreuzt werden. 

Wenn heterozygote Organismen einen Phänotyp aufweisen, der 
intermediär zwischen den beiden homozygoten Formen liegt, 
bezeichnet man das Gen als unvollständig dominant. Anders 
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Wenn die F 1 -Pflanzen 
untereinander gekreuzt 
werden, bringen sie 
Nachkommen mit 
dunkelvioletten, hellvio¬ 
letten und farblosen 
Früchten im Verhältnis 
1 :2:1 hervor. 


Abb. 12.9 Eine unvollständige Dominanz folgt den Mendel-Regeln. 

Ein intermediärer Phänotyp kann bei heterozygoten Individuen auftre- 
ten, wenn keines der Allele dominant ist. Der heterozygote Phänotyp 
(hier: hellviolette Früchte) erscheint als gemischte Merkmalsform, aber 
die Merkmalsformen der Elterngeneration treten in den Folgegenera¬ 
tionen wieder in ihrer ursprünglichen Form auf, entsprechend Mendels 
Vererbungsregeln 


ausgedrückt ist keines der beiden Allele dominant. Unvollstän¬ 
dige Dominanz kommt in der Natur häufig vor. Tatsächlich sind 
Mendels Ergebnisse an insgesamt sieben Merkmalen der Erb¬ 
senpflanzen ungewöhnlich, da alle sieben zufällig durch eine 
vollständige Dominanz gekennzeichnet waren. 


Bei der Codominanz werden beide Allele eines 
Genorts exprimiert 


Manchmal rufen die beiden an einem Locus befindlichen Allele 
unterschiedliche Phänotypen hervor, die beide in der hetero¬ 
zygoten Form auftreten. Diesen Effekt bezeichnet man als 


Codominanz. Hier ist festzuhalten, dass sich dieser Effekt von 
der unvollständigen Dominanz unterscheidet, bei welcher der 
heterozygote Phänotyp eine Mischung aus den Phänotypen der 
Eltern darstellt. Ein gutes Beispiel für eine Codominanz ist das 
ABO-Blutgruppensystem beim Menschen. (Dies ist auch ein 
Beispiel für multiple Allele.) 

Bei den ersten Versuchen mit Bluttransfusionen starben die 
Patienten häufig. Etwa um 1900 mischte der österreichische 
Wissenschaftler Karl Landsteiner Blutzellen und Serum (Blut, 
aus dem die Zehen entfernt wurden) von verschiedenen Perso¬ 
nen. Er stellte fest, dass nur bestimmte Kombinationen aus Blut 
und Serum kompatibel sind. Bei anderen Kombinationen ver¬ 
klumpen die Erythrocyten der einen Person bei Kontakt mit dem 
Serum von einer anderen Person. Durch diese Entdeckung war 
es nun möglich, verträgliche Bluttransfusionen zu verabreichen, 
welche die Empfänger nicht töten. 

Die Verklumpungen beim Vermischen von Blut sind die Folge 
von Mechanismen des Immunsystems, die den Körper vor dem 
Eindringen fremder Moleküle oder Mikroorganismen schüt¬ 
zen. Spezifische Proteine im menschlichen Serum, die man 
als Antikörper bezeichnet, reagieren mit nichtkörpereigenen 
Molekülen oder Partikeln. Den spezifischen Teil eines Mo¬ 
leküls, der von einem Antikörper erkannt wird, nennt man 
Antigen. Die Oligosaccharide an der Oberfläche der Erythrocy¬ 
ten können als Antigene wirken. So produzieren beispielsweise 
Menschen mit der Blutgruppe A das A-Antigen, und Menschen 
mit der Blutgruppe B erzeugen das B-Antigen. Das A- und 
das B-Antigen sind spezifische Oligosaccharide an der Oberflä¬ 
che der Erythrocyten. Wenn ein Mensch mit der Blutgruppe A 
eine Bluttransfusion mit Blut der Gruppe B erhält, erkennt das 
Immunsystem dieses Menschen das B-Antigen als fremd und 
bekämpft es mit spezifischen Antikörpern (► Abb. 12.10). Ent¬ 
sprechend hat eine Person mit der Blutgruppe B Antikörper 
gegen das A-Antigen. Eine Person mit der codominanten Blut¬ 
gruppe AB produziert sowohl das A- als auch das B-Antigen 
und besitzt daher gegen beide Antigene keine Antikörper. Ein 
Mensch mit der Blutgruppe AB kann also eine Transfusion mit 
Blut von fast jedem Menschen erhalten (Universalempfänger). 
Personen mit der Blutgruppe 0 produzieren weder das A- noch 
das B-Antigen (►Abb. 12.10). Sie besitzen jedoch Antikörper 
gegen A und B, sodass sie nur Blut von einer Person mit der 
Blutgruppe 0 erhalten können. Sie können jedoch für Menschen 
mit einer beliebigen AB0-Blutgruppe Blut spenden (Universal¬ 
spender). 

Vielleicht sind Ihnen in dieser Beschreibung zwei Wider¬ 
sprüche aufgefallen, die sich jedoch erklären lassen: 1. Die 
Anti-A- und Anti-B-Antikörper im Blut eines Blutgruppe- 
O-UniVersalspenders beeinträchtigen Empfänger mit der Blut¬ 
gruppe A, B oder AB nicht, da sie in zu geringer Konzentration 
vorliegen. Im umgekehrten Fall - wenn ein Träger der Blut¬ 
gruppe 0 zum Beispiel die Blutgruppe A erhält, vermehrt das 
Immunsystem des Empfängers die Anti-A-Antikörper mithil¬ 
fe von Gedächtniszehen sehr stark. 2. Die Immunabwehr über 
Antikörper wird beim Erstkontakt mit dem Antigen zwar auf¬ 
gebaut, aber das dauert Tage und Wochen. Die Abwehr setzt 
jedoch bereits bei der allerersten Bluttransfusion unmittelbar 
ein; es sind also sehr schnell ausreichend viele Antikörper 
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Erythrocyten, die 
nicht mit dem Anti¬ 
körper reagieren, 
bleiben gleichmäßig 
verteilt. 


Erythrocyten, die mit 
dem Antikörper rea¬ 
gieren, verklumpen 
(flockiges Erschei¬ 
nungsbild). 


Abb. 12.10 Die ABO-Reaktionen im Blut sind für Transfusionen 
von großer Bedeutung. Diese Tabelle zeigt die Ergebnisse, die man 
beim Vermischen von Erythrocyten der Typen A, B, AB und 0 mit 
Serum erhält, das Anti-A- oder Anti-B-Antikörper enthält. Bei den 
einzelnen Spalten ist zu beachten, dass jede Blutgruppe, wenn man 
sie getrennt mit Anti-A und Anti-B mischt, ein spezifisches Paar von 
Ergebnissen liefert. Auf diese Weise typisiert man Blutgruppen. Men¬ 
schen mit der Blutgruppe 0 sind Universalspender, da O-Zellen weder 
mit Anti-A- noch mit Anti-B-Antikörpern reagieren. Menschen mit 
der Blutgruppe AB sind Universalempfänger für Blut, da sie keinen 
beiden der Antikörpertypen produzieren. Wenn übertragenes Blut un¬ 
verträglich ist, hat die Reaktion (das Verklumpen der Erythrocyten) 
schwerwiegende bis tödliche Folgen für den Empfänger 


vorhanden. Dies liegt daran, dass verschiedene im Menschen 
vorkommende Bakterien ähnliche Antigene besitzen und so für 
den Aufbau einer spezifischen Immunabwehr von Blutgruppen¬ 
antigenen sorgen. 

Die Oligosaccharide an der Oberfläche der Erythrocyten werden 
von Enzymen erzeugt, die die Bindung zwischen spezifischen 
Zuckern katalysieren. Der genetische ABO-Locus codiert ein 
solches Enzym und umfasst die drei Allele I A , I B und 7°, die je¬ 
weils eine andere Form des Enzyms codieren. Das Produkt des 
I A -Allels hängt A-Acetylgalactosamin an das Ende einer be¬ 
reits vorhandenen Oligosaccharidkette, wodurch das A-Antigen 
entsteht. Das Produkt des I B -Allels hängt Galactose an dieselbe 
Kette, sodass das B-Antigen entsteht. Das I °-Allel ist rezessiv 
und codiert ein Protein ohne enzymatische Aktivität. 


l A -Allel / ß -Allel 


A/-Acetylgalactosamin 

\ 

- 


■ 




A-Antigen 


H-Molekül (kein Antigen), 
H für heterogenetisch 


D-Galactose 


XXX 

B-Antigen 


Da ein Mensch von jedem Elternteil ein Allel erbt, kann jede 
Kombination dieser drei Allele Vorkommen: I A I B , I A I °, I A I A 
usw. Die Allele I A und I B sind codominant, da ein Mensch mit 
beiden Allelen sowohl das A- als auch das B-Antigen erzeugt 
und auf den Erythrocyten beide Arten von Oligosacchariden 


Vorkommen. Genaueres über die Funktionen von Antikörpern 
und Antigenen finden Sie in ► Kap. 42. 


Einige Allele zeigen mehrere 
phänotypische Effekte 


Mendels Prinzipien wurden zusätzlich erweitert, als man ent¬ 
deckte, dass ein einziges Allel zu mehr als einem unterscheidba¬ 
ren Phänotyp führen kann. Ein solches Allel bezeichnet man als 
pleiotrop. Ein Beispiel für Pleiotropie ist die menschliche Erb¬ 
krankheit Phenylketonurie, die unbehandelt mit einer geistigen 
Behinderung und einer verringerten Pigmentierung der Haare 
und der Haut einhergeht. Von dieser Krankheit sind Menschen 
betroffen, die in einem Enzym, das in der Leber die Aminosäure 
Phenylalanin in Tyrosin umwandelt, eine Mutation aufweisen. 
Ohne eine funktionsfähige Form dieses Enzyms steigt die Kon¬ 
zentration von Phenylalanin so stark an, dass die Aminosäure 
toxisch wirkt, was sich auf verschiedene Weise auf die Entwick¬ 
lung auswirkt. Mit einer speziellen Diät ab dem Säuglingsalter 
bis etwa zum 14. Lebensjahr lässt sich die Symptomatik voll¬ 
ständig verhindern. Gemessen daran, was wir heute über Gene 
und ihre Funktionsweisen wissen, verwunderte es nicht, dass ein 
Gen mit einer solch wichtigen Stoffwechselfunktion pleiotrope 
Effekte hat. Andere Beispiele für Pleiotropie finden sich bei Ge¬ 
nen von Pflanzen und Tieren, deren Produkte die Konzentration 
von Hormonen beeinflussen, da Hormone viele Funktionen er¬ 
füllen. 

12.2 Wiederholung 

Gene unterliegen zufälligen Mutationen, die zur Entste¬ 
hung neuer Allele führen. Deshalb gibt es für viele Gene 
innerhalb einer Population mehr als zwei Allele. Domi¬ 
nanz ist nicht notwendigerweise ein Alles-oder-Nichts- 
Effekt. Einige Gene haben multiple Auswirkungen auf 
den Phänotyp. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ genetische Kreuzungsversuche analysieren können, 
bei denen eine unvollständige Dominanz auftritt. 

■ das Prinzip der Codominanz erklären können. 

■ zwischen unvollständiger Dominanz, Codominanz 
und pleiotropen Effekten unterscheiden können. 


_ 7 _ 

1. Wie unterscheiden sich Codominanz und unvollständige Do¬ 
minanz? 

2. Warum ist die Blutgruppe AB das Ergebnis einer Codomi¬ 
nanz? 

3. Bei einer bestimmten Pflanzenart kontrollieren zwei Allele 
die Blütenfarbe, die gelb, grün oder blau sein kann. Kreuzun¬ 
gen dieser Pflanzen führen zu folgenden Nachkommen: 
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Phänotypen der Eltern Phänotypen der Nachkommen 

(Verhältniszahlen) 

gelb x gelb alle gelb 

grün x gelb grün oder blau (1:1) 

grün x blau blau oder grün (1:1) 

blau x blau alle blau 

Welche Phänotypen treten bei den Nachkommen der Kreu¬ 
zung grün x grün in welchem Verhältnis auf? 


Sie haben bisher phänotypische Merkmale kennengelemt, die 
durch einzelne Gene beeinflusst werden. Häufig interagieren je¬ 
doch mehrere Gene und bestimmen so einen Phänotyp. Noch 
komplizierter wird es dadurch, dass auch Umweltfaktoren bei 
der Ausprägung des Phänotyps eine Rolle spielen können. 


12.3 Gene können durch 
Wechselwirkung einen 
bestimmten Phänotyp 
hervorrufen 

Sie haben gerade gesehen, wie zwei Allele desselben Gens inter¬ 
agieren und einen neuen Phänotyp hervorrufen können. Einige 
Phänotypen, etwa die menschliche Körpergröße, werden durch 
die Produkte zahlreicher Gene beeinflusst, nicht nur von ver¬ 
schiedenen Allelen desselben Gens. Sie erfahren nun Näheres 
über die Genetik solcher Interaktionen zwischen Genen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ein Gen kann die Expression eines anderen Gens beeinflussen. 

■ Die Umgebung kann den Phänotyp beeinflussen. 

Wenn die phänotypische Expression eines Gens durch ein ande¬ 
res Gen beeinflusst wird, bezeichnet man das als eine Epistase 
(„Darüberstehen“) So codieren beispielsweise die beiden Ge¬ 
ne B und E Proteine, die die Fellfärbung bei Labradoren (eine 
Hunderasse) bestimmen: 

■ Allel B (schwarz) ist dominant gegenüber dem Allel b 
(braun). 

■ Allel E (Pigmentablagerung in den Haaren) ist dominant ge¬ 
genüber dem Allel e (keine Pigmentablagerung, die Haare 
sind gelb). 

Ein EE- oder E^-Hund ist mit BB oder Bb schwarz und mit bb 
braun, und ein Hund mit ee ist gelb, unabhängig davon, wel¬ 
che B -Allele vorhanden sind (►Abb. 12.11). Da das Produkt 
des E -Allels für die Expression sowohl von B als auch von b 
erforderlich ist, bezeichnet man E als epistatisch gegenüber B . 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 12.11: Die Kreuzung eines gelben Labradors 
mit einem braunen bringt einen schwarzen Welpen hervor. Wel¬ 
che Genotypen können die Eltern besitzen? 


Die Stärke von Hybriden 
entsteht durch Neukombinationen 
und Wechselwirkung von Genen 

Im Jahr 1876 berichtete Darwin, dass bei der Kreuzung von 
zwei verschiedenen genetisch reinerbigen Maissorten die Nach¬ 
kommen 25 % größer wurden als die Eltemsorten. Darwins 
Beobachtung wurde in den folgenden 30 Jahren größtenteils 
ignoriert. George Shull stieß 1908 beim Mais erneut auf dieses 
Phänomen einer größeren Vitalität von Hybriden. Er berichtete 
davon, dass nicht nur das Längenwachstum der Pflanzen, son¬ 
dern auch das Gewicht der produzierten Maiskörner bei den 
Nachkommen wesentlich größer war (► Abb. 12.12). Agrarfor¬ 
scher nahmen das zur Kenntnis und Shulls Artikel hatte dauer¬ 
hafte Auswirkungen auf das Forschungsgebiet der angewandten 
Genetik. Schnell verbreitete sich der Anbau von Hybridmais in 
den USA und überall in der Welt, sodass sich die Maisprodukti¬ 
on vervierfachte. Das Verfahren der Hybridisierung wurde auf 
viele andere Kulturpflanzen und landwirtschaftliche Nutztiere 
ausgedehnt. So sind beispielsweise durch Kreuzung von geneti¬ 
schen Linien gezüchtete Rinder größer und leben länger als Rin¬ 
der, die nur innerhalb ihrer genetischen Linie gezüchtet werden. 

Bauern haben schon vor Jahrhunderten gewusst, dass Inzucht, 
also Kreuzung zwischen nahen Verwandten, zu einer Inzucht¬ 
depression führen kann. Durch Kreuzung eng verwandter In¬ 
dividuen, die in der Tendenz rezessive, manchmal schädliche 
Allele besitzen, kommt es zu einer verringerten biologischen 
Fitness. Durch Inzucht können Nachkommen mit geringerer 
Körpergröße und/oder einer geringeren Qualität entstehen als 
bei der Kreuzung nichtverwandter Individuen. Andererseits 
können aus der Kreuzung von Inzuchtlinien besonders heraus¬ 
ragende Eigenschaften hervorgehen. Diesen Effekt bezeichnet 
man als Heterozygotenvorteil oder Heterosis. 

Die Mechanismen, durch welche Heterosis entsteht, sind unbe¬ 
kannt, sollten jedoch erforscht werden, da die Landwirtschaft 
für die Verbesserung der Nahrungsmittelproduktion von der He¬ 
terosis abhängt. Es gibt dafür zwei widerstreitende Hypothesen. 
Die Dominanzhypothese erklärt das zusätzliche Wachstum bei 
Hybridformen dadurch, dass es hier nicht zu einer Inzuchtde¬ 
pression kommt. Man geht davon aus, dass es bei Hybriden 
unwahrscheinlich ist, dass sie für ein schädliches rezessives 
Allel homozygot sind. Die Überdominanzhypothese postuliert, 
dass bei Hybridformen neue Kombinationen von Allelen der 
Eltemstämme miteinander in Wechselwirkung treten, sodass 
besondere Eigenschaften entstehen, die sich bei den elterli¬ 
chen Linien nicht herausbilden können. Da viele Merkmale von 
Hybridspezies tatsächlich von mehreren Genen kontrolliert wer¬ 
den, deuten neuere Untersuchungen darauf hin, dass sowohl 
Dominanz als auch Überdominanz bei spezifischen Merkmalen 
zur Heterosis beitragen. 


Die Umwelt beeinflusst die Genaktivität 

Der Phänotyp eines Individuums entsteht nicht allein durch den 
Genotyp. Genotyp und Umwelt interagieren und bestimmen so 
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den Phänotyp eines Organismus. Dies zu bedenken ist beson¬ 
ders im Zeitalter der Genomsequenzierungen (► Kap. 17) von 
großer Bedeutung. Als die Sequenz des menschlichen Genoms 
im Jahr 2003 vollständig bekannt war, feierte man sie als das 
„Buch des Lebens“. Die Erwartungen der Allgemeinheit be¬ 
züglich praktischer Anwendungen dieses Wissens waren (und 
sind) sehr hoch. Die Vorstellung, alles würde durch die Ge¬ 
ne bestimmt, ist jedoch der falsche Ansatz. Wie Sie bereits 
wissen, können Umweltvariablen wie Licht, Temperatur und 
Nährstoffangebot die phänotypische Ausprägung eines Geno¬ 
typs beeinflussen. 

Ein bekanntes Beispiel dieses Effekts sind Fellmuster aufgrund 
einer Point-Restriktion, wie man sie bei Siamkatzen und be¬ 
stimmten Kaninchenrassen findet (► Abb. 12.13). Diese Tiere, 
die sogenannten Points, tragen das mutierte Allel eines Gens, 
welches das Wachstum des schwarzen Fells überall im Kör¬ 


per kontrolliert. Aufgrund dieser Mutation ist das Enzym, das 
von dem Gen codiert wird, bei Temperaturen oberhalb eines 
bestimmten Werts inaktiv (normalerweise ab etwa 35 °C). Die 
Körpertemperatur der Tiere liegt darüber, sodass ihr Fell größ¬ 
tenteils hell erscheint. Jedoch sind die Extremitäten - Füße, 
Nase, Ohren und Schwanz - mit 25 °C kälter, sodass das Fell 
in diesen Bereichen dunkel ist. Diese Tiere sind bei der Geburt 
vollständig weiß, da die Extremitäten im Mutterleib warm ge¬ 
halten werden. 

Ein einfaches Experiment zeigt, dass die dunkle Färbung des 
Fells temperaturabhängig ist. Entfernt man bei einem Point- 
Kaninchen am Rücken etwas Fell und platziert dann auf dieser 
Hautstelle ein Stück Eis, wird das nachwachsende Fell dunkel. 
Das deutet darauf hin, dass das Gen für die dunkle Fellfarbe 
zwar ständig exprimiert wird, die Umgebungstemperatur jedoch 
die Aktivität des mutierten Enzyms hemmt. 


Abb. 12.11 Gene können epistatisch 
in Wechselwirkung treten. Es kommt 
zu einer Epistase, wenn ein Gen die phä¬ 
notypische Wirkung eines anderen Gens 
beeinflusst. Bei Labradoren bestimmt 
das E-Gen die Expression des B-Ge ns 
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B73 Hybrid Mol 7 

Abb. 12.12 Hybridstärke bei Mais. Zwei homozygote Elternsorten 
von Mais, B73 und Mol7, wurden miteinander gekreuzt. So entstand 
die stärkere Hybridlinie 
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Die Temperatur exponierter 
Körperteile ist niedriger und 
ermöglicht die Expression 
des Gens für schwarze 

Fellfärbung. 
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Die Temperatur ist im 
größten Teil des Körpers 
zu hoch für die Expression 
des Gens für schwarze 
Fellfärbung. 

V_ 


Abb. 12.13 Die Umwelt beeinflusst die Genexpression. Das Kanin¬ 
chen und die Katze exprimieren ein Fellmuster, das man als Chocolate- 
Point bezeichnet. Ihre Genotypen bedingen eine dunkle Fellfärbung, 
aber das zugehörige Enzym ist bei normaler Körpertemperatur inaktiv. 
Dadurch prägen nur die kältesten Körperbereiche diesen Phänotyp aus 


Die Auswirkung von Genen und Umwelt auf den Phänotyp las¬ 
sen sich mithilfe zweier Parameter beschreiben: 

■ Die Penetranz ist der Anteil an Individuen einer Gruppe 
mit einem bestimmten Genotyp, die den erwarteten Phä¬ 
notyp tatsächlich zeigen. So erkranken beispielsweise viele 
Frauen, die ein mutiertes Allel des BRCA1-Gens erben, an 
Brustkrebs, aber keineswegs alle. Dieses BRCA1 -Allel wird 
deshalb als unvollständig penetrant bezeichnet. 

■ Die Expressivität ist das Ausmaß, in dem ein Genotyp bei 
einem Individuum ausgeprägt wird. So kann beispielsweise 


eine Frau mit dem mutierten BRCA1 -Gen sowohl an Brust¬ 
als auch an Eier stockkrebs erkranken, eine andere Frau mit 
derselben Mutation entwickelt jedoch nur Brustkrebs. Das 
mutierte Allel besitzt also eine variable Expressivität. 


Die meisten komplexen Phänotypen werden 
durch mehrere Gene und die Umwelt bestimmt 


Bei einem einfachen Merkmal wie Mendels glatter oder runzli¬ 
ger Samenform variiert der Phänotyp auf eine abgegrenzte qua¬ 
litative Weise; es ist ein qualitatives Merkmal. Bei den meisten 
komplexen Merkmalen jedoch, etwa bei der Körpergröße von 
Menschen, variiert der Phänotyp kontinuierlich innerhalb eines 
bestimmten Bereichs. Einige Menschen sind sehr klein, ande¬ 
re sehr groß, und viele hegen zwischen den beiden Extremen. 
Eine solche Variabilität innerhalb einer Population bezeichnet 
man als quantitativ oder kontinuierlich, es ist ein quantitatives 
Merkmal (►Abb. 12.14). 

Manchmal entsteht diese Variabilität weitgehend durch die Alle¬ 
le, die ein Individuum besitzt. So wird beispielsweise ein großer 
Anteil der menschlichen Augenfarbe von einer Reihe von Ge¬ 
nen beeinflusst, welche die Synthese und die Verteilung des 
dunklen Pigments Melanin kontrollieren. In dunklen Augen ist 
es in großer Menge vorhanden, in braunen Augen weniger und 
in grünen, grauen und blauen Augen sogar noch weniger. In den 
letzteren Fällen bestimmt die Verteilung anderer Pigmente die 
Lichtreflexion und die Farbe. 

Am häufigsten ist die quantitative Variabilität jedoch sowohl auf 
die Gene als auch auf die Umwelt zurückzuführen. Das Größen¬ 
wachstum beim Menschen gehört wahrscheinlich auch zu dieser 
Kategorie. Es gibt Familien mit zahlreichen sehr großen und an¬ 
dere mit vielen sehr kleinen Mitgliedern, was auf entsprechende 
Erbanlagen hin weist. Jedoch spielt beim Größenwachstum auch 
die Ernährung eine wichtige Rolle. Achtzehnjährige in Deutsch¬ 
land sind heute etwa 20% größer als ihre Urgroßeltern, als 
diese im selben Alter waren. Drei Generationen reichen zeitlich 
nicht aus, um Mutationen zu ermöglichen, die solche erheb¬ 
lichen Auswirkungen haben. Größenunterschiede müssen also 
auch auf Umweltfaktoren beruhen. 

In der Genetik bezeichnet man die Gene, die gemeinsam sol¬ 
che komplexen Merkmale bestimmen, als quantitative trait loci 
(QTLs, „Loci für quantitative Merkmale“). Die Identifizierung 
solcher QTLs ist eine schwierige Aufgabe, die aber von großer 
Bedeutung ist. So wird beispielsweise die von einer Reisvarietät 
in einer Wachstumsperiode produzierte Kömermenge von zahl¬ 
reichen interagierenden genetischen Faktoren bestimmt. Nutz¬ 
pflanzenzüchter haben intensiv daran gearbeitet, diese Faktoren 
zu entschlüsseln, um Reissorten mit höheren Erträgen zu erzeu¬ 
gen. Auf ähnliche Weise werden auch beim Menschen bestimm¬ 
te Merkmale wie gewisse Verhaltensweisen oder Anfälligkeit 
für bestimmte Krankheiten teilweise durch QTLs festgelegt. Vor 
Kurzem konnte man eines der vielen Gene identifizieren, die das 
menschliche Größenwachstum beeinflussen. Das HMGA2 -Gen 
besitzt ein Allel, das anscheinend das Potenzial hat, die mensch¬ 
liche Durchschnittsgröße um bis zu 1 cm zu erhöhen. 
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Abb. 12.14 Quantitative Variabilität. Die quantitative Variabilität entsteht durch die Wechselwirkung von verschiedenen Genen und der Um¬ 
welt. Diese Studierenden (Frauen mit weißer, Männer mit blauer Kleidung) zeigen als Folge solcher Wechselwirkungen eine kontinuierliche 
Größenvariabilität (Größenangaben in Fuß, 1 Fuß = 30,5 cm) 


12.3 Wiederholung 

Bei der Epistase beeinflusst ein Gen die Expression von 
anderen Genen. Das vielleicht am schwierigsten zu lösen¬ 
de Problem der Genetik besteht darin, das Entstehen von 
komplexen Phänotypen durch die Wechselwirkung zahl¬ 
reicher Gene und der Umwelt zu erklären. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ genetische Daten analysieren können, bei denen eine 
Epistase von Bedeutung ist. 

■ die Begriffe „Penetranz“ und „Expressivität“ verglei¬ 
chen und die Unterschiede benennen können. 

■ die Begriffe „quantitative Merkmale“ und „qualitative 
Merkmale“ vergleichen und die Unterschiede benen¬ 
nen können. 


_ 7 _ 

1. Wie unterscheiden sich Penetranz und Expressivität? 

2. Wie unterscheiden sich die quantitativen von den qualitativen 
Merkmalen? 

3. Wenn das dominante Allel A für das menschliche Hörvermö¬ 
gen notwendig ist, und das Allel ß, das auf einem anderen 
Chromosom liegt, zu Gehörlosigkeit führt, unabhängig da¬ 
von, welche weiteren Gene vorhanden sind, wie hoch ist dann 
bei Eltern mit aaßb x Aabb der Anteil der gehörlosen Nach¬ 
kommen? 


Im nächsten Abschnitt werden Sie sich mit folgenden Fra¬ 
gen beschäftigen: Wie ermöglichte die Entdeckung, dass sich 


Gene auf Chromosomen an spezifischen Positionen befinden, 
Mendels Nachfolgern, seine Vererbungslehre strukturell zu un¬ 
termauern? Wie lassen sich diejenigen Fälle erklären, in denen 
die dritte Mendel-Regel nicht gilt? 

12.4 Chromosomen sind die Träger 
der Gene 

Es gibt wesentlich mehr Gene als Chromosomen. Untersu¬ 
chungen von Genen, die auf demselben Chromosom strukturell 
gekoppelt sind, zeigen Vererbungsmuster, die nicht den Mendel- 
Regeln entsprechen. Diese Muster haben sich nicht nur als nütz¬ 
lich erwiesen, um gekoppelte Gene zu erkennen, sondern man 
kann damit auch bestimmen, wie weit sie auf dem Chromosom 
voneinander entfernt sind. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Gene, die sich auf demselben Chromosom befinden, sind mitein¬ 
ander gekoppelt. 

■ Mithilfe von Rekombinationsfrequenzen ist es möglich, die Posi¬ 
tionen von Genen zu ermitteln. 

■ Die Vererbungsmuster von Phänotypen, die durch Gene auf den 
Geschlechtschromosomen bestimmt werden, unterscheiden sich 
von den Vererbungsmustern der Gene auf den Autosomen. 

Die genetische Kopplung wurde zuerst bei der Taufliege Dro¬ 
sophila melanogaster entdeckt. Die geringe Größe der Tiere, 
die geringe Chromosomenzahl, die einfache Haltung und Ver¬ 
mehrung sowie die kurze Generationszeit machten diese Fliege 
zu einem der wichtigsten Modellorganismen der Biologie. Im 
Jahr 1909 begannen Thomas Morgan und seine Kollegen in den 
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Experiment: Manche Gene werden nicht unabhängig verteilt 


Originalliteratur: Morgan TH (1912) Science 36: 719-720 

Untersuchungen von Thomas Morgan zeigten: Bei Drosophila sind die Gene für Körperfar¬ 
be und Flügelform gekoppelt, sodass sie sich bei der Meiose nicht unabhängig voneinander 
verteilen. 


Hypothese 

Allele für verschiedene Merkmale verteilen sich immer unabhängig voneinander. 


Methode 


Dieses heterozygote Individuum entstand 
bei der Kreuzung BBVgVg x bbvgvg. 


BbVgvg 
(grauer Körper, 
normale Flügel) 

? 

Ergebnisse 



I 




bbvgvg 
(schwarzer 
Körper, verküm¬ 
merte Flügel) 

<j 





nichtrekombinante 

Phänotypen 


Y 

rekombinante 

Phänotypen 


j 


Schlussfolgerung 

Die Hypothese wird verworfen. Diese beiden Gene verteilen sich nicht unabhängig vonein¬ 
ander, sondern sie sind gekoppelt (d. h., sie liegen auf demselben Chromosom). 


USA mit ihren Untersuchungen an Drosophila und leisteten da¬ 
mit Pionierarbeit. Die Taufliege ist auch heute noch ein zentrales 
Forschungsobjekt in der Genetik und Entwicklungsbiologie. 

Animation 12.2 Alleles that Do Not Assort Independently 

www.Lifel le.com/al2. 2 

Gekoppelte Gene werden gemeinsam vererbt 

Einige der Kreuzungsversuche, die Morgan mit der Taufliege 
durchführte, zeigten phänotypische Verhältniszahlen, die nicht 


mit denen übereinstimmten, die aufgrund von Mendels Un¬ 
abhängigkeitsregel vorausberechnet wurden. Morgan kreuzte 
Drosophila- Individuen mit bekannten Genotypen an den beiden 
Loci B und Vg. 

■ B (Körperfarbe [Wildtyp] grau) ist dominant gegenüber 
b (Körperfarbe schwarz). 

■ Vg (Flügelform [Wildtyp]) ist dominant gegenüber vg ( vesti- 
gial\ Flügelform sehr klein, verkümmert). 

Morgan erzeugte zuerst eine Fi-Generation, indem er homo¬ 
zygot-dominante BBVgVg- Fliegen mit homozygot-rezessiven 
bbvgvg- Fliegen kreuzte. Dann führte er mit den Fi -Fliegen eine 
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Blick in die Daten: Manche Gene werden nicht unabhängig verteilt 


Originalliteratur: Morgan TH (1912) Science 36: 719-720 

Die Forschungsarbeiten von Gregor Mendel wurden 40 Jah¬ 
re nach ihrer Veröffentlichung „wiederentdeckt“. Biologen 
waren in dieser Zeit zum ersten Mal auf einige Ausnahmen 
von den Vererbungsregeln gestoßen, die Mendel formuliert 
hatte. Thomas Morgan und seine Kollegen führten mit Tau¬ 
fliegen Dihybridenkreuzungen durch. Sie gingen davon aus, 
dass sich eine Kopplung zweifelsfrei am besten feststellen 
lässt, indem man nicht nach Veränderungen der Phänotyp¬ 
verteilung 9: 3 : 3 : 1 sucht, die bei einer Kreuzung Fi x 
Fi zu erwarten ist, sondern nach Veränderungen des Ver¬ 
hältnisses 1:1:1:1, das bei einer Rückkreuzung zwischen 
der Fi-Generation und dem homozygot-rezessiven Genotyp 
entstehen sollte (► „Experiment: Homozygot oder heterozy¬ 
got?“). Die Gruppe um Morgan stellte dann die Hypothese 
auf, dass die Kopplung eine physikalische Grundlage ha¬ 
ben muss. Demnach sollten Gene auf demselben Chromo¬ 
som miteinander gekoppelt sein und seltene Crossing-over- 
Ereignisse während der Meiose wären dann für die weni¬ 
ger häufigen Phänotypen verantwortlich. Eine Untersuchung 
der tatsächlichen Vorgänge an den Chromosomen bestätigte 
dies. 

Aufgaben 

1. Morgan führte zuerst eine Dihybridenkreuzung zwischen 
schwarzen, normalflügeligen Fliegen ( bbVgVg ) und grau¬ 
en Fliegen mit verkümmerten Flügeln (. BBvgvg ) durch. 
Die Fi-Fliegen wurden untereinander gekreuzt; daraus 
gingen die in der ► Tabelle dargestellten Phänotypen der 
F 2 -Generation hervor (Experiment 1). Vergleichen Sie 
diese Daten mit den zu erwartenden Daten bei einer Ver¬ 


teilung 9 : 3 : 3 :1, indem Sie eine Chi-Quadrat-Analyse 
(► Anhang B) durchführen. Gibt es hier Unterschiede und 
sind sie signifikant? 

2. Quantifizierung der Kopplung. Morgan kreuzte homozy¬ 
gote, schwarze, normalflügelige Fliegenweibchen mit ho¬ 
mozygoten, grauen Fliegenmännchen mit verkümmerten 
Flügeln. Dann kreuzte er die Fi-Weibchen mit schwar¬ 
zen Männchen mit verkümmerten Flügeln. (Hier ist zu 
beachten, dass dies nicht dieselbe Testkreuzung ist wie in 

► Abb. 12. 15a. In jenem Fall hatten die ursprünglichen El¬ 
tern die Genotypen BBVgVg und bbvgvg.) Die Ergebnisse 
der hier geschildeten Testkreuzung sind in der ► Tabelle 
dargestellt (Experiment 2). Sind diese Gene gekoppelt? 
Wenn sie gekoppelt sind, wie weit liegen sie auf der Chro¬ 
mosomenkarte auseinander? Warum unterscheiden sich 
diese Daten so deutlich von den Daten in ► Abb. 12.15a? 

3. In einem dritten Experiment kreuzte Morgan zwei Flie¬ 
genstämme, die für die Gene der Körperfarbe und der 
Flügelgröße homozygot waren. Die Fi -Fliegen waren alle 
grau und hatten normale Flügel; diese wurden dann un¬ 
tereinander gekreuzt. Die Ergebnisse sind ebenfalls in der 

► Tabelle dargestellt (Experiment 3). Welche Genotypen 
und Phänotypen hatten die ursprünglichen Eltern, die die 
Fi-Generation hervorgebracht haben? 

Anzahl der Nachkommen mit dem jeweiligen Phänotyp 


Experi¬ 

ment 

grau, 

normal 

schwarz, 

normal 

grau, 

verkümmert 

schwarz, 

verkümmert 

1 

2316 

1146 

737 

0 

2 

578 

1413 

1117 

307 

3 

246 

9 

65 

18 


Rückkreuzung durch: BbVgvg x bbvgvg. (Sie kennen Rückkreu¬ 
zungen aus ► „Experiment: Homozygot oder heterozygot?“.) 
Morgan erwartete, dass die vier Phänotypen in einem Verhält¬ 
nis von 1:1:1:1 auftreten würden, aber das war nicht der Fall. 
Das Gen für die Körperfärbung und das Gen für die Flügel¬ 
form verteilten sich nicht unabhängig. Stattdessen wurden sie 
größtenteils zusammen vererbt (► „Experiment: Manche Gene 
werden nicht unabhängig verteilt“). 

Morgan waren Chromosomen und die Meiose bekannt. Um 
das Ergebnis zu erklären, postulierte er, dass die beiden Foci 
bei Drosophila auf demselben Chromosom liegen - also an¬ 
scheinend gekoppelt sind. Angenommen, die beiden Foci B 
und Vg liegen tatsächlich auf demselben Chromosom. Warum 
zeigten dann bei Morgan nicht alle Fi-Fliegen die elterlichen 
Phänotypen, also nur graue Fliegen mit normalen Flügeln und 
schwarze Fliegen mit verkümmerten Flügeln in einem Verhält¬ 
nis 1:1? Nur wenn die Kopplung absolut wäre - das heißt die 
Chromosomen immer unverändert blieben - würde man nur die¬ 
se beiden Formen von Nachkommen beobachten. Das ist jedoch 
nicht immer der Fall. 


Gene können zwischen den Chromatiden 
ausgetauscht werden und lassen 
sich so kartieren 

Wenn die Kopplung absolut wäre, würde Mendels Unabhängig¬ 
keitsregel nur für Foci auf verschiedenen Chromosomen gelten. 
Stattdessen werden bei der Meiose öfter auch Gene voneinander 
getrennt, die sich an verschiedenen Foci auf demselben Chro¬ 
mosom befinden. Wenn zwei homologe Chromosomen während 
der Prophase I der Meiose einander entsprechende Abschnitte 
durch ein Crossing-over austauschen (►Abb. 12.15), können 
Gene rekombiniert werden. Wie bereits in ► Abschn. 11.2 be¬ 
sprochen, wird die DNA in der S-Phase repliziert, sodass in der 
Prophase I, wenn sich die homologen Chromosomen paarwei¬ 
se zusammenlagern, jedes Chromosom aus zwei Chromatiden 
besteht. 

Dabei ist zu beachten, dass ein Austauschereignis nur zwei 
der vier Chromatiden in einer Tetrade betrifft, und zwar die 
beiden eng nebeneinander liegenden Nicht-Schwesterchromati- 
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Abb. 12.15 Durch Crossing-over kommt es zu einer 
genetischen Rekombination. Aufgrund von Rekom¬ 
binationen werden gekoppelte Allele nicht immer 
gemeinsam vererbt. Allele, die sich auf demselben 
Chromosom an verschiedenen Loci befinden, können 
durch Crossing-over rekombiniert und so voneinander 
getrennt werden. Solche Rekombinationen treten wäh¬ 
rend der Prophase I der Meiose auf 


Homologe 

Chromosomen 





den. Der Austausch kann entlang des gesamten Chromosoms 
an jeder beliebigen Stelle erfolgen. Die beteiligten Chromo¬ 
somenabschnitte werden reziprok ausgetauscht, sodass beide 
Chromatiden, die an dem Crossing-over beteiligt sind, rekom¬ 
biniert werden. (Das bedeutet, dass am Ende jedes der beiden 
Chromatiden Gene von beiden Eltern des Lebewesens trägt.) 
Normalerweise kommt es entlang eines homologen Paares zu 
mehreren Austauschereignissen. 

Wenn es zwischen zwei gekoppelten Genen zu einem Crossing- 
over kommt, werden nicht alle Fi -Nachkommen einer Kreu¬ 
zung die elterlichen Phänotypen aufweisen, sondern es sollten 


auch rekombinante Nachkommen auftreten, wie es bei Morgans 
Rückkreuzung der Fall war (► Abb. 12.15). Diese Nachkommen 
treten in Verhältniszahlen auf, die man als Rekombinations¬ 
frequenzen (Rekombinationshäufigkeiten) bezeichnet. Man 
kann sie berechnen, indem man die Anzahl der rekombinanten 
Nachkommen durch die Gesamtzahl der Nachkommen dividiert 
(►Abb. 12.16). Rekombinationshäufigkeiten sollten bei Loci, 
die auf dem Chromosom weiter voneinander entfernt liegen, 
größer sein als für Loci, die enger zusammen liegen, da ein 
Austauschereignis zwischen zwei weit voneinander entfernten 
Genen wahrscheinlicher ist als zwischen zwei nahe beieinander 
liegenden. 
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grau, normal (Wildtyp) 




Wr schwarz, verkümmert 



Rekombination 

nichtrekombinante Genotypen rekombinante Genotypen 




b vg b vg 

schwarz, verkümmert Wildtyp 

944 965 





Y 

elterliche 

Phänotypen 


grau, verkümmert schwarz, normal 

206 185 

J \ _ J 


Anzahl der 
Individuen 


~V“ 


rekombinante (nichtelterliche) 
Phänotypen (Rekombinanten) 


Rekombinationshäufigkeit = 


391 Rekombinanten 
2300 Nachkommen insgesamt 


0,17 


Abb. 12.16 Rekombinationsfrequenzen. Die Häufigkeit von rekombinanten Fi-Nachkommen (mit einem Phänotyp, der sich von jedem Elter 
unterscheidet) lässt sich berechnen. Die Rekombinationshäufigkeit ist größer bei Loci, die auf dem Chromosom weiter voneinander entfernt sind, 
als bei Loci, die dicht nebeneinander liegen 


Durch Bestimmung der Rekombinationsfrequenzen ist es den 
Biologen möglich, die Positionen von Genen entlang eines 
Chromosoms zu ermitteln und eine Genkarte zu erstehen. Un¬ 
ten ist eine Karte eines Chromosoms der Taufliege mit fünf 
Genen dargesteht, für deren Aufbau die Rekombinationsfre¬ 
quenzen von verschiedenen Genpaaren in Rückkreuzungen aus¬ 
gewertet wurden. 

zinnoberrote stark ver- verkümmerte 

gelber Körper weiße Augen Augen kleinerte Flügel Flügel 

mrM^r ! m 


Chromosom 


01 31 34 58 


einheit entspricht einer durchschnittlichen Rekombinationsfre¬ 
quenz von 0,01 (1 %). 

Durch die DNA-Sequenzierung von Genen hat die Chromo¬ 
somenkartierung in der genetischen Forschung an Bedeutung 
verloren. Die Kartierung ist jedoch weiterhin nützlich um fest- 
zustellen, ob eine bestimmte DNA-Sequenz einem bestimmten 
Phänotyp entspricht. Durch die Genkopplung war es den Bio¬ 
logen auch möglich, Gene zu isolieren und Genmarker zu 
bestimmen, die mit wichtigen Genen gekoppelt sind. Das ist für 
die Entwicklung neuer Kulturpflanzen und landwirtschaftlicher 
Nutztiere von Bedeutung, und man kann damit auch erkennen, 
ob Personen medizinisch relevante Mutationen tragen. 


Genkarte mit Kartierungseinheiten 

Bei dem oben gezeigten Chromosom ist die Rekombinations¬ 
frequenz zwischen den Genen y und w gering, sie hegen in 
der Karte also dicht nebeneinander. Zwischen y und v ist eine 
Rekombination häufiger, sie sind weiter voneinander entfernt. 
Die Rekombinationshäufigkeiten werden in Kartierungseinhei¬ 
ten oder Centimorgan (cM) umgewandelt. Eine Kartierungs- 


Querverweis 

Wie ►Abschn. 17.1 beschreibt, lässt sich mithilfe der 
DNA-Sequenzierung die Nucleotidsequenz von Genen er¬ 
mitteln, und man kann dadurch auch feststellen, wo auf 
einem DNA-Strang ein Gen beginnt und wo es endet. 
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Tab. 12.2 Geschlechtsbestimmung Tiergruppe Mechanismus 

bei Tieien Bienen Männchen sind haploid, Weibchen diploid 

Taufliegen Eine Fliege ist weiblich, wenn das Verhältnis der X-Chromosomen zu den Auto¬ 

somensätzen > 1 ist. 

Vögel Männchen ZZ (homogametisch), Weibchen WZ (heterogametisch) 

Säuger Männchen XY (heterogametisch), Weibchen XX (homogametisch) 


Geschlechtsbestimmung und 
geschlechtsgekoppelte Vererbung 

Bei Mendels Untersuchungen führten reziproke Kreuzungen 
immer zu ähnlichen Ergebnissen. Es bestand generell kein 
Unterschied, ob ein dominantes Allel vom weiblichen oder 
männlichen Elter stammte. In manchen Fällen spielt jedoch die 
elterliche Herkunft eines Chromosoms sehr wohl eine Rolle. 
So können beispielsweise Männer eine Hämophilie A von ihrer 
Mutter, aber nicht von ihrem Vater erben. Um diese Vererbungs¬ 
formen zu verstehen, bei denen der elterliche Ursprung eines 
Allels von Bedeutung ist, müssen Sie sich damit befassen, auf 
welche Weise bei den verschiedenen Spezies das Geschlecht be¬ 
stimmt wird. 

Geschlechtsbestimmung durch Chromosomen Beim 
Mais besitzt jede diploide adulte Pflanze sowohl männliche als 
auch weibliche Strukturen für die Fortpflanzung. Die Gewebe 
dieser beiden Strukturtypen sind genetisch identisch, genauso 
wie Wurzeln und Blätter genetisch übereinstimmen. Pflanzen 
wie der Mais, bei denen dasselbe Individuum sowohl männli¬ 
che als auch weibliche Gameten produziert, bezeichnet man als 
einhäusig oder monözisch (griechisch für „ein Haus“). Ande¬ 
re Pflanzen wie die Dattelpalme bezeichnet man als zweihäusig 
oder diözisch (für „zwei Häuser“), da ein Teil der Individuen 
nur männliche Gameten und die anderen nur weibliche Ga¬ 
meten hervorbringen können. Anders ausgedrückt hegen bei 
diözischen Pflanzen die beiden Geschlechter bei verschiedenen 
Individuen. Bei den monözischen Pflanzen besteht die Mög¬ 
lichkeit, dass sie männliche und weibliche Blüten ausbilden. 
Das nennt man einhäusig getrenntgeschlechtlich. Beispiele sind 
Birke und Hasel. Hat die Pflanze dagegen Blüten mit sowohl 
männlichen als auch weiblichen Organen, wie es bei den meis¬ 
ten Kräutern Fall ist, dann bezeichnet man sie als einhäusig 
zwittrig. Bei Tieren spricht man generell von zwittrig bezie¬ 
hungsweise getrenntgeschlechtlich. 

Bei vielen Tierarten wird das Geschlecht durch Unterschiede 
bei den Chromosomen bestimmt, wobei eine solche Festlegung 
in den verschiedenen systematischen Gruppen der Febewesen 
auf unterschiedliche Weise erfolgt. Bei den Säugetieren, aber 
beispielsweise auch bei den Vögeln, erfolgt die Geschlechts¬ 
bestimmung durch ein einziges Paar von Geschlechtschromo- 
somen (Gonosomen), die sich voneinander unterscheiden. Von 
den übrigen Chromosomen, die man als Autosomen bezeich¬ 
net, tragen sowohl männliche als auch weibliche Individuen je 
zwei Kopien. So besitzt beispielsweise der Mensch 22 Paare 
von Autosomen - sowohl Männer als auch Frauen - und ein 


Paar Geschlechtschromosomen. Die chromosomalen Grundla¬ 
gen bei der Geschlechtsfestlegung verschiedener Tiere sind in 
► Tab. 12.2 zusammengefasst. 

Die Geschlechtschromosomen umfassen bei den weiblichen 
Säugern ein Paar von X-Chromosomen. Männliche Säuger hin¬ 
gegen besitzen ein X-Chromosom und ein Geschlechtschromo¬ 
som, das bei den Weibchen nicht vorkommt, das Y-Chromosom. 
Weibliche Individuen können daher als XX (homogametisch), 
männliche als XY (heterogametisch) gekennzeichnet werden. 

Männliche Säuger produzieren zwei Arten von Game¬ 
ten Jeder Gamet, der von einem männlichen Säuger hervorge¬ 
bracht wird, enthält einen vollständigen Satz von Autosomen. 
Da aber jeder Gamet ein Chromosom von jedem homologen 
Paar besitzt, trägt die Hälfte der Gameten ein Y-, die andere 
Hälfte ein X-Chromosom. Wenn ein Spermium, das ein X trägt, 
eine Eizelle befruchtet, ist die entstehende XX-Zygote weiblich. 
Wenn ein Spermium mit einem Y eine Eizelle befruchtet, ist die 
entstehende XY-Zygote männlich. 

Durch Anomalien der Geschlechtschromosomen ließ 
sich zeigen, welches Gen das Geschlecht bestimmt 

Können wir feststellen, ob das X- oder das Y-Chromosom 
das geschlechtsbestimmende Gen trägt, und lässt sich dieses 
Gen identifizieren? Eine Methode, um Ursache (z. B. das Vor¬ 
handensein eines Gens auf dem Y-Chromosom) und Wirkung 
(z. B. männliches Geschlecht) einander zuzuordnen, besteht da¬ 
rin, dass man die Fähe der biologischen Aberrationen betrachtet, 
bei denen das zu erwartende Ergebnis nicht eintritt. 

Anormale Anordnungen der Geschlechtschromosomen auf¬ 
grund einer Nondisjunktion bei der Meiose (► Abschn. 11.5) 
liefern uns Informationen über die Funktionen des X- und 
des Y-Chromosoms. Zur Erinnerung: Zu einer Nondisjunk¬ 
tion kommt es, wenn sich homologe Chromosomen (in der 
Meiose I) oder Schwesterchromatiden (in der Meiose II) nicht 
trennen. Das führt dazu, dass ein Gamet ein Chromosom zu 
viel oder ein Chromosom zu wenig enthält. Wenn dieser Gamet 
mit einem anderen verschmilzt, der einen vollständigen haploi¬ 
den Chromosomensatz besitzt, ist der entstehende Nachkomme 
aneuploid, besitzt also weniger oder mehr Chromosomen als 
normal. 

Beim Menschen treten manchmal XO-Individuen auf. Die 0 be¬ 
deutet, dass ein Chromosom fehlt - das heißt, ein Individuum 
mit XO besitzt nur ein einzelnes Geschlechtschromosom (X). 
Menschen mit XO sind phänotypisch Frauen, die geringfügige 
physische Anomalien aufweisen können, geistig aber normal 
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sind. Meist sind sie jedoch unfruchtbar. Die X0-Konstellation 
beim Menschen bezeichnet man als Turner-Syndrom. Es ist 
der einzige bekannte Fall, dass ein Mensch lebensfähig ist, dem 
von einem Chromosomenpaar (hier das XY-Paar) ein komplet¬ 
tes Chromosom fehlt, wobei die meisten XO-Schwangerschaften 
in einer frühen Entwicklungsphase spontan abgebrochen wer¬ 
den. Es gibt auch XXY-Individuen; diese Konstellation, von 
der Männer betroffen sind, bezeichnet man als Klinefelter-Syn- 
drom. Es kann unter anderem zu überlangen Gliedmaßen und 
Sterilität führen. 

Diese Beobachtungen deuten darauf hin, dass das Gen, welches 
das männliche Geschlecht bestimmt, auf dem Y-Chromosom 
liegt. Befunde bei Menschen mit anderen Arten von Chromo¬ 
somenanomalien trugen dazu bei, dass man das Gen genau 
lokalisieren konnte: 

■ Einige Frauen besitzen die genetische XY-Konstellation, ih¬ 
nen fehlt jedoch ein kleiner Abschnitt des Y-Chromosoms. 

■ Einige Männer besitzen die genetische XX-Konstellation, 
aber an einem anderen Chromosom hängt ein kleiner Ab¬ 
schnitt des Y-Chromosoms. 

Die Y-Fragmente, die in diesen beiden Fällen jeweils fehlen 
beziehungsweise zusätzlich vorhanden sind, stimmen überein 
und enthalten das Gen, welches das männliche Geschlecht be¬ 
stimmt. Man bezeichnet es mit SRY ( sex-determining region on 
the Y chromosome). 

Das SRY-Gen codiert ein Protein, das für die primäre Ge¬ 
schlechtsbestimmung von Bedeutung ist. Dabei wird festge¬ 
legt, welche Art von Gameten ein Individuum erzeugt und 
welche Organe dafür zuständig sind (die männlichen und weib¬ 
lichen Gonaden). Ist ein funktionsfähiges SRY-Protein vorhan¬ 
den, entwickelt ein Embryo Hoden, die Spermien produzieren. 
Wenn ein Embryo kein Y-Chromosom besitzt, fehlt das SRY- 
Gen, sodass kein SRY-Protein produziert wird. Dann entwickelt 
der Embryo Ovarien, die Eizellen bilden. In diesem Fall produ¬ 
ziert das DAXI -Gen auf dem X-Chromosom einen Anti-Testis- 
Faktor (Testis = Hoden). Die Funktion von SRY besteht bei 
männlichen Embryonen darin, dass der von DAXI codierte 
Männlichkeitsinhibitor gehemmt wird. Das SRY-Protein zeigt 
diese Aktivität in männlichen Zellen, da es aber bei weibli¬ 
chen Embryonen nicht vorhanden ist, kann das DAXI-Protein 
dann die Ausprägung von Männlichkeit unterdrücken. (Anmer¬ 
kung: Kursive Schrift wird generell für die Bezeichnung von 
Genen, aufrechte Schrift für die Bezeichnung von Proteinen ver¬ 
wendet.) 

Eine Funktion der Gonaden besteht auch darin, Hormone zu 
produzieren (beispielsweise Testosteron und Östrogen), die im 
Körper auf Zielzellen wirken und die Entwicklung der sekun¬ 
dären Geschlechtsmerkmale kontrollieren. Dies sind äußere 
Manifestationen von Männlichkeit und Weiblichkeit, etwa Un¬ 
terschiede in der Körperform, Entwicklung von Brüsten, Kör¬ 
perbehaarung und der Stimmlage. Die sekundären Geschlechts¬ 
merkmale sind bei Männern und Frauen unterschiedlich, je¬ 
doch nicht Teil des eigentlichen (primären) Fortpflanzungs¬ 
systems. 


Die geschlechtsgekoppelte Vererbung bei der Tauflie¬ 
ge Wie in ► Tab. 12.2 vermerkt ist, basiert die Geschlechts¬ 
festlegung bei der Taufliege auf den Verhältniszahlen der Ge¬ 
schlechtschromosomen, da die Anzahl dieser Chromosomen 
variieren kann. Am häufigsten umfasst das Genom der Taufliege 
vier Chromosomenpaare: drei Autosomenpaare und (wie beim 
Menschen) ein Paar von Geschlechtschromosomen mit unter¬ 
schiedlicher Größe. In diesem Fall trägt eine weibliche Fliege 
zwei X-Chromosomen, eine männliche Fliege dagegen nur ein 
X- plus ein Y-Chromosom - Weibchen tragen dann XX, Männ¬ 
chen XY. Wie bei anderen Lebewesen auch sind das X- und das 
Y-Chromosom nicht im eigentlichen Sinn zueinander homolog: 
Viele Gene auf dem X-Chromosom sind auf dem Y-Chromosom 
nicht vorhanden. Das X-Chromosom von Drosophila war ei¬ 
nes der ersten Chromosomen, dem spezifische Gene zugeordnet 
wurden. 

Thomas Morgan entdeckte ein geschlechtsgekoppeltes Gen, 
das bei Drosophila die Augenfarbe bestimmt. Das Wildtypallel 
führt zu einer roten Augenfarbe, während ein rezessives, mutier¬ 
tes Allel weiße Augen hervorbringt. Die Kreuzungsexperimente 
von Morgan zeigten, dass dieser Locus für die Augenfarbe auf 
dem X-Chromosom liegt. Die Allele für die Augenfarbe wer¬ 
den mit + (rote Augen) und w (weiße Augen) abgekürzt, das 
Vorhandensein der Allele auf dem X-Chromosom wird mit X + 
und X w angegeben. 

Morgan kreuzte ein homozygotes Weibchen mit roten Au¬ 
gen (X + X + ) mit einem Männchen mit weißen Augen. Solche 
Männchen werden mit X W Y bezeichnet, da das Y-Chromosom 
kein Allel für dieses Gen trägt. (Ein Gen, das in einem Organis¬ 
mus nur in Form einer einzigen Kopie vorkommt, bezeichnet 
man als hemizygot.) Alle männlichen und weiblichen Nach¬ 
kommen dieser Kreuzung hatten rote Augen, da der rote Phäno¬ 
typ gegenüber dem weißen dominant ist und alle Nachkommen 
vom Muttertier ein Wildtyp-X-Chromosom (X + ) geerbt haben 
(► Abb. 12.17a). Diese Ausprägung der Phänotypen hätte sich 
auch ergeben, wenn das -i-Gen auf einem Autosom und nicht 
auf einem Geschlechtschromosom liegen würde. In einem sol¬ 
chen Fall wäre das Männchen homozygot rezessiv (ww). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 12.17: Wenn ein rotäugiges Weibchen mit 
einem weißäugigen Männchen gekreuzt wird und unter den 
Nachkommen weißäugige Männchen sind, welchen Genotyp 
hatte dann das rotäugige Weibchen? 


Als Morgan die reziproke Kreuzung durchführte, bei der ein 
weißäugiges Weibchen (X W X W ) mit einem rotäugigen Männ¬ 
chen (X + Y) gepaart wurde, kam es zu einem unerwarteten 
Ergebnis: Eigentlich hätten alle Nachkommen heterozygot sein 
müssen und rote Augen haben sollen. Stattdessen hatten al¬ 
le männlichen Nachkommen weiße Augen und alle weiblichen 
Nachkommen rote (► Abb. 12.17b). Die männlichen Nachkom¬ 
men der reziproken Kreuzung hatten ihr einziges X-Chromosom 
von der weißäugigen Mutter geerbt und waren deshalb hemizy¬ 
got für das weiße Allel. Die weiblichen Nachkommen erhielten 
jedoch ein X-Chromosom mit dem w -Allel von der Mutter und 







12.4 Chromosomen sind die Träger der Gene 


373 


a 


homozygotes 
Weibchen mit 
roten Augen 


hemizygotes 
Männchen mit 
weißen Augen 


Wildtyp- 

allel 


X R 


Allel für ~ 
weiße 
Augen yr y 


J 1 _—kein Allel 


b 


homozygotes 
Weibchen mit 
weißen Augen 



X r X 1 


hemizygotes 
Männchen 
mit roten Augen 

ir 

X R Y 









\ 



Alle Töchter sind 
heterozygot und 
haben rote Augen. 


Alle Söhne sind 
hemizygot und 
haben rote Augen. 


Alle Töchter sind 
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Abb. 12.17 Die Augenfarbe ist bei Drosophila ein geschlechtsgekoppeltes Merkmal. Wie Morgan zeigte, liegt ein mutiertes Allel, das bei 
Drosophila zu weißen Augen führt, auf dem X-Chromosom. Beachten Sie dabei, dass reziproke Kreuzungen hier nicht dieselben Ergebnisse 
liefern 


ein X-Chromosom mit dem +-Allel vom Vater. Demnach wa¬ 
ren sie heterozygot mit roten Augen. Als diese heterozygoten 
Weibchen mit rotäugigen Männchen gekreuzt wurden, hatte die 
Hälfte der „Söhne“ weiße Augen, aber alle „Töchter“ hatten rote 
Augen. Insgesamt haben diese Ergebnisse gezeigt, dass die Au¬ 
genfarbe auf dem X-Chromosom codiert ist und nicht auf dem 
Y-Chromosom. 

Dieses und andere Experimente führten zum Begriff der ge¬ 
schlechtsgekoppelten Vererbung: die Vererbung eines Gens, 
das sich auf einem Geschlechtschromosom befindet. (Der Be¬ 
griff ist etwas irreführend, da die geschlechtsgekoppelte Ver¬ 
erbung nicht an das Geschlecht eines Organismus gebunden 


ist. Trotz allem tragen sowohl Männchen als auch Weib¬ 
chen X-Chromosomen - „geschlechtschromosomengekoppelte 
Vererbung“ wäre daher passender.) Bei den Säugern ist das 
X-Chromosom größer als das Y-Chromosom und es trägt mehr 
Gene. Deshalb betreffen die meisten Beispiele für eine ge¬ 
schlechtsgekoppelte Vererbung Gene auf dem X-Chromosom. 

Viele sich geschlechtlich fortpflanzende Spezies, wie auch der 
Mensch, besitzen Geschlechtschromosomen. Wie die meis¬ 
ten Taufliegen tragen männliche Menschen XY, weibliche 
Menschen XX, und auf dem X-Chromosom liegen im Ver¬ 
hältnis zum Y-Chromosom viel mehr Gene. Stammbaum¬ 
analysen für X-gekoppelte rezessive Phänotypen (z. B. in 
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Abb. 12.18 Rot-Grün-Blindheit ist 
beim Menschen eine geschlechtsge¬ 
koppelte Merkmalsform. Das mutierte 
Allel für Rot-Grün-Blindheit wird als 
rezessive, X-gekoppelte Merkmalsform 
exprimiert und tritt daher immer bei 
männlichen Individuen in Erscheinung, 
wenn sie dieses Allel tragen 


Generation I 
(Eltern) 


Generation II 


Generation III 


Generation IV 


Eine heterozygote Trägerin 
hat einen normalen Phänotyp. 


Diese Frau hat das mutierte 
X von ihrer Mutter geerbt. 





®jD 

®-r4 6 ■ 6 <sh-D 

Or® 



( 5 ) Frau, die den 

gesuchten Genotyp 
auf dem X-Chromo¬ 
som trägt 

nichtbetroffener Mann 
| betroffener Mann 
(^) nichtbetroffene Frau 


Dieser Mann hat das mutierte 
X von seiner Mutter geerbt und 
exprimiert den mutierten Phänotyp. 


Die beiden Geschwister haben das 
mutierte X von ihrer Mutter geerbt. 
Der Sohn exprimiert die Mutation, 
die Tochter ist eine Trägerin. 


► Abb. 12.18) zeigen die folgenden Vererbungsmuster (zum 

Vergleich der Stammbaum der nicht-X-gekoppelten Phänotypen 

in ►Abb. 12.7): 

■ Der Phänotyp tritt bei Männern viel häufiger auf als bei 
Frauen, da bei Männern nur eine Kopie des seltenen Allels 
erforderlich ist, während bei Frauen zwei Kopien vorhanden 
sein müssen. 

■ Ein Mann mit der Mutation kann diese nur an seine Töchter 
weitergeben; alle seine Söhne erben sein Y-Chromosom. 

■ Töchter, die eine X-gekoppelte Mutation erben, sind hetero¬ 
zygote Trägerinnen (Konduktorinnen). Sie sind phänoty¬ 
pisch normal, können aber das mutierte Allel an ihre Söhne 
und Töchter vererben. (Im statistischen Durchschnitt erben 
die Hälfte ihrer Kinder das mutierte Allel, da die Hälfte der 
X-Chromosomen das normale Allel trägt.) 

■ Der mutierte Phänotyp kann eine Generation überspringen, 
wenn die Mutation von einem Vater an seine Tochter vererbt 
wird (die phänotypisch normal ist) und von dieser an ihren 
Sohn. 

12.4 Wiederholung 

Wenn Gene auf demselben Chromosom gekoppelt sind, 
treten keine einfachen Mendel’sehen Verhältniszahlen 
auf. Durch Kopplung ergeben sich bei einer Rückkreu¬ 
zung atypische Häuügkeiten der Phänotypen bei den 
Nachkommen. Wenn man die Rekombinationsfrequenzen 
zwischen den Genen bestimmt, lässt sich eine Genkar¬ 
te der betreffenden Gene erstehen. Die geschlechtsge¬ 
koppelte Vererbung beim Menschen betrifft Gene auf 
den Geschlechtschromosomen (im Allgemeinen auf dem 
X-Chromosom), für die es auf dem anderen Geschlechts¬ 
chromosom kein Gegenstück gibt. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Belege dafür Enden können, dass bestimmte Gene auf 
demselben Chromosom gekoppelt sind. 

■ mithilfe eines Modells veranschaulichen können, wie 
Rekombinationsfrequenzen mit den Positionen von 
Genen auf einem Chromosom Zusammenhängen. 

■ Daten analysieren können, die mit einer Genkopplung 
Zusammenhängen. 

■ Daten analysieren können, die mit geschlechtsgekop¬ 
pelten Genen Zusammenhängen. 

■ ein Schema erstehen können, an dem sich die Unter¬ 
schiede zwischen geschlechtsgekoppelten und autoso¬ 
malen Genen verdeutlichen lassen. 


_ ? _ 

1. Beschreiben Sie das Prinzip der genetischen Kopplung und 
deren Auswirkung auf genetische Kreuzungen. 

2. Erläutern Sie anhand der graßschen Darstellung eines Chro¬ 
mosoms, wie die physikalische Entfernung zwischen den 
Genen auf einem Chromosom deren Rekombinationshäufig¬ 
keit beeinflusst. 

3. Zeigen Sie mithilfe eines Punnett-Quadrats, warum Rot- 
Grün-Blindheit bei Männern häufiger auftritt als bei Frauen. 

4. Wie unterscheidet sich das Verhalten eines geschlechtsgekop¬ 
pelten Gens bei genetischen Kreuzungen von einem Gen auf 
einem Autosom? 

5. Manchmal haben Wissenschaftler Glück. Betrachten Sie 
Mendels Dihybridenkreuzung (► Abb. 12.3). Erbsenpflanzen 
verfügen haploid über einen Satz von sieben Chromosomen, 
sodass zahlreiche Gene gekoppelt sind. Wie hätten Men¬ 
dels Ergebnisse ausgesehen, wenn die Gene für Samenfarbe 
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und Samenform mit einem Kartierungsabstand von 10 cM 
gekoppelt wären? Betrachten Sie nun Morgans Taufliegen 
(► Abb. 12.17). Nehmen Sie an, dass die Gene für Körperfar¬ 
be und Flügelform nicht gekoppelt sind. Welche Ergebnisse 
hätte Morgan erhalten? 

6. Bei Drosophila haben drei autosomale Gene die folgenden 
Allele: 

Graue Körperfarbe ( B ) ist dominant gegenüber schwarz ( b ). 
Normale Flügel (' Vg) sind dominant gegenüber verkümmerten 
Flügeln (vg). 

Rote Augen ( R ) sind dominant gegenüber sepiafarbenen Au¬ 
gen (r). 

Es wurden zwei Kreuzungen durchgeführt, die zu folgenden 
Ergebnissen führten: 

Kreuzung I heterozygote Eltern 

rot, normal x sepia, verkümmert 
Nachkommen: 131 rot, normal 

120 sepia, verkümmert 
122 rot, verkümmert 
127 sepia, normal 
Kreuzung II heterozygote Eltern 

grau, normal x schwarz, verkümmert 
Nachkommen: 236 grau, normal 

253 schwarz, verkümmert 
50 grau, verkümmert 
61 schwarz, normal 

Ist irgendeines der drei Gene auf einem Chromosom mit ei¬ 
nem anderen gekoppelt? Wenn ja, wie groß ist der Abstand 
zwischen den gekoppelten Genen (in cM)? 


Die Gene, die Sie bis hier in diesem Kapitel kennengelemt ha¬ 
ben, liegen alle im Zellkern. Vielleicht verwundert es Sie nun, 
dass zwei Typen von Zellorganellen, nämlich die Mitochondri- 
en und Plastiden, ebenfalls Gene enthalten. Welche Gene sind 
das und wie werden sie vererbt? 


12.5 Einige eukaryotische Gene 

liegen außerhalb des Zellkerns 

Der Zellkern ist nicht der einzige Ort in eukaryotischen Zellen, 
der genetisches Material enthält. Mitochondrien und Plasti¬ 
den enthalten eine geringe Anzahl von Genen. Beim Menschen 
werden beispielsweise Proteine von 21.000 Genen im Kernge¬ 
nom codiert und 37 im Mitochondriengenom. Die Genome von 
Plastiden sind etwa fünfmal größer als diejenigen der Mitochon¬ 
drien. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Mitochondrien und Plastiden enthalten Gene, deren Vererbungs- 
muster sich von denen der Gene im Zellkern unterscheiden. 


Querverweis 

In ► Abschn. 5.5 wird die Endosymbiotentheorie behan¬ 
delt, die davon ausgeht, dass einige Organellen - insbe¬ 
sondere Mitochondrien und Plastiden - von Prokaryoten 
abstammen, die von anderen, größeren Zellen aufgenom¬ 
men wurden. 

Die Vererbung extrachromosomaler Gene folgt aus mehreren 
Gründen nicht den Mendel-Regeln: 

■ Bei den meisten Spezies werden Mitochondrien und Plas¬ 
tiden nur durch die weibliche Linie vererbt (maternale 
Vererbung). Wie Sie in ► Kap. 43 feststellen werden, ent¬ 
halten Eier große Mengen an Cytoplasma und Organellen, 
während der einzige DNA-haltige Anteil einer Spermienzel¬ 
le, der die Vereinigung der haploiden Gameten überdauert, 
der Zellkern ist. Sie haben also die Mitochondrien und deren 
Gene von Ihrer Mutter geerbt, nicht jedoch von Ihrem Vater. 

■ In einer Zelle kann es Hunderte von Mitochondrien oder 
Plastiden geben. Eine Zelle ist also für die Gene dieser Or¬ 
ganellen nicht diploid, sondern hochgradig polyploid. 

■ Extrachromosomale Gene neigen dazu, viel schneller zu mu¬ 
tieren als Gene im Zellkern, sodass es bei den Genen der 
Mitochondrien und Plastiden eine Vielzahl von Allelen gibt. 

Die meisten Gene für die Proteine der Organellen befinden sich 
zwar im Zellkern, aber einige Gene, die sich in den cytoplas¬ 
matischen Organellen befinden, sind für den Aufbau und die 
Funktion der Organellen von großer Bedeutung, und Mutationen 
in diesen Genen können gravierende Auswirkungen auf den Or¬ 
ganismus haben. Die Phänotypen, die durch solche Mutationen 
entstehen, entsprechen den Funktionen der Organellen. So be¬ 
einflussen beispielsweise bei Landpflanzen und verschiedenen 
Algen bestimmte Mutationen in den Plastiden den Einbau der 
Chlorophyllmoleküle in die Photosysteme. Das führt zu einem 
eher weißen anstelle eines grünen Phänotyps. Die Vererbung 
dieses Phänotyps folgt nicht einem Mendel-Erbgang, sondern 
einem matemalen Muster (►Abb. 12.19). Mitochondriale Mu¬ 
tationen, die die Elektronentransportkette beeinflussen, führen 
zu einer geringeren ATP-Produktion. Bei Tieren können solche 
Mutationen deutliche Auswirkungen auf die Gewebe mit hohem 
Energiebedarf haben, etwa das Nervensystem, die Muskeln und 
die Nieren. 

12.5 Wiederholung 

Die Gene im Genom der Plastiden und Mitochondrien 
vererben sich nicht nach den Mendel-Regeln. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Vererbungsmuster von Genen in den Organellen 
Vorhersagen können. 
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Samenpflanze $ 




Pollenpflanze 6 

weiß 




Abb. 12.19 Cytoplasmatische Vererbung. Bei der Wunderblume ( Mi- 
rabilis jalapa ) wird die Blattfärbung nur durch die weibliche Pflanze 
vererbt. Die weiße Blattfärbung wird durch eine Mutation in den Chlo- 
roplasten verursacht 


_ ? _ 

1. Die Leber’sehe hereditäre (erbliche) Optikusneuropathie wird 
durch eine Mutation in einem Gen hervorgerufen, das in 
der mitochondrialen DNA hegt. Welchen Phänotyp hätte das 
erste Kind eines Elternpaares, wenn der Vater an dieser Er¬ 
krankung leidet, die Mutter dagegen nicht? Welcher Phänotyp 
wäre zu erwarten, wenn die Mutter erkrankt wäre, aber der 
Vater nicht? 


Mendel und seine Nachfolger befassten sich mit Eukaryoten, 
mit diploiden Organismen (Diplonten) und haploiden Gameten. 
Ein halbes Jahrhundert nach der Wiederentdeckung von Men¬ 
dels Forschungsarbeiten hat man auch bei Prokaryoten einen 
Mechanismus entdeckt, der eine genetische Rekombination er¬ 
möglicht. Damit werden Sie sich als Nächstes beschäftigen. 


12.6 Prokaryoten können durch 
Paarung Gene übertragen 

Wie in ► Kap. 5 besprochen, besitzen prokaryotische Zellen 
keinen Zellkern, enthalten aber ihr genetisches Material größ¬ 
tenteils in Form eines einzelnen ringförmigen Chromosoms in 
einem zentralen Bereich der Zelle. Prokaryoten pflanzen sich 
durch binäre Spaltung ungeschlechtlich fort; die dabei entste¬ 
henden Nachkommen sind genetisch praktisch identisch. Das 
heißt, die Nachkommen einer zellulären Fortpflanzung bei Pro¬ 
karyoten bilden einen Klon (►Kap. 11). Man könnte also 
erwarten, dass für die Individuen keine Möglichkeit besteht, wie 
bei der geschlechtlichen Fortpflanzung Gene auszutauschen. 
Es kommt jedoch bei Prokaryoten genauso zu Mutationen wie 


bei Eukaryoten. Die entstehenden neuen Allele vergrößern die 
genetische Vielfalt. Zudem hat sich herausgesteht, dass Pro¬ 
karyoten ebenfalls über einen geschlechtlichen Mechanismus 
verfügen, durch den Gene zwischen den Zellen übertragen wer¬ 
den können. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Prokaryoten können mithilfe der Konjugation genetisches Mate¬ 
rial austauschen. 


Bakterien tauschen Gene durch 
horizontalen Gentransfer aus 


Zur Veranschaulichung des Experiments, das zur Entdeckung 
der DNA-Übertragung bei Bakterien führte, sollen hier zwei 
Stämme des Bakteriums E. coli mit jeweils unterschiedlichen 
Allelen für sechs Gene dienen. Ein Stamm trägt von dreien 
dieser Gene die dominanten Allele (Wildtypallele) und von 
den übrigen die rezessiven (mutierten) Allele. Bei dem anderen 
Stamm ist die Situation umgekehrt. Die beiden Stämme besitzen 
also die folgenden Genotypen: 

ABCdef und abcDEF 

Dabei stehen Großbuchstaben für die Wildtypallele, Kleinbuch¬ 
staben für die mutierten Allele. 

Wenn man im Labor die beiden Stämme gemeinsam wachsen 
lässt, bringen die meisten Zehen Klone hervor. Das heißt, fast 
alle hier wachsenden Zehen besitzen den gleichen Genotyp. Un¬ 
ter Millionen von Bakterien treten jedoch einige auf, die den 
folgenden Genotyp besitzen: 

ABCDEF 

Wie können solche Bakterien entstehen, die vollständig dem 
Wildtyp entsprechen? Eine Möglichkeit besteht darin, dass in 
den «^cLlEF-Bakterien das «-Allel zu A, das b -Allel zu B und 
das c -Allele zu C mutiert ist. Das Problem ist dabei nur, dass 
eine Mutation an jeder bestimmten Stehe in der DNA eines 
Lebewesens ein äußerst seltenes Ereignis ist. Die Wahrschein¬ 
lichkeit, dass alle drei Ereignisse in derselben Zelle stattfinden, 
ist äußerst gering - viel geringer als die Rate, mit der die Zel¬ 
len mit dem Genotyp ABCDEF aufgetreten sind. Die mutierten 
Zehen müssen also die Wildtypallele auf andere Weise erwor¬ 
ben haben - wie sich herausstellte durch die Übertragung von 
DNA zwischen den Zellen. 

Mithilfe der Elektronenmikroskopie ließ sich zeigen, dass Gen¬ 
transfers zwischen Bakterien durch physischen Kontakt der Zel¬ 
len stattfinden können (► Abb. 12.20a). Der Kontakt wird herge¬ 
stellt, indem ein dünner Fortsatz, der Sexpilus (Plural: Sexpili), 
von der einen Zelle (Spender- oder Donorzelle) ausgeht und 
sich an eine andere Zehe (Empfänger- oder Rezipientenzelle) 
anheftet und die beiden Zehen zueinander bringt. Genetisches 
Material kann nun über eine Cytoplasmabrücke (den Konju¬ 
gationsschlauch) von der Spenderzelle auf die Empfängerzelle 
transferiert werden. Es findet keine reziproke Übertragung vom 
Empfänger zum Spender statt. Diesen Vorgang bezeichnet man 
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DNA vom Chromosom der Spenderzelle Stellen mit Crossing-over 



Chromosom der Empfängerzelle 



DNA aus der Spenderzelle wird durch Crossing- 
over in das Genom der Empfängerzelle integriert. 


Die Sequenz ABc wird ein 
dauerhafter Bestandteil des 
Genotyps des Empfängers. 



Abb. 12.20 Konjugation und Rekombination bei Bakterien. 

a Sexpili bringen die Bakterien in engen Kontakt, sodass sich zwischen 
beiden ein cytoplasmatischer Konjugations schlauch ausbilden kann 
(TEM). Die DNA wird durch den Konjugations schlauch von einer 
Zelle auf die andere übertragen, b DNA der Spenderzelle kann durch 
ein Crossing-over in das Chromosom der Empfängerzelle eingebaut 
werden 


als bakterielle Konjugation. Er ist eine Form des horizonta¬ 
len Gentransfers (im Gegensatz zum vertikalen Gentransfer 

zwischen eukaryotischen Generationen). 

Sobald sich die Spender-DNA in der Empfängerzelle befindet, 
kann sie mit dem Genom dieser Zelle rekombinieren. Durch 
einen Mechanismus, der dem bei der paarweisen Zusammenla¬ 
gerung der Chromosomen in der Prophase I der Meiose ähnlich 
ist, lagert sich nun die Spender-DNA Gen für Gen an die homo¬ 
logen Gene der Empfänger-DNA an und es kann zum Crossing- 
over kommen. Einige der Donorgene können auf diese Weise in 
das Genom der Empfängerzelle integriert werden, sodass sich 
deren genetische Ausstattung ändert (►Abb. 12.20b). Wenn 


Ein Plasmid enthält einen Ur¬ 
sprung (oh) der DNA-Repli- 
kation und Gene mit weiteren 
Funktionen. 



| Wenn Bakterien konjugieren, können 
geöffnete Plasmid-Einzelstränge durch 
den Konjugationsschlauch in die 
Empfängerzelle gelangen. 




Abb. 12.21 Gentransfer durch Plasmide. Wenn Plasmide durch hori¬ 
zontalen Gentransfer in eine Bakterienzelle gelangen, können ihre Gene 
dort exprimiert werden 

sich die Empfängerzehen vermehren, werden die integrierten 
Spendergene an die Nachkommen weitergegeben. 


Die bakterielle Konjugation wird durch 
Plasmide kontrolliert 


Neben dem Hauptchromosom beherbergen viele Bakterien zu¬ 
sätzliche kleinere und ringförmige DNA-Moleküle, die man als 
Plasmide bezeichnet und die unabhängig vom Hauptchromo¬ 
som repliziert werden. Plasmide enthalten meist einige Dutzend 
Gene, die verschiedenen Kategorien angehören. 

■ Gene für ungewöhnliche Stoffwechselreaktionen : So können 
beispielsweise Bakterien Plasmide tragen, die die Fähigkeit 
für den Abbau von Kohlenwasserstoffen vermitteln; sie eig¬ 
nen sich dafür, Ölverschmutzungen zu beseitigen. 

■ Gene für Antibiotikaresistenzen: Plasmide, die Gene für An¬ 
tibiotikaresistenzen tragen, bezeichnet man als R-Faktoren 
(„R“ von Resistenz). Da sie durch horizontalen Gentransfer 
zwischen Bakterien übertragen werden können, sind sie eine 
starke Bedrohung für die menschliche Gesundheit. 

■ Gene, die die Fähigkeit vermitteln, einen Sexpilus hervorzu¬ 
bringen. 
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12 Vererbung, Gene und Chromosomen 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 18.2 besprochen wird, kann man Plas¬ 
mide in der Biologie einsetzen, um neue DNA in Zellen zu 
transportieren. Diese DNA-Rekombinationstechnik kann 
dazu dienen, viele Kopien eines bestimmten Gens her¬ 
zustellen, um das Proteinprodukt zum Beispiel für die 
Forschung oder für klinische Zwecke in größeren Mengen 
zu produzieren. 

Bei der bakteriellen Konjugation werden normalerweise Plas¬ 
mide von einem Bakterium auf ein anderes übertragen 
(► Abb. 12.21). Dabei wird ein Einzelstrang des Spenderplas¬ 
mids auf den Empfänger transferiert, und anschließend wird 
in beiden Zellen der komplementäre DNA-Strang neu syntheti¬ 
siert. Dadurch gibt es schließlich zwei vollständige Kopien des 
Plasmids, eine im Spender und eine im Empfänger. 

12.6 Wiederholung 

Obwohl Prokaryoten Einzeller sind und sich vor allem 
ungeschlechtlich vermehren, besitzen sie die Fähigkeit, 
Gene von einer Zelle auf eine andere zu übertragen. Diese 
Gene befinden sich normalerweise auf kleinen ringförmi¬ 
gen DNA-Molekülen, die man als Plasmide bezeichnet, 
aber manchmal wird auch chromosomale DNA über¬ 
tragen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Schritte skizzieren können, die bei der Übertra¬ 
gung von genetischem Material durch die bakterielle 
Konjugation eine Rolle spielen. 

■ die Bedeutung der Paarung und der genetischen Re¬ 
kombination bei Prokaryoten erläutern können. 


_ 7 _ 

1. Welche genetische Bedeutung haben Paarung und Rekombi¬ 
nation bei den Bakterien? 

2. Welche Folgen kann es haben, wenn ein Plasmid in das Haupt¬ 
chromosom einer prokaryotischen Zelle integriert wird? 

3. Wie breiten sich Antibiotikaresistenzen über Plasmide aus? 


Faszination Forschung: Wie können vererbbare Merkmale 
wie die rote Haarfarbe Generationen überspringen? 

Die Haarfarbe wird durch das Pigment Melanin be¬ 
stimmt, das aus der Aminosäure Tyrosin synthetisiert 
wird (►Tab. 3.2). Von dem Pigment gibt es zwei For¬ 
men: Eumelanin (schwarz oder braun, abhängig von 


der abgelagerten Menge) und Phäomelanin (rot oder 
blond). Die Pigmenterzeugung ist ein ausgezeichne¬ 
tes Beispiel für die Funktionsweise der interzellulä¬ 
ren Signalgebung (►Kap. 7). Hautzellen, die man als 
Melanocyten bezeichnet, besitzen den Rezeptor MC1R 
(Melanocortin-1-Rezeptor) für das Signalmolekül Mela- 
nocortin. Die Bindung des Rezeptors setzt einen Signal¬ 
übertragung s weg in Gang, der die Zellen aktiviert, viel 
mehr Eumelanin als Phäomelanin zu produzieren. 

Die rote Haarfarbe ist, wie es bei rezessiven Merkmalen 
häufig vorkommt, das Ergebnis einer Mutation, in die¬ 
sem Fall im MCIR-Gen, das auf Chromosom 16 liegt. Als 
rezessive Merkmalsform muss es von beiden Eltern ver¬ 
erbt werden, damit sich rote Haare bilden können. Für das 
MCIR-Gen gibt es mehrere Allele: die Wildtypform (R), 
die einen normalen Rezeptor hervorbringt, und drei re¬ 
zessive (mutierte) Formen (r), die alle zu roten Haaren 
führen. 

Was geschieht also, wenn eine Person zwei dieser rezessi¬ 
ven Allele erbt? MC1R wird nicht exprimiert, sodass das 
Signalmolekül nicht binden kann, das sonst den Eume- 
laninweg aktiviert. So wird statt Eumelanin Phäomelanin 
produziert. Wenn sich davon eine genügende Menge in 
den Haaren ablagert, werden sie rot. Die Art der roten 
Haare ist vererbbar - blond, rotblond oder rotbraun - ab¬ 
hängig davon, welches rezessive Allel vererbt wurde. 

Ausblick 

Da man in der Biologie immer mehr über einzelne Gene 
und ihre Allele weiß, lassen sich auch immer mehr Aus¬ 
sagen darüber treffen, wie Genprodukte miteinander und 
mit Umweltfaktoren in Wechselwirkung treten. Wie Sie 
sicher wissen, ruft Rauchen bei vielen Menschen Lungen¬ 
krebs hervor. Dennoch gibt es Menschen, die jahrzehn¬ 
telang viel rauchen und trotzdem nicht daran erkranken. 
Wie man festgestellt hat, tragen diese Menschen häufig 
ein Allel, das die Wirkung der schädlichen Substanzen 
im Zigarettenrauch abmildert. Wir alle besitzen Gene, 
deren Produkte Substanzen aus der Umwelt verändern. 
In Bezug auf Zigarettenrauch wandelt das Genprodukt 
(also das Protein) des verbreiteten Allels bestimmte or¬ 
ganische Verbindungen im Rauch in DNA-schädigende, 
krebsverursachende Toxine um. Menschen, die die viel 
seltenere mutierte Form dieses Gens tragen, sind gegen¬ 
über der Entwicklung von Lungenkrebs durch Rauchen 
relativ resistent, da das Produkt des mutierten Gens die 
Aktivierungsreaktionen nicht ausführen kann. Gene, die 
mit bestimmten Umweltfaktoren interagieren, kommen 
im Genom aller Lebewesen vor. Durch die Untersuchung 
dieser Gene sollte es möglich sein, die relativen Beiträ¬ 
ge der umweltbedingten und der genetischen Faktoren für 
die Entwicklung eines bestimmten Phänotyps besser zu 
verstehen. 
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Kapitelzusammenfassung 


12.1 Die Vererbung von Genen folgt den Mendel-Regeln 

■ Physische Eigenschaften oder Merkmale von Lebewesen 
können in verschiedenen Merkmalsformen auftreten. 
Eine vererbbare Merkmalsform kann von den Eltern an 
die Nachkommen weitergegeben werden. Ein Phänotyp 
ist das physische Erscheinungsbild oder ein sonstiges zu 
beobachtendes Merkmal eines Lebewesens, ein Genotyp 
die genetische Konstitution des Lebewesens. 

■ Die verschiedenen Formen eines Gens, die Merkmals¬ 
formen codieren, bezeichnet man als Allele. Diploide 
Lebewesen, die für ein Merkmal zwei identische Alle¬ 
le besitzen, bezeichnet man als homozygot in Bezug auf 
dieses Merkmal. Lebewesen mit zwei verschiedenen Al¬ 
lelen sind heterozygot. Ein Gen befindet sich an einer 
bestimmten Stelle auf einem Chromosom, die man als 
Genort oder Genlocus bezeichnet. 

■ Mendels Experimente umfassten zum einen Monohybri¬ 
denkreuzungen und Rückkreuzungen zwischen reiner¬ 
bigen Erbsenpflanzen. Die Analyse dieser sehr genau 
erfassten und statistisch ausgewerteten Daten veranlasste 
Mendel, eine Partikelhypothese der Vererbung zu formu¬ 
lieren. Sie besagt, dass abgegrenzte Einheiten (die man 
heute als Gene bezeichnet) für die Vererbung von spe¬ 
zifischen Merkmalsformen verantwortlich sind und dass 
beide Eltern in gleichem Maße dazu beitragen. 

■ Nach Mendels erster Regel, der Uniformitätsregel, sind 
bei einer Monohybridenkreuzung alle Mitglieder der Fi- 
Generation genotypisch und phänotypisch gleich. 

■ Nach Mendels zweiter Regel, der Spaltungsregel, tren¬ 
nen sich bei der Produktion von Gameten bei allen Genen 
die beiden Allele, sodass jeder Gamet von jedem Allel- 
paar nur einen Partner erhält. Dadurch erbt jedes Indivi¬ 
duum der Fi-Generation von jedem Elter ein Allel jedes 
Gens. Siehe ► Abb. 12.1, 12.2 

■ Mendel stellte mithilfe einer Rückkreuzung (Testkreu¬ 
zung) fest, ob ein Individuum, das einen dominanten 
Phänotyp aufweist, homozygot oder heterozygot war. 
Siehe ► „Experiment: Homozygot oder heterozygot?“; 

► Activity 12.1 

■ Mendel untersuchte zum anderen mithilfe von Dihybri- 
denkreuzungen die Vererbung von zwei Merkmalen und 
gelangte so zu seiner dritten Regel, der Unabhängig¬ 
keitsregel. Die unabhängige Verteilung von Chromoso¬ 
men bei der Meiose führt zu rekombinanten Phänotypen. 
Siehe ►Abb. 12.3, 12.4; ►Animation 12.1 

■ Mithilfe der Wahrscheinlichkeitsrechnung und von 
Stammbäumen ist es Genetikern möglich, Mendel’sehe 
Vererbungsmuster aufzuspüren. Siehe ►Abb. 12.5, 12.7; 

► Activity 12.2 


12.2 Allele können mehrere Phänotypen hervorrufen 

■ Neue Allele entstehen durch zufällige Mutationen. Zu 
zahlreichen Genen gehören mehrere Allele. Das Wildtyp- 
allel bringt die vorherrschende Merkmalsform hervor. 
Wenn an einem Locus das Wildtypallel mit weniger als 
99 % Häufigkeit vertreten ist, bezeichnet man den Locus 
als polymorph. Siehe ►Abb. 12.8 

■ Bei einer unvollständigen Dominanz ist keines der bei¬ 
den Allele dominant. Der heterozygote Phänotyp ist eine 
Zwischenform aus den homozygoten Phänotypen. Siehe 
► Abb. 12.9 

■ Codominanz tritt dann ein, wenn zwei Allele an einem 
Locus zwei unterschiedliche Phänotypen hervorbringen, 
die beide bei einem heterozygoten Individuum auftreten. 
Siehe ►Abb. 12.10 

■ Ein Allel, das mehr als ein Merkmal beeinflusst, bezeich¬ 
net man als pleiotrop. 

12.3 Gene können durch Wechselwirkung einen be¬ 
stimmten Phänotyp hervorrufen 

■ Bei einer Epistase beeinflusst ein Gen die Expression ei¬ 
nes anderen. Siehe ►Abb. 12.11 

■ Umweltbedingungen können die Expression eines Geno¬ 
typs beeinflussen. 

■ Bei einer Gruppe mit einem bestimmten Phänotyp be¬ 
zeichnet man den Anteil an Individuen, die diesen Phä¬ 
notyp aufweisen, als Penetranz. Die Expressivität ist das 
Ausmaß, mit dem ein Genotyp bei einem Individuum aus¬ 
geprägt wird. 

■ Varianten des Phänotyps können qualitativ (abgegrenzt) 
oder quantitativ (abgestuft, kontinuierlich) sein. Die 
meisten quantitativen Merkmale sind das Ergebnis der Ef¬ 
fekte von mehreren Genen und der Umgebung. Gene, die 
gemeinsam quantitative Merkmale bestimmen, bezeich¬ 
net man als quantitative trait loci (QTLs). 

12.4 Chromosomen sind die Träger der Gene 

■ Jedes Chromosom trägt zahlreiche Gene. 

■ Gene auf demselben Chromosom können durch Crossing- 
over rekombinieren. Die entstehenden rekombinanten 
Chromosomen enthalten neue Kombinationen von Alle¬ 
len. Siehe ►Abb. 12.15, 12.16 

■ Die Geschlechtschromosomen (Gonosomen) bilden ein 
Paar, von dem ein Partner häufig festlegt, ob das Lebewe¬ 
sen männliche oder weibliche Gameten hervorbringt. Alle 
anderen Chromosomen bezeichnet man als Autosomen. 
Die spezifischen Funktionen der Geschlechtschromoso¬ 
men unterscheiden sich bei den verschiedenen systema¬ 
tischen Gruppen der Lebewesen. 
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■ Die primäre Geschlechtsbestimmung bei den Säugern 
basiert normalerweise auf dem Vorhandensein oder Feh¬ 
len des SRY-Gens. Die sekundäre Geschlechtsbestim¬ 
mung führt zur äußeren Manifestation männlicher oder 
weiblicher Geschlechtsmerkmale. 

■ Bei Taufliegen und Säugern trägt das X-Chromosom viele 
Gene, das Y-Chromosom jedoch nur wenige. Die Männ¬ 
chen verfügen bei X-gekoppelten Genen nur über ein 
Allel (sind also hemizygot). So können geschlechtsge¬ 
koppelte Mutationen phänotypisch bei den Männchen 
häufiger exprimiert werden als bei den Weibchen. Die 
Weibchen können nicht betroffene Trägerinnen (Konduk- 
torinnen) solcher Allele sein. Siehe ► Abb. 12.17 

12.5 Einige eukaryotische Gene liegen außerhalb des 

Zellkerns 

■ Plastiden und Mitochondrien enthalten eine geringe An¬ 
zahl von Genen. Bei zahlreichen Organismen werden 
cytoplasmatische Gene nur von der Mutter vererbt, da der 
Gamet des Vaters bei der Befruchtung nur seinen Zell¬ 


kern (also kein Cytoplasma) zur Zygote beisteuert. Siehe 
► Abb. 12.19 

12.6 Prokaryoten können durch Paarung Gene übertra¬ 
gen 

■ Prokaryoten reproduzieren sich primär ungeschlechtlich, 
können aber in einem sexuellen Vorgang, den man Kon¬ 
jugation nennt, Gene austauschen (horizontaler Gen¬ 
transfer). Siehe ►Abb. 12.20 

■ Plasmide sind kleine zusätzliche DNA-Ringe in Bakte¬ 
rien, die Gene tragen, die bei wichtigen metabolischen 
Prozessen eine Rolle spielen. Sie können von einer Zel¬ 
le auf eine andere übertragen werden. Siehe ► Abb. 12.21 

Siehe ► Activity 12.3 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 12.3 Concept Matching: Inheritance, Genes, 
and Chromosomes 

www. Life Ile. com/ac 12.3 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Gene, die sich auf demselben Chromosom befinden, sind 
miteinander gekoppelt (► Abschn. 12.4). 

■ Mithilfe von Rekombinationsfrequenzen ist es möglich, die 
Positionen von Genen zu ermitteln (► Abschn. 12.4). 

Die Taufliege Drosophila melanogaster scheint immer wie aus 
dem Nichts zu kommen und schwebt über Bananen, Pfirsichen 
und anderem reifen Obst. Biologen, die die Ursprünge der Tau¬ 
fliege in Westafrika verortet haben, entwickelten die Hypothese, 
dass die Verbreitung von Drosophila durch den Menschen ge¬ 
fördert wurde. Drosophila ist nun fast überall in der Welt zu 
finden. In der Küche ist sie eher lästig, im Labor jedoch als 
Modellorganismus von großer Bedeutung, insbesondere in der 
genetischen Forschung, und zwar aufgrund ihrer kurzen Lebens¬ 
dauer, der einfachen Haltung und vieler Merkmalsformen, die 
sich einfach durch Augenschein feststellen lassen. 

Stellen Sie sich vor, dass Sie Taufliegen untersuchen wollen 
und dafür leicht erkennbare Merkmalsformen auswählen, die 
von drei Genen auf demselben autosomalen Chromosom co¬ 
diert werden. Die Genloci sind in der ► Abbildung skizziert. Die 
Kleinbuchstaben stehen für ein rezessives Allel, die Großbuch¬ 
staben für die dominante Form. Die Zahlen geben die jeweilige 
Position auf dem Chromosom in Kartierungseinheiten (cM) an. 


Länge Körper- 

der Beine färbe Flügelform 

D = lang B = grau C = gerade 

d = kurz b = schwarz c = geschwungen 

31,0 48,5 75,5 

Aufgaben 

1. Welche Genotypen und Phänotypen entstehen in der Fi - und 
F 2 -Generation, die aus der Kreuzung DDbb x ddBB hervor¬ 
gehen? Nehmen Sie an, dass kein Crossing-over auftritt und 
dass die F 2 -Generation durch Rückkreuzung der Fi-Genera¬ 
tion mit sich selbst entsteht. 

2. Welche Genotypen und Phänotypen entstehen in der Fi-Ge¬ 
neration, die durch die Kreuzung BBcc x bbCC entsteht? 
Nehmen Sie an, dass kein Crossing-over auftritt und dass die 
F 2 -Generation durch Rückkreuzung der Fi-Generation mit 
sich selbst entsteht. 

3. Welche weiteren Phänotypen können bei den Nachkommen 
in den oben beschriebenen Kreuzungsversuchen auftreten, 
wenn Crossing-over stattfinden? Bei welchem Kreuzungsver¬ 
such führt Crossing-over zu einer höheren Rekombinations¬ 
frequenz und warum? 

4. Zeichnen Sie die Chromosomen in der Phase der Meiose, in 
der bei der Kreuzung DDbb x ddBB (Aufgabe 1) Crossing- 
over auftreten. Stellen Sie die Chromosomen und Chroma¬ 
tiden vor, während und nach einem Crossing-over dar und 
kennzeichnen Sie Gene und Allele. 






DNA und ihre Funktion 
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Das kleine Viruspartikel wurde zum Platzen gebracht, um seinen langen DNA-Faden zu 
entfalten 
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13 DNA und ihre Funktion bei der Vererbung 


Faszination Forschung: Die Replikation der DNA als Ziel für 
eine Krebstherapie 

Hodenkrebs geht mit schnellen Teilungen der Keimzel¬ 
len einher und breitet sich häufig auch über Metastasen 
auf andere Organe aus. Dies ist die häufigste Krebsform 
bei jungen Männern und einer der wenigen Tumoren bei 
Erwachsenen, der mithilfe des Wirkstoffs Cisplatin mit 
guten Erfolgschancen heilbar ist. 

Der Wissenschaftler Barnett Rosenberg wollte herausfin¬ 
den, wie sich elektrische Felder auf Zellen auswirken. Er 
gab Bakterien in ein Kulturmedium mit Platinelektroden, 
die mit einer Batterie verbunden waren. Das Ergebnis war 
überraschend: Die Bakterien hörten auf, sich zu teilen. 
Um zu zeigen, dass diese Wirkung von elektromagne¬ 
tischen Feldern auf Zellen allgemein gilt, wiederholte 
Rosenberg das Experiment, dieses Mal mit Elektroden 
aus Kupfer und Zink. (Wahrscheinlich kennen Sie das 
Cu/Zn-System aus einer Chemievorlesung.) Dieses Mal 
hörten die Bakterien nicht auf, sich zu teilen. Nur Platin¬ 
elektroden hemmten die Zellteilung. 

Aufgrund dieser Ergebnisse stellte Rosenberg die Hypo¬ 
these auf, dass „etwas“ aus den Platinelektroden in das 
Medium gelangt sein muss und dass dieser Faktor die Zell¬ 
teilung blockiert. Er bestätigte seine Hypothese, indem er 
Bakterien mit dem Medium behandelte, in das die Pla¬ 
tinelektroden getaucht worden waren. Auch hier teilten 
sich die Bakterien nicht mehr. Rosenberg wiederholte sein 
Experiment mit kultivierten Tumorzellen. Es gelang ihm, 
deren Wachstum zu stoppen. So kam es schließlich zur 
Isolierung und Entwicklung von Cisplatin (chemisch cis- 
Diamindichloroplatin) als Anti-Tumor-Wirkstoff. Dieser 
erwies sich bei Hodenkrebs als so wirksam, dass er nun mit 
einigem Erfolg als Zytostatikum auch bei anderen Tumo¬ 
ren angewendet wird. Wie kommt die Wirkung zustande? 

Cisplatin verhindert die Replikation der DNA. Wie Sie 
im vorherigen Kapitel erfahren haben, ist die vollständi¬ 
ge und genaue Verdopplung des genetischen Materials, 
also der DNA, ein entscheidender Schritt bei der Zell¬ 
teilung. Die beiden DNA-Stränge werden entspiralisiert 
und getrennt, und jeder Strang fungiert als Matrize für 
die Bildung eines neuen Strangs. Die Trennung der Strän¬ 
ge ist relativ leicht möglich, da sie nur durch schwache 
Wechselwirkungen, nämlich Wasserstoffbrücken zusam¬ 
mengehalten werden. Cisplatin bildet Komplexbindungen 
mit Nucleotiden beider DNA-Stränge, sodass sie irre¬ 
versibel quervemetzt werden. Das führt dazu, dass sich 
die DNA-Stränge weder für die Replikation noch für die 
Genexpression trennen können. Aufgrund dieser schwer¬ 
wiegenden DNA-Schädigung durchläuft die Zelle den 
programmierten Zelltod. 

Was sollten Sie über die DNA-Replikation wissen, 
um den Mechanismus eines Wirkstoffs beschreiben zu 
können, der diese blockiert? 


In „Experiment: Das Meselson-Stahl-Experiment“ in 
► Abschn. 13.3 und in ►„Faszination Forschung“ am 
Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese 
Frage. 


13.1 Experimente zeigten: 

Das genetische Material 
ist die DNA 

Genetiker erkannten bereits im frühen 20. Jahrhundert, dass die 

Gene auf den Chromosomen liegen. Nun begannen Forscher 

sich damit zu beschäftigen, welcher chemische Bestandteil des 

Chromosoms tatsächlich das genetische Material darstellt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Durch Methoden der Zellfärbung fand man die ersten Hinweise 
darauf, dass DNA das genetische Material ist. 

■ Im Experiment ließ sich zeigen, dass ein Bakterienstamm von 
einem anderen transformiert werden kann und dass DNA der 
transformierende Faktor ist. 

■ In Experimenten mit radioaktiv markierten Protein- und DNA- 
Molekülen erkannte man, dass DNA das Material ist, das ein 
Virus bei der Infektion in die Wirtszelle einschleust. 


Indizien deuteten darauf hin, 

dass DNA das genetische Material darstellt 

Vor 100 Jahren wusste man bereits, dass Chromosomen aus 
DNA und Proteinen bestehen. Damals war ein neuer Farbstoff 
entwickelt worden, der spezifisch an DNA bindet und mit dem 
sich Zellkerne proportional zur vorhandenen DNA-Menge rot 
anfärben lassen. Die Feulgenfärbung lieferte deutliche Hinwei¬ 
se, dass die DNA das genetische Material sein könnte: 

■ Die DNA befindet sich in der Zelle an der richtigen Stelle, 
da sie ein Hauptbestandteil des Zellkerns und dort wiederum 
der Chromosomen ist, von denen man wusste, dass sie die 
Gene enthalten. 

■ Die DNA liegt in den richtigen Mengen vor. Die DNA- 
Menge in den somatischen Zellen (Körperzellen, die nicht 
auf die Fortpflanzung spezialisiert sind) ist doppelt so groß 
wie in den Reproduktionszellen (Eizellen oder Spermien¬ 
zellen) - genauso wie es bei diploiden beziehungsweise 
haploiden Zellen zu erwarten ist. 

■ Die DNA unterscheidet sich bei den Organismenarten. Wenn 
man Zellen von verschiedenen Spezies mit dem Farbstoff be¬ 
handelt und die Farbintensitäten misst, zeigt jede Art einen 
spezifischen DNA-Gehalt im Zellkern. 

Solche Indizien reichten jedoch als sicherer Beleg nicht aus, 
denn schließlich kommen im Zellkern auch Proteine vor, die 
ebenfalls als Kandidaten für das genetische Material diskutiert 
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wurden. Der überzeugende Nachweis, dass DNA und nicht Pro¬ 
tein das genetische Material ist, gelang durch zwei Reihen von 
Experimenten - einmal mit Bakterien und einmal mit Viren. 


Bakterielle DNA kann ein anderes Bakterium 
genetisch transformieren 

In den 1920er-Jahren untersuchte der britische Arzt Frederick 
Griffith das Bakterium Streptococcus pneumoniae (Pneumokok¬ 
ken), einen der Erreger, die bei Menschen Lungenentzündung 
hervorrufen (► „Experiment: Genetische Transformation“). Er 
versuchte, gegen diese verheerende Krankheit einen Impfstoff 
zu entwickeln (Antibiotika waren noch nicht entdeckt). Griffith 
arbeitete mit zwei Stämmen von Pneumokokken: 

■ Zellen des S-Stamms bildeten Kolonien, die glatt aussahen 
(S für smooth). Diese Zellen waren von einer Polysaccha¬ 
ridkapsel umgeben und dadurch vor dem Angriff durch 
das menschliche Immunsystem geschützt. Wenn S-Zellen in 
Mäuse injiziert wurden, vermehrten sie sich und verursach¬ 
ten eine Lungenentzündung (der Stamm war virulent). 

■ Zellen des R-Stamms bildeten Kolonien, die rau aussahen 
(R für rough). Ihnen fehlte die schützende Kapsel, und sie 
waren nicht virulent. 

Als Griffith Mäusen durch Hitze abgetötete S-Typ-Pneumokok¬ 
ken injizierte, riefen die Zellen keine Infektion hervor. Wenn 
Griffith jedoch anderen Mäusen eine Mischung aus lebenden 
R-Zellen und abgetöteten S-Zellen injizierte, starben die Mäu¬ 
se zu seiner Verwunderung an Lungenentzündung. Als er das 
Blut dieser Mäuse untersuchte, fand er viele lebende Bakteri¬ 
en darin - darunter viele mit den Merkmalen des virulenten 
S-Stamms. Griffith zog daraus den Schluss, dass durch das 
Vorhandensein der toten Zellen des S-Stamms einige lebende 
Zellen des R-Stamms zu virulenten S-Zellen transformiert wur¬ 
den. Diese Zellen konnten in den Mäusen wachsen und sich 
vermehren und verursachten eine Lungenentzündung. Die Tat¬ 
sache, dass sich diese S-Zellen fortpflanzen konnten und weitere 
S-Zellen hervorbrachten, zeigte, dass die Umwandlung vom R- 
zum S-Typ genetischer Natur war. 

Musste diese Transformation der Bakterien im Körper der 
Mäuse stattfinden? Nein. In einem Teströhrchen, in dem man 
lebende R-Zellen mit getöteten S-Zellen oder sogar mit einem 
zellfreien Extrakt der getöteten Zellen mischte, ließ sich die 
gleiche Transformation erzeugen. (Ein zellfreier Extrakt enthält 
alle Bestandteile von aufgebrochenen Zellen, aber keine intak¬ 
ten Zellen.) Diese Ergebnisse zeigten, dass eine Substanz aus 
den toten S. pneumoniae- Zellen eine vererbbare Veränderung 
der lebenden Zellen herbeiführen konnte. 

Oswald Avery und seine Gruppe identifizierten die Substanz, die 
die Transformation der Bakterien hervorruft, auf zwei Weisen: 

■ Aus schließen anderer Möglichkeiten : Die zellfreien Extrak¬ 
te, die die transformierende Substanz enthielten, wurden mit 
Enzymen behandelt, die die drei möglichen Faktoren für 
die Erbsubstanz, Proteine, RNA oder DNA, selektiv zerstör¬ 
ten. Als die so behandelten Proben getestet wurden, waren 


die mit RNase und Protease versetzten Proben (hier wurden 
RNA beziehungsweise Proteine zerstört) weiterhin in der La¬ 
ge, die R-Bakterien in den S-Typ umzuwandeln. Die transfo- 
mierende Wirkung ging jedoch verloren, als der Extrakt mit 
DNase behandelt wurde (dieses Enzym zerstört die DNA) 
(► „Experiment: Genetische Transformation durch DNA“). 

■ Positives Experiment : Die Forscher isolierten praktisch reine 
DNA aus einem zellfreien Extrakt, der die transformieren¬ 
de Substanz enthielt. Die gereinigte DNA verursachte die 
Transformation der Bakterien. 

Heute wissen wir, dass das Gen für das Enzym, welches die 
Synthese der Polysaccharidkapsel katalysiert, durch die die Ko¬ 
lonien ein „glattes“ Aussehen bekommen, auf die R-Zellen 
übertragen wurde. 


Experimente mit Virusinfektionen bestätigten, 
dass DNA das genetische Material ist 

Trotz des Transformationsexperiments mit Bakterien waren 
viele Biologen immer noch nicht überzeugt, dass DNA das ge¬ 
netische Material ist. Ein Problem bestand darin, dass DNA, die 
aus nur vier verschiedenen Nucleotiden besteht (► Abschn. 4.1) 
als Substanz zu einförmig zu sein schien, als dass hier die An¬ 
weisungen für alle Funktionen und die gesamte Vielfalt des 
Lebens enthalten sein könnten. Es bestand weiterhin die Mög¬ 
lichkeit, dass Proteine mit ihrer chemischen und strukturellen 
Vielfalt (20 verschiedene Aminosäuren) diese Funktion erfüll¬ 
ten. So wurden Experimente mit einem Virus durchgeführt, um 
zwischen diesen Alternativen zu unterscheiden. 

Alfred Hershey und Martha Chase untersuchten den Bakterio¬ 
phagen T2, der das Bakterium Escherichia coli infiziert. Der 
T2-Phage enthält einen DNA-haltigen Kern (Core), der in ei¬ 
ner Proteinhülle verpackt ist (► Abb. 13.1). Wenn der Phage 
ein Bakterium angreift, dringt ein Teil des Virus (aber nicht 
alles) in die Bakterienzelle ein. Etwa 20 min später platzt die 
Zelle und setzt Dutzende Partikel frei, die mit dem infizie¬ 
renden Viruspartikel im Prinzip identisch sind. Das Virus ist 
zweifellos irgendwie in der Lage, die molekulare Maschinerie 
der Zelle zu erobern und in eine „Virusvermehrungsmaschi¬ 
ne“ umzuwandeln. Hershey und Chase machten sich nun daran 
herauszufinden, welcher Teil des Virus - DNA oder Prote¬ 
in - in die Wirtszelle eindringt und die genetische Veränderung 
bewirkt. Um die beiden Bestandteile des Virus während des Ver¬ 
mehrungszyklus verfolgen zu können, markierten Hershey und 
Chase jede der beiden Komponenten mit einem spezifischen ra¬ 
dioaktiven Isotop. 

■ Die Proteine wurden mit radioaktivem Schwefel markiert. 
Proteine enthalten etwas Schwefel (in den Aminosäuren Cys¬ 
tein und Methionin). Schwefel kommt in der DNA nicht vor, 
und es gibt davon das radioaktive Isotop 35 S. Hershey und 
Chase ließen den Bakteriophagen T2 in einer Bakterienkul¬ 
tur in Gegenwart von 35 S wachsen, sodass die Proteine der 
entstehenden Viren mit dem Radioisotop markiert waren (das 
in die Proteine eingebaut worden war). 
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13 DNA und ihre Funktion bei der Vererbung 


Experiment: Das Hershey-Chase-Experiment 


Originalliteratur: Hershey AD, Chase M (1952) J Gen Physiol 36: 39-56 

Als Hershey und Chase die Bakterienzellen mit radioaktiv markierten T2-Bakteriophagen 
infizierten, fanden sie in den Bakterien nur die markierte DNA. Die infizierten Zellen wur¬ 
den geschüttelt, um die Virushüllen von den Bakterien zu entfernen, und anschließend 
zentrifugiert, um die Bakterien zu pelletieren. Die markierten Proteine blieben im Über¬ 
stand. So wurde gezeigt, dass DNA und nicht das Protein das genetische Material ist. 


Hypothese 

Ein bestimmter Bestandteil des Bakteriophagen - DNA oder Protein - könnte die Erbsub¬ 
stanz sein, die in die Bakterienzelle eindringt und den Zusammenbau neuer Viren steuert. 


Methode 


Experiment 1 


Experiment 2 


Markierung des Phagen; P kommt 
in der DNA in großen, in Proteinen 
nur in geringen Mengen oder gar 
nicht vor. 


HB Markierung des Phagen; S ist 
ein Element in Proteinen, aber 
nicht in der DNA. 




Q Zentrifugation, um die Bakterien in 
einem Pellet am Gefäßboden und 
die Virenreste im flüssigen Über¬ 
stand zu sammeln 

\ _ 
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Schlussfolgerung 

DNA, nicht Protein, dringt in die Bakterienzellen ein und steuert den Zusammenbau neuer 
Viren. 


■ Die DNA wurde mit radioaktivem Phosphor markiert. DNA 
enthält viel Phosphor (im Desoxyribose-Phosphat-Rückgrat; 
► Abb. 4.4), während Proteine wenig oder gar keinen Phos¬ 
phor enthalten. Auch hier gibt es ein radioaktives Isotop, 32 P. 
So ließ man eine andere Bakterienkultur mit T2 wachsen, 
dieses Mal mit 32 P, wodurch die virale DNA radioaktiv mar¬ 
kiert wurde. 

Mithilfe dieser radioaktiv markierten Viren führten Hershey 
und Chase dann ihre Experimente durch (► „Experiment: Das 
Hershey-Chase-Experiment“). In einem Experiment infizierten 
sie die Bakterien mit 32 P-markierten Bakteriophagen, im ande¬ 
ren mit 35 S-markierten Bakteriophagen. Nach wenigen Minuten 
wurde jedes Gemisch der infizierten Bakterien stark geschüt¬ 
telt, sodass diejenigen Virusbestandteile abgestreift wurden, die 


nicht in die Bakterien eingedrungen waren. Dabei blieben die 
Bakterien intakt. Dann trennte man - für jedes Experiment ein¬ 
zeln - die Bakterien in einer Zentrifuge vom übrigen Material 
(den Überresten der Viren) ab. Das Ergebnis war, dass die Bak¬ 
terien im Zentrifugationspellet den größten Teil des 32 P (und 
damit die Virus-DNA) enthielten, während sich der größte Teil 
des 35 S (und damit der Virusproteine) in der Flüssigkeit des 
Überstands befand. Nach diesen Ergebnissen musste es sich um 
die DNA handeln, die in die Bakterien übertragen worden war, 
und damit war die DNA das Molekül, das die Veränderung des 
genetischen Programms der Bakterienzelle hervorruft. 

Animation 13.1 The Hershey-Chase Experiment 

www. Life 11 e. com/a 13.1 


Abb. 13.1 Vermehrungszyklus des Bakteriophagen T2. 

Der Bakteriophage T2 lebt parasitisch von E. coli , indem 
er das Bakterium veranlasst, neue Viren zu produzieren. 
Die äußeren Strukturen des Bakteriophagen T2 bestehen 
vollständig aus Protein, welche die DNA einhüllen. Wenn 
das Virus eine E. coli -Zelle infiziert, wird sein genetisches 
Material in das Wirtsbakterium injiziert 



genetisches 
Material des 
Phagen 


0,1 um 


Virale Gene überneh¬ 
men die Maschinerie 
der Wirtszelle, die 
neue Viren produziert. 


Bakteriophage 


Proteinhülle 


Bakterium 


Der Bakteriophage T2 
heftet sich an die Ober¬ 
fläche eines Bakteriums 
und injiziert sein gene¬ 
tisches Material. 
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13 DNA und ihre Funktion bei der Vererbung 


Auch eukaryotische Zellen können durch DNA 
genetisch transformiert werden 

Die Transformation eukaryotischer Zellen durch DNA bezeich¬ 
net man häufig als Transfektion. Sie lässt sich mithilfe eines 
genetischen Markers nachweisen. Dies ist ein Gen, dessen Vor¬ 
handensein den Empfängerzellen einen erkennbaren Phänotyp 
verleiht. Sowohl bei der Transformation von Prokaryoten als 
auch von Eukaryoten verwendet man häufig einen genetisch be¬ 
dingten Selektionsmarker, beispielsweise eine Antibiotikaresis¬ 
tenz oder eine Nährstoffanforderung, sodass nur transformierte 
Zellen wachsen können, nicht jedoch nichttransformierte. Ein 
häufig verwendeter Marker für Transfektionsexperimente mit 
Säugerzellen ist ein Gen für die Resistenz gegen das Antibio¬ 
tikum Neomycin, das nicht nur Bakterienzellen tötet, sondern 
auch eukaryotische Zellen. Eine Transfektion lässt sich auf ver¬ 
schiedene Weise durchführen, etwa mithilfe einer chemischen 
Behandlung, durch die die DNA von den Zellen aufgenom- 
men wird. Jede Zelle kann transfiziert werden, selbst eine 
Eizelle. In diesem Fall kann ein neuer, genetisch transformierter 
Organismus entstehen, den man auch als transgenen Orga¬ 
nismus bezeichnet. Die Transfektion von Eukaryoten liefert 
den schlüssigen Beweis, dass DNA das genetische Material 
ist. 


_ 7 _ 

1. Welche Indizien gab es in den 1920er-Jahren, als Griffith sein 
Experiment durchführte, dass DNA das genetische Material 
sein könnte? 

2. Wie ließ sich durch das Experiment von Avery und seiner 
Gruppe ausschließen, dass Proteine das genetische Material 
bilden? 

3. Welche Eigenschaften des Bakteriophagen T2 waren ent¬ 
scheidend für die Hershey-Chase-Experimente, mit denen 
sich zeigen ließ, dass DNA und nicht Protein das genetische 
Material bildet? 

4. Skizzieren Sie eine Versuchsreihe, um mithilfe radioaktiver 
Isotope (etwa 32 P und 35 S) zu zeigen, dass nicht Protein, son¬ 
dern DNA von der Spender- in die Empfängerzelle übertragen 
wird und so für die Transformation der Bakterien verantwort¬ 
lich ist. 


Die Experimente zu Transformation und Virusinfektion über¬ 
zeugten die Biologen, dass DNA das genetische Material ist. 
Es war bereits seit einigen Jahrzehnten bekannt gewesen, dass 
DNA ein Polymer aus Nucleotiden ist. Nun war es ein wesentli¬ 
ches Ziel der biochemischen Forschung, die genaue dreidimen¬ 
sionale Struktur der DNA zu ermitteln. 


13.1 Wiederholung 

Durch Experimente mit Bakterien und Viren ließ sich zei¬ 
gen, dass DNA das genetische Material ist. Durch DNA 
aus einem Bakterienstamm mit einer bestimmten gene¬ 
tischen Ausstattung wurde ein anderer Stamm genetisch 
zum Spenderstamm (Donorstamm) transformiert. Es ließ 
sich auch zeigen, dass Virus-DNA in die Wirtszelle einge¬ 
schleust wird und die Zelle genetisch in eine Virusfabrik 
umwandelt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Ergebnisse von Methoden der Zellfärbung be¬ 
schreiben können, die darauf hin wiesen, dass DNA das 
genetische Material ist. 

■ erläutern können, wie Griffith und Avery im Experi¬ 
ment den Nachweis erbrachten, dass DNA das geneti¬ 
sche Material ist. 

■ den Aufbau des Experiments von Hershey und Chase 
begründen können. 

■ ein Experiment entwerfen können, mit dem sich die 
Hypothese überprüfen lässt, dass DNA und nicht Pro¬ 
tein das zelluläre Material ist, das die genetische Infor¬ 
mation trägt. 


13.2 DNA besitzt eine Struktur, 
die zu ihrer Funktion passt 

Durch die Bestimmung der DNA-Struktur erhoffte man sich 
Antworten auf zwei Fragen: Wie wird die DNA zwischen den 
Zellteilungen repliziert und wie steuert sie die Synthese spezifi¬ 
scher Proteine? Die DNA-Struktur wurde erst entschlüsselt, als 
man die vielen verschiedenen experimentellen Hinweise zusam¬ 
menführte und ein echtes Modell baute. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Watson und Crick verwendeten die Daten aus Beugungsexpe- 
rimenten mit Röntgenstrahlen in Kombination mit chemischen 
Befunden und entwickelten daraus das Doppelhelixmodell der 
DNA. 

■ Das genetische Material erfüllt vier wichtige Aufgaben und ist 
für seine biologischen Funktionen gut geeignet. 


Wie leiteten Watson und Crick 
die Struktur der DNA ab? 

Erst als es möglich geworden war, reine DNA zu isolieren, 
konnte sie von Biophysikem und Biochemikern untersucht wer¬ 
den, um Hinweise auf ihre Struktur zu finden. Zu den Befunden, 
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Abb. 13.2 Mithilfe von Röntgenstrukturanalysen ließ sich die DNA-Struktur grob bestimmen, a Aus dem Beugungsmuster der Röntgen¬ 
strahlen, die eine kristallisierte chemische Substanz passieren, kann man bei entsprechend hoher Auflösung die räumliche Position einzelner 
Atome in dem Molekül ermitteln. Das DNA-Muster erwies sich als sehr regelmäßig und repetitiv (sich wiederholend), b Die Beugungsmuster und 
„Foto 51“ (hier dargestellt) von Rosalind Franklin lassen zwar wegen der damals noch sehr niedrigen Auflösung keine einzelnen Atome erkennen, 
ermöglichten es den Wissenschaftlern jedoch, daraus die Helixstruktur des DNA-Moleküls abzuleiten 


die schließlich dazu dienten, die DNA-Struktur zu entschlüs¬ 
seln, gehörten auch die Ergebnisse einer Röntgenstrukturana¬ 
lyse und einer genauen Analyse der chemischen Zusammenset¬ 
zung von DNA. 

Beugungsexperimente mit Röntgenstrahlen lieferten 
Daten zur dreidimensionalen Struktur Viele chemische 
Verbindungen lassen sich kristallisieren, nachdem man sie 
isoliert und gereinigt hat. Mithilfe der Beugungsmuster von 
Röntgenstrahlen, die durch eine solche Substanz geschickt wer¬ 
den, ist es möglich, bei entsprechender Auflösung die Position 
einzelner Atome zu bestimmen. In den frühen 1950er-Jahren 
entdeckte der neuseeländische Biophysiker Maurice Wilkins 
eine Methode, hochgradig geordnete DNA-Kristalle herzustel¬ 
len, die für Röntgenstrukturanalysen geeignet waren. Seine 
Proben wurden von Rosalind Franklin in London analysiert 
(►Abb. 13.2). Diese Röntgenstrukturanalyse zeigte zwar zur 
damaligen Zeit noch keine einzelnen Atome, aber die grobe 
Form des Moleküls. Die Ergebnisse deuteten darauf hin, dass 
die DNA eine doppelsträngige Helix bildet, wobei zehn Nucle- 
otide eine vollständige Umdrehung ausmachen, und dass jede 
volle Umdrehung 3,4 nm lang ist. Der Durchmesser von 2nm 
ließ vermuten, dass das Zucker-Phosphat-Rückgrat der beiden 
Stränge nach außen zeigt. 

Chemische Analysen lieferten die Basenzusammenset¬ 
zung Wie chemische Analysen gezeigt hatten, ist DNA ein 
Polymer aus Nucleotiden. Jedes Nucleotid der DNA besteht aus 
einem Molekül des Zuckers Desoxyribose, einer Phosphatgrup¬ 
pe und einer stickstoffhaltigen Base (► Abb. 4.1). Die einzigen 
Unterschiede zwischen den vier Nucleotiden der DNA hegen in 
diesen Basen: den Purinen Adenin (A) und Guanin (G) sowie 
den Pyrimidinen Cytosin (C) und Thymin (T). 


In den frühen 1950er-Jahren veröffentlichten Erwin Chargaff 
und seine Mitarbeiter, dass DNA von vielen verschiedenen Spe¬ 
zies (und von verschiedenen Geweben einzelner Organismen) 
bestimmte Regelmäßigkeiten aufweist. Daraus ließ sich fol¬ 
gende Regel ableiten: In einer beliebigen DNA-Probe war die 
Menge an Adenin stets gleich der Menge von Thymin (A = T), 
die Menge an Guanin war gleich der von Cytosin (G = C). 
Damit war die Gesamtmenge der Purine (A + G) gleich der 
Gesamtmenge der Pyrimidine (T + C). 




Diese Chargaff-Regel lieferte einen wichtigen Hinweis darauf, 
wie die Basen in der DNA-Doppelhelix angeordnet sind. Als 
Chargaff und seine Mitarbeiter feststellten, dass diese Regel 
für jedes Lebewesen galt, das sie untersuchten, bemerkten sie 
auch, dass die relativen Mengen von A + T und G + C bei 
den verschiedenen Organismen variieren. In der menschlichen 
DNA machen A und T jeweils etwa 30 % der vorkommenden 
stickstoffhaltigen Basen aus, G und C jeweils 20 %. Anders aus¬ 
gedrückt beträgt das Verhältnis 60 % A + T zu 40 % G + C. 
Dieses Verhältnis kann bei verschiedenen Organismenarten sehr 
unterschiedlich sein. 

Das Modell von Watson und Crick Wenn Sie ein chemi¬ 
sches Praktikum besucht haben, ist Ihnen vielleicht der Zusam¬ 
menbau von Modellen bekannt, bei denen Kugeln (die Atome) 
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und Stäbe (die Bindungen) verwendet werden, um aufgrund 
bekannter physikalischer und chemischer Eigenschaften und 
Bindungswinkel Moleküle nachzubilden. Der Physiker Francis 
Crick und der Genetiker James D. Watson (►Abb. 13.3a), die 
damals an der University of Cambridge arbeiteten, bauten sol¬ 
che Modelle, um die Struktur der DNA aufzuklären. Sie nutzten 
dafür die oben beschriebenen chemischen Befunde: 

■ Damit das Modell den Beugungsmustem von Rosalind Fran¬ 
klin genügte, legten Watson und Crick die Nucleotidbasen 
in das Innere zwischen die beiden Stränge und das Zucker- 
Phosphat-Rückgrat nach außen. Außerdem verliefen die bei¬ 
den DNA-Stränge jeweils in entgegengesetzter Richtung, das 
heißt, sie waren antiparallel angeordnet. Auf andere Weise 
hätten sie nicht zusammengepasst und auch den Röntgen¬ 
strukturdaten nicht entsprochen. 




Abb. 13.3 Die DNA ist eine Doppelhe¬ 
lix. a James Watson (links) und Francis 
Crick (rechts) postulierten, dass das 
DNA-Molekül eine rechtsgängige Dop¬ 
pelhelixstruktur besitzt, b Heute kann man 
in einem DNA-Molekül mittels Röntgen¬ 
strukturanalyse tatsächlich die Position 
jedes Atoms genau bestimmen. Um die 
grundlegenden Eigenschaften des ur¬ 
sprünglichen Watson-Crick-Modells zu 
erkennen, müssen Sie nur mit den Au¬ 
gen den helikalen „Holmen“ aus Zucker- 
Phosphat-Gruppen folgen und dabei auf 
die horizontalen, von den Basenpaaren 
gebildeten „Sprossen“ achten 
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■ Damit das Modell der Chargaff-Regel (A = T und G = C) 
genügte, paarten Watson und Crick immer ein Purin auf dem 
einen Strang mit einem Pyrimidin auf dem entgegengesetz¬ 
ten Strang. Diese Basenpaare (A-T und G-C) haben entlang 
der Doppelhelix dieselbe Breite; auch diese Einheitlichkeit 
passte zum Ergebnis der Röntgenstrukturanalyse. 


richtig 


falsch 


[300! Kd®* 



Frage zu ► Abb. 13.3: Wo in der DNA treten die folgenden che¬ 
mischen Kräfte auf: Wasserstoffbrücken, kovalente Bindungen, 
Van-der-Waals-Kräfte? 


Wasserstoffbrücken zwischen spezifisch gepaarten Basen : 
Entsprechend der Chargaff-Regel paart Adenin (A) mit Thy- 
min (T) durch die Bildung zweier Wasserstoffbrücken, und 
Guanin (G) paart mit Cytosin (C) unter Bildung von drei 
Wasserstoffbrücken. 



Jedes Basenpaar besteht aus einem Purin (A oder G) und ei¬ 
nem Pyrimidin (T oder C). Das Muster bezeichnet man als 

komplementäre Basenpaarung. 

Van-der-Waals-Kräfte zwischen benachbarten Basen im sel¬ 
ben Strang : Wenn die Ringsysteme der Basen nahe beiein¬ 
ander liegen, neigen sie aufgrund dieser schwachen Anzie¬ 
hungskräfte dazu, sich übereinanderzustapeln. 


Media Clip 13.1 Discovery of the Double Helix 

www. Life 11 e.com/mc 13.1 


Anti parallele Stränge Das Rückgrat jedes DNA-Strangsent- 
hält sich wiederholende Einheiten des Monosaccharids Desoxy- 
ribose, das fünf Kohlenstoffatome enthält, also eine Pentose ist. 


Watson und Crick bauten ihr DNA-Modell Ende Februar 1953. 
Durch diese Struktur ließen sich die bekannten chemischen Ei¬ 
genschaften der DNA erklären und es öffnete sich die Tür zum 
Verstehen ihrer biologischen Funktionen. 


Vier grundlegende Eigenschaften 
bestimmen die DNA-Struktur 


Der molekulare Aufbau des DNA-Moleküls lässt sich in vier 
Eigenschaften zusammenfassen (► Abb. 13.3b): 

■ DNA ist eine doppelsträngige Helix mit zwei Zucker-Phos- 
phat-Rückgraten außen und den aufgereihten Basenpaaren 
innen. 

■ DNA bildet eine rechtsgängige Helix. Wenn Sie die Finger 
Ihrer rechten Hand krümmen und mit dem Daumen nach 
oben zeigen, folgt die Helixkurve der Richtung der Fin¬ 
ger und windet sich nach oben in Richtung des Daumens 
(►Abb. 3.8, rechtsgängige Helix im Vergleich mit einer 
linksgängigen Helix). 

■ Die beiden DNA-Stränge verlaufen antiparallel (in entge¬ 
gengesetzter Richtung). 

■ Das DNA-Molekül bildet eine große und eine kleine Furche , 
in denen die Atome der stickstoffhaltigen Basen zugänglich 
sind. 

Die Helix Die Zucker-Phosphat-Rückgrate der beiden Poly- 
nucleotidstränge winden sich um die Außenseite der Helix, und 
die stickstoffhaltigen Basen zeigen ins Zentrum. Die beiden 
Ketten werden durch zwei Arten von chemischen Kräften zu¬ 
sammengehalten: 


Die Phosphatgruppe wird 
am 5'-Kohlenstoff befestigt. 



Die Phosphatgruppe 
des nächsten Nucleo- 
tids wird am 3'-Kohlen 
Stoff befestigt. 


Die Base wird am T- 
Kohlenstoff befestigt. 


Die Zahlen mit dem angehängten Strich O bezeichnen die Po¬ 
sitionen der Kohlenstoffatome in diesem Zuckermolekül. Im 
Zucker-Phosphat-Rückgrat der DNA sind die Phosphatgruppen 
jeweils mit dem 3 r -Kohlenstoffatom der einen Desoxyribose und 


mit dem S'-Kohlenstoffatom der nächsten verbunden, sodass 
zwei aufeinanderfolgende Zucker verbunden werden. 


Deshalb unterscheiden sich die beiden Polynucleotidstränge 
voneinander. An einem Strangende befindet sich eine freie 
(nicht mit einem anderen Nucleotid verbundene) S'-Phosphat- 
gruppe (-0P0 3 2- ); dies ist das 5'-Ende des betreffenden DNA- 
Strangs. Am anderen Strangende befindet sich eine freie 3 r -Hy- 
droxylgruppe (-OH); dies ist das 3'-Ende des DNA-Strangs. 
In einem DNA-Doppelstrang ist wegen der antiparallelen An¬ 
ordnung das 5 r -Ende des einen Strangs mit dem 3 / -Ende des 
anderen Strangs gepaart (und umgekehrt). Wenn man also für je¬ 
den Strang einen Pfeil zeichnet, der in 5 / ^3 / -Richtung verläuft, 
zeigen die Pfeile in die jeweils entgegengesetzte Richtung. 
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13 DNA und ihre Funktion bei der Vererbung 




Abb. 13.4 Die Basenpaare in der DNA können mit anderen Molekülen in Wechselwirkung treten. Die Grafiken zeigen die vier mögli¬ 
chen Konstellationen von Basenpaaren innerhalb der Doppelhelix. Grün unterlegte Atome sind für Wasserstoffbrücken mit anderen Molekülen 
zugänglich, etwa mit Proteinen 


Zugänglichkeit der Basen in den Furchen Betrachten 
Sie noch einmal die große und die kleine Furche der He¬ 
lix in ►Abb. 13.3b. Die Furchen entstehen dadurch, dass die 
Rückgrate der beiden Stränge abwechselnd enger und weiter 
nebeneinander hegen (und so die kleine bzw. große Furche bil¬ 
den). In ►Abb. 13.4 sind die vier möglichen Konstellationen 
der flachen, durch Wasserstoffbrücken verbundenen Basenpaare 
in der großen und der kleinen Furche als Ansicht „von oben“ 
dargestellt. Die exponierten Ränder sind für zusätzliche Was¬ 
serstoffbrücken zugänglich. Hier ist zu beachten, dass sich die 
Anordnung der ungepaarten Atome und Gruppen bei A-T- und 
G-C-Paaren unterscheiden. Die Oberflächen des A-T- und des 
G-C-Paares sind chemisch verschieden, sodass andere Mole¬ 
küle, beispielsweise Proteine, spezifische Basenpaar Sequenzen 
erkennen und daran binden können, was für die DNA-Funktion 
von großer Bedeutung ist. Die Bindung von Proteinen an spezi¬ 
fische Basenpaarsequenzen ist entscheidend für die Wechselwir¬ 
kungen zwischen Protein und DNA, die für die Replikation und 
Expression der genetischen Information in der DNA notwendig 
sind. 


Die Doppelhelixstruktur der DNA ist für ihre 
Funktion essenziell 

Das genetische Material hat vier wichtige Funktionen, und die 
von Watson und Crick postulierte DNA-Struktur passt mit drei 
davon sehr gut zusammen. 

■ Das genetische Material enthält die genetische Information 
eines Organismus. Die DNA erfüllt diese Funktion aus¬ 
gezeichnet. Die Basensequenzen mit ihren Millionen von 
Nucleotiden können eine gewaltige Menge an Informati¬ 
on codieren und speichern und die Unterschiede sowohl 
zwischen biologischen Arten als auch zwischen Individuen 
innerhalb einer Art bestimmen. 

■ Das genetische Material ist zugänglich für Mutationen (dau¬ 
erhafte Veränderungen) von Informationen, die es codiert. 
Auf DNA-Ebene können Mutationen einfache Veränderun¬ 
gen der linearen Sequenz von Basenpaaren sein. 

■ Das genetische Material wird beim Zellteilungszyklus exakt 
repliziert (verdoppelt). Die Replikation lässt sich durch die 
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komplementäre Basenpaarung erklären, denn A paart sich 
mit T und G mit C. In der ursprünglichen Publikation ihrer 
Ergebnisse 1953 in der Zeitschrift Nature haben Watson und 
Crick vorsichtig darauf hingewiesen: „Es ist unserer Auf¬ 
merksamkeit nicht entgangen, dass die spezifische Paarung, 
die wir postuliert haben, einen möglichen Kopiermechanis¬ 
mus des genetischen Materials nahelegt.“ 

■ Das genetische Material wird als Phänotyp exprimiert. Die¬ 
se Funktion ist in der Struktur der DNA nicht offensichtlich. 
Wie Sie jedoch im nächsten Kapitel feststellen werden, 
wird die Nucleotidsequenz der DNA in RNA umkopiert, die 
dann in eine lineare Sequenz von Aminosäuren umgewandelt 
wird - in ein Protein. Die dreidimensional gefalteten Prote¬ 
instrukturen bedingen dann entscheidend den Phänotyp des 
betreffenden Lebewesens. 


13.2 Wiederholung 

DNA ist eine Doppelhelix, die aus zwei antiparallelen 
Polynucleotidsträngen aufgebaut ist. Die beiden Stränge 
sind untereinander durch Wasserstoffbrücken zwischen 
den Nucleotidbasen verknüpft, die sich spezifisch paaren: 
A mit T und G mit C. Chemische Gruppen an den Basen, 
die in den Furchen der Helix zugänglich sind, können mit 
anderen Molekülen Wasserstoffbrücken bilden, etwa mit 
Proteinen. Diese Moleküle können spezifische Sequenzen 
von Nucleotidbasen erkennen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie Watson und Crick ihr Modell 
der DNA entwickelten. 

■ den Zusammenhang zwischen den strukturellen Merk¬ 
malen der DNA und ihrer biologischen Funktion her¬ 
steilen können. 


_ ? _ 

1. Nennen Sie die Befunde, die Watson und Crick dazu ver- 
anlassten, für die DNA das Modell einer Doppelhelix zu 
entwickeln. 

2. Inwieweit steht die Doppelhelixstruktur der DNA im Zusam¬ 
menhang mit ihrer Funktion? 

3. Damit die in der DNA enthaltene Information auf die Zel¬ 
le wirken kann, müssen weitere Moleküle, etwa Proteine, an 
spezifische Basensequenzen in der Doppelhelix binden. Wie 
können spezifische Wechselwirkungen zwischen Proteinen 
und DNA stattfinden, wenn man die Kräfte, die bei Prote¬ 
inwechselwirkungen eine Rolle spielen (►Abb. 3.11), und 
die chemischen Gruppen, die bei den Basenpaaren zugäng¬ 
lich sind (► Abb. 13.4) in Betracht zieht? 


Als man die Struktur der DNA verstanden hatte, konnte man auch 
untersuchen, wie sich die DNA repliziert. Der nächste Abschnitt 
handelt von den Experimenten, durch die man herausgefunden 
hat, wie dieser äußerst präzise Mechanismus funktioniert. 

13.3 Die DNA wird semikonservativ 
repliziert 

Der Mechanismus der DNA-Replikation, den Watson und Crick 
postuliert haben, wurde bald bestätigt. Zum einen konnten 
DNA-Einzelstränge repliziert werden, indem man sie im Rea¬ 
genzglas mit den vier Nucleotiden und einem bestimmten En¬ 
zym zusammenbrachte. Dann zeigte eine spätere Untersuchung, 
dass jeder der beiden Stränge einer Doppelhelix als Matrize für 
einen neuen DNA-Strang dient. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das Meselson-Stahl-Experiment lieferte ein Ergebnis, das das 
semikonservative Modell der DNA-Replikation unterstützte. 

■ Die semikonservative DNA-Replikation erfordert Desoxyribonu- 
cleosidtriphosphate, eine DNA-Polymerase und eine einzelsträn- 
gige DNA-Matrize. 

■ Die DNA-Replikation erfolgt, ausgehend von einem Replikations¬ 
ursprung ( ori ), in zwei Richtungen. E. coli besitzt einen einzigen 
Replikationsursprung, in eukaryotischen Zellen gibt es viele da¬ 
von. 

■ Der erste Replikationsschritt an einem ori erfordert DNA-Helika- 
sen und Proteine, die an einzelsträngige DNA binden. 

Für die DNA-Synthese im Reaktionsgefäß sind die folgenden 
Substanzen notwendig: 

■ Die Desoxyribonucleosidtriphosphate dATP, dCTP, dGTP 
und dTTP Das sind die Monomere, aus denen die DNA- 
Polymere gebildet werden und zwar unter Abspaltung zweier 
Phosphate (was die Energie für die Synthese liefert). 

■ DNA-Moleküle, die als Matrizen dienen und dadurch die 
Nucleotidsequenz der neuen Moleküle bestimmen. 

■ Eine DNA-Polymerase, das heißt ein Enzym, das die Kon¬ 
densationsreaktionen katalysiert. 

■ Ein geeignetes Medium für die DNA-Polymerase, bestehend 
aus einem pH-Puffersystem und bestimmten Salzionen. 

Die Tatsache, dass es möglich ist, DNA in einem Reaktions¬ 
gefäß zu synthetisieren, bestätigte, dass ein DNA-Molekül die 
gesamte Information enthält, die für seine eigene Replikati¬ 
on erforderlich ist. Als Nächstes galt es herauszufinden, nach 
welchem der drei möglichen Replikationsmuster die DNA- 
Replikation erfolgt. 

■ Semikonservative Replikation : Dabei dient j eder Eltemstrang 
als Matrize für einen neuen Strang, und die beiden neuen 
DNA-Moleküle enthalten jeweils einen alten und einen neu¬ 
en Strang (►Abb. 13.5a). 
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13 DNA und ihre Funktion bei der Vererbung 

■ Konservative Replikation : Dabei dient die ursprüngliche 
Doppelhelix als Matrize für den Aufbau einer neuen Dop¬ 
pelhelix, bleibt selbst aber komplett erhalten (► Abb. 13.5b). 

■ Dispersive Replikation : Dabei dienen die Fragmente des ur¬ 
sprünglichen DNA-Moleküls als Matrizen für den Aufbau 
von zwei neuen Molekülen, die dann jeweils alte und neue 
Abschnitte enthalten (► Abb. 13.5c). 

Der ursprüngliche Artikel von Watson und Crick deutete an, 
dass die DNA-Replikation semikonservativ sein könnte, aber 
das oben beschriebene Experiment im Reaktionsgefäß liefert 
keinen Hinweis, welches der drei Modelle tatsächlich zutrifft. 

Animation 13.2 DNA Replication and Polymerization 

www.Lifel le.com/al3. 2 


Ein gut durchdachtes Experiment zeigte: 

Die DNA-Replikation erfolgt semikonservativ 

Im Jahr 1958 überzeugten Matthew Meselson und Franklin 
Stahl die wissenschaftliche Gemeinschaft davon, dass sich DNA 
durch semikonservative Replikation verdoppelt. Mithilfe einer 
Dichtemarkierung konnten sie zwischen dem ursprünglichen 
DNA-Strang und den neu synthetisierten Strängen unterschei¬ 
den. Einige Wissenschaftshistoriker bezeichneten dies als „das 
schönste Experiment“ in der gesamten Biologie. Schon allein 
aus diesem Grund, aber auch aufgrund der Ergebnisse, sollten 
Sie sich das Experiment einmal genau ansehen. 

Grundlage ihres Experiments war die Verwendung eines 
„schweren“ Stickstofüsotops. Schwerer Stickstoff ( 15 N) ist ein 
seltenes, nichtradioaktives Isotop, durch das Moleküle, die es 
enthalten, eine höhere Dichte besitzen als identische Moleküle 
mit dem häufigen Isotop ( 14 N). Meselson, Stahl und Jerome Vi- 


nograd ließen zwei Kulturen des Bakteriums Escherichia coli 
viele Generationen lang wachsen, die eine in einem Medi¬ 
um mit 15 N, die andere in einem Medium mit normalem 14 N. 
Die DNA-Extrakte der beiden Kulturen wurden vereinigt und 
auf die Oberfläche einer Flüssigkeit gegeben, die sich in ei¬ 
nem Zentrifugenröhrchen befand. Die Flüssigkeit enthielt einen 
Dichtegradienten aus Cäsiumchlorid (CsCl). Dann wurde zen¬ 
trifugiert, und die DNA-Moleküle wanderten in den Bereich des 
Gradienten, der ihrer Dichte entsprach. Dabei trennten sie sich 
in zwei Banden, wobei die eine die DNA aus der 14 N-Kultur, die 
andere die DNA aus der 15 N-Kultur enthielt. Abb. A in ► „Blick 
in die Daten: Das Meselson-Stahl-Experiment“ zeigt ein Foto 
der beiden Banden. 

Animation 13.3 The Meselson-Stahl Experiment 

www.Lifel le.com/al3. 3 

Als Nächstes ließen Meselson und Stahl eine weitere Kultur von 
E. coli in 15 N-Medium wachsen, setzten sie dann in ein normales 
14 N-Medium und ließen sie weiter wachsen. Die Zehen repli¬ 
zierten ihre DNA und teilten sich alle 20 min. Meselson und 
Stahl entnahmen in bestimmten Zeitintervallen eine Probe der 
Bakterien und extrahierten deren DNA. In ► „Experiment: Das 
Meselson-Stahl-Experiment“ lässt sich das Experiment über die 
ersten beiden Generationen verfolgen. Die Ergebnisse sind nur 
mit dem semikonservativen Modell der DNA-Replikation zu er¬ 
klären. Entscheidend dafür ist die Beobachtung, dass am Ende 
der ersten Generation die gesamte DNA die mittlere Dichte be¬ 
saß, während am Ende der zweiten Generation zwei getrennte 
Banden auftraten: eine mit DNA mittlerer Dichte und eine mit 
leichter DNA. Wenn das konservative Modell zutreffen würde, 
könnte es keine Bande mit mittlerer Dichte geben. Wäre das di¬ 
spersive Modell korrekt, hätte die gesamte DNA bei den ersten 
Generationen eine mittlere Dichte, wobei die DNA dieser ein¬ 
zelnen Bande im Lauf der Zeit immer leichter würde. 


Abb. 13.5 Drei Modelle der DNA-Replikation. Bei je¬ 
dem Modell ist die ursprüngliche DNA blau und die neu 
synthetisierte DNA rot dargestellt 


ursprüngliche DNA 

b 

c 


nach einer Replika¬ 
tionsrunde 

wm. 


Bei semikonservativer Re¬ 
plikation entstünden zwei 
DNA-Moleküle, die sich je¬ 
weils aus einem durchge¬ 
hend alten und einem voll¬ 
ständig neuen Strang 
zusammensetzen würden. 


Bei konservativer Replika¬ 
tion bliebe der ursprüng¬ 
liche DNA-Doppelstrang 
vollständig erhalten und 
zusätzlich entstünde ein 
vollkommen neuer. 


Bei disperser Replikation 

entstünden zwei DNA-Mo¬ 
leküle, bei denen sich alte 
und neue DNA entlang aller 
vier Einzelstränge verteilen 
würde. 
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wachsender 

Strang 


5'-Ende 


Matrizenstrang 



ankommendes , 

Nucleotid oh C paart mit G. 

\ 3'-Ende_ 


wachsender 

Strang 


5'-Ende 


Matrizenstrang 


Das Enzym DNA-Polymera- 
se III hängt das nächste 
Desoxyribonucleotid an das 
3'-Ende des wachsenden 
Strangs. 


T 


DNA- 
Polymerase 


Freisetzung von 
Pyrophosphat 


5'-Ende 


Pyrophosphation 

(PPi) I 


Phosphationen 



Die Bindungen 
zwischen den Phos¬ 
phatgruppen werden 
gelöst, und die frei 
werdende Energie 
treibt die Reaktion an. 


5'-Ende 


Abb. 13.6 Jeder neue DNA-Strang wächst von seinem 5'- zu seinem 3'-Ende. Der rechte DNA-Strang (blau) ist die Matrize für die Synthese 
des komplementären Strangs, dessen Verlängerung links dargestellt ist (rosa). Hier wird gerade dCTP (umrandet) angefügt 


Kurze Zeit nach diesem Experiment untersuchten andere Wis¬ 
senschaftler die DNA-Replikation in Gegenwart von Cisplatin 
(Einleitung zu diesem Kapitel: ► „Faszination Forschung: Die 
Replikation der DNA als Ziel für eine Krebstherapie“). Sie 
wiederholten das Meselson-Stahl-Experiment mit Cisplatin im 
Kulturmedium und stellten fest, dass sich die DNA-Dichte auch 
nach mehreren Generationen nicht verändert. Nach der Zentrifu¬ 
gation gab es immer nur eine Bande in den Zentrifugenröhrchen. 
Daraus zog man den Schluss, dass sich die beiden DNA-Stränge 
in Gegenwart von Cisplatin nicht voneinander trennen. Am En¬ 
de dieses Kapitels werden Sie genauer erfahren, wie Cisplatin 
die Trennung der DNA-Stränge verhindert. Zunächst geht es 
aber um die Biochemie der DNA-Replikation. 


Die DNA-Replikation erfolgt in zwei Schritten 

Bei der semikonservativen DNA-Replikation in der Zelle sind 

eine Reihe verschiedener Enzyme und andere Proteine beteiligt. 

Die Reaktion erfolgt in zwei allgemeinen Schritten: 

1. Die DNA-Doppelhelix wird lokal entspiralisiert, sodass sich 
die beiden Matrizenstränge an dieser Stelle voneinander tren¬ 
nen und dadurch für neue Basenpaarungen zugänglich werden. 

2. Einige wenige Nucleotide bilden mit der Matrizen-DNA 
komplementäre Basenpaare. Sie werden über Phosphodies- 


terbindungen kovalent miteinander verknüpft. Dadurch ent¬ 
steht ein kurzes Polymer, dessen Sequenz zu den Basen des 
Matrizenstrangs komplementär ist. 

Die Nucleotide, aus denen DNA besteht, sind Desoxyribo- 
nucleosidmonophosphate; jedes enthält eine Desoxyribose und 
eine Phosphatgruppe (► Abb. 4.1). Die vier freien Monomere, 
die bei der Bildung der DNA zusammengefügt werden, sind 
die Desoxyribonucleosidtriphosphate dATP, dTTP, dCTP und 
dGTP (man bezeichnet sie insgesamt als dNTPs). Sie heißen 
Triphosphate, da sie jeweils drei Phosphatgruppen enthalten. 
Diese sind am S'-Kohlenstoffatom der Desoxyribose befestigt 
(dargestellt am neu anzufügenden Nucleotid in ► Abb. 13.6). 

Zu beachten ist hier, dass bei der DNA-Replikation Nucleotide 
stets nur an das ß'-Ende des wachsenden, neuen Strangs ange¬ 
fügt werden - an diesem Ende befindet sich eine endständige 
Desoxyribose mit einer freien Hydroxylgruppe (-OH) am 3'- 
Kohlenstoffatom. Bei der Bildung der Phosphodiesterbindung 
(eine Kondensationsreaktion), werden zwei Phosphatgruppen 
eines ankommenden dNTPs (als Pyrophosphat, PPi) entfernt, 
die verbleibende Phosphatgruppe wird mit dem 3 / -Kohlenstoff 
der endständigen Desoxyribose verknüpft (►Abb. 4.2). Ge¬ 
nauso wie bei der Hydrolyse von ATP zu AMP (und der 
anschließenden Hydrolyse von PPi zu zwei Phosphaten) Energie 
freigesetzt wird, setzt auch die Hydrolyse der dNTPs Energie 
frei, die dann die Kondensationsreaktion antreibt. 
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13 DNA und ihre Funktion bei der Vererbung 


Experiment: Das Meselson-Stahl-Experiment 


Originalliteratur: Meselson M, Stahl F (1958) Proc NatlAcad Sei USA 44: 671-682 

DNA-Moleküle, die mit Isotopen von unterschiedlicher Dichte markiert waren, wurden in 
einem CsCl-Dichtegradienten mithilfe einer Zentrifuge getrennt. Dieses Experiment lieferte 
ein Bandenmuster, das das semikonservative Modell der DNA-Replikation bestätigte. 


Hypothese 

DNA wird semikonservativ repliziert. 


Methode 




Kultivierung der Bak¬ 
terien in schwerem 
©N-Medium 


| Extraktion der DNA 
aus den Bakterien; 
Lösen der DNA 




) Übertragung eini¬ 
ger Bakterien in 
ein leichtes ©N- 
Medium; die Bak¬ 
terien wuchsen 
weiter. 


Ergebnis 
leichte ©N/©N-DNA 
intermediäre ©N/©N-DNA 
schwere ®N/©N-DNA 



Probe 

nach 40 min 


| Probenentnahme zum 
Zeitpunkt 0, nach 
20 min (eine Replika¬ 
tionsrunde) und 
40 min (zwei Replika¬ 
tionsrunden) 


Interpretation 


Bevor sich die Bak¬ 
terien das erste Mal 
im leichten Medium 
reproduziert haben 
(bei 0 min), war die 
gesamte (ursprüng¬ 
liche) DNA schwer. 


ursprüngliche DNA erste 
(nur schwere Form) Generation 

(nur intermediäre 
Form) 


zweite 
Generation 
(zur Hälfte 
intermediär, 
zur Hälfte leicht) 

I 


f ** 


/ \ v 

ursprünglicher neuer 
Strang © N Strang ©n 




Nach zwei Generatio¬ 
nen ist die Hälfte der 
DNA intermediär und 
die Hälfte leicht; die 
schwere Form kommt 
nicht mehr vor. 


Schlussfolgerung 

Dieses Muster kann nur dann auftreten, wenn jedes DNA-Molekül einen Matrizenstrang 
von der ursprünglichen DNA enthält; die DNA-Replikation erfolgt also semikonservativ. 
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Blick in die Daten: Das Meselson-Stahl-Experiment 


Das Meselson-Stahl-Experiment wurde aufgrund seiner 
grundsätzlichen Einfachheit und Klarheit als das „schöns¬ 
te Experiment“ in der Biologie bezeichnet. Meselson und 
Stahl untersuchten mithilfe von Dichtegradienten, wie DNA- 
Moleküle repliziert werden (Ergebnisse des Experiments in 
Abb. A). Die Maxima der Kurve entsprechen proportional 
den DNA-Mengen. Abb. B zeigt den Stand des Experiments 
nach jeder der vier Generationen. Jede Probe enthielt die 
gleiche Anzahl von Bakterien, sodass die Gesamtmenge an 
DNA in allen Teilabbildungen übereinstimmt. 

Aufgaben 


4. Wie sähen die Daten aus, wenn das konservative Modell 
zuträfe? Wie sähen die Daten aus, wenn das dispersive 
Modell zuträfe? 


Abb. A 
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14 n 15 n 


oben 



unten 


Lokalisation im 
Zentrifugenröhrchen 


1. Schätzen Sie für jede Generation anhand der Höhe der 
Maxima ab, wie groß der Anteil der schweren, interme¬ 
diären und leichten DNA im Verhältnis zur Gesamt-DNA 
ist. Erstellen Sie eine Tabelle, in der diese Zahlen zusam¬ 
mengefasst sind, und erläutern Sie, ob das Ergebnis die 
Schlussfolgerung der Autoren unterstützt. 

2. Wie sähen die Zahlen aus, wenn man die Bakterien noch 
drei Generationen länger hätte wachsen lassen? 

3. Wie sähen die Banden aus, wenn Meselson und Stahl ihr 
Experiment mit leichter DNA begonnen hätten, um der Kul¬ 
tur dann für die weiteren Generationen 15 N hinzuzufügen? 


Abb. B 

I - jl_L 



a im prokaryotischen Chromosom gibt es eine einzige ori -Region 



b im eukaryotischen Chromosom gibt es viele ori -Regionen 

f ■ ' 

ori Replikon ori Replikon ori Es gibt viele 

Replikations- 

ursprünge 

^ Initiation der Replikation 



Abb. 13.7 Der DNA-Replikationsursprung (ori- Region), a Prokaryotische Chromosomen enthalten meist eine einzige on-Region, an der die 
DNA-Replikation beginnt und sich in beiden Richtungen fortsetzt, b Die im Allgemeinen viel größeren eukaryotischen Chromosomen enthalten 
normalerweise viele Replikationsursprünge. Der von einer on-Region ausgehend replizierte DNA-Abschnitt heißt Replikon 
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DNA-Polymerasen hängen die Nudeotide 
an die wachsende Kette 


Die DNA-Replikation beginnt mit der Bindung eines großen 
Proteinkomplexes (Präreplikationskomplex genannt) an eine 
spezifische Stelle im DNA-Molekül. Dieser Komplex ent¬ 
hält verschiedene Proteine, beispielsweise das Enzym DNA- 
Polymerase, welches das Anfügen von Nucleotiden an die neue 
DNA-Kette katalysiert. Alle Chromosomen enthalten mindes¬ 
tens eine Region, die man als Replikationsursprung (ori) 
bezeichnet. Hier bindet der Präpeplikationskomplex. Die Bin¬ 
dung erfolgt, sobald Proteine in dem Komplex in der on-Region 
spezifische DNA-Sequenzen erkennen. 

Replikationsursprünge Das einzelne ringförmige Chromo¬ 
som im Bakterium E. coli umfasst 4 x 10 6 Basenpaare (bp) 
DNA. Die 245 bp lange on-Sequenz liegt im Chromosom an 
einer bestimmten Position. Sobald der Präreplikationskomplex 
daran bindet, wird die DNA lokal entspiralisiert und die Repli¬ 
kation setzt sich entlang des Rings in beiden Richtungen fort; 
dabei bilden sich zwei Replikationsgabeln (►Abb. 13.7a). Bei 
E. coli beträgt die Replikationsgeschwindigkeit etwa lOOObp 
pro Sekunde, sodass es etwa 40 min dauert, bis das gesamte 
Chromosom (mit zwei Replikationsgabeln) repliziert ist. Sich 
schnell vermehrende E. coli -Zellen teilen sich alle 20 min. In 
solchen Zellen beginnen neue Replikationsrunden am ori jedes 
Chromosoms, noch bevor das erste Chromosom vollständig re¬ 
pliziert wurde. Auf diese Weise können sich die Zellen rascher 
teilen als die DNA-Replikation zeitlich erfordert. Der von einem 
ori aus replizierte DNA-Abschnitt heißt Replikon. 

Die DNA eines eukaryotischen Chromosoms ist - mit bis zu ei¬ 
ner Milliarde Basenpaaren - im Allgemeinen viel größer als die 
der Prokaryoten. Sie ist nicht ringförmig, sondern linear. Wenn 
die Replikation nur von einem einzigen ori ausginge, würde es 
selbst mit zwei Replikationssgabeln einige Wochen dauern, bis 
ein Chromosom vollständig repliziert wäre. Deshalb enthalten 
eukaryotische Chromosomen viele Replikationsursprünge, etwa 
in Abständen von 10.000-40.000bp (► Abb. 13.7b). 

Die DNA-Replikation beginnt mit einem Primer Eine 
DNA-Polymerase verlängert den Polynucleotidstrang, indem 
sie neue Nucleotide kovalent mit dem bereits bestehenden 
Strang verknüpft. Das Enzym kann jedoch den Prozess nicht 
ohne ein Starterfragment, den Primer, in Gang setzen. Bei der 
DNA-Replikation ist der Primer in der Regel ein kurzer RNA- 
Einzelstrang (►Abb. 13.8). Der Primer ist zur DNA-Matrize 
komplementär und wird Nucleotid für Nucleotid von einer Pri- 
mase synthetisiert. Die DNA-Polymerase fügt dann Nucleotide 
an das 3'-Ende des Primers und setzt dies fort, bis die Replika¬ 
tion dieses DNA-Abschnitts abgeschlossen ist. Dann wird der 
RNA-Primer abgebaut, an seiner Stelle wird DNA eingefügt, 
und die entstandenen DNA-Fragmente werden durch die Akti¬ 
vitäten anderer Enzyme verknüpft. Wenn die DNA-Replikation 
vollständig ist, besteht jeder neue Strang nur aus DNA. Es 



RNA-Primer 


Q Die Primase bindet an den Ma¬ 
trizenstrang und synthetisiert 
einen RNA-Primer. 


Matrizenstrang 

5 ^ff linin 


Primase 


RNA-Primer 




■ \ 

Sobald der Primer fertig¬ 
gestellt ist, wird die 
Primase freigesetzt. 

Die DNA-Polymerase 
bindet und synthetisiert 
neue DNA. 


Primase 


Abb. 13.8 DNA wird mithilfe eines Primers synthetisiert. DNA- 
Polymerasen benötigen einen Primer - ein Starterfragment aus RNA 
oder DNA, an das neue Nucleotide angehängt werden können 


existieren in der Natur auch Fälle, in denen der Primer von vorn¬ 
herein aus DNA-Nucleotiden besteht. 


DNA-Polymerasen sind groß DNA-Polymerasen sind viel 
voluminöser als ihre Substrate - die kleinen dNTPs und ein kur¬ 
zer Abschnitt der Matrizen-DNA. Wie Röntgenstrukturanalysen 
des Enzym-Substrat-Matrizenstrang-Komplexes von Bakterien 
zeigen, besitzt das Enzym die Form einer geöffneten rechten 
Hand, mit einer Handinnenfläche, einem Daumen und Fingern 
(►Abb. 13.9). Die „Handfläche“ enthält das aktive Zentrum 
des Enzyms und bringt die einzelnen dNTPs und die Matrize 
zusammen. Die fingerförmigen Regionen besitzen spezifische 
Oberflächen, die bestimmte Strukturen der vier Nucleotidbasen 
erkennen können. Sie binden über Wasserstoffbrücken an die 
Basen und drehen sich dabei nach innen. 

Zellen enthalten mehrere unterschiedliche DNA-Polymerasen. 
Die meisten Zellen verfügen über mehr als nur eine Art von 
DNA-Polymerase, aber nur eine von ihnen ist für die Repli¬ 
kation der chromosomalen DNA verantwortlich. Die anderen 
spielen beim Entfernen der Primer und bei der DNA-Reparatur 
eine Rolle. Beim Menschen wurden 15 verschiedene DNA-Po¬ 
lymerasen identifiziert, das Bakterium E. coli besitzt fünf DNA- 
Polymerasen. 
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Abb. 13.9 Die DNA-Polymerase bindet an den Matrizenstrang, a Das Enzym DNA-Polymerase (hellbraun) ist viel voluminöser als der von 
ihm umschlossene Teil des DNA-Moleküls (rot und blau), b Die DNA-Polymerase besitzt die Form einer Hand. Die Seitenansicht zeigt, wie die 
DNA von den „Fingern“ umschlossen wird. Diese Fortsätze des Enzyms erkennen speziüsche Strukturen der vier Basen 
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5' 

Leit¬ 

strang 


Folgestrang¬ 

matrize 


Die DNA-Polymerase 
verlängert beide Stränge. 
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lisiert die Doppelhelix. 

V___ 


3' 

5' 


Abb. 13.10 Im Replikationskomplex wirken viele Proteine zusammen. Die beiden Exemplare der DNA-Polymerase, hier zur besseren 
Übersicht getrennt dargestellt, sind in Wirklichkeit zu einem Dimer assoziiert. Jedes Exemplar besteht aus mehreren Untereinheiten. Der in 


Einzelstränge getrennte DNA-Bereich umfasst 1000-2000 Nucleotide bei Prokaryoten und 100-200 Nucleotide bei Eukaryoten 


An der DNA-Replikation wirken 
zahlreiche weitere Proteine mit 

Verschiedene weitere Proteine spielen bei der Replikation eine 
Rolle, einige davon sind in ►Abb. 13.10 dargestellt. Das erste 
Ereignis am Replikationsursprung ist die lokale Entspiralisie- 
rung und Trennung (Denaturierung) der DNA-Stränge. Wie Sie 
in ►Abschn. 13.2 erfahren haben, werden die beiden Strän¬ 
ge durch Wasserstoffbrücken zusammengehalten. Das Enzym 
DNA-Helikase nutzt die Energie aus der Hydrolyse von ATP, 
um die beiden Stränge zu entwinden und zu trennen. Ein¬ 
zelstrangbindende Proteine {single Strand binding proteins, 


SSB-Proteine) heften sich an die entspiralisierten Stränge und 
verhindern, dass sie sich wieder zur Doppelhelix zusammenla- 
gem. Durch diesen Vorgang werden beide Matrizenstränge für 
eine komplementäre Basenpaarung zugänglich. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 13.10: Ist bei der bidirektionalen Replikation, 
die von einem einzigen Ursprungsort ausgeht und bei der sich 
zwei Replikationsgabeln in entgegengesetzter Richtung bewe¬ 
gen, jeweils derselbe Strang der Leit- beziehungsweise Folge¬ 
strang? 
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13 DNA und ihre Funktion bei der Vererbung 


Activity 13.1 The Replication Complex 

www. Life 11 e.com/ac 13.1 


Die beiden DNA-Stränge werden 
an der Replikationsgabel auf 
unterschiedliche Weise verlängert 


Die DNA öffnet sich an der Replikationsgabel - einer Stelle, wo 
die DNA entspiralisiert wird und die Basen zugänglich werden, 
sodass sie als Matrize fungieren können - in einer festgeleg¬ 
ten Richtung wie ein Reißverschluss. Betrachten Sie einmal 
► Abb. 13.11 genauer und versuchen Sie sich vorzustellen, 
was in einem kurzen Zeitabschnitt geschieht. Zu Ihrer Erin¬ 
nerung: Die beiden DNA-Stränge sind antiparallel, das heißt, 
das 3'-Ende des einen Strangs ist mit dem 5'-Ende des anderen 
Strangs gepaart. 

■ Der eine in Replikation befindliche Strang ist so orientiert, 
dass er an seinem 3'-Ende kontinuierlich verlängert werden 
kann, während sich die Gabel weiter öffnet. Dies ist der so¬ 
genannte Leitstrang. 

■ Der andere entstehende Strang heißt Folgestrang. Er ist so 
orientiert, dass sich sein zugängliches 3'-Ende immer weiter 
von der Gabel entfernt und eine nicht replizierte Lücke ent¬ 
steht. Diese Lücke würde immer größer, wenn es nicht einen 
besonderen Mechanismus gäbe, der dieses Problem beseitigt. 



Der Folgestrang wird in 
Form von Okazaki-Frag 
menten synthetisiert. 
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Abb. 13.11 Die beiden neuen Stränge entstehen auf verschiedene 

Weise. Während sich die Eltern-DNA entspiralisiert, werden die beiden 
neuen Stränge in der 5'^3'-Richtung synthetisiert, obwohl ihre Matri¬ 
zenstränge antiparallel verlaufen. Der Leitstrang wächst kontinuierlich 
vorwärts, der Folgestrang jedoch wächst in kurzen, unterbrochenen Ab¬ 
schnitten, die man als Okazaki-Fragmente bezeichnet. Eukaryotische 
Okazaki-Fragmente sind 100-200 Nucleotide lang, und dazwischen be¬ 
finden sich zunächst RNA-Primer 


Animation 13.4 Leading and Lagging Strans Synthesis 

www.Lifel le. com/a 13.4 

Die Bildung des Folgestrangs erfolgt durch Synthese von relativ 
kleinen, unterbrochenen Sequenzabschnitten (100-200 Nucle¬ 
otide bei Eukaryoten, 1000-2000 Nucleotide bei den Proka- 
ryoten). Diese diskontinuierlichen Abschnitte werden genauso 
wie der Leitstrang synthetisiert, indem am 3'-Ende des neu¬ 
en Strangs nacheinander neue Nucleotide angehängt werden. 
Die Synthese dieses neuen Strangs erfolgt jedoch in Bezug auf 
die Bewegung der Replikationsgabel in der entgegengesetzten 
Richtung. Diese Abschnitte von neuer DNA bezeichnet man als 
Okazaki-Fragmente (nach ihrem Entdecker, dem japanischen 
Biochemiker Reiji Okazaki). Während der Leitstrang kontinu¬ 
ierlich „vorwärts“ wächst, verlängert sich der Folgestrang in 
kürzeren, „rückwärts“ gerichteten Abschnitten, zwischen denen 
sich zunächst noch RNA-Primer befinden; er wächst also dis¬ 
kontinuierlich. 

Für die Synthese des Leitstrangs ist ein einziger Primer not¬ 
wendig, aber bei der Synthese des Folgestrangs erfordert jedes 
Okazaki-Fragment einen eigenen Primer, der von der Prima- 
se hergestellt werden muss. Bei Bakterien synthetisiert die 
DNA-Polymerase III ein Okazaki-Fragment, indem sie so lan¬ 
ge Nucleotide an einen Primer anhängt, bis sie den Primer 
des vorherigen Fragments erreicht (►Abb. 13.12). Hier ent¬ 
fernt nun die DNA-Polymerase I den alten Primer und ersetzt 
ihn durch DNA. Zurück bleibt eine kleine Bindungslücke, da 
die letzte Phosphodiesterbindung zwischen den aneinandergren¬ 
zenden Okazaki-Fragmenten von der DNA-Polymerase I nicht 
geknüpft werden kann. Das Herstellen dieser Bindung wird 
von der DNA-Ligase katalysiert, wodurch die Fragmente mit¬ 
einander verbunden werden und der Folgestrang ein Ganzes 
bildet. 

Bei der DNA-Replikation kommt es zu einem bemerkenswerten 
Zusammenspiel von verschiedenen Proteinen, die auf die DNA- 
Stränge ein wirken. Im Folgenden sind noch einmal die Proteine 
in der Reihenfolge aufgeführt, in der sie ihre Aktivität an der 
Replikationsgabel entfalten. 

1. Die DNA-Helikase entspiralisiert die Doppelhelix und trennt 
lokal die beiden Stränge. 

2. Einzelstrangbindende Proteine binden an die getrennten 
Stränge und verhindern, dass sich dort die Doppelhelix wie¬ 
der bildet. 

3. Die DNA-Primase erzeugt RNA-Primer. 

4. Die DNA-Polymerase III verknüpft neue Nucleotide und bil¬ 
det so neue DNA-Stränge, wobei die DNA-Polymerase I auch 
noch den Primer gegen DNA-Nucleotide austauscht. 

5. Die DNA-Ligase verbindet die fertigen Okazaki-Fragmente 
miteinander. 

Zusammen bewerkstelligen die Proteine die Synthese von neu¬ 
er DNA mit einer Geschwindigkeit von lOOObp pro Sekunde, 
wobei die Fehlerrate bei unter 1:1.000.000 liegt. 

Eine gleitende Klammer erhöht die Geschwindigkeit 
der DNA-Replikation Warum sind DNA-Polymerasen so ex¬ 
trem schnell? Wie Sie aus ► Abschn. 8.3 wissen, katalysiert ein 
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Die DNA-Ligase katalysiert 
anschließend die Bildung 
der Phosphodiesterbindung. 


Abb. 13.12 Die Synthese des Folgestrangs. Bei Bakterien bewerk¬ 
stelligen die DNA-Polymerase I und die DNA-Ligase zusammen mit 
der DNA-Polymerase III gemeinsam die komplexe Aufgabe, den Fol¬ 
gestrang zu synthetisieren 


Enzym eine chemische Reaktion: 

Substrat bindet an Enzym ein Produkt wird gebildet 
—> Enzym wird freigesetzt -> der Zyklus wiederholt sich 

Die DNA-Replikation ginge nicht so schnell vonstatten, wenn 
sie für jedes einzelne Nucleotid einen solchen Zyklus durchlau¬ 
fen müsste. DNA-Polymerasen zeigen jedoch eine hohe Pro- 
zessivität - das heißt, jedes Mal, wenn sie an ein DNA-Molekül 
binden, katalysieren sie zahlreiche Polymerisationsreaktionen: 

Substrat bindet an Enzym —>► viele Produkte werden gebildet 
-> Enzym wird freigesetzt —> der Zyklus wiederholt sich 

Der Komplex aus DNA-Polymerase und DNA wird durch eine 
Art gleitende DNA-Klammer stabilisiert. Diese besteht aus 
mehreren identischen Untereinheiten und ist wie eine Rohr¬ 
schelle geformt (► Abb. 13.13) Der Proteinring ist gerade groß 
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Eine Klammer 
bindet an die DNA. 
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Die DNA-Polymerase 
bindet an den Klammer- 
DNA-Komplex. 


DNA-Polymerase 



Die Klammer hält die Polymerase 
stabil an die DNA gebunden, so- 
dass bei einem einzigen Bindungs¬ 
ereignis viele Nucleotide angehängt 
werden können. 


Abb. 13.13 Eine gleitende DNA-Klammer erhöht die Effizienz der 
DNA-Polymerisation. Die Klammer hält das Enzym am Substrat fest. 
So muss das Enzym nicht ständig neu an Matrize und Substrat binden 
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genug, dass die DNA-Doppelhelix hindurch passt, zusammen 
mit einer einzigen Schicht von Wassermolekülen als „Gleitmit¬ 
tel“. Der Ring bindet an den DNA-Polymerase-DNA-Komplex 
und hält Enzym und DNA fest zusammen. Ist keine solche 
Klammer vorhanden, löst sich die DNA-Polymerase nach 20- 
100 Kondensationsreaktionen von der DNA. Mit der DNA- 
Klammer kann das Enzym bis zu 50.000 Nucleotide polyme¬ 
risieren, bevor es sich von der DNA trennt. 


Die DNA wird durch den Replikationskomplex gefädelt 

Wahrscheinlich haben Sie sich bis jetzt die DNA-Replikation 
so vorgestellt, dass eine Art Lokomotive (der Replikationskom¬ 
plex) ein Eisenbahngleis (die DNA) entlangfährt. Das ist jedoch 
nicht so. Vor allem bei den Eukaryoten ist der Replikations¬ 
komplex anscheinend stationär an spezifischen Positionen im 
Zellkern befestigt, und die DNA bewegt sich, indem sie in Form 
eines Einzelstrangs in den Komplex gleitet und in Form eines 
Doppelstrangs wieder herauskommt. 


Die Telomere werden nicht vollständig 
repliziert und unterliegen bestimmten 
Reparaturmechanismen 

Wie in ► Abschn. 13.4 besprochen wird, kann DNA durch 
Strahlung oder chemische Substanzen geschädigt werden. Wenn 
das geschieht, werden DNA-Reparaturmechanismen aktiviert 
und Brüche in der DNA mit freien 3'- und 5 r -Enden wer¬ 
den durch die Kombination aus DNA-Synthese und Aktivität 
der DNA-Ligase wieder verknüpft. Dadurch stellen die En¬ 
den der Chromosom potenziell ein Problem dar: Das DNA- 
Reparatursystem könnte die Enden als Brüche erkennen und 
zwei Chromosomen miteinander verbinden. Das hätte verhee¬ 
rende Auswirkungen auf das Genom. 

Bei vielen Eukaryoten befinden sich an den Enden der Chro¬ 
mosomen Sequenz Wiederholungen, die man als Telomere be¬ 
zeichnet. Beim Menschen ist TTAGGG-3' die Telomersequenz, 
die sich an jedem Ende eines Chromosoms etwa 2500-mal 
wiederholt. An diese Sequenz Wiederholungen binden speziel¬ 
le Proteine, die verhindern, dass das DNA-Reparatursystem die 
Enden als Brüche erkennt. Darüber hinaus können die Wie¬ 
derholungen Schleifen bilden, die eine ähnliche Schutzfunktion 
besitzen. 

Es gibt jedoch noch ein weiteres Problem mit den Enden 
der Chromosomen. Wie Sie gerade erfahren haben, erfolgt 
die Synthese des Folgestrangs durch das Anfügen von Okaz- 
aki-Fragmenten an RNA-Primer. Wenn nun der endständige 
RNA-Primer entfernt wird, kann keine DNA mehr synthetisiert 
werden, um ihn zu ersetzen, da es kein 3 r -Ende mehr gibt, das 
verlängert werden könnte. Es bleibt also an beiden Enden der 
fertigen DNA am jeweils komplementären Strang ein kurzes, 
ungepaartes DNA-Stück übrig; meistens wird es enzymatisch 
entfernt. Auf diese Weise wird das Chromosom bei jeder Zell¬ 
teilung etwas kürzer (► Abb. 13.14). 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 13.14: Warum exprimieren die Zellen, die Ga¬ 
meten bilden, die Telomerase? 


Ein menschliches Chromosom kann bei jeder Runde der DNA- 
Replikation und Zellteilung 50-200 bp an Telomer-DNA verlie¬ 
ren. Nach vielen Teilungen können so die Gene in der Nähe der 
Chromosomenenden verloren gehen, und die Zelle stirbt. Die¬ 
ser Effekt erklärt teilweise, warum viele Zelllinien nicht die 
gesamte Lebenszeit eines Organismus bestehen bleiben: Ihre 
Telomere gehen verloren. Andererseits verfügen sich ständig 
teilende Zellen wie die Stammzellen des Knochenmarks und 
die Urkeimzellen, die die Gameten produzieren, über einen spe¬ 
ziellen Mechanismus, um ihre Telomer-DNA zu erhalten. Das 
Enzym Telomerase fügt bei diesen Zellen die verloren gegan¬ 
genen Telomersequenzen an (►Abb. 13.14). Die Telomerase 
enthält eine RNA-Sequenz, die als Matrize für die Sequenzwie¬ 
derholung der Telomere fungiert. 

Bei über 90% aller Tumoren des Menschen wird die Telo¬ 
merase exprimiert. Wahrscheinlich ist sie ein wichtiger Faktor 
für die Fähigkeit von Krebszellen, sich ständig zu teilen. Da 
die meisten normalen Zellen diese Fähigkeit nicht besitzen, ist 
die Telomerase ein interessantes Ziel für Medikamente, die Tu¬ 
moren spezifisch angreifen sollen. Auch im Zusammenhang 
mit dem Alterungsprozess ist die Telomerase im Gespräch. 
Wenn menschliche Zellkulturen mit einem Gen transformiert 
werden, das die Telomerase in großen Mengen exprimiert, ver¬ 
kürzen sich deren Telomere nicht. Solche Zellen leben nicht 
nur 20-30 Generationen und sterben dann, sondern sie werden 
immortalisiert. Zu klären ist hier noch, inwieweit sich dieser Be¬ 
fund auf das Altem eines ganzen Organismus an wenden lässt. 

13.3 Wiederholung 

Meselson und Stahl haben gezeigt, dass die DNA- 
Replikation semikonservativ ist: Jeder Elternstrang dient 
als Matrize für einen neuen Strang. Ein Komplex von 
Proteinen, vor allem die DNA-Polymerasen, spielen bei 
der Replikation eine Rolle. Die neue DNA wird nur in 
einer Richtung polymerisiert. Da die beiden Stränge anti¬ 
parallel verlaufen, wird ein Strang kontinuierlich erzeugt, 
während der andere in kurzen Okazaki-Fragmenten ent¬ 
steht, die schließlich verknüpft werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie das Meselson-Stahl-Experiment 
den entscheidenden Beleg lieferte, welches Modell der 
DNA-Replikation zutrifft. 

■ die Funktionen der einzelnen Komponenten nennen 
können, die für die DNA-Replikation notwendig sind. 

■ die Funktionen der DNA-Helikasen und der einzel¬ 
strangbindenden Proteine erläutern können. 

■ die Notwendigkeit von Telomerasen aufgrund der se¬ 
mikonservativen DNA-Replikation erklären können. 
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Abb. 13.14 Die Telomere und die Telo- 

merase. a Bei den meisten Zellen verkürzt 
sich das Chromosom mit jeder Replikation, 
da die nichtreplizierte DNA am 3 '-Ende des 
Matrizenstrangs entfernt wird. In Stammzel¬ 
len verlängert die Telomerase mithilfe einer 
RNA-Matrize die Telomere und verhindert 
eine Verkürzung der Chromosomen, b Die 
Telomerregionen dieser menschlichen Chro¬ 
mosomen (blau) wurden durch Markierung 
mit einem orangefarbenen Fluoreszenzmar¬ 
ker sichtbar gemacht 


Telomer 

A 


rrrr 


ursprüngliche DNA neue Stränge 


/ 


Mehrzahl der Zellen 







3' 


5' 


Bei den meisten Zellen werden 
die endständigen, nichtreplizier- 
ten Nucleotide entfernt und das 
Chromosom verkürzt sich. 


Stammzellen 


Telomerase 

A- 


RNA- 

Matrize 



Bei Stammzellen verlängert 
die Telomerase mithilfe einer 
RNA-Matrize (die von der Pri- 
mase erzeugt wird) die 

Telomere. 


Die Telomerase wandert zum 
neuen Ende und die DNA-Poly- 
merase füllt die Lücke. Dieser 
Vorgang kann sich mehrere 
Male wiederholen, sodass sich 
die Telomere verlängern. 


_ 7 _ 

1. Wie ließ sich mit dem Experiment von Meselson und Stahl zwi¬ 
schen den drei Modellen der DNA-Replikation unterscheiden? 

2. Nennen Sie fünf Proteine, die für die DNA-Replikation not¬ 
wendig sind. Welche Funktionen besitzen sie? 

3. Warum befinden sich an den Enden der Chromosomen beson¬ 
dere Sequenzen und wie werden sie repliziert? 

4. Der Wirkstoff Didesoxycytidin, der zur Behandlung be¬ 
stimmter Virusinfektionen eingesetzt wird, ist ein Nucleotid 
mit einer 2 r , ß'-Didesoxyribose. Dieses Zuckermolekül trägt 
weder an der 2'- noch an der ß'-Position eine -OH-Gruppe. 
Erklären Sie, warum das Molekül die Verlängerung eines 
DNA-Strangs beendet, wenn es in DNA eingebaut wird. 



Der komplexe Vorgang der DNA-Replikation ist erstaunlich ge¬ 
nau, aber er ist nicht absolut fehlerfrei. Was geschieht, wenn 
Fehler auftreten? 

13.4 Fehler in der DNA können 
repariert werden 

Die DNA wird äußerst exakt repliziert und bleibt daher zuver¬ 
lässig erhalten. Das ist für die Funktionstüchtigkeit aller Zellen 
essenziell - gleichgültig, ob es sich um einen Prokaryoten oder 
eine Zelle in einem komplexen, vielzelligen Organismus han¬ 
delt. Die Replikation der DNA erfolgt aber nicht mit absoluter 
Genauigkeit, und DNA unterliegt Veränderungen durch chemi¬ 
sche Substanzen und andere Umweltfaktoren. Wie konnte das 
Leben angesichts dieser Gefahr so lange bestehen? 

Auf den Punkt gebracht 


Didesoxycytidin 


Bei der Replikation und durch chemische Veränderungen von Ba¬ 
sen können in der DNA Fehler entstehen. 
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13 DNA und ihre Funktion bei der Vererbung 


a DNA-Korrekturlesen 




DNA-Polymerase III 


Die Proteine des Replikations¬ 
komplexes schneiden das fal¬ 
sche Nucleotid sofort heraus. 


) Während der DNA-Replika- 
tion kann ein falsches Nucle¬ 
otid in die wachsende Kette 
eingebaut werden. 



b Fehlpaarungsreparatur 


aononnnnonnom a.a^o 


O Bei der Replikation kam es zu 
einer Basenfehlpaarung, die 
dem Korrekturlesen entging. 




. Illlllllll 

* iiiiiiiiiimiiiiiiiiiiiii 


DNA- 

Polymerase I 



Die Fehlpaarungsreparaturproteine 

schneiden das fehlgepaarte Nucleotid 
und einige benachbarte Nucleotide heraus. 


I Die DNA-Polyme¬ 
rase I fügt das rich¬ 
tige Nucleotid an. 


Die DNA-Ligase repa¬ 
riert den verbliebenen 
Strangbruch. 


c Excisionsreparatur 

llllllllllfl%|||||||||| 




° 


5 


■■iiillirtHiiniiit 


In der DNA wird ein 
Nucleotid geschädigt. 


B Di© Excisionsreparaturproteine schnei¬ 
den das geschädigte Nucleotid und 
einige benachbarte Nucleotide heraus. 



| Die DNA-Polymerase I fügt die 
richtigen Basen in 5'->3'-Rich- 
tung an. 


Q Die DNA-Ligase re¬ 
pariert den verblie¬ 
benen Strangbruch. 


Abb. 13.15 Mechanismen der DNA-Reparatur. Die Proteine des Replikationskomplexes wirken bei DNA-Reparaturmechanismen mit und 
verringern so die Fehlerrate in der replizierten DNA ganz erheblich. Ein anderer Mechanismus (die Excisionsreparatur) dient dazu, Schäden an 
bereits bestehenden DNA-Molekülen zu reparieren 


DNA-Polymerasen machen Fehler bei der Synthese der Poly- 
nucleotidstränge - im Allgemeinen wird pro 100.000 replizierten 
Nucleotiden eine falsche Base eingebaut. Das erscheint zwar an¬ 
gesichts der etwa 3 Mrd. Basenpaare beim Menschen vielleicht 
als wenig bedeutsam, aber die Fehler addieren sich. Wenn die 
Fehler der DNA-Polymerase nicht repariert würden, gäbe es bei 
jeder Teilung einer menschlichen Zelle in den neu synthetisierten 
DNA-Strängen 60.000 falsche Basen. Es ist sogar noch schlim¬ 
mer: Da die Basen selbst chemisch instabil sind, können sie durch 
äußere Faktoren wie Strahlung geschädigt werden. So entstehen 
Mutationen, an denen die korrekte Paarung verhindert wird. 


Zellen verfügen mindestens über drei verschiedene DNA- 

Reparaturmechanismen: 

■ Ein Mechanismus zum Korrekturlesen korrigiert Replikati¬ 
onsfehler, sobald die Polymerase sie erzeugt. 

■ Ein Mechanismus zur Fehlpaarungsreparatur prüft die 
DNA unmittelbar nach der Replikation und korrigiert alle 
B asenfehlpaarungen (, mismatches ). 

■ Ein Mechanismus zur Excisionsreparatur entfernt che¬ 
misch veränderte Basen und ersetzt sie durch die funktionei¬ 
len Basen. 


Querverweis 

Die molekularen Mechanismen der DNA-Mutationen 
werden in ►Abschn. 15.1 besprochen, die genetischen 
Folgen von Mutationen in ► Abschn. 12.2. 


Vorteilhafterweise werden Fehler bei der DNA-Replikation in 
den Zellen korrigiert und geschädigte Nucleotide repariert. 


Die meisten DNA-Polymerasen führen die Korrekturlesefunk¬ 
tion jedes Mal durch, wenn sie ein neues Nucleotid in den 
wachsenden DNA-Strang einfügen (► Abb. 13.15a). Wenn eine 
DNA-Polymerase eine Fehlpaarung der Basen erkennt, entfernt 
sie das unpassend eingebaute Nucleotid und startet einen neu¬ 
en „Versuch“. (Auch andere Proteine im Replikationskomplex 
sind beim Korrekturlesen von Bedeutung.) Die Fehlerrate dieses 
Vorgangs beträgt nur eine von 10.000 reparierten Basenpaaren. 
Dadurch verringert sich die Fehlerrate bei der Replikation ins¬ 
gesamt auf einen Fehler pro 10 10 (10 Mrd.) replizierten Basen. 
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Nach der Replikation der DNA durchsucht eine zweite Gruppe 
von Proteinen das neu replizierte Molekül auf Basenfehlpaarun¬ 
gen, die dem Korrekturlesen entgangen sind (► Abb. 13.15b). 
So kann ein solcher Mechanismus zur Fehlpaarungsreparatur 
beispielsweise ein A-C-Paar erkennen, wo eigentlich ein A-T- 
Paar sein sollte. Das Reparatursystem erkennt, welche der bei¬ 
den Basen im A-C-Paar die falsche ist und führt die Reparatur 
durch. Wenn das korrekte Paar A-T ist, ersetzt das Reparatur¬ 
system C durch T und stellt so das A-T-Paar wieder her. Wenn 
es jedoch erkennt, dass das richtige Paar C-G ist, ersetzt es A 
durch G. Gelingt die Fehlpaarungsreparatur nicht, ändert sich 
die DNA-Sequenz. Eine Form von Dickdarmkrebs entsteht teil¬ 
weise durch ein Versagen der Fehlpaarungsreparatur. 

DNA-Moleküle können auch während der Interphase einer Zelle 
beschädigt werden (beispielsweise in der Gl-Phase). Hochener¬ 
getische Strahlung, chemische Substanzen aus der Umgebung 
und spontan auftretende chemische Reaktionen können die DNA 
schädigen. Wenn beispielsweise benachbarte Thymine auf dem¬ 
selben DNA-Strang ultraviolettes Licht (etwa mit einer Wellen¬ 
länge von 260 nm) absorbieren, bilden sich kovalente Bindungen 
zwischen den Basen, sodass ein Thymindimer entsteht. Diese 
Dimere stören die Basenpaarung bei der Replikation, sodass zu¬ 
fällige Basen eingebaut werden. Dies ist die primäre Ursache für 
Hautkrebs bei Menschen. Für diese Art von Schäden sind Me¬ 
chanismen der Excisionsreparatur zuständig (► Abb. 13.15c). 


13.5 Die Polymerasekettenreaktion 
dient der Vervielfältigung 
von DNA 

Die Mechanismen, die der DNA-Replikation in den Zellen zu¬ 
grunde liegen, dienten dazu, eine wichtige Labormethode zu 
entwickeln, die für die Analyse von Genen und Genomen un¬ 
entbehrlich geworden ist. Dieses Verfahren ermöglicht es, von 
kurzen DNA-Sequenzen zahlreiche Kopien herzustellen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Polymerasekettenreaktion wurde entwickelt, um von DNA- 
Abschnitten in kurzer Zeit zahlreiche Kopien hersteilen zu kön¬ 
nen. 

Activity 13.2 Polymerase Chain Reaction 

www. Life Ile. com/ac 13.2 


Die Polymerasekettenreaktion (PCR) erzeugt 
zahlreiche Kopien von DNA-Sequenzen 


13.4 Wiederholung 

Die DNA-Replikation ist nicht absolut fehlerfrei. Darüber 
hinaus kann DNA auch durch äußere Einflüsse verändert 
oder geschädigt werden. Lür das Erkennen und die Kor¬ 
rektur von fehlgepaarter oder geschädigter DNA gibt es 
Reparaturmechanismen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ einschätzen können, welche Folgen Fehler in der DNA 
haben können, wenn sie nicht behoben werden. 


_ ? _ 

1. Welche Folgen kann es in Hinblick auf die Funktion der DNA 
für eine Zelle haben, wenn in der S-Phase vor der Meiose eine 
DNA-Veränderung nicht repariert wird? 

2. Eine bestimmte Form von Dickdarmkrebs wird durch eine 
Mutation in einem Gen für ein Protein hervorgerufen, das 
bei der Reparatur von Fehlpaarungen eine Rolle spielt. Wie 
würde sich eine solche Mutation auf die Entwicklung von 
Krebs auswirken? Bedenken Sie hier auch die Bedeutung von 
Kontrollgenen des Zellzyklus (► Abschn. 11.7, „Experiment: 
Sind mehrere Ereignisse erforderlich, um den Zellzyklus von 
Krebszellen in Gang zu setzen?“). 


Das Wissen darüber, wie DNA repliziert und repariert wird, hat 
es der Biologie ermöglicht, neuartige Verfahren für Analyse der 
DNA und von Genen zu entwickeln. Im nächsten Abschnitt ler¬ 
nen Sie die vielleicht wichtigste dieser Methoden kennen. 


Für die Untersuchung von DNA und gentechnische Anwendun¬ 
gen im Labor ist es häufig notwendig, von einer DNA-Sequenz 
zahlreiche Kopien zu erzeugen. Diese DNA-Vervielfältigung, 
auch DNA-Amplifikation genannt (vom lateinischen amplifi- 
care für „vergrößern“, „steigern“), wird benötigt, da die DNA- 
Menge, die sich aus einer biologischen Probe isolieren lässt, 
häufig zu gering ist, um damit zu arbeiten. Durch die Poly¬ 
merasekettenreaktion (polymerase chain reaction , PCR) lässt 
sich dieser Replikationsvorgang automatisieren, indem eine kur¬ 
ze DNA-Region im Reaktionsgefäß viele Male kopiert wird. 

Das Reaktionsgemisch der PCR enthält: 

■ eine gewisse Menge doppelsträngiger DNA aus einer biolo¬ 
gischen Probe, die als Matrize fungiert. 

■ zwei kurze, künstlich hergestellte Primer, die zu den Enden 
der gesuchten Sequenz komplementär sind. 

■ die vier dNTPs (dATP, dTTP, dCTP, dGTP). 

■ eine DNA-Polymerase, die hohe Temperaturen verträgt, oh¬ 
ne dass sie denaturiert wird. 

■ Salze und einen Puffer, um einen neutralen pH-Wert zu ge¬ 
währleisten. 

Die DNA-Amplifikation mittels PCR ist ein zyklischer Prozess, 
bei dem eine Abfolge einzelner Schritte ständig wiederholt wird 
(►Abb. 13.16): 

1. Beim ersten Schritt wird das Reaktionsgefäß bis nahe dem 
Siedepunkt erhitzt, um die beiden Stränge der DNA-Matrize 
zu trennen (Denaturierung der DNA). 

2. Dann wird das Reaktionsgefäß abgekühlt, damit die Primer 
an die Matrizenstränge binden können ( annealing ). 

3. Als Nächstes wird das Reaktionsgefäß auf eine für die DNA- 
Polymerase optimale Temperatur erwärmt, um die Synthese 
der neuen komplementären Stränge zu katalysieren. 
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13 DNA und ihre Funktion bei der Vererbung 



Der Vorgang wird wieder¬ 
holt, sodass sich die DNA- 
Menge verdoppelt. 


m Durch Wiederholung des Vorgangs 
können in kurzer Zeit viele Kopien 
der ursprünglichen DNA produ¬ 
ziert werden. 


\ 



Abb. 13.16 Die Polymerasekettenreaktion (PCR). Bei diesem zyklischen Prozess werden die Schritte viele Male wiederholt, um zahlreiche 
identische Kopien eines DNA-Fragments herzustellen (DNA-Amplifikation). Dadurch erhält man genügend DNA für eine chemische Analyse und 
gentechnische Anwendungen 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 13.16: Inwieweit lassen sich PCR-Primer mit 
Primern für die DNA-Replikation vergleichen? 


Ein einziger Zyklus erfordert nur wenige Minuten. Er erzeugt in 
der ersten Runde zwei doppelsträngige Kopien der DNA-Ziel- 
sequenz. Wenn man den Zyklus viele Male wiederholt, nimmt 
die Anzahl der Kopien der DNA-Sequenz exponentiell zu. 

Das PCR-Verfahren erfordert, dass die Basensequenz am 3 r -Ende 
jedes Strangs der DNA-Zielsequenz bekannt ist, sodass man die 
komplementären Primer, jeweils mit einer Länge von 15-30 Ba¬ 
sen, im Labor herstellen kann. Aufgrund der Spezifität von DNA- 
Sequenzen bindet ein Primerpaar von dieser Länge normalerwei¬ 
se im Genom eines Organismus nur an eine einzige DNA-Region. 
Diese Spezifität ist trotz der unglaublichen Vielfalt der DNA-Se- 
quenzen entscheidend für die Leistungsfähigkeit der PCR. 

Die Temperaturanforderungen der PCR stellten ursprünglich ein 
Problem dar. Um die DNA zu denaturieren (in die beiden Strän¬ 
ge aufzutrennen), muss sie auf über 90 °C erhitzt werden - eine 
Temperatur, bei der DNA-Polymerasen wie fast alle Proteine 
durch Entfaltung (Denaturierung) irreversibel zerstört werden. 
Als die PCR-Methode neu entwickelt worden war, musste man 
in jedem Zyklus nach der Denaturierung neues Enzym hinzufü¬ 
gen, sodass die Methode für die allgemeine Anwendung kaum 
geeignet war. Dieses Problem hatte die Natur jedoch schon 
vor Jahrmilliarden gelöst: In manchen heißen Quellen lebt ein 
Bakterium, das man passend als Thermus aquaticus („Heißwas- 
serling“) bezeichnet. Die Mechanismen, durch die dieses Bakte¬ 
rium bei 95 °C überleben kann, wurden von Thomas Brock und 
seiner Arbeitsgruppe untersucht. Sie entdeckten bei T. aquaticus 


einen hitzeresistenten Metabolismus. Ahe seine Proteine sind 
hitzeresistent. Dazu gehört auch eine DNA-Polymerase, die bei 
diesen hohen Temperaturen nicht denaturiert. 

Wissenschaftler, die darüber nachdachten, wie man das Problem 
der PCR lösen könnte, lasen Brocks Artikel aus der Grund¬ 
lagenforschung und hatten eine geniale Idee: Warum sollte 
man nicht die DNA-Polymerase von T. aquaticus bei der PCR- 
Methode verwenden? Das Enzym kann der Denaturierungstem¬ 
peratur von 90 °C widerstehen und muss nicht bei jedem Zyklus 
neu zugesetzt werden. Das Konzept funktionierte und brach¬ 
te dem Biochemiker Kary Mullis 1993 den Nobelpreis ein. 
PCR-Maschinen (sog. PCR-Cycler oder Thermocycler) fehlen 
seither in keinem gentechnischen Labor. Einige ihrer wichtigs¬ 
ten Anwendungen werden in ► Kap. 15-18 beschrieben. Diese 
Anwendungen PCR-amplihzierter DNA reichen von der DNA- 
Sequenzierung über die Identiüzierung einzelner Personen oder 
sonstiger Lebewesen bis hin zum Nachweis von Krankheiten. 

13.5 Wiederholung 

Die Kenntnisse über die Mechanismen der DNA- 
Replikation führten zur Entwicklung der PCR-Methode, 
mit der sich zahlreiche Kopien von DNA-Sequenzen her- 
steilen lassen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Bedeutung der einzelnen Schritte im PCR-Prozess 
erläutern können. 
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■ erläutern können, warum die Anwendung der PCR 
bei verschiedenen wissenschaftlichen Fragestellungen 
von Vorteil ist. 


_ 7_ 

1. Welche Funktion haben die Primer in der PCR? 

2. Mithilfe der PCR ist es möglich, eine Organismenart in 
der freien Natur schnell zu identifizieren: Wenn man eine 
spezifische DNA-Sequenz amplifizieren kann, lässt sich der 
Organismus bestimmen. Man nennt dies DNA-Barcoding. 
Worauf basiert dieser Test? 


Faszination Forschung: Was sollten Sie über die DNA- 
Replikation wissen, um den Mechanismus eines Wirkstoffs 
beschreiben zu können, der diese blockiert? 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Die Replikation der DNA als Ziel für eine 
Krebstherapie“) wurde die Entdeckung beschrieben, dass 
Platinelektroden die Zellteilung hemmen. Diese Entde¬ 
ckung brachte Forscher zu der Frage, ob es möglich ist, 
einen Wirkstoff zu entwickeln, der Platin enthält und das 
unkontrollierte Wachstum von Krebszellen blockiert. Cis- 
platin, der Wirkstoff, den Barnett Rosenberg entwickelte, 
war bei bestimmten Arten von Tumoren außerordentlich 
wirksam. Als man die Chemie der DNA und ihren Re¬ 
plikationsmechanismus kannte, verstand man auch den 
Wirkmechanismus von Cisplatin. 

In ► „Experiment: Das Meselson-Stahl-Experiment“ 
wird beschrieben, wie man zeigen konnte, dass die DNA 
semikonservativ repliziert wird - das heißt, voneinan¬ 
der getrennte DNA-Stränge dienen als Matrizen für neue 
Stränge. Sie haben auch erfahren, dass in Gegenwart von 
Cisplatin die semikonservative Replikation nicht stattfin¬ 
det, was darauf hindeutet, dass Cisplatin die Trennung der 
DNA-Stränge verhindert, also die Voraussetzung für die 
Replikation blockiert. Wie kommt es dazu, und welche 
Bedeutung hat hier Platin? 

Cisplatin (chemisch cA-Diamindichloroplatin) enthält ein 
Platinatom, das an zwei Aminogruppen und zwei Chlor¬ 
atome gebunden ist (Abb. A). Bei Rosenbergs Experi¬ 
menten bildete sich diese Verbindung, als die Platinelek¬ 
troden mit den Salzen in der sie umgebenden Lösung 
reagierten. Die Komplexbindung (koordinative Bindung) 
zwischen dem Platinatom und den Chloratomen ist nur 
schwach, und Letztere können durch freie Elektronenpaa¬ 
re verdrängt werden, wie sie zum Beispiel der Stickstoff 
bietet. Bei der DNA verdrängt eines der Stickstoffatome 
von Guanin (Abb. B) ein Chloratom und bildet eine star¬ 
ke Komplexbindung zum Platinatom. Wenn sich in der 
Nähe am gegenüberliegenden DNA-Strang ebenfalls ein 
Guanin befindet, kann auch das andere Chloratom von 
Cisplatin verdrängt werden, sodass der Diaminplatinrest 


nun wirkungsvoll an die beiden DNA-Stränge gebunden 
ist. Die DNA wird dadurch quervernetzt und kann nicht 
mehr für die Replikation getrennt werden (Abb. C). Ohne 
Replikation kann sich die Zelle nicht teilen und durch¬ 
läuft die Apoptose. Die Art von DNA-Schädigung, die 
Cisplatin hervorruft, kann durch keinen der zellulären Re¬ 
paraturmechanismen beseitigt werden. 


a Cisplatin c Quervernetzung der DNA-Stränge 




Cisplatin bindet an zwei Guanine, sodass die beiden 
DNA-Stränge quervernetzt werden und dadurch die 
Doppelhelix hier nicht geöffnet werden kann. 


Cisplatin ist ein kleines, tödlich wirkendes Molekül 

Ausblick 

Die Chromosomen der Eukaryoten enthalten lange DNA- 
Stränge, die aus bis zu 10 Mio. Basenpaaren bestehen. 
Jedes Chromosom muss während der S-Phase des Zellzy¬ 
klus ein einziges Mal und vollständig repliziert werden. 
Da die Replikation von einem Ursprung in zwei Richtun¬ 
gen voranschreitet und die S-Phase im Allgemeinen nicht 
ausreichen würde, um ein Chromosom vollständig zu 
replizieren, gibt es zahlreiche Startpunkte für die Repli¬ 
kation. Ein wichtiges Anliegen der Biologie besteht darin 
herauszufinden, wie das funktioniert. Eine vor Kurzem 
gemachte Entdeckung liefert vielleicht einen Hinweis 
darauf, wie der DNA-Replikationskomplex an jeden Re¬ 
plikationsursprung gelangt. Die meisten RNA-Moleküle, 
die von der DNA transkribiert werden, verlassen zwar 
den Syntheseort, einige jedoch nicht. Diese kurzen RNAs, 
die zu ihrer DNA-Matrize komplementär sind, falten sich 
stattdessen zurück und binden durch Basenpaarung an 
die DNA. Diese schnelle Bindung verdrängt tatsächlich 
den Nicht-Matrizenstrang der DNA, sodass dieser eine 
Schleife bildet. An diesen Stellen auf dem langen Chro¬ 
mosom bilden sich Schleifen in einer DNA-Region, die 
nicht mit ihrem komplementären Strang gepaart ist, da 
dieser an die RNA gebunden ist. Neuere Befunde deuten 
darauf hin, dass die „R-Schleifen“ mit ihren nun zu¬ 
gänglichen DNA-Basen dazu dienen, dass Proteine des 
DNA-Replikationskomplexes binden können. 
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13 DNA und ihre Funktion bei der Vererbung 


Kapitelzusammenfassung 


13.1 Experimente zeigten: Das genetische Material ist die 
DNA 

■ Wie das Experiment von Griffith in den 1920er-Jahren 
zeigte, kann eine bestimmte Substanz in den Zellen - die 
man damals als transformierendes Prinzip bezeichnete - 
bei anderen Zellen vererbbare Veränderungen hervorru- 
fen. Siehe ► „Experiment: Genetische Transformation“ 

■ Die Lokalisation und die Menge der DNA in der Zelle 
deuteten darauf hin, dass DNA das genetische Materi¬ 
al sein könnte. Avery und seine Mitarbeiter isolierten 
das transformierende Prinzip aus Bakterien und identi¬ 
fizierten es als DNA. Siehe ► „Experiment: Genetische 
Transformation durch DNA“ 

■ Das Hershey-Chase-Experiment belegte überzeugend, 
dass DNA (und nicht Protein) tatsächlich das genetische 
Material ist. Dabei verfolgten Hershey und Chase die 
DNA von radioaktiv markierten Viren, mit denen man 
Bakterienzellen infiziert hatte. Siehe ► „Experiment: Das 
Hershey-Chase-Experiment“; ►Animation 13.1 

■ Die Einführung fremder Gene in das Genom von Bak¬ 
terien bezeichnet man als genetische Transformation. 
Bei eukaryotischen Zellen spricht man in solchen Fäl¬ 
len von Transfektion. Transformation und Transfektion 
lassen sich mithilfe eines Markergens nachweisen, das 
einen bekannten und beobachtbaren Phänotyp hervorruft. 

13.2 DNA besitzt eine Struktur, die zu ihrer Funktion 

passt 

■ Nach der Chargaff-Regel ist in der DNA die Menge an 
Adenin gleich der Menge an Thymin und die Menge an 
Guanin gleich der Menge an Cytosin. Demnach ist die 
Gesamtmenge an Purinen (A + G) gleich der Gesamt¬ 
menge an Pyrimidinen (T + C). 

■ Rosalind Franklin führte mit DNA-Molekülen, die nach 
einem Verfahren von Wilkins präpariert und kristallisiert 
worden waren, Röntgenstrukturanalysen durch; die Er¬ 
gebnisse wiesen auf eine Helixstruktur hin. Watson und 
Crick bauten Molekülmodelle der DNA, aus denen sie 
auf eine rechtsgängige Doppelhelix schlossen, bei der die 
Stränge antiparallel verlaufen. Siehe ► Abb. 13.3 

■ Hintergrund der Chargaff-Regel ist die komplementäre 
Basenpaarung zwischen A und T sowie G und C. Die 
Basen werden durch Wasserstoffbrücken zusammenge¬ 
halten. 

■ An den gepaarten Basen sind reaktive Gruppen zugäng¬ 
lich, sodass sie durch andere Moleküle, zum Beispiel 
Proteine, erkannt werden können. Siehe ► Abb. 13.4 

13.3 Die DNA wird semikonservativ repliziert 

Siehe ►Animation 13.2 

■ Nach den Befunden von Meselson und Stahl erfolgt die 
DNA-Replikation semikonservativ. Jeder Eltemstrang 
fungiert als Matrize für die Synthese eines neuen Strangs. 
Deshalb enthalten die beiden replizierten DNA-Moleküle 
jeweils einen Elternstrang und einen neu synthetisierten 


Strang. Siehe ► „Experiment: Das Meselson-Stahl-Expe- 
riment“; ►Animation 13.3 

■ Bei der DNA-Replikation katalysiert die DNA-Polyme- 
rase bei jedem Strang das Anhängen von Nucleotiden an 
das 3'-Ende. Die komplementäre Basenpaarung mit dem 
Matrizenstrang bestimmt, welche Nucleotide eingebaut 
werden. Siehe ►Abb. 13.6 

■ Der Präreplikationskomplex ist ein großer Proteinkom¬ 
plex, der am Replikationsursprung ( ori ) an das Chro¬ 
mosom bindet. 

■ Die Replikation schreitet vom Replikationsursprung aus 
an beiden DNA-Strängen in 5 / ^3'-Richtung voran und 
bildet dabei eine Replikationsgabel. Siehe ► Abb. 13.7 

■ Die Primase katalysiert die Synthese eines kurzen RNA- 
Primers, an den die DNA-Polymerase die Nucleotide 
anfügt. Siehe ►Abb. 13.8 

■ Bei der DNA-Replikation wirken zahlreiche Proteine mit. 
Die DNA-Helikase trennt die beiden Stränge, und einzel¬ 
strangbindende Proteine verhindern ein Reassoziieren. 
Siehe ►Abb. 13.10; ► Activity 13.1 

■ Der Leitstrang wird kontinuierlich synthetisiert, der Fol¬ 
gestrang diskontinuierlich in Form von Okazaki-Frag- 
menten. Die Fragmente werden von der DNA-Ligase 
verknüpft. Siehe ►Abb. 13.10, 13.11; ►Animation 13.4 

■ Die Geschwindigkeit, mit der die DNA-Polymerisation 
voranschreitet, folgt aus dem prozessiven Charakter der 
DNA-Polymerase, die in einem Schritt zahlreiche Kon¬ 
densationsreaktionen katalysieren kann. Ein ringförmiges 
Protein wirkt als gleitende DNA-Klammer stabilisie¬ 
rend. Siehe ►Abb. 13.13 

■ An den Enden der eukaryotischen Chromosomen be¬ 
finden sich Regionen mit DNA-Sequenzwiederholungen, 
die man als Telomere bezeichnet. Wenn das Enzym Telo- 
merase nicht aktiv ist, geht bei jeder DNA-Replikation 
an jedem Telomer ein kurzer DNA-Abschnitt verloren. 
Nach einer Anzahl von Zellzyklen sind die Telomere so¬ 
weit verkürzt, dass das Chromosom Gene verliert und 
der programmierte Zelltod eingeleitet wird. Siehe ► Abb. 
13.14 

13.4 Fehler in der DNA können repariert werden 

■ DNA-Polymerasen machen im Durchschnitt pro 100.000 
replizierten Basen einen Fehler. DNA unterliegt auch 
natürlichen Veränderungen (Mutation) und Schädigun¬ 
gen durch beispielsweise chemische Substanzen. Für 
die DNA-Reparatur gibt es drei Grundmechanismen: 
Korrekturlesen, Fehlpaarungsreparatur und Exci- 
sionsreparatur. Siehe ►Abb. 13.15 

13.5 Die Polymerasekettenreaktion dient der Vervielfälti¬ 
gung von DNA 

■ Mit der Polymerasekettenreaktion (PCR) erzeugt man 
im Labor mithilfe einer DNA-Polymerase zahlreiche 
DNA-Kopien; man spricht hier von DNA-Amplifikation. 
Siehe ►Abb. 13.16; ►Activity 13.2 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Die DNA-Replikation erfolgt, ausgehend von einem Repli¬ 
kationsursprung ( ori ), in zwei Richtungen. E. coli besitzt 
einen einzigen Replikationsursprung, in eukaryotischen Zel¬ 
len gibt es viele davon (► Abschn. 13.3). 

Originalliteratur: Huberman JA, Riggs AD (1968) J Mol Biol 
32:327-341 

In der Biologie spielt neben physikalischen und chemischen 
Methoden auch die Mathematik eine große Rolle. Hier soll die 
Mathematik helfen, mehr über die DNA-Replikation in mensch¬ 
lichen Zellen zu erfahren. 

Die DNA-Replikation ist in den Zellen kein ständig ablaufen¬ 
der Vorgang, sondern sie ist im Zellzyklus auf die S-Phase 
beschränkt. In sich teilenden Säugerzellen dauert die S-Phase 
normalerweise 8 h. Die Geschwindigkeit, mit der die DNA- 
Polymerase einen neuen DNA-Strang bildet, indem sie Nucle- 
otide miteinander verknüpft, beträgt 50 bp pro Sekunde. Das 
kleinste Chromosom in einer menschlichen Zelle ist etwa 50 x 
10 6 bp lang, das größte umfasst etwa 250 x 10 6 bp. 

Aufgaben 

1. Berechnen Sie ausgehend von den oben stehenden Infor¬ 
mationen, wie lang eine einzige DNA-Polymerase brauchen 
würde, die gesamte DNA des kleinsten Chromosoms zu repli¬ 
zieren, wenn sie an einem Ende des DNA-Moleküls beginnen 
würde, um dann ohne Unterbrechung bis zum anderen Ende 
voranzuschreiten. Vergleichen Sie diesen Wert mit den 8 h, 
die die Zelle benötigt, um die DNA vollständig zu replizieren. 
Deutet das Ergebnis darauf hin, dass es nur einen Startpunkt 
geben kann oder spricht es mehr für eine andere Hypothese? 
Betrachten Sie nun die Ergebnisse eines Experiments. Be¬ 
kanntlich ist Thymin eine der vier Basen der DNA. Im Labor 
kann man in Thymidin (das Nucleosid, das die Base Thymin 
enthält) das normale Isotop von Wasserstoff (*H) durch das 
radioaktive Tritium ( 3 H) ersetzen. Wenn man sich teilende 
Zellen in der S-Phase mit allen vier Nucleosiden, aber auch 


kurzzeitig (in Form eines „Impulses“) mit 3 H-Thymidin ver¬ 
setzt, ist die neu synthetisierte DNA radioaktiv markiert. Der 
radioaktive Strang kann durch ein spezielles Verfahren im 
Mikroskop sichtbar gemacht werden, wenn die DNA auf ei¬ 
nem Objektträger ausgebreitet wurde. 

2. Die folgende ► Abbildung zeigt die Radioaktivität in einem 
kurzen Abschnitt eines einzelnen DNA-Strangs, der nach ei¬ 
nem Impuls mit 3 H-Thymidin während der letzten 4 h der 
S-Phase aus menschlichen Zellen isoliert wurde. 

radioaktiv nicht radioaktiv 



Wie viele Startpunkte gibt es demnach auf einem einzelnen 
DNA-Molekül? Passt das Ergebnis zu Ihren Ergebnissen von 
Aufgabe 1? 

In einem zweiten Experiment erhielten die Zellen den Impuls 
mit 3 H-Thymidin direkt nach Beginn der S-Phase. Nach ei¬ 
nigen Stunden wurden die Zellen mit dem nichtradioaktiven 
^-Thymidin versetzt (die DNA wurde ab diesem Zeitpunkt 
also nicht mehr markiert). Einige Zeit danach wurde die DNA 
isoliert und man untersuchte das gleiche Chromosom. Die 
► Abbildung unten zeigt die Ergebnisse dieses Experiments 
auf dem gleichen kurzen DNA-Abschnitt eines einzelnen 
DNA-Strangs wie oben. 

radioaktiv nicht radioaktiv 

^ _ / __ 

3. Erfolgte die DNA-Replikation vom Startpunkt aus nur in ei¬ 
ner oder in zwei Richtungen? Begründen Sie Ihre Antwort. 

4. Zeichnen Sie die doppelsträngige DNA, die im zweiten Expe¬ 
riment entsteht, sodass deutlich wird, wo sich markierte und 
nichtmarkierte Nucleotide befinden. 
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Faszination Forschung: Bekämpfung von Superkeimen mit¬ 
hilfe des genetischen Codes 

Staphylococcus aureus gehört zu den Milliarden von 
Bakterien, die beim Menschen die Haut und die Nase be¬ 
siedeln, aber größtenteils keine Krankheiten verursachen. 
Manchmal kann S. aureus jedoch schwere Infektionen 
der Haut hervorrufen, besonders wenn das Immunsystem 
durch Alter oder Krankheit geschwächt ist. Das Bakteri¬ 
um kann dann über die Nase oder eine Hautverletzung in 
den Körper eindringen und dort schwere und gelegentlich 
auch lebensbedrohliche Infektionen in Organen hervorru¬ 
fen, beispielsweise im Herz oder in der Lunge. 

Bis vor Kurzem wurden Infektionen mit S. aureus erfolg¬ 
reich mit Penicillin und verwandten Medikamenten, etwa 
mit Methicillin, behandelt. Diese Antibiotika binden an 
einige miteinander verwandte Enzyme, die am Aufbau 
der bakteriellen Zellwand beteiligt sind, und inaktivieren 
sie. Teilt sich die Bakterienzelle, können dann die Toch¬ 
terzellen nicht überleben. 

Von Nachteil ist dabei, dass einige S. aureus-S tämme 
inzwischen über mutierte Varianten des betreffenden En¬ 
zyms verfügen - das mutierte Enzym kann den Aufbau 
der Zellwand auch in Gegenwart dieser Antibiotika ka¬ 
talysieren. Das mutierte mecA- Gen, das dieses mutier¬ 
te Enzym codiert, kann durch horizontalen Gentransfer 
von einem Bakterium auf ein anderes übertragen werden 
(►Abschn. 12.6). 

Wodurch unterscheidet sich die mutierte Variante von 
mecA und wie führt dies zur Antibiotikaresistenz? Im 
Vergleich zum Wildtypallel weist das mutierte mecA -Gen 
nur geringe Veränderungen in der Nucleotidsequenz auf. 
Diese führen zu kleinen Veränderungen der Aminosäu¬ 
resequenz des exprimierten Proteins. Diese Veränderung 
der Primärstruktur des Proteins beeinflusst seine räumli¬ 
che Struktur. Das Protein faltet sich in eine Form, die die 
betreffenden Antibiotika nicht mehr bindet. 

Die grundlegende Aussage, die dieses Beispiel vermittelt, 
besteht darin, dass ein Gen in Form eines Proteins expri- 
miert wird. Genauer gesagt, wird die Nucleotidsequenz 
der DNA als Aminosäuresequenz eines Proteins expri- 
miert. Mit der Entdeckung des genetischen Codes, die in 
der biologischen Forschung einen Meilenstein darstellt, 
war es möglich zu verstehen, wie ein Gen ein spezifisches 
Protein hervorbringt. 

Mutierte Bakterienstämme, die gegen verschiedenartige 
Antibiotika hartnäckig resistent sind, bezeichnet man als 
Superkeime. Ein besonders gefürchteter Superkeim ist 
der methicillinresistente S. aureus -Stamm (MRSA). Etwa 
einer von 50 Menschen trägt MRSA; es handelt sich hier 
also um eine tatsächliche Bedrohung für die öffentliche 
Gesundheit. Das Auftreten von MRSA geht dank eines 
sorgfältigen Monitorings und einer entsprechenden Be¬ 
handlung in den Kliniken und Pflegeheimen zurück, wo 


Menschen in besonderer Weise dafür anfällig sind. Die 
Infektion wird mit einer neuen Art von Antibiotika behan¬ 
delt, die die Proteinbiosynthese der Bakterien angreifen. 

Wie kann die Kenntnis des genetischen Codes dazu 
beitragen, dass wir die Wirkungsweise einiger Anti¬ 
biotika besser verstehen? 

In „Experiment: Die Entschlüsselung des genetischen 
Codes“ in ► Abschn. 14.3 und in ► „Faszination For¬ 
schung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


14.1 Gene codieren Proteine 

In ► Kap. 4 haben Sie die DNA und ihre Funktion bei der Gen¬ 
expression näher kennengelemt, in ► Kap. 13 wurde die Rolle 
der DNA als Träger der Erbinformation betont, und beschrieben, 
wie DNA vor der Zellteilung repliziert wird. Hier befassen Sie 
sich nun damit, wie ein Gen in Form eines Proteins exprimiert 
wird. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Experimentelle Befunde unterstützen die Hypothese, dass ein 
Gen ein Protein codiert. 

In der Naturwissenschaft hatte man bereits eine molekulare Vor¬ 
stellung von den Phänotypen, noch bevor bekannt war, dass 
DNA das genetische Material ist. Man hatte bei verschiedenen 
Lebewesen, vom Menschen bis zum Schimmelpilz, die chemi¬ 
schen Unterschiede zwischen Individuen untersucht, die Wildty- 
pallele oder mutierte Allele trugen, und wusste so, dass es auf¬ 
grund der Unterschiede bei spezifischen Proteinen zu wichtigen 
phänotypischen Unterschieden kommen kann. Wie jedoch diese 
unterschiedlichen Proteine entstehen, war noch nicht bekannt. 


Untersuchungen beim Menschen führten zu der 
Hypothese, dass Gene über Enzyme bestimmen 

Die Identifizierung eines Genprodukts als ein Protein begann 
mit einer Mutation. Anfang des 20. Jahrhunderts begegneten 
dem englische Arzt Archibald Garrod eine Reihe von Kindern 
mit einer seltenen Krankheit. Ein Symptom dieser Krankheit 
bestand darin, dass der Urin an der Luft dunkelbraun wurde. 
Das war in den Windeln der Kinder besonders deutlich zu se¬ 
hen. Die Krankheit erhielt daher die Bezeichnung Alkaptonurie 
(„schwarzer Urin“). 

Nach Garrods Beobachtungen trat die Krankheit am häufigsten 
bei Kindern auf, deren Eltern Cousin und Cousine ersten Gra¬ 
des waren. Gerade war auch die Mendel’sche Genetik wieder¬ 
entdeckt worden; da bei Cousinen und Cousins ersten Grades 
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durchschnittlich 1/8 der Allele übereinstimmen, vermutete Gar¬ 
rod, die Kinder hätten von beiden Eltern ein seltenes mutiertes 
Allel geerbt. Er postulierte, dass die Alkaptonurie ein rezessiver 
Phänotyp sei, der von einem mutierten Allel hervorgerufen wird. 

Garrod ging mit seiner Analyse noch einen Schritt weiter. Er 
identifizierte bei den betroffenen Kindern die biochemische 
Anomalie. Er isolierte bei ihnen Homogentisinsäure, ein unge¬ 
wöhnliches Molekül, das sich im Blut sowie auch in den Gelen¬ 
ken (wo es kristallisiert und starke Schmerzen verursacht) und im 
Urin (wo es sich dunkel färbt) anreichert. Die chemische Struktur 
von Homogentisinsäure ähnelt der Aminosäure Tyrosin: 



OH 

Homogentisinsäure Tyrosin 

Man hatte gerade die Funktion der Enzyme als Biokataly¬ 
satoren entdeckt. Garrod hielt die Homogentisinsäure für ein 
Abbauprodukt von Tyrosin. Er postulierte, dass die Säure zwar 
normalerweise in ein harmloses Produkt umgewandelt wird, 
nicht jedoch bei den Kindern mit Alkaptonurie. Garrod stellte 
auch die Hypothese auf, dass das Enzym, das für den Abbau 
der Homogentisinsäure notwendig ist, von diesen Kindern nicht 
erzeugt wird. Demnach sollte es beim Menschen ein normales 
Allel (für den Phänotyp des Wildtyps) geben, von dem ein En¬ 
zym synthetisiert wird, das diese Umwandlung katalysiert. 

normales Allel 

i 

aktives Enzym 

i 

Tyrosin —►Homogentisinsäure-►harmloses Produkt 

Bei einem mutierten Allel ist das Enzym inaktiv, sodass sich 
Homogentisinsäure anreichert: 

mutiertes Allel 

i 

inaktives Enzym 

Tyrosin —►Homogentisinsäure-► (Akkumulation von 

Homogentisinsäure) 

Garrod zog daraus den Schluss, dass es eine Ein-Gen-ein- 
Enzym-Beziehung geben müsse, und prägte für genetisch be¬ 
dingte biochemische Erkrankungen wie die Alkaptonurie den 
Begriff der angeborenen Stoffwechselstörung. Seine Hypothe¬ 
se ließ sich erst bestätigen, als man das spezifische Enzym und 
die zugehörige spezifische Mutation identifizierte. Das Enzym, 
die Homogentisinsäure-Oxidase, wurde bei gesunden Menschen 
als aktiv und bei Alkaptonurie-Patienten tatsächlich als inaktiv 
identifiziert. Die spezifische DNA-Mutation wurde 1996 näher 
beschrieben. 


Um Gene und Enzyme grundlegender in Beziehung zu setzen, 
begannen die Biologen, sich mit möglichst einfach gebauten 
Lebewesen zu beschäftigen, die sich im Labor gut handhaben 
lassen. 


Experimente mit Schimmelpilzen zeigten: 
Enzyme werden durch Gene bestimmt 

Bei ihren Ansätzen, die Grundprinzipien des Lebens aufzuklä¬ 
ren, beschäftigen sich die Biologen häufig mit Organismen, die 
sie im Experiment leicht beeinflussen können. Solche Modell¬ 
organismen besitzen bestimmte Eigenschaften, durch die sie 
für Experimente gut geeignet sind. Sie sollen 

■ im Labor oder Gewächshaus leicht zu handhaben sein. 

■ kurze Generationszeiten aufweisen. 

■ genetisch einfach zu verändern sein, etwa durch Kreuzungen 
oder andere Verfahren. 

■ häufig auch eine große Anzahl von Nachkommen hervorbrin¬ 
gen. 

■ den untersuchten Effekt besonders gut zeigen. 

In der Biologie setzt man Modellorganismen ein, um biolo¬ 
gische Phänomene aufzuklären und zu untersuchen, inwieweit 
sich die gewonnenen Erkenntnisse auf andere Lebewesen über¬ 
tragen lassen. In den vorausgegangenen Kapiteln haben Sie 
bereits einige dieser Modellorganismen kennengelernt: 

■ Mendel verwendete für seine genetischen Experimente Erb¬ 
senpflanzen ( Pisum sativum). 

■ Morgan verwendete Taufliegen ( Drosophila ) ebenfalls für 
genetische Experimente. 

■ Meselson und Stahl verwendeten Bakterien ( E . coli) für die 
Untersuchung der DNA-Replikation. 

Dieser Liste fügen wir jetzt den Schimmelpilz Neurospora cras- 
sa hinzu. Neurospora gehört zu den Ascomyceten (► Kap. 30). 
Dieser Pilz ist die meiste Zeit seines Lebens haploid, sodass 
es keine dominanten oder rezessiven Allele gibt. Alle Allele 
werden im Phänotyp exprimiert und bleiben nicht in einem he¬ 
terozygoten Zustand verborgen. Neurospora lässt sich einfach 
in Kultur ziehen und wächst gut unter Laborbedingungen. Geor¬ 
ge Beadle und Edward Tatum führten um 1940 Untersuchungen 
durch, um die Phänotypen von Neurospora chemisch zu bestim¬ 
men. 

Beadle und Tatum stellten wie Garrod die Hypothese auf, dass 
die Expression eines spezifischen Gens zur Aktivität eines spe¬ 
zifischen Enzyms führt. Nun wollten sie diese Hypothese direkt 
testen. Sie ließen Neurospora auf einem Nährmedium wachsen, 
das Saccharose, Mineralsalze und Biotin enthielt, das einzi¬ 
ge Vitamin, das die Wildtypform von Neurospora nicht selbst 
produzieren kann. Auf diesem Minimalmedium konnten die 
Enzyme des Neurospora-Wi\dty\)s alle Stoffwechselreaktionen 
katalysieren, die für das Wachstum erforderlich sind. 

Die Wissenschaftler behandelten die Wildtypform von Neu¬ 
rospora mit Röntgenstrahlen, die als Mutagen wirken. Ein 
Mutagen ist ein Faktor, der DNA schädigt und Mutationen 


Teil IV 




Teil IV 


414 


14 Von der DNA zum Protein: die Genexpression 


hervorruft: vererbbare Veränderungen der DNA-Sequenz. Nach 
der Behandlung mit Röntgenstrahlen konnten einige Neurospo- 
ra-Stämme nicht mehr auf Minimalmedium wachsen. Diese 
mutierten Stämme wuchsen nur noch, wenn man dem Medi¬ 
um spezifische Nährstoffe zusetzte, etwa bestimmte Vitamine. 
Beadle und Tatum stellten die Hypothese auf, dass diese ge¬ 
netischen Stämme in den Genen, die für die Produktion von 
Enzymen verantwortlich sind, welche für die Synthese der zu¬ 
sätzlichen Nährstoffe benötigt werden, Mutationen trugen. Es 
war bei jedem mutierten Stamm möglich, eine einzelne Kompo¬ 
nente finden, die bei Zugabe zum Minimalmedium das Wachs¬ 
tum des Stamms ermöglichte. Diese Ergebnisse ließen folgende 
Schlüsse zu: Mutationen haben einfache Auswirkungen, und 
jede Mutation ruft nur in jeweils einem Enzym eines Stoff¬ 
wechselwegs einen Defekt hervor. Diese Schlussfolgerungen 
bestätigten Garrods Hypothese einer Beziehung nach dem Mus¬ 
ter Ein-Gen-ein-Enzym bzw. erweitert Ein-Gen-ein-Protein. 

Das Erzeugen von Mutationen ist in der Biologie eine sehr wirk¬ 
same Methode, um kausale Zusammenhänge zu untersuchen. 
Das zeigt sich nirgendwo so deutlich wie bei der Erforschung 
von biochemischen Reaktionswegen. Solche Reaktionswege 
bestehen aus aufeinanderfolgenden Ereignissen (chemischen 
Reaktionen), von denen jedes Ereignis vom Eintreten des vorhe¬ 
rigen Ereignisses abhängt. Der allgemeine Gedankengang lässt 
sich so formulieren: 


Mutanten, die nicht ohne die Aminosäure Arginin im Kulturme¬ 
dium überleben konnten. Durch Zugabe bestimmter Komponen¬ 
ten zum Medium war es Srb und Horowitz möglich, eine Reihe 
von Schritten im Reaktionsweg für die Synthese von Arginin 
aufzuklären (► „Experiment: Ein Gen, ein Enzym“). 


Ein Gen bestimmt ein Polypeptid 

Die Ein-Gen-ein-Protein-Hypothese hat mit zunehmenden Er¬ 
kenntnissen der molekularen Biologie mehrere Erweiterungen 
erfahren. Viele Proteine, darunter auch zahlreiche Enzyme, be¬ 
stehen aus mehr als einer Polypeptidkette oder Untereinheit, das 
heißt, sie besitzen eine Quartärstruktur (► Abschn. 3.2). Es ist 
also korrekter, von der Beziehung Ein-Gen-ein-Polypeptid zu 
sprechen. 

Querverweis 

Hämoglobin (► Abb. 3.10) ist ein Beispiel für ein Protein, 
das aus mehr als einer Polypeptidkette besteht. Hämoglo¬ 
bin umfasst vier Polypeptide, nämlich zwei a- und zwei 
ß-Untereinheiten, und jeder Typ wird von einem eigenen 
Gen codiert. 


■ Beobachtung'. Ein bestimmtes Gen ( a ) ist vorhanden und eine 
bestimmte Reaktion, die von einem bestimmten Enzym A ka¬ 
talysiert wird, findet statt. Gen a und Enzym A korrelieren. 

■ Hypothese: Gen a bestimmt die Synthese von Enzym A. 

■ Überprüfen der Hypothese : Man mutiert das Gen a. Vorher¬ 
sage: Es wird kein funktionsfähiges Protein erzeugt und die 
Reaktion findet nicht statt. 

Adrian Srb und Norman Horowitz, zwei Mitarbeiter von Be¬ 
adle und Tatum, isolierten nach dieser Methode Neurospora- 


Bis hier lässt sich in Bezug auf die Proteinsynthese Folgendes 
feststellen: Die Funktion eines Gens besteht darin, die Informa¬ 
tion für die Produktion eines einzigen spezifischen Polypeptids 
zu liefern. Wie Sie allerdings an verschiedenen Stellen die¬ 
ses Buches lesen, codieren zahlreiche DNA-Sequenzen RNA- 
Moleküle, die nicht in Polypeptide translatiert werden, sondern 
andere Funktionen besitzen. Das erweitert Garrods Hypothese 
auf eine Beziehung nach dem Muster Ein-Gen-eine-RNA. 


Experiment: Ein Gen, ein Enzym 


Originalliteratur: Srb AM, Horowitz NH (1944) J Biol Chem 154: 129-139 

Srb und Horowitz erzeugten mehrere mutierte Stämme von Neurospora, die kein Arginin 
produzieren konnten (arg). Für die Argininsynthese sind verschiedene Moleküle erforder¬ 
lich, unter anderem Ornithin und Citrullin. Indem man diese Moleküle systematisch dem 
Kulturmedium für die mutierten Stämme zusetzte, war es möglich festzustellen, dass bei 
jedem mutierten Stamm ein Enzym des biochemischen Reaktionswegs defekt war. 

Hypothese 

Jedes Enzym in einem biochemischen Reaktionsweg wird von einem eigenen Gen be¬ 
stimmt. 

Methode 

Von jeder ßrg-Mutante wurden Sporen (Einzelzellen, die sich teilen und dadurch Schimmel¬ 
pilzkolonien hervorbringen) auf Minimalmedium mit und ohne weitere Zusätze gegeben. 
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Ergebnisse 


Wachstum von 
Neurospora auf 
einem Gelmedium 


Dieser Stamm wuchs auf 
allen Medien; er konnte 
Arginin selbst hersteilen. 




Mutante 
Stamm 1 


Mutante 
Stamm 2 


Mutante 
Stamm 3 


kein Zusatz 


Zusatz im Minimalmedium 

Ornithin 


CS 

ii 


j 


G* 

II 






Cd 




Interpretation 


Citrullin 


Q 

fl 


ca 

I 


Arginin 




R 

i 


Vorstufe 


r 's 

Stamm 3 ist 

hier blockiert. 

v_ _ J 


s > 

Stamm 2 ist 

hier blockiert. 

^_ _> 


s \ 

Stamm 1 ist 

hier blockiert. 

^ J 

\i 

N 


Gen a 

Gen b 

Gen c 

\ 


t 

Enzym A 

Enzym B 

Enzym 



Citrullin 



Arginin 


Kann ein Organismus eine spezielle chemische Verbindung nicht in eine andere umwandeln, fehlt ihm 
wahrscheinlich ein für die Umwandlung erforderliches Enzym, weil das betreffende Gen mutiert ist. 


Schlussfolgerung 

Jedes Gen bestimmt ein spezifisches Enzym. 
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14 Von der DNA zum Protein: die Genexpression 


Blick in die Daten: Ein Gen, ein Enzym 


Originalliteratur: Srb AM, Horowitz NH (1944) J Biol 
Chem 154: 129-139 

Neurospora (►Abb.) ist den größten Teil seines Lebens 
haploid, außer bei der Bildung einer diploiden Zelle wäh¬ 
rend der Paarung. Danach durchläuft die Zelle die Meiose 
und bildet haploide Sporen. Beadle und Tatum verwendeten 
Röntgenstrahlen, um bei Neurospora Mutationen auszulö¬ 
sen. Sie isolierten mutierte Stämme, die nicht auf Minimal¬ 
medium wachsen konnten. Sie konnten nur dann wachsen, 
wenn man dem Medium die entsprechende Komponente zu¬ 
setzte. Die Mitarbeiter Adrian Srb und Norman Horowitz 
analysierten 15 mutierte Stämme (die ßrg-Mutanten), die 
Arginin nicht selbst synthetisieren konnten, aber auf einem 
Medium wuchsen, dem man Arginin zugesetzt hatte. Die 
Wissenschaftler testeten verschiedene Moleküle und fanden 
dabei zwei, Ornithin und Citrullin, die dem Medium anstelle 
von Arginin zugesetzt werden konnten, damit die mutierten 
Stämme wuchsen (► „Experiment: Ein Gen, ein Enzym“). 
Die Ergebnisse für drei dieser Stämme sind in den ersten drei 
Zeilen der ► Tabelle aufgeführt. 

Aufgaben 

1. Welches Gen (ß, b oder c), das die entsprechenden Prote¬ 
ine (A, B oder C) codiert, ist aufgrund des biochemischen 
Reaktionswegs für das Experiment in „Experiment: Ein 
Gen, ein Enzym“ in den einzelnen Stämmen mutiert? 

2. Warum gibt es bei den Stämmen 34105 und 33442 sogar 
ein wenig Wachstum, obwohl dem Kulturmedium keine 
weiteren Komponenten zugesetzt wurden? 

3. Es wurden auch die 19 übrigen Aminosäuren getestet, ob 
sie bei den drei Stämmen Arginin ersetzen konnten. Es 
ergab sich jedoch in allen Fällen keinerlei Wachstum. Be¬ 
gründen Sie dieses Ergebnis. 

4. Mithilfe der geschlechtlichen Fortpflanzung wurden Neu- 
ro^ßra-Doppelmutanten erzeugt, die dann die Mutatio¬ 


nen beider Eltemstämme trugen. Das Wachstums verhalten 
der Doppelmutante, die aus den Stämmen 33442 und 
36703 entstand, ist in der letzten Zeile der ► Tabelle auf¬ 
geführt. Erläutern Sie die Ergebnisse in Hinblick auf die 
Gene, die Mutationen und den biochemischen Reaktions¬ 
weg. 



Wachstum (Pilztrockenmasse [mg] nach fünf 
Tagen) 


Stamm 

kein 

Zusatz 

mit 

Ornithin 

mit 

Citrullin 

mit 

Arginin 

34105 

1,1 

25,5 

30,0 

33,2 

33442 

2,3 

2,5 

42,7 

43,8 

36703 

0,0 

0,0 

0,0 

20,4 

Doppelmutante 

(33442-36703) 

0,0 

0,0 

0,0 

22,0 


14.1 Wiederholung 

Die Untersuchungen an Mutationen bei Menschen und 
Schimmelpilzen führten zu unserer Vorstellung der Ein- 
Gen-ein-Polypeptid-Beziehung. Meistens (aber nicht im¬ 
mer) besteht die Funktion eines Gens darin, ein spezifi¬ 
sches Polypeptid zu codieren. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Auswahl verschiedener Modellorganismen für ge¬ 
netische Untersuchungen beurteilen können. 


■ erläutern können, welche Bedeutung dem Versuchs¬ 
aufbau zukam, als Forscher versuchten, Informationen 
über Stoffwechselwege zu sammeln. 

■ durch Datenanalyse Genen ihre Produkte zuordnen 
können. 


_ ? _ 

1. Was ist ein Modellorganismus, und warum ist Neurospora ein 
geeigneter Modellorganismus für molekulargenetische Un¬ 
tersuchungen? 

2. Wie wurden die Experimente mit Neurospora aufgebaut, um 
die Reihenfolge der Schritte in einem biochemischen Reakti¬ 
onsweg zu ermitteln? 
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3. Die Experimente von Beadle und Tatum zeigten, dass sich ein 
biochemischer Reaktionsweg mithilfe von Mutantenstämmen 
ermitteln lässt. Bei Bakterien umfasst die Biosynthese der 
Aminosäure Tryptophan (T) aus der Vorstufe Chorismat (C) 
vier chemische Zwischenstufen, die hier mit D, E, F und G 
bezeichnet werden. Die mutierten Stämme zeigen verschiede¬ 
ne Phänotypen. Bei jedem Stamm ist ein Gen für ein anderes 
der beteiligten Enzyme mutiert. Ordnen Sie die Komponen¬ 
ten (C. D, E, F, G und T) und Enzyme (1, 2, 3, 4 und 5) einem 
biochemischen Reaktionsweg zu. 


dem Medium zugesetzte Komponente 

mutierter Stamm 

C 

D 

E 

F 

G 

T 

1 

0 

0 

0 

0 

+ 

+ 

2 

0 

+ 

+ 

0 

+ 

+ 

3 

0 

+ 

0 

0 

+ 

+ 

4 

0 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

5 

0 

0 

0 

0 

0 

+ 

+ Wachstum mit der dem Medium zugesetzten Komponente; 

0 kein Wachstum 



Sie kennen jetzt den Begriff der Ein-Gen-ein-Polypeptid-Bezie- 
hung, aber wie funktioniert sie? Wie wird die in der DNA-Se¬ 
quenz verschlüsselte Information verwendet, um ein bestimmtes 
Polypeptid zu erzeugen? 

14.2 Die Information fließt von den 
Genen zu den Proteinen 

Wie Sie in ► Abschn. 14.1 gelesen haben, codiert die DNA als 
vererbbares Material Proteine, bestimmt aber auch die RNAs. 
Im übrigen Kapitel geht es um die Vorgänge bei der Expres¬ 
sion eines proteincodierenden Gens. Die Genexpression wurde 
in ► Abschn. 4.1 kurz skizziert. Zur Wiederholung: Dieser Vor¬ 
gang umfasst zwei Hauptschritte: 

1. Bei der Transkription wird die Information der DNA-Se- 
quenz (eines Gens) in eine entsprechende RNA-Sequenz 
umgeschrieben. 

2. Bei der Translation dient diese RNA-Sequenz als Matrize, 
um die Aminosäuresequenz eines Polypeptids zu erzeugen. 

Transkription Translation 


Polypeptid 


Francis Crick und James Watson, die die Struktur der DNA auf¬ 
klärten, postulierten als Erste das Modell der Genexpression. 
Sie führten das Prinzip weiter aus, indem sie formulierten, dass 
die Genexpression nur in einer Richtung verlaufen könne: DNA 
kann dazu dienen, ein Protein zu produzieren, aber ein Protein 
kann nicht umgekehrt eine DNA-Sequenz codieren. Dies nannte 
Crick damals sehr unpassend das „zentrale Dogma“ der Mole¬ 
kularbiologie. Er bedauerte diesen nichtnaturwissenschaftlichen 
Ausdruck später selbst und hätte lieber von einer „zentralen Re¬ 
gel“ gesprochen (Ein Dogma ist ein unumstößlich feststehender 


Lehr- oder Glaubenssatz; der Ausdruck hat also in den Natur¬ 
wissenschaften nichts verloren.) 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Genexpression umfasst zwei Vorgänge: Transkription und 
Translation. 

■ Einige Genome von Viren bestehen aus einer einzelsträngigen 
RNA, die für die Synthese von DNA durch eine reverse Transkrip¬ 
tion als Matrize dient. 


Beim Informationsfluss von der DNA zum 
Protein spielen drei Typen von RNA eine Rolle 

Die Messenger-RNA und die Transkription Wenn ein 
proteincodierendes Gen exprimiert wird, wird einer der beiden 
DNA-Stränge des Gens in einen komplementären RNA-Strang 
transkribiert, der dann prozessiert wird, sodass die Messenger- 
RNA (mRNA) entsteht. In eukaryotischen Zellen gelangt die 
mRNA vom Zellkern in das Cytoplasma, wo sie in ein Poly¬ 
peptid translatiert wird (► Abb. 14. 1). Die Nucleotidsequenz der 
mRNA bestimmt die Reihenfolge der Aminosäuren in der Poly¬ 
peptidkette, die an einem Ribosom zusammengesetzt wird. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 14.1: Wie würde sich diese Darstellung von der 
einer prokaryotischen Zelle unterscheiden? 


Activity 14.1 Eukaryotic Gene Expression 

www. Life Ile. com/ac 14.1 

Die ribosomale RNA und die Translation Das Ribosom 

ist im Prinzip eine Proteinsynthesefabrik aus einer Reihe von 
Proteinen und mehreren ribosomalen RNAs (rRNAs). Eine der 
rRNAs katalysiert die Bildung der Peptidbindung zwischen den 
Aminosäuren, aus denen das Polypeptid entsteht. 

Die Transfer-RNA vermittelt zwischen mRNA und Pro¬ 
tein Eine dritte Art von RNA, die man als Transfer-RNA 
(tRNA) bezeichnet, kann eine spezifische Aminosäure binden 
und erkennt auch spezifische Nucleotidsequenzen in der mRNA. 
Die tRNA erkennt, welche Aminosäure als nächste in die wach¬ 
sende Polypeptidkette eingefügt wird. 

Media Clip 14.1 Protein Synthesis: An Epic on Cellular 
Level 

www.Life Ile. com/me 14.1 


ln einigen Fällen bestimmt RNA 
die Sequenz von DNA 

DNA ist zwar das genetische Material, aber einige Viren bilden 
eine Ausnahme vom oben skizzierten, generellen Vorgang der 
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14 Von der DNA zum Protein: die Genexpression 


Genexpression. Wie Sie in ► Abschn. 13.1 erfahren haben, ist 
ein Virus ein nichtzelluläres infektiöses Partikel, das sich im In¬ 
neren von Zellen vermehrt. Viele Viren, beispielsweise solche, 
die Grippe oder Polio hervorrufen, enthalten RNA und nicht 
DNA als genetisches Material. Das bedeutet, dass die Nucleo- 
tidsequenz der Virus-RNA als Informationsträger fungiert und 
in Form von Proteinen exprimiert werden kann. Da RNA nor¬ 
malerweise einzelsträngig ist, stellt sich folgende Frage: Wie 
replizieren sich diese Viren? Oder genauer: Wie duplizieren sie 
ihr genetisches Material? Die meisten dieser Viren replizieren 
sich, indem sie RNA in RNA transkribieren, das heißt einen 
RNA-Strang produzieren, der zu ihrem Genom komplementär 
ist. Dieser entgegengesetzte Strang dient dann bei einer Tran¬ 
skription als Matrize für zahlreiche Kopien des Virusgenoms: 

Nicht alle Viren, deren Genome aus RNA bestehen, werden 
durch die Transkription von RNA zu RNA repliziert. Eini¬ 
ge davon, wie etwa das humane Immunschwächevirus (HIV) 
und bestimmte seltene Tumorviren, erzeugen von ihrem RNA- 
Genom eine DNA-Kopie, nachdem sie die Wirtszelle infiziert 
haben. Die DNA-Kopie wird dann in das Genom der Wirtszelle 
integriert. Die Synthese von DNA aus RNA bezeichnet man als 
reverse Transkription, und Viren, die diese Art der Transkrip¬ 
tion durchführen, bezeichnet man als Retroviren. Retroviren 
sind bei der Produktion weiterer RNA vom Expressionsappa¬ 
rat der Wirtszelle abhängig. Diese RNA wird dann entweder 


Polypeptid 


RNA 


translatiert, um Virusproteine zu produzieren, oder sie wird als 
virales Genom in neue Viruspartikel verpackt. 


4Z9- 


Polypeptid 


14.2 Wiederholung 

Die Expression von proteincodierenden Genen kann in 
zwei grundlegende Schritte unterteilt werden: die Tran¬ 
skription und die Translation. Bei der Transkription dient 
der DNA-Code dazu, eine mRNA zu erzeugen, deren Se¬ 
quenz sich schließlich in der reifen mRNA wiederfindet. 
Die mRNA-Sequenz bestimmt die Reihenfolge der Ami¬ 
nosäuren in einem Polypeptid. Die Translation ist der 
Vorgang, durch den die Information in der mRNA in eine 
Polypeptidkette umgewandelt wird. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die zentrale Regel der Molekularbiologie beschreiben 
können. 

■ bei Genexpressionssystemen erkennen können, ob sie 
der zentralen Regel der Molekularbiologie entspre¬ 
chen. 


Abb. 14.1 Vom Gen zum Protein. In der grafischen Dar¬ 
stellung sind die Vorgänge bei der Genexpression von 
Eukaryoten zusammengefasst. (Beachten Sie dabei, dass 
der Zellkern normalerweise im Verhältnis zur Zelle nur ein 
Viertel mal so groß ist wie in dieser Darstellung und dass 
ein Ribosom so klein wäre wie der Punkt am Ende dieses 
Satzes.) 


Kern¬ 

hülle 
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_ 7_ 

1. Wie lautet die zentrale Regel der Molekularbiologie? 

2. Verletzen Retroviren die zentrale Regel? Begründen Sie Ihre 
Antwort. 


Die Virengenetik wird Ihnen in späteren Kapiteln (in ► Abschn. 
16.3 und 25.4) erneut begegnen. Im übrigen Kapitel geht es 
um die Genexpression bei Prokaryoten und Eukaryoten. Die¬ 
sen Vorgang zu kennen ist wichtig, um die Funktionsweise von 
Organismen auf molekularer Ebene nachvollziehen zu können, 
und entscheidend dafür, die Biologie zum allgemeinen Wohl 
anwenden zu können, etwa in der Landwirtschaft und in der 
Medizin. Zu Beginn geht es um die Transkription, also um die 
Frage, wie Information von der DNA in RNA umgeschrieben 
wird. 


14.3 DNA wird in RNA transkribiert 

Die Synthese von RNA wird durch die DNA bestimmt. Zum 
DNA-Strang mit der Basensequenz eines Gens, dem „Sinn¬ 
strang“ (Sense-Strang), gehört der dazu komplementäre Strang, 
den man als „Gegensinnstrang“ (Antisense-Strang) bezeich¬ 
nen kann. Welcher von beiden dient nun als Matrize für die 
RNA-Synthese? Es ist der „Gegensinnstrang“, auch als co- 
dogener Strang (codegebender Strang) bezeichnet. Mit ihm 
als Matrize für die RNA-Synthese entsteht eine RNA, deren 
Nucleotidsequenz identisch ist mit der des DNA-Sinnstrangs 
(des codierenden Strangs). Dabei steht in der RNA Uracil an¬ 
stelle von Thymin und der Zucker ist eine Ribose und keine 
Desoxyribose. Die RNA wird also komplementär zu ihrer DNA- 
Matrize synthetisiert und hat dadurch die gleiche Sequenz wie 
der Nicht-Matrizenstrang der DNA, bei dem es sich um den 
Sinnstrang handelt, also um das eigentliche Gen. Damit ist die 
betreffende DNA-Information direkt in der RNA gespeichert. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Alle RNA-Polymerasen haben bestimmte übereinstimmende 
Merkmale. 

■ Der genetische Code ermöglicht, dass spezifische Nucleotid- 
sequenzen der RNA in spezifische Aminosäuresequenzen des 
Polypeptids translatiert werden. 

Die Transkription - also die Erzeugung einer spezifischen RNA- 
Sequenz aus einer DNA-Sequenz - erfordert verschiedene Kom¬ 
ponenten: 


■ eine DNA-Matrize für die komplementäre Basenpaarung, al¬ 
so einen der beiden DNA-Stränge 

■ die passenden Nucleosidtriphosphate (ATP, GTP, CTP und 
UTP) als Substrate 

■ eine RNA-Polymerase 

■ Salze und einen pH-Puffer, um für die RNA-Polymerase eine 
geeignete chemische Umgebung zu schaffen 

Von der DNA werden verschiedene RNA-Typen abgelesen. 
Dabei nimmt die mRNA als Zwischenstufe zu den Proteinen 
eine Sonderstellung ein. Die anderen RNA-Typen werden nicht 
translatiert. Von ihnen sind die bekanntesten die tRNA und 
rRNA, deren Funktionen bei der Proteinsynthese weiter unten 
besprochen werden. Spezifische RNA-Gene sind für die Ex¬ 
pression der diversen tRNAs, rRNAs und vieler weiterer RNA- 
Typen zuständig. Eukaryoten produzieren auch zahlreiche sehr 
kleine RNA-Typen, etwa kleine nucleäre RNA (snRNA), kleine 
interferierende RNA (siRNA) und mikroRNA (miRNA); letzte¬ 
re bleibt im Zellkern, wo sie bei der Stimulation oder Hemmung 
der Genexpression von Bedeutung ist. In ► Tab. 14.1 sind eini¬ 
ge RNA-Typen zusammengefasst, die in eukaryotischen Zellen 
Vorkommen. Über die Funktionen von miRNA und siRNA wer¬ 
den Sie in ► Kap. 16 mehr erfahren. 


RNA-Polymerasen besitzen gemeinsame 
Merkmale 

RNA-Polymerasen katalysieren sowohl bei Prokaryoten als 
auch bei Eukaryoten die Synthese von RNA an einer DNA-Ma¬ 
trize. Bei Bakterien gibt es nur eine einzige Art von RNA-Po¬ 
lymerase, bei Eukaryoten sind es mehrere. Sie sind jedoch alle 
eng miteinander verwandt und besitzen daher eine sehr ähnliche 
Struktur (► Abb. 14.2). Wie die DNA-Polymerasen katalysie¬ 
ren auch die RNA-Polymerasen das Anfügen der Nucleotide 
in 5 / ^3 / -Richtung und sie besitzen eine hohe Prozessivität - 
das heißt, ein einziges Andocken des Enzyms an die Matri¬ 
ze führt zur Polymerisation von Hunderten von RNA-Basen. 
Im Gegensatz zu DNA-Polymerasen (►Abb. 3.10) benötigen 
RNA-Polymerasen keinen Primer. 


Die Transkription erfolgt in drei Schritten 

Die Transkription lässt sich in drei getrennte Prozesse einteilen: 
Initiation, Elongation und Termination (► Abb. 14.3). 


Tab. 14.1 Einige RNAs in eukaryotischen Zellen 

Art der RNA Ort der Aktivität Funktion 

ribosomale RNA (rRNA) Cytoplasma (Ribosomen) Bindung der mRNA und tRNAs, Proteinsynthese 

Messenger-RNA (mRNA) Cytoplasma Träger der Gensequenz 

Transfer-RNA (tRNA) Cytoplasma Adapter zwischen mRNA und Aminosäuresequenzen 

mikroRNA (miRNA) Zellkern und Cytoplasma reguliert Transkription und Translation 

kleine interferierende RNA (siRNA) Zellkern und Cytoplasma reguliert andere RNAs 

kleine nucleäre RNA (snRNA) Zellkern vermittelt mRNA-Prozessierung 
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In den folgenden Ab¬ 
bildungen wird diese 
Darstellung der RNA- 
Polymerase verwendet. 


doppelsträngige 

DNA 


einzelsträngige 

DNA 


RNA-Poly- 

merase 


Abb. 14.2 Die RNA-Polymerase interagiert mit der DNA. Diese 
RNA-Polymerase (goldgelb) stammt aus dem Bakteriophagen T7, ent¬ 
spricht aber den meisten anderen RNA-Polymerasen. Zu beachten sind 
hier die Größenverhältnisse zwischen dem Enzym, der DNA (blau) und 
der RNA (grün). Das Enzym macht die DNA fortschreitend über jeweils 
lObp einzelsträngig und transkribiert dort den Matrizenstrang 


_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 14.3: Welche übereinstimmenden Merkmale 
besitzen die RNA-Synthese und die DNA-Replikation? 


Animation 14.1 Transcription 

www.Lifel le.com/al4. 1 


Initiation Die Transkription beginnt, sobald die RNA-Poly¬ 
merase an eine spezielle DNA-Sequenz bindet, die man als 
Promotor bezeichnet (►Abb. 14.3a). Eukaryotische Gene be¬ 
sitzen in der Regel jeweils einen eigenen Promotor, während bei 
Prokaryoten und Viren mehrere Gene einen gemeinsamen Pro¬ 
motor haben. Die Promotoren sind wichtige Kontrollsequenzen, 
die der RNA-Polymerase zwei Dinge „mitteilen“: 

■ wo die Transkription beginnt und 

■ welcher DNA-Strang transkribiert wird. 

Ein Promotor wird in einer bestimmten Richtung abgelesen, und 
zwar stets von 3' nach 5', sodass er die RNA-Polymerase auf den 
Strang ausrichtet, der als Matrize verwendet werden soll. Pro¬ 
motoren funktionieren so ähnlich wie der Großbuchstabe am 
Satzanfang und geben an, wie die Wortfolge zu lesen ist. Teil 
eines jeden Promotors ist die Initiationsstelle, an der die Tran¬ 
skription beginnt. Nucleotidgruppen, die „stromaufwärts“ der 


Initiationsstehe hegen (beim Nicht-Matrizenstrang in Richtung 
5'-Ende des DNA-Stranges, beim Matrizenstrang in Richtung 
3 '■ -Ende), unterstützen die RNA-Polymerase bei der Bindung. 
Weitere Proteine, die an spezifische DNA-Sequenzen und an die 
RNA-Polymerase binden können, tragen dazu bei, die RNA- 
Polymerase zum Promotor zu dirigieren. Diese Proteine, die 
man bei den Prokaryoten als Sigmafaktoren und bei den Eu- 
karyoten als Transkriptionsfaktoren bezeichnet, haben einen 
Einfluss darauf, welche speziüschen Gene in einer Zehe zu ei¬ 
nem bestimmten Zeitpunkt exprimiert werden. 

Jedes Gen besitzt zwar einen Promotor, aber nicht alle Promo¬ 
toren sind identisch. Einige Promotoren sind bei der Initiation 
der Transkription effizienter als andere. Darüber hinaus unter¬ 
scheidet sich die Initiation der Transkription bei Prokaryoten 
und Eukaryoten. Die Promotoren und ihre Funktionen werden 
bei der Regulation der Genexpression in ► Kap. 16 näher be¬ 
sprochen. 

Elongation Sobald die RNA-Polymerase an den Promotor ge¬ 
bunden hat, beginnt sie mit der Elongation (► Abb. 14.3b). Die 
DNA wird bei jedem Schritt über einen Abschnitt von etwa 
zehn Basenpaaren entwunden, und die RNA-Polymerase liest 
den Matrizenstrang in 3'^5'-Richtung ab. Die neue RNA wird 
beginnend mit der ersten Base, die das 5'-Ende bildet, durch 
Anfügen von Nucleotiden, die zur DNA-Sequenz komplementär 
sind, zum 3'-Ende hin verlängert. Das RNA-Transkript verläuft 
also antiparallel zum DNA-Matrizenstrang der betreffenden 
Transkription. Beachten Sie hierbei: Bei der Transkription kann 
mal der eine, mal der andere der beiden DNA-Stränge als 
Matrizenstrang dienen, je nachdem, um welche RNA bezie¬ 
hungsweise um welches Protein es sich handelt bzw. wo sich 
der betreffende Promotor beündet. 

Zur Erinnerung: In ►Abschn. 13.3 wurde besprochen, dass 
die DNA-Polymerase dNTPs (Desoxyribonucleosidtriphospha- 
te) als Substrate verwendet und zwischen jedem neu ankom- 
menden dNTP und dem 3'-Ende der wachsenden Nucleotidkette 
eine kovalente Bindung bildet (►Abb. 13.7). Die Energie, die 
durch das Entfernen von zwei Phosphatgruppen von jedem 
dNTP frei wird, treibt die betreffende Kondensationsreaktion 
an. Entsprechend verwendet die RNA-Polymerase Ribonucleo- 
sidtriphosphate (NTP) als Substrat, entfernt ebenfalls zwei 
Phosphatgruppen von jedem Substratmolekül und nutzt die frei¬ 
gesetzte Energie, um die Kondensationsreaktion anzutreiben. 

Da die RNA-Polymerasen keine Korrekturlesefunktion besit¬ 
zen, treten bei der Transkription Fehler mit einer Rate von 
1:10 4 -10 5 Basen auf. Da jedoch von der RNA viele Kopien er¬ 
zeugt werden, diese Kopien häuüg nur sehr kurzlebig sind und 
die Fehler auch nicht vererbt werden, sind letztere von der Zehe 
ohne Weiteres zu verkraften. 


Termination Genauso wie Initiationsstehen im DNA-Ma¬ 
trizenstrang den Startpunkt der Transkription festlegen, be¬ 
stimmen auch bestimmte Basensequenzen ihre Termination 
(►Abb. 14.3c). Es gibt zwei Mechanismen für die Beendi¬ 
gung der Transkription. Bei manchen Genen faltet sich das neu 
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Initiation 


Sinnstrang 


Die RNA-Polymerase bindet 
an den Promotor und beginnt 
mit der Entspiralisierung der DNA. 



Terminationsstelle 


Matrizen 

sträng 


Promotor 


Q Die RNA-Polymerase bewegt sich in 3'->5'-Richtung den 
DNA-Matrizenstrang entlang und erzeugt dabei ein RNA- 
Transkript, indem am 3'-Ende der wachsenden RNA 
Nucleotide angehängt werden, die zur DNA-Matrize 
komplementär sind. 



austretendes 
RNA-Transkript ^ 


H 4* Ribonucleosidtriphosphate (ATP, UTP, CTP, GTP) 


Matrizenstrang 


Termination 


Sobald die RNA-Polymerase die Termi¬ 
nationsstelle erreicht, verlässt das RNA- 
Transkript die Matrize. 




RNA 




Abb. 14.3 DNA wird in RNA transkribiert. Die DNA wird lokal entspiralisiert, um als Matrize für die RNA-Synthese dienen zu können. Das 
RNA-Transkript löst sich noch während der Synthese von der DNA ab, sodass sich die bereits transkribierte DNA wieder zur Doppelhelix winden 
kann. Die Transkription umfasst drei getrennte Reaktionen: Initiation, Elongation und Termination. Die RNA-Polymerase bedeckt in Wirklichkeit 
nicht nur die zehn in Einzelstränge getrennten Basenpaare (bp) wie hier gezeigt, sondern ca. 50 bp, wobei sie auch die Ent- und Respiralisierung 
der DNA übernimmt. (Bei der DNA-Replikation ist die Entspiralisierung viel großräumiger und erfordert zahlreiche Proteine; ► Abb. 13.10) 
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entstandene Transkript auf sich selbst zurück und bildet inter¬ 
ne Wasserstoffbrücken zwischen den Basen. So entsteht eine 
Schleife, durch die das neu gebildete Transkript von der DNA- 
Matrize und der RNA-Polymerase abfällt. In anderen Fällen 
bindet ein Protein an spezifische Sequenzen auf dem Transkript 
und bewirkt so, dass sich das Transkript von der DNA-Matrize 
löst. 


Der genetische Code legt fest, 
welche Aminosäuren in ein Polypeptid 
eingebaut werden 

Der genetische Code ist der Schlüssel, mit dessen Hilfe die 
Nucleotidsequenz einer mRNA, die einem Gen entspricht, in 
eine Aminosäuresequenz, aus der das von dem Gen codierte 
Protein besteht, translatiert wird. Das heißt, der genetische Code 
legt fest, welche Aminosäuren nacheinander verwendet werden, 
um eine bestimmte Polypeptidkette zu bilden. Den Code kann 
man sich so vorstellen, dass er aus einer sequenziellen Fol¬ 
ge nichtüberlappender „Wörter“ aus drei Buchstaben besteht. 
Die drei Buchstaben entsprechen drei nebeneinanderliegenden 
Nucleotidbasen im mRNA-Strang. Die einzelnen „Wörter“ aus 
Nucleotiden bezeichnet man als Codons, und jedes Codon 
steht für eine bestimmte Aminosäure. Die einzelnen Codons 
sind komplementär zu dem entsprechenden Basentriplett im 
codogenen Strang der DNA und sie entsprechen damit den 
Basentripletts im (codierenden) Sinnstrang der DNA. Der ge¬ 
netische Code ist also die Zuordnung von RNA-Codons zu 
bestimmten Aminosäuren. 

Eigenschaften des Codes Molekularbiologen knackten den 
genetischen Code in den frühen 1960er-Jahren. Die damalige 


Fragestellung war: Wie lassen sich mit einem Alphabet, das 
nur aus vier Buchstaben besteht, mindestens 20 Codewörter 
schreiben? Oder anders ausgedrückt, wie können die vier RNA- 
Basen (A, U, G und C) 20 verschiedene Aminosäuren codieren? 

Ein Triplettcode, der aus Codons mit drei Buchstaben besteht, 
erschien am wahrscheinlichsten. Da es nur vier Buchstaben gibt, 
hätte ein Ein-Buchstaben-Code nur vier Aminosäuren codieren 
können, ein Zwei-Buchstaben-Code nur 4x4 = 16. Aber ein 
Triplettcode mit 4x4x4 = 64 Codons würde mehr als genügen, 
um 20 Aminosäuren zu codieren. 

Marshall Nirenberg und Heinrich Matthaei schafften 1961 den 
ersten Durchbruch, als sie anstelle der komplexen natürlichen 
mRNA ein einfaches, synthetisches Polynucleotid als Informa¬ 
tionsträger verwenden konnten. Sie begannen mRNA-Moleküle 
zu synthetisieren, die nur aus einer einzigen Art von Nucleo¬ 
tiden bestanden. So besteht eine Poly(U)-mRNA nur aus Ura- 
cilnucleotiden. Nirenberg und Matthaei wollten nun durch eine 
Translation im Testgefäß das Polypeptid ermitteln, das diese 
künstliche mRNA codierte. Ihr Experiment (►„Experiment: 
Die Entschlüsselung des genetischen Codes“) führte zur Iden¬ 
tifizierung der ersten Codons. Andere Wissenschaftler fanden 
bald darauf auch den übrigen Code heraus. Dies war ein wich¬ 
tiger Fortschritt, da man nun die Information in der DNA (den 
Genotyp) mit seiner Expression als Protein (dem Phänotyp) ver¬ 
binden konnte. Durch die grundlegende Erkenntnis, dass die 
Aminosäuren für jedes Protein über die RNA-Codons abge¬ 
lesen werden, konnte man unter anderem die Genmutationen 
verstehen, und es wurde möglich, die genetischen Ursachen 
von Krankheiten zu erforschen, etwa bei der Entwicklung 
von Resistenzen durch MRSA (Einleitung zu diesem Kapitel: 
► „Faszination Forschung: Bekämpfung von Superkeimen mit¬ 
hilfe des genetischen Codes“). 

Animation 14.2 Deciphering the Genetic Code 

www.Lifel le.com/al4. 2 


Abb. 14.4 Der universelle genetische 
Code. Die genetische Information wird in 
der mRNA in Einheiten von drei Buchsta¬ 
ben - den Codons - verschlüsselt. Diese 
bestehen aus Nucleosidmonophosphaten 
mit den Basen Uracil (U), Cytosin (C), 
Adenin (A) und Guanin (G) und werden in 
S'^S'-Richtung von der mRNA abgelesen. 
Um ein mRNA-Codon zu dechiffrieren, 
geht man vom ersten Buchstaben in der 
linken Spalte zum zweiten Buchstaben in 
der obersten Zeile und weiter zum drit¬ 
ten Buchstaben in der rechten Spalte. 

Die Aminosäure, für die das Codon steht, 
findet sich dann in der entsprechenden Ko¬ 
ordinate. So steht beispielsweise AUG für 
Methionin und GUA für Valin 
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Der vollständige genetische Code ist in ► Abb. 14.4 dargestellt. 
Wichtig ist dabei, dass es viel mehr Codons als verschiede¬ 
ne Aminosäuren in den Proteinen gibt. Proteine enthalten nur 
20 verschiedene Aminosäuren, aber der Drei-Buchstaben-Code 
stellt zwangsläufig 4 3 = 64 verschiedene Codons zur Verfü¬ 
gung. Deshalb haben die meisten Aminosäuren mehr als ein 
Codon. Der genetische Code ist somit redundant (manche sagen 
auch „degeneriert“). So stehen beispielsweise sechs verschie¬ 
dene Codons für Leucin (►Abb. 14.4). Nur für Methionin 
und Tryptophan gibt es nur jeweils ein Codon. Darüber hinaus 
haben drei der Codons eine andere Funktion, als eine Amino¬ 
säure zu codieren: Die drei Codons UAA, UAG und UGA sind 
Stoppcodons (TerminationsSignale) für die Translation. Wenn 
der Translationsapparat eines dieser Codons erreicht, endet die 
Translation, und das Polypeptid wird aus dem Translationskom¬ 
plex freigesetzt. Auch das Codon AUG hat eine Sonderstellung: 
Es steht nicht nur für Methionin, sondern ist auch das Start- 
codon, also das Initiationssignal für die Translation. Alle neu 
synthetisierten Polypeptide beginnen demnach mit Methionin. 
In vielen Fällen wird dieses aber posttranslational abgespalten 
und taucht deshalb im reifen Protein nicht als N-terminale Ami¬ 
nosäure auf. (Sie werden sich jetzt vielleicht fragen, warum 
Nirenberg und Matthaei bei ihren Experimenten mit Poly[U]- 
RNA kein Startcodon brauchten. Das lag an dem im Vergleich 
zur Situation in der lebenden Zelle sehr großen Überschuss an 
mRNA in ihrem Reaktionsgefäßsystem.) 

Activity 14.2 The Genetic Code 

www.Lifel le.com/acl4.2 

Sie sollten einen „redundanten“ Code nicht für einen „unein¬ 
deutigen“ Code halten. Der Code wäre uneindeutig, wenn ein 
bestimmtes Codon für zwei (oder mehr) verschiedene Amino¬ 
säuren stehen würde; dann wäre unklar, welche Aminosäure 
in eine wachsende Polypeptidkette einzubauen ist. Redundanz 
bedeutet für den Code einfach nur, dass es mehr als eine Mög¬ 
lichkeit gibt um festzulegen, an einer bestimmten Stelle zum 
Beispiel ein Leucin einzubauen. Der genetische Code ist ein¬ 
deutig: Eine bestimmte Aminosäure kann zwar von mehreren 
Codons codiert werden, aber ein bestimmtes Codon codiert nur 
eine einzige Aminosäure. 

Der genetische Code ist (fast) universell Fast alle 
Spezies auf diesem Planeten verwenden denselben genetischen 
Code. Dieser Code wurde in der Evolution des Lebens nahe¬ 
zu durchweg vollständig beibehalten und muss daher immens 
alt sein. Einige Ausnahmen sind jedoch bekannt: So weicht 
beispielsweise der Code der mitochondrialen DNA und der 
Chloroplasten-DNA geringfügig von dem Code der Prokaryoten 
und der Zellkern-DNA der eukaryotischen Zellen ab. UAA und 
UAG sind dort keine Stoppcodons, sondern codieren Glutamin. 
Die Bedeutung dieser Unterschiede ist noch unbekannt. Auf je¬ 
den Fall ist die Zahl der bekannten Ausnahmen sehr gering. 

Querverweis 

Wie in ►Abschn. 12.5 besprochen, enthalten die Mito- 

chondrien und Chloropiasten eine geringe Anzahl von 


Genen. Diese sind Überbleibsel der Genome von Proka¬ 
ryoten, aus denen diese Organellen einst hervorgegangen 
sind. Die durch die Endosymbiontentheorie erklärte Her¬ 
kunft dieser wichtigen Organellen eukaryotischer Zellen 
wird in ► Abschn. 27.1 besprochen. 

Ein gemeinsamer genetischer Code ermöglicht auch, dass es für 
die Evolution eine gemeinsame Sprache gibt. Die natürliche Se¬ 
lektion wirkt auf Individuen mit phänotypischen Varianten, die 
aufgrund der genetischen Variabilität entstehen. Der genetische 
Code bildete sich wahrscheinlich sehr früh in der Evolution des 
Lebens heraus. Wie Sie in ► Kap. 4 erfahren haben, deuten 
Simulationsexperimente darauf hin, dass einzelne Nucleotide 
und Nucleotidpolymere auf der urzeitlichen Erde spontan ent¬ 
standen sein können. Der gemeinsame Code hat grundlegende 
Konsequenzen für die Gentechnik (►Kap. 18), denn infolge¬ 
dessen ist der Code für ein menschliches Gen derselbe wie für 
ein bakterielles Gen. Deshalb ist es beeindruckend, aber nicht 
verwunderlich, dass ein menschliches Gen mithilfe labortechni¬ 
scher Methoden zum Beispiel in E. coli exprimiert werden kann. 
Alle Zellen verwenden dieselbe molekulare „Sprache“. 

Die Codons, die im Experiment von Nirenberg und Matthaei 
(► „Experiment: Die Entschlüsselung des genetischen Codes“) 
eine Rolle spielen, sind mRNA-Codons. Die Basensequenz 
des DNA-Strangs, der in mRNA transkribiert wird, ist kom¬ 
plementär und verläuft antiparallel zur mRNA. So entspricht 
beispielsweise 3'-AAA-5' im DNA-Matrizenstrang der Ami¬ 
nosäure Phenylalanin (die von dem mRNA-Codon 5 / -UUU-3 / 
codiert wird). 3'-ACC-5' in der Matrizen-DNA entspricht dann 
Tryptophan (das vom mRNA-Codon 5 / -UGG-3 / codiert wird). 
Das klingt vielleicht verwirrend, aber der Sinnstrang des be¬ 
treffenden Gens (also der Nicht-Matrizenstrang) hat unter Be¬ 
rücksichtigung des U/T-Unterschieds die gleichen Codons wie 
die RNA (5 / -TTT-3 / für Phenylalanin und 5 / -TGG-3 / für Tryp¬ 
tophan). 

Zur Wiederholung: Wie oben erwähnt wird der Matrizenstrang 
auch codogener Strang genannt. Der Nicht-Matrizenstrang be¬ 
sitzt dieselbe Sequenz wie die mRNA (nur T anstelle von U) 
und wird häufig als codierender Strang oder Sinnstrang be¬ 
zeichnet. Nach einer Übereinkunft werden DNA-Sequenzen 
stets so dargestellt bzw. in Datenbanken hinterlegt, dass sie 
mit dem 5 r -Ende beginnen. Eine Gensequenz aus einer Publi¬ 
kation oder einer Datenbank entspricht somit der betreffenden 
mRNA-Sequenz. Die dazu komplementäre Sequenz des codo- 
genen DNA-Strangs wird dagegen nicht publiziert. 

Vielleicht stellen Sie sich jetzt vor, dass in einem langen DNA- 
Molekül mit vielen proteincodierenden Regionen in allen Genen 
immer derselbe Strang der codierende Sinnstrang und der ande¬ 
re der codogene Matrizenstrang ist. Tatsächlich werden jedoch 
manche Gene von dem einen Strang und andere Gene vom 
anderen Strang transkribiert. Bei einem langen DNA-Molekül 
tauschen die Stränge immer wieder einmal ihre Funktion. In ei¬ 
nem DNA-Molekül ist zwar keiner der beiden Stränge für alle 
Gene der codierende Strang, aber innerhalb eines Gens sind der 
codierende und der codogene Strang stets festgelegt. 
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Blick in die Daten: Die Entschlüsselung des genetischen Codes 


Nachdem man den Zusammenhang zwischen DNA und Pro¬ 
teinen erkannt hatte, deuteten die genetischen Befunde da¬ 
raufhin, dass Tripletts aus Nucleotiden in der mRNA jeweils 
für eine Aminosäure stehen. Nun ging es darum heraus¬ 
zufinden, welches Triplett welche Aminosäure codiert. Es 
wurden Reaktionsgefäßsysteme entwickelt, die Zellextrakte 
enthielten und in denen Proteinsynthese stattfand. Dies ließ 
sich nachweisen, indem man alle 20 Aminosäuren zusetzte, 
von denen eine radioaktiv markiert war. Marshall Nirenberg, 
der als Wissenschaftler in den USA arbeitete, und Heinrich 
Matthaei, ein Postdoktorand aus Deutschland, stellten syn¬ 
thetische RNA her, die nur die Base U enthielt (Poly[U], 
Codon UUU) und testeten diese in 20 Reaktionsgefäßen. 
Jeder Ansatz enthielt alle 20 Aminosäuren, aber in jedem 
war eine andere Aminosäure radioaktiv markiert. Nur in ei¬ 
nem der Reaktionsgefäße wurde ein radioaktives Polypeptid 
gebildet; es bestand ausschließlich aus der Aminosäure Phe¬ 
nylalanin. 

Aufgaben 

1. Die künstliche mRNA Poly(U) wurde zusammen mit den 
anderen Komponenten für die Proteinsynthese („komplet¬ 
tes System“) in ein Reaktionsgefäß gegeben. Die übrigen 
Reaktionsgefäße enthielten unterschiedliche Ansätze, wie 
in der ►Tabelle angegeben. Getestet wurde der Einbau 
von radioaktivem Phenylalanin (Ergebnisse in ► Tab. A). 
Erläutern Sie die Ergebnisse, die man mit den unterschied¬ 
lichen Ansätzen erhalten hatte. 


Tab. A 


Ansatz 

Zählrate (cpm; 
Menge an 
Radioaktivität) 

komplettes System 

29.500 

ohne Poly(U)-mRNA 

70 

ohne Ribosomen 

52 

ohne ATP 

83 

mit RNase (hydrolysiert RNA) 

120 

mit DNase (hydrolysiert DNA) 

27.600 

radioaktives Glycin (anstelle von Phenyl¬ 
alanin) 

33 

Gemisch aus 19 radioaktiven Aminosäuren 
ohne Phenylalanin 

276 


cpm, counts per minute, Zerfälle pro Minute 


2. Im kompletten System wurde in einer Probenserie die 
Synthese durch Zugabe von Poly(U) gestartet. Dann wur¬ 
den zu verschiedenen Zeitpunkten der Reaktion Proben 
entnommen (rote Punkte in der ► Abb.). Bei diesen wurde 
mithilfe der eingebauten radioaktiven Aminosäure getes¬ 
tet, ob eine Polypeptidsynthese stattgefunden hatte. Als 
Vergleich diente ein Kontrollansatz, dem keine RNA zu¬ 
gesetzt worden war (blaue Punkte). Das Ergebnis ist in der 
► Abbildung dargestellt. 



3. Das Experiment in Aufgabe 2 wurde mit verschiedenen 
Aminosäuren wiederholt, die Ergebnisse sind in ► Tab. B 
dargestellt. Was bedeuten die Daten in Bezug auf die Co- 
donspezifität von Poly(U)? 

Tab. B 


radioaktive Aminosäure 

Einheiten für 
Radioaktivität 
(Impulse/min/mg 
Protein) 

Phenylalanin 

38.300 

Glycin, Alanin, Serin, Asparaginsäure, 

33 

Glutaminsäure 


Leucin, Isoleucin, Threonin, Methionin, 

276 

Arginin, Histidin, Valin, Lysin, Tyrosin, 


Prolin, Tryptophan 


Cystein 

113 
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14.3 Wiederholung 

Die Transkription, die von einer RNA-Polymerase kataly¬ 
siert wird, erfolgt in drei Schritten: Initiation, Elongation 
und Termination. Der genetische Code ist der Zusammen¬ 
hang zwischen der Information in der mRNA (als eine 
lineare Abfolge von Codons) und dem betreffenden Poly¬ 
peptid (eine lineare Abfolge von Aminosäuren). 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Eigenschaften der RNA-Polymerasen beschreiben 
können. 

■ die Notwendigkeit des Triplettcodes begründen kön¬ 
nen. 

■ die Auswirkungen des Triplettcodes auf die Biologie 
analysieren können. 


_ 7 _ 

1. Erläutern Sie, warum der genetische Code aus Nucleotid- 
tripletts (z. B. AUA) und nicht aus einzelnen Nucleotiden 
(z. B. A) oder aus Nucleotidpaaren (z. B. AU) besteht. 

2. Beschreiben Sie die Aktivitäten der RNA-Polymerase wäh¬ 
rend der Transkription. 

3. Bei der Transkription kommt es etwa 10.000-mal häufiger zu 
Fehlem als bei der DNA-Replikation Warum ist diese hohe 
Fehlerrate bei der Synthese von RNA tolerierbar, aber nicht 
bei der von DNA? 


Die bisher besprochenen allgemeinen Merkmale der Transkrip¬ 
tion wurden ursprünglich mithilfe von prokaryotischen Mo¬ 
dellorganismen ermittelt, etwa E. coli. Biologen haben dann 
dieselben Methoden angewendet, um diesen Vorgang bei Euka- 
ryoten zu untersuchen. Der grundlegende Mechanismus stimmt 
zwar überein, aber es gibt einige wichtige Unterschiede. Im 
nächsten Abschnitt geht es um die Genexpression bei den Eu- 
karyoten. 


14.4 Eukaryotische Prä-mRNA- 
Transkripte werden vor 
der Translation prozessiert 

Da alle Lebewesen den genetischen Code gemeinsam haben, 
könnte man jetzt annehmen, dass der Vorgang der Genexpres¬ 
sion bei Eukaryoten und Prokaryoten sehr stark übereinstimmt. 
Für den grundlegenden Mechanismus trifft das auch zu. Im vor¬ 
herigen Abschnitt haben Sie die bei allen Lebewesen gemein¬ 
samen Merkmale der Transkription kennengelernt. In diesem 
Abschnitt geht es um die Unterschiede. In ► Tab. 14.2 sind die 
wichtigsten Unterschiede zwischen prokaryotischer und euka- 
ryotischer Genexpression aufgeführt. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Die mRNA-Transkripte der Eukaryoten werden vor der Translati¬ 
on gespleißt und an den Enden modifiziert. 

Die Sequenz einer mRNA, die in einer Zelle an einem Ribosom 
in ein Polypeptid übersetzt wird, entspricht sowohl bei Proka¬ 
ryoten als auch bei Eukaryoten einer bestimmten Gensequenz 
in der DNA dieses Lebewesens. Das lässt sich beispielswei¬ 
se durch die Methode der RNA-DNA-Hybridisierung zeigen 
(► Abb. 14.5a). Diese erfolgt in zwei Schritten: 

1. Eine Probe mit chromosomaler DNA, die das Gen enthält, 
wird denaturiert, um die Wasserstoffbrücken zwischen den 
Basen zu lösen und die beiden Stränge zu trennen. 

2. Einzelsträngige mRNA wird als Sonde mit der denaturier¬ 
ten DNA inkubiert. Wenn die Sonde eine RNA-Sequenz 
enthält, die zur Ziel-DNA (dem Matrizenstrang des betreffen¬ 
den Gens) komplementär ist, bildet sich durch Wasserstoff¬ 
brücken zwischen den Basen eine Doppelhelix aus Sonde 
und Ziel-DNA. Da die beiden Stränge unterschiedlicher Na¬ 
tur sind, bezeichnet man den entstehenden doppelsträngigen 
Komplex als Hybrid, den Vorgang als Hybridisierung. 

Hybridisierungsexperimente können mit verschiedenen Kombi¬ 
nationen aus DNA und RNA durchgeführt werden (RNA als 
Zielsequenz und DNA als Sonde, DNA als Zielsequenz und 
Sonde usw.). Bei vielen Hybridisierungsexperimenten wird die 
Sonde auf irgendeine Weise markiert, sodass die Bindung an 
eine spezifische Zielsequenz nachgewiesen werden kann. Die 
doppelsträngigen Hybriden lassen sich auch im Elektronenmi¬ 
kroskop sichtbar machen. 


ln eukaryotischen Chromosomen befinden sich 
innerhalb der Gene häufig nichtcodierende 
Sequenzen, die man als Introns bezeichnet 


Die Unterschiede zwischen der prokaryotischen und der euka¬ 
ryotischen Transkription lassen sich zeigen, indem man mRNA- 
Sonden aus Prokaryoten und Eukaryoten mit der zugehörigen 
chromosomalen DNA inkubiert: 

■ Bei den Prokaryoten (►Abb. 14.5b, oben) besteht norma¬ 
lerweise eine direkte lineare Komplementarität zwischen der 
Basensequenz der mRNA am Ribosom und der chromoso¬ 
malen DNA. 

■ Bei den Eukaryoten (►Abb. 14.5b, unten) sind eine oder 
mehrere nichthybridisierte DNA-Schleifen zu beobachten, 
die aus dem mRNA-DNA-Hybrid herausragen und darauf 
hindeuten, dass in der DNA-Sequenz Abschnitte Vorkom¬ 
men, für die es keine komplementäre Sequenz in der mRNA 
gibt, die am Ribosom translatiert wird. 

Die Entdeckung, dass es in der eukaryotischen DNA Abschnit¬ 
te im Gen gibt, die in der am Ribosom translatierten mRNA 
fehlen, führte zu der Frage, ob diese „zusätzliche“ DNA tat¬ 
sächlich transkribiert wird. Werden diese Sequenzen bereits bei 
der Transkription „übersprungen“ oder werden sie transkribiert 
und dann irgendwie aus dem mRNA-Transkript entfernt, bevor 
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Tab. 14.2 Unterschiede zwischen prokaryotischer und eukaryotischer Genexpression 


Merkmal 

Transkription und Translation 
Genstruktur 

Modifikation der mRNA nach der Tran¬ 
skription und vor der Translation 


Prokaryoten 

gleichzeitig im Cytoplasma 

Die eine Aminosäuresequenz codierende 
DNA-Sequenz wird nicht unterbrochen, 
normalerweise nein 


Eukaryoten 

Transkription im Zellkern, danach Translation im Cyto¬ 
plasma 

Codierende Abschnitte (Exons) werden durch nicht- 
codierende Abschnitte (Introns) unterbrochen. 
Herausspleißen der Introns, Anhängen von 5'-Cap- 
Gruppe und 3'-Poly-A 


a Ablauf der Nucleinsäurehybridisierung 


Ziel-DNA 


Denaturierung 


Mim .. 

'»rm 


RNA-Sonde 3' i 


Hybridisierung 


| Wenn man der denatu¬ 
rierten DNA eine RNA- 
Sonde mit einer kom¬ 
plementären Basen¬ 
sequenz zusetzt, ... 


. bindet sie an den 
Strang der Ziel¬ 
DNA, wobei sich 
ein doppelsträngiges 
Hybrid bildet. 


b Nachweis nichtcodierender Introns in eukaryotischen 
Genen durch Hybridisierungsexperimente 


doppelsträngige DNA 


prokaryotisches Gen 


| Durch langsames Er¬ 
wärmen oder Einbringen 
in eine basische Lösung 
denaturieren (trennen 
sich) die beiden Stränge 
eines DNA-Moleküls. 



mRNA-Sonde 


In einem normalen 
prokaryotischen Gen 
sind mRNA und DNA 
colinear und vollstän¬ 
dig komplementär. 



Sinnstrang 


eukaryotisches Gen 









elektronenmikroskopische Aufnahme 
eines mRNA/DNA-Hybrids (TEM) 


In einem normalen 
eukaryotischen Gen wird 
die codierende Sequenz 
der mRNA in der DNA 
durch Introns 
unterbrochen. 


Abb. 14.5 Nucleinsäurehybridisierung und Introns. a Durch die Basenpaarung ist es möglich, eine Sequenz nachzuweisen, die zur Sonde 
komplementär ist. b Hybridisierungsexperimente zeigen, dass in eukaryotischen Genen Introns Vorkommen, in prokaryotischen Genen dagegen 
im Allgemeinen jedoch nicht 


dieses am Ribosom ankommt? Das lässt sich mithilfe eines Ex¬ 
periments herausfinden, bei dem man das primäre mRNA-Tran- 
skript - die Prä-mRNA („Vorläufer-mRNA“) (►Abb. 14.1) - 
im Zellkern mit chromosomaler DNA hybridisiert. Bei solchen 
Experimenten zeigt die Prä-mRNA mit der Matrizen-DNA eine 
vollständige Hybridisierung ohne Schleifenbildung. Das be¬ 
deutet, dass die nichtcodierenden, dazwischenliegenden DNA- 
Regionen (Introns) zwar transkribiert, aber dann im Zellkern 
aus der Prä-mRNA entfernt (herausgespleißt) werden. Nur die 
codierenden Sequenzen (Exons) verbleiben in der mRNA, die 


zum Ribosom gelangt. Den Schritt, in dem die Introns entfernt 
werden, bezeichnet man als RNA-Spleißen (► Abb. 14.6). Das 
Spleißen gehört wie die im nächsten Abschnitt besprochenen 
Modifikationen zur RNA-Prozessierung. 

Introns unterbrechen die DNA-Sequenz eines Gens, bringen sie 
jedoch nicht durcheinander. Die Basensequenzen der Exons im 
Nicht-Matrizenstrang ergeben, wenn sie in ihrer Reihenfolge 
verknüpft werden, eine durchgängige Sequenz, die der Sequenz 
der reifen mRNA entspricht. Manchmal codieren die einzelnen 
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Abb. 14.6 Transkription eines eukaryotischen Gens. Das ß-Globin-Gen, das hier gezeigt ist, umfasst etwa 1600 Basenpaare (bp). Die drei 
Exons - die proteincodierenden Sequenzen - enthalten Codons für 146 Aminosäuren und ein Stoppcodon. Die beiden Introns - dazwischenlie¬ 
gende, nichtcodierende DNA-Sequenzen, die etwa lOOObp ausmachen - werden zunächst transkribiert, dann aber aus dem Prä-mRNA-Transkript 
herausgespleißt 


Exons wohldefinierte funktionelle Regionen des Proteins, soge¬ 
nannte Proteindomänen. So enthalten etwa die Globinunterein¬ 
heiten, aus denen Hämoglobin aufgebaut ist, zwei Domänen: 
Die eine bindet den Cofaktor Häm und die andere bindet an 
die übrigen Globinuntereinheiten. Diese beiden Domänen wer¬ 
den in den Globingenen von verschiedenen Exons codiert. Sehr 
oft findet man aber Introns auch an Stellen eines Gens einge¬ 
streut, die keine Domänengrenzen markieren. Die meisten (aber 
nicht alle) eukaryotischen Gene enthalten Introns. Gelegent¬ 
lich finden sich auch Introns bei den Prokaryoten. Das größte 
menschliche Gen codiert das Muskelprotein Titin; es hat 363 
Exons, die zusammen 38.138 Aminosäuren codieren. 


Eukaryotische Gentranskripte werden 
vor der Translation prozessiert 

Das primäre RNA-Transkript eines eukaryotischen Gens wird 
auf verschiedene Weise verändert (prozessiert), bevor es den 


Zellkern verlässt: Es wird an den beiden Enden modifiziert und 
die Introns werden entfernt. 


Modifikation der beiden Enden Die Prozessierung der 
Prä-mRNA im Zellkern erfolgt in zwei Schritten, jeder an ei¬ 
nem Ende des Moleküls (► Abb. 14.7): 

■ Am 5'-Ende der Prä-mRNA wird während der Transkription 
eine 5'-Cap-Gruppe angehängt (von cap für „Kappe“). Dies 
ist ein chemisch modifiziertes Guanosintriphosphat (GTP). 
Dadurch wird später bei der Translation die Bindung der 
mRNA an das Ribosom unterstützt und die mRNA ist vor 
einem Abbau durch Ribonucleasen geschützt. 

■ Am 3'-Ende der Prä-mRNA wird ein Poly(A)-Schwanz an¬ 
gehängt. Die Transkription eines Gens endet stromabwärts 
(„rechts“) des Terminationscodons in der DNA. Bei den Eu- 
karyoten liegt normalerweise hinter dem letzten Codon in 
der Nähe des 3'-Endes der Prä-mRNA eine sogenannte Po- 
lyadenylierungssequenz (AAUAAA). Diese Sequenz wirkt 
als Signal auf ein Enzym, das die Prä-mRNA abschneidet. 


Abb. 14.7 Prozessierung der Enden 
einer eukaryotischen Prä-mRNA. 

Die Modifikationen an beiden Enden 
der Prä-mRNA - die 5' -Cap-Gruppe 
und der Poly(A)-Schwanz - sind für 
die Funktion der mRNA von großer 
Bedeutung 


Prä-mRNA 

5 I 


codierende Region 
des primären mRNA- 
Transkripts 


Diese Sequenz wird von einem 
Enzym erkannt und dahinter geschnitten. 




AAUAAA 


3' 


reife mRNA 

5'-Cap— 

_, 

Ein modifiziertes GTP wird als 

5'-Cap-Gruppe angehängt. 


AAUAAA 


—AAAAA . ..A 


Der Poly(A)-Schwanz 

wird angehängt 
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Unmittelbar nach diesem Schnitt hängt ein anderes Enzym 
100-300 Adeninnucleotide an das 3 r -Ende der Prä-mRNA. 
Dieser Poly(A)-Schwanz unterstützt den Export der mRNA 
aus dem Zellkern und ist für die Stabilität der mRNA von 
Bedeutung. 

Durch Spleißen werden die Introns entfernt Die Introns 
werden innerhalb des Zellkerns aus den eukaryotischen mRNAs 
entfernt. Würden diese RNA-Sequenzen nicht beseitigt, entstün¬ 
de eine stark abweichende Aminosäuresequenz und damit sehr 
wahrscheinlich kein funktionsfähiges Protein. In vielen Fällen 
würde die Translation im Bereich des Introns abgebrochen, weil 
dort ein Stoppcodon käme. Das RNA-Spleißen erfolgt durch das 
Spleißosom. Dieser RNA-Protein-Komplex entfernt die Introns 
und verknüpft die Exons (► Abb. 14.8). 

Animation 14.3 RNA Splicing 

www.Lifel le.com/al4. 3 

Molekularbiologische Untersuchungen von genetisch beding¬ 
ten Krankheiten des Menschen führten zu neuen Erkenntnissen 
über das RNA-Spleißen. So ist beispielsweise bei Patienten, die 
an einer Thalassämie leiden, die Produktion einer Hämoglo¬ 
binuntereinheit gestört. Das führt bei den Betroffenen zu einer 
schweren Anämie, da sie nicht über genügend rote Blutkör¬ 
perchen verfügen. In einigen Fällen liegt die Mutation, die die 


Krankheit hervorruft, in der Consensussequenz (der typischen 
Sequenz) zu Beginn bzw. Ende eines Introns im ß-Globin- 
Gen, wo der Spleißapparat an die RNA bindet (►Abb. 14.8, 
Schritt 1). Die Prä-mRNA dieses Gens kann dadurch nicht kor¬ 
rekt gespleißt werden, und es entsteht eine ß-Globin-mRNA, 
die ein funktionsloses Polypeptid codiert. Dieser Befund ist ein 
weiteres Beispiel dafür, wie man in der Biologie mithilfe von 
Mutationen biologische Prozesse entschlüsseln kann. 

Nach dem Abschluss der Prozessierung im Zellkern wandert die 
gereifte mRNA durch die Kernporen in das Cytoplasma. Ein 
Protein, das während der Prozessierung an die S'-Cap-Gruppe 
gebunden hat, wird von einem Rezeptor in der Kernpore er¬ 
kannt. Zusammen leiten diese Proteine die mRNA durch die 
Pore. Nicht oder unvollständig prozessierte Prä-mRNAs bleiben 
im Zellkern und werden dort bald abgebaut. 

14.4 Wiederholung 

Die meisten eukaryotischen Gene enthalten nichtcodie- 
rende Sequenzen, die Introns, die im Zellkern aus dem 
primären Transkript, der Prä-mRNA, entfernt werden. 
Das reife mRNA-Transkript wird dann durch eine der 
Kernporen in das Cytoplasma exportiert, wo an den Ri¬ 
bosomen die Translation erfolgt. 


Abb. 14.8 Das Spleißen von RNA. Die Bindung 
von snRNPs an die typischen Sequenzen (Consensus¬ 
sequenzen), welche die Introns in der Prä-mRNA 
begrenzen, führt dazu, dass eine Reihe weiterer 
Proteine binden und die Prä-mRNA mit großer Ge¬ 
nauigkeit gespalten wird. Den Verbund aus mehreren 
unterschiedlichen snRNPs und weiteren Proteinen 
nennt man Spleißosom („Spleißkörperchen“) 


primäres mRNA- 
Transkript 5' 


5'-Spleißstelle 
5'-Exon \ 


Intron 


3'-Spleißstelle 
\ 3'-Exon 


Q Kleine nucleäre Ribonucleopro- 
teinpartikel (snRNPs) binden bei 
Consensussequenzen der 5'- und 
der 3'-Spleißstelle an die RNA. 


Q Durch die Bindung der 
snRNPs werden weitere 
Proteine rekrutiert, und es 
bildet sich ein Spleißosom. 


Zwischen dem 5'-Exon und 
dem Intron erfolgt ein Schnitt. 


| Nach dem ersten 
Schnitt am 5'-Ende 
bildet das Intron eine 
geschlossene Schleife. 


0 Die freie 3'-OH-Gruppe am 
Ende des geschnittenen 
Exons reagiert mit der 5'- 
Phosphatgruppe am anderen 
Exon. 


| Das 3'-Exon wird geschnitten 
und an das 5'-Exon gespleißt; 
danach wird die reife mRNA 
für die Translation exportiert. 



5'-Exon 3'-Exon 
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Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Schritte der mRNA-Prozessierung bei Eukaryoten 
beschreiben können. 

■ das Ergebnis einer defekten mRNA-Prozessierung in 
einer eukaryotischen Zelle einschätzen können. 

■ die Merkmale eines eukaryotischen Gens, unter Nen¬ 
nung von Introns, Exons und Signalsequenzen, mit 
dem reifen mRNA-Transkript vergleichen können. 


_ 7_ 

1. Wie wird das Prä-mRNA-Transkript bei der mRNA-Prozes¬ 
sierung am 5'- und am 3 r -Ende modifiziert und was wird 
dadurch bewirkt? 

2. Skizzieren Sie die Schritte des RNA-Spleißens. Welche Fol¬ 
gen hat es, wenn diese nicht korrekt erfolgen? 

3. Ein Gen mit einer Länge von 1440 bp codiert ein Polypeptid 
mit einer Länge von 192 Aminosäuren. Wie lässt sich dieser 
Widerspruch erklären? 


Die Transkription und posttranskriptionelle Vorgänge bringen 
eine mRNA hervor, die in eine Aminosäuresequenz translatiert 
werden kann. Über diese Translation werden Sie nun Einzelhei¬ 
ten erfahren. 

14.5 Die Information der mRNA 
wird in Proteine translatiert 

Wenn Sie bei zwei unterschiedlichen Sprachen (etwa Englisch 
und Deutsch) wissen wollen, was ein Wort der einen Sprache in 
der anderen bedeutet, können Sie ein Wörterbuch auf schlagen 
oder ein Online-Übersetzungsprogramm nutzen. In ähnlicher 
Weise ist für die Umwandlung der Information in der mRNA 
(deren Sprache aus einer Abfolge von Nucleotiden besteht) in 
die Sprache eines Proteins (die aus einer Abfolge von Ami¬ 
nosäuren besteht) ein Übersetzer erforderlich. In der Biologie 
ist dieser Übersetzer eine besondere Art von RNA-Molekül, 
das man als Transfer-RNA (tRNA) bezeichnet. Um eine genaue 
Übersetzung sicherzustellen - das heißt, das Protein wird genau 
nach den Vorgaben der mRNA synthetisiert - müssen die tRNAs 
erstens jedes Codon korrekt ablesen und zweitens die zugehöri¬ 
gen Aminosäuren zum Codon bringen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ribosomen katalysieren die Translation der mRNA in Polypeptid¬ 
ketten durch diese Abfolge von Ereignissen: Initiation, Elongati¬ 
on und Termination. 

■ Durch Polysomen ist die gleichzeitige Synthese von mehreren Po¬ 
lypeptidketten am selben mRNA-Molekül möglich. 

Während die tRNAs die mRNA decodieren und die passen¬ 
den Aminosäuren liefern, katalysieren die Komponenten des 


Ribosoms die Bildung der Peptidbindungen zwischen den Ami¬ 
nosäuren. Zunächst ist zu klären, wie die tRNAs Codons ablesen 
und die passenden Aminosäuren zum Ribosom bringen. 

Animation 14.4 Translation 

www.Lifel le.com/al4.4 


Eine Transfer-RNA trägt eine 
spezifische Aminosäure und bindet 
an ein spezifisches mRNA-Codon 

Für jede der 20 Aminosäuren gibt es mindestens ein spezifi¬ 
sches tRNA-Molekül. Jede tRNA besitzt drei Funktionen, die 
durch ihre Struktur und ihre Basensequenz bestimmt werden 
(►Abb. 14.9): 

■ tRNAs binden spezifische Aminosäuren. Jede tRNA bindet an 
ein Enzym, das spezifisch eine der 20 Aminosäuren an sie 
koppelt. Die kovalente Bindung mit der Aminosäure erfolgt 
am 3 r -Ende der tRNA. Wenn die tRNA eine Aminosäure 
trägt, bezeichnet man sie als „beladen“. 

■ tRNAs binden an mRNA. Etwa in der Mitte der Polynucleo- 
tidkette der tRNA befindet sich ein Triplett, das man als 
Anticodon bezeichnet. Es ist komplementär zum mRNA- 
Codon für die zugehörige Aminosäure, die die betreffende 
tRNA trägt. So ist beispielsweise 5 / -CGG-3 / das mRNA- 
Codon für Arginin, und das entsprechende Anticodon der 
tRNA ist 3 / -GCC-5 / . Wie die beiden Stränge der DNA bin¬ 
den auch das Codon und das Anticodon nichtkovalent über 
Wasserstoffbrücken aneinander. 

■ tRNAs treten mit dem Ribosom in Wechselwirkung. Das Ribo¬ 
som enthält an seiner Oberfläche mehrere Stellen, die genau 
zur dreidimensionalen Struktur des tRNA-Moleküls passen. 
Die Wechselwirkung zwischen dem Ribosom und der tRNA 
ist nichtkovalent. 

Wie Sie sich erinnern: 61 verschiedene Codons codieren die 
20 Aminosäuren der Proteine (► Abb. 14.4). Bedeutet das nun, 
dass die Zelle 61 unterschiedliche tRNA-Spezies hervorbringen 
muss, die alle ein anderes Anticodon besitzen? Nein. Die Zel¬ 
le kommt mit etwa zwei Drittel dieser Anzahl von tRNA-Typen 
aus, da die Spezifität der Base am 3 r -Ende des Codons (und am 
5 r -Ende des Anticodons) nicht immer genau eingehalten wird. 
Diesen Mechanismus bezeichnet man als Wobble-Effekt („Wa¬ 
ckeleffekt“). Dieser wird dadurch ermöglicht, dass manchmal 
ungewöhnliche oder modifizierte Basen an der S'-Position des 
Anticodons Vorkommen. Eine dieser ungewöhnlichen Basen ist 
Inosin (I), das mit A, C oder U ein Basenpaar bilden kann. So 
ermöglicht beispielsweise Inosin in der tRNA mit dem Antico¬ 
don 3 / -CGI-5 / , dass die tRNA drei verschiedene Alanincodons 
erkennt: GCA, GCC und GCU. Bei einigen dieser Abgleich¬ 
vorgänge tritt der Wobble-Effekt auf, bei anderen nicht. Von 
größter Wichtigkeit ist dabei, dass dadurch der genetische Code 
nicht mehrdeutig wird. Das heißt, jedes mRNA-Codon bindet 
nur einen Typ von tRNA, und dieser trägt eine ganz bestimmte 
Aminosäure. 







14.5 Die Information der mRNA wird in Proteine translatiert 


431 


Das zweidimensionale Kleeblattmodell 
zeigt die Basenpaarungen zwischen 
komplementären Nucleotiden. 


Aminosäurebindungsstelle 
(stets CCA) 


Wasserstoff¬ 
brücken zwischen 
gepaarten Basen 
führen zu einer 
räumlichen Faltung 



Bei dieser Darstellung sind die internen 
Regionen der Basenpaarung besonders 
hervorgehoben. 


Aminosäure¬ 
bindungsstelle 
(stets CCA) 



Das Anticodon besteht aus den drei Basen, 
die mit der mRNA interagieren; es liegt weit 
entfernt von der Aminosäurebindungsstelle. 


f “ \ 

Dieses auf einer Röntgenstrukturanalyse 
basierende Modell zeigt den atomaren 

räumlichen Aufbau der tRNA. 

v 



Abb. 14.9 Transfer- RNA. Die Stamm-Schleife-Struktur eines tRNA-Moleküls ist gut an seine Funktionen angepasst: Bindung einer Aminosäure, 
Assoziation mit einem mRNA-Molekül und Wechselwirkung mit einem Ribosom 


Jede tRNA wird mit einer spezifischen 
Aminosäure beladen 

Die Beladung einer tRNA mit ihrer korrekten Aminosäure wird 
von einer Enzymfamilie bewerkstelligt, die man als Aminoacyl- 
tRNA-Synthetasen bezeichnet. Jedes dieser Enzyme ist für 
eine Aminosäure und die zugehörige tRNA spezifisch. Bei der 
Reaktion wird ATP verbraucht, sodass zwischen einer tRNA 
und der Aminosäure eine sehr energiereiche Bindung entsteht 
(► Abb. 14.10). Die Energie dieser Bindung dient später dazu, 
die Peptidbindung zwischen der Aminosäure und der wachsen¬ 
den Polypeptidkette zu bilden. 

Die Spezifität zwischen der tRNA und der zugehörigen Amino¬ 
säure ist von grundlegender Bedeutung. Die folgenden Reaktio¬ 
nen sind hochspezifisch: 

Cys-tRNA-Synthetase 

Cystein + tRNA Cys -► Cys-tRNA 

(Anticodon ACA) 


Ala-tRNA-Synthetase 

Alanin + tRNA A!a -► Ala-tRNA 

(Anticodon CGA) 

Mithilfe eines gut durchdachten Experiments konnten Seymour 
Benzer und seine Arbeitsgruppe zeigen, wie wichtig diese Spe¬ 
zifität ist. Sie modifizierten die Aminosäure Cystein, die bereits 
an ihre tRNA gebunden war, sodass Alanin daraus wurde. Wel¬ 
che Komponente - die Aminosäure oder die tRNA - würde 
erkannt werden, wenn man diese falsch beladene Hybrid-tRNA 
in ein Proteinsynthesesystem gibt? Die Antwort lautet: Die 
tRNA wird erkannt. Überall im synthetisierten Protein, wo ein 
Cystein zu erwarten war, befand sich stattdessen ein Alanin. 


Die cysteinspezifische tRNA hatte ihre Ladung (Alanin) zu je¬ 
dem mRNA-Codon für Cystein gebracht. Wie dieses elegante 
Experiment zeigte, erkennt der Proteinsyntheseapparat das An¬ 
ticodon der beladenen tRNA, nicht aber die daran befestigte 
Aminosäure. 


Das Ribosom ist die Werkbank der Translation 

Das Ribosom ist die molekulare Werkbank, an der die Trans¬ 
lation durchgeführt wird. Ribosomen werden daher oft auch als 
„Proteinfabriken“ bezeichnet, aber der Ausdruck „Werkbank“ 
ist treffender. Die komplexe Struktur des Ribosoms ermöglicht, 
dass es die mRNA und die beladenen tRNAs in den richtigen 
Positionen festhalten kann, sodass eine Polypeptidkette effizi¬ 
ent zusammengebaut wird. Ein bestimmtes Ribosom produziert 
nicht spezifisch nur eine Art von Protein. Ein Ribosom kann jede 
beliebige mRNA und alle Typen von beladenen tRNAs verwen¬ 
den und eignet sich daher zur Herstellung von Polypeptiden aller 
Art. Ribosomen können immer wieder verwendet werden, und 
in den meisten Zelltypen gibt es Tausende davon. 

Im Vergleich zu membranumhüllten Organellen sind Riboso¬ 
men mit einem Durchmesser von rund 25 nm winzig. Mit ihrer 
Molekülmasse von etwa 4,2 Mio. Dalton (bei Eukaryoten) sind 
sie ziemlich groß im Vergleich zu einer beladenen tRNA (mit 
rund 25.000Da). Ein Ribosom besteht aus zwei Untereinhei¬ 
ten, einer großen und einer kleinen (►Abb. 14.11). Diese 
beiden Untereinheiten und mehrere Dutzend weitere Moleküle 
interagieren nichtkovalent. Wenn die hydrophoben Wechselwir¬ 
kungen zwischen den Proteinen und den RNAs gestört werden, 
fällt das Ribosom auseinander - es dissoziiert. Die beiden Un- 


Teil IV 





























Teil IV 


432 


14 Von der DNA zum Protein: die Genexpression 


J Das Enzym aktiviert die 
Aminosäure, indem es eine 
Reaktion mit ATP katalysiert, ... 


Q9 ... sodass ein Pyro- 
phosphation ... 


... und eine energie¬ 
reiche AMP-Aminosäure 
entstehen. 


beladene tRNA 
(Ala-tRNA) 



START 

aktivierendes Enzym 
(Aminoacyl-tRNA-Synthetase) 
für eine spezifische Aminosäure 


tRNA-Bindungs- 

stelle 


Dann katalysiert das Enzym eine 
Reaktion der aktivierten Amino¬ 
säure mit der richtigen tRNA. 


Q Die beladene tRNA bringt bei der Translation 
die passende Aminosäure zum sich verlän¬ 
gernden Polypeptidprodukt. 

V 

AMP 


'—? c 

_ \ 

J Die Spezifität des Enzyms stellt sicher, 

dass die richtige Aminosäure mit der zu¬ 



gehörigen tRNA zusammengebracht wird. 


Abb. 14.10 Beladung eines tRNA-Moleküls. Die Aminoacyl-tRNA-Synthetase aktiviert eine spezifische Aminosäure und belädt eine spezifische 
tRNA mit ihr. Diese Enzyme sind die eigentlichen Übersetzer der Nucleinsäuresprache in die Proteinsprache 


tereinheiten lösen sich ebenso wie die RNAs und Proteine. 
Wenn man das Agens entfernt, das diese Auftrennung bewirkt, 
setzt sich die komplexe Struktur von selbst wieder vollständig 
zusammen (seif assembly, Selbstassemblierung). Das ist schon 
erstaunlich: Es ist, als ob man die Teile eines Puzzles in die 
Luft wirft und sie liegen richtig zusammen, wenn sie wieder auf 
dem Boden landen. Das Ribosom ist ein Beispiel für die hohe 
Spezifität von zellulären molekularen Maschinen, die aus vielen 
Molekülen bestehen. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 14.11: Das Ribosom besteht aus mehreren Dut¬ 
zend Proteinen und verschiedenen rRNA-Molekülen, die alle 
nichtkovalent zusammengehalten werden. Welche chemischen 
Kräfte spielen hier eine Rohe? Wie kann man diese Kräfte stö¬ 
ren, sodass die Moleküle voneinander getrennt werden? 


Bei den Eukaryoten setzt sich die große Untereinheit aus drei 
verschiedenen Molekülen ribosomaler RNA (rRNA) und 49 ver¬ 
schiedenen Proteinmolekülen zusammen, die in einer ganz 
bestimmten Weise angeordnet sind. Die kleine Untereinheit 
umfasst ein rRNA-Molekül und 33 verschiedene Proteinmole¬ 
küle. Die Ribosomen der Prokaryoten sind etwas kleiner als 
die der Eukaryoten, und ihre Proteine und rRNAs unterschei¬ 
den sich etwas von denen der Eukaryoten. Mitochondrien und 
Chloroplasten enthalten ebenfalls Ribosomen, die denen der 


Prokaryoten ähneln (► Kap. 5). Die räumliche Anordnung (To¬ 
pologie) der einzelnen Komponenten beim prokaryotischen und 
beim eukaryotischen Ribosom zu ermitteln und zu klären, wie 
diese molekularen Werkbänke funktionieren, beschäftigte zahl¬ 
reiche Arbeitsgruppen über Jahrzehnte. 2009 wurde hierfür der 
Nobelpreis verliehen. Das Ribosom wird weiterhin intensiv er¬ 
forscht, denn viele funktionelle Details sind noch unklar. 

Auf der großen ribosomalen Untereinheit befinden sich drei 
Stehen, an die eine tRNA binden kann. Sie werden mit A, P 
und E bezeichnet (► Abb. 14.1 1). Die mRNA und das Ribosom 
bewegen sich relativ zueinander, und währenddessen durchwan¬ 
dert die beladene tRNA diese drei Stehen in einer bestimmten 
Reihenfolge: 

1. An der A-(Aminoacyl-)Stelle bindet das Anticodon der bela¬ 
denen tRNA an das mRNA-Codon und bringt so die richtige 
Aminosäure an die wachsende Polypeptidkette. 

2. An der P-(Peptidyl-)Stelle hängt die tRNA ihre Aminosäure 
an die Polypeptidkette. 

3. An der E-(Exit-)Stelle befindet sich die tRNA, nachdem sie 
ihre Aminosäure abgegeben hat, bevor sie vom Ribosom frei¬ 
gesetzt wird und in das Cytosol zurückkehrt. Dort nimmt sie 
dann eine neue Aminosäure auf und der Vorgang beginnt von 
vorne. 

Das Ribosom besitzt eine Genauigkeitsfunktion, die sicherstellt, 
dass die Wechselwirkungen zwischen tRNA und mRNA korrekt 
erfolgen. Das heißt, dass eine beladene tRNA äußerst zuver- 
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große 

Untereinheit 


mRNA 


kleine 

Untereinheit 


Für die Bindung einer tRNA gibt es 
drei Stellen. Wechselwirkungen 
zwischen mRNA-Codon und tRNA- 
Anticodon erfolgen nur an der A- und 
der P-Stelle. 

v___/ 


C ’ > 

Ribosomen besitzen eine unregelmäßige 

Form und bestehen aus zwei Untereinheiten. 
Jede Untereinheit enthält rRNA und zahlreiche 
Proteine. 

\_ J 


3' 


Abb. 14.11 Die Struktur eines Ribosoms. Jedes Ribosom besteht aus einer großen und einer kleinen Untereinheit. Die Untereinheiten bleiben 
getrennt, wenn sie nicht für die Proteinsynthese gebraucht werden 


lässig mit dem richtigen Anticodon (z. B. ß'-UAC-S') an das 
passende Codon (in diesem Fall S'-AUG-ßO bindet. Wenn es zu 
einer ordnungsgemäßen Bindung kommt, bilden sich zwischen 
den Basenpaaren Wasserstoffbrücken. Die rRNA der kleinen 
Untereinheit ist daran beteiligt, das Zusammenpassen der drei 
Basen zu überprüfen. Wenn sich nicht zwischen allen drei Ba¬ 
senpaaren Wasserstoffbrücken gebildet haben, muss die tRNA 
für dieses mRNA-Codon falsch sein und wird aus dem Ribosom 
entfernt. 


Die Translation erfolgt in drei Schritten 

Die Translation ist der Vorgang, in dem die in der mRNA 
steckende Information (die letztlich von der DNA stammt) in 
eine spezifische Sequenz von Aminosäuren umgesetzt wird, so- 
dass ein bestimmtes Polypeptid entsteht. Wie die Transkription 
erfolgt auch die Translation in drei Schritten: Initiation, Elonga¬ 
tion und Termination. 

Initiation Die Translation einer mRNA beginnt mit der Bil¬ 
dung eines Initiationskomplexes, der aus einer beladenen 
tRNA und einer kleinen ribosomalen Untereinheit besteht, die 
beide an die mRNA gebunden sind (► Abb. 14.12). 

Bei den Prokaryoten bindet die rRNA der kleinen ribosoma¬ 
len Untereinheit zuerst an eine komplementäre Ribosomen¬ 
bindung s stehe (AGGAGG, die Shine-Dalgamo-Sequenz) auf 
der mRNA. Diese Sequenz hegt weniger als zehn Nucleoti- 
de stromaufwärts des eigentlichen Startcodons und ordnet das 
Startcodon so an, dass es in der Nähe der P-Stelle der großen 
Untereinheit hegt. 

mRNA 5 r .AGGAGG.(Startcodon). 3' 

rRNA 3'.UCCUCC.(P-Stelle) 


Bei den Eukaryoten erfolgt die Bindung der mRNA an das Ri¬ 
bosom auf etwas andere Weise: Die kleine Untereinheit bindet 
an die S'-Cap-Gruppe der mRNA. Nach der Bindung wandert 
die kleine Untereinheit die mRNA entlang, bis sie auf das Start¬ 
codon trifft. 

Zu Ihrer Erinnerung: Das mRNA-Startcodon hat im genetischen 
Code die Sequenz AUG (►Abb. 14.4). Das Anticodon einer 
mit Methionin beladenen tRNA bindet durch komplementäre 
Basenpaarung an dieses Startcodon und vervollständigt so den 
Initiationskomplex. Die erste Aminosäure eines sich bildenden 
Polypeptids ist also immer ein Methionin. Wie oben schon er¬ 
wähnt tragen jedoch nicht alle reifen Proteine als N-Terminus 
ein Methionin, denn häuüg wird das Initiatormethionin nach der 
Translation von einem Enzym entfernt. 

Nach der Bindung der mit Methionin beladenen tRNA an die 
mRNA tritt die große ribosomale Untereinheit hinzu. Die mit 
Methionin beladene tRNA beündet sich nun in der P-Stelle des 
Ribosoms, und in der A-Stelle hegt das zweite mRNA-Codon. 
Diese Bestandteile - mRNA, zwei ribosomale Untereinheiten 
und die mit Methionin beladene tRNA - werden von einer Fa¬ 
milie von Proteinen, die man als Initiationsfaktoren bezeichnet, 
genau passend zusammengefügt. 

Elongation Eine beladene tRNA, deren Anticodon zum zwei¬ 
ten Codon der mRNA komplementär ist, tritt nun in die offe¬ 
ne A-Stelle der großen ribosomalen Untereinheit ein (►Abb. 
14.13). Dann katalysiert die große Untereinheit zwei Reaktionen: 

1. Die Bindung zwischen der tRNA und ihrer Aminosäure in der 
P-Stelle wird gelöst. 

2. Zwischen dieser Aminosäure und derjenigen, die an die in der 
A-Stelle befindliche tRNA gebunden ist, wird eine Peptidbin¬ 
dung gebildet. 

Da die große ribosomale Untereinheit also einen Peptidrest (im 
Beispiel lediglich bestehend aus dem N-terminalen Methionin) 
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Abb. 14.12 Die Initiation der Translation. Die 

Translation beginnt mit der Bildung eines Initiations¬ 
komplexes. Bei den Prokaryoten bindet die kleine 
Untereinheit an die Shine-Dalgarno-Sequenz, wenn 
sie mit der Reaktion beginnt. Bei Eukaryoten bindet 
die Untereinheit an die 5'-Cap-Gruppe 



O Die kleine ribosomale 
Untereinheit bindet an 
ihre Erkennungssequenz 
auf der mRNA. 


0 


Die mit Methionin be¬ 
ladene tRNA bindet an 
das Startcodon AUG 
und vervollständigt 
damit den Initiations¬ 
komplex. 



-□□□□ 3' 


B Die große ribosomale 
Untereinheit tritt zum 
Initiationskomplex hin¬ 
zu, sodass die mit 
Methionin beladene 
tRNA jetzt die P-Stelle 
besetzt. 

v_ y 



auf eine Aminosäure überträgt (transferiert), spricht man hier 
von einer Peptidyltransferaseaktivität. Auf diese Weise wird 
Methionin zum N-Terminus des neuen Proteins. Methionin ist 
nun mir der zweiten Aminosäure verbunden; diese bleibt aber 
mit ihrer tRNA an der A-Stelle verknüpft. 

Wie katalysiert die große ribosomale Untereinheit diese Bin¬ 
dung? Harry Noller und seine Arbeitsgruppe führten eine Reihe 
von Experimenten durch und stellten dabei Folgendes fest: 


■ Nachdem sie aus der großen Untereinheit fast alle Proteine 
entfernt hatten, konnte sie immer noch die Bildung der Pep¬ 
tidbindung katalysieren. 

■ Wurde die rRNA stark modifiziert, ging die Peptidyltrans¬ 
feraseaktivität verloren. 

Das Experiment zeigte, dass die rRNA der Katalysator ist; 
es handelt sich also um ein Ribozym. Die Aufreinigung und 
Kristallisation der einzelnen Ribosomenkomponenten hat es 
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Abb. 14.13 Die Elongation der Translation. Das 

Polypeptid wird mit der fortschreitenden Translation 
der mRNA verlängert 



N-Terminus 


ankommende 

tRNA 


LiLIW 3' 


Erkennen des Codons: 

Das Anticodon einer 
ankommenden tRNA 
bindet an das mRNA- 
Codon an der A-Stelle. 


Elongation 



9 Ausbilden der Peptid¬ 
bindung: Pro wird 
durch die Peptidyl- 
transferaseaktivität 

der großen Unterein¬ 
heit mit Met verknüpft. 

v_y 


0 Elongation: Während 
sich das Ribosom um 
ein Codon weiterbe¬ 
wegt, gelangt die freie 
tRNA an die E-Stelle 
und wird dann freige¬ 
setzt; das wachsende 
Polypeptid befindet 
sich nun an der P-Stelle. 


Der Vorgang wieder¬ 
holt sich. 


5' 


5' 



Bewegungs¬ 
richtung des 
Ribosoms 

-► 
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den Wissenschaftlern ermöglicht, ihre atomare Struktur auf¬ 
zuklären, und die katalytische Funktion der rRNA bei der 
Peptidyltransferaseaktivität ließ sich bestätigen. Diese Befun¬ 
de unterstützen die Hypothese einer RNA-Welt, nach der sich 
katalytisch aktive RNA in der Evolution vor der DNA entwi¬ 
ckelte (►Abschn. 4.3). Eine besondere Herausforderung war 
dann, im Ribosom die genaue räumliche Anordnung der ein¬ 
zelnen, nun bis ins atomare Detail bekannten Komponenten 
zu klären. Das gelang mittels der Kryoelektronenmikroskopie, 
bei der Zehntausende von Einzelmolekülbildem zu einer hoch¬ 
aufgelösten 3-D-Rekonstruktion verrechnet werden. Für diese 
innovative Technik wurde 2017 der Nobelpreis verliehen. 

Nachdem die Peptidbindung zwischen dem Methionin und der 
zweiten Aminosäure an der A-Stelle geknüpft wurde, bewegt 
sich das Ribosom entlang der mRNA in 5'^3'-Richtung um ein 
Codon weiter. Die tRNA mit dem Peptidylrest aus zwei Ami¬ 
nosäuren gelangt zur P-Stelle. Die freie tRNA, die mit dem 
Methionin beladen war, befindet sich nun an der E-Stelle und 
verlässt das Ribosom. Sie kann im Cytosol erneut mit Methio¬ 
nin beladen werden. Die A-Stelle ist frei, sodass die nächste 
tRNA an die mRNA binden kann. Der Vorgang der Elongati¬ 
on setzt sich fort und die Polypeptidkette wächst, während sich 
diese Schritte wiederholen. Der Prozess ist in ► Abb. 14.13 
dargestellt. Alle diese Schritte werden von nichtribosomalen 
Proteinen unterstützt, die man als Elongationsfaktoren bezeich¬ 
net. 


Querverweis 

In Abschn. wurde besprochen, dass die gefaltete drei¬ 
dimensionale Oberfläche eines RNA-Moleküls genauso 
spezifisch sein kann wie die eines Proteins und daher auch 
eine katalytische Funktion besitzen kann. Die RNA-Welt- 
Hypothese, die besagt, dass RNA ihre eigene Replikation 
katalysiert, wurde durch die Entdeckung von Ribozymen 
gestärkt. Katalytische RNAs können biologische Reaktio¬ 
nen beschleunigen, beispielsweise auch solche, die ihre 
eigenen Nucleotide betreffen. 


Termination Der Elongationszyklus endet und die Translati¬ 
on wird terminiert, sobald ein Stoppcodon - UAA, UAG oder 
UGA - in die A-Stelle eintritt (► Abb. 14.14). Stoppcodons co¬ 
dieren keine Aminosäuren und binden auch keine tRNA. Sie 
binden vielmehr einen Freisetzungsfaktor ( release-Faktor ), der 
die Bindung zwischen dem entstandenen Polypeptid und der 
tRNA an der P-Stelle hydrolysiert. Das neu gebildete Polypep¬ 
tid löst sich nun vom Ribosom. Sein C-Terminus ist die letzte 
Aminosäure, die an die Kette angehängt wurde. Der N-Terminus 
ist (zumindest zunächst) ein Methionin (als Folge des AUG- 
Startcodons). Das Polypeptid kann sich nun korrekt falten. Die 
Aminosäuresequenz bestimmt seine Konformation und enthält 
auch die Information über seinen letztendlichen zellulären oder 
extrazellulären Bestimmungsort. 


Termination 


N-Terminus- 


| Ein Freisetzungsfaktor bin 

det an den Komplex, so¬ 
bald ein Stoppcodon in die 
A-Stelle gelangt. 


^ nnnnn nnnP nnnmnri 



| Der Freisetzungsfaktor setzt 
die tRNA aus der P-Stelle frei 
und trennt das Polypeptid ab. 


^ nnnnnnDD DDDDDPnQ 


Freisetzungs¬ 
faktor 






Abb. 14.14 Die Termination der Translation. Die Translation wird 
beendet, wenn die A-Stelle des Ribosoms in der mRNA auf ein Stopp¬ 
codon trifft 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 14.14: Was geschieht, wenn sich an der 
A-Stelle kein Stoppcodon befindet? 


In ►Tab. 14.3 sind die Nucleinsäuresignale für die Initiation 
und die Termination zusammengefasst. 
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Tab. 14.3 Signalsequenzen für Be¬ 
ginn und Ende von Transkription und 
Translation 



Transkription 

Mechanismus 

Initiation 

Promotorsequenz der DNA 

AUG-Startcodon in der mRNA 

Termination 

Terminationssequenz der DNA 

UAA, UAG oder UGA in der mRNA 


Die Bildung von Polysomen 
erhöht die Proteinsyntheserate 


Bei der Translation eines einzelnen mRNA-Moleküls können 
mehrere Ribosomen gleichzeitig aktiv sein und erzeugen so 
eine Vielzahl von Kopien des betreffenden Proteins. Sobald sich 
das erste Ribosom weit genug von der Initiationsstelle entfernt 
hat, kann sich ein zweiter, danach ein dritter Initiationskom¬ 
plex bilden usw. Ein Gebilde, das aus einem mRNA-Faden, 
den perlenförmig aufgereihten Ribosomen und den wachsen¬ 
den Polypeptidketten besteht, bezeichnet man als Polyribosom 
oder Polysom (► Abb. 14.15). Zellen, die sehr aktiv Proteine 
synthetisieren, enthalten große Mengen an Polysomen und nur 
wenige freie Ribosomen oder ribosomale Untereinheiten. Ein 
Polysom ist wie die Studierendenschlange in der Mensa, an de¬ 
ren Theke (mRNA) die einzelnen Personen (Ribosomen) ihre 
Tabletts schrittweise mit Speisen (Aminosäuren) beladen, die 


a 


Initiation 


Elongation 


Termination | 



b mRNA Ribosom wachsende 


Die Polypeptide wachsen weiter, 
während die Ribosomen zum 
3'-Ende der mRNA wandern. 


Abb. 14.15 Ein Polysom, a Ein Polysom besteht aus vielen Riboso¬ 
men mit ihren wachsenden Polypeptidketten, die in einer Reihe die 
mRNA entlangwandern, b Elektronenmikroskopische Aufnahme eines 
Polysoms (TEM) 


ihnen das Personal (tRNAs) hinreicht. Zu jedem beliebigen Zeit¬ 
punkt hat die Person am Anfangspunkt nur wenig Esswaren auf 
dem Tablett (ein neu begonnenes Protein), während die Person 
am Endpunkt bereits die vollständige Mahlzeit trägt (das fer¬ 
tige Protein). Im Polysom gibt es beim Menü allerdings keine 
Auswahl: Alle Ribosomen bekommen dasselbe, und von einer 
einzigen mRNA werden viele Kopien desselben Proteins er¬ 
zeugt. 


14.5 Wiederholung 

Ein entscheidender Schritt bei der Proteinsynthese ist das 
Anhängen einer Aminosäure an die zugehörige tRNA. 
Diese Reaktion wird von einer Familie von spezifi¬ 
schen Aktivierungsenzymen (Aminoacyl-tRNA-Synthe- 
tasen) katalysiert. Die Translation der genetischen Infor¬ 
mation von der mRNA zum Protein erfolgt am Ribosom 
in drei Phasen: Initiation, Elongation, Termination. Mit 
einer einzigen mRNA können viele Ribosomen in Wech¬ 
selwirkung treten und so zahlreiche Kopien des von der 
mRNA codierten Proteins produzieren. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ den Vorgang der Translation beschreiben können. 

■ eine DNA-Sequenz in ein Peptid übersetzen können. 

■ die biologische Bedeutung von Polysomen erläutern 
können. 


_ ? _ 

1. Welche Funktionen besitzen die rRNA-Moleküle im Ribo¬ 
som? 

2. Ausgangspunkt ist die DNA-Sequenz 

5 r - ATGCCCGGGTTA AG ATATTTTA A ATG A-3 r . 

a. Welche Sequenz hat der komplementäre DNA-Strang? 

b. Welcher Strang dient bei der Transkription als Matrize und 
wie ist das zu begründen? 

c. Welche Sequenzen haben die transkribierte mRNA und das 
translatierte Peptid? 

3. Welche Struktur und welche Bedeutung hat ein Polysom? 


Die Polypeptidkette, die vom Ribosom freigesetzt wird, ist 
noch nicht notwendigerweise ein funktionsfähiges Protein. Als 
Nächstes geht es um einige posttranslationale Veränderungen, 
die das weitere Schicksal und die Funktion eines Polypeptids 
beeinflussen können. 
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14.6 Polypeptide können nach der 
Translation modifiziert und zu 
Zielorten transportiert werden 

Der Funktionsort eines Proteins kann von seinem Syntheseort 
im Cytoplasma sehr weit entfernt liegen. Das trifft besonders 
bei Eukaryoten mit ihren im Vergleich zu Prokaryoten riesigen 
Zellen zu. Das Protein kann in ein bestimmtes Organeil trans¬ 
portiert oder sogar aus der Zelle in die Umgebung sezerniert 
werden. Außerdem werden Polypeptide häufig durch das An¬ 
hängen von neuen funktionellen Gruppen modifiziert, die eine 
biologische Bedeutung besitzen. In diesem Abschnitt geht es um 
diese posttranslationale Modifikation bei der Proteinsynthese. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der direkte Transport eines Proteins innerhalb einer Zelle oder 
sein Export aus einer Zelle kann durch eine Signalsequenz ge¬ 
steuert werden, die an dem Protein befestigt ist. 

■ Posttranslationale Modifikationen können proteolytische Spal¬ 
tungen, Phosphorylierungen und andere chemische Veränderun¬ 
gen sein. 


Wie werden Proteine zu ihren 
zellulären Bestimmungsorten gelenkt? 

Sobald ein Polypeptid aus dem Ribosom herauskommt, faltet 
es sich wie schon erwähnt und nimmt seine dreidimensiona¬ 
le Struktur an. Wie in ►Abschn. 3.2 beschrieben, wird die 
Konformation (dreidimensionale Gestalt) eines Proteins durch 
die Abfolge der Aminosäuren bestimmt, aus denen seine Po¬ 
lypeptidkette besteht. Eigenschaften wie die Polarität und die 
Ladung der R-Gruppen der Aminosäuren legen fest, wie sie 
im gefalteten Protein miteinander in Wechselwirkung treten. 
Schließlich ermöglicht die Konformation eines Proteins, dass 
es mit anderen Molekülen in der Zelle interagieren kann, etwa 
mit einem Substrat oder einem anderen Protein. Neben die¬ 
ser Strukturinformation kann das neu gebildete Polypeptid auch 
eine Signalsequenz - ein molekulares Etikett - enthalten, das 
wie eine Postleitzahl angibt, wo das Polypeptid in der Zelle 
hingehört. Proteine, die für verschiedene Ziele bestimmt sind, 
enthalten unterschiedliche Signalsequenzen. 

Die Proteinsynthese beginnt stets an freien Ribosomen, und 
die „Standardlokalisation“ eines Proteins ist das Cytosol. Wenn 
keine Signalsequenz vorhanden ist, verbleibt das Protein an 
der Stelle, wo es synthetisiert wurde. Manche Proteine ent¬ 
halten dagegen Signalsequenzen, die sie zum Beispiel für den 
Zellkern, die Mitochondrien, Plastiden oder Peroxisomen be¬ 
stimmen (►Abb. 14.16). Eine Signalsequenz bindet an ein 
spezifisches Rezeptorprotein an der Oberfläche der jeweiligen 
Organellentyps. Dies ist beispielsweise eine Signalsequenz für 
die Lokalisation im Zellkern, ein nucleäres Lokalisationssignal 
(NLS). 

-Pro-Pro-Lys-Lys-Lys-Arg-Lys-Val- 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 14.16: Was geschieht mit einem Protein, das 
keinen „Adressaufkleber“ aus Aminosäuren trägt? 


Woher weiß man, dass diese Signalsequenz das Protein in den 
Zellkern lenkt? Die Funktion dieses NLS-Peptids wurde mit¬ 
hilfe von Experimenten ermittelt, etwa in der Art wie das in 
► „Experiment: Testen der Signalsequenz“. Die Proteine wur¬ 
den im Labor mit oder ohne NLS-Peptid erzeugt und dann in 
das Cytoplasma von Zellen injiziert. Im Zellkern fanden sich 
wenig später nur Proteine mit dem NLS. 

Beginnt ein Polypeptid mit einer Signalsequenz von etwa 20 hy¬ 
drophoben Aminosäuren, so dockt das Ribosom an das raue en¬ 
doplasmatische Reticulum (rER) an. Das wachsende Polypeptid 
wird in dessen Lumen gelenkt (ins Innere des rER), wo es wei¬ 
ter prozessiert wird (►Abb. 14.16). Zu beachten ist hier, dass 
es sich nicht um eine spezifische Aminosäuresequenz handelt, 
sondern um eine beliebige N-terminale hydrophobe Sequenz, 
die zuerst translatiert wird. Die Translation hält dann an, und das 
Ribosom bindet an einen Rezeptor in der rER-Membran. Sobald 
der Komplex aus Signalpeptid, mRNA und Ribosom gebunden 
hat, setzt sich die Translation fort, und bei voranschreitender 
Elongation durchquert das wachsende Polypeptid durch einen 
Kanal die rER-Membran. Auf diese Weise hergestellte Prote¬ 
ine können im Lumen oder in der rER-Membran festgehalten 
werden, oder sie werden innerhalb des Endomembransystems 
an eine andere Stelle gebracht (Golgi-Apparat, Lysosomen oder 
die Plasmamembran). Wenn die Proteine keine spezifischen 
Etiketten (siehe unten) tragen, die den Bestimmungsort im En- 
domembransystem festlegen, werden sie im Allgemeinen von 
der Zelle über Vesikel, die mit der Plasmamembran verschmel¬ 
zen, in die Umgebung sezerniert. 

Die Bedeutung der Signalsequenzen wird bei der I-Zell- 
Krankheit deutlich. Dies ist eine vererbbare Erkrankung, die in 
der frühen Kindheit zum Tod führt. Dabei tritt in dem Gen für 
ein Enzym des Golgi-Apparats eine Mutation auf. Das Enzym 
hängt spezifische Zucker an Proteine, die für die Lysosomen be¬ 
stimmt sind. Die Zuckerreste fungieren als Etiketten. Ohne sie 
können die für die Hydrolyse von Makromolekülen erforder¬ 
lichen Enzyme nicht in die Lysosomen gelangen. Ohne diese 
Enzyme reichem sich die Makromoleküle in den Lysosomen 
an, und die fehlende Rückgewinnung von Biomonomeren hat 
schwerwiegende Auswirkungen auf die Zellen; die Betroffenen 
sterben früh. 


Mitochondrien und Chloroplasten produzieren 
ihre eigenen Proteine und importieren andere 

Wie Sie in ► Kap. 5 erfahren haben, sind Mitochondrien und 
Chloroplasten halbautonome Organellen, die noch über eine 
geringe eigene DNA-Menge verfügen. Beide Organellenty¬ 
pen enthalten den vollständigen Expressionsapparat, etwa eine 
spezifische RNA-Polymerase und eigene Ribosomen, die sich 
durch ihre prokaryotische Natur von den eukaryotischen Ribo- 
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Zellinnenraum 


Proteinsynthese 


Peroxisomen 


Protein 


mRNA Ribosom ^ 


zu den Organellen 
oder ins Cytosol 




Plastiden 


raues endo¬ 
plasmatisches . 
Reticulum (rER) 


zum rauen 
endoplasmatischen 
Reticulum 



£| Das Polypeptid bindet an ein Signal¬ 
erkennungspartikel, dann binden 
beide an ein Rezeptorprotein in der 
Membran des rER und die Transla¬ 
tion wird fortgesetzt. 


I Die Signalsequenz 
wird durch ein Enzym 
im Lumen des rER 
entfernt. 


I Das Polypeptid wird 
weiter verlängert, 
bis die Translation 
beendet ist. 


- 

CI Das Ribosom wird 
freigesetzt. Die Pro¬ 
teine falten sich im 
Inneren des rER. 


Abb. 14.16 Bestimmungsorte für neu translatierte Polypeptide in einer eukaryotischen Zelle. Signalsequenzen in neu synthetisierten Po¬ 
lypeptiden binden an spezifische Rezeptorproteine in der äußeren Membran des Organells, für das sie bestimmt sind. Sobald ein Protein an den 
Rezeptor gebunden hat, bildet dieser einen Kanal in der Membran und das Protein gelangt in das Organell 


somen im Cytoplasma unterscheiden. Die Anzahl der codierten 
Gene in der DNA dieser Organellen ist gering: 

■ Die mitochondriale DNA codiert mitochondriale rRNAs, ei¬ 
nige wenige tRNAs und 12-20 Proteine, von denen die 
meisten an der Elektronentransportkette beteiligt sind. 

■ Die Chloroplasten-DNA codiert Chloroplasten-rRNAs, eini¬ 
ge tRNAs und etwa 40 Proteine, von denen viele an der 
Photosynthese beteiligt sind. 

Beide Organellen enthalten jedoch viele weitere Proteine, und 
diese werden alle von der Zellkem-DNA codiert, im Cytosol 
hergestellt und von dort in die Mitochondrien bzw. Chloroplas- 
ten importiert. Nun besteht zum Beispiel das zentrale Chloro- 
plastenprotein Rubisco aus acht Heterodimeren, die jeweils aus 
einem schweren und einem leichten Polypeptid aufgebaut sind. 
Das schwere Polypeptid (S) wird von der Chloroplasten-DNA 
codiert und somit lokal im Organell produziert, das leichte Po¬ 
lypeptid (L) wird von der Kern-DNA codiert, entsteht somit 
im Cytosol und wird anschließend in das Chloroplastenstroma 
importiert. Dort bilden sich dann von selbst die Heterodimere 
(LS) und assemblieren zur 8 x LS-Quartärstruktur der Rubis¬ 
co. Sie können sich leicht vorstellen, dass für die Synthese 
beider Untereinheiten im Mengenverhältnis 1: 1 und für ihr 
bedarfsgerechtes Zusammenkommen im Chloroplasten eine ex¬ 


akte Koordination zwischen beiden Proteinsynthesesystemen 
erforderlich ist. 


Viele Proteine werden nach der Translation 
modifiziert 

Die Aminosäuresequenzen der meisten reifen Proteine sind 
nicht mit der Polypeptidkette identisch, die ursprünglich an 
den Ribosomen translatiert wurde, da Polypeptide nach der 
Translation häuüg auf verschiedene Weise modiüziert werden 
(►Abb. 14.17). Diese posttranslationalen Modifikationen 
sind für die letztendliche Funktionsfähigkeit des Proteins essen¬ 
ziell. 

■ Bei einer Modifikation durch Proteolyse wird die Polypep¬ 
tidkette an bestimmter Stehe geschnitten. Diese Hydroly¬ 
se wird durch Enzyme katalysiert, die man als Proteasen 
bezeichnet. Ein Beispiel dafür ist das Entfernen der Si¬ 
gnalsequenz von der wachsenden Polypeptidkette im rER 
(►Abb. 14.16). Würde die Sequenz nicht abgeschnitten, 
könnte das Protein aus dem ER durch den Membrankanal 
zurückwandern. Manche Proteine entstehen in ihrer endgül- 
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tigen Form aus Polyproteinen (sehr langen Polypeptiden), 
die von Proteasen erst in ihre eigentlichen Endprodukte 
gespalten werden. Diese Proteasen sind für einige Viren 
essenziell, beispielsweise für das humane Immunschwäche¬ 
virus (HIV); das große virale Polyprotein könnte sich gar 
nicht richtig falten, im Gegensatz zu den daraus freigesetzten 


Fragmenten. Bestimmte Medikamente, mit denen die erwor¬ 
bene Immunschwächekrankheit (acquired immunodeficiency 
syndrome , Aids) behandelt wird, entfalten ihre Wirkung über 
die Hemmung der HlV-Protease. Dadurch wird die Bildung 
von Proteinen verhindert, die für die Reproduktion der Viren 
notwendig sind. 
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■ Bei der Glykosylierung werden kurze, oft verzweigte 
Zuckerketten (Glykane) über kovalente Bindungen an Prote¬ 
ine gehängt, sodass Glykoproteine entstehen. Sowohl im rER 
als auch im Golgi-Apparat befinden sich Enzyme, die das 
Anhängen verschiedener Zucker oder kurzer Zuckerketten 
an bestimmte Aminosäurereste in den Proteinen katalysie¬ 
ren. Sehr verbreitet sind über Asparagin gekoppelte Zucker, 
wobei -RXS- und -RXT- als ErkennungsSequenzen die¬ 
nen (mit X für jede beliebige Aminosäure, R für Arginin, 
S für Serin und T für Threonin). Eine bestimmte Art die¬ 
ser „Zuckerbeschichtung“ ist essenziell für Proteine, die zu 
den Lysosomen dirigiert werden (siehe oben). Andere die¬ 
ser Reaktionen sind für die Konformation von Proteinen 
und ihre Erkennung an der Zelloberfläche von Bedeutung 
(►Abschn. 6.2). Und bestimmte weitere Zucker dienen 
dazu, extrazelluläre Proteine oder Speicherproteine in den 
Vakuolen von Pflanzensamen zu stabilisieren. Die Glykosy¬ 
lierung steht auch mit dem Abbau von Proteinen im Zusam¬ 
menhang. In Proteoglykanen überwiegt der Zuckeranteil 
den Proteinanteil. Mucopolysaccharide sind Proteoglykane 
schleimiger Beschaffenheit und bei Tieren die Hauptkompo¬ 
nente bei fast jeder Sorte von sezerniertem Schleim. 

■ Bei der Phosphorylierung werden, katalysiert durch Prote¬ 
inkinasen, Phosphatgruppen an Proteine gehängt. Die gela¬ 
denen Phosphatgruppen verändern die Konformation eines 


Proteins; häufig wird dadurch das aktive Zentrum oder eine 
Bindungsstelle für ein anderes Protein zugänglich. Sie haben 
die Funktion der Phosphorylierung bei der zellulären Signal¬ 
übertragung (►Kap. 7) und beim Zellzyklus (►Kap. 11) 
bereits kennengelemt. 

14.6 Wiederholung 

Signalsequenzen in Polypeptiden dirigieren diese zu ihren 
Bestimmungsorten innerhalb oder außerhalb der Zelle. 
Zahlreiche Polypeptide werden nach der Translation mo¬ 
difiziert. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Schritte skizzieren können, durch die ein neu syn¬ 
thetisiertes Protein zum Zellkern transportiert oder aus 
der Zelle exportiert wird. 

■ begründen können, warum die posttranslationale Mo¬ 
difikation eines Proteins letztendlich durch die DNA- 
Sequenz des Gens, das dieses Protein codiert, be¬ 
stimmt wird. 


Abb. 14.17 Posttranslationale Modifikationen von 
Proteinen. Die meisten Polypeptide müssen nach der 
Translation modifiziert werden, damit sie funktionsfähig 
sind 


Translation 



posttranslationale 

Modifikation 



Phosphorylierung: Ange¬ 
hängte Phosphatgruppen 
verändern die Struktur 
des Proteins. 


Glykosylierung: Das An¬ 
hängen von Zuckern ist 
wichtig für gezielten 
Transport und Erken¬ 
nung. 


Proteolyse: Das ge¬ 
zielte Zerschneiden 
des Polypeptids er¬ 
möglicht es den Frag¬ 
menten, sich zu eigen¬ 
ständigen Proteinen 
zu falten. 
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_ 7 _ 

1. Wie legen Signalsequenzen den Bestimmungsort eines syn¬ 
thetisierten Proteins fest? 

2. Der genetische Code bestimmt die Aminosäuresequenz ei¬ 
nes Proteins. Gibt es auch einen Code, der posttranslationale 
Modifikationen festlegt, etwa Phosphorylierung oder Gly¬ 
kosylierung? Wie könnte dieser mit dem genetischen Code 
Zusammenhängen? 


Alle bis jetzt besprochenen Vorgänge führen zu einem funk¬ 
tionsfähigen Protein, aber nur dann, wenn die Aminosäurese¬ 
quenz korrekt ist. Wenn Letzteres nicht der Fall ist, kann es 
zu zellulären Fehlfunktionen kommen. Veränderungen in der 
DNA - also Mutationen - sind eine bedeutende Ursache für 
Fehler in den Aminosäuresequenzen. Darum soll es im nächs¬ 
ten Kapitel gehen. 


Faszination Forschung: Wie kann die Kenntnis des geneti¬ 
schen Codes dazu beitragen, dass wir die Wirkungsweise 
einiger Antibiotika besser verstehen? 

MRSA kann bekämpft werden, wenn die Diagnose früh 
erfolgt. Durch Sequenzierung der bakteriellen DNA las¬ 
sen sich Mutationen feststellen und die Schwere der 
Infektion bestimmen. Antibiotika wie Tetracycline, die 
die bakterielle Proteinsynthese angreifen, sind bei einigen 
Stämmen wirksam. Tetracycline töten die Bakterien, in¬ 
dem sie ihre Proteinsynthese unterbrechen. Dabei binden 
sie an die kleine Untereinheit der bakteriellen Riboso¬ 
men, sodass die beladene tRNA nicht an die A-Stelle des 
Ribosoms binden kann. Tetracycline töten keine euka- 
ryotischen Zellen, da ihre Ribosomen aus Proteinen und 
RNAs bestehen, denen eine Bindungsstelle für Tetracycli¬ 
ne fehlt. 

Ob Tetracycline weiterhin zur Behandlung von MRSA 
geeignet sein werden, ist jedoch zweifelhaft. Einige 
MRSA-Stämme sind bereits gegen Tetracycline resistent, 
da sie über horizontalen Gentransfer Resistenzgene er¬ 
worben haben. Die DNA von S. aureus hat sich durch 
das Einfügen von Genen aus einem Plasmid verändert, 
das aufgrund seiner Bedeutung inzwischen als Resistom 
bezeichnet wird. Wie im Fall der Methicillinresistenz co¬ 


dieren die Allele des Resistoms ein ribosomales Protein 
mit einer veränderten Aminosäuresequenz, an die das An¬ 
tibiotikum dementsprechend nicht bindet. 

Können Sie sich andere Möglichkeiten vorstellen, wie 
sich die Proteinsynthese von MRSA-Stämmen angreifen 
lässt? 

Ausblick 

Die Expression von proteincodierenden Genen wurde 
zwar bereits intensiv untersucht, aber neuere Analysen 
zeigen, dass ein großer Teil der Transkription gar nicht be¬ 
kannt ist. Im Rahmen großer internationaler Forschungs¬ 
vorhaben wie ENCODE (Encyclopedia ofDNA Elements) 
ließ sich zeigen, dass zu bestimmten Zeitpunkten in eini¬ 
gen Zellen beispielsweise bis zu 70% der menschlichen 
DNA in RNA transkribiert werden (wenn auch oft nur 
mit einer sehr niedrigen Transkriptionsrate). Da protein¬ 
codierende Gene nur 2-3 % der DNA ausmachen, stellt 
sich sofort die Frage, welche biologische Funktion die 
übrigen RNAs besitzen. Ein geringer Anteil sind tRNAs 
und rRNAs, und in ►Kap. 16 werden Sie feststellen, 
dass einige dieser nichtcodierenden RNAs sehr klein sind 
(< 200 Nucleotide) und bei der Regulation der Expression 
proteincodierender Gene eine Rolle spielen. Die Funk¬ 
tionen der größeren RNAs sind hingegen weit weniger 
geklärt. Beim Menschen hat man über 25.000 dieser län¬ 
geren RNAs identifiziert. Sie besitzen viele gemeinsame 
Merkmale mit mRNAs: Sie werden von der gleichen 
RNA-Polymerase transkribiert, erhalten einen Poly(A)- 
Schwanz am 3 r -Ende und eine Cap-Struktur am 5 r -Ende, 
und sie werden gespleißt. Diese längeren RNAs sind je¬ 
doch nicht so lang wie mRNAs und werden nicht am 
Ribosom translatiert. Einige verlassen den Zellkern über¬ 
haupt nicht und sind dort möglicherweise an der Tran¬ 
skription und am Spleißen beteiligt. Andere wiederum 
gelangen an das Ribosom, wo sie vielleicht die Trans¬ 
lation bestimmter mRNAs regulieren. Diese längeren, 
nichttranslatierten RNAs wurden in zahlreichen Organis¬ 
men entdeckt. Das deutet darauf hin, dass sie wichtige 
Funktionen besitzen und einem entsprechenden Selekti¬ 
onsdruck unterliegen. 
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Kapitelzusammenfassung 


14.1 Gene codieren Proteine 

■ Experimente mit Stoffwechselenzymen beim Schimmel¬ 
pilz Neurospora crassa führte zur Ein-Gen-ein-Protein- 
Hypothese. Heute wissen wir, dass es eine Ein-Gen-ein- 
Polypeptid-Beziehung gibt, oder allgemeiner, eine Ein- 
Gen-eine-RNA-Beziehung. Siehe ► „Experiment: Ein 
Gen, ein Enzym“ 

14.2 Die Information fließt von den Genen zu den Protei¬ 
nen 

■ Die zentrale Regel der molekularen Biologie stellt fest: 
Der Informationsfluss geht von der DNA über die RNA 
zu den Proteinen und nicht umgekehrt. Proteine codieren 
keine Proteine, RNA codiert in der Regel keine DNA. (Es 
gibt jedoch Ausnahmen.) 

■ Der Vorgang, durch den die Information in der DNA 
in RNA umgeschrieben wird, bezeichnet man als Tran¬ 
skription. Den Vorgang, durch den ein Protein aufgrund 
der Information in der RNA gebildet wird, nennt man 
Translation. Siehe ► Abb. 14.1; ► Activity 14.1 

■ Ein Produkt der Transkription ist die Messenger- 
RNA (mRNA). Verschiedene Typen von Transfer-RNA 
(tRNA) übersetzen (translatieren) am Ribosom die ge¬ 
netische Information in der mRNA in die entsprechende 
Aminosäuresequenz, sodass ein Polypeptid entsteht. 

■ Bestimmte RNA-Viren bilden Ausnahmen der zentralen 
Regel. So synthetisieren beispielsweise Retroviren DNA 
aus RNA; den Vorgang bezeichnet man als reverse Tran¬ 
skription. 

14.3 DNA wird in RNA transkribiert 

■ Bei einem Gen enthält der eine DNA-Strang die Gen¬ 
sequenz (Sinnstrang, Nicht-Matrizenstrang, codierender 
Strang). Der andere, dazu komplementäre DNA-Strang 
dient als Vorlage für die Transkription (Gegensinnstrang, 
Matrizenstrang, codogener Strang). Eine RNA-Polyme- 
rase katalysiert die Transkription. 

■ Die Transkription der DNA zu RNA verläuft in drei 
Schritten: Initiation, Elongation und Termination. Sie¬ 
he ► Abb. 14.3; ►Animation 14.1 

■ Für die Initiation ist ein Promotor erforderlich, an den 
die RNA-Polymerase bindet. Jeder Promotor enthält eine 
Initiationsstelle, an der die Transkription beginnt. 

■ Die Elongation des RNA-Moleküls verläuft in 5 r —>3 r - 
Richtung. 

■ Die Termination wird von bestimmten Basensequenzen 
festgelegt. An diesen Stellen endet die Transkription und 
das RNA-Transkript löst sich vom DNA-Matrizenstrang. 

■ Der genetische Code ist eine „Sprache“, die aus Tri¬ 
pletts von mRNA-Nucleotidbasen (Codons) besteht. Die¬ 
se entsprechen 20 spezifischen Aminosäuren, außerdem 


gibt es mehrere Stoppcodons. Das Codon für Me¬ 
thionin ist zugleich das Startcodon. Der genetische 
Code ist redundant (eine Aminosäure kann von mehr 
als einem Codon spezifiziert werden), aber eindeutig 
(kein einzelnes Codon entspricht mehr als einer Amino¬ 
säure). Siehe ► „Experiment: Die Entschlüsselung des 
genetischen Codes“; ►Abb. 14.4; ►Animation 14.2, 
► Activity 14.2 

14.4 Eukaryotische Prä-mRNA-Transkripte werden vor 

der Translation prozessiert 

■ Anders als bei den Prokaryoten, bei denen Transkription 
und Translation im Cytoplasma stattfinden und gleichzei¬ 
tig ablaufen, erfolgt bei den Eukaryoten die Transkription 
im Zellkern und die Translation danach im Cytoplasma. 
Siehe ► Tab. 14.2 

■ Eukaryotische Gene enthalten Introns; das sind nichtco- 
dierende Sequenzen in den transkribierten Bereichen der 
Gene. Die dazwischenliegenden codierenden Abschnitte 
nennt man Exons. Siehe ► Abb. 14.5b, 14.6 

■ Bei den Eukaryoten wird das ursprüngliche RNA-Tran- 
skript eines proteincodierenden Gens durch Anhängen 
einer 5'-Cap-Gruppe und einer 3'-Poly(A)-Sequenz mo¬ 
difiziert. Siehe ► Abb. 14.7 

■ Die Introns der Prä-mRNA werden im Zellkern beim 
RNA-Spleißen entfernt. Dann gelangt die mRNA durch 
die Kernporen in das Cytoplasma, wo sie an den Ribo¬ 
somen translatiert wird. Siehe ►Abb. 14.8; ►Anima¬ 
tion 14.3 

14.5 Die Information der mRNA wird in Proteine trans¬ 
latiert 

Siehe ► Animation 14.4 

■ Während der Translation werden die Aminosäuren in der 
Reihenfolge miteinander verknüpft, die durch die Codons 
der mRNA festgelegt ist. Diese Sortieraufgabe wird von 
den tRNAs bewerkstelligt, die jeweils mit einer spezifi¬ 
schen Aminosäure verbunden (beladen) sind. Jede besitzt 
ein Anticodon, das zu einem spezifischen mRNA-Codon 
komplementär ist. Siehe ►Abb. 14.9, 14.10 

■ Das Ribosom ist die molekulare Werkbank, an der die 
Translation stattfindet. Es besteht aus einer großen und ei¬ 
ner kleinen Untereinheit, die beide aus ribosomaler RNA 
und vielen verschiedenen Proteinen bestehen. 

■ Drei Stellen auf der großen Untereinheit des Ribosoms 
treten mit der tRNA in Wechselwirkung. An der A-Stelle 
bindet die beladene tRNA mit ihrem Anticodon an das 
mRNA-Codon, an der P-Stelle wird die wachsende Poly¬ 
peptidkette auf die Aminosäure dieser tRNA übertragen 
(transferiert), und an der E-Stelle wird die entladene 
tRNA freigesetzt. Siehe ►Abb. 14.11 
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Die Translation erfolgt in drei Schritten: Initiation, Elon¬ 
gation und Termination. Der Initiationskomplex besteht 
aus der tRNA mit der ersten Aminosäure, der kleinen ribo- 
somalen Untereinheit und der mRNA. Siehe ► Abb. 14.12 
Die wachsende Polypeptidkette wird, katalysiert von der 
rRNA, durch die Bildung von Peptidbindungen zwi¬ 
schen den Aminosäuren verlängert (Elongation). Siehe 

► Abb. 14.13 

Sobald ein Stoppcodon die A-Stelle erreicht, wird die 
Translation durch die Bindung eines Freisetzungsfaktors 
beendet (Termination). Siehe ►Abb. 14.14 
Bei einem Polysom bewegen sich mehrere Riboso¬ 
men gleichzeitig an einem mRNA-Strang entlang. Siehe 

► Abb. 14.15 


14.6 Polypeptide können nach der Translation modifi¬ 
ziert und zu Zielorten transportiert werden 

■ Signalsequenzen aus Aminosäuren lenken die Polypep¬ 
tide an ihre zellulären Bestimmungsorte, zum Beispiel be¬ 
stimmte Organellen. Siehe ► Abb. 14.16; ► „Experiment: 
Testen der Signalsequenz“ 

■ Proteine, die für das rER bestimmt sind, binden an ein Re¬ 
zeptorprotein in der rER-Membran. Siehe ► Abb. 14.16 

■ Zu den posttranslationalen Modifikationen der Polypep¬ 
tide gehören die Proteolyse (das Zerschneiden eines 
Polypeptids in kleinere Fragmente), die Glykosylierung 
(das Anhängen von Zuckermolekülen) und die Phospho¬ 
rylierung (das Anhängen von Phosphatgruppen). Siehe 
► Abb. 14.17 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Experimentelle Befunde unterstützen die Hypothese, dass 
ein Gen ein Protein codiert (► Abschn. 14.1). 

Originalliteratur: Gross SR (1965) Proc Natl Acad Sei USA 
54: 1538-1546 

Auf den Pilz Neurospora crassa wurde man 1843 zum ersten 
Mal aufmerksam, als man ihn in französischen Bäckereien als 
Kontamination auf Brot entdeckte. Seit den Forschungsarbeiten 
von Bernard Dodge um 1930 wurde Neurospora dann zuneh¬ 
mend zu einem wichtigen genetischen Modellorganismus. Seine 
Nährstoffansprüche sind gering, er lässt sich im Labor schnell 
und einfach vermehren und er folgt Mendels Genetik. 


In einer der Untersuchungen wollte man herausfinden, welche 
Reaktionsschritte zur Synthese der Aminosäure Leucin not¬ 
wendig sind. In ►Abb. 14.18 ist ein Teil des Reaktionswegs 
dargestellt, der bereits früh im Verlauf dieser Forschungsarbei¬ 
ten postuliert wurde. 

Neurospora ist den größten Teil seines Lebens haploid. Bei der 
geschlechtlichen Fortpflanzung verschmelzen zwei Zellen mit 
unterschiedlichem Paarungstyp und erzeugen so eine diploi¬ 
de Zelle, die beide elterlichen Gensätze trägt. Der Pilz wächst 
auf Minimalmedium ohne zugesetzte Aminosäuren, da er alle 
Aminosäuren und weitere chemische Verbindungen, die zum 
Aufrechterhalten der Stoffwechselfunktionen notwendig sind, 
selbst synthetisieren kann. 

Aufgrund dieser Eigenschaften isolierten die Wissenschaftler 
zwei mutierte Stämme und testeten, ob diese auf verschiede¬ 
nen Medien wachsen konnten. Durch Paarung fusionierte Zellen 
aus den beiden mutierten Neurospora- Stämmen wurden isoliert 
und auf die gleiche Weise getestet. Die Ergebnisse sind in der 
► Tabelle dargestellt. 





A 


B 


C 

D 


Vorstufe 


2-Ketoisovalerat 


2-lsopropylmalat 


3-lsopropylmalat 


oc-Ketoisocaproat > 

Leucin 


Abb. 14.18 Reaktionsschritte zur Synthese von Leucin 


Stamm 

MM 

MM + Leucin 

MM + 2-Isopropylmalat 

MM + 3-Isopropylmalat 

MM + a-Ketoisocaproat 

Wildtyp (haploid) 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

Leu- 1 (haploid) 

- 

+ 

- 

- 

+ 

Leu- 2 (haploid) 

- 

+ 

- 

+ 

+ 

fusionierte Zellen (diploid) 
Leu- 1, Leu- 2 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 


MM, Minimalmedium 
+ Wachstum; — kein Wachstum 
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Aufgaben 

1. Analysieren Sie die Daten um herauszufinden, welche Mu¬ 
tation mit welchem Schritt (A, B, C, D) im Biosyntheseweg 
zusammenhängt. Begründen Sie Ihre Überlegungen. 

2. Warum ist es möglich, dass die Fusion zweier mutierter Zel¬ 
len den Phänotyp des Wildtyps wiederherstellt? 

3. Welche Daten würde man erhalten, wenn die Aktivitäten der 
Enzyme, die die Schritte A, B, C und D katalysieren, bei jeder 
haploiden Mutante und bei den fusionierten diploiden Zellen 
gemessen würden? 


4. Nehmen Sie an, das Enzym, das in einem Stoffwechselweg 
einen einzelnen Schritt katalysiert, besteht aus vier Unter¬ 
einheiten und die Quartärstruktur ist a 2 $ 2 , wobei a und ß 
unterschiedliche Polypeptidketten sind. Weiterhin zeigen Ex¬ 
perimente mit haploiden Zellen von zwei Mutantenstämmen 
von Neurospora , dass bei ihnen dieser Stoffwechselschritt 
defekt ist. Diploide Zellen, die aus der Fusion zwischen 
diesen beiden Stämmen hervorgehen, führen zur Wiederher¬ 
stellung des Wildtypphänoptyps. Wie ist dieser Befund zu 
erklären? 
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Faszination Forschung: Der Angelina-Jolie-Effekt 

Die Schauspielerin Angelina Jolie erstaunte viele Men¬ 
schen mit der Bekanntgabe, dass sie sich das Drüsen¬ 
gewebe beider Brüste hat entfernen lassen, nachdem sie 
erfahren hatte, dass sie eine Mutation im „Brustkrebsgen“ 
trägt. Angelina Jolie war durchaus mit Recht besorgt, 
denn selbst ohne einen genetischen Test deutete ihre Fa¬ 
miliengeschichte darauf hin, dass sie unter einem hohen 
Krebsrisiko stand. Ihre Mutter hatte Brustkrebs gehabt 
und war im Alter von 56 Jahren gestorben. Auch ihre 
Tante war an Brustkrebs gestorben, ihre Großmutter an 
Eier stockkrebs. Angelina Jolie erfuhr, dass eine Mutation 
im BRCA1 -Gen für eine vererbbare Form von Eierstock- 
und Brustkrebs verantwortlich sein kann und dass man die 
DNA für dieses Gen sequenzieren und auf Mutationen un¬ 
tersuchen kann, bevor Krebssymptome auftreten. Für eine 
Frau mit einer nachteiligen Mutation im BRCAl-Gm be¬ 
steht eine Wahrscheinlichkeit von 80 %, dass sie bis zum 
Alter von 60 Jahren an Brustkrebs erkrankt. Dieser Wert 
liegt weit über der Wahrscheinlichkeit von 8 % für Frauen 
ohne diese Mutation. Wenn man das Brustdrüsengewebe 
entfernt, sinkt das Risiko auf 10 %. 

Die Bekanntgabe von Angeline Jolie wurde von der me¬ 
dizinischen Fachwelt weithin positiv beurteilt. Frauen, die 
unter dem Risiko einer 5RCA7-Mutaton stehen, entschei¬ 
den sich immer häufiger dafür, sich untersuchen zu lassen, 
und unter denen, für die ein erhöhtes Risiko auf Brustkrebs 
festgestellt wurde, entscheiden sich immer mehr für eine 
präventive Operation. Die Mitteilung von Angelina Jolie 
hat Frauen, die ebenfalls eine solche Entscheidung getrof¬ 
fen haben, dabei geholfen, sich nicht mehr allein zu fühlen. 

Der Test auf eine BRCA1 -Mutation ist ein neuer Mei¬ 
lenstein bei der Erforschung der molekulargenetischen 
Grundlagen von Krebs. Wie Sie in ► Kap. 11 erfahren ha¬ 
ben, kann durch Mutationen in Onkogenen (die zu einer 
übermäßigen Stimulation des Zellzyklus führen) oder Tu¬ 
morsuppressorgenen (die normalerweise den Zellzyklus 
verlangsamen) Krebs entstehen. BRCA1 ist ein Tumor¬ 
suppressorgen, das bei der DNA-Reparatur eine Rolle 
spielt. Wenn das von diesem Gen codierte Protein auf¬ 
grund einer Mutation fehlerhaft ist, sammeln sich in der 
DNA der Zellen im Brustgewebe nichtreparierte Muta¬ 
tionen an, und einige dieser Mutationen aktivieren in 
unpassender Weise den Zellzyklus. Dadurch kommt es 
zu unkontrollierten Zellteilungen und zu weiteren schä¬ 
digenden Auswirkungen eines wachsenden Tumors. Da 
BRCA1 auch im Eierstockgewebe exprimiert wird, las¬ 
sen sich Frauen mit einer Mutation in dem Gen häufig 
auch die Eierstöcke entfernen. Angelina Jolie ließ diesen 
Eingriff zwei Jahre nach dem Entfernen ihres Brustdrü¬ 
sengewebes ebenfalls an sich durchführen. 

Die genaue Beschreibung der Mutationen bei genetisch 
bedingten Krankheiten ist ein Beleg für die zunehmende 
Bedeutung der molekularen Medizin. Unsere Fähigkeit, 
Mutationen zu erkennen, führt zu immer genaueren Test¬ 


methoden, Diagnosen und spezifischeren Therapien für 
die Krankheiten, die von den Mutationen hervorgerufen 
werden. 

Welches ist das Brustkrebsgen und worauf ist bei 
DNA-Tests für Krebs zu achten? 

In „Experiment: Wie wurde das BRCAl-Gm gefunden?“ 
in ► Abschn. 15.3 und in ► „Faszination Forschung“ am 
Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese 
Frage. 


15.1 Mutationen sind vererbbare 
Veränderungen in der DNA 

In ► Kap. 12 wurden Mutationen als stabile vererbbare Ver¬ 
änderungen in den Genen besprochen. Wie Sie dabei gesehen 
haben, können unterschiedliche Allele unterschiedliche Phäno¬ 
typen hervorbringen (beispielsweise klein- und großwüchsige 
Erbsenpflanzen). In den beiden daran anschließenden Kapiteln 
haben Sie sich mit den chemischen Eigenschaften der Ge¬ 
ne als DNA-Sequenzen und ihrer Expression als Phänotypen 
(zunächst in Form von Proteinen) beschäftigt. Um es hier zu 
wiederholen: Man kann eine Mutation als Veränderung in der 
Nucleotidsequenz der DNA definieren, die von einer Zelle be¬ 
ziehungsweise einem Organismus an die nächste Generation 
weitergegeben werden kann. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Mutationen, die in der Nucleotidsequenz auftreten, können nach 
den spezifischen Veränderungen eingeteilt werden, die sie in der 
DNA und bei den phänotypischen Auswirkungen auf die Proteine 
hervorrufen. 

■ Mutationen, welche die Ebene der Chromosomen betreffen, 
können nach den spezifischen Veränderungen eingeteilt werden, 
die sie in den Chromosomen hervorrufen. 

■ Induzierte Mutationen werden durch Mutagene herbeigeführt; 
dies sind Umweltfaktoren wie chemische Verbindungen und be¬ 
stimmte Arten von Strahlung, die die DNA-Struktur verändern. 

■ Es gibt durch Mutationen besonders gefährdete Regionen (Hot¬ 
spots), wo die Basen für eine Mutation anfälliger sind. 

Mutationen haben unterschiedliche 
Auswirkungen auf den Phänotyp 

Mutationen werden allgemein danach unterschieden, in welchen 
Zelltypen sie auftreten. 

■ Somatische Mutationen treten in Körperzellen auf, die 
keine Gameten bilden, also in somatischen Zellen. Diese 
Mutationen werden bei der Mitose an die Tochterzellen wei¬ 
tergegeben und von dort an die weiteren ungeschlechtlich 
erzeugten Nachkommen dieser Zellen. Sie werden jedoch 
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nicht an die geschlechtlich entstandenen Nachkommen ver¬ 
erbt. So kann beispielsweise eine Mutation in einer einzelnen 
menschlichen Hautzelle ein Hautstück hervorbringen, in dem 
alle Zellen dieselbe Mutation tragen; diese Mutation wird 
aber nicht an die Kinder der Person weitergegeben. 

■ Keimbahnmutationen treten in den Zellen der Keimbahn 
auf - einer sich bei Tieren schon sehr früh herausbildenden 
Zelllinie, aus der die Gameten hervorgehen. Ein Gamet mit 
einer Mutation gibt diese bei der Befruchtung an den neu¬ 
en Organismus weiter. Die BRCA1 -Mutation, die Angelina 
Jolie, ihre Tante und ihre Mutter von Angelina Jolies Groß¬ 
mutter geerbt haben, ist eine Keimbahnmutation. (Pflanzen 
und Pilze haben keine besondere Keimbahn. Doch auch hier 
werden nur solche Mutationen geschlechtlich vererbt, die in 
den zu Gameten führenden Zellen auftreten.) 

Wirkt sich jede Mutation auf den Phänotyp aus? Nicht unbe¬ 
dingt. Manche Mutationen haben Effekte auf die Struktur von 
Proteinen und dadurch eventuell auch auf deren Funktion, ande¬ 
re jedoch nicht (► Abb. 15.1). 

■ Eine stille Mutation beeinflusst normalerweise das Protein 
nicht (► Abb. 15.1b). Sie kann in einer DNA-Region auftre¬ 


ten, die kein Protein codiert, beispielsweise in einem Intron, 
oder in der codierenden Region eines Gens, aber ohne die 
Aminosäuresequenz zu beeinflussen. Aufgrund der Redun¬ 
danz des genetischen Codes verursacht die Änderung einer 
Base in der codierenden Region keineswegs immer eine 
Veränderung der Aminosäuresequenz, wenn die veränder¬ 
te mRNA translatiert wird (►Abb. 15.2). Stille Mutationen 
sind relativ häufig und sie führen im Allgemeinen zu einer 
genetischen Vielfalt, die nicht in Form phänotypischer Un¬ 
terschiede exprimiert wird. 

■ Neutrale Mutationen verändern zwar die Aminosäurese¬ 
quenz, beeinflussen aber nicht die Proteinfunktion. Bei Pro¬ 
teinen kann man oft erstaunlich viele Aminosäuren gegen 
andere austauschen und sogar Lücken oder Einschübe erzeu¬ 
gen, ohne dass es die Funktion beeinflusst. Das wird deutlich, 
wenn man die Aminosäuresequenzen desselben Proteins bei 
verschiedenen Organismenarten vergleicht. Man kann hier 
variable und hochkonservierte Regionen unterscheiden. Im 
konservierten Bereich genügt oft der Austausch einer einzi¬ 
gen Aminosäure, um die Funktion zu zerstören. 

■ Eine FunktionsVerlustmutation (loss offunction- Mutation) 
schränkt die Proteinfunktion ein (►Abb. 15.1c). Eine sol- 


Abb. 15.1 Mutation und Phänotyp. 

Mutationen können den Proteinphänotyp 
beeinflussen, müssen es aber nicht 
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che Mutation kann dazu führen, dass ein Gen überhaupt 
nicht exprimiert wird, oder das Gen wird zwar exprimiert, 
aber das funktionslose Protein kann in der Zelle seine Auf¬ 
gabe nicht mehr erfüllen, etwa die katalytische Funktion, 
wenn es sich um ein Enzym handelt. Bei diploiden Organis¬ 
men werden Funktionsverlustmutationen fast immer rezessiv 
vererbt, da das Vorhandensein eines Wildtypallels norma¬ 
lerweise das Protein für die Zelle in ausreichender Menge 
liefert. Zur Erinnerung (► Abschn. 12.1): Das bekannte Allel 
der Erbsenpflanzen für runzlige Samenform, das ursprüng¬ 
lich von Mendel untersucht wurde, ist auf eine Mutation im 
SBE1-Gen zurückzuführen. Normalerweise katalysiert die¬ 
ses Enzym bei der Samenentwicklung die Verzweigung der 
Stärkemoleküle. Bei der Mutante ist das SBE1-Protein inak¬ 
tiv, sodass es zu osmotischen Veränderungen kommt, die das 
runzlige Aussehen hervorrufen. 

■ Eine Funktionsgewinnmutation (gain of function- Muta¬ 
tion) erweitert und verändert die Funktion eines Proteins 
(► Abb. 15. Id). Eine Funktionsgewinnmutation zeigt norma¬ 
lerweise ein dominantes Vererbungsmuster, da das Vorhan¬ 
densein des Wildtypallels die Funktion des mutierten Allels 
nicht unterbinden kann. Das kommt häufig bei somatischen 
Mutationen vor, die zu Krebs führen. So treten beispielswei¬ 
se Mutationen in Onkogenen auf, wodurch Proteine gebildet 
werden, die die Zellteilung ständig stimulieren. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 15.1: Welche der drei Arten von Mutatio¬ 
nen treten bei proteincodierenden Genen am häufigsten auf und 
warum? 


Activity 15.1 Mutations and Function Simulation 

www. Life 11 e.com/ac 15.1 

Activity 15.2 Point Mutations Simulation 

www.Life Ile. com/ac 15.2 

Einige Mutationen wirken sich nur unter bestimmten Bedin¬ 
gungen auf den Phänotyp aus. Eine konditionale Mutation 
beeinflusst den Phänotyp nur unter bestimmten Bedingungen 
und ist unter allen anderen Bedingungen nicht erkennbar. (Man 
spricht hier auch von restriktiven bzw. permissiven Bedingun¬ 
gen.) Viele konditionale Mutanten sind temperatursensitiv; das 
heißt, sie synthetisieren Proteine, deren Stabilität bei höhe¬ 
ren Temperaturen eingeschränkt ist. So ist beispielsweise der 
Point-Phänotyp bei Kaninchen und siamesischen Katzen auf 
eine konditionale Funktionsverlustmutation in einem Gen zu¬ 
rückzuführen, die eine Temperaturempfindlichkeit des codierten 
Proteins vermittelt (► Abb. 12.13). Bei Körpertemperatur ist das 
Protein instabil und funktionslos, sodass ein solches Tier nur an 
den kühleren Extremitäten die dunkle Fellfarbe entwickelt. 

Reversionsmutationen entstehen, wenn eine mutierte Base 
(Punktmutation, siehe unten) ein zweites Mal mutiert, sodass 
die DNA ihre ursprüngliche Sequenz zurückgewinnt oder eine 
Sequenz erhält, die einen nichtmutierten Phänotyp hervorbringt. 
Wenn Reversionsmutationen auftreten, verändert sich der Phä¬ 
notyp zurück zum Wildtyp. 


Sehen Sie sich nun die DNA-Ebene genauer an, um festzustel¬ 
len, welche verschiedenen Arten von Mutationen Vorkommen 
können. 


Genmutationen sind Veränderungen einzelner 
Nudeotide in einem Gen 

Eine Genmutation betrifft ein einzelnes Gen. Die häufigste 
Genmutation ist eine Punktmutation; sie ist das Hinzufügen 
oder Entfernen eines einzelnen Nucleotids oder der Austausch 
(Substitution) einer Nucleotidbase gegen eine andere. Es gibt 
zwei Arten von Basensubstitutionen: 

1. Eine Transition ist der Austausch eines Purins gegen das 
andere Purin oder eines Pyrimidins gegen das andere Pyri¬ 
midin: 


mögliche Basen¬ 
veränderungen 



Purin Purin 



Pyrimidin Pyrimidin 


2. Eine Transversion ist der Austausch eines Purins gegen ein 
Pyrimidin oder umgekehrt: 


mögliche Basen¬ 
veränderungen 



Eine Punktmutation in der codierenden Region eines Gens 
verursacht eine Veränderung der mRNA-Sequenz. Aber 
zur Erinnerung: Eine Veränderung der mRNA führt nicht 
zwangsläufig zu einer Veränderung des von der mRNA am 
Ribosom translatierten Proteins. Wie bereits erwähnt, hat 
eine stille Mutation keine Auswirkung auf die Aminosäu¬ 
resequenz des codierten Polypeptids. Im Gegensatz dazu 
führen Missense-, Nonsense- und Frameshift-Mutationen zu 
Veränderungen im Protein, von denen einige für die Protein¬ 
funktion durchaus gravierend sein können (► Abb. 15.2). 

Missense-Mutationen Missense-Mutationen sind Basen¬ 
substitutionen (Substitutionen sind Austausche), die das codier¬ 
te Genprodukt verändern, indem etwa in einem Protein eine 
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a Wildtyp (normal) 



d Nonsense-Mutation 


Mutation in der DNA an Position 5: T anstelle von C 


DNA- 

Matrizen- 3' 
sträng 



mRNA 5'[ 
Ergebnis: 


1 


Translation 


X V“ 

nur eine Aminosäure 
wird translatiert: es wird 11 
kein Protein erzeugt Polypeptid 


5' 


3' 


b stille Mutation 


Mutation in der DNA an Position 12: A anstelle von C 


DNA- 

Matrizen- 3' 
sträng 



mRNA 


Ergebnis: 



keine Veränderung 
der Aminosäuresequenz 


HBBBBBB, 


/ / 

Translation 

i—/~ 


I 


Polypeptid 


5' 


3' 


c Missense-Mutation 

Mutation in der DNA an Position 14: A anstelle von T 
DNA- 

Matrizen- 3' 
sträng 


Transkription 



andere Aminosäure 
an Position 5: 

Val anstelle Asp 


Polypeptid 


e Frameshift-Mutation 


Mutation durch Einfügen von T zwischen den Basen 6 und 7 in der DNA 


DNA- 

Matrizen- 3' 
sträng 



mRNA v ,BBBB@@IBISllSSllli 4 , 


Ergebnis: 



I 


Translation 


alle Aminosäuren 
jenseits der Insertions¬ 
stelle sind verändert 


* T y ? x 

9lhr;ProlGpi4K 
Polypeptid ■ 


Abb. 15.2 Punktmutationen. Wenn sie in den codierenden Regionen von Genen auftreten, können solche Veränderungen einzelner Basenpaare 
stille Mutationen oder Missense-, Nonsense- oder Frameshift-Mutationen hervorrufen 


Aminosäure durch eine andere ersetzt wird (► Abb. 15.2c). Ein 
besonderes Beispiel dafür ist die Mutation, die zur Sichelzellan¬ 
ämie führt, einer erblichen Blutkrankheit (auch Sichelzellkrank¬ 
heit genannt). Die Erkrankung tritt bei Personen auf, die auf 
beiden Chromosomen des betreffenden Homologenpaares eine 
Kopie des Sichelzellalleis des Gens für ß-Globin tragen, die also 
für dieses Merkmal homozygot sind. ß-Globin ist eine Unterein¬ 
heit des Hämoglobins, also des Proteins, das im menschlichen 
Blut den Sauerstoff transportiert. Das Sichelzellallei unterschei¬ 
det sich vom Wildtypallel durch eine Base, sodass sich das 
Polypeptid nur in einer einzigen Aminosäure von der Wild¬ 
typform unterscheidet. Personen, die für dieses rezessive Allel 
homozygot sind, besitzen defekte, sichelförmige Erythrocyten. 


normaler 
Erythrocyt 


7 


- Sichelzelle 
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Querverweis 

Viele Mutationen durch Basensubstitutionen führen auf¬ 
grund einer Aminosäuresubstitution zu einer Veränderung 
der Proteinstruktur. Über die Beziehung zwischen der 
Aminosäuresequenz und der dreidimensionalen Protein¬ 
struktur erfahren Sie in ► Abschn. 3.2 Näheres. 

Media Clip 15.1 Sickle Cells: Deformed by a Mutation 

www.Life Ile. com/mc 15.1 

Eine Missense-Mutation kann zu einem defekten Protein führen, 
häufig hat sie jedoch, wie weiter oben erwähnt, keinen Einfluss 
auf die Proteinfunktion, ist also neutral. So kann beispielswei¬ 
se eine hydrophile Aminosäure durch eine andere hydrophile 
Aminosäure ersetzt werden, sodass sich die Struktur des Pro¬ 
teins nicht ändert. Andererseits könnte eine Missense-Mutation 
die funktionelle Wirksamkeit eines Proteins auch nur verringern, 
ohne dass es gleich zu einer vollständigen Inaktivierung kom¬ 
men muss. Individuen, die für eine Missense-Mutation in einem 
lebenswichtigen Protein homozygot sind, können damit leben, 
wenn die Proteinfunktion in ausreichendem Maße erhalten bleibt. 

Manchmal kann es auch zu einer Missense-Mutation kommen, 
die einen Funktionsgewinn mit sich bringt. Ein Beispiel dafür 
ist eine Mutation im menschlichen p53- Gen, das einen Tumor¬ 
suppressor codiert - ein Protein, das den Zellzyklus blockiert 
(►Abschn. 11.7). Bestimmte Mutationen im p53 -Gen führen 
dazu, dass das Protein die Zellteilung nicht mehr hemmt, son¬ 
dern sie stattdessen unterstützt und den programmierten Zelltod 
verhindert. Ein p5 3-Protein, das auf diese Weise mutiert ist, 
zeigt also einen Zugewinn an onkogener (krebsauslösender) 
Funktion. (Der Funktionsgewinn ist in diesem Fall für das be¬ 
troffene Individuum natürlich von Nachteil.) 

Schließlich können Missense-Mutationen auch zum evolutio¬ 
nären Wandel beitragen, indem sich ein Protein in vielen winzi¬ 
gen Schritten - Punktmutation für Punktmutation - verändert 
und dabei zustande kommende Verbesserungen sich jeweils 
durch Selektion in der Population ausbreiten. 

Nonsense-Mutationen Bei Nonsense-Mutationen kommt 
es zu einer Basensubstitution, die an der betreffenden Stel¬ 
le in der mRNA ein Stoppcodon für die Translation erzeugt 
(► Abb. 15. 2d). Eine Nonsense-Mutation führt zu einem ver¬ 
kürzten Protein, da sich die Translation nicht über die Stelle 
hinaus fortsetzt, an der die Mutation aufgetreten ist. So ist 
beispielsweise bei Bevölkerungsgruppen am Mittelmeer eine 
Nonsense-Mutation eine häufige Ursache für eine Thalassämie 
(eine weitere Blutkrankheit, die das Hämoglobin betrifft), bei 
der die ß-Globin-Untereinheit erheblich verkürzt ist. Verkürzte 
Proteine sind normalerweise nicht funktionsfähig. Wenn jedoch 
eine Nonsense-Mutation in der Nähe des 3 r -Endes eines Gens 
auftritt, wirkt sie sich möglicherweise nicht oder nicht gravie¬ 
rend auf die Funktion aus. 

Frameshift-Mutationen (Rasterschubmutationen) 

Nicht alle Punktmutationen sind Basensubstitutionen. Es kön¬ 


nen auch einzelne Basenpaare eingefügt oder aus der DNA 
entfernt werden. Solche Mutationen führen zu einer Leseraster¬ 
verschiebung der genetischen Information (mit Leseraster sind 
die aufeinanderfolgenden Tripletts gemeint), und man bezeich¬ 
net sie daher als Frameshift-Mutationen (von frame-shift für 
„Rasterschub“) oder Rasterschubmutationen. Stellen Sie sich 
noch einmal die Codons als Wörter mit drei Buchstaben vor, 
die jeweils für eine bestimmte Aminosäure stehen. Die Trans¬ 
lation schreitet Codon für Codon voran. Ist nun in der mRNA 
ein zusätzliches Nucleotid vorhanden (Insertion) oder fehlt ein 
Nucleotid (Deletion) im Vergleich zum normalen Allel, verläuft 
die Translation solange fehlerfrei, bis sie an die betreffende Stel¬ 
le gelangt. Ab dann sind die Drei-Buchstaben-Wörter um einen 
Buchstaben verschoben. Anders ausgedrückt: Solche Mutatio¬ 
nen verschieben das Leseraster der genetischen Information. 
Das verändert die Aminosäuresequenz ab dieser Stelle völlig. 
Sehr oft erscheint auch sehr bald ein Stoppcodon. Frameshift- 
Mutationen führen fast immer zu funktionslosen Proteinen. 

Querverweis 

Selbst in einer proteincodierenden Region haben eini¬ 
ge Mutationen aufgrund der Redundanz des genetischen 
Codes keinen Einfluss auf die Aminosäuresequenz. Im ge¬ 
netischen Code gibt es für die meisten Aminosäuren mehr 
als ein Codon (► Abschn. 14.3). 

Toleriert wird dagegen sehr oft eine Genmutation, bei der gleich 
drei neue, aufeinanderfolgende Basen eingefügt oder umgekehrt 
ein ganzes Basentriplett entfernt (deletiert) wird. Dann erfolgt 
kein Rasterschub, sondern es wird lediglich eine Aminosäu¬ 
re zusätzlich eingebaut oder eliminiert. Wie Sequenz verglei¬ 
che zwischen Organismen zeigen, gibt es solche Insertionen/ 
Deletionen - sogenannte Indels - von Aminosäuren sehr häu¬ 
fig. Welcher geheimnisvolle Mechanismus sorgt nun dafür, dass 
bevorzugt exakt drei nebeneinanderliegende Basen vom Muta¬ 
tionsereignis betroffen sind? Ganz einfach: Indels mit nur einer 
oder zwei Basen tauchen im Phänotyp meist gar nicht auf, weil 
es sich aufgrund des Rasterschubs um letale Mutationen han¬ 
delt. 

Mutationen außerhalb der codierenden Region Wie 

Sie bereits erfahren haben, enthält im Genom eines Eukaryoten 
wie des Menschen ein Großteil der DNA keine proteinco¬ 
dierenden Gene. Wenn in einer Region, die nicht mit einem 
proteincodierenden Gen zusammenhängt, eine Mutation auf¬ 
tritt, hat diese häufig keine Auswirkungen auf den Phänotyp. 
Allerdings handelt es sich dennoch um eine Mutation, eine ver¬ 
erbbare Veränderung der DNA. Zur Erinnerung (► Kap. 14): 
Proteincodierende Gene enthalten DNA-Abschnitte, die keine 
Aminosäuren codieren, beispielsweise Promotoren und Introns. 
Mutationen in diesen Regionen können durchaus bedeutsame 
Auswirkungen haben: 

■ Mutationen in Promotoren können die Transkriptionsrate des 
Gens verändern. 

■ Mutationen in RNA-Spleißstellen können zu einer anorma¬ 
len mRNA führen. 
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Chromosomenmutationen sind umfangreiche 
Veränderungen des genetischen Materials 


Neben den sehr kleinräumigen Genmutationen können we¬ 
sentlich umfangreichere Mutationen im genetischen Materi¬ 
al auftreten. Ganze DNA-Moleküle können zerbrechen und 
sich wieder verknüpfen, sodass die genetische Information in 
großem Umfang auseinandergerissen wird. Es gibt vier ver¬ 
schiedene Arten von solchen Mutationen, die allgemein als 
Chromosomenmutationen (auch Chromosomenaberrationen) 
bezeichnet werden: Deletion, Duplikation, Inversion und Trans¬ 
lokation. Diese Mutationen können durch schwere Beschädi¬ 
gungen der Chromosomen entstehen, die aufgrund von Muta¬ 
genen oder Fehlern bei der Mitose oder Meiose hervorgerufen 
werden. 


a Deletion 


Deletion ist der Verlust eines Chromosomensegments. 

~ 1 / 


(verloren gegangen) 


b Duplikation 


Zu einer Duplikation und einer Deletion kommt es, 
wenn homologe Chromosomen an unterschied¬ 
lichen Stellen zerbrechen ... 


... und Seg¬ 
mente aus- 
tauschen. 



c Inversion 



Zu einer Inversion kommt es, wenn ein 
abgebrochenes Segment in umgekehr¬ 
ter Orientierung wieder eingefügt wird. 

v y 

: .-j 



d reziproke 
Translokation 


Zu einer reziproken Translokation kommt es, 
wenn nichthomologe Chromosomen Segmente 
austauschen. 



Abb. 15.3 Chromosomenmutationen. Chromosomen können bei der 
Replikation zerbrechen und Teile von Chromosomen falsch wieder ver¬ 
knüpft werden. Das kann zu Deletionen (a, b), Duplikationen (b), 
Inversionen (c) oder (reziproken) Translokationen (d) führen. Die 
Buchstaben auf den dargestellten Chromosomen entsprechen großen 
DNA-Abschnitten. Da Chromosomenabschnitte Regionen mit nichtco- 
dierender DNA enthalten, können solche Abschnitte überhaupt kein 
Gen oder Dutzende und auch Hunderte von Genen enthalten 


■ Eine Deletion entfernt einen Teil des genetischen Materials 
(►Abb. 15.3a). Sie kann entstehen, wenn ein Chromosom 
an zwei Stellen zerbricht und wieder zusammengefügt wird, 
wobei die DNA zwischen den Bruchstellen nicht mehr ent¬ 
halten ist. 

■ Eine Duplikation kann gleichzeitig mit einer Deletion entste¬ 
hen, wenn homologe Chromosomen an verschiedenen Posi¬ 
tionen zerbrechen und dann die falschen Fragmente neu ver¬ 
knüpft werden (► Abb. 15.3b). Einem der beiden DNA-Mo¬ 
leküle, die durch diesen Mechanismus entstehen, fehlt dann 
ein Abschnitt (Deletion), während das andere DNA-Molekül 
zwei Kopien dieses Abschnitts enthält (Duplikation). 

■ Eine Inversion ist ebenfalls eine Folge von DNA-Brüchen 
mit anschließender Verknüpfung. Ein DNA-Abschnitt kann 
entfernt und wieder an derselben Stelle eingefügt werden, 
allerdings in umgekehrter Orientierung der Enden, sodass er 
nun in entgegengesetzter Richtung verläuft (► Abb. 15.3c). 

■ Eine Translokation entsteht, wenn ein DNA-Abschnitt ab¬ 
bricht, sein Chromosom verlässt und in ein anderes Chromo¬ 
som eingefügt wird. Wie in ► Abschn. 11.5 erwähnt wurde, 
ist die Translokation eines großen Abschnitts von Chromo¬ 
som 21 eine der möglichen Ursachen für das Down-Syndrom. 
Bei einer reziproken Translokation werden Chromosomen¬ 
stücke gegenseitig ausgetauscht (► Abb. 15.3d). Bei Translo¬ 
kationen kann sich auch die Orientierung von Chromosomen¬ 
abschnitten umkehren (wie ► Abb. 15. 3d ebenfalls zeigt). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 15.3: Wie lassen sich Chromosomenmutatio¬ 
nen erkennen (► Abb. 1 1.20)? 


Retroviren und Transposons 
können Funktionsverlustmutationen 
oder Duplikationen hervorrufen 

In ► Abschn. 14.2 haben Sie gesehen, wie bestimmte Viren, die 
man als Retroviren bezeichnet, ihr genetisches Material in das 
Genom der Wirtszelle einfügen können. Solche Insertionen kön¬ 
nen zufällig erfolgen, und wenn dies in einem Gen geschieht, 
kann es dort zu einer Funktionsverlustmutation kommen. Häu¬ 
fig bleibt die Virus-DNA im Genom der Wirtszelle erhalten und 
wird von einer Generation an die nächste weitergegeben. In 
solchen Fällen spricht man von einem endogenen Retrovirus. 
Solche Viren sind weit verbreitet und machen tatsächlich 5-8 % 
des menschlichen Genoms aus. 

Eine andere Form von DNA, die man als Transposon (transpo¬ 
nierbares Element) bezeichnet, kann sich ebenfalls eigenständig 
in Gene einfügen und so Mutationen hervorrufen. In ► Kap. 17 
werden Sie erfahren, dass Transposons sowohl in prokaryoti- 
schen als auch in eukaryotischen Genomen weit verbreitet sind. 
Ein Transposon ist eine DNA-Sequenz mit einigen Hundert bis 
einigen Tausend Basenpaaren, die im Genom von einer Posi¬ 
tion zu einer anderen springen können. Die Sequenz enthält 
normalerweise Gene, welche die für dieses Springen erforderli¬ 
chen Enzyme codieren. Einige Transposons entfernen sich von 
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selbst aus ihrer Position im Genom und fügen sich wieder an 
einer anderen Stelle ein {cut and paste -Modus der Transpositi¬ 
on). Diese Transposons schneiden sich nicht immer exakt aus 
der DNA und hinterlassen kurze Sequenzen von wenigen Ba¬ 
senpaaren, die dann in den betroffenen Genen zu dauerhaften 
Mutationen werden. Andere Transposons replizieren sich selbst 
und die neuen Kopien werden an neuen Stellen im Genom ein¬ 
gefügt (copy and paste -Modus der Transposition). Manchmal 
wird auch eine genomische DNA-Sequenz von der Transposon- 
DNA mitgenommen und es kommt zu einer Genduplikation. 
Wie Sie noch feststellen werden, ist die Genduplikation für die 
Evolution von großer Bedeutung. 

Mutationen können spontan entstehen 
oder induziert werden 

Es ist sinnvoll, aufgrund der jeweiligen Ursache zwischen spon¬ 
tanen und induzierten Mutationen zu unterscheiden. Spontane 
Mutationen sind dauerhafte Veränderungen des genetischen 
Materials, die unabhängig von äußeren Einflüssen erfolgen. Das 
Springen von Transposons ist dafür ein Beispiel. Spontane Mu¬ 
tationen können auch dadurch entstehen, dass zelluläre Prozesse 
nicht fehlerlos funktionieren, wobei hier verschiedene Mecha¬ 
nismen von Bedeutung sind: 

■ Während der Replikation kann die vorübergehende Struktur¬ 
veränderung von Nucleotidbasen zu Fehlern führen. Nucleo- 
tidbasen können in zwei verschiedenen Formen existieren 
(Tautomere), von denen eine häufig und die andere sel¬ 


ten vorkommt. Wenn eine Base vorübergehend die seltenere 
Tautomerform annimmt, kann sie mit einer anderen Base als 
der üblichen ein Paar bilden. So paart sich beispielsweise C 
normalerweise mit G. Wenn C jedoch im Augenblick der 
DNA-Replikation in seiner seltenen Tautomerform vorliegt, 
paart es sich mit A (das die DNA-Polymerase dann in die 
DNA einbaut). Das Ergebnis ist eine Punktmutation G^A 
(► Abb. 15.4a, c). 

■ Die Struktur der Basen in der DNA kann sich aufgrund einer 
chemischen Reaktion verändern - beispielsweise kann eine 
Desaminierung zum Verlust der Aminogruppe (-NH 2 ) füh¬ 
ren, die bei Cytosin an das Kohlenstoffatom 4 gebunden ist, 
wodurch ein Uracil entsteht. Wenn das in einem DNA-Mo- 
lekül geschieht, wird der Fehler normalerweise repariert. Da 
jedoch die Reparaturmechanismen nicht fehlerlos arbeiten, 
kann das veränderte Nucleotid manchmal bei der Replikati¬ 
on erhalten bleiben. Dann baut die DNA-Polymerase anstelle 
von G (das sich normalerweise mit C paart) ein A ein (das 
mit U ein Basenpaar bildet). 

■ Die DNA-Polymerase macht Fehler bei der DNA-Replikati¬ 
on (► Abschn. 13.4). Dann baut sie zum Beispiel als Partner 
eines G ein T ein. Die meisten Fehler dieser Art werden 
von der Korrekturlesefunktion des Replikationskomplexes 
repariert, einige entgehen jedoch diesem Mechanismus und 
bleiben so bestehen. 

■ Die Meiose erfolgt nicht perfekt. Durch den Bruch von Chro¬ 
mosomen mit anschließender zufälliger Verknüpfung kann 
es zu Deletionen, Duplikationen und Inversionen kommen 
oder bei Beteiligung von nichthomologen Chromosomen 
auch zu Translokationen. 


a spontane Mutation 


o 

Cytosin 

(häufiges Tautomer) 



f > 


Dieses C kann mit G keine 


Wasserstoffbrücken bilden, 

N \ 

sondern bildet mit A ein 


Basen paar. 

v_ _ j 


O 

Cytosin 

(seltenes Tautomer) 


b induzierte Mutation 



Diese Base kann mit 
G kein Basenpaar bil¬ 
den, sondern mit A. 


desaminierte Form 
von Cytosin (= Uracil) 


c die Folgen der 
beiden Mutationen 


...AATGCTG... H 
...TTACGAC...|| 
ursprüngliche Sequenz 


0 Es kommt zu einer spon¬ 
tanen oder induzierten 
Mutation von C. 


I Das mutierte C bildet 
mit A ein Basenpaar, 
nicht mehr mit G. 


DNA-Matrizenstrang 
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...TTACGAC...| 
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/ 

neu replizierte 
Sträng^ 


(0 Das mutierte C wird normalerweise wieder 
in ein normales C umgewandelt, entweder 
spontan oder durch DNA-Reparaturme- 
chanismen, ... 


.AATGCTG... ■ 
,.TTACGAC...r 


| ... wobei das „fehlge¬ 
paarte“ A fortbesteht 
und zu einer mutierten 
Sequenz führt. 


1...AATGBTG... 
■■1—811 
mutierte Sequenz 



...AAT GCTG...I 

...TTÄCGAC..J 


normale 

Zelllinie 


/ 

DNA-Matrizenstrang 


Abb. 15.4 Spontane und induzierte Mutationen, a Alle stickstoffhaltigen Basen in der DNA liegen sowohl in einer vorherrschenden (normalen) 
als auch in einer seltenen Form vor (Tautomerie). Wenn sich eine Base spontan in ihr seltenes Tautomer umwandelt, kann sie mit einer anderen 
Base als der üblichen ein Basenpaar bilden, b Mutagene Substanzen wie salpetrige Säure (HNO 2 ) können die Basen chemisch verändern, c Sowohl 
spontane als auch induzierte Mutationen führen durch die Replikation zu dauerhaften Veränderungen in der DNA einer Zelllinie 
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Nicht zu den Chromosomenmutationen, sondern zu den Ge¬ 
nommutationen werden diejenigen Fälle gezählt, in denen sich 
die Anzahl der Chromosomen ändert. So kann bei der Meiose 
die Trennung der Schwesterchromatiden ausbleiben (Nondis¬ 
junktion), sodass entweder ein Chromosom zu viel oder eines 
zu wenig vorhanden ist (Aneuploidie; ► Abb. 11.19). Auch die 
Anzahl der Chromosomensätze im Genom kann sich erhöhen 
(Polyploidie; ► Abschn. 11.5). 

Zu induzierten Mutationen kommt es, wenn ein äußerer Fak¬ 
tor - ein Mutagen - auf die Zelle ein wirkt und eine dauerhafte 
Veränderung der DNA hervorruft. Wie bereits erwähnt, können 
auch Retroviren als Mutagene wirken. Darüber hinaus können 
chemische Verbindungen und bestimmte Arten von Strahlung 
Mutationen verursachen: 

■ Bestimmte chemische Verbindungen können Nucleotidbasen 
verändern. So kann beispielsweise salpetrige Säure oder 
ein ähnliches Molekül mit Cytosin reagieren und es durch 
Desaminierung in ein Uracil verwandeln. Genauer gesagt 
wird dadurch die Aminogruppe (-NH 2 ) des Cytosins in eine 
Ketogruppe (-C=0) umgewandelt (►Abb. 15.4b). Diese 
Veränderung führt zu demselben Ergebnis wie eine spontane 
Desaminierung: Die DNA-Polymerase baut anstelle von G 
ein A ein (► Abb. 15.4c). 

■ Einige chemische Verbindungen hängen Gruppen an die 
Basen an. So führt zum Beispiel Benzpyren, das in Ziga¬ 
rettenrauch enthalten ist, in Guanin eine große chemische 
Gruppe ein, sodass eine Basenpaarung nicht mehr möglich 
ist. Erreicht die DNA-Polymerase ein solches modifiziertes 
Guanin, baut sie irgendeine der vier Basen in die DNA ein. 
Dabei handelt es sich statistisch in drei von vier Fällen nicht 
um ein Cytosin, sodass es zu einer Mutation kommt. 

■ Strahlung schädigt das genetische Material. Strahlung kann 
DNA auf zwei Weisen schädigen: Ionisierende Strahlung 
(beispielsweise Röntgenstrahlen, Gammastrahlen und die 
Strahlung von instabilen Isotopen) erzeugt freie Radikale, 
also hochreaktive chemische Verbindungen. Freie Radika¬ 
le können die Basen in der DNA so verändern, dass sie 
nicht mehr von der DNA-Polymerase erkannt werden. Ioni¬ 
sierende Strahlung kann auch das Zucker-Phosphat-Rückgrat 
der DNA aufbrechen, sodass es zu Chromosomenanomali¬ 
en kommt. Ultraviolette Strahlung (von der Sonne oder einer 
Bräunungslampe) wird von Thymin absorbiert; Folge sind 
kovalente Bindungen von Thymin mit benachbarten Basen. 
Auch das hat verheerende Auswirkungen auf die DNA-Re- 
plikation, da die Doppelhelix verformt wird. 


Mutagene können natürlichen 
oder künstlichen Ursprungs sein 

Häufig wird der Begriff „Mutagen“ nur mit Substanzen in Ver¬ 
bindung gebracht, die von Menschen künstlich hergestellt wur¬ 
den, doch kommen viele mutagene Faktoren in der Natur vor. 
Ein Beispiel für ein natürlich vorkommendes Mutagen ist Afla¬ 
toxin, das vom Schimmelpilz Aspergillus produziert wird. Wenn 
Säuger den Schimmelpilz aufnehmen, wird Aflatoxin durch 
das glatte endoplasmatische Reticulum in Leberzellen in ein 


Produkt umgewandelt, das wie Benzpyren im Zigarettenrauch 
an Guanin bindet; auch dieser Effekt verursacht Mutationen. 
Pflanzen (und in geringerem Maße auch Tiere) produzieren 
Tausende chemischer Stoffe, die unterschiedliche biologische 
Funktionen haben und diverse Wirkungen zeigen. Einige da¬ 
von wirken mutagen und potenziell kanzerogen. Beispiele für 
Mutagene menschlichen Ursprungs sind Nitrite, die man für die 
Konservierung von Fleisch verwendet. Wenn ein Säuger Nitrite 
aufnimmt, werden sie durch das glatte endoplasmatische Reti¬ 
culum (sER) in Nitrosamine umgewandelt, die stark mutagen 
wirken, da sie Cytosinreste desaminieren (► Abb. 15.4). 

Strahlung kann sowohl vom Menschen erzeugt werden als auch 
natürlich Vorkommen. Einige Isotope, die in Kernreaktoren 
und bei Atombombenexplosionen entstehen, sind mit Sicherheit 
gefährlich. So haben beispielsweise umfangreiche Untersuchun¬ 
gen ergeben, dass die Überlebenden der Atombomben, die von 
den USA 1945 in Japan abgeworfen wurden, erhöhte Mutations¬ 
raten aufwiesen. Wie bereits erwähnt, verursacht die natürliche 
ultraviolette Strahlung im Sonnenlicht ebenfalls Mutationen. 

Vielleicht machen Sie sich nun Sorgen wegen der zahlreichen 
möglichen Mechanismen, durch die Ihre DNA mutiert werden 
kann. Für uns gilt jedoch (wie für jedes Lebewesen), dass sich 
die DNA-Reparatursysteme in der Evolution so entwickelt ha¬ 
ben, dass die meisten DNA-Veränderungen gar nicht an die 
Tochterzellen oder die nächste geschlechtliche Generation wei¬ 
tergegeben werden (►Abb. 13.15). Biochemiker haben abge¬ 
schätzt, wie viele DNA-Schäden im menschlichen Genom unter 
normalen Bedingungen auftreten. Bei 2,3 Mrd. Basenpaaren im 
Genom kommt es jeden Tag zu etwa 16.000 DNA-schädigenden 
Ereignissen pro Zelle; davon werden die allermeisten repariert. 


Einige Basenpaare sind für Mutationen 
empfindlicher als andere 

In bestimmten DNA-Regionen tragen viele Cytosinreste an der 
Position 5 ihres Rings eine Methylgruppe (5-Methylcytosin, 
methyliertes Cytosin, ► Abb. 15.5). Diese Methylierung besitzt 
eine wichtige Funktion bei der Genregulation (► Abschn. 16.4). 
Wie DNA-Sequenzierungen gezeigt haben, befinden sich Hot¬ 
spots für Mutationen oftmals dort, wo Cytosin zu 5-Methyl¬ 
cytosin methyliert wurde. Normales Cytosin kann, wie Sie in 
► Abb. 15.4b gesehen haben, seine Aminogruppe aufgrund ei¬ 
nes chemischen Mutagens verlieren, sodass Uracil entsteht. 
Diese Art von Fehler wird normalerweise von der Zelle er¬ 
kannt und repariert. Der DNA-Reparaturmechanismus erkennt 
Uracil als nicht zu DNA gehörend (da Uracil nur in RNA 
vorkommt) und ersetzt es durch Cytosin. Wenn jedoch 5-Me¬ 
thylcytosin seine Aminogruppe verliert, entsteht ein Thymin 
(►Abb. 15.5), das in der DNA als natürliche Base vorkommt. 
Der DNA-Reparaturmechanismus ignoriert dieses Thymin. Bei 
der Replikation erkennt das Fehlpaarungsreparatursystem zwar 
die G-T-Fehlpaarung, kann aber nicht feststellen, welche Base 
fehlerhaft ist. So wird statistisch bei der Hälfte aller Fälle dem G 
ein neues C zugeordnet, bei den übrigen Fällen dem T ein neu¬ 
es A, was eine Mutation zur Folge hat. 
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Abb. 15.5 5-Methylcytosin in 
der DNA ist für Mutationen 
prädestiniert. Wenn Cytosin zu 
5-Methylcytosin methyliert ist, wird 
die Mutation mit einer gewissen 
Wahrscheinlichkeit nicht repariert 
und ein C-G-Basenpaar wird durch 
ein T-A-Basenpaar ersetzt 


Wenn 5-Methylcytosin seine Aminogruppe verliert, entsteht Thymin. 
Da Thymin eine normale DNA-Base ist, wird es nicht entfernt. 
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Wenn die DNA repliziert wird, ist 
die Hälfte der Tochter-DNA mutiert, 
die andere Hälfte ist normal. 
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Mutationen bringen sowohl Vorteile 
als auch Nachteile mit sich 

In ► Teil VI dieses Buches werden Sie genauer erfahren, auf 
welche Weise Mutationen das Rohmaterial der Evolution sind. 
Mutationen führen zur genetischen Vielfalt, die eine natürliche 
Selektion erst ermöglicht. Diese Vielfalt kann auf zweierlei Art 
von Vorteil sein. Zum einen könnte eine somatische Mutati¬ 
on dem Organismus unmittelbar nützen. Zum anderen könnte 
eine Keimbahnmutation langfristig bei den Nachkommen eine 
günstige phänotypische Veränderung bewirken. Wenn sich die 
Umgebung bei einer späteren Generation ändert, könnte die Mu¬ 
tation von Vorteil sein und unter diesen Bedingungen selektiert 
werden. Bei sich rasch vermehrenden Prokaryoten treten vor¬ 
teilhafte Mutationen oft schnell zutage. Bei Eukaryoten sind sie 
dagegen aufgrund der längeren Generationszeiten viel seltener 
zu beobachten. 

Wie Sie bereits gesehen haben, kann es durch Chromoso¬ 
menumlagerungen oder durch die Bewegung von Transposons 
zu Genduplikationen kommen. Die Verdopplung eines Gens 
kann im konkreten Fall von Nachteil sein, doch ist die Gen- 
duplikation andererseits ein wichtiger Motor für die genetische 
Variabilität. Bei einem Paar duplizierter Gene kann das eine Gen 
seine ursprüngliche Funktion in der Zelle beibehalten, während 
in dem anderen vielleicht eine Funktionsgewinnmutation statt- 
hndet, die einen neuen Phänotyp hervorbringt. Wie bei jeder 
anderen Mutation kann dies einen zwischenzeitlichen Vorteil für 
ein Lebewesen mit sich bringen, oder spätere Generationen er¬ 
langen dadurch einen Selektionsvorteil. Zahlreiche Proteine mit 
Quartärstruktur sind aus mehreren unterschiedlichen, aber nahe 
verwandten Typen von Untereinheiten zusammengesetzt (bei¬ 
spielsweise Hämoglobin); diese verschiedenen Untereinheiten 
sind das Resultat von Genduplikationen. 

Im Gegensatz dazu sind Mutationen in den Genen, deren Pro¬ 
dukte für die normalen zellulären Vorgänge benötigt werden, 
im Allgemeinen nachteilig, besonders wenn sie in den Keim¬ 
bahnzellen auftreten, die Eizellen oder Spermienzellen hervor¬ 
bringen. In diesen Fällen können einige Nachkommen rezessive 


Allele erben, die im Zustand der Homozygotie schädlich sind. 
Nicht selten bringen solche Mutationen letale Phänotypen her¬ 
vor, sodass der betroffene Organismus schon in einem frühen 
EntwicklungsStadium stirbt. Dadurch eliminiert sich die betref¬ 
fende Mutation in der Population selbst. Entsprechend können 
auch Mutationen in somatischen Zellen nachteilig sein, etwa in 
Fällen von Krebs. Stellen Sie sich vor, was geschieht, wenn bei 
einem Erwachsenen in einem Onkogen, das in einer Zelle des 
Dickdarms die Zellteilung stimuliert, eine Funktionsgewinn¬ 
mutation auftritt. Die Folge wären die gleichen wie bei einer 
Vererbung des mutierten Allels über die Keimbahn: Es entwi¬ 
ckelt sich Dickdarmkrebs. 

Inwieweit können Sie sich vor Mutationen schützen? Spon¬ 
tane Mutagenesen sind nicht kontrollierbar, aber Sie können 
auf jeden Fall versuchen, mutagene Substanzen und Strahlen 
zu vermeiden. Es ist nicht erstaunlich, dass viele Faktoren, 
die Krebs hervorrufen (Karzinogene), auch Mutagene sind. 
Ein gutes Beispiel dafür ist Benzpyren (siehe oben), das im 
Steinkohlenteer, in Auspuffgasen von Autos, in geräucherten 
Nahrungsmitteln und auch im Zigarettenrauch vorkommt. Ein 
wichtiges Ziel der Politik besteht darin, die Auswirkungen so¬ 
wohl der anthropogenen als auch der natürlichen Mutagene auf 
die menschliche Gesundheit zu verringern. Ein Beispiel dafür 
ist das Montreal-Protokoll, ein internationales Umweltschutz¬ 
abkommen, das von allen Mitgliedern der Vereinten Nationen 
unterzeichnet und übernommen wurde. Es verbietet die Ver¬ 
wendung von Fluorchlorkohlenstoffen und anderen Substanzen, 
die die Ozonschicht in der äußeren Atmosphäre schädigen. Die 
Verringerung der Ozonschicht kann dazu führen, dass mehr ul¬ 
traviolettes Licht die Erdoberfläche erreicht, was wiederum mit 
somatischen Mutationen in Zusammenhang gebracht wird, die 
Hautkrebs hervorrufen. 

15.1 Wiederholung 

Mutationen sind Veränderungen in der Nucleotidsequenz 

der DNA. Diese können durch die Veränderung einzelner 

Nucleotide oder umfangreiche Umstrukturierungen der 











Chromosomen entstehen. Wenn sie in somatischen Zellen 

auftreten, werden sie an die Tochterzellen weitergegeben. 

Wenn sie zu den Gameten führende Zellen betreffen, wer¬ 
den sie den Nachkommen vererbt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand einer gegebenen DNA-Sequenz darstellen 
können, wie die folgenden Mutationsformen entstehen 
und wie sie sich auf den Phänotyp aus wirken können: 
Transitionen, Transversionen, Missense-Mutationen, 
Frameshift-Mutationen und Mutationen außerhalb co¬ 
dierender Sequenzen eines Gens. 

■ die folgenden Chromosomenmutationen vergleichen 
können: Deletion, Duplikation, Inversion und Trans¬ 
lokation. 

■ spontane und induzierte Mutationen vergleichen und 
unterscheiden können und jeweils Beispiele dafür nen¬ 
nen können. 

■ erläutern können, warum einige DNA-Regionen als 
Hotspots für Mutationen anzusehen sind. 


_ 7_ 

1. Wie unterscheiden sich Punktmutationen, die Veränderungen 
des Phänotyps hervorrufen, von denen, die dies nicht tun? 

2. Wie unterscheiden sich die verschiedenen Arten von Chro¬ 
mosomenmutationen: Deletion, Inversion und Translokation? 

3. Wie unterscheidet sich die spontane von der induzierten Mu- 
tagenese? Nennen Sie je ein Beispiel. 

4. Warum sind häufig G-C-Paare von Mutationen betroffen? 


Wie Sie erfahren haben, gibt es ganz verschiedene Mechanis¬ 
men, durch die DNA verändert werden kann. Das gilt sowohl 
für die Mutationsformen als auch für die Mutationsursachen. 
Als Nächstes geht es darum, wie Mutationen Krankheiten her¬ 
vorrufen können. 


15.2 Mutationen können 

Krankheiten hervorrufen 

Die Biochemie, die den Genotyp (die DNA) in Beziehung zum 
primären Phänotyp (die Proteine) setzt, wurde an Modellorga¬ 
nismen bereits im Detail untersucht, etwa bei dem Prokaryoten 
E. coli und bei den Eukaryoten Neurospora und Drosophi¬ 
la. In den Einzelheiten bestehen zwar Unterschiede, aber die 
grundlegenden Vorgänge sind bei diesen so unterschiedlichen 
Lebensformen doch erstaunlich ähnlich. Die Übereinstimmun¬ 
gen ermöglichen es, die Erkenntnisse und Methoden, die bei 
diesen Modellorganismen entdeckt worden sind, auch für die 
Untersuchung der molekularen Biologie des Menschen anzu¬ 
wenden. Dieses Kapitel informiert Sie über Mutationen, die den 


15.2 Mutationen können Krankheiten hervorrufen 

menschlichen Phänotyp beeinflussen und zu Krankheiten füh¬ 
ren. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Genetisch bedingte Erkrankungen sind häufig die Folge von Mu¬ 
tationen, durch die Proteine ihre Funktionsfähigkeit verlieren. 

■ Mutationen, die Erkrankungen hervorrufen, umfassen das ge¬ 
samte Spektrum an DNA-Veränderungen - von der Punktmutati¬ 
on einzelner Basen bis hin zur Deletion kompletter Chromosomen. 

■ Die meisten Krankheiten entstehen durch eine Kombination aus 
genetisch bedingten Faktoren und Umweltfaktoren. 


Mutationen, bei denen Proteine funktionslos 
werden, rufen häufig Krankheiten hervor 

Genmutationen werden häufig phänotypisch in Form von Prote¬ 
inen exprimiert, die sich von den normalen (Wildtyp-)Proteinen 
unterscheiden. Anomalien bei Enzymen, Rezeptor-, Transport- 
und Strukturproteinen und bei den meisten anderen Funktions¬ 
klassen von Proteinen ließen sich jeweils genetisch bedingten 
Krankheiten zuordnen. 

Funktionslose Enzyme 1934 stellte man fest, dass der Urin 
von zwei jungen geistig behinderten Geschwistern Phenylpyru¬ 
vat enthielt, ein ungewöhnliches Nebenprodukt des Stoffwech¬ 
sels der Aminosäure Phenylalanin. Schon zwei Jahrzehnte spä¬ 
ter ließ sich der komplexe klinische Phänotyp dieser Krankheit, 
der Phenylketonurie (PKU), auf seine molekulare Ursache zu¬ 
rückführen. Die Krankheit ist die Folge einer Anomalie bei 
einem einzigen Enzym, der Phenylalanin-Hydroxylase (PAH, 
► Abb. 15.6). Dieses Enzym katalysiert normalerweise die Um¬ 
wandlung des in der Nahrung vorhandenen Phenylalanins in 



Phenylpyruvat 


Abb. 15.6 Ein Gen, ein Protein. Die Phenylketonurie wird durch 
eine Mutation des Enzyms Phenylalanin-Hydroxylase (PAH) hervorge¬ 
rufen, welches die Aminosäure Phenylalanin metabolisiert. Wenn die 
molekularen Grundlagen einer solchen Ein-Gen-ein-Protein-Stoffwech- 
selerkrankung bekannt sind, lassen sich sowohl Diagnoseverfahren als 
auch Behandlungsmethoden leichter entwickeln 
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Tab. 15.1 Zwei verbreitete Mutationen, die Phenylketonurie (PKU) hervorrufen 



Codon 408 


Codon 280 



normal 

mutiert (20 % der PKU-Fälle) 

normal 

mutiert (2 % der PKU-Fälle) 

Länge des PAH-Polypeptids (in Aminosäuren) 

452 

452 

452 

452 

codierende Sequenz im DNA-Sinnstrang 

5'-CGG-3' 

5'-TGG-3' 

V-GAA-V 

5'-AAA-3' 

codogene Sequenz im DNA-Matrizenstrang 

3'-GCC-5' 

V-ACC-V 

3'-CTT-5' 

3'-TTT-5' 

Codon in der mRNA 

5'-CGG-3' 

5'-GGG-3' 

5'-GAA-3' 

5'-AAA-3' 

codierte Aminosäure 

Arginin 

Tryptophan 

Glutaminsäure 

Lysin 

PAH-Enzym aktiv? 

ja 

nein 

ja 

nein 


Tyrosin, ist aber bei PKU-Patienten in der Leber nicht aktiv. 
Die fehlende Umwandlung führt zu einem Überschuss von Phe¬ 
nylalanin und Phenylpyruvat im Blut. Später konnte man die 
Aminosäuresequenz der Phenylalanin-Hydroxylase bei gesun¬ 
den Personen mit den Aminosäuresequenzen bei PKU-Patienten 
vergleichen. Dabei hat man über 400 verschiedene Mutationen 
gefunden, die jeweils die Krankheit hervorrufen. Am häufigsten 
ist eine Missense-Mutation, durch die sich an Position 408 in der 
Polypeptidkette anstelle eines Arginins ein Tryptophan befindet 
(►Tab. 15.1). Wie häufig bei FunktionsVerlustmutationen sind 
die mutierten Allele rezessiv, da ein einzelnes funktionsfähiges 
Allel ausreicht, um eine genügende Menge der funktionsfähi¬ 
gen Phenylalanin-Hydroxylase zu erzeugen, wodurch sich die 
Krankheit nicht entwickeln kann. 

Man kennt beim Menschen inzwischen Hunderte genetisch 
bedingter Krankheiten, die durch Enzymanomalien entstehen. 
Einige von ihnen führen zu einer geistigen Behinderung und zu 
einem frühzeitigen Tod. Die meisten dieser Erkrankungen sind 
verhältnismäßig selten; so ist beispielsweise eines von 12.000 
Neugeborenen von PKU betroffen. Wie Sie wissen, kann es für 
viele Gene in der Population zahlreiche Allele geben. Einige 
davon codieren Proteine, die normal funktionieren, während an¬ 
dere Allele Proteine hervorbringen, die zu Krankheiten führen. 
Das Gen für eine der Polypeptidketten von Hämoglobin ist ein 
Paradebeispiel, an dessen Allelen sich beide Erscheinungsfor¬ 
men zeigen lassen. 

Anormales Hämoglobin Wie bereits in ►Abschn. 15.1 
erwähnt, wird die Sichelzellanämie von einer rezessiven Mis¬ 
sense-Mutation verursacht. Diese Blutkrankheit betrifft häufig 
Menschen, deren Vorfahren aus den Tropen oder dem Mittel¬ 
meerraum stammten. 

Wie Sie sich erinnern, besteht das menschliche Hämoglobin 
bei Erwachsenen aus vier Untereinheiten - zwei a- und zwei 
ß-Ketten - jeweils mit der Hämgruppe (► Abb. 3.10). Bei der Si¬ 
chelzellanämie ist eine der 146 Aminosäuren in der ß-Kette des 
Hämoglobins mutiert: An Position 6 wurde die Glutaminsäure 
gegen Valin ausgetauscht. Position 6 befindet sich an der Ober¬ 
fläche des Proteins. Durch diese Substitution verändert sich an 
dieser exponierten Position die Ladung des Proteins (Glutamin¬ 
säure ist negativ geladen und hydrophil, Valin ist hingegen 
neutral und hydrophob). Dadurch bilden sich in den Erythrocy- 
ten lange Hämoglobinaggregate, und zwar insbesondere dann, 
wenn wegen Anstrengung oder großer Höhe Sauerstoffmangel 
herrscht. Der Phänotyp führt zu einer Sichelform der Erythrocy- 
ten und zu einem eingeschränkten Sauerstofftransport im Blut. 



Position im Polypeptid (1-146) 


2 

6 

7 

16 

24 

26 

56 

63 

95 

0 

S 

A (Wildtyp) 

His 

Glu 

Glu 

Gly 

Gly 

Glu 

Gly 

His 

Lys 

Tokuchi 

Tyr 









S 

C 



3 






_ 

\d 

mm 

— ■ 

Nur drei Hämoglobinvarian- _ 
ten (S, C und E) verursach¬ 
en klinische Symptome. 

<D 

* 

G 



Gly 


CQ_ 

k. 

0 




/ 



J Baltimore 




Asp 


| 

1 



C 

0 

Savannah 





Val 

f 




c 

<0 

E 






Lys 




’C 

Bangkok 







Asp 




Zürich 








Arg 


M Saskatoon 








Tyr 


N Baltimore 









Glu 


Abb. 15.7 Polymorphismen des Hämoglobins. Jedes dieser mutier¬ 
ten Allele codiert eine 146 Aminosäuren umfassende ß-Hämoglobin- 
Kette mit einer einzigen substituierten Aminosäure. Unter den mehre¬ 
ren Hundert Varianten sind nur drei bekannt (rot), die klinisch relevante 
Anomalien hervorrufen. „S“ bezeichnet das Sichelzellallel 

Die Sichelzellen neigen dazu, enge Blutkapillaren zu verstop¬ 
fen, was zu Gewebeschäden und schließlich zum Tod durch 
Organversagen führen kann. 

Da sich Hämoglobin einfach in großen Mengen isolieren und 
daher gut untersuchen lässt, hat man seine Varianten (sog. 
Polymorphismen) in der menschlichen Population umfassend 
dokumentiert (►Abb. 15.7). Bei ß-Globin sind Hunderte von 
einzelnen Aminosäuresubstitutionen bekannt - alle aufgrund 
von Mutationen, die Allele bilden. So kann beispielsweise 
an derselben exponierten Stelle, die bei der Sichelzellanämie 
zu Valin mutiert ist (Hämoglobin S), die negativ geladene 
Glutaminsäure durch ein positiv geladenes Lysin ersetzt sein, 
was zur Hämoglobin-C-Krankheit (HbC-Krankheit) führt. Die 
sich so herausbildende Anämie ist normalerweise nicht gravie¬ 
rend. Viele Allele, die zu einer veränderten Aminosäuresequenz 
von Hämoglobin führen, beeinflussen nicht dessen Funktion. 
Tatsächlich tragen etwa 5 % der Menschen mindestens eine Mis- 
sense-Punktmutation in einem ß-Globin-Allel. 

Einige der häufigeren Beispiele für vererbbare Krankheiten 
aufgrund spezifischer Proteindefekte sind in ► Tab. 15.2 aufge- 
führt. Diese Mutationen können dominant oder rezessiv sein, 
einige sind auch geschlechtsgekoppelt. 
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mutiertes Gen 

LDLR, low density lipoprotein- 
Rezeptor 

CFTR; Chloridionenkanal in der 
Membran 

DMD\ Membranprotein Dystrophin 
im Muskel 

HEMA\ Blutgerinnungsprotein 
Faktor VIII 


klinischer Phänotyp 

hoher Cholesterinspiegel im Blut; 

Herzerkrankung 

Erkrankung des Immunsystems, 

des Darms und der Atemwege 

Muskelschwäche 

keine Blutgerinnung bei Verletzun¬ 
gen, innere Blutungen 


Tab. 15.2 Einige genetisch bedingte Krankheiten des Menschen 

Krankheit Vererbungsmuster; Häufigkeit 

familiäre Hypercholesterinämie autosomal codominant; 

1 von 500 Heterozygoten 

Mukoviszidose (cystische Fibrose) autosomal rezessiv; 

1 von 4000 

Duchenne-Muskeldystrophie geschlechtsgekoppelt rezessiv; 

1 von 3500 Männern 

Hämophilie A geschlechtsgekoppelt rezessiv; 

1 von 5000 Männern 


Mutationen, die Krankheiten hervorrufen, 
können eine ganz unterschiedliche Zahl 
von Basen umfassen 

Eine Mutation, die eine Krankheit hervorruft, kann eine einzige 
Base, einen langen DNA-Ab schnitt, mehrere DNA-Abschnitte 
oder sogar ein ganzes Chromosom betreffen (beispielsweise 
beim Down-Syndrom, ► Abschn. 11.5). 

Punktmutationen Die Sichelzellanämie ist nur eine von vie¬ 
len Erkrankungen, die auf eine Punktmutation zurückzuführen 
sind. In einigen Fällen tragen alle Menschen mit der Krank¬ 
heit dieselbe Genmutation (etwa bei der Sichelzellanämie). 
In anderen Fällen können verschiedene Punktmutationen mit 
Funktionsverlust in einem Gen dieselbe Krankheit hervorrufen 
(etwa bei der PKU, siehe oben). Dabei sollten Sie immer im 
Blick haben: Die räumliche Struktur eines Proteins hängt von 
seiner Primärstruktur ab, sodass jede Veränderung in der Ami¬ 
nosäuresequenz das Potenzial besitzt, die Struktur und damit die 
Funktion des Proteins zu verändern. 

Umfangreiche Deletionen von Basenpaaren Umfang¬ 
reichere DNA-Mutationen können viele Basenpaare umfassen. 
So führen beispielsweise Deletionen im X-Chromosom, die 
das Gen für das Protein Dystrophin beinhalten, zur Duchen¬ 
ne-Muskeldystrophie. Dystrophin ist für die Organisation der 
Muskelstruktur von Bedeutung, und Personen, bei denen dieses 
Protein nicht funktioniert, leiden an einer schweren Muskel¬ 
schwäche. Manchmal fehlt nur ein Teil des Dystrophingens, 
sodass ein unvollständiges, aber teilweise funktionsfähiges Pro¬ 
tein gebildet wird und die Krankheit milder verläuft. In anderen 
Fällen jedoch erstrecken sich die Deletionen über die gesam¬ 
te Gensequenz, sodass das Protein vollständig fehlt und eine 
schwere Krankheitsform die Folge ist. In weiteren Fällen um¬ 
fassen die Deletionen Millionen von Basenpaaren und betreffen 
nicht nur das Dystrophingen, sondern auch benachbarte Gene; 
dabei können dann bei einer betroffenen Person mehrere Krank¬ 
heiten gleichzeitig auftreten. 

Chromosomenmutationen Chromosomenmutationen ver¬ 
ursachen beim Menschen ebenfalls Krankheiten. Dabei können 
ein oder mehrere Chromosomen zusätzlich auftreten, oder es 
kommt zu einem Verlust ganzer Chromosomen (Aneuploidie; 
► Abb. 11.19). Auch können Chromosomenstücke verloren ge¬ 
hen oder hinzugewonnen werden (►Abb. 15.3). Etwa eines 



Abb. 15.8 Ein fragiles X-Chromosom in der Metaphase. Die Chro¬ 
mosomenanomalie, die mit dem Fra-X-Syndrom zusammenhängt, ist 
unter dem Mikroskop als Einschnürung des Chromosoms zu erkennen. 
Dieser Effekt entsteht bei der Präparation für die Mikroskopie (REM) 

von 200 Neugeborenen trägt eine Chromosomenmutation. Die¬ 
se kann von einem Elter vererbt worden sein, der ebenfalls 
diese Anomalie trägt, oder sie ist die Folge eines Fehlers bei 
der Meiose, der während der Gametenbildung bei einem der 
Eltern aufgetreten ist. Ein Beispiel dafür ist die Erbkrankheit 
Fragiles-X-Syndrom (Fra-X-Syndrom oder FXS), erkennbar 
an einer Verengung am Ende des X-Chromosoms (► Abb. 15.8), 
die mit geistiger Behinderung einhergehen kann. Etwa einer 
von 3000 Männern und eine von 7000 Frauen sind von der 
Anomalie betroffen. Das zugrundeliegende Vererbungsmuster 
entspricht zwar einer X-gekoppelten rezessiven Merkmalsform, 
aber es gibt auch Abweichungen von diesem Muster. Nicht alle 
Menschen mit der Fra-X- Anomalie sind geistig behindert (siehe 
unten). 


Expandierende Triplettwiederholungen 
markieren Bruchstellen in 
einigen menschlichen Genen 

Etwa ein Fünftel aller Männer, die eine Fra-X-Anomalie auf¬ 
weisen, sind phänotypisch gesund, wie auch die meisten ihrer 
Töchter, aber viele Söhne dieser Töchter sind geistig behin¬ 
dert. In einer Familie, in der das Fra-X-Syndrom auftritt, zeigen 
spätere Generationen tendenziell ein früheres Einsetzen und 
gravierendere Symptome der Krankheit. Es scheint, als würde 
sich das anormale Allel selbst verändern und dabei die Situation 
verschlimmern. Und genau das ist der Fall. 
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normales Allel 


Ursprungs¬ 

DNA 


«- 6-54 -► 

CGG- 

Wiederholungen 

...CGGCGGCGG77 


...GCCGCCGCC... 


Ein normales Allel enthält 6-54 CGG-Wiederholungen. 


prämutiertes Allel 


55-199 


Nachkom¬ 

men¬ 

DNA 


CGG-Wiederholungen 

...CGGCGGCGGCGGCGGCGG... 

...GCCGCCGCCGCCGCCGCC... 



( " \ 

Die Anzahl der Tripletts reicht nicht aus, um die 

Symptome des Fra-X-Syndroms hervorzurufen. 

\ ___ / 


defektes Allel 



( 200-2000 > 


CGG-Wiederholungen 

...CGGCGGCGGCGGCGGCGGCGGCGGCGG... 


...GCCGCCGCCGCCGCCGCCGCCGCCGCC... 



Es gibt viel mehr Tripletts als im Normalfall; dieser 

Zustand führt zu einer geistigen Behinderung. 

v___ J 


Abb. 15.9 Die CGG-Wiederholung im FMR1 -Gen verlängert sich 
in jeder Generation. Die Symptome des Fra-X-Syndroms werden 
durch 200 oder mehr Wiederholungen des CGG-Tripletts verursacht 


Das FMRI-Gqu , das mit dem Fra-X-Syndrom im Zusammen¬ 
hang steht, enthält das wiederholte Triplett CGG an einer be¬ 
stimmten Stelle in der Promotorregion ( ► Abb. 15.9). Bei gesun¬ 
den Menschen findet sich diese Triplettwiederholung sechs- bis 
54-mal (durchschnittlich 29-mal). In den untersuchten Allelen 
von geistig behinderten Menschen mit einem Fra-X-Syndrom 
wiederholt sich die CGG-Sequenz 200- bis 2000-mal. 

Männer mit einer mittleren Anzahl von Wiederholungen (55- 
199) zeigen keine Symptome; man spricht hier von einer Prämu¬ 
tation. Die Anzahl dieser Wiederholungen nimmt zu, sobald die 
Töchter der Betroffenen das Chromosom an ihre Kinder wei¬ 
tergeben. Eine Ausdehnung auf 200 oder mehr Wiederholungen 
(Vollmutation) führt zu einer verstärkten Methylierung der Cy- 
tosine in den CGG-Einheiten, die bewirkt, dass die Transkrip¬ 
tion des FMR1 -Gens gehemmt wird. Die biologische Funktion 
von dessen Proteinprodukt (namens FMRP) besteht darin, im 
Zellkern an bestimmte mRNAs zu binden und deren Translati¬ 
onsrate an den Ribosomen zu regulieren. Die Proteinprodukte 
dieser mRNAs sind an der Organisation der Verknüpfung von 
Nervenzellen im Gehirn beteiligt. Wird FMRP nicht in aus¬ 
reichenden Mengen produziert, werden diese mRNAs nicht in 
der geeigneten Rate translatiert, und die synaptische Verknüp¬ 
fung von Nervenzellen wird beeinträchtigt. Dieser Mangel führt 
dann zu den beobachteten geistigen Behinderungen und wei¬ 
teren Symptomen. An die methylierten Cytosinbasen binden 
Proteine, die zu einer Einschnürung des Chromosoms und da¬ 
mit zu dessen zerbrechlichem Erscheinungsbild führen. 

Solche expandierenden Triplettwiederholungen (expanding 
triplet repeats ) treten bei über einem Dutzend weiterer Krank¬ 


heiten auf, etwa bei der myotonen Dystrophie (hier handelt 
es sich um CTG-Tripletts) und bei der Chorea Huntington 
(mit wiederholten CAG-Tripletts). Viele gutartige Gene enthal¬ 
ten anscheinend ebenfalls solche Wiederholungen, die innerhalb 
oder außerhalb der codierenden Region Vorkommen können. 
Wie die Ausdehnung der Wiederholung erfolgt, ist noch unklar, 
aber vielleicht wird die DNA-Polymerase nach Kopieren einer 
Wiederholungseinheit zurückgesetzt und kopiert dieselbe Ein¬ 
heit noch einmal. 

Das Bestimmen der genauen molekularen Phänotypen und Ge¬ 
notypen verschiedener genetisch bedingter Krankheiten macht 
eine Diagnose möglich, die bereits vor Erscheinen erster Krank¬ 
heitssymptome gestellt werden kann. 


Bei Krebs treten häufig 
somatische Mutationen auf 

Bei Krebszellen wurden in vielen Fähen Chromosomen- und 
Genmutationen festgesteht. Solche Mutationen betreffen Onko¬ 
gene, deren Proteinprodukte die Zellteilung stimulieren, oder 
Tumorsuppressorgene, deren Proteinprodukte die Zellteilung 
hemmen. Damit sich ein Tumor vollständig entwickeln kann, 
sind im Allgemeinen mehr als zwei Genmutationen erforder¬ 
lich. 


Querverweis 

In ► Abschn. 11.7 finden sich weitere Informationen über 
die Funktion von Mutationen in Onkogenen und Tumor¬ 
suppressorgenen und über den anormalen Zellzyklus von 
Tumorzehen. 


Da sich Dickdarmkrebs bis zur vollständigen Malignität (Bös¬ 
artigkeit) nur langsam entwickelt, war es möglich, die Gen¬ 
mutationen zu ermitteln, die zu den einzelnen Stadien führen. 
In ►Abb. 15.10 ist die „molekulare Biographie“ dieser Krebs¬ 
form kurz dargesteht. In einer Zelle in der Innenschicht (dem 
Schleimhautepithel) des Dickdarms müssen mindestens drei 
Tumorsuppressorgene und ein Onkogen nacheinander mutie¬ 
ren, damit sich Krebs entwickeln kann. Das Auftreten aller 
dieser Ereignisse in einer einzigen Zehe erscheint zwar un¬ 
wahrscheinlich, aber die Innenschicht des Dickdarms besteht 
bekanntermaßen aus Millionen von Zehen, die aus sich ständig 
teilenden Stammzehen hervorgehen. Die Veränderungen erfol¬ 
gen über viele Jahre hinweg, in denen die Zehen über die 
Nahrung fortlaufend natürlichen und künstlichen Substanzen 
ausgesetzt sind, die als Mutagene wirken können. 


Die meisten Krankheiten werden von mehreren 
Genen und durch Umwelteinflüsse verursacht 


Am Beispiel Krebs lässt sich veranschaulichen, dass für viele 
häufige Phänotypen, etwa auch diejenigen, die Krankheiten her- 
vorrufen, multiple Faktoren verantwortlich sind. Das heißt, sie 
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Abb. 15.10 Mehrere somatische Mutationen transformieren eine 
normale Epithelzelle in der Dickdarmschleimhaut in eine Krebs¬ 
zelle. a Damit aus einer einzelnen Zelle ein metastasierender Dick¬ 
darmkrebs werden kann, müssen in fünf Genen Mutationen auftreten. 
b Diese Bilder aus einem Screening zeigen einen normalen Dickdarm 
(links) und einen Dickdarm mit Krebs (rechts) ► 


werden ausgelöst, indem mehrere bis viele Gene bzw. Prote¬ 
ine mit einem oder mehreren Umweltfaktoren wechselwirken. 
Wer sich mit Genen beschäftigt, neigt leicht dazu, Individuen in 
„normal“ (Wildtyp) oder „anormal“ (mutiert) einzuteilen. Diese 
Kategorien gelten jedoch nur für das gerade betrachtete Gen. 
Jedes Individuum trägt Tausende oder Millionen von geneti¬ 
schen Varianten, die durch Mutationen entstanden sind. Unsere 
Anfälligkeit gegenüber Krankheiten wird häufig durch die kom¬ 
plexen Wechselwirkungen zwischen diesen Genotypen bzw. 
Phänotypen und Umweltfaktoren bestimmt, etwa durch unsere 
Ernährung oder die Krankheitserreger, denen wir begegnen. So 
bestimmt beispielsweise eine komplexe Kombination von Ge¬ 
notypen, wer von uns sich fettreich ernähren kann, ohne einen 
Herzinfarkt zu erleiden, oder wer bei Kontakt mit infektiösen 
Bakterien eine bestimmte Krankheit bekommt. Schätzungen 
zufolge sind bis zu 60 % aller Menschen von Krankheiten be¬ 
troffen, die genetisch beeinflusst sind. Die Identifizierung dieser 
genetisch bedingten Einflüsse ist eine wichtige Aufgabe der mo¬ 
lekularen Medizin und des Humangenomprojekts. 


15.2 Wiederholung 

Viele Genmutationen werden in Form von funktionslosen 
Enzymen, Strukturproteinen oder Membranproteinen ex- 
primiert. Die genetisch bedingten Krankheiten des Men¬ 
schen können in einem dominanten, codominanten oder 
rezessiven Muster vererbt werden, und sie können auch 
an das Geschlecht gekoppelt sein. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ ein Beispiel für ein anormales Protein beim Menschen 
nennen können, das durch eine Genmutation entsteht 
und eine Krankheit hervorruft. 

■ dar stellen können, wie die folgenden Mutationen zu 
einer Veränderung des Phänotyps führen können: 
Punktmutationen, umfangreiche Deletionen von Ba¬ 
senpaaren und Chromosomenanomalien. 

■ die Hypothese begründen können, dass die meisten 
Krankheiten durch Wechselwirkungen zwischen gene¬ 
tischen Ursachen und Umweltfaktoren entstehen. 


_ ? _ 

1. Alkaptonurie ist eine angeborene Stoffwechselstörung, die 
durch Defekte in einem Enzym des Tyrosinabbaus hervorge¬ 
rufen wird (► Abschn. 14.1). Menschen, die für eine dieser 


a Entwicklung von Dickdarmkrebs 




Verlust des normalen Tumor¬ 
suppressorgens APC 

— 

Ein Polyp bildet sich an der 
Darmwand (geringes 
Wachstum). 



Ein gutartiger, präkanzerö¬ 
ser Tumor entwickelt sich. 


Aktivierung des 
Onkogens RAS 


Ein (gutartiges) Klasse-Il- 
Adenom entwickelt sich. 


Verlust des Tumor¬ 
suppressorgens DCC 

* 


Ein (gutartiges) Klasse-Ill- 
Adenom entwickelt sich. 



weitere Veränderungen; Ver¬ 
lust des Antimetastasegens 

1 

Der Tumor bildet Metastasen 
(breitet sich im Körper aus). 


Verlust des Tumor¬ 
suppressorgens p53 

1 

Ein Karzinom (bösartiger 
Tumor) entwickelt sich. 


b normaler und kanzeröser Dickdarm 
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Mutationen homozygot sind, produzieren ein funktionslo¬ 
ses Enzym, sodass sich Homogentisinsäure, das Substrat des 
Enzyms, im Körper ansammelt und dadurch die Krankheits¬ 
symptome verursacht. Im Jahr 1996 ist es einer spanischen 
Forschungsgruppe gelungen, das Gen für das Enzym zu klo- 
nieren und zu sequenzieren; auch konnte man mehrere mu¬ 
tierte Allele charakterisieren. Im Folgenden ist der codierende 
Strang der Wildtypsequenz eines Genabschnitts zusammen 
mit der Aminosäuresequenz des Proteins dargestellt. 

5'...TTG ATA CCC ATT GCC... 3' 

... Leu Ile Pro Ile Ala ... 

Dies ist die Sequenz eines mutierten Allels: 

5'... TTG ATA TCC ATT GCC... 3' 

a. Welche Aminosäuresequenz bringt das mutierte Allel 
hervor? Handelt es sich um eine stille Mutation, eine 
Nonsense-, Missense- oder Frameshift-Mutation? 

b. Warum beeinflusst die Mutation wahrscheinlich die Funk¬ 
tion des Enzyms? (► Abschn. 3.2, ► Tab. 3.2) 

2. Nicht alle Frauen mit einer Mutation im BRCA1 -Gen erkran¬ 
ken an einem früh einsetzenden Brustkrebs. Warum ist das 
so? 

3. Warum zeigen einige Familienmitglieder Symptome des Fra- 
X-Syndroms und andere nicht? 


Im vorherigen Abschnitt haben Sie sich mit den Mechanismen 
beschäftigt, durch die Mutationen beim Menschen zu Krankhei¬ 
ten führen können. Nun werden Sie etwas über die Methoden 
erfahren, mit denen man Mutationen in DNA nachweist. 


15.3 Mutationen lassen sich 
in der DNA nachweisen 
und analysieren 

Eine Aufgabe von Molekularbiologen, die Mutationen unter¬ 
suchen, besteht darin, die DNA-Veränderungen genau zu be¬ 
schreiben, die zu spezifischen Veränderungen von Proteinen 
führen - dieses Forschungsgebiet bezeichnet man als „mole¬ 
kulare Genetik“. Zweifellos ist die Sequenzierung der Basen 
das direkteste und umfassendste Verfahren, um DNA zu analy¬ 
sieren. Die Methoden der DNA-Sequenzierung werden ständig 
verbessert, und inzwischen hat man das Genom vieler Lebewe¬ 
sen vollständig sequenziert. Darüber hinaus wurden die Genome 
eng verwandter Organismen verglichen, um Mutationen zu er¬ 
kennen. Die Verfahren zur DNA-Sequenzierung lernen Sie in 
► Kap. 17 näher kennen. Zurzeit wird die DNA-Sequenzierung 
immer mehr zur Standardmethode beim Auffinden von Mu¬ 
tationen. Allerdings ist diese Entwicklung sehr neu, und die 
DNA-Sequenzierung wird in der Medizin bei Weitem noch nicht 
überall routinemäßig angewendet. In diesem Abschnitt lernen 
Sie einige Methoden kennen, die man in Kombination mit der 


DNA-Sequenzierung nutzt, um DNA zu untersuchen und um 
Mutationen zu identifizieren, die Krankheiten hervorrufen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Methoden der DNA-Sequenzierung bieten die aussichtsrei¬ 
che Möglichkeit, im Rahmen der medizinischen Diagnostik und 
Therapie Mutationen sicher zu erkennen. 

■ Über Mutationen in der DNA lassen sich Krankheiten erkennen. 


Die Spaltung von DNA mit Restriktionsenzymen 
ist dafür geeignet, Mutationen schnell 
nachzuweisen 


Alle Lebewesen, so auch die Bakterien, müssen über Mechanis¬ 
men verfügen, mit denen sie sich ihrer Feinde erwehren können. 
Wie Sie in ►Abschn. 13.1 erfahren haben, können Bakteri¬ 
en von Viren, den Bakteriophagen, angegriffen werden. Diese 
Viren injizieren ihr genetisches Material in die Wirtszelle und 
verwandeln sie in eine Fabrik zur Herstellung von Viren, was 
letztendlich den Tod der Zelle zur Folge hat. Einige Bakterien 
verteidigen sich gegen eine solche Invasion, indem sie Restrik¬ 
tionsenzyme (Restriktionsendonucleasen) produzieren. Diese 
können doppelsträngige DNA-Moleküle - wie die der Bakte¬ 
riophagen - in kleinere nichtinfektiöse Fragmente zerschneiden 
(► Abb. 15.11). Die Enzyme trennen die Bindungen des DNA- 
Rückgrats zwischen der 3'-Hydroxylgruppe des vorherigen und 
der 5'-Phosphatgruppe des nächsten Nucleotids. Diesen Schnei¬ 
devorgang bezeichnet man als Restriktionsspaltung. 

Es gibt zahlreiche solcher Restriktionsenzyme, und jedes 
schneidet die DNA an einer spezifischen Basensequenz, der 
Erkennungssequenz oder Restriktionsschnittstelle. Die meis¬ 
ten dieser Schnittstellen haben eine Länge von vier bis sechs 



Virus— 


Methylgruppen an den Restriktionsstellen 
blockieren das Restriktionsenzym. 


Andere Enzyme bauen die Virus¬ 
DNA weiter ab. 


Ein Restriktionsenzym spaltet die hereinkom¬ 
mende Virus-DNA an den Restriktionsstellen. 


Wirtszelle der Wirtszelle 


Abb. 15.11 Bakterien bekämpfen eindringende Viren, indem sie 
Restriktionsenzyme produzieren 
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Basenpaaren (bp). Da jede Basensequenz eine definierte Struk¬ 
tur besitzt (► Abschn. 13.2), kann sie von einem bestimmten 
Restriktionsenzym erkannt werden. Die Zellen schützen ihre ei¬ 
gene DNA vor einem Abbau, indem sie Enzyme besitzen, die 
ihre DNA modifizieren. Das geschieht häufig durch Methyl¬ 
gruppen, sodass das Restriktionsenzym nicht binden kann. 

Restriktionsenzyme lassen sich aus den Zellen isolieren, die 
sie produzieren, und können als biochemische Werkzeuge im 
Labor verwendet werden, um Informationen über die Nucleo- 
tidsequenzen von DNA-Molekülen in anderen Organismen zu 
erhalten. Inkubiert man die DNA aus einem beliebigen Orga¬ 
nismus in einem Testgefäß mit dem Enzym (zusammen mit 
einem Puffer und Salzen, um das Enzym zu stabilisieren), wird 
die DNA überall dort geschnitten, wo eine Restriktionsschnitt¬ 
stelle vorkommt. Jede Restriktionsschnittstelle besteht aus einer 
genau definierten Basensequenz. So schneidet beispielswei¬ 
se das Enzym EcoRl (benannt nach seinem Ursprung, einem 
Stamm des Bakteriums E. coli) die DNA nur an Stellen, an 
denen die folgende Basenpaarsequenz in der Doppelhelix vor¬ 
kommt: 

5'. . . GAATTC ... 3' 

3'. . . CTTAAG ... 5' 

Eine Besonderheit besteht darin, dass diese Sequenz ein Palin¬ 
drom ist, ähnlich dem Namen „Otto“, das heißt, die komple¬ 
mentären Stränge haben dieselbe Sequenz, wenn man sie von 
ihrem 5 r -Ende her liest. Das Enzym EcoRl besteht aus zwei 
identischen Untereinheiten mit je einem aktiven Zentrum und 
spaltet damit die beiden Stränge gleichzeitig jeweils zwischen G 
und A. 

I 

5'. . . GAATTC ... 3' _ 5'. . . G AATTC ... 3' 

3'. . . CTTAAG ... 5' 3'. . . CTTAA G . . . 5' 

t 

Die Erkennungssequenz von EcoRl kommt in einem typischen 
prokaryotischen Genom durchschnittlich alle 4000 bp vor, was 
einer Zahl von einmal in vier prokaryotischen Genen entspricht. 
Mit EcoRl kann man also eine große DNA in viele kleinere 
Fragmente teilen, die durchschnittlich nur wenige Gene enthal¬ 
ten. Wenn man EcoRl im Labor einsetzt, um kleinere Genome 
zu zerschneiden, beispielsweise von Viren mit einigen Zehn¬ 
tausend Basenpaaren, erhält man einige wenige Fragmente. Bei 
einem großen eukaryotischen Genom mit vielen Millionen Ba¬ 
senpaaren entstehen hingegen sehr viele Fragmente. 

„Durchschnittlich“ bedeutet selbstverständlich nicht, dass das 
Enzym alle DNA-Sequenzen in regelmäßigen Abständen spal¬ 
tet. So kommt zum Beispiel die Erkennungssequenz von EcoRl 
im Genom des T7-Phagen mit 40.000 bp überhaupt nicht vor; 
dies ist für das Überdauern des Virus von entscheidender Be¬ 
deutung, da E. coli sein Wirt ist. Zum Vorteil von E. coli ist diese 
Erkennungssequenz jedoch im Genom anderer Bakteriophagen 
enthalten. 


DNA-Fragmente lassen sich mit der 
Gelelektrophorese auftrennen 

Mithilfe der Spaltung durch Restriktionsenzyme ist es im Labor 
möglich, die DNA zu verarbeiten, um Mutationen zu erkennen 
und zu analysieren. Wenn eine DNA-Probe mit einem oder meh¬ 
reren Restriktionsenzymen geschnitten wurde, liegt die DNA 
in Form von Fragmenten vor. Diese müssen voneinander ge¬ 
trennt werden, um herauszufinden, wo sich die Schnittstellen 
befinden. Da die Erkennungs Sequenzen nicht in regelmäßigen 
Abständen auftreten, besitzen die Fragmente unterschiedliche 
Größen. So ist eine Auftrennung möglich. Diese ist notwendig, 
um die Anzahl und die Größen der entstandenen Fragmente (in 
Basenpaaren) zu bestimmen oder um ein bestimmtes Fragment 
für eine Analyse beziehungsweise die Verwendung in weiteren 
Experimenten zu identifizieren und aufzureinigen. 

Ein sehr nützliches und häufig angewendetes Verfahren für die 
Auftrennung oder Reinigung von DNA-Fragmenten ist die Gel¬ 
elektrophorese. Die Proben mit den Fragmenten werden an 
einem Ende eines halbfesten Gels (aus Agarose oder Polyacryl¬ 
amid) in Taschen gegeben, und an das Gel wird ein elektrisches 
Feld angelegt (► Abb. 15.12). Aufgrund der Phosphatgruppen 
ist DNA bei einem neutralen pH-Wert negativ geladen. Da 
sich entgegengesetzte Ladungen anziehen, wandert die DNA 
im Gel vom negativen zum positiven Pol des Feldes, und ent¬ 
sprechend wird das Gel zwischen Elektroden platziert. Die 
Poren im Gel sind klein, sodass kleine DNA-Moleküle das Gel 
schneller durchqueren als größere Moleküle. So trennen sich 
DNA-Fragmente nach ihrer unterschiedlichen Größen vonein¬ 
ander. Sie können mithilfe eines Farbstoffs im Gel sichtbar 
gemacht werden. Dadurch erhält man drei Arten von Informa¬ 
tionen: 

■ Die Anzahl der Fragmente : Die Anzahl der Fragmente, die 
bei der Fragmentierung einer DNA-Probe mit einem be¬ 
stimmten Restriktionsenzym entstehen, hängt davon ab, wie 
oft die Erkennungs sequenz des Enzyms in der Probe vor¬ 
kommt. Die Gelelektrophorese kann also Informationen über 
das Vorhandensein spezifischer DNA-Sequenzen in einer 
DNA-Probe liefern. 

■ Die Größe der Fragmente : Häufig werden DNA-Fragmente 
mit bekannter Größe (sogenannte Marker) in einer eigenen 
Tasche mit auf das Gel aufgetragen, um einen Vergleichs¬ 
standard zu haben. So lässt sich nach der Auftrennung 
feststellen, wie groß die Fragmente in den getesteten Pro¬ 
ben sind. Wenn man die Fragmentgrößen aus Spaltungen mit 
zwei oder mehr Restriktionsenzymen miteinander vergleicht, 
lassen sich die Positionen ihrer Erkennungs Sequenzen in Re¬ 
lation zueinander ermitteln (kartieren). 

■ Die relative Menge eines Fragments : Häufig ist es in einem 
Experiment interessant zu wissen, wie viel DNA vorhan¬ 
den ist. Diese relative Intensität einer Bande, die zu einem 
bestimmten Fragment gehört, lässt Rückschlüsse auf die 
Menge dieses Fragments zu. 

Animation 15.1 Gel Electrophoresis 

www.Life Ile. com/a 15.1 
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Q Aus einem Agarosepolymer, das in einem 
erwärmten Puffer suspendiert wurde, ent¬ 
steht beim Abkühlen ein Gel, das man in 
eine mit Pufferlösung gefüllte Wanne 
zwischen zwei Elektroden legt. 


Taschen im Gel werden 
mit DNA-Proben gefüllt. 



DNA 

Lösung | Enzym ^ 




Enzym 2 



Enzyme 
1 +2 


0 


Das Restriktionsen¬ 
zym 1 spaltet die 
DNA einmal, was 
zu den Fragmenten 
A und B führt. 


Q Das Restriktionsen¬ 
zym 2 spaltet die 
DNA einmal an einer 
anderen Erkennungs¬ 
sequenz. 


0 


Wenn beide Restrik¬ 
tionsenzyme ver¬ 
wendet werden, ent¬ 
stehen zwei Schnitte 
in der DNA. 



I Nach Inkuba¬ 
tion mit den 
Enzymen wird 
jede Probe 
in eine Gelta¬ 
sche gegeben. 




HH»' 


“ ° 


E 

T * 



I / 2 — 


o 

längere 

Fragmente 


kürzere 

Fragmente 

O 


I Während sich die DNA-Fragmente zum positiven Pol (Anode) bewegen, 
wandern die kürzeren Fragmente schneller (und dadurch im selben Zeit¬ 
raum weiter) als die längeren Fragmente. 


Abb. 15.12 Auftrennen von DNA-Fragmenten mithilfe einer Gel¬ 
elektrophorese. Ein Gemisch von DNA-Fragmenten wird auf ein Gel 
aufgetragen und ein elektrisches Feld so an das Gel angelegt, dass sich 
die Proben beim negativen Pol (der Kathode) befinden. Die negativ ge¬ 
ladene DNA wandert zum positiven Pol (zur Anode) des Feldes, wobei 
sich die kleineren Moleküle schneller durch das Gel bewegen als die 
größeren (Molekularsiebeffekt). Nach einer Auftrennungszeit von Mi¬ 
nuten oder auch Stunden wird der elektrische Strom abgeschaltet und die 
einzelnen Fragmente können sichtbar gemacht und analysiert werden 


dafür am besten geeignet - das heißt Sequenzen, die (aufgrund 
zahlreicher Punktmutationen, die im Verlauf der Evolution des 
Organismus stattgefunden haben) eine große Zahl von Varianten 
(Allele) umfassen und sich deshalb mit einer gewissen Wahr¬ 
scheinlichkeit bei den verschiedenen Individuen unterscheiden. 
Zwei Arten von Polymorphismen sind besonders informativ: 

■ Einzelnucleotidpolymorphismen (,single nucleotide poly- 
morphisms, SNPs, im Laborjargon „Snips“) sind erbliche 
Varianten einer einzelnen Nucleotidbase (SNPs sind also 
Punktmutationen). Diese Polymorphismen wurden bei zahl¬ 
reichen Organismen kartiert. Wenn ein Elter für ein A an 
einer bestimmten Stelle im Genom homozygot ist und der 
andere Elter ein G an dieser Stelle trägt, sind die Nach¬ 
kommen heterozygot; ein Chromosom trägt ein A an dieser 
Stelle, das andere ein G. Wenn ein SNP in einer Restriktions¬ 
schnittstelle auftritt, sodass eine Variante von dem Enzym 
erkannt wird und die andere nicht, lassen sich einzelne In¬ 
dividuen sehr einfach unterscheiden, indem man aus einer 
Probe Gesamt-DNA jedes Individuums ein DNA-Fragment 
mithilfe der Polymerasekettenreaktion (PCR) amplifiziert, 
das diese Stelle enthält. Die Fragmente werden dann mit dem 
Restriktionsenzym geschnitten und in einer Gelelektrophore¬ 
se analysiert. 

■ Kurze Tandemwiederholungen (short tandem repeats, 
STRs) sind kurze, repetitive DNA-Sequenzen, die auf den 
Chromosomen hintereinanderliegen, normalerweise in den 
nichtcodierenden Regionen. Diese Wiederholungsmuster, 
die 1-5 bp lang sind, werden ebenfalls vererbt. An einem 
bestimmten Locus auf Chromosom 15 befindet sich eine 
STR-Sequenz aus „AGG“. Ein Individuum hat vielleicht von 
der Mutter ein Allel mit sechs Kopien der Sequenz Wieder¬ 
holung (AGGAGGAGGAGGAGGAGG) und vom Vater ein 
Allel mit zwei Kopien (AGGAGG) geerbt. Auch hier wer¬ 
den die DNA-Fragmente, die diese Sequenz Wiederholungen 
enthalten, mithilfe der PCR amplifiziert und dann aufgrund 
ihrer unterschiedlichen Längen durch eine Gelelektrophore¬ 
se getrennt (► Abb. 15.13a). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 15.13: Sollte von jedem Menschen bei der 
Geburt ein DNA-Fingerabdruck genommen werden, um die 
„genetische Identität“ festzustellen und diese auf genetisch be¬ 
dingte Krankheiten zu screenen? Welche Vor- und Nachteile 
hätte eine solche Maßnahme? 


Activity 15.3 Allele-Specific Cleavage 

www.Life Ile. com/ac 15.3 


Der genetische Fingerabdruck basiert auf einer 
Restriktionsanalyse mit Elektrophorese 

Die oben beschriebenen Methoden werden bei der Ermittlung 
des genetischen Fingerabdrucks (DNA-Fingerprint) ange¬ 
wendet. Damit lassen sich aufgrund von DNA-Sequenzen Indi¬ 
viduen identifizieren. Hochgradig polymorphe Sequenzen sind 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 13.5 besprochen, wird die Methode der 
PCR verwendet, um von einer DNA-Sequenz zahlreiche 
Kopien herzustellen - das heißt, die Sequenz zu ampli- 
fizieren. Der Vorgang ist im Grunde eine automatisierte 
DNA-Replikation, bei der mithilfe zahlreicher Zyklen die 
DNA-Menge exponentiell zunimmt. 
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a bei einer STR-Analyse werden Sequenzen 
von spezifischen Loci in zwei oder mehr 
DNA-Proben verglichen 


Für die Amplifikation der DNA am STR-Locus 
verwendet man spezifische PCR-Primer. 


Chromosom 
der Mutter 



sechs _ 

. \Wieder- - 

ho'lungen - 


Primer \ 


Chromosom 
des Vaters 

'I \ 

zwei \ 

Wieder-\l 
holungen/1 


I 


Mutter Vater 


Kind 


b der genetische Fingerabdruck gibt Auskunft 
über die Identität einer Person 




J Die Gelelektrophorese der amplifizierten DNA 
zeigt das lange Fragment von der Mutter und 
das kurze Fragment vom Vater. Ihr Kind ist 
heterozygot und besitzt beide Fragmente. 


Abb. 15.13 Genetischer Fingerabdruck mit kurzen Tandemwiederholungen, a Man kann einen bestimmten STR-Locus analysieren, um 
die Anzahl der Sequenzwiederholungen zu bestimmen, die ein Individuum von jedem Elter geerbt hat. Die beiden Allele lassen sich in einem 
Elektrophoresegel aufgrund ihrer Größen identifizieren. Wenn man verschiedene STR-Loci untersucht, kann man ein Individuum anhand des 
Musters eindeutig erkennen, b Als der Diktator Saddam Hussein im Irak gefangen genommen wurde, hat man aus seinem Mund einige Epithel¬ 
zellen der Wangenschleimhaut für einen genetischen Fingerabdruck entnommen, ebenso bei einigen seiner Verwandten. Durch einen Vergleich 
der DNA-Proben lieferten die beauftragten Wissenschaftler den Beweis, dass es sich tatsächlich um Saddam Hussein handelte 


Die Methode des genetischen Fingerabdrucks, die am häu¬ 
figsten angewendet wird, basiert auf der STR-Analyse. Das 
US-amerikanische FBI verwendet in seiner CODIS-Datenbank 
{Combined DNA Index System ) zur Identifizierung Verdächtiger 
13 STR-Loci (► Tab. 15.3). Das CODIS-Datenbanksystem wird 
auch in vielen europäischen Ländern verwendet, beispielsweise 
in der Schweiz. Deutschland hat ein ähnliches System, das sich 
DNA-Analyse-Datei (DAD) nennt. Eine Analyse dieser Loci in 
Ihrer eigenen DNA würde Ihren persönlichen genetischen Fin¬ 
gerabdruck ergeben. Ausgehend von ►Tab. 15.3 könnten Sie 
folgende Merkmale geerbt haben: 

■ Von der Mutter: Allel 72 auf Chromosom 4; Allel 23 auf 
Chromosom 7; Allel 14 auf Chromosom 11 und Allel 12 von 
Chromosom 18. 

■ Vom Vater: Allel 56 auf Chromosom 4; Allel 22 auf Chro¬ 
mosom 7; Allel 16 auf Chromosom 11; Allel 12 auf Chro¬ 
mosom 18. 


In diesem Fall wären Sie für die Allele auf drei Chromosomen 
heterozygot und für das Allel auf Chromosom 18 homozygot. 
Wenn man alle Allele an den 13 Loci heranzieht, ist die Wahr¬ 
scheinlichkeit sehr gering, dass zwei Personen an allen Loci 
über die gleichen Allele verfügen. Deshalb ist es möglich, mit¬ 
hilfe einer DNA-Probe von einem Tatort zu ermitteln, ob sich 
eine bestimmte verdächtige Person dort aufgehalten hat. 

Aus gesetzlich verankerten Datenschutzgründen darf ein geneti¬ 
scher Fingerabdruck in Deutschland außer dem Geschlecht kei¬ 
ne Informationen enthalten, die Rückschlüsse auf den Phänotyp 
einer Person zulassen (beispielsweise Haarfarbe, Augenfarbe, 
ethnische Herkunft usw.), obwohl dies die Polizeiarbeit oft ganz 
erheblich erleichtern würde. Eine Änderung dieser Gesetzeslage 
wird derzeit (2018) intensiv diskutiert. 

Wie Sie gerade gesehen haben, ist der genetische Fingerabdruck 
geeignet, die Schuld oder Unschuld verdächtiger Personen zu 


Tab. 15.3 Vier der genetischen Loci, menschliches Chromosom 
die für eine Identifizierung in der ^ 

CODIS-Datenbank verwendet wer¬ 
den 

11 

18 


Bezeichnung des Locus 

wiederholte Sequenz 

Anzahl der Allele 

EGA 

CTTT 

80 

D7S820 

GATA 

30 

TH01 

TCAT 

20 

S18S51 

AGAA 

51 
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beweisen, aber es ist damit auch möglich, Personen zu identifi¬ 
zieren, die miteinander verwandt sind. Am 2. Mai 2011 wurde 
Osama bin Laden von US-amerikanischen Soldaten in seinem 
Haus in Pakistan getötet. Er wurde am Ort des Geschehens 
durch einen Vergleich mit Fotografien identifiziert, eine Frau 
bezeugte seine Identität und man führte mithilfe einer Digi¬ 
talkamera und einem Programm zur Gesichtserkennung einen 
Sofortabgleich durch. Darüber hinaus bediente man sich des ge¬ 
netischen Fingerabdrucks. Bin Ladens Sohn Khalid war bei dem 
Überfall ebenfalls getötet worden, und eine Schwester war kurz 
zuvor in den USA gestorben. Eine Analyse von deren DNA und 
der DNA von Osama bin Laden ergab, dass die drei viele Poly¬ 
morphismen gemeinsam hatten und daher höchstwahrscheinlich 
eng verwandt waren. Die gleichen Methoden hat man auch 


angewendet, um Saddam Hussein zu identifizieren, der 2003 
gefangen genommen worden war und später im Irak exekutiert 
wurde (►Abb. 15.13b). 

DNA-Analysen mithilfe genetischer Marker wie SNPs und 
STRs werden in allen Bereichen der biologischen Forschung 
durchgeführt. So nutzt man beispielsweise diese Marker, um 
die Organisationsstruktur von Genomen zu ermitteln; bestimm¬ 
te Geno- und Phänotypen zu analysieren; Organismenarten oder 
Individuen innerhalb von Arten zu identifizieren oder um fest¬ 
zustellen, wie nahe sie miteinander verwandt sind. Das übrige 
Kapitel handelt von der Anwendung dieser Marker und weite¬ 
ren Methoden, mit denen man genetisch bedingte Krankheiten 
untersucht und behandelt. 


Experiment: Wie wurde das BRCA1 -Gen gefunden? 


Originalliteratur: Miki Y et al. (1994) Science 266: 66-71 

DNA-Kopplungsanalysen bei Familien führten zur Isolierung von BRCA1 , einem Gen, dass 
Brustkrebs hervorrufen kann. 


Hypothese 

Es ist möglich ein Gen zu isolieren, das bei erblichem Brustkrebs mutiert ist. 


Methode 




Suche nach Fami 
lien mit Brustkrebs 



£"5Ti 


0 Isolierung der DNA aus 
Leukocyten von Brust¬ 
krebspatientinnen und 
von nichtbetroffenen 
Frauen der Familie 



-Leukocyten 


\ 


Untersuchung der DNA auf Mutationen, die 
nur bei Brustkrebspatientinnen auftreten 


T 


Kartierung der Mutationen, die mit Brust¬ 
krebs gekoppelt sind 


Isolierung des mutierten Gens, das ein 
Protein codiert 


Analyse des BRCA1 -Gens von Patientinnen 
nach Mutationen 
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Ergebnis nicht 

Patientin betroffen Patientin 



i 


Chromosom 17 




BRCA1- 
Gen 


Die Mutationen tre¬ 
ten nur in einer 
einzigen Chromo¬ 
somenregion auf. 


BRCA1- Gen: 24 Exons, 1863 Codons, 81.188 bp 

-w~i— ■ i i ■ ■ i ■ i ■ - ■ ii ■■ ■ ■■■ ■ ■ 

, ■ ■ ■ - —-— ■ ■■ ■ ■ - ■■ ■ » 


rv 


Exons 


1 3 5 7 9 

2 4 6 8 10 




12 14 16 18 20 22 24 
1315 17 19 21 23 


Mutationen (*), die auf dem BRCA1 -Gen kartiert wurden 


Schlussfolgerung 

Das BRCA1-Gen ist bei Personen mit erblichem Brustkrebs mutiert. 


Mithilfe von DNA-Analysen ist es möglich, 
Mutationen zu erkennen, die Krankheiten 
hervorrufen 

Bei den Krankheiten PKU und Sichelzellanämie wird deutlich, 
dass sich die klinischen Phänotypen von Erbkrankheiten auf 
einzelne Proteine zurückführen lassen und dass man die Gene 
identifizieren konnte. So hat man beispielsweise bei der Si¬ 
chelzellanämie zuerst die Proteinanomalität des Hämoglobins 
erkannt (der Austausch einer einzelnen Aminosäure), dann wur¬ 
de das ß-Globin-Gen isoliert und die Mutation auf DNA-Ebene 
genau festgestellt. Das erfolgte noch in Zeiten, in denen eine 
DNA-Analyse technisch sehr schwierig war. 

klinischer Phänotyp —> Proteinphänotyp -> Gen 

Mit der Entwicklung neuer Methoden zur Bestimmung von 
DNA-Varianten ist eine neue Form der humangenetischen Ana¬ 
lyse entstanden. In diesen Fällen wurde der klinische Phänotyp 
zuerst der DNA-Variante zugordnet, und dann hat man das Gen 
und das zugehörige Protein identifiziert. Bei der Mukoviszido¬ 
se (cystische Fibrose, ► Tab. 15.2) hat man zuerst eine mutierte 


Variante des CFTR-Gens entdeckt und dann das Protein charak¬ 
terisiert. 

klinischer Phänotyp —> Gen —> Proteinphänotyp 

Unabhängig von der Vorgehensweise ist von Bedeutung, dass 
am Ende das Protein bzw. die Proteine feststehen, die bei der 
Krankheit eine Rolle spielen, damit die Entwicklung spezifi¬ 
scher Therapien möglich ist. 


Genetische Marker können dazu dienen, 

Gene zu erkennen, die Krankheiten auslösen 

Die Identifizierung eines mutierten Gens erfordert das Auffin¬ 
den eines Markers, der mit dem gesuchten Gen eng gekoppelt 
ist. Diesen Vorgang bezeichnet man als Kopplungsanalyse. Für 
die Isolierung eines Gens sind genetische Marker wie STRs 
und SNPs erforderlich, die als Orientierungspunkte dienen kön¬ 
nen, wenn das gesuchte Gen ebenfalls mehrere Allele aufweist 
(etwa normale und krankheitsauslösende Allele). Grundlage 
dieser Methode ist die bekannte Beobachtung, dass zwei Gene, 
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Blick in die Daten: Wie wurde das BRCA1 -Gen gefunden? 


Etwa jeder zehnte Fall von Brustkrebs ist erblich. Das bedeu¬ 
tet, dass sich der Krebs aufgrund einer Keimbahnmutation 
entwickelt (die demnach in allen Körperzellen vorhanden ist 
und in den Zellen des Brustgewebes durch ihre Expression 
Krebs hervorruft). Die übrigen neun der zehn statistischen 
Brustkrebsfälle entstehen durch somatische Mutationen in 
den Brustdrüsenzellen. Die Identifizierung eines Gens, das 
bei vererbbarem Brustkrebs eine Rolle spielt, erfolgte mithil¬ 
fe von DNA-Analysen. Zuerst wurde der Ort des Gens durch 
SNP-Analysen eingegrenzt, die man bei Familien durchführ¬ 
te, in denen mehrere Frauen an Brustkrebst erkrankt waren 
(► „Experiment: Wie wurde das BRCA1-Gen gefunden?“). 
Dann sequenzierte eine Arbeitsgruppe unter der Feitung von 
Mark Skolnick zusammen mit Industriepartnem die DNA der 
Kandidatenregion, wobei sie nach einer Sequenz suchten, die 
einen Promotor, einen Terminator für die Transkription, ein 
Start- und ein Stoppcodon sowie Sequenzen an den Enden 
von Introns enthielt - also Sequenzen, die ein proteinco¬ 
dierendes Gen kennzeichnen. Als man das Kandidatengen 
gefunden hatte, wurde es einer Reihe von Tests unterzogen 
um festzustellen, ob es tatsächlich mit Brustkrebs in Zusam¬ 
menhang steht. 

Aufgaben 

1. Wenn sich Brustkrebs in einer frühen Febensphase entwi¬ 
ckelt, nimmt man häufig an, dass es sich um eine erbliche 
und nicht um eine somatische Form handelt. Vererbbare 
Krebsformen entwickeln sich früher, weil hier eine Keim¬ 
bahnmutation vorliegt, die bereits bei der Geburt in allen 
Zellen vorhanden ist. Ein Krebs aufgrund einer spontanen 
somatischen Mutation in der DNA einer Brustdrüsenzelle 
kann sich hingegen zu einem beliebigen Zeitpunkt (statis¬ 
tisch betrachtet also später) entwickeln. Die Arbeitsgruppe 
von Skolnick untersuchte den zeitlichen Ablauf in Fällen 
von Brustkrebs bei Patientinnen, die unterschiedliche Mu¬ 
tationen im BRCA1 -Gen trugen. Die Ergebnisse sind in 
► Tab. A dargestellt, was lässt sich daraus schließen? 

2. Das BRCAl-Gm wurde bei Krebspatientinnen und ih¬ 
ren Familien sowie bei Kontrollprobandinnen, die selbst 


nicht erkrankt waren und in deren Familie auch kein Fall 
von Brustkrebs vorkam, durch DNA-Sequenzierung ana¬ 
lysiert. Die Ergebnisse sind in ► Tab. B dargestellt. Traten 
die Mutationen nur bei Personen auf, die an Brustkrebs er¬ 
krankten? Welche Auswirkungen zeigten die Mutationen 
in den einzelnen Familien? 

3. Gewebeproben von Personen, die nicht an Brustkrebs 
erkrankt waren, wurden durch Nucleinsäurehybridisie- 
rungen der mRNA des BRCA1 -Gens untersucht (►Abb. 
14.5). Die Ergebnisse sind in ► Tab. C dargestellt. Welche 
Arten von Krebs werden möglicherweise durch Mutatio¬ 
nen im BRCA1 -Gen hervorgerufen? 

Tab. A 


Familie 

Fälle insgesamt 

Fälle im Alter von unter 50 Jahren 

A 

31 

20 

B 

22 

14 

C 

10 

7 


Tab. B 


Familie 

Codon im 
BRCAl-Ge n 

Mutationen bei 
Patientinnen 

Mutationen bei Kon¬ 
trollprobandinnen? 

A 

1313 

C^T 

keine (von 170) 

B 

1775 

T^G 

keine (von 120) 

C 

24 

Deletion von 

11 bp 

keine (von 180) 


Tab. C 


Gewebe/Organ 

mRNA nachgewiesen? 

Brustdrüsen 

ja 

Dickdarmepithel 

nein 

sonstiges Darmepithel 

nein 

Eierstöcke 

ja 

Prostata 

nein 

Milz 

nein 

Hoden 

nein 

Thymusdrüse 

ja 


die auf einem Chromosom nahe nebeneinander liegen, nor¬ 
malerweise zusammen von einem Elter an die Nachkommen 
weitergegeben werden (►Abschn. 12.4). Das Gleiche trifft auf 
jedes Paar von genetischen Markern zu. Bei einer Kopplungs¬ 
analyse will man Marker finden, die so nahe wie möglich an 
einem gesuchten Gen liegen. 

Wie bereits besprochen, sind SNPs und STRs in eukaryotischen 
Genomen weit verbreitet. Im menschlichen Genom gibt es etwa 
einen SNP pro 1330bp. Außerdem enthalten alle Regionen des 
Genoms DNA-Sequenzwiederholungen, wie man sie etwa in 
den STRs findet. SNPs und STRs lassen sich mithilfe der oben 
erwähnten PCR-Technik analysieren. SNPs kann man auch mit¬ 


hilfe von hoch entwickelten physikochemischen Verfahren wie 
der Massenspektrometrie nachweisen. 

Um den Ort eines Gens einzugrenzen, muss man einen ge¬ 
netischen Marker finden, der stets zusammen mit dem Gen 
vererbt wird. Dafür werden die Krankheitsgeschichten von Fa¬ 
milien herangezogen und Stammbäume konstruiert. Wenn ein 
genetischer Marker und eine genetisch bedingte Krankheit ein 
vielen Familien zusammen vererbt werden, müssen sie auf dem¬ 
selben Chromosom dicht beieinander liegen (►Abb. 15.14). 
Diese Situation lässt an die Schlussfolgerungen denken, die bei 
den klassischen Untersuchungen zur Vererbung durch Thomas 
Morgan entwickelt wurden (►Abschn. 12.4): Zwei Gene ver- 
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Mutter 


Vater 




X 



Beide Eltern sind 
heterozygote 
Träger eines 
bekannten SNP 
und phänotypisch 
normal. 


SNP 


1 



/ \ 

Dieser Nachkom¬ 
me hat den SNP 
nicht geerbt und 
ist gesund. 


i r 



^ \ 

Dieser Nachkom¬ 
me hat eine Kopie 
des SNP geerbt 
und ist phäno¬ 
typisch normal. 


1 



/ \ 

Dieser Nachkomme 

hat von beiden Eltern 
den SNP geerbt und 
hat eine genetisch 

bedingte Krankheit. 

\___/ 


DNA 


< \ 

Da nur Nachkommen mit 

zwei SNP-Kopien er¬ 
kranken, muss das Gen 
mit dem krankheits- 
auslösenden Allel mit 
dem SNP eng gekoppelt 
sein. 

v_ j 



Abb. 15.14 DNA-Kopplungsanalysen. Wenn die Kopplung eines SNP mit einem krankheitsauslösenden Allel in vielen Familien auftritt, lässt 
sich der Ort des defekten Gens eingrenzen, sodass eine Isolierung und Identifizierung möglich werden. Im hier dargestellten Beispiel ist das 
krankheitsauslösende Allel rezessiv 


teilen sich nicht immer unabhängig voneinander. Gene, die auf 
demselben Chromosom miteinander gekoppelt sind, werden oft 
zusammen vererbt - vor allem wenn die Loci auf dem Chromo¬ 
som eng nebeneinander liegen. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 15.14: Inwieweit ähnelt die DNA-Kopplungs- 
analyse den Kopplungsanalysen mit Chromosomen in der Ge¬ 
netik? Wo liegen die Unterschiede? 


Durch Kopplungsanalysen lässt sich der Ort eines Gens auf 
einige wenige 100.000 bp eingrenzen. Sobald man eine gekop¬ 
pelte DNA-Region identifiziert hat, stehen viele Methoden zur 
Verfügung, das Gen zu finden, das für eine genetisch bedingte 
Krankheit verantwortlich ist. Die vollständige Sequenz die¬ 
ser Region kann man nach Kandidatengenen absuchen, indem 
man die Informationen aus Datenbanken nutzt, die die Sequenz 
vollständiger Genome enthalten. Mit etwas Glück ist es dann 
möglich, basierend auf biochemischen und physiologischen 
Informationen über die Krankheit und die Funktionen der Kan¬ 
didatengene, eine Hypothese aufzustellen, welches der Gene 
das gesuchte ist. Die Identifizierung von DNA-Polymorphismen 
innerhalb von Kandidatengenen, die mit dem Vorhandensein 
oder Nichtvorhandensein der Krankheit korrelieren, kann eben¬ 


falls hilfreich sein, die Suche einzugrenzen. Um zu bestätigen, 
dass das zugehörige Gen identifiziert wurde, stehen eine Rei¬ 
he weiterer Methoden zur Verfügung, etwa die Analyse von 
mRNA-Mengen der Kandidatengene bei erkrankten und gesun¬ 
den Personen. 

An der Isolierung des Äff CA7-Gens, das bei Brustkrebs eine 
Rolle spielt (Einleitung zu diesem Kapitel: ► „Faszination 
Forschung: Der Angelina-Jolie-Effekt“) lässt sich gut veran¬ 
schaulichen, wie molekulare Methoden angewendet werden, 
um Gene zu identifizieren, die mit Krankheiten Zusammenhän¬ 
gen (► „Experiment: Wie wurde das BRCAl-Gm gefunden?“). 
Eine Analyse der BRCA1 -Mutationen erfolgte, nachdem Marie- 
Claire King mit Brustkrebspatientinnen und ihren Familien 
gearbeitet hatte, um SNPs zu identifizieren, die mit dem Brust- 
krebsphänotyp eng gekoppelt sind. 

15.3 Wiederholung 

Große DNA-Moleküle lassen sich mithilfe von Restrik¬ 
tionsenzymen definiert in kleinere Fragmente zerschnei¬ 
den, die dann in einer Gelelektrophorese voneinander 
getrennt werden. Die PCR dient dazu, eine bestimmte 
Sequenz in DNA-Gemischen zu amplifizieren. Diese Me- 
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thoden verwendet man für die Erstellung genetischer Fin¬ 
gerabdrücke. Dabei werden DNA-Polymorphismen ana¬ 
lysiert, um Individuen zu identifizieren. Gene, die bei der 
Entstehung von Krankheiten eine Rolle spielen, können 
durch Ermittlung der anormalen DNA-Sequenz und Cha¬ 
rakterisierung des Proteins, das vom Wildtypallel codiert 
wird, identifiziert werden. Wissenschaftler arbeiten daran, 
möglichst viele Organismenarten durch DNA-Analysen 
identifizieren zu können (DNA-Barcoding). 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie sich mithilfe der DNA-Sequen- 
zierung Mutationen erkennen lassen. 

■ erläutern können, wie eine Mutation als Ursache einer 
Krankheit identifiziert werden kann. 


_ 7_ 

1. Die Mukoviszidose ist eine autosomal-rezessive Erkrankung, 
bei der in den Lungen und in den Atemwegen ein zähflüssiger 
Schleim produziert wird. Das Gen, das diese Krankheit her¬ 
vorruft, codiert ein Protein mit 1480 Aminosäuren. Bei den 
meisten Patienten mit Mukoviszidose enthält dieses Protein 
nur 1479 Aminosäuren: An Position 508 fehlt ein Phenylala¬ 
nin. Ein Neugeborenes mit Mukoviszidose hat einen älteren 
Bruder, der nicht davon betroffen ist. Wie würden Sie die 
DNA dieses Bruders untersuchen, um festzustellen, ob er ein 
Träger für Mukoviszidose ist? 

2. Wie kann eine Genmutation, die eine Krankheit verursacht, 
kartiert und nachgewiesen werden, bevor das Proteinprodukt 
bekannt ist? 


Die Ermittlung der genauen molekularen Phänotypen und Ge¬ 
notypen bei den verschiedenen genetisch bedingten Krankheiten 
des Menschen haben es ermöglicht, diese Krankheiten zu dia¬ 
gnostizieren, bevor die ersten Symptome auftreten. Sie lernen 
nun einige dieser genetischen Untersuchungsmethoden kennen. 

15.4 Mithilfe genetischer Screenings 
kann man Krankheiten 
erkennen 

Bei genetischen Screenings (genetischen Reihentests) kann 
man feststellen, welche Personen Träger einer genetisch beding¬ 
ten Krankheit oder dafür prädisponiert sind. 

■ Durch Untersuchung der Eltern im Rahmen der Pränatal¬ 
diagnostik lässt sich erkennen, ob ein Embryo oder Fetus 
von einer Erbkrankheit betroffen ist, sodass ein medizi¬ 
nischer Eingriff erfolgen oder über eine Fortsetzung der 
Schwangerschaft entschieden werden kann. 


■ Bei Neugeborenen führt man Screenings durch, damit ein 
geeigneter medizinischer Eingriff, falls notwendig, schnell 
durchgeführt werden kann. 

■ Symptomfreie Personen mit einem Verwandten, der an einer 
Erbkrankheit leidet, können in Screenings untersucht wer¬ 
den, um festzustellen, ob sie Träger des Krankheitsalleis sind 
oder ob bei ihnen diese Krankheit möglicherweise ausbre¬ 
chen könnte. 

Genetische Screenings können auf Ebene des Phänotyps oder 
des Genotyps durchgeführt werden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bei genetischen Screenings untersucht man entweder den Phä¬ 
notyp oder den Genotyp. 

Bei genetischen Screenings kann man 
den Phänotyp untersuchen 

Bei genetischen Screenings kann man das Protein untersuchen, 
das für den Phänotyp relevant ist, der mit einer bestimmten Er¬ 
krankung zusammenhängt. Das vielleicht beste Beispiel ist ein 
Test auf Phenylketonurie (PKU), durch den es nun möglich ist, 
die Erkrankung bei Neugeborenen zu diagnostizieren, sodass 
die Behandlung der Krankheit sofort beginnen kann. Mit großer 
Wahrscheinlichkeit wurden auch Sie auf PKU getestet. 

Neugeborene mit PKU zeigen zuerst einen normalen Phänotyp, 
da der Überschuss an Phenylalanin in ihrem Blut vor der Geburt 
durch die Placenta in den Blutkreislauf der Mutter diffundiert. 
Da die Mutter fast immer heterozygot ist und daher über eine 
ausreichende Aktivität der Phenylalanin-Hydroxylase verfügt, 
metabolisiert ihr Körper den Überschuss an Phenylalanin aus 
dem Fetus. Nach der Geburt nimmt der Säugling jedoch protein¬ 
reiche Nahrung (Milch) auf und baut auch einige seiner eigenen 
Proteine ab. Phenylalanin reichert sich so im Blut des Säuglings 
an. Nach wenigen Tagen kann der Phenylalaninspiegel im Blut 
des Säuglings bereits zehnmal höher sein als normal. Innerhalb 
von Tagen ist dann das sich entwickelnde Gehirn geschädigt und 
unbehandelte Kinder mit PKU entwickeln eine schwere geisti¬ 
ge Behinderung. Wenn eine PKU früh erkannt wird, kann sie 
mit einer besonderen Diät, die nur wenig Phenylalanin enthält, 
behandelt werden, um zu verhindern, dass das Gehirn Schaden 
nimmt. Eine frühe Diagnose ist hier also zwingend geboten. 

Routinemäßige Screenings von Neugeborenen auf PKU und an¬ 
dere Krankheiten begannen im Jahr 1963 mit der Entwicklung 
eines einfachen schnellen Tests für das Vorhandensein eines 
zu hohen Phenylalaninspiegels im Blutserum (► Abb. 15.15). 
Bei diesem Verfahren werden getrocknete Blutabstriche von 
Neugeborenen in einem automatisierten Verfahren getestet, so¬ 
dass ein entsprechendes Labor viele Proben pro Tag verarbeiten 
kann. Screenings mit Blut von Neugeborenen können heute für 
35 genetisch bedingte Krankheiten durchgeführt werden. Einige 
kommen häufiger vor, etwa eine angeborene Schilddrüsenunter¬ 
funktion, die etwa einmal unter 4000 Neugeborenen auftritt und 
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Durch einen Pieks in 
die Ferse wird dem 
Neugeborenen eine 
Blutprobe genommen. 


Bluttropfen werden auf eine spezielle 
Karte gegeben und dann auf ihren 
Phenylalaningehalt getestet. 


Abb. 15.15 Genetisches Screening für Neugeborene auf Phenylke¬ 
tonurie. Für die Untersuchung von Neugeborenen auf Phenylketonurie 
verwendet man einen Bluttest. Von einer Ferse des Neugeborenen wer¬ 
den kleine Blutproben entnommen. Diese gibt man in einen Automaten, 
der den Phenylalaninspiegel im Blut misst. Eine frühzeitige Diagnose 
ermöglicht es, dem Säugling eine therapeutische Diät zu verabreichen, 
sodass sich die Symptome der Krankheit nicht entwickeln können 


aufgrund eines Mangels an Schilddrüsenhormon zu einem ver¬ 
ringerten Wachstum sowie einer geistigen Behinderung führt. 
Bei einem frühzeitigen Eingriff können viele dieser Kinder er¬ 
folgreich behandelt werden. Daher ist es nicht verwunderlich, 
dass Screenings für Neugeborene in vielen Ländern gesetzlich 
vorgeschrieben sind. Möglicherweise wurden auch Sie in den 
ersten Tagen Ihres Lebens auf verschiedene genetisch bedingte 
Krankheiten getestet. Lragen Sie einmal Ihre Eltern, welche es 
waren. 


DNA-Tests sind die beste Methode, 
um anormale Gene festzustellen 


Die Konzentration von Phenylalanin im Blut ist ein indirek¬ 
tes Maß für die Aktivität der Phenylalanin-Hydroxylase in der 
Leber. Wie kann man aber genetisch bedingte Krankheiten dia¬ 
gnostizieren, die nicht durch Bluttests nachweisbar sind? Was 
ist zu tun, wenn Blutproben schwer zu bekommen sind (wie es 
etwa beim Letus der Lall ist)? Wie steht man genetische Anoma¬ 
lien bei Heterozygotie fest, wenn das normale Protein in einer 
gewissen Menge exprimiert wird? 


Querverweis 

Genetische Screenings sind ein sich schnell wandelndes 
Gebiet, wobei die Tests in verschiedenen Stadien der prä¬ 
natalen Entwicklung angewendet werden. In ► Abschn. 
43.2 finden Sie eine Zusammenfassung der menschlichen 
EntwicklungsStadien, mit deren Hilfe sich ein Zeitplan für 
die infrage kommenden genetischen Screenings erstellen 
lässt. 


DNA-Tests ermöglichen eine direkte Analyse der DNA auf eine 
Mutation und den direktesten und genauesten Nachweis eines 
anormalen Allels. Da man heute die Mutationen kennt, die für 
zahlreiche Krankheiten des Menschen verantwortlich sind, kann 
man zu einem beliebigen Zeitpunkt im Leben jede Art von Kör- 
perzelle auf Mutationen untersuchen. Durch die Amplifikation 
mithilfe der PCR genügen schon eine oder wenige Zehen für 
einen Test. Diese Methoden eignen sich am besten für Krankhei¬ 
ten, die nur von einer oder wenigen verschiedenen Mutationen 
verursacht werden. 

Betrachten wir zum Beispiel zwei Eltern, die beide für das 
Allel der Mukoviszidose heterozygot sind und sich ein gesun¬ 
des Kind wünschen. Durch die Behandlung mit den geeigneten 
Hormonen lässt sich bei der Mutter eine Superovulation aus- 
lösen, sodass von den Eierstöcken mehrere Eizellen freigesetzt 
werden. Diese Eizellen können der Mutter entnommen und 
künstlich mit Spermienzellen des Vaters befruchtet werden (in 
vitro -Fertilisation). Die befruchtete Eizelle lässt man in vitro 
bis zum Achtzellstadium heranreifen. Man kann nun eine dieser 
embryonalen Zehen entfernen und sie auf das Vorhandensein 
des Allels für die Mukoviszidose untersuchen. Wenn der Test 
negativ ausfällt, kann man den verbliebenen Siebenzellembryo 
in die Gebärmutter einsetzen, wo er sich trotz der fehlenden Zel¬ 
le ganz normal weiterentwickelt. Ob sich der Embryo allerdings 
einnistet und schließlich zu einem Neugeborenen führt, ist wie 
bei jeder Schwangerschaft nicht garantiert. 

Eine solche Präimplantationsdiagnostik (PID) wird nur selten 
durchgeführt. In Deutschland ist sie erst seit Juli 2010 durch ein 
Urteil des Bundesgerichtshofs in Grenzen legal. Häufiger sind 
Analysen der fetalen Zellen nach einer normalen Befruchtung 
und Einnistung in die Gebärmutter. Das geschieht etwa in der 
zehnten Schwangerschaftswoche durch eine Chorionzottenbi¬ 
opsie oder in der 13.-17. Woche durch eine Fruchtwasserpunk¬ 
tion (Amniozentese). In beiden Fällen ist für einen DNA-Test 
nur eine geringe Zahl von fetalen Zehen oder aus toten Zel¬ 
len freigesetzte DNA erforderlich. Vor Kurzem wurden einige 
sehr empündliche Methoden entwickelt, die sich mit nur ganz 
wenigen fetalen Zellen durchführen lassen, welche in das Blut 
der Mutter freigesetzt werden. Eine Blutprobe mit 10 ml von ei¬ 
ner schwangeren Frau enthält genügend fetale Zellen, um auf 
eine Reihe verschiedener Erkrankungen testen zu können, etwa 
auf Down-Syndrom oder Mukoviszidose. Dieses vergleichswei¬ 
se wenig invasive Verfahren kann in naher Zukunft durchaus die 
Amniozentese und die Chorionzottenbiopsie ersetzen, die beide 
ein geringes aber doch vorhandenes Risiko für eine Fehlgeburt 
mit sich bringen. 

DNA-Tests sind auch bei Neugeborenen möglich. Die Blutpro¬ 
ben, die für das Screening auf PKU und andere Krankheiten 
verwendet werden, enthalten genügend Blutzellen des Neuge¬ 
borenen, um eine DNA-Analyse mit PCR-Methoden durch¬ 
zuführen. DNA-Analysen kommen heute für Sichelzellanämie 
und Mukoviszidose zur Anwendung; ähnliche Tests für weitere 
Krankheiten werden mit Sicherheit folgen. Unter den zahl¬ 
reichen verfügbaren DNA-Testmethoden soll hier die DNA- 
Hybridisierung am Beispiel der Sichelzellanämie genauer be¬ 
sprochen werden. 


Teil IV 











Teil IV 


472 


15 Genmutationen und molekulare Medizin 


Mithilfe einer allelspezifischen 
Oligonudeotidhybridisierung ist es möglich, 
Mutationen zu erkennen 

Mit der Nucleinsäurehybridisierung lässt sich das Vorhanden¬ 
sein einer spezifischen DNA-Sequenz nachweisen, etwa eine 
Sequenz mit einer bestimmten Mutation. Dafür werden DNA- 
Proben von Personen gesammelt, die die Mutation möglicher¬ 
weise tragen oder nicht tragen. Mithilfe der PCR wird diejenige 
DNA-Region amplifiziert, die die Mutation enthält. Mit den 
denaturierten (also einzelsträngigen) PCR-Produkten werden 
kurze synthetische DNA-Stränge (Oligonucleotide) hybridisiert. 
Die Sonde wird auf irgendeine Weise markiert (etwa durch 
Radioaktivität oder einen Fluoreszenzfarbstoff), sodass die Hy¬ 
bridisierung leicht zu erkennen ist (► Abb. 15.16). 

Animation 15.2 Gel Electrophoresis 

www.Lifel le.com/al5. 2 

Durch den Nachweis von Mutationen mithilfe von DNA-Tests 
lässt sich eine genetisch bedingte Krankheit diagnostizieren, 
sodass eine geeignete Therapie zeitnah beginnen kann. Darü¬ 
ber hinaus erhält eine Person durch eine solche Identifizierung 
wichtige Informationen über das eigene Genom. Das wirft je¬ 
doch unter Umständen ganz erhebliche ethische Probleme auf, 


beispielsweise wenn eine gesunde Person auf diese Weise von 
einer gefährlichen Erbkrankheit erfährt, von der sie betroffen ist, 
aber gegen die es noch kein Heilmittel gibt. 

15.4 Wiederholung 

Mithilfe genetischer Screenings ist es möglich, Personen 
zu erkennen, die von einer genetisch bedingten Krank¬ 
heit betroffen sind, eine Prädisposition zeigen oder Träger 
sind. Der Test kann auf der Ebene des Phänotyps erfolgen, 
indem man das anormale Protein identifiziert, beispiels¬ 
weise ein Enzym mit einer veränderten Aktivität. Tests 
sind auch auf der Ebene des Genotyps möglich, indem 
man die DNA direkt testet. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ genetische Screenings für den Phänotyp und den Ge¬ 
notyp vergleichen und die Unterschiede herausstellen 
können. 

■ erläutern können, wie DNA-Tests für genetische 
Screenings angewendet werden. 


Abb. 15.16 DNA-Tests durch 
allelspezifische Oligonucleotid- 
hybridisierung. Ein Test bei dieser 
Familie zeigt, dass drei Mitglieder he¬ 
terozygote Träger des Sichelzellallels 
sind. Das erste Kind hat jedoch zwei 
normale Allele geerbt und ist weder 
von der Krankheit betroffen noch ein 
Träger 


Fleck mit DNA-Probe 


• • • • 


normale Sonde 


CCTGAGGAG 



DNA- 

Probe 


■ 


DNA von Testpersonen 
wird auf Filter getropft 
und denaturiert. 


Sichelzellsonde 

J 

r ' 

f 

- ^ v 


Von dem normalen ß- 
Globin-Allel (A) und dem 
Sichelzellallel (S) wird 
einzelsträngige DNA 
hergestellt. 



Die Sonden werden 
markiert und mit den 
DNA-Proben hybridisiert. 


Sonde| 

CCTGAGGAG 




GGACTCCTC 

Hl ^H 

GGACACCTC 


i 


Die Sonden hybridisieren 
mit den DNA-Proben, 
wenn komplementäre 
Sequenzen vorhanden sind. 


Ergebnisse: 

Sonde für das 
normale Allel 

Sonde für das 
Sichelzellallel 


Mutter Vater Kind Fetus 




Die rote Färbung zeigt 
eine Hybridisierung an. 



Die blaue Farbe zeigt 
das Fehlen einer Hybri¬ 
disierung an. 


Genotypen der Familienmitglieder 
(abgeleitet aus der allelspezifischen Hybridisierung) 
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1. Welche Vorteile bietet Screening auf Genmutationen durch 
Oligonucleotidhybridisierung gegenüber Tests auf phänoty¬ 
pische Unterschiede in der Enzymaktivität? 

2. Wie kann man die alleispezifische Oligonucleotidhybridisie¬ 
rung für ein Screening auf die Sichelzellanämie anwenden? 


Krankheitsursache 

normal 


DNA 


Normalerweise codiert ein Wildtyp¬ 
gen ein funktionsfähiges Enzym. 


Substrat 

• O 
•• • 
• •• 


y 

Enzym 


Produkt 

O O 
Oo O 
OqO 


Fortschritte in der Forschung führen zur Entwicklung von zu¬ 
nehmend genaueren diagnostischen Tests und bei einer zuneh¬ 
menden Zahl an genetisch bedingten Krankheiten zu einem 
Verständnis der Ursachen auf molekularer Ebene. Diese Er¬ 
kenntnisse werden heute bei der Entwicklung neuer Behand¬ 
lungsmethoden für genetisch bedingte Krankheiten angewendet. 
Im nächsten Abschnitt geht es um solche neuartigen Behand¬ 
lungsmethoden - etwa eine Veränderung des mutierten Phä¬ 
notyps oder eine Gentherapie, bei der die normale Form eines 
mutierten Gens übertragen wird. 


15.5 Ziel ist, genetisch bedingte 
Krankheiten ursächlich 
zu behandeln 

Bei den meisten Behandlungsmethoden für genetisch beding¬ 
te Krankheiten versucht man nur, die Symptome des Patienten 
abzumildern. Um diese Krankheiten jedoch ursächlich zu be¬ 
handeln - unabhängig davon, ob alle Zellen davon betroffen sind 
(wie bei Erbkrankheiten) oder nur bestimmte somatische Zellen 
(etwa bei Krebs) - muss ein Arzt in der Lage sein, eine genaue 
Diagnose der Krankheit zu stellen. Er muss zudem verstehen, 
wie die Krankheit auf molekularer Ebene funktioniert, und er 
muss frühzeitig eingreifen, bevor die Krankheit den Patienten 
gravierend schädigt oder tötet. Für die Behandlung genetisch 
bedingter Krankheiten gibt es zwei Herangehensweisen: 

■ Veränderung des Phänotyps der Krankheit 

■ Veränderung des Genotyps durch Austausch des defekten 
Gens 


Krankheit 


DNA 


• O 
••• 
• •• 



Bei einer genetisch bedingten 
Krankheit codiert ein mutiertes 
Allel ein funktionsloses Enzym, 
und die Anhäufung des Sub¬ 
strats führt zur Erkrankung. 



gesundheitliche 

Schäden 


Behandlung 

-0-* •• -0—* 


weniger 

Schäden 


Begrenzung des Substrats: 

Durch weniger Substrat 
kommt es zu milderen 
Krankheitssymptomen. 



weniger 

Schäden 


Verabreichung eines Stoff¬ 
wechselinhibitors: Ein Inhi¬ 
bitor blockiert die schädli¬ 
chen Effekte des angehäuf¬ 
ten Substrats. 


Wiederherstellung 
des fehlenden Enzyms: 

Das Wildtypenzym 
ersetzt das mutierte 
Enzym. 


Abb. 15.17 Möglichkeiten der Behandlung genetisch bedingter 
Krankheiten durch Veränderung des Phänotyps 

für ein defektes Enzym begrenzt, indem man eine schädliche 
Stoffwechselreaktion hemmt oder indem ein fehlendes Protein¬ 
produkt verabreicht wird (► Abb. 15.17). 


• O 
•• • 
•oO 

Substrat 


Protein 


- Oo O 

o 0 o 

Produkt 


Auf den Punkt gebracht 

■ Einige genetisch bedingte Krankheiten werden auf der Ebene 
des Phänotyps therapiert. 

■ Andere genetisch bedingte Krankheiten können auf Ebene der 
Gene mithilfe einer Gentherapie behandelt werden. 


Genetisch bedingte Krankheiten können durch 
Veränderung des Phänotyps behandelt werden 

Bei der Behandlung von genetisch bedingten Krankheiten ist 
die Veränderung des Phänotyps, damit die Symptome den Pa¬ 
tienten nicht mehr (zu sehr) beeinträchtigen, durch drei ver¬ 
schiedene Verfahren möglich: indem man die Substratmenge 


Begrenzung der Substratmenge Diese Methode wendet 
man zum Beispiel an, wenn bei einem Neugeborenen eine PKU 
diagnostiziert wurde. In diesem Fall ist das defekte Enzym 
die Phenylalanin-Hydroxylase und das Substrat ist Phenylalanin 
(►Abb. 15.6). Da das Kleinkind Phenylalanin aus der Nah¬ 
rung nicht abbauen kann, kommt es zu einer Anhäufung des 
Substrats, wodurch die klinischen Symptome verursacht wer¬ 
den. Deshalb wird das Kleinkind sofort auf eine besondere Diät 
gesetzt, die nur so viel Phenylalanin enthält, wie vom Körper 
unmittelbar benötigt wird. Die Kinder werden einfach mit ei¬ 
nem Caseinhydrolysat (Lofenalac) gefüttert, ein Produkt auf 
Milchbasis, das nur wenig Phenylalanin enthält. Später kön¬ 
nen der Diät noch bestimmte Früchte, Gemüse, Getreide und 
Nudeln, die nur wenig Phenylalanin enthalten, zugesetzt wer¬ 
den. Fleisch, Fisch, Eier, Molkereiprodukte und Brot mit ihren 
großen Mengen an Phenylalanin sind zu vermeiden, vor allem 
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während der Kindheit, wenn die Entwicklung des Gehirns am 
schnellsten voranschreitet. Der künstliche Süßstoff Aspartam 
darf ebenfalls nicht konsumiert werden, da er aus zwei Ami¬ 
nosäuren besteht, von denen die eine Phenylalanin ist. 

Von PKU betroffenen Menschen wird generell empfohlen, ihr 
ganzes Leben lang eine phenylalaninarme Diät einzuhalten. Das 
Aufrechterhalten dieser Einschränkungen in der Ernährung mag 
schwierig sein, ist aber wirksam. Zahlreiche Nachfolgeuntersu¬ 
chungen, die seit Einführung der Screenings für Neugeborene 
aufgelegt wurden, haben ergeben, dass sich Menschen mit einer 
PKU, die die Diät einhalten, in Bezug auf ihre geistigen Fähig¬ 
keiten nicht von der übrigen Bevölkerung unterscheiden. Dies 
ist angesichts der gravierenden geistigen Behinderung bei un¬ 
behandelten Patienten ein beeindruckender Fortschritt und ein 
großer Erfolg des öffentlichen Gesundheitswesens. 

Stoffwechselinhibitoren In ► Abschn. 11.7 haben Sie er¬ 
fahren, wie Wirkstoffe, die die verschiedenen Vorgänge im 
Zellzyklus blockieren, sich ebenfalls für die Krebstherapie eig¬ 
nen. Auch für die Behandlung der Symptome von genetisch 
bedingten Krankheiten gibt es Medikamente. Als die Biologen 
die molekularen Grundlagen dieser Krankheiten und der be¬ 
teiligten Proteine verstanden hatten, gewann eine spezifischere 
Herangehens weise zunehmend an Bedeutung. Es werden in¬ 
zwischen zielgerichtete Therapien entwickelt, insbesondere für 
diverse Krebsformen, und in einigen Fällen wirken diese bereits 
lebensrettend. Dies ist der wichtigste Bereich der angewandten 
biomolekularen Forschung. 

Versorgung mit dem fehlenden Protein Zur Behandlung 
eines Krankheitsphänotyps, der durch das Fehlen eines funk¬ 
tionsfähigen Proteins verursacht wird, liegt es auf der Hand, 
das entsprechende Produkt zu verabreichen. Darauf basiert zum 
Beispiel die Behandlung der Bluterkrankheit Hämophilie A, 
bei der der Blutgerinnungsfaktor VIII fehlt und die Blutgerin¬ 
nung gestört ist (► Tab. 15.2). Früher wurde dieses Protein aus 
Blut gewonnen und war deshalb teilweise mit Viren oder ande¬ 
ren Krankheitserregern verunreinigt, durch die der Empfänger 
erkranken kann. Heute ist es jedoch mithilfe gentechnischer Me¬ 
thoden möglich, menschliche Blutgerinnungsproteine in reiner 
Form herzustellen (► Kap. 18). 

Leider sind die Phänotypen zahlreicher Krankheiten, die von 
Genmutationen verursacht werden, sehr komplex. In solchen 
Fällen funktionieren einfache Eingriffe wie die oben beschrie¬ 
benen nicht. Eine vor Kurzem durchgeführte Studie an über 351 
Krankheiten, die jeweils auf die Mutation eines einzelnen Gens 
zurückzuführen sind, hat gezeigt, dass die zurzeit üblichen The¬ 
rapien das Leben der Patienten „nur“ um 15 % verlängern. 


Eine Gentherapie kann eine 
ursächliche Behandlung ermöglichen 

Wenn einer Zelle ein bestimmtes Allel fehlt, das ein funktions¬ 
fähiges Produkt hervorbringt, würde die beste Behandlung darin 


bestehen, einfach die Zelle mit einem funktionsfähigen Allel 
auszustatten. Das Ziel einer Gentherapie besteht darin, ein neu¬ 
es Gen hinzuzufügen, das bei einem Patienten in den richtigen 
Zellen exprimiert wird. Welche Zellen müssen das Ziel sein? 
Zwei Herangehensweisen sind möglich: 

■ Keimbahntherapie: Das neue Gen wird in einen Gameten 
(im Allgemeinen eine Eizelle) oder eine befruchtete Eizelle 
eingeschleust. In diesem Fall tragen alle Zellen des ausge¬ 
wachsenen Menschen das neue Gen. Ethische Überlegungen 
schließen jedoch eine Anwendung dieser Methode bei Men¬ 
schen gesetzlich aus. 

■ Gentherapie somatischer Zellen: Das neue Gen wird in 
somatische Zellen eingeschleust, die für die Krankheit ver¬ 
antwortlich sind. Dieses Verfahren wird bereits bei einer 
Reihe von Krankheiten versuchsweise angewendet, angefan¬ 
gen von vererbbaren genetisch bedingten Krankheiten bis hin 
zu Krebs. 

Für die Gentherapie somatischer Zellen gibt es zwei Ansätze: 

■ ex vivo -Gentherapie: Beim Patienten werden die Zielzellen 
entfernt, sie erhalten im Labor das neue Gen und werden in 
den Patienten zurückübertragen. Dieses Verfahren wird bei¬ 
spielsweise bei Krankheiten angewendet, die auf Defekten in 
Genen zurückzuführen sind, die von Leukocyten exprimiert 
werden. 

■ in vivo -Gentherapie: Das Gen wird direkt in den Patienten 
eingeschleust, wobei die geeigneten Zielzellen angesteuert 
werden. Ein Beispiel ist die Behandlung von Lungenkrebs, 
bei der man eine Lösung mit dem therapeutischen Gen auf 
den Tumor sprüht. 

Ausgestattet mit dem Wissen, wie Gene exprimiert (► Kap. 14) 
und reguliert werden (► Kap. 16), können Mediziner ein thera¬ 
peutisches Gen konstruieren, das nicht nur die normale protein¬ 
codierende Sequenz enthält, sondern noch weitere Sequenzen - 
etwa einen geeigneten Promotor -, die für die Expression in den 
Zielzellen erforderlich sind. 

Eine wesentliche Herausforderung ist dabei, das therapeutische 
Gen auf die Zellen zu übertragen. Die Aufnahme intakter DNA 
durch eukaryotische Zellen ist (anders als bei den Prokaryoten) 
ein seltenes Ereignis, und sobald sich die DNA in einer Zel¬ 
le befindet, muss sie in den Zellkern gelangen und schließlich 
exprimiert werden, was noch seltener geschieht. Eine Lösung 
für diese Problematik besteht darin, das Gen in ein Trägervi¬ 
rus (einen viralen Vektor) einzuschleusen. Ein solches Virus 
kann zwar menschliche Zellen infizieren, aber es wurde ge¬ 
netisch verändert, sodass es sich nicht mehr replizieren kann. 
Ein Beispiel dafür ist das adenoassoziierte Virus, das bei 
klinischen Versuchen für Gentherapie am Menschen häufig ver¬ 
wendet wird. Dieses Virus besitzt nur ein kleines Genom, das in 
ein menschliches Gen eingeschleust werden kann. Es infiziert 
die meisten menschlichen Zellen, so auch Zellen, die sich nicht 
teilen, wie Nervenzellen. Es ruft keine Abwehrreaktion des Im¬ 
munsystems hervor und dringt in den Zellkern ein, wo seine 
DNA mit dem neuen Gen exprimiert wird. 

Das adenoassoziierte Virus wurde bereits bei Menschen in der 
Gentherapie gegen die Parkinson-Krankheit erfolgreich einge¬ 
setzt (►„Experiment: Gentherapie“). Dies ist eine neurologi- 
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sehe Erkrankung, von der etwa eine von 200 Personen im Alter 
von 60 Jahren und eine von 25 Personen im Alter von 80 Jah¬ 
ren betroffen ist. Zu den Symptomen gehört eine Versteifung 
der Muskeln und Zittern sowie - bei etwa der Hälfte der Pati¬ 
enten - auch eine Demenz. Patienten mit dem Parkinson-Syn¬ 
drom produzieren den Neurotransmitter y-Aminobuttersäure 
(y -aminoburyric acid, GABA) in ungenügenden Mengen. Ursa¬ 
che ist die Degeneration von Nervenzellen in einer bestimmten 
Gehirnregion, die normalerweise für die GABA-Produktion zu¬ 
ständig sind. Ein zu geringer GABA-Spiegel führt zu einer 
schlechten Koordination der Bewegungen. Eine Erhöhung des 


GABA-Spiegels wäre also ein sinnvoller Ansatz für eine Be¬ 
handlung. Eine Arbeitsgruppe unter der Leitung von Andrew 
Feigin hatte erkannt, dass die GABA-Synthese von dem Enzym 
Glutamat-Decarboxylase katalysiert wird, und verpackte das 
Gen für dieses Enzym in das adenoassoziierte Virus, das dann 
in die betroffene Gehirnregion injiziert wurde. Nach sechs Mo¬ 
naten zeigten die Patienten, die das virusverpackte Gen erhalten 
hatten, einen erhöhten GABA-Spiegel und eine erkennbare Bes¬ 
serung ihrer KrankheitsSymptome. Andere Krankheiten, die 
durch eine Gentherapie mit diesem Virus behandelt werden, 
sind Mukoviszidose, Hämophilie und Muskeldystrophie. Das 
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hört sich zwar alles gut an, aber dabei ist zu bedenken, dass die¬ 
se Art der Therapie sehr selten angewendet wird, ausgesprochen 
teuer ist und die Grenzen der Medizin aufzeigt. Es wird noch ei¬ 
nige Zeit dauern, bis wir den Gentherapeuten unseres Vertrauens 
mal eben schnell für eine Gentherapie auf suchen können. 


15.5 Wiederholung 

Bei der Behandlung von genetisch bedingten Krankhei¬ 
ten des Menschen kann man versuchen, den anormalen 
Phänotyp zu verändern, indem man die Konzentration 
des Substrats eines defekten Enzyms gering hält, eine 
schädliche Stoffwechselreaktion hemmt oder ein fehlen¬ 
des Protein verabreicht. Eine Gentherapie zielt hingegen 
darauf ab, einen genetisch bedingten Defekt zu beseiti¬ 
gen, indem man ein normales Allel in die Zellen eines 
Patienten einschleust. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie eine genetisch bedingte Krank¬ 
heit durch Veränderung des Phänotyps dieser Krank¬ 
heit behandelt werden kann. 

■ ex vivo- und in vivo -Ansätze bei der Gentherapie ver¬ 
gleichen können. 


_ 7 _ 

1. Wie wirken Stoffwechselinhibitoren, die bei einer Chemothe¬ 
rapie angewendet werden, bei der Behandlung von Krebs? 

2. Wie funktioniert eine ex v/vö-Gentherapie? Können Sie ein 
Beispiel nennen? 

3. In der Vergangenheit war es üblich, dass Patienten mit ei¬ 
ner Phenylketonurie (PKU), die ab ihrer Geburt eine Diät mit 
einem geringen Phenylalaningehalt erhalten hatten, als Teen¬ 
ager zu einer normalen Ernährung zurückkehren durften. Der 
Phenylalaninspiegel in ihrem Blut war zwar hoch, aber man 
ging davon aus, dass ihr Gehirn das Stadium hinter sich ge¬ 
lassen hatte, in dem es davon geschädigt werden kann. Wenn 
eine Frau mit PKU schwanger wird, ergibt sich dabei jedoch 
ein Problem. Normalerweise ist der Fetus zwar heterozygot, 
aber in den frühen Entwicklungsphasen nicht in der Lage, 
die hohe Phenylalaninkonzentration durch seinen Stoffwech¬ 
sel zu bewältigen, die er über das Blut der Mutter erhält. 

a. Warum ist der Fetus wahrscheinlich heterozygot? 

b. Was kann mit dem Fetus während dieser „PKU-Situation“ 
der Mutter geschehen? 

c. Was würden sie einer Frau mit PKU raten, die ein Kind 
bekommen möchte? 


In diesem Kapitel haben Sie sich mit Mutationen beschäftigt 
und sich dabei auf die DNA-Veränderungen konzentriert, die 
durch ihre spezifischen Proteinprodukte den Phänotyp beein¬ 
flussen. Aber die Molekulargenetik untersucht nicht nur Gene 
und Proteine. Eine wichtige Funktion des Genoms besteht darin 
festzulegen, wann und wo welche Gene exprimiert werden. In 
► Kap. 16 geht es um die Genregulation. 


Faszination Forschung: Welches ist das Brustkrebsgen und 
worauf ist bei DNA-Tests für Krebs zu achten? 

Die Mitteilung von Angelina Jolie, dass sie sich an¬ 
gesichts ihrer Krebsgenmutation entschlossen hatte, ihr 
Brustdrüsengewebe entfernen zu lassen, hat weltweites 
Interesse hervorgerufen. Tatsächlich war der Begriff der 
„Mutation“ in den Intemetsuchmaschinen noch nie so po¬ 
pulär. Anfragen von besorgten Frauen zu BRCA1 -Tests 
nahmen erheblich zu. Dabei spielten zwei Fragen eine 
Rolle: Wer soll getestet werden und wer soll die Tests 
durchführen? Da Brustkrebs relativ häufig auftritt (Frau¬ 
en unterliegen ihr Leben lang einer Wahrscheinlichkeit 
von 10%, dass sie daran erkranken), ist es nicht unge¬ 
wöhnlich, dass man mehrere Verwandte hat, die davon 
betroffen sind. In der medizinischen Genetik wurden 
mehrere Kriterien entwickelt, um festzulegen, wann eine 
BRCA1 -DNA-Analyse erforderlich ist. Dazu gehört bei¬ 
spielsweise, dass es mehrere enge Verwandte geben muss, 
die die Krankheit hatten oder noch haben, und bei denen 
auch die Krankheit früh ausgebrochen sein muss (nor¬ 
malerweise in einem Alter von unter 50 Jahren) und es 
müssen mehrere Tumoren aufgetreten sein. 

Selbst wenn bei einer Frau, in deren Familie Brust- oder 
Eier stockkrebs vorkommt, ein Test keine Mutationen er¬ 
gibt, lässt sich nicht behaupten, dass sie nicht daran 
erkranken wird. Es hat sich herausgestellt, dass BRCA1- 
Mutationen nur für ein Fünftel der Fälle von erblichem 
Brustkrebs verantwortlich sind. Es sind auch andere Ge¬ 
ne daran beteiligt, aber wir wissen noch nicht, welche es 
sind, sodass wir ihre DNA nicht analysieren können. Zur 
Erinnerung: Brustkrebs ist nur in einem von zehn Fällen 
erblich, also eine Keimbahnmutation. Die übrigen 90 % 
entstehen durch somatische Mutationen in den Zellen des 
Brustdrüsengewebes. 

Wer führt die Tests durch? Das BRCA1 -Gen war von 
einem Privatunternehmen isoliert worden, das daraufhin 
die betreffende DNA-Sequenz patentieren ließ. Bis vor 
Kurzem war diese Firma das einzige Labor, das eine 
BRCA1 -Analyse durchführen durfte, und der Preis war 
entsprechend hoch. Im Jahr 2013 erklärte allerdings der 
Oberste Gerichtshof der USA das Patent für ungültig, 
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sodass nun auch andere Anbieter zugelassen sind und der 
Test preisgünstiger wurde. 

Ausblick 

Gibt es genetische Screenings auch für andere erbliche 
Krebsformen? Etwa 10% aller Krebserkrankungen sind 
auf die Vererbung mutierter Onkogene oder Tumorsup¬ 
pressorgene zurückzuführen (die übrigen sind somatische 
Mutationen, die erst nach der Geburt auftreten). Wie 


im Fall von Brustkrebs gilt auch hier, dass eine Per¬ 
son, die eine krebsauslösende Mutation erbt, mit einer 
größeren Wahrscheinlichkeit die betreffende Krebsform 
entwickelt, als jemand, der diese Mutation nicht trägt. Da 
es inzwischen möglich ist, ganze Genome zu sequenzie¬ 
ren (► Kap. 18), werden jetzt Mutationen identifiziert, die 
bei anderen Formen von erblichem Krebs von Bedeutung 
sind, und es ist absehbar, dass in der Zukunft Screenings 
für Familienangehörige durchgeführt werden, die ein er¬ 
höhtes Krebsrisiko haben. 
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Kapitelzusammenfassung 


15.1 Mutationen sind vererbbare Veränderungen in der 

DNA 

■ Mutationen sind stabile, vererbbare Veränderungen der 
DNA. Somatische Mutationen werden an die Tochter¬ 
zellen weitergegeben, nur Keimbahnmutationen werden 
an geschlechtlich erzeugte Nachkommen weitergegeben. 
Siehe ► Abb. 15.1; ► Activity 15.1, 15.2 

■ Genmutationen betreffen einzelne Gene. Punktmu¬ 
tationen entstehen durch die Veränderung einzelner 
DNA-Basen. Stille Mutationen, welche die Aminosäu¬ 
resequenzen der Proteine nicht beeinflussen, können in 
nichtcodierender DNA oder in codierenden Genregionen 
auftreten. Neutrale Mutationen verändern die Aminosäu¬ 
resequenz ohne Funktionswandel des Proteins. Missense-, 
Nonsense- und Frameshift-Mutationen verursachen Ver¬ 
änderungen der Aminosäuresequenz oft mit schweren 
Folgen. Siehe ►Abb. 15.2 

■ Chromosomenmutationen (Deletionen, Duplikationen, 
Inversionen und Translokationen) betreffen große Be¬ 
reiche der Chromosomen. Siehe ► Abb. 15.3 

■ Genommutationen (Aneuploidie, Polyploidie) verändern 
die Anzahl der Chromosomen beziehungsweise Chromo¬ 
somensätze. 

■ Spontane Mutationen entstehen aufgrund von Instabili¬ 
täten der DNA oder in Chromosomen. Induzierte Muta¬ 
tionen entstehen, wenn ein Mutagen die DNA schädigt. 
Siehe ►Abb. 15.4 

■ Mutationen können an Hotspots auftreten, wo Cytosin 
in 5-Methylcytosin umgewandelt wurde. Siehe ►Abb. 
15.5 

■ Mutationen wirken sich für den einzelnen Organismus 
häufiger nachteilig als vorteilhaft aus, doch sie sind das 
Rohmaterial der Evolution. 

15.2 Mutationen können Krankheiten hervorrufen 

■ Anomalien in Proteinen wurden mit genetisch bedingten 
Krankheiten in Zusammenhang gebracht. 

■ Zum einen kann eine einzige veränderte Aminosäure eine 
Krankheit hervorrufen, zum anderen hat man auch in 
vielen funktionsfähigen Proteinen Aminosäurevarianten 
entdeckt. Siehe ►Abb. 15.6, 15.7 

■ Punktmutationen, Deletionen und Chromosomenanoma¬ 
lien hängen mit genetisch bedingten Krankheiten zusam¬ 
men. 

■ Die Auswirkungen des Fra-X-Syndroms (Fragiles-X- 
Syndrom) verschlechtern sich in jeder Generation. Dieses 
Muster ist die Folge einer expandierenden Triplettwie¬ 
derholung. Siehe ►Abb. 15.9 

■ Eine Abfolge von Genmutationen kann zu Dickdarm¬ 
krebs führen. Siehe ►Abb. 15.10 

■ Multifaktorielle Krankheiten werden durch Wechsel¬ 
wirkungen von zahlreichen Genen und Proteinen mit der 
Umgebung verursacht. Sie sind viel häufiger als Krank¬ 


heiten, die von Mutationen in einem einzigen Gen her¬ 
vorgerufen werden. 

15.3 Mutationen lassen sich in der DNA nachweisen und 

analysieren 

■ Restriktionsenzyme, die von Mikroorganismen für die 
Abwehr von Viren produziert werden, binden an spe¬ 
zifischen Erkennungssequenzen (Restriktionsschnitt¬ 
stellen) an die DNA und spalten sie dort, sodass kür¬ 
zere DNA-Fragmente entstehen. Man bezeichnet dieses 
Verfahren als Restriktionsspaltung. Restriktionsenzyme 
werden im Labor verwendet, um DNA-Fragmente für 
Analysen zu gewinnen. Siehe ► Abb. 15.11 

■ DNA-Fragmente lassen sich mithilfe einer Gelelektro¬ 
phorese nach ihrer Größe auftrennen. Siehe ► Abb. 15.12; 
► Animation 15.1 

■ Mithilfe eines genetischen Fingerabdrucks kann man 
Individuen unterscheiden oder zeigen, welche Individuen 
am engsten miteinander verwandt sind. Dabei untersucht 
man DNA-Polymorphismen, zum Beispiel Einzelnucleo- 
tidpolymorphismen (SNPs) und kurze Tandemwieder¬ 
holungen (STRs). Siehe ►Abb. 15.13; ►Activity 15.3 

■ Es ist möglich, sowohl mutierte Gene als auch anormale 
Proteine zu isolieren, die beim Menschen Erkrankungen 
hervorrufen. Siehe ►Abb. 15.14; ►„Experiment: Wie 
wurde das BRCAl-Gzn gefunden?“ 

15.4 Mithilfe genetischer Screenings kann man Krank¬ 
heiten erkennen 

■ Genetische Screenings (Reihentests) dienen dazu, gene¬ 
tisch bedingte Krankheiten des Menschen, Allele, die für 
Krankheiten prädisponieren, sowie Träger dieser Krank- 
heitsallele zu erkennen. 

■ Genetische Screenings können so durchgeführt werden, 
dass man nach einer anormalen Proteinexpression sucht. 
Siehe ►Abb. 15.15 

■ Bei DNA-Tests werden mutierte Allele direkt identifi¬ 
ziert. Fast jeder Zelltyp kann zu einem beliebigen Zeit¬ 
punkt im Leben für diesen Test herangezogen werden. 
Siehe ►Abb. 15.16; ►Animation 15.2 

15.5 Ziel ist, genetisch bedingte Krankheiten ursächlich 

zu behandeln 

■ Es gibt drei Verfahren, um den Phänotyp einer gene¬ 
tisch bedingten Krankheit zu verändern: Begrenzung der 
Substratmenge für ein defektes Enzym, Hemmung einer 
schädlichen Stoffwechselreaktion oder Verabreichung des 
fehlenden Proteins. Siehe ►Abb. 15.17 

■ Krebs wird auch mit Stoffwechselinhibitoren behandelt. 

■ Bei einer Gentherapie wird ein mutiertes Gen durch ein 
normales Gen ersetzt. Es werden sowohl ex vivo- als auch 
in Wvo-Therapien entwickelt. Siehe ► „Experiment: Gen¬ 
therapie“ 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Mutationen, die in der Nucleotidsequenz auftreten, können 
nach den spezifischen Veränderungen eingeteilt werden, die 
sie in der DNA und bei den phänotypischen Auswirkungen 
auf die Proteine hervorrufen (► Abschn. 15.1). 

■ Genetisch bedingte Erkrankungen sind häufig die Folge von 
Mutationen, durch die Proteine ihre Funktionsfähigkeit ver¬ 
lieren (►Abschn. 15.2). 

■ Mutationen, die Erkrankungen hervorrufen, umfassen das 
gesamte Spektrum an DNA-Veränderungen von der Punkt¬ 
mutation einzelner Basen bis hin zur Deletion kompletter 
Chromosomen (► Abschn. 15.2). 

Hämoglobin besteht aus vier Untereinheiten mit je einer Häm¬ 
gruppe, die im menschlichen Blut in der Funge Sauerstoff bin¬ 
det und dann an die Gewebe abgibt. Da O 2 für die Zellatmung 
unerlässlich ist, kann eine Genmutation, die die Struktur und 
Funktion von Hämoglobin verändert, gravierende Auswirkun¬ 
gen haben. Bei Erwachsenen enthält Hämoglobin zwei Typen 
von Untereinheiten: a-Globin, bestehend aus 141 Aminosäuren, 
und ß-Globin, bestehend aus 146 Aminosäuren (► Abb.). 

a-Untereinheiten 


ß-Untereinheiten Hämgruppe 

Menschen mit einer Thalassämie synthetisieren im Allgemei¬ 
nen wenig oder gar kein a- oder ß-Globin und leiden dadurch 
an einer Anämie - einer zu geringen Anzahl von Erythrocy- 
ten. Sie benötigen Bluttransfusionen, um überleben zu können. 
Am häufigsten ist die Thalassämie im Mittelmeerraum; sie 


wird dort meist autosomal-rezessiv vererbt. Betroffene, die für 
das mutierte Allel homozygot sind, zeigen schwere Symptome. 
Heterozygote Träger eines Thalassämieallels hingegen leiden 
häufig an einer leichten Anämie, da sie für das entsprechende 
Globin nur über ein funktionsfähiges Allel verfügen. 

Betrachten Sie folgende Situation: Zwei Personen sind von einer 
leichten fortdauernden Anämie betroffen. Da beide Verwandte 
haben, die an Thalassämie leiden, sind sie nun besorgt, ob sie 
nicht Träger der Thalassämiemutation sein können. Von beiden 
Personen werden Gewebeproben genommen und die DNA der 
Globingene wird sequenziert. Im Folgenden ist ein Ausschnitt 
des codierenden DNA-Strangs im normalen ß-Globin-Gen dar¬ 
gestellt: 

Codon: 36 37 38 39 40 41 

normal: 5'... CCT TGG ACC CAG AGG TTC ... 3' 

Hier sind nun die DNA-Sequenzen der codierenden Stränge für 
dieselbe Region des ß-Globin-Gens bei den beiden Personen mit 
der milden Anämie aufgeführt. Person 1 besitzt in dieser Region 
zwei unterschiedliche Sequenzen: 

Sequenz 1: 5'... CCT TGG ACC CAG AGG TTC ... 3 r 

Sequenz 2: 5'... CCT TGG ACC TAG AGG TTC ... 3 r 

Auch Person 2 hat hier unterschiedliche Sequenzen: 

Sequenz 1: 5'... CCT TGG ACC CAG AGG TTC ... 3' 

Sequenz 2: 5'... CCT GGA CCC AGA GGT TCT... 3' 


Aufgaben 

1. Analysieren Sie die DNA-Sequenzen, um für beide Patienten 
die Art der Mutation zu ermitteln (still, Nonsense, Missense 
oder Frameshift). Dann schätzen Sie für jede Mutation ab, 
wie sie sich auf die Proteinkette auswirkt. 

2. Beschreiben Sie eine Mutation, die einen ähnlichen Effekt hat 
wie die beiden hier dargestellten, bei der es sich aber um eine 
Mutation außerhalb der codierenden Region des ß-Globin- 
Gens handeln soll. 

3. Welche Risiken wären zu bedenken, wenn Person 1 mit Per¬ 
son 2 gemeinsame Kinder hätte? Zeichnen Sie einen Stamm¬ 
baum, um die möglichen Nachkommen zu skizzieren. 
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16 Regulation der Genexpression 


Faszination Forschung: Genexpression und Verhalten 

Jeder Teenager oder auch deren Eltern können bestäti¬ 
gen, dass die Pubertät eine sehr holprige Zeit ist. Aber 
einige junge Leute haben eine noch rauere Zeit als ande¬ 
re. Teenager, deren Mutter während der Schwangerschaft 
besonders unter Stress litt, haben häufig größere Ver¬ 
haltensprobleme als solche, deren Mutter eine ruhigere 
Schwangerschaft erlebte. Der Psychologe Thomas Elbert 
und der Evolutionsbiologe Axel Meyer an der Universität 
Konstanz postulieren in ihrer vor Kurzem durchgeführ¬ 
ten Untersuchung, dass diese Verhaltensunterschiede eine 
genetische Ursache haben. Gegenstand der Untersuchung 
war ein Gen für den Glucocorticoidrezeptor, der bei der 
Regulation der hormonalen Reaktionen auf Stress eine 
Rolle spielt. Die Forscher stellten fest, dass Teenager, 
deren Mutter während der Schwangerschaft körperlich 
misshandelt worden war, an den Cytosinbasen im Promo¬ 
tor für dieses Gen eine höhere Methylierungsrate aufwie¬ 
sen als Teenager, deren Mutter in dieser Zeit nicht unter 
Misshandlungen gelitten hatte. 

Ein wichtiger Kontrollpunkt der Genexpression ist der 
Promotor, eine DNA-Sequenz, die in S'-Richtung vor 
der codierenden Region eines Gens liegt. Daran bin¬ 
den Proteine und kontrollieren die Transkriptionsrate. Die 
Bindungsfähigkeit der Proteine an den Promotor wird 
durch den Methylierungsgrad der DNA im Promotor 
beeinflusst. Wie in ► Abschn. 15.1 erwähnt, tragen in 
bestimmten DNA-Regionen viele Cytosinbasen eine Me- 
thylgruppe an der Position 5 (5-Methylcytosin). Wenn 
der Promotor eines Gens einen hohen Methylierungsgrad 
aufweist, können einige Proteine, die die Transkription 
unterstützen, nicht an den Promotor binden. Stattdessen 
binden andere Proteine an die methylierte DNA und ver¬ 
hindern die Expression des Gens. Die DNA-Methylierung 
spielt eine wichtige Rolle bei der Genregulation und 
ist ein normaler Bestandteil der Entwicklung. Allerdings 
kann sich der Methylierungsgrad im Lauf der Zeit ändern 
und variiert auch unter den Individuen, wie sich etwa bei 
den Teenagern in der Untersuchung von Elbert und Mey¬ 
er zeigte. Der Befund ist insofern interessant, da sich hier 
beim Menschen eine Korrelation zwischen mütterlichem 
Stress und der DNA-Methylierung bei deren Nachwuchs 
zeigt. 

Solche Untersuchungen haben das neue Forschungs¬ 
gebiet der Verhaltensepigenetik begründet. Die Epige¬ 
netik befasst sich mit den vererbbaren Veränderungen 
der Genexpression, die nicht mit einer Veränderung der 
DNA-Sequenz einhergehen. Solche Veränderungen kön¬ 
nen auch bei Tieren das Verhalten beeinflussen. Ein 
beeindruckendes Beispiel ist das bekannte Verhalten der 
Bienenkönigin, die über genetisch nahe mit ihr verwand¬ 
te Arbeiterinnen „herrscht“. Die Gene im Gehirn dieser 
beiden Bienenwesen zeigen sehr unterschiedliche Expres¬ 
sionsmuster, und diese wiederum werden durch epigene¬ 
tische Veränderungen hervorgerufen. 


Lassen sich epigenetische Veränderungen künstlich 
beeinflussen? 

In „Experiment: Genexpression und Verhalten“ in 
► Abschn. 16.4 und in ►„Faszination Forschung“ am 
Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese 
Frage. 


16.1 Die Genexpression der 
Prokaryoten wird in Form 
von Operons reguliert 

Prokaryoten sparen Energie und Ressourcen, indem sie Proteine 
nur dann erzeugen oder behalten, wenn sie benötigt werden. Der 
Proteingehalt eines Bakteriums kann sich schnell verändern, 
wenn es die Bedingungen erfordern. Aufgrund Ihrer Beschäf¬ 
tigung mit Genexpression in ► Kap. 14 sollten Sie verschiedene 
Mechanismen kennen, durch die eine prokaryotische Zelle die 
Produktion oder die Funktion eines nicht mehr benötigten Pro¬ 
teins ab schalten kann. Die Zelle kann 

■ die Transkription der mRNA für das Protein verringern, 

■ die mRNA nach der Transkription hydrolysieren und so die 
Translation verhindern, 

■ die Translation der mRNA am Ribosom verhindern, 

■ das Protein nach der Translation hydrolysieren oder 

■ die Funktion des Proteins blockieren. 

Der jeweilige Mechanismus muss sowohl auf Signale aus der 
Umwelt reagieren können als auch effizient sein. Je früher die 
Zelle in den Prozess der Proteinsynthese eingreift, umso weni¬ 
ger Energie und Aminosäuren verschwendet sie. Die selektive 
Hemmung der Transkription ist wesentlich wirtschaftlicher als 
das Gen zu transkribieren, die mRNA zu translatieren und dann 
das entstandene Protein abzubauen oder zu hemmen. In der Na¬ 
tur gibt es alle fünf Mechanismen, um die Proteinspiegel zu 
regulieren, wobei die Prokaryoten im Allgemeinen den effek¬ 
tivsten nutzen: die Regulation der Transkription. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das lac- Operon ist ein Beispiel für ein induzierbares Operon, das 
von einem Repressorprotein reguliert wird. 

■ Sigma-(a-)faktoren ermöglichen eine andere Art der Transkrip¬ 
tionsregulation, indem sie RNA-Polymerasen zu spezifischen 
Promotoren lenken. 

Die Genexpression beginnt am Promotor, wo die RNA-Poly- 
merase bindet und dann mit der Transkription beginnt. Dabei ist 
festzuhalten, dass in einer beliebigen Zelle zu einem beliebigen 
Zeitpunkt niemals alle Promotoren aktiv sind. Das deutet darauf 
hin, dass die Transkription von Genen selektiv erfolgen muss. 
Bei der „Entscheidung“, welche Gene zu aktivieren sind, wirken 
zwei Arten von regulatorischen Proteinen mit, die an die DNA 
binden: Repressorproteine und Aktivatorproteine. Beide binden 
an den Promotor und regulieren dadurch das Gen (► Abb. 16.1): 
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Abb. 16.1 Positive und negative Regulation. Proteine regulieren die 
Genexpression, indem sie an die DNA binden und die Bindung der 
RNA-Polymerase an die Promotorregion entweder verhindern oder zu¬ 
lassen, wodurch die Transkription des Gens reguliert wird 

■ Bei der negativen Regulation verhindert die Bindung des 
Repressorproteins an die DNA die Transkription. 

■ Bei der positiven Regulation bindet ein Aktivatorprotein an 
die DNA und stimuliert dadurch die Transkription. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 16.1: Kann ein Gen sowohl einer positiven als 
auch einer negativen Regulation unterliegen? 


Querverweis 

Die Transkription beginnt am Promotor, der damit eine 
entscheidende DNA-Sequenz für die Regulation der Tran¬ 
skription ist. Hier binden verschiedene regulatorische Pro¬ 
teine. Einzelheiten über Proteine am Promotor werden in 
► Abschn. 14.3 besprochen. 


Die Regulation der Transkription 
von Genen spart Energie 


Als normaler Bewohner des menschlichen Darms muss sich 
E. coli an schnelle Veränderungen seiner chemischen Umgebung 


anpassen. Der Wirt kann die Bakterien im stündlichen Wechsel 
mit andersartigen Nährstoffen konfrontieren (z. B. nacheinan¬ 
der mit Glucose und Lactose). Solche Veränderungen der Nähr¬ 
stoffe stellen spezifische Anforderungen an den Stoffwechsel 
des Bakteriums. Glucose (Traubenzucker) ist die von ihm be¬ 
vorzugte Energiequelle; dieser Zucker lässt sich am einfachsten 
umsetzen. Lactose (Milchzucker) ist ein ß-Galactosid - ein Di¬ 
saccharid, das Galactose in ß-Verknüpfung mit Glucose enthält 
(►Abschn. 3.3). Damit die Lactose von E. coli aufgenommen 
und verarbeitet werden kann, sind drei Proteine erforderlich: 

■ Die ß-Galactosid-Permease ist ein Transportprotein in der 
bakteriellen Plasmamembran, das den Zucker in die Zelle 
bringt. 

■ Die ß-Galactosidase ist ein Enzym, das die Lactose zu Glu¬ 
cose und Galactose hydrolysiert. 

■ Die ß-Galactosid-Transacetylase überträgt Acetylgruppen 
von Acetyl-CoA auf bestimmte ß-Galactoside. Die Funkti¬ 
on für den Metabolismus der Lactose ist noch unklar. 

Wenn E. coli auf einem Medium wächst, das Glucose, aber keine 
Lactose oder andere ß-Galactoside enthält, sind die Konzentra¬ 
tionen dieser drei Proteine äußerst gering. Die Zelle verschwen¬ 
det keine Energie und kein Material, um nicht benötigte Enzyme 
zu produzieren. Wenn sich jedoch die Umgebung verändert, et¬ 
wa indem Lactose der vorherrschend verfügbare Zucker wird 
und nur geringe Mengen an Glucose vorhanden sind, beginnt 
das Bakterium nach einer kurzen Verzögerung (Lag-Phase), alle 
drei Enzyme zu produzieren. Wenn Glucose im Medium vor¬ 
handen ist, enthält eine E. coli -Zelle nur wenige Moleküle der 
ß-Galactosidase. Fehlt Glucose jedoch, kann das Vorhandensein 
von Lactose die Synthese von etwa 1500-mal so vielen Molekü¬ 
len der ß-Galactosidase pro Zelle auslösen (► Abb. 16.2a). 

Warum kommt es zu dieser außerordentlichen Zunahme? Einen 
wichtigen Hinweis erhält man, wenn man die Menge der mRNA 
für die ß-Galactosidase bestimmt. Während der Lag-Phase nach 
dem Zusetzen von Lactose nimmt die mRNA-Konzentration 
zu, und diese mRNA wird dann in das Protein translatiert 
(► Abb. 16.2b). Darüber hinaus ist der hohe mRNA-Gehalt auch 
auf das Vorhandensein der Lactose zurückzuführen, denn wird 
die Lactose entfernt, nimmt der mRNA-Gehalt ab. Die Reaktion 
der Bakterienzelle auf Lactose erfolgt eindeutig auf der Ebene 
der Transkription. 

Chemische Verbindungen, die wie Lactose die Synthese eines 
Proteins stimulieren, bezeichnet man als Induktoren. Auf diese 
Weise produzierte Proteine nennt man induzierbare Proteine, 
während man bei ständiger Produktion von konstitutiven Pro¬ 
teinen spricht (vom lateinischen constituere für „grundlegend 
festsetzen“). 

Ihnen sind bisher in diesem Buch zwei grundlegenden Mecha¬ 
nismen begegnet, wie die Umsatzrate eines Stoffwechselwegs 
reguliert wird. In ►Abschn. 8.5 haben Sie die allosterische 
Regulation der Enzymaktivität kennengelernt. Dieser Mechanis¬ 
mus ermöglicht eine schnelle Feinregulation des Metabolismus. 
Die Regulation der Proteinkonzentration - also die Regulation 
der Konzentration von Enzymen - erfolgt langsamer, führt aber 
zu größeren Einsparungen an Energie und Aminosäuren. Die 
Proteinsynthese ist ein hochgradig energieverbrauchender Pro¬ 
zess, da der Zusammenbau der mRNA, die Beladung der tRNAs 
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16 Regulation der Genexpression 


a Lactose induziert die Synthese 
der ß-Galactosidase 


b Wirkung des Induktors auf die 
mRNA-Konzentration 


Wenn man dem Kulturmedium Lactose zusetzt, 
wird nach einer Lag-Phase ein Enzym produziert, 
das für den Lactosestoffwechsel essenziell ist. 

V _ J 


( V 

Während der Lag-Phase 
wird die mRNA für das 
Enzym produziert. 

L _ _ J 

r x 

Die mRNA-Menge nimmt 
kurz nach Entfernen des 

Induktors ab. 
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Abb. 16.2 Ein Induktor stimuliert die Expression eines Gens für ein Enzym, a Wird dem Medium einer Kultur des Bakteriums E. coli das 
Disaccharid Lactose zugesetzt, beginnt nach einer Lag-Phase die Produktion der ß-Galactosidase. b Die Expression startet etwas verzögert, da 
erst die mRNA für die ß-Galactosidase (die sog. lac-mRNA) gebildet werden muss. Die Menge an mRNA nimmt schnell ab, nachdem die Lactose 
verbraucht ist, was darauf hindeutet, dass die Induktion durch Lactose über die Regulation der Transkription erfolgt 


2 . 

< 


und die Bewegung der Ribosomen entlang der mRNA jeweils 
die Hydrolyse von ATP erfordern. In ► Abb. 16.3 werden beide 
Regulationsmechanismen miteinander verglichen. 

Operons sind Einheiten der 
Transkriptionsregulation bei Prokaryoten 

Die Gene, die bei E. coli die drei lactoseverarbeitenden Enzyme 
codieren, sind Strukturgene; sie spezifizieren jeweils die Pri¬ 


märstruktur (die Aminosäuresequenz) eines Proteinmoleküls. 
Dieses ist im hier besprochenen Fall ein Enzym, kann aber 
auch ein beliebiges anderes Protein sein. Die drei Gene lie¬ 
gen im E. co/Z-Chromosom nebeneinander. Diese Anordnung ist 
kein Zufall. Die Gene haben einen gemeinsamen Promotor, und 
ihre DNA wird in Form eines einzigen, durchgängigen mRNA- 
Moleküls transkribiert. Da diese spezifische mRNA die Syn¬ 
these der drei lactoseverarbeitenden Enzyme bestimmt, werden 
immer entweder alle drei Enzyme oder keines davon produziert, 
abhängig davon, ob ihre gemeinsame mRNA in der Zelle vor¬ 
handen ist oder nicht. 


Abb. 16.3 Zwei Mechanismen zur Re¬ 
gulation eines Stoffwechselwegs. Die 

Rückkopplung des Endprodukts eines 
Stoffwechselwegs kann die Enzymaktivi¬ 
tät blockieren (allosterische Regulation) 
oder die Transkription der Gene anhalten, 
welche die Enzyme des Reaktionswegs 
codieren (transkriptioneile Regulation) 


A-D sind molekulare Zwischen¬ 
stufen im Reaktionsweg bis 
zum Endprodukt. 


Das Endprodukt zeigt eine Rückkopplung und hemmt 
nur die Aktivität von Enzym 1, sodass der Reaktionsweg 
schnell blockiert wird. 
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Abb. 16.4 Das /«c-Operon von E. coli . Beim lac -Operon von E. coli handelt es sich um einen DNA-Abschnitt, der einen Promotor, einen Operator 
und die drei Strukturgene enthält, welche die Enzyme des Lactosestoffwechsels codieren 


Eine Gruppe von Genen mit einem einzigen Promotor bezeich¬ 
net man als Operon, und das Operon, das bei E. coli die drei 
lactoseverarbeitenden Enzyme codiert, nennt man Zac-Operon. 
Der Promotor des /ßc-Operons kann sehr effizient sein (d. h., die 
maximale Rate der mRNA-Synthese ist hoch), aber die mRNA- 
Synthese kann abgeschaltet werden, wenn die Enzyme nicht 
erforderlich sind. Ein normales Operon enthält einen Promo¬ 
tor und zwei oder mehr Strukturgene (► Abb. 16.4). Zusätzlich 
enthält es auch noch andere regulatorische Sequenzen, die 
wie der Promotor nicht transkribiert werden. Der Operator 
ist eine kurze DNA-Sequenz, die zwischen dem Promotor und 
den Strukturgenen liegt. Regulatorische Proteine, welche die 
Transkription entweder aktivieren oder hemmen (reprimieren), 
können sehr fest daran binden. 

Für die Kontrolle der Transkription von Operons gibt es zahl¬ 
reiche Mechanismen. Hier werden Sie drei Beispiele näher 
betrachten: 

■ ein induzierbares Operon, das durch ein Repressorprotein re¬ 
guliert wird 

■ ein reprimierbares Operon, das durch ein Repressorprotein 
reguliert wird 

■ ein Operon, das durch ein Aktivatorprotein reguliert wird 


Wechselwirkungen zwischen Operator und 
Repressor kontrollieren die Transkription des 
lac- und des frp-Operons 

Das lac -Operon enthält einen Promotor, an den die RNA- 
Polymerase bindet und die Transkription in Gang setzt, sowie 
einen Operator, an den ein als Repressor wirkendes Protein 
binden kann. Das Gen, das den Repressor codiert, liegt auf 
dem E. co/z-Chromosom in der Nähe des lac- Operons. Wenn 
der Repressor gebunden hat, wird die Transkription des Operons 
blockiert. Dieses Beispiel einer negativen Regulation wurde auf 
raffinierte Weise durch die Nobelpreisträger Francis Jacob und 
Jacques Monod ermittelt. 

Das Repressorprotein enthält zwei Bindungsstellen: eine für den 
Operator und eine für den Induktor. Das äußere Signal aus der 
Umgebung, welches das lac -Operon von E. coli induziert (etwa 
im menschlichen Verdauungstrakt) ist Lactose. Der eigentliche 
Induktor ist jedoch Allolactose, ein Molekül, das aus Lactose 
gebildet wird, sobald Lactose in die Bakterienzelle gelangt. Ist 
der Induktor nicht vorhanden, passt das Repressorprotein in die 


große Furche der Operator-DNA. Hier erkennt der Repressor 
eine spezifische Sequenz von Nucleotidbasen und bindet da¬ 
ran. Dadurch kann die RNA-Polymerase nicht an den Promotor 
binden und das Operon wird nicht transkribiert (► Abb. 16.5a). 
Sobald der Induktor vorhanden ist, bindet er an den Repressor 
und verändert dessen Konformation. Diese Änderung der drei¬ 
dimensionalen Struktur verhindert, dass der Repressor an den 
Operator bindet. Dadurch kann die RNA-Polymerase an den 
Promotor binden und mit der Transkription der Strukturgene des 
/ßc-Operons beginnen (► Abb. 16.5b). 

Animation 16.1 The Zac-Operon 

www.Life Ile. com/a 16.1 

An diesem Beispiel wird deutlich, dass regulatorische Sequen¬ 
zen, die kein Protein codieren, aber als Bindungs stellen für 
regulatorische Proteine und andere Proteine fungieren, die bei 
der Transkription mitwirken, für die Kontrolle der Transkription 
von entscheidender Bedeutung sind. 

Anders als das induzierbare System des lac -Operons sind an¬ 
dere Operons bei E. coli reprimierbar, das heißt, sie werden 
nur unter spezifischen Bedingungen blockiert. In einem solchen 
System bindet der Repressor normalerweise nicht an den Opera¬ 
tor. Wenn jedoch ein weiteres Molekül an den Repressor bindet, 
verändert dieses Protein seine Struktur und lagert sich an den 
Operator, sodass die Transkription blockiert wird. Ein Beispiel 
dafür ist das Operon, dessen Strukturgene die Synthese der Ami¬ 
nosäure Tryptophan katalysieren: 

durch fünf Enzyme katalysierte Reaktionen 

Ausgangsstoffe- > —>->- : ->- > Tryptophan 

Wenn Tryptophan in der Zelle in ausreichender Konzentration 
vorkommt, ist es ökonomisch, die Produktion der Enzyme für 
die Tryptophansynthese abzuschalten. Dafür verwendet die Zel¬ 
le einen Repressor, der an einen Operator im trp -Operon bindet. 
Aber der Repressor des trp -Operons ist normalerweise nicht an 
den Operator gebunden. Er bindet nur, wenn sich seine Struktur 
durch die Bindung des Corepressors Tryptophan verändert. 

Fassen wir einmal die Unterschiede zwischen diesen beiden Ar¬ 
ten von Operons zusammen: 

■ Bei induzierbaren Systemen interagiert das Substrat eines 
Stoffwechselwegs (der Induktor) mit einem regulatorischen 
Protein (dem Repressor) und macht es dadurch dem Re¬ 
pressor unmöglich, an den Operator zu binden, sodass die 
Transkription stattfinden kann. Man bezeichnet diesen Gen¬ 
regulationstyp auch als Substratinduktion. 
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16 Regulation der Genexpression 

■ Bei reprimierbaren Systemen bindet das Produkt eines 
Stoffwechselwegs (der Corepressor) an ein regulatorisches 
Protein, das dann an den Operator binden kann und die Tran¬ 
skription blockiert. Diesen Genregulationstyp nennt man 
auch Endproduktrepression. 

Im Allgemeinen kontrollieren induzierbare Systeme katabo- 
lische Reaktionswege (die eingeschaltet werden, sobald das 
Substrat verfügbar ist), reprimierbare Systeme hingegen kon¬ 
trollieren anabolische Reaktionswege (die eingeschaltet sind, 
bis die Konzentration des Produkts einen bestimmten Wert 
übersteigt). Bei beiden hier beschriebenen Systemen ist das re¬ 
gulatorische Protein ein Repressor, der für seine Funktion an den 
Operator bindet. Als Nächstes lernen Sie an einem Beispiel die 
positive Kontrolle kennen; an dieser ist kein Repressor, sondern 
ein Aktivator beteiligt. 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 8.1 besprochen, gibt es zwei Arten von 
Stoffwechsel (Metabolismus): Katabolische Reaktionswe- 
ge bauen komplexe Moleküle zu einfacheren Formen ab, 
wobei Energie freigesetzt wird, die zuvor in den chemi¬ 
schen Bindungen gespeichert war. Anabolische Reakti¬ 
onswege verknüpfen einfache Moleküle und bilden daraus 
komplexere Formen; bei diesem Vorgang muss Energie 
zugeführt werden. 


Animation 16.2 The frp-Operon 

www.Lifel le.com/al6.2 


Abb. 16.5 Das /«c-Operon: ein induzierbares System. 

a Wenn Lactose nicht vorhanden ist, wird die Synthese von 
Enzymen für den Lactosemetabolismus blockiert, b Lactose 
(der Induktor) führt zur Synthese von Enzymen des Lactose¬ 
stoffwechsels, indem das Molekül an das Repressorprotein 
bindet und so dessen Bindung an den Operator verhindert 


a Lactose nicht vorhanden 


O Der von Gen / codierte Re¬ 
pressor blockiert die Trans¬ 
kription, indem er an den 
Operator bindet. 

- < 




aktiver 

Repressor 


b Lactose vorhanden 


Die RNA-Polymerase kann 
nicht an den Promotor 
binden, die Transkription 
ist blockiert. 


Q Allolactose induziert die Transkripti¬ 
on durch Bindung an den Repressor, 
der dann nicht an den Promotor bin¬ 
den kann. Die RNA-Polymerase 
bindet an den Promotor. 


or ’ s 


_/ 


Es wird keine mRNA 
erzeugt, also wird auch 
kein entsprechendes 
Protein produziert. 


mm 


Induktor (Allolactose) 


inaktiver Repressor 


A*m 

Richtung der Transkription 


■KVXV 


z y a 
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§Jj Die RNA-Polymerase 
kann dann die Gene 
für die Enzyme tran¬ 
skribieren. 


Enzyme für den 
Lactosestoffwechsel 


mRNA- 
Transkript 
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Die Proteinsynthese kann durch Erhöhung 
der Promotoreffizienz reguliert werden 


Bei der negativen Kontrolle wird die Transkription in Ge¬ 
genwart eines Repressorproteins verringert. E. coli kann auch 
mithilfe einer positiven Kontrolle die Transkription verstär¬ 
ken, indem ein als Aktivator wirkendes Protein vorhanden ist. 
Betrachten Sie als Beispiel noch einmal das /ßc-Operon, bei 
dem die relativen Konzentrationen von Glucose und Lactose das 
Ausmaß der Transkription bestimmen. Wie Sie erfahren haben, 
kann der /ßc-Repressor nicht an den /ßc-Operator binden und 
so die Transkription zu blockieren, wenn Lactose vorhanden ist 
(►Abb. 16.5b). Glucose wird jedoch von der Zelle als Ener¬ 
giequelle bevorzugt, sodass das lac -Operon trotz eines hohen 
Lactosespiegels nicht wirkungsvoll transkribiert wird, wenn zu¬ 
gleich der Glucosespiegel hoch sind. Das liegt daran, dass für 
die effiziente Transkription des lac -Operons zusätzlich die Bin¬ 
dung eines Aktivatorproteins an den Operator notwendig ist. 

Bei einer geringen Glucosekonzentration in der Zelle wird 
ein Signalweg angeschaltet, der dazu führt, dass die Kon¬ 
zentration von cAMP (ein sekundärer Botenstoff) zunimmt 
(► Abschn. 7.3). Zyklisches AMP bindet an das Aktivatorpro¬ 
tein CRP (cAMP response protein). Dadurch ändert sich die 
Konformation von CRP, sodass das Protein an den /ßoPromotor 
binden kann. CRP ist ein Transkriptionsaktivator, da seine Bin¬ 
dung dazu führt, dass die RNA-Polymerase leichter an den 
Promotor andockt und sich dadurch die Transkriptionsrate er¬ 
höht (►Abb. 16.6). In Gegenwart einer ausreichenden Menge 
Glucose ist die cAMP-Konzentration gering, sodass CRP nicht 
an den Promotor bindet, und die Transkription des lac -Operons 
ist weniger effizient. Dies ist ein Beispiel für eine Katabolit- 
repression. Als Katabolit bezeichnet man ganz allgemein ein 
Abbauprodukt, das am Ende eines katabolischen Stoffwechsel¬ 
wegs steht. Bei einem solchen Genregulationssystem reprimiert 
das Vorhandensein der bevorzugten Energiequelle andere kata- 
bolische Reaktionswege. Die Mechanismen, welche die positive 
und negative Regulation des /ßc-Operons kontrollieren, sind in 
► Tab. 16.1 zusammengefasst. 


RNA-Polymerasen können zu bestimmten Arten 
von Promotoren gelenkt werden 


Bis jetzt haben Sie den Promotor als eine spezifische DNA- 
Sequenz kennengelemt, die stromaufwärts (d. h. in 5 r -Rich- 
tung) von einer Transkriptionsinitiationsstelle liegt. Die RNA- 
Polymerase bindet an den Promotor, sodass das Enzym die 
RNA-Synthese (Transkription) einer codierenden DNA-Region 
katalysieren kann. Der Promotor richtet die RNA-Polymerase 
so aus, dass sie den richtigen der beiden DNA-Stränge tran¬ 
skribiert, also den Matrizenstrang. Nicht alle Promotoren sind 
identisch, aber sie enthalten ähnliche Sequenzen, durch die sie 
von der RNA-Polymerase und anderen Proteinen erkannt wer¬ 
den. Prokaryotische Promotoren enthalten generell zwei Stellen 
mit solchen ErkennungsSequenzen. Diese beginnen zehn bezie¬ 
hungsweise 35 bp stromaufwärts des Transkriptionsstartpunkts 


a wenig Glucose; Lactose vorhanden 


Q Wenn die Glucosekonzentration niedrig ist, bindet 
ein regulatorisches Protein (CRP) cAMP, und der 
CRP-cAMP-Komplex bindet an den Promotor. 


RNA-Polymerase 



Die RNA-Polymerase 
bindet dann effizienter 
an den Promotor... 


Transkription 


mRNA- 

Transkript 


\ i 






|... und das lac -Operon - eine 
Gruppe von Genen, die Enzyme 
des Lactosestoffwechsels co¬ 
dieren - wird transkribiert. 


b viel Glucose; Lactose vorhanden 

-\ 

Bei einer hohen Glucosekonzentration 

ist die cAMP-Konzentration niedrig 
und CRP bindet nicht an den Promo¬ 
tor. Die RNA-Polymerase kann nicht 
wirksam binden. 


___ ■PUC 


@ Die Transkription der Strukturgene für Enzy¬ 
me des Lactosestoffwechsels ist verringert. 


Abb. 16.6 Eine Katabolitrepression reguliert das /«c-Operon. a Der 

Promotor des lac -Operons funktioniert nicht wirkungsvoll, wenn kein 
cAMP vorhanden ist. Das ist der Fall, wenn die Glucosekonzentration 
hoch ist. b Eine hohe Glucosekonzentration reprimiert die lactoseab¬ 
bauenden Enzyme 


und werden deshalb -10-Box und -35-Box genannt (statt Box 
oft auch Element oder Region). Unterschiedliche Promotortypen 
enthalten an diesen beiden Stellen unterschiedliche Erkennungs¬ 
sequenzen. Die größte Gruppe umfasst die Promotoren der soge¬ 
nannten Haushaltsgene. Dies sind alle Gene, die normalerweise 
in aktiv wachsenden Zellen exprimiert werden. Bei diesen Genen 
hat die -10-Box die Sequenz 5 / -TATAAT-3 / , die -35-Box hat die 
Sequenz 5 / -TTGACAT-3 / (N steht für ein beliebiges Nucleotid): 



-35-Box 


-10-Box 


Sinnstrang 

t -> t -^ I 

5'-NNNTTGACATNNNNNNNNNNNNNNNNNISrATAATNNNN*NNNNNNNNNNNN-3' 
3'-NNNAACTGTANNNNNNNNNNNNNNNNNIM\TATTANNNN*NNNNNNNNNNNN-5' 
I U 


Matritzenstrang 


Startpunkt der 
Transkription 


Andere Gruppen von Genen enthalten in der -10- und -35- 
Box andere ErkennungsSequenzen. Warum unterscheiden sich 
die DNA-Erkennungs Sequenzen bei den verschiedenen Promo¬ 
tortypen? Sie binden trotz allem dasselbe Protein, das heißt die 
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16 Regulation der Genexpression 


Tab. 16.1 Positive und negative Regulation beim lac -Operon 


Glucose 

cAMP-Konzentration 

RNA-Polymerase 
bindet an Promotor 

Lactose 

/ac-Repressor 

Transkription 
der lac-Ge ne? 

Wird Lactose von 
den Zellen genutzt? 

vorhanden 

niedrig 

nein 

nicht vorhanden 

aktiv und an Operator 
gebunden 

nein 

nein 

vorhanden 

niedrig 

ja, nicht effizient 

vorhanden 

inaktiv und nicht an 
Operator gebunden 

gering 

nein 

nicht 

vorhanden 

hoch 

ja, sehr effizient 

vorhanden 

inaktiv und nicht an 
Operator gebunden 

hoch 

ja 

nicht 

vorhanden 

hoch 

nein 

nicht vorhanden 

aktiv und an Operator 
gebunden 

nein 

nein 


RNA-Polymerase. Die Begründung lautet, dass an diese DNA- 
Sequenzen außer der RNA-Polymerase auch andere Proteine 
binden. Und diese anderen Proteine verstärken die Bindung der 
RNA-Polymerase an bestimmte Promotoren und vermitteln dem 
System ein gewisses Maß an Spezifität. 

Sigma-(a-)faktoren sind Proteine in prokaryotischen Zellen, 
die an die RNA-Polymerase binden und das Enzym zu spe¬ 
zifischen Promotortypen lenken. Bevor die RNA-Polymerase 
einen Promotor erkennen kann, muss ein a-Faktor an das Enzym 
gebunden haben. So ist beispielsweise er 70 die meiste Zeit ak¬ 
tiv und bindet an die ErkennungsSequenzen der Haushaltsgene; 
andere a-Faktoren werden nur unter bestimmten Bedingungen 
aktiviert. Wenn E. coli -Zellen besonderen Bedingungen aus¬ 
gesetzt sind, etwa einer DNA-Schädigung oder osmotischem 
Stress, wird a 38 aktiviert, der die RNA-Polymerase zu den 
Promotoren der verschiedenen Gene lenkt, die unter Stressbe¬ 
dingungen exprimiert werden. E. coli besitzt sieben a-Faktoren, 
wobei diese Zahl bei anderen Prokaryoten unterschiedlich ist. 

Die Regulation durch Proteine, die die RNA-Polymerase zu 
bestimmten Promotoren lenken, ist nicht ungewöhnlich. Im 
nächsten Abschnitt werden Sie erfahren, dass dies auch bei Eu- 
karyoten vorkommt. 

16.1 Wiederholung 

Die Genexpression wird bei den Prokaryoten meistens 
über eine Kontrolle der Transkription reguliert. Ein Ope¬ 
ron besteht aus einer Gruppe von eng gekoppelten Struk¬ 
turgenen und den DNA-Sequenzen, die ihre Transkription 
kontrollieren (Promotor und Operator). Operons können 
sowohl durch negative als auch durch positive Kontrolle 
reguliert werden. cr-Faktoren kontrollieren die Expressi¬ 
on an spezifischen Gruppen von prokaryotischen Genen, 
die in ihren Promotoren übereinstimmende Erkennungs¬ 
sequenzen enthalten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Bedingungen analysieren können, die die Expres¬ 
sion der Gene im lac -Operon beeinflussen. 

■ die Funktionen der verschiedenen DNA-Sequenzen im 
/ßc-Operon beschreiben können. 

■ erläutern können, wie a-Faktoren und Gensequenzen 
bei der Genregulation der Prokaryoten mitwirken. 


_ 7 _ 

1. Eine prokaryotische Zelle kann den Zucker „X“ metabolisie- 
ren und verwendet dafür das Enzym „Xase“. Wenn X in der 
Umgebung nur in einer geringen Konzentration vorhanden 
ist, zeigt die Xase in den Zellen nur eine geringe Aktivität. 
Wenn jedoch die Konzentration von X hoch ist, gibt es auch 
viel Xase. Welche fünf Mechanismen kommen infrage, mit 
denen die Zelle die Aktivität der Xase verringert, wenn kein X 
vorhanden ist? 

2. Vergleichen Sie die molekularen Bedingungen am Promotor 
des /tzc-Operons mit und ohne Lactose. 

3. Wie beeinflussen die a-Faktoren und die Erkennungssequen¬ 
zen die Expression von ganzen Gengruppen? 

4. Das Repressorprotein, das auf das lac -Operon von E. coli 
einwirkt, wird von einem regulatorischen Gen codiert. Der 
Repressor wird zurzeit nur in geringen Mengen und mit kon¬ 
stanter Geschwindigkeit produziert. Arbeitet der Promotor 
des Gens dieses Repressorproteins momentan effizient oder 
ineffizient? Ist die Synthese des Repressors konstitutiv oder 
ist er induzierbar und unterliegt Einflüssen aus der Umge¬ 
bung? 


Durch Untersuchungen mit Bakterien hat man grundlegende 
Vorstellungen von den Mechanismen gewonnen, welche die 
Genexpression regulieren und welche Funktionen regulatori¬ 
sche Proteine bei der positiven und bei der negativen Genregu¬ 
lation besitzen. Sie werden den gleichen Mechanismen wieder 
begegnen, wenn Sie sich als Nächstes der Kontrolle der Genex¬ 
pression bei Eukaryoten zuwenden. 


16.2 Die Genexpression der 
Eukaryoten wird durch 
Transkriptionsfaktoren 
reguliert 

Sowohl bei einzelligen Eukaryoten als auch bei vielzelligen 
Lebewesen müssen bestimmte Proteine genau zum richtigen 
Zeitpunkt produziert werden, bei Vielzellern zudem nur in den 
passenden Zellen und nicht in allen. Die Expression von eu- 
karyotischen Genen muss also exakt reguliert sein. Hier zwei 
Beispiele beim Menschen: 
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■ In exokrinen Zellen im menschlichen Pankreas bildet das 
Verdauungsenzym Procarboxy-Peptidase A bis zu 7,6 % des 
Gesamtproteins der Zelle; in anderen Zelltypen ist das En¬ 
zym normalerweise nicht nachweisbar. 

■ Die Zellen des menschlichen Brustdrüsengangs produzie¬ 
ren a-Lactalbumin, ein Protein in der Brustmilch, nur in 
der späten Schwangerschaftsphase und während der Stillzeit. 
a-Lactalbumin wird von anderen Zelltypen nicht erzeugt. 

Die Expression eukaryotischer Gene wird zweifellos streng re¬ 
guliert. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Transkriptionsrate eines eukaryotischen Gens wird durch 
ein Zusammenwirken von Transkriptionsfaktoren und anderen 
Proteinen bestimmt, die an regulatorische Sequenzen des Gens 
binden. 

■ DNA-bindende Proteine enthalten bestimmte gemeinsame Struk¬ 
turmotive, die für ihre Bindungsfunktion von Bedeutung sind. 

■ Bei eukaryotischen Genen, deren Expression koordiniert erfolgt, 
gibt es immer einige gemeinsame Transkriptionsfaktoren. 

Wie bei den Prokaryoten kann auch die Genexpression der Eu¬ 
karyoten während der Transkription und Translation des Gens 
zum fertigen Protein an verschiedenen Stellen reguliert werden 
(► Abb. 16.7). Dieser Abschnitt handelt von den Mechanismen, 
durch die bei Eukaryoten eine selektive Transkription spezifi¬ 
scher Gene ermöglicht wird. Die Mechanismen für die Regulati¬ 
on der Genexpression bei den Eukaryoten unterliegen ähnlichen 
Anforderungen wie bei den Prokaryoten. Beide grundlegende 
Zelltypen, die Procyte und die Eucyte, nutzen Protein-DNA- 
Wechselwirkungen und die negative und positive Kontrolle der 
Genexpression. Es bestehen jedoch auch zahlreiche Unterschie¬ 
de; diese liegen teilweise am Zellkern der Eukaryoten, der die 
Transkription räumlich von der Translation trennt (► Tab. 16.2). 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 16.7: Bei Prokaryoten sind Transkription und 
Translation häufig zeitlich und räumlich gekoppelt, bei Euka¬ 
ryoten hingegen getrennt. Welche Vorteile bringt das Komparti¬ 
ment eines Zellkerns mit sich? 


Activity 16.1 Eukaryotic Gene Expression Control Points 

www.Life Ile. com/ac 16.1 


Allgemeine Transkriptionsfaktoren wirken 
auf eukaryotische Promotoren 


Ein Promotor ist bei den Eukaryoten (wie bei den Prokaryo¬ 
ten) eine DNA-Sequenz etwas stromaufwärts des 5 r -Endes der 
codierenden Region eines Gens, wo die RNA-Polymerase bin¬ 
det und die Transkription in Gang gesetzt wird. Eukaryotische 
Promotoren weisen zwar größere Unterschiede auf als die der 
Prokaryoten, viele enthalten jedoch eine Nucleotidsequenz, die 
der -10-Box der prokaryotischen Promotoren ähnelt. Diese Box 
liegt normalerweise in der Nähe des TranskriptionsStartpunkts. 


Zellkern 





mRNA 


Kontrolle durch 
Transport 


Kernpore 


inaktive mRNA 


Cytoplasma 


aktives/ 

inaktives 

Protein 


Kontrolle durch Sta 
bilität der mRNA 


Kontrolle der 
Translation 


9 posttranslationale 
Kontrolle der 
Proteinaktivität 


Abb. 16.7 Potenzielle Stellen, an denen die Genexpression regu¬ 
liert werden kann. Die Genexpression kann vor der Transkription (1), 
während der Transkription (2, 3), nach der Transkription, aber vor der 
Translation (4, 5), während der Translation (6) oder nach der Translati¬ 
on (7) reguliert werden. (Chromatin-Remodeling ► Abschn. 16.4) 


Man bezeichnet die Sequenz als TATA-Box, da sie viele AT- 
Basenpaare enthält. Die TATA-Box ist diejenige Stelle, an der 
die DNA anfängt zu denaturieren, sodass der Matrizenstrang 
zugänglich wird. Neben der TATA-Box enthalten eukaryotische 
Promotoren normalerweise mehrere regulatorische Sequenzen, 
die von Transkriptionsfaktoren erkannt und gebunden werden. 
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16 Regulation der Genexpression 


Tab. 16.2 Transkription bei Prokaryoten und Eukaryoten 



Prokaryoten 

Eukaryoten 

Position von funktionell 
verwandten Genen 

häufig als Cluster in Operons 

häufig voneinander entfernt; eigene Promotoren 

RNA-Polymerasen 

eine 

drei: 

Typ I transkribiert rRNA 

Typ II transkribiert mRNA 

Typ III transkribiert tRNAs und kleine RNAs 

Promotoren und andere 
regulatorische Sequenzen 

wenige 

viele 

Initiation der Transkription 

Bindung der RNA-Polymerase an den Promotor 

Bindung zahlreicher Proteine, einschließlich RNA-Polymerase 


Diese regulatorischen Proteine tragen zur Transkriptionskon¬ 
trolle bei. 

Wie die prokaryotische RNA-Polymerase kann auch die eu- 
karyotische RNA-Polymerase nicht einfach an den Promotor 
binden und die Transkription in Gang setzen. Das ist erst 
möglich, nachdem sich verschiedene allgemeine Transkripti¬ 
onsfaktoren am Chromosom gruppiert haben (►Abb. 16.8). 
Allgemeine Transkriptionsfaktoren binden an die meisten Pro¬ 
motoren und unterscheiden sich von Transkriptionsfaktoren, die 
nur auf bestimmte Promotoren und Promotorentypen einwir¬ 
ken. Zuerst bindet der Proteinkomplex TFIID (TF steht für 
Transkriptionsfaktor) an die TATA-Box. Durch diese Bindung 
verändert sich sowohl die Struktur von TFIID als auch der 
DNA. Dadurch wird an der DNA eine neue Oberfläche zu¬ 
gänglich, welche die Bindung weiterer Transkriptionsfaktoren 
erlaubt, sodass ein Transkriptionskomplex entsteht. Die RNA- 
Polymerase II dockt nur an, nachdem mehrere weitere Proteine 
an diesen Komplex gebunden haben. 

Animation 16.3 Initiation of Transcription 

www.Lifel le.com/al6. 3 

Jeder allgemeine Transkriptionsfaktor besitzt bei der Genex¬ 
pression eine Funktion: 

■ TFIIB bindet sowohl an die RNA-Polymerase als auch an 
TFIID und trägt zur Erkennung der Initiationsstelle der Tran¬ 
skription bei. 

■ TFIIF verhindert die unspezifische Bindung des Komplexes 
an die DNA und trägt dazu bei, die RNA-Polymerase zum 
Komplex zu rekrutieren. 

■ TFIIE bindet an den Promotor und stabilisiert die Denaturie¬ 
rung der DNA. 

■ TFIIH öffnet die DNA für die Transkription. 

Regulatorische DNA-Sequenzen wie die TATA-Box kommen in 
den Promotoren von zahlreichen eukaryotischen Genen vor; sie 
werden von Transkriptionsfaktoren erkannt, die in allen Zel¬ 
len eines Organismus vorhanden sind. Andere regulatorische 
Sequenzen kommen nur in wenigen Genen vor und werden 
von spezifischen Transkriptionsfaktoren erkannt. Diese Fakto¬ 
ren kommen möglicherweise nur in bestimmten Zelltypen oder 
in bestimmten Phasen des Zellzyklus vor, oder sie werden nur 
als Reaktion auf Signale in der Zelle oder aus der Umgebung 
über Signalwege aktiviert (► Kap. 7). 


Promotor 


transkribierte Region 


TATA-Box | 


Initiationsstelle der Transkription 



Der erste allgemeine Tran¬ 
skriptionsfaktor TFIID bindet im 
Promotor an die TATA-Box, ... 


0 ... und ein weiterer Tran- 
skriptionsfaktor kommt 


hinzu. 


(Die RNA-Polymerase II 
bindet nur, wenn mehrere 
allgemeine Transkriptions¬ 
faktoren bereits an die 
DNA gebunden sind. 


Weitere allgemeine Transkrip¬ 
tionsfaktoren kommen hinzu ... 




I... und die RNA-Poly¬ 
merase kann mit der 
Transkription beginnen. 


Abb. 16.8 Die Initiation der Transkription an eukaryotischen Pro- 
motoren. Außer TFIID, der an die TATA-Box bindet, besitzen al¬ 
le Transkriptionsfaktoren in diesem Transkriptionskomplex nur Bin¬ 
dungsstellen für andere Proteine im Komplex, binden aber selbst nicht 
direkt an die DNA. B, E, F und H sind Transkriptionsfaktoren 
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Abb. 16.9 Transkriptionsfaktoren und 
die Initiation der Transkription. Die 

Aktivitäten zahlreicher Proteine bestim¬ 
men, ob und wo die RNA-Polymerase II 
die DNA transkribiert 


allgemeine T ranskriptionsfaktoren 


Sequenzen, an die spezifische Tran¬ 
skriptionsfaktoren binden, können 
vom eigentlichen Startpunkt der Tran¬ 
skription weit entfernt liegen. 



Enhancer 


Bindung Bindungsstelle Bindung 
des regu- für Transkrip- der RNA- 
latorischen tionsfaktoren Polymerase 
Proteins 

V._. __ J 

Y 


transkribierte 

Region 



Spezifische Proteine können DNA-Sequenzen 
erkennen und daran binden und regulieren so 
die Transkription 

Einige regulatorische DNA-Sequenzen sind positive Elemente, 
die man als Enhancer bezeichnet: An sie binden Transkrip¬ 
tionsfaktoren, die entweder die Transkription aktivieren oder 
die Transkriptionsrate erhöhen. Andere regulatorische Elemen¬ 
te sind Silencer: An sie binden Faktoren, die die Transkription 
unterdrücken. Die meisten regulatorischen Elemente, die für 
die korrekte Expression eines Gens erforderlich sind, liegen 
innerhalb weniger Hundert Basenpaare stromaufwärts des Tran¬ 
skriptionsstartpunkts. So enthält beispielsweise der Promotor 
des Albumingens der Maus die gesamte Information, die für 
die spezifische Expression des Gens in Leberzellen notwendig 
ist, innerhalb von 170bp stromaufwärts des Transkriptionsstart- 
punkts. Einige regulatorische Elemente können aber durchaus 
Tausende von Basenpaaren entfernt liegen und die Expression 
von mehreren nahe beieinander liegenden Genen beeinflussen. 
Wenn Transkriptionsfaktoren an diese Elemente binden, treten 
sie mit dem RNA-Polymerase-Komplex in Wechselwirkung und 
verursachen eine Krümmung der DNA (► Abb. 16.9). Die Kom¬ 
bination aus der Bindung von Transkriptionsfaktoren an ein Gen 
bestimmt die Transkriptionsrate. So enthält beispielsweise ein 
unreifer roter Erythrocyt im Knochenmark große Mengen an 
ß-Globin. In diesen Zellen wirken mindestens 13 verschiede¬ 
ne Transkriptionsfaktoren bei der Regulation der Transkription 
des ß-Globin-Gens mit. Nicht alle diese Faktoren sind in an¬ 


deren Zellen aktiv oder überhaupt vorhanden, beispielsweise in 
unreifen Leukocyten, die vom selben Knochenmark produziert 
werden. Das führt dazu, dass das ß-Globin-Gen in diesen Zellen 
nicht exprimiert wird. Es sind zwar in allen Zellen die gleichen 
Gene vorhanden, aber der Werdegang einer Zelle wird dadurch 
bestimmt, welche Gene sie wann exprimiert. Wie aber erkennen 
Transkriptionsfaktoren spezifische DNA-Sequenzen? 


Die Bindung erfolgt aufgrund spezifischer 
Wechselwirkungen zwischen Protein und DNA 

Wie Sie gesehen haben, wirken bei der Aktivierung und Inak¬ 
tivierung spezifischer Gene spezifische DNA-bindende Proteine 
(Transkriptionsfaktoren) mit. Genauer gesagt handelt es sich da¬ 
bei um spezifische DNA-bindende Domänen innerhalb dieser 
Proteine. In diesen Proteindomänen gibt es mehrere allgemei¬ 
ne Strukturmotive, die an DNA binden. Diese bestehen aus 
verschiedenen Kombinationen von Sekundär Strukturen; sie kön¬ 
nen auch besondere Komponenten wie Zink enthalten. Eines 
der allgemeinen Strukturmotive in DNA-bindenden Domänen ist 
das Helix-Turn-Helix-Motiv, bei dem zwei a-Helices über eine 
nichthelikale Kehre verbunden sind. Die in der großen DNA- 
Furche liegende „Erkennungshelix“ tritt mit den DNA-Basen se¬ 
quenzspezifisch in Wechselwirkung. Die im rechten Winkel dazu 
nach außen zeigende Helix interagiert mit dem Zucker-Phosphat- 
Rückgrat, wodurch sichergesteht ist, dass die innere Helix in der 
richtigen Orientierung mit den Basen in Kontakt tritt. 
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16 Regulation der Genexpression 




Helix-Turn-Helix-Motiv an die DNA gebundenes Strukturmotiv 


Querverweis 

Die räumliche Struktur und die Chemie der DNA sind von 
entscheidender Bedeutung dafür, dass DNA von Proteinen 
erkannt werden kann. Wie Proteine durch ihre räumliche 
Struktur und die chemischen Eigenschaften ihrer Ami¬ 
nosäureseitenketten in der Lage sind, nichtkovalent an 
andere Moleküle zu binden, wird in ► Abschn. 3.2 bespro¬ 
chen. 


Wie kann ein Protein in der DNA eine Sequenz erkennen? Wir 
wollen einmal die Funktionsweise eines dieser Motive betrach¬ 
ten. Wie bereits in ►Abschn. 13.2 besprochen wurde, bilden 
die komplementären Basen der DNA Wasserstoffbrücken unter¬ 
einander. Sie können aber auch zusätzliche Wasserstoffbrücken 
mit Proteinen bilden, besonders an Stehen, die in der großen 
oder kleinen Furche zugänglich sind. Auf diese Weise kann die 
intakte DNA-Doppelhelix von einem Proteinmotiv erkannt wer¬ 
den, dessen Struktur 

■ in die große oder kleine Furche hineinpasst, 

■ Aminosäuren enthält, die in das Innere der Doppelhelix hin¬ 
einragen können, sowie 

■ Aminosäuren enthält, die mit den innen hegenden Basen 
Wasserstoffbrücken bilden können. 


Transkriptionsfaktoren bilden die Grundlage 
der Zelldifferenzierung 

Während der Entwicklung eines komplexen vielzelligen Orga¬ 
nismus aus einer befruchteten Eizelle bis hin zum ausgewach¬ 
senen Lebewesen differenzieren (spezialisieren) sich die Zellen 
immer mehr. Die Zelldifferenzierung wird vielfach durch Ver¬ 
änderungen der Genexpression herbeigeführt, was wiederum die 
Folge der Aktivierung und Inaktivierung diverser Transkripti¬ 
onsfaktoren ist. Ihnen begegnet dieses Thema in ► Kap. 19 ge¬ 
nauer. Hier zur Erinnerung: Alle differenzierten Zellen enthalten 
das vollständige Genom, und ihre spezifischen Eigenschaften 
entstehen durch die unterschiedliche Expression von Genen. 
(Ausnahmen sind lediglich unvollständige Zellen wie die kern¬ 
losen Erythrocyten der Säugetiere.) 


Die Expression von Gengruppen kann durch 
Transkriptionsfaktoren koordiniert werden 

Wie koordinieren eukaryotische Zehen die Regulation mehrerer 
Gene, deren Transkription zur selben Zeit eingeschaltet werden 
muss? Bei Prokaryoten ist dieses Problem dadurch gelöst, dass 
mehrere Gene in Form eines Operons angeordnet sind, das von 
einem einzigen Promotor kontrolliert wird; außerdem gibt es die 
a-Faktoren, die verschiedene Promotortypen erkennen können. 
Die meisten eukaryotischen Gene verfügen jedoch über einen 
eigenen Promotor, und Gene, die zusammen reguliert werden, 
können weit voneinander entfernt hegen. In solchen Fähen kann 
die Expression der Gene dadurch koordiniert werden, dass sie 
regulatorische Sequenzen haben, an die die gleichen Transkrip¬ 
tionsfaktoren binden. 

Durch gleiche regulatorische Sequenzen bei Genen ist es ei¬ 
nem Organismus möglich, auf Stress zu reagieren. Pflanzen 
besitzen beispielsweise solche Sequenzen, die bei der Reakti¬ 
on auf Trockenheit eine Rolle spielen. Unter der Einwirkung 
von Trockenstress muss eine Pflanze gleichzeitig mehrere Pro¬ 
teine synthetisieren, deren Gene im gesamten Genom verteilt 
sind. Um die Expression der Stressreaktion zu koordinieren, 
muss jedes damit zusammenhängende Gen in der Nähe des Pro¬ 
motors eine spezifische regulatorische Sequenz enthalten, die 
man als Stress-Response-Element (SRE) bezeichnet. An die¬ 
ses Element bindet ein Transkriptionsfaktor und stimuliert die 
mRNA-Synthese (► Abb. 16.10). Die Stressproteine unterstüt¬ 
zen nicht nur die Pflanze dabei, Wasser zu sparen, sondern 
schützen auch vor einer übermäßigen Salzkonzentration im Bo¬ 
den und vor dem Erfrieren. Dieser Befund ist von besonderer 
Bedeutung für die Landwirtschaft, da Nutzpflanzen häufig unter 
nicht optimalen Bedingungen wachsen müssen beziehungswei¬ 
se durch die Witterung beeinflusst werden. 

16.2 Wiederholung 

Eukaryoten können die Transkriptionsrate auf verschiede¬ 
ne Weise erhöhen oder verringern, um die Genexpression 
zu regulieren. Bevor die RNA-Polymerase an einen eu¬ 
karyotischen Promotor andockt und mit der Transkription 
beginnt, müssen verschiedene Transkriptionsfaktoren an 
bestimmte kurze DNA-Sequenzen gebunden sein. An¬ 
dere, spezifische Transkriptionsfaktoren binden an regu¬ 
latorische DNA-Sequenzen und treten mit dem RNA- 
Polymerase-Komplex in Wechselwirkung, wodurch die 
Genexpression differenziert reguliert wird. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die verschiedenen Mechanismen erläutern können, 
durch die Transkriptionsfaktoren die Genexpression 
regulieren. 






16.3 Viren regulieren während ihres Vermehrungszyklus ihre Genexpression 


Abb. 16.10 Koordinierung der Gen¬ 
expression. Ein einzelnes Signal aus der 
Umgebung, zum Beispiel Trockenstress, 
verursacht die Synthese eines Transkripti¬ 
onsfaktors, der auf zahlreiche Gene einwirkt 


| Ein Stressfaktor (etwa Trockenheit) 
aktiviert die Transkription eines Gens, 
das einen Transkriptionsfaktor codiert. 



Promotor 


Gen für den 
Transkriptions- RNA- 
faktor Polymerase 

rl ^ 


mRNA 


| Die Bindung des Transkrip¬ 
tionsfaktors an das Stress- 
Response-Element (SRE) 
stimuliert die Transkription 
der Gene A, B und C, ... 


Transkription 

I 


Translation 


l 


Q Q Transkriptionsfaktor 



mRNA 
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... die verschiedene Proteine produzieren, 
die bei der Stressreaktion mitwirken. 


■ die Elemente in Transkriptionsfaktoren beschreiben 
können, die es den Faktoren ermöglichen, spezifische 
Regionen in der DNA zu erkennen und daran zu bin¬ 
den. 

■ anhand eines Beispiels erläutern können, wie eukaryo- 
tische Gene, die weit voneinander entfernt lokalisiert 
sind, koordiniert exprimiert werden können. 


_ 7 _ 

1. Durch welche Mechanismen regulieren Transkriptionsfakto¬ 
ren die Transkriptionsrate von Genen? 

2. Wie erkennen Transkriptionsfaktoren spezifische DNA-Se- 
quenzen? 

3. Wie kann bei einem Eukaryoten mehr als ein Gen gleichzeitig 
reguliert werden? 


Sie haben nun erfahren, wie Prokaryoten die Transkription ihrer 
Operons und Eukaryoten die Transkription ihrer einzelnen Ge¬ 
ne regulieren. Der nächste Abschnitt handelt davon, wie Viren 
prokaryotische und eukaryotische Transkriptionsmechanismen 
übernehmen und damit ihren Vermehrungszyklus vollständig 
durchlaufen. 

16.3 Viren regulieren während ihres 
Vermehrungszyklus ihre 
Genexpression 

„Ein Virus ist eine schlechte Nachricht, verpackt in einer Prote¬ 
inhülle.“ Diese Bemerkung des Immunologen Sir Peter Meda- 
war trifft auf jeden Fall für die Zehen zu, die von Viren infiziert 
werden. Wie in ►Kap. 13 besprochen, injiziert ein bakteri- 
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16 Regulation der Genexpression 


eiles Virus (ein Bakteriophage) sein genetisches Material in 
eine prokaryotische Wirtszelle und wandelt diese damit in eine 
Produktionsstätte für Viren um (►Abb. 13.1). Andere Viren 
dringen vollständig in die Zellen ein und streifen dann ihre Hülle 
ab, um daraufhin den Expressionsapparat der Zelle zu überneh¬ 
men. Die Vermehrungszyklen der Viren sind sehr effizient. Ein 
Beispiel dafür ist das Poliovirus: Ein einziges Virus, das eine 
Säugerzelle infiziert, kann auf einen Schlag über 100.000 neue 
Viruspartikel hervorbringen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der Vermehrungszyklus eines Virus kann lytisch oder lysogen 
sein. 

■ Wenn der Vermehrungszyklus eines Virus bekannt ist, kann man 
therapeutische Wirkstoffe entwickeln, mit denen sich Infektio¬ 
nen bekämpfen lassen. 

Viren sind kleine infektiöse Faktoren, die lebende Zellen als 
Wirtszellen infizieren und sich nur in diesen vermehren können. 
Freie Viruspartikel nennt man Virionen. Die meisten enthal¬ 
ten zwei oder drei Komponenten: das Genmaterial, das aus 
DNA oder RNA besteht; eine Proteinhülle, die das Genma¬ 
terial schützt; und in bestimmten Fällen eine Umhüllung aus 
Lipiden, die die Proteinschicht umgibt. Wie Sie in diesem Ab¬ 
schnitt erfahren werden, enthalten Virusgenome Sequenzen, die 
regulatorische Proteine codieren. Diese Proteine „erobern“ den 
Expressionsapparat der Wirtszelle, sodass die Viren einen voll¬ 
ständigen Vermehrungszyklus durchlaufen können. 


Viren können zwei Arten von 
Vermehrungszyklen durchlaufen 

Nachdem ein Virusgenom in eine Zelle eingedrungen ist, über¬ 
nimmt der Eindringling im Allgemeinen den Expressionsap¬ 
parat der Zelle. In einigen Fällen jedoch kommt es zu einer 
anderen Abfolge von Ereignissen, durch die das Virusgenom in 
das Wirtsgenom integriert wird. 

Lytischer Zyklus Das Hershey-Chase-Experiment (►Ab- 
schn. 13.1, „Experiment: Das Hershey-Chase-Experiment“) be¬ 
ruhte auf dem normalen Vermehrungszyklus von Viren, dem 
lytischen Zyklus. Dieser wird so genannt, weil die infizier¬ 
te Wirtszelle kurz nach der Infektion lysiert wird (platzt) und 
die Virusnachkommen freisetzt (Zelllyse). Bei diesem Zyklus 
übernimmt das Genmaterial des Virus die Kontrolle über den 
Expressionsapparat der Wirtszelle. Bei einigen Bakteriopha¬ 
gen oder kurz Phagen (Viren, die Bakterien infizieren), verläuft 
der Vorgang außerordentlich schnell - innerhalb von 15 min tre¬ 
ten neue Phagenpartikel in der Bakterienzelle auf, 10 min später 
ist das Spiel vorbei und die Partikel werden aus der lysierten 
Zelle freigesetzt. Was ist da geschehen? 

Auf molekularer Ebene umfasst der Vermehrungszyklus eines 
lytischen Virus eine frühe und eine späte Phase (► Abb. 16.1 1). 
Im Text und in ►Abb. 16.11 finden sich Beispiele sowohl für 
die positive als auch für die negative Regulation der Genex¬ 


pression, die die Genexpression stimulieren beziehungsweise 
hemmen: 

■ Das virale Genom enthält einen Promotor, an den die RNA- 
Polymerase der Wirtszelle bindet. In der frühen Phase 
(1-2 min nach Eindringen der DNA) werden virale Gene 
transkribiert, die diesem Promotor am nächsten liegen (po¬ 
sitive Regulation). 

■ Diese frühen Gene codieren häufig Proteine, welche die 
Transkription der Wirtszelle abschalten (negative Regulati¬ 
on) und die Replikation und Transkription der späten viralen 
Gene stimulieren (positive Regulation); 3 min nach Eindrin¬ 
gen der DNA bauen virale Enzyme das Chromosom der 
Wirtszelle ab und stellen so für die Synthese von viralen Ge¬ 
nomen Nucleotide zur Verfügung. 

■ In der späten Phase werden die späten Gene des Virus tran¬ 
skribiert (positive Regulation); sie codieren die Proteine des 
Capsids (der äußeren Virushülle) sowie weitere Proteinbe¬ 
standteile des Virus und die Enzyme, welche die Wirtszelle 
lysieren und neue Virionen freisetzen. Das beginnt 9 min 
nach Eindringen der DNA und 6 min, bevor der erste neue 
Phage erscheint. 

Der gesamte Vorgang - von der Bindung und Infektion bis zur 
Freisetzung neuer Phagen - dauert etwa 30 min. Während dieses 
Zeitraums wird die Abfolge der Transkriptionsvorgänge genau 
kontrolliert, damit vollständige, infektiöse Viren entstehen. 

Lysogener Zyklus Wie alle Genome kann auch das eines 
Virus mutieren und sich durch natürliche Selektion in der Evo¬ 
lution wandeln. So verfügen einige Viren mit dem lysogenen 
Zyklus über einen vorteilhaften Mechanismus, der das Einset¬ 
zen des lytischen Zyklus verzögert. Bei der Lysogenie wird 
die virale DNA in die Wirts-DNA integriert und damit zu ei¬ 
nem Prophagen (►Abb. 16.12). Während sich die Wirtszelle 
teilt, wird die virale DNA zusammen mit der Wirts-DNA re¬ 
pliziert. Der Prophage kann innerhalb des bakteriellen Genoms 
für Tausende von Generationen inaktiv bleiben; dabei entstehen 
zahlreiche Kopien der ursprünglichen Virus-DNA. 

Wenn die Wirtszelle jedoch schlecht wächst (sich nur sehr 
langsam vermehrt), „zieht das Virus die Reißleine“. Es geht un¬ 
mittelbar in den lytischen Zyklus über. Der Prophage schneidet 
sich aus dem Wirtschromosom heraus und vervielfältigt sich. 
Anders ausgedrückt kann das Virus seine Existenz und Ver¬ 
mehrung sichern, indem es seine DNA in das Wirtschromosom 
integriert, wo es dann als „blinder Passagier“ ruht, bis sich die 
Bedingungen ändern und eine Zelllyse für das Virus günstiger 
ist. 


Viren der Eukaryoten können 
komplexe Vermehrungszyklen aufweisen 

Eukaryoten sind anfällig für Infektionen durch verschiedene Ar¬ 
ten von Viren, deren Genom aus RNA oder DNA bestehen kann. 
Eine Untergruppe der RNA-Viren bezeichnet man als Retro¬ 
viren. 
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i Ein Protein der frü¬ 
hen Phase schaltet 
die Transkription 
der Gene der (bak¬ 
teriellen) Wirtszelle 
ab, ... 

Q ... und ein anderes 
stimuliert die Repli¬ 
kation des Virusge- 
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Abb. 16.11 Der lytische Zyklus: ein Mechanismus für die Reproduktion von DNA-Viren, a In einer Wirtszelle, die mit einem Virus infiziert 
ist, dienen die frühen Gene des Virus dazu, die Transkription der Wirtszelle abzuschalten, während das Virus selbst repliziert wird. Sobald 
das Virusgenom repliziert ist, produzieren seine späten Gene die Capsidproteine, die das Genom verpacken, sowie andere Proteine, welche die 
Wirtszelle lysieren. b Bakteriophagen haben sich an eine E. coli -Wirtszelle geheftet und der Vermehrungszyklus wurde in Gang gesetzt, sodass 
neue Phagenpartikel entstehen. Die Zelle ist im Querschnitt dargestellt 


■ DNA-Viren : Viele Viruspartikel enthalten doppelsträngige 
DNA. Einige enthalten jedoch einzelsträngige DNA, und 
der komplementäre Strang wird erst erzeugt, nachdem das 
Virusgenom in die Wirtszelle gelangt ist. Wie einige Bak¬ 
teriophagen können auch DNA-Viren, die Eukaryoten in¬ 
fizieren, sowohl einen lytischen als auch einen lysogenen 


Vermehrungszyklus durchlaufen. Beispiele sind Herpes- und 
Papillomviren. (Letztere verursachen Warzen.) 

■ RNA-Viren : Manche virale Genome bestehen aus RNA, die 
meistens, aber nicht immer, einzelsträngig ist. Die RNA wird 
durch die Maschinerie des Wirts translatiert, sodass virale 
Proteine gebildet werden. Einige davon sind an der Replika- 
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Neue Phagen werden freigesetzt 
und der Zyklus beginnt erneut. 


(0 Der Zusammenbau 
neuer Phagen ist 
abgeschlossen. 

Ein phagencodier¬ 
tes Enzym lysiert 
die Zelle. 


Daninn 



5 Wirtszelle 
transkribiert die 
Phagen-DNA 
und translatiert 
die Phagen- 
RNA, sodass 
Phagenproteine 
gebildet werden. 


| Es wird neue Phagen¬ 
DNA gebildet, wobei die 
Nucleotide aus der frü¬ 
heren DNA der Wirtszelle 
stammen. 


Die Phagen-DNA integriert sich selbst in das Bakterienchro¬ 
mosom und wird zu einem nichtinfektiösen Prophagen. 


2 . 

< 


Abb. 16.12 Der lytische und der lysogene Zyklus von Bakteriophagen. Während des lytischen Zyklus führt die Infektion eines Bakteriums 
durch virale DNA direkt zur Vervielfältigung des Virus und zur Lyse der Wirtszelle. Beim lysogenen Zyklus wird ein inaktiver Prophage in die 
Wirts-DNA integriert und dort bei jeder bakteriellen Zellteilung repliziert 


Virus-RNA Reverse 



Abb. 16.13 Der Vermehrungszyklus des HIV. Das Retrovirus dringt durch Fusion seiner Hülle mit der Plasmamembran der Wirtszelle in diese 
ein. Durch die reverse Transkription der retroviralen RNA entsteht dann ein cDNA-Provirus - ein komplementäres DNA-Molekül, das sich selbst 
in das Wirtsgenom integriert 
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tion des RNA-Genoms beteiligt. Das Influenzavirus besitzt 
ein RNA-Genom. 

■ Retroviren : Wie Sie in ►Abschn. 14.2 erfahren haben, ist 
das Retrovirus ein RNA-Virus, das ein Gen für die Re¬ 
verse Transkriptase trägt, ein Enzym, das von einer RNA- 
Matrize DNA synthetisiert. Das Retrovirus erzeugt mit die¬ 
sem Enzym eine DNA-Kopie seines Genoms, die dann in 
das Genom der Wirtszelle integriert wird. Die integrierte 
DNA fungiert als Matrize sowohl für mRNA als auch für 
neue Virusgenome. HIV ist ein Retrovirus, das Zellen des 
Immunsystems infiziert und die erworbene Immunschwäche¬ 
krankheit Aids hervorruft. 


Querverweis 

► Abschn. 25.4 handelt von der Vielfalt der Viren. Daran 
lässt sich auch erklären, warum das Genom einiger Viren 
aus einzelsträngiger RNA besteht, und wie sich RNA- 
Retroviren durch reverse Transkription vermehren. 


Bei HIV erfolgt die Genregulation während 
der Transkription auf Ebene der Elongation 

Wie Sie bis jetzt erfahren haben, erfolgt die Genregulation häu¬ 
fig auf Ebene der Initiation der Transkription, wobei sowohl 
Aktivator- als auch Repressorproteine, die an die Promotoren 
von Genen binden, eine Rolle spielen. Untersuchungen an HIV 
und anderen Viren haben jedoch ergeben, dass die Transkription 
auch in der Elongationsphase kontrolliert werden kann. 


Querverweis 

In ► Abschn. 41.6 finden sich Informationen zu HIV und 
wie sich das Virus auf das Immunsystem auswirkt. 


HIV ist ein membranumhülltes Virus; es ist von einer 
Phospholipidmembran (Capsid) umgeben, die von der Wirts¬ 
zelle stammt, einem spezifischen Zelltyp des Immunsystems 
(► Abb. 16.13). Während der Infektion interagieren Proteine in 
dieser Membran mit Proteinen auf der Oberfläche der Wirts- 
zelle, und die Virushülle verschmilzt mit der Membran der 
Wirtszelle. Nachdem das Virus in die Zelle eingedrungen ist, 
wird das Capsid abgebaut. Die virale Reverse Transkriptase 
verwendet dann die RNA-Matrize des Virus, um einen kom¬ 
plementären DNA-Strang zu erzeugen (man nennt dies eine 
cDNA, von complementary DNA). Gleichzeitig wird die vira¬ 
le RNA abgebaut. Die Reverse Transkriptase stellt auch den 
komplementären Strang der cDNA her, sodass am Schluss eine 
doppelsträngige cDNA vorliegt. Diese wird dann mithilfe einer 
viralen Integrase in ein Chromosom der Wirtszelle integriert. 
Die integrierte DNA bezeichnet man als Provirus. Sowohl die 
Reverse Transkriptase als auch die Integrase sind bereits in den 


sehr frühen Phasen der Infektion erforderlich und werden in das 
Innere des HlV-Virions transportiert. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 16.13: Ist HIV ein lytisches oder ein lysogenes 
Virus (►Abb. 16.12 und 16.13)? 


Das Provirus verbleibt dauerhaft im Wirtschromosom und kann 
in diesem latenten (inaktiven) Zustand viele Jahre überdauern. 
Während dieser Zeit wird die Transkription der Virus-DNA 
zwar in Gang gesetzt, aber Proteine der Wirtszelle verhindern, 
dass die RNA verlängert wird, und die Transkription endet vor¬ 
zeitig. Unter bestimmten Bedingungen, etwa wenn die Immun¬ 
zelle, die als Wirt dient, aktiviert wird, nimmt die Initiationsrate 
der Transkription zu und es wird ein wenig Virus-RNA pro¬ 
duziert. Eines der viralen Gene codiert ein Protein namens Tat 
(Transaktivator der Transkription), das an eine Stamm-Schleife- 
Struktur am 5 r -Ende der Virus-RNA bindet. Das führt dazu, dass 
die Produktion der vollständigen Virus-RNA stark zunimmt, 
und der übrige Vermehrungszyklus des Virus kann nun voran¬ 
schreiten. Nach Entdeckung dieses Mechanismus bei HIV und 
ähnlichen Viren fand man heraus, dass viele eukaryotische Ge¬ 
ne während der Transkription auf Ebene der Elongation reguliert 
werden. 

Im Prinzip ist jeder Schritt im komplexen Reproduktionszy¬ 
klus von HIV ein potenzielles Ziel für Wirkstoffe, um Aids 
zu behandeln. Zurzeit werden folgende Anti-HIV-Medikamente 
angewendet: 

■ Inhibitoren der Reversen Transkriptase, die die Synthese der 
Virus-DNA aus der RNA blockieren (Schritt 2 in ►Abb. 
16.13), 

■ Inhibitoren der Integrase, die den Einbau der Virus-DNA in 
das Wirtschromosom verhindern (Schritt 3) und 

■ Proteaseinhibitoren, die die posttranslationale Prozessierung 
der Virusproteine blockieren (Schritt 5). 

Kombinationen von Medikamenten aus allen drei Gruppen 
haben sich für die Behandlung einer HlV-Infektion als außer¬ 
ordentlich wirksam erwiesen. 

16.3 Wiederholung 

Ein Virus besteht aus einer Nucleinsäure und zumeist 
einigen Enzymen und einer Proteinkapsel. Manchmal 
kommt noch eine Lipidhülle hinzu. Viren sind keine 
Zellen und haben keinen Stoffwechsel; sie benötigen 
Wirtszellen für ihre Vermehrung - definitionsgemäß sind 
sie daher keine Lebewesen. Der Vermehrungszyklus ei¬ 
nes Virus kann neben der obligatorischen lytischen Phase 
auch eine lysogene Phase umfassen. Der Bakteriopha¬ 
ge X (Lambda) nutzt positive und negative Regulatoren 
für die Initiation der Transkription. Untersuchungen an 
HIV haben zur Entdeckung eines neuen Mechanismus der 
Genregulation geführt: die Regulation der Elongations¬ 
phase während der Transkription. 
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16 Regulation der Genexpression 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Beispiele für positive und negative Regulation der 
viralen Genexpression bei Prokaryoten erkennen kön¬ 
nen. 

■ die Wirkungsweise eines Medikaments gegen HIV auf 
der molekularen Ebene beschreiben können. 


_ 7_ 

1. Beschreiben Sie die positive und die negative Regulation der 
viralen Genexpression bei Prokaryoten. 

2. Wie wirkt es sich auf den Vermehrungszyklus von HIV aus, 
wenn die Funktion der Protease, die HlV-Proteine spaltet, 
durch einen Wirkstoff spezifisch blockiert wird? 


Bis hier haben Sie Mechanismen kennengelemt, die bei Zel¬ 
len und Viren für die Transkriptionskontrolle von Genen Vor¬ 
kommen. Zu diesen Mechanismen gehört im Allgemeinen die 
Wechselwirkung von regulatorischen Proteinen mit spezifischen 
DNA-Sequenzen. Es gibt jedoch Mechanismen zur Regulation 
der Genexpression, die nicht auf spezifischen DNA-Sequenzen 
beruhen. Diese werden im nächsten Abschnitt besprochen. 

16.4 Epigenetische Veränderungen 
regulieren die Genexpression 

In der Mitte des 20. Jahrhunderts formte der Entwicklungs¬ 
biologe Conrad Waddington den Begriff „Epigenetik“. Diese 
definierte er als „den Zweig der Biologie, der sich mit den 
kausalen Wechselwirkungen zwischen Genen und ihren Pro¬ 
dukten beschäftigt, die den Phänotyp hervorbringen“. Heute 
definiert man die Epigenetik spezifischer und meint damit die 
Veränderung der Genexpression, die ohne eine Veränderung 
der DNA-Sequenz erfolgt. Diese Veränderungen sind reversibel, 
manchmal aber stabil und vererbbar. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Methylierung von Cytosinbasen in der DNA kann die Bin¬ 
dung von Repressorproteinen an Promotorregionen verstärken, 
wodurch die Genexpression abgeschaltet wird. 

■ Acetylierung und Deacetylierung von Histonproteinen verändern 
die Affinität der Histone für die DNA und dadurch die Zugäng¬ 
lichkeit bestimmter DNA-Regionen für die RNA-Polymerase. 

■ Umweltfaktoren können epigenetische Veränderungen hervor- 
rufen. 

■ Ein Teil des Heterochromatins, etwa das inaktive X-Chromosom 
bei weiblichen Säugern, entsteht durch eine umfassende Methy¬ 
lierung der DNA. 

Epigenetische Veränderungen sind reversibel, manchmal jedoch 
auch stabil und vererbbar. Ein Beispiel für dieses Phänomen fin¬ 
det sich in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 


Forschung: Genexpression und Verhalten“). Hier wird geschil¬ 
dert, wie Gene, die von Müttern mit teilweise stressbelasteten 
Schwangerschaften vererbt worden waren, auf einem anderen 
Niveau exprimiert wurden als bei Kindern, deren Mütter wäh¬ 
rend der Schwangerschaft nicht an Stress gelitten hatten. In dem 
Beispiel führte der Stress - ein Faktor aus der Umwelt - zu 
einem höheren Methylierungsgrad der Promotor-DNA, sodass 
die Expression eines Gens verringert wurde, das beim Verhalten 
von Teenagern eine Rolle spielt. Hier erfahren Sie genauer, wie 
epigenetische Effekte entweder durch DNA-Methylierung oder 
durch Veränderung chromosomaler Proteine verursacht werden. 


Die DNA-Methylierung tritt bei Promotoren auf 
und schaltet die Transkription ab 

Abhängig vom Organismus werden in der DNA 1-5 % der 
Cytosine durch Anhängen einer Methylgruppe (-CH 3 ) an das 
5-Kohlenstoffatom chemisch zu 5-Methylcytosin modifiziert 
(► Abb. 16.14). Diese kovalente Bindung wird von dem Enzym 
DNA-Methyltransferase katalysiert und tritt bei Säugern im 
Allgemeinen bei solchen Cy tosinen (C) auf, die in der Sequenz 
stromaufwärts neben einem Guanin (G) liegen. DNA-Regionen, 
die diese 5 / -CG-3 / -Dubletten in größerer Zahl enthalten, be¬ 
zeichnet man als CpG-Inseln; sie kommen vor allem in Pro¬ 
motoren häufig vor. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 16.14: 5-Methylcytosin ist ein Hotspot für Mu¬ 
tationen (► Abb. 15.5). Wie könnte das mit der Bedeutung der 
Epigenetik für die Genregulation Zusammenhängen? 


Diese kovalente Veränderung der DNA ist erblich: Wenn die 
DNA repliziert wird, katalysiert eine besondere Methyltrans- 
ferase die Bildung von 5-Methylcytosin im neuen DNA-Strang. 
Dieses Enzym führt also „Wartungsarbeiten“ durch, indem es 
dort, wo ein DNA-Strang Methylcytosin enthält, nach dessen 
Replikation die Methylierung kopiert. Man spricht hier deshalb 
von maintenance -Enzymen („Wartungsenzymen“). Das Mus¬ 
ter der Cytosinmethylierung kann sich auch ändern, da die 
Methylierung reversibel ist. Ein drittes Enzym, die Demethyla- 
se, katalysiert das Entfernen der Methylgruppe von Cytosin 
(►Abb. 16.14). 

Welche Auswirkungen hat die DNA-Methylierung? Während 
der Replikation und der Transkription verhält sich 5-Methyl¬ 
cytosin wie das nichtmethylierte Cytosin. Es bildet Basenpaare 
mit Guanin. Aber zusätzliche Methylgruppen in einem Promo¬ 
tor rekrutieren weitere Proteine, die an methylierte DNA binden. 
Diese Proteine sind generell an der Repression der Gentran¬ 
skription beteiligt. Stark methylierte Gene sind in der Tendenz 
inaktiver. Diese Art der genetischen Regulation ist epigenetisch, 
da Genexpressionsmuster ohne Veränderung der DNA-Sequenz 
beeinflusst werden. 

Die DNA-Methylierung ist für die Entwicklung vom Ei zum 
Embryo von Bedeutung. Wenn beispielsweise ein Spermien- 
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Methylierung 


Die DNA-Methyltrans- 
ferase katalysiert die 
Bildung von 5-Methyl- 
cytosin in CpG-Regi- 
onen. Die Transkrip¬ 
tion wird dadurch 
blockiert. 




Demethylierung 


Eine besondere Methyl- 
transferase katalysiert als 
„Wartungsenzym“ die 

Methylierung von Cytosin 
im neuen Strang. 


Die Demethylase entfernt 
die Methylgruppen. Die 
Transkription wird aktiviert. 


Abb. 16.14 DNA-Methylierung: eine epigenetische Veränderung. 

Die reversible Bildung von 5-Methylcytosin in der DNA kann die Tran¬ 
skriptionsrate verändern 


zellkem eines Säugers in eine Eizelle eindringt, werden zuerst 
im männlichen, danach im weiblichen Genom zahlreiche Ge¬ 
ne demethyliert. Viele Gene, die also normalerweise inaktiv 
sind, werden während der frühen Entwicklungsphase expri- 
miert. Während sich der Embryo entwickelt und sich seine Zel¬ 
len spezialisieren, werden Gene, deren Produkte für bestimmte 
Zelltypen nicht notwendig sind, methyliert. Diese methylierten 
Gene sind stillgelegt, ihre Transkription ist reprimiert. Unge¬ 
wöhnliche oder anormale Ereignisse können jedoch stillgelegte 
Gene wieder einschalten. 


So kann beispielsweise die DNA-Methylierung beim Entstehen 
bestimmter Krebsarten von Bedeutung sein. Bei Krebszellen 
werden Onkogene aktiviert, die dann die Zellteilung stimulie¬ 
ren, und Tumorsuppressorgene (die normalerweise die Zell¬ 
teilung hemmen) werden abgeschaltet (►Kap. 11). Zu dieser 
Fehlregulation kann es kommen, wenn die Promotoren von 
Onkogenen demethyliert werden, während die Promotoren der 
Tumorsuppressorgene methyliert werden. Dies ist die Ursache 
für Dickdarmkrebs ( ► Abb. 15.10). 


Die Modifikation der Histonproteine 
beeinflusst die Transkription 


Ein weiterer Mechanismus für eine epigenetische Genregulation 
ist die Veränderung der Chromatinstruktur (Chromatin-Remo- 
deling). Wie Sie in ►Kap. 11 erfahren haben, ist die DNA 
mit Histonproteinen zu Nucleosomen verpackt (►Abb. 11.8), 
sodass die DNA für die RNA-Polymerase und den übrigen Tran¬ 
skriptionsapparat unzugänglich ist. Jedes Histonprotein enthält 
an seinem N-Terminus einen „Schwanz“ aus etwa 20 Ami¬ 
nosäuren, der aus der kompakten Struktur herausragt und an 
bestimmten Positionen positiv geladene Aminosäuren besitzt 
(vor allem Lysin). Normalerweise besteht zwischen positiv 
geladenen Histonproteinen und der DNA, die aufgrund ihrer 
Phosphatgruppen negativ geladen ist, eine starke ionische An¬ 
ziehungskraft. Jedoch können Enzyme mit der Bezeichnung 
Acetyltransferasen an diesen positiv geladenen Aminosäu¬ 
ren Acetylgruppen befestigen, sodass sich die Ladung ändert 
(Histonacetylierung): 


H H O 

I I II 

— N-C—C- 

I 

(CH 2 ) 3 

I 

NH 3 + 

Lysin in einem 
Histonprotein 


O 

II 

+ CoA-S-C-CH 3 
Acetyl-CoA 


H H O 

I I II 

•N-C -C ■ 

I 

(CH 2 ) 3 

I 

HN-C- 


• + CoA-SH 


■ch 3 


Acetyl-Lysin 


Wenn die positive Ladung an den Histonschwänzen verringert 
wird, nimmt auch die Affinität der Histone für die DNA ab, so¬ 
dass sich die kompakten Nucleosomen öffnen (►Abb. 16.15). 
Weitere Chromatin-Remodeling-Proteine können an die gelo¬ 
ckerten Histon-DNA-Komplexe binden. So wird die DNA für 
die Genexpression geöffnet. Histon-Acetyltransferasen können 
also die Transkription aktivieren. 

Ein weiterer Typ von Remodelingproteinen sind die Histon-De- 
acetylasen. Sie können Acetylgruppen von Histonen entfernen 
und reprimieren so die Transkription. Die Histon-Deacetylasen 
dienen als Ziele für die Entwicklung von Medikamenten gegen 
bestimmte Krebsarten. Wie oben erwähnt, blockieren bestimmte 
Gene die Zellteilung in normalen spezialisierten Geweben. Bei 
einigen Krebsarten sind diese Gene weniger aktiv als normal, 
und die Histone in ihrer Nähe zeigen eine übermäßige Deace- 
tylierung. Theoretisch könnte ein Medikament, das als Inhibitor 
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Negativ geladene Gruppen des 
DNA-Moleküls interagieren mit 
den positiv geladenen Histon- 
schwänzen. 


Y 



dekondensiertes Chromatin 


Die Wechselwirkung schwächt sich 
ab, wenn die Histonschwänze 
acetyliert werden. 


Abb. 16.15 Epigenetisches Remodeling von Chromatin für die 
Transkription. Die Initiation der Transkription macht es notwendig, 
dass die Nucleosomen ihre Struktur verändern und gelockert werden. 
Dieses Chromatin-Remodeling macht die DNA für den Initiationskom¬ 
plex der Transkription zugänglich (►Abb. 16.8) 

der Histon-Deacetylase wirkt, das Gleichgewicht zugunsten der 
Acetylierung verschieben, sodass Gene aktiviert werden, die 
normalerweise die Zellteilung hemmen. 

Acetylierung ist nicht die einzige Form der Modifikation von 
Histonen, durch den die Genaktivierung und die Genrepression 
beeinflusst werden. So hängt beispielsweise die Histonmethy- 
lierung (die Sie nicht mit der Methylierung der DNA verwech¬ 
seln sollten) mit der Inaktivierung von Genen zusammen. Auch 
die Histonphosphorylierung beeinflusst die Genexpression. 
Die spezifische Wirkung hängt davon ab, welche Aminosäure 
modifiziert wird. Alle diese Effekte sind reversibel, sodass die 
Aktivität eines eukaryotischen Gens durch sehr komplexe Mus¬ 
ter der Histonmodifikation bestimmt sein kann. 


Epigenetische Veränderungen können 
durch die Umgebung ausgelöst werden 


Weibliche Honigbienen besitzen alle eine sehr ähnliche gene¬ 
tische Ausstattung. Während des Larvenstadiums füttern die 
Arbeiterinnen jedoch bestimmte Weibchen im Stock mit Gelee 
royale (Königinnenfuttersaft, eine proteinreiche Substanz), wo¬ 
durch sich bei zahlreichen Genen die Expression ändert. Die 
jungen Königinnen werden viel größer als die Arbeiterinnen. 


Die jeweilige erwachsene Königin bleibt im Stock und wird von 
den übrigen Bienen versorgt. Vor allem aber lebt die Königin 
mehrere Jahre und ist als einziges Weibchen im Stock frucht¬ 
bar. Sie legt Eier, aus denen weitere Bienen hervorgehen. Die 
übrigen weiblichen Larven exprimieren eine andere Genkombi¬ 
nation und werden dadurch zu Arbeitsbienen, die während ihres 
kurzen, nur wenige Wochen dauernden Lebens die Honigwa¬ 
ben als Nahrungs Speicher auf bauen und die Königin versorgen. 
Ahe diese Unterschiede sind letztendlich die Folge von äuße¬ 
ren Einflüssen, insbesondere das Füttern mit Gelee royale. Vor 
Kurzem durchgeführte Untersuchungen haben gezeigt, dass die 
Unterschiede bei der Genexpression zwischen diesen zwar sehr 
unterschiedlichen, aber genetisch nahe verwandten Bienen auf 
Unterschiede in der DNA-Methylierung zurückzuführen sind 
(► „Experiment: Genexpression und Verhalten“). 

Epigenetische Veränderungen sind zwar reversibel, aber viele 
dieser Veränderungen, etwa DNA-Methylierung und Histon- 
acetylierung, können die Genexpressionsmuster in einer Zehe 
dauerhaft verändern. Durch eine Keimbahnzelle, aus der Ga¬ 
meten hervorgehen, können epigenetische Veränderungen an 
die nächste Generation vererbt werden. Was aber bestimmt die 
epigenetischen Veränderungen? Aktuelle Untersuchungen an 
eineiigen Zwillingen liefern einen Hinweis. Eineiige Zwillin¬ 
ge gehen aus einer einzigen befruchteten Eizelle hervor, wobei 
sich der entwickelnde Keim in zwei getrennte Keime teilt, aus 
denen jeweils ein vollständiges Individuum wird. Eineiige Zwil¬ 
linge (auch monozygote Zwillinge genannt, im Gegensatz zu 
dizygoten, d. h. zweieiigen Zwillingen) besitzen also identische 
Genome. Sind aber ihre Epigenome ebenfalls identisch? DNA- 
Vergleiche bei Hunderten monozygoter Zwillingspaare zeigen, 
dass in den Geweben von Dreijährigen die DNA-Methylie- 
rungsmuster praktisch identisch sind. Im Alter von 50 Jahren 
jedoch, wenn die monozygoten Zwillinge jahrzehntelang in un¬ 
terschiedlichen Umgebungen gelebt haben, unterscheiden sich 
die Muster ziemlich deutlich. Das deutet darauf hin, dass die 
Umwelt bei epigenetischen Modifikationen eine wichtige Rol¬ 
le spielt. Deshalb ist die Umwelt auch bei der Regulation von 
Genen, die durch diese Modifikationen beeinflusst werden, von 
Bedeutung. 

Media Clip 16.1 The Surprising Epigenetics of Identical 
Twins 

www. Life 11 e.com/mc 16.1 


Bei umfassenden Veränderungen 
der Chromosomen spielt die 
DNA-Methylierung eine Rolle 


Wie einzelne Gene können auch große chromosomale Regio¬ 
nen oder sogar ganze Chromosomen unterschiedliche DNA- 
Methylierungsmuster aufweisen. Unter dem Mikroskop lassen 
sich in gefärbten Interphasekemen zwei Arten von Chroma¬ 
tin unterscheiden: Euchromatin und Heterochromatin. Das 
Euchromatin erscheint undeutlich und färbt sich nur wenig; es 
enthält die DNA, die in mRNA transkribiert wird. Das Hetero¬ 
chromatin ist kondensiert und lässt sich mit verschiedenen Fär- 
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Das Xist -Gen liegt auf 
dem X-Chromosom. 


Xist-Ge n 



Durch die Transkription des Xist- 

Gens entsteht interferierende RNA. 

_ _ J 



5 pm 



Die interferierende RNA bindet an 
das X-Chromosom, von dem aus 
sie transkribiert wurde. Diese 
RNA-Interferenz (RNAi) hilft, das 
Chromosom zu inaktivieren. 


*| DNA-Methylierung und 

Histondeacetylierung rekrutieren 
chromosomale Proteine, die das 
Heterochromatin bilden und so das 
Chromosom endgültig inaktivieren. 


Abb. 16.16 Inaktivierung des X-Chromosoms, a Ein Barr-Körperchen und ein aktives X-Chromosom im Zellkern einer Frau. Die 
X-Chromosomen wurden mit einem gelbgrün fluoreszierenden Farbstoff markiert, die übrigen Chromosomen mit einem rot fluoreszierenden 
Farbstoff, b Modell für die Inaktivierung des X-Chromosoms 


bemethoden der Lichtmikroskopie dunkel färben; die Gene, die 
es enthält, werden im Allgemeinen nicht transkribiert. Auch im 
Elektronenmikroskop erscheint Heterochromatin deutlich dunk¬ 
ler, weil es die Elektronen stärker absorbiert als Euchromatin. 




i_i 

1 pm 


Das vielleicht eindrucksvollste Beispiel für Heterochromatin 
ist das inaktive X-Chromosom bei den Säugern. Ein norma¬ 
les weibliches Individuum besitzt zwei X-Chromosomen, ein 
normales männliches Individuum besitzt ein X- und ein Y-Chro¬ 
mosom (► Abschn. 12.4). Das X- und das Y-Chromosom sind 
wahrscheinlich vor etwa 300 Mio. Jahren aus einem Paar von 
Autosomen (Nicht-Geschlechtschromosomen) hervorgegangen. 
Im Laufe der Zeit entstanden durch Mutationen im Y-Chro¬ 
mosom die Gene, die das männliche Geschlecht bestimmen, 
und das Y-Chromosom verlor allmählich die meisten der Gene, 
die es mit dem X-Chromosom ursprünglich gemeinsam hatte. 
Das führte dazu, dass sich beide Geschlechter in der Gendosis 
der X-gekoppelten Gene deutlich unterscheiden. Jede weibli¬ 


che Zelle enthält von jedem Gen auf dem X-Chromosom zwei 
Kopien und besitzt damit das Potenzial, von jedem Proteinpro¬ 
dukt die doppelte Menge zu produzieren. Dennoch stimmt bei 
75 % der Gene auf dem X-Chromosom bei den Geschlechtern 
die Transkriptionsrate überein. Wie ist das möglich? 

Während der frühen Embryonalentwicklung wird in jeder Zel¬ 
le bei einem der X-Chromosomen die Transkription zu einem 
großen Teil inaktiviert. Genau dieses X-Chromosom bleibt auch 
bei allen Nachkommen einer solchen Zelle inaktiv. Bei einer 
bestimmten embryonalen Zelle erfolgt die Auswahl, welches 
X von einem Paar inaktiviert wird, rein zufällig. Zu Ihrer Erin¬ 
nerung: Ein weibliches Individuum besitzt ein X vom Vater und 
eines von der Mutter. Das heißt, in der einen embryonalen Zelle 
kann die Transkription des väterlichen X erhalten bleiben, wäh¬ 
rend in der benachbarten Zelle das mütterliche X aktiv bleibt. 

Das inaktivierte X-Chromosom ist im Zellkern zu erkennen, 
da es sogar in der Interphase sehr kompakt ist. Normalerwei¬ 
se ist bei Körperzellen von Frauen im Zellkern unter dem 
Lichtmikroskop ein sehr dunkles Objekt zu erkennen, das nach 
seinem Entdecker (Murray Barr) benannte Barr-Körperchen 
(►Abb. 16.16a). Dieser Klumpen aus Heterochromatin, der 
im Zellkern von Männern nicht vorkommt, ist das inaktivier¬ 
te X-Chromosom und besteht aus stark methylierter DNA. 
Eine Frau mit zwei normalen X-Chromosomen besitzt ein ein¬ 
ziges Barr-Körperchen, während eine Frau mit der seltenen 
Konstellation XXX zwei Barr-Körperchen aufweist und eine 
Frau mit XXXX sogar drei. Männer mit der Genommutation 
XXY besitzen ebenfalls ein Barr-Körperchen. Diese Beob¬ 
achtungen deuten darauf hin, dass die Interphasezellen jedes 
Menschen, männlich wie weiblich, jeweils ein einziges aktives 
X-Chromosom besitzen und damit eine konstante Dosis der ex- 
primierten Gene des X-Chromosoms gewährleistet ist. 
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16 Regulation der Genexpression 


Experiment: Genexpression und Verhalten 


Originalliteratur: Kucharski R et al. (2008) Science 319: 1817-1830 

Die meisten weiblichen Honigbienenlarven wachsen auf, um dann zu Arbeiterinnen zu wer¬ 
den; nur wenige werden mit Gelee royale gefüttert und nur eine davon wird später zur neuen 
Königin, falls die alte Königin mit einem Teil des zu groß gewordenen Volks den Stock 
verlassen hat (Bienenschwarm). Um die unterschiedliche Genexpression bei der Königin 
und ihren Arbeiterinnen, bei denen es sich durchweg um ihre Töchter handelt, genauer zu 
untersuchen, entwickelten Ryszard Maleska und seine Arbeitsgruppe in Australien ein Ex¬ 
periment, um mögliche epigenetische Effekte zu ermitteln. 

Bei dem Experiment wurde weiblichen Honigbienenlarven eine Substanz injiziert, die 
die Expression der DNA-Cytosin-5-Methyltransferase (DNMT) hemmt. Dieses Enzym 
katalysiert in der DNA die Bildung von 5-Methylcytosin (MeC) aus Cytosin. Bei der an¬ 
gewendeten RNAi-Methode wurde den weiblichen Larven eine kurze RNA injiziert, die 
zur DNMT-mRNA komplementär war, um die Expression des DNMT-Gens speziüsch zu 
blockieren. 

Hypothese 

Die Methylierung der DNA bildet die Grundlage für die Unterschiede in der Entwicklung 
und im Verhalten zwischen Königin und Arbeiterinnen bei den Honigbienen. 


Methode 


Kontrollgruppe 


Testgruppe 


normale 
DNA- 
Methylierung 




f§) Entwicklung der 
Larven zur adulten 
Form (Imago) 


Ergebnis 


Die meisten Larven der 
Kontrollgruppe entwickeln 
sich zu Arbeitsbienen. 



Die meisten Larven der 
Testgruppe entwickeln 
sich zu Königinnen. 
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Schlussfolgerung 

Die Verringerung der DNA-Methylierung bildet die Effekte von Gelee royale nach und führt 
dazu, dass Larven, aus denen eigentlich Arbeiterinnen hervorgehen sollen, sich zu Königin¬ 
nen entwickeln. 


Blick in die Daten: Genexpression und Verhalten 


Aufgaben 

1. Nach Injektion eines DNMT-Inhibitors oder einer Kon- 
trollsubstanz wurde die Menge an DNMT-mRNA im Kopf 
der Larven bestimmt und mit der DNMT-mRNA beim 
Kontrollansatz verglichen, wo diese mRNA immer auf 
hohem Niveau produziert wird. Die Ergebnisse sind in 
► Tab. A dargestellt. 


Tab. A 

Zeit (h) 

Mengen an DNMT-mRNA im Vergleich 


zur Kontrolle (%) 

23 

105 

48 

41 


a. Warum wird die mRNA-Menge im Kopf der Larven be¬ 
stimmt? 

b. Was folgt aus der mRNA-Menge für die Wirksamkeit 
der Hemmung der DNMT-Expression? 

2. Die DNA eines Gens, dass normalerweise im Gehirn 
(Kopf) der Larven exprimiert wird, wurde sequenziert und 
der Anteil an 5-Methylcytosin wurde bestimmt, um das 
Ausmaß der Cytosinmethylierung in den CpG-Regionen 
festzustellen. Die Ergebnisse sind in ► Tab. B dargestellt. 


Was lässt sich daraus für den Effekt der DNMT-Hemmung 
schließen? 


Tab. B 

Ansatz 

Anteil an 5-Methylcytosin (%) 

Kontrolle 

79 

DNMT-Expression blockiert 

63 


3. Larven, in die man den Inhibitor der DNMT-Expression 
beziehungsweise eine Kontrollsubstanz injiziert hatte, ließ 
man zur adulten Lorm heran wachsen. Die Phänotypen der 
adulten Lormen wurden bestimmt, die Ergebnisse sind in 
► Tab. C dargestellt. Was sagen die Daten über den Effekt 
der Hemmung der DNA-Methylierung aus? Korreliert das 
Ausmaß der DNA-Methylierung genau mit dem Ausmaß 
der phänotypischen Veränderungen? 

Tab. C 


Ansatz 

Anzahl der 

Anzahl der 


Arbeitsbienen 

Königinnen 

Kontrolle 

238 

73 

DNMT-Expression blockiert 

74 

188 


Durch die Kondensation des inaktiven X-Chromosoms wird 
dessen DNA für den Transkriptionsapparat räumlich unzugäng¬ 
lich. Die meisten Gene des inaktiven X-Chromosoms sind stark 
methyliert. Das Xist -Gen (Xist für X-inaktivierungsspezifisches 
Transkript) ist jedoch nur wenig methyliert und zeigt eine ak¬ 
tive Transkription. Auf dem aktiven X-Chromosom ist Xist 
stark methyliert und wird nicht transkribiert. Die von Xist 
transkribierte RNA bindet an das X-Chromosom, von dem es 
transkribiert wird, und diese Bindung führt zu einer Ausbreitung 
der Inaktivierung entlang des Chromosoms. Die Wirkung der 
Xist -RNA ist ein Beispiel für eine RNA-Interferenz (RNAi) 
(►Abb. 16.16b). 

16.4 Wiederholung 

Die Epigenetik beschreibt stabile Veränderungen der 
Genexpression, die nicht auf Veränderungen der DNA- 
Sequenzen zurückgehen. Diese Veränderungen sind Mo¬ 
difikationen der DNA (Methylierung von Cytosinen) oder 
der Histonproteine, die an die DNA gebunden sind. 


Epigenetische Veränderungen können durch die Umwelt 
beeinflusst werden. Große DNA-Bereiche können epi¬ 
genetisch modifiziert sein, sodass viele Gene inaktiv 
sind. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Bedeutung der Methylierung für die Genexpressi¬ 
on beschreiben können. 

■ erläutern können, wie die Acetylierung von Proteinen 
die Chromatinstruktur verändert und die Transkripti¬ 
onsrate beeinflusst. 

■ Beweise anführen können, welche die Hypothese stüt¬ 
zen, dass Umwelteinflüsse bei epigenetischen Verän¬ 
derungen von großer Bedeutung sind. 

■ beschreiben können, wie und wo es zur Inaktivierung 
eines X-Chromosoms kommt, und erläutern können, 
welche Ursache das wahrscheinlich hat. 
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_ 7 _ 

1. Wie beeinflussen die Modifikationen der Histone die Tran¬ 
skription? 

2. Welche Befunde sprechen dafür, dass epigenetische Verände¬ 
rungen das Verhalten beeinflussen? 

3. Wie kommt es zur Inaktivierung des X-Chromosoms und 
welche Ursache könnte das haben? 

4. Bei einem kolorektalen Karzinom sind bestimmte Tumor¬ 
suppressorgene nicht aktiv, was zu einer unkontrollierten 
Zellteilung führt. Es gibt zwei mögliche Erklärungen für die 
Inaktivierung dieser Gene: a) Mutationen in codierenden Re¬ 
gionen, sodass inaktive Proteine erzeugt werden oder b) ein 
epigenetisch bedingtes Abschalten der Promotoren dieser Ge¬ 
ne, sodass die Transkription verringert ist. Wie würden Sie 
versuchen herauszufinden, welcher der beiden Mechanismen 
zutrifft? 


Promotor 


3' 


5' 

epigenetisches 

Abschalten 



codierende Region 



oder... Punktmutationen 


Bei der Genexpression kommt es zuerst zur Transkription, dann 
zur Translation. Bis hierher haben Sie sich damit beschäftigt, 
wie die Genexpression auf Ebene der Transkription reguliert 
wird. Wie jedoch ► Abb. 16.7 zeigt, gibt es viele Stellen, an 
denen eine Regulation stattfinden kann, nachdem das erste Gen- 
transkript bereits erzeugt wurde. 

16.5 Die Genexpression der 

Eukaryoten kann auch nach der 
Transkription reguliert werden 

Die eukaryotische Genexpression kann sowohl im Zellkern vor 
dem Export der mRNA erfolgen als auch nachdem die mRNA 
den Zellkern verlassen hat. Das kann auf verschiedene Weise 
geschehen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Durch alternatives Spleißen können aus einem einzigen primären 
mRNA-Transkript verschiedene mRNA-Moleküle entstehen. 

■ mikroRNAs (miRNAs) sind kurze, einzelsträngige RNA-Moleküle, 
die zu mRNAs komplementär sind, an diese binden und deren 
Translation verhindern. 

■ Kleine interferierende RNAs (siRNAs) besitzen in der Zelle eine 
ähnliche Funktion wie die miRNAs, sind jedoch auf Viren zurück¬ 
zuführen. 

■ Einzelsträngige RNA kann Sekundärstrukturen bilden, die ihre 
Translation blockieren. 

■ Die Zelle markiert Proteine, die abgebaut werden sollen, mit Ubi- 
quitin, sodass sie an ein Proteasom binden, wo dann der Abbau 
erfolgt. 


Durch das Spleißen von RNA 
können verschiedene mRNAs 
von demselben Gen erzeugt werden 


Die meisten primären mRNA-Transkripte enthalten mehrere In- 
trons (► Abb. 14.6). Bevor die RNA aus dem Zellkern exportiert 
werden kann, erkennt ein Spleißmechanismus die Grenzen zwi¬ 
schen den Exons und Introns und wandelt die Prä-mRNA, die 
noch Introns enthält, in die reife mRNA um, in der keine Introns 
Vorkommen: 


Spleißen 

Prä-mRNA-► mRNA 

(Introns und (nur Exons) 

alle Exons) 

Bei vielen Genen kann es zu einem alternativen Spleißen kom¬ 
men. Dabei werden einige Exons zusammen mit den Introns 
herausgespleißt (►Abb. 16.17). Durch diesen Mechanismus 
entsteht aus einem einzigen Gen eine Familie verschiedener 
Proteine, die jeweils unterschiedliche Funktionen besitzen. Wie 
aktuelle Untersuchungen zeigen, unterliegt etwa die Hälfte al¬ 
ler menschlichen Gene einem alternativen Spleißen. Mithilfe 
des alternativen Spleißens lassen sich möglicherweise auch un¬ 
terschiedliche Komplexitätsniveaus von Lebewesen erklären. 
Obwohl beispielsweise die Genome von Mensch und Schim¬ 
panse etwa gleich groß sind, kommt es im menschlichen Gehirn 
zu mehr alternativen Spleißvorgängen als beim Schimpansen. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 16.17: Angenommen, ein proteincodierendes 
Gen eines Eukaryoten besitzt vier Introns. Wie viele verschiede¬ 
ne Proteine könnten durch alternatives Spleißen der Prä-mRNA 
aus diesem Gen hervorgehen? 


Das alternative Spleißen wird sowohl durch regulatorische Ele¬ 
mente in der RNA-Sequenz, an die spezifische Proteine binden 
(ähnlich den regulatorischen Sequenzen in der DNA), als auch 
durch Sekundär Strukturen reguliert, die sich mittels Hybridi¬ 
sierung von Nucleotiden im einzelsträngigen RNA-Molekül 
bilden. 


Kleine RNAs sind wichtige Regulatoren 
der Genexpression 


Wie Sie in ► Kap. 17 noch sehen werden, codieren bei den meis¬ 
ten Pflanzen und Tieren weniger als 5 % des Genoms Proteine. 
Ein anderer kleiner Teil des Genoms codiert die ribosomalen 
RNAs, die tRNAs und andere RNA-Typen. Was den riesigen 
Rest des Genoms betrifft, so wurde er von den meisten Spe¬ 
zialisten lange Zeit als „DNA-Müll“ (junk DNA ) betrachtet. 
Jüngere Untersuchungen zeigten jedoch, dass manche dieser 
nichtcodierenden Regionen transkribiert werden. Die RNA-Pro- 
dukte dieser Regionen sind häufig sehr klein und deshalb schwer 
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nachzuweisen. Man bezeichnet die winzigen RNA-Moleküle 
bei Prokaryoten und Eukaryoten als mikroRNA (miRNA). 

Die internationale miRNA-Datenbank „miRBase“ hatte im 
Frühjahr 2018 rund 30.000 Einträge, davon bezogen sich et¬ 
wa 2660 auf das menschliche Genom. Diese miRNAs sind etwa 
22 Basen lang und es gibt für jede mehrere Ziel-mRNAs, da die 
Basenpaarung zwischen der miRNA und der mRNA nicht ganz 
exakt sein muss. miRNAs werden in Form längerer Vorstufen 
transkribiert, die sich zu doppelsträngigen mRNA-Molekülen 
falten und dann durch eine Reihe von Reaktionsschritten zu 
einzelsträngigen miRNAs prozessiert werden. Ein Proteinkom¬ 
plex lenkt die miRNA zu ihrer Ziel-mRNA, wo die Translation 
blockiert wird (► Abb. 16.18a). Diese bemerkenswerte Konser¬ 
vierung des miRNA-vermittelten Gen-Silencings deutet darauf 
hin, dass es sich um einen evolutionär sehr alten Mechanismus 
von großer biologischer Bedeutung handelt. 

Neben den miRNAs gibt es eine weitere Art von RNA-Mole- 
külen, die auf ähnliche Weise wirken: kleine interferierende 
RNAs (small interfering RN As, siRNAs). Diese treten häufig 
bei Virusinfektionen auf, wenn zwei komplementäre Stränge 
eines Virusgenoms transkribiert werden. Dabei entstehen gro¬ 
ße doppelsträngige RNAs, die dann wie im Fall der miRNAs 
in kürzere, einzelsträngige Sequenzen umgewandelt werden. 
Diese binden an die Ziel-RNA und verursachen deren Abbau 
(►Abb. 16.18b). Kleine interferierende RNAs leiten sich auch 
aus Transposonsequenzen ab, die in den Genomen der Euka¬ 
ryoten weit verbreitet sind (► Abschn. 15.1). Demnach hat sich 
wahrscheinlich das Abschalten von Genen durch siRNAs in 
der Evolution als Abwehrmechanismus gegen die Translation 
von Virus- und Transposonsequenzen entwickelt. miRNAs und 
siRNAs sind ähnliche Moleküle, die von den gleichen zellulären 
Enzymen prozessiert werden. Es gibt jedoch einen wichtigen 
Unterschied: 

■ miRNAs werden von DNA-Sequenzen synthetisiert, die von 
den Zielsequenzen getrennt sind, während 

■ siRNAs gegen die Sequenz gerichtet sind, aus der sie stam¬ 
men. 


Die Translation der mRNA kann von Proteinen 
reguliert werden 

Alles, was Sie bis hierher über die Regulation der Genexpres¬ 
sion bei den Eukaryoten erfahren haben, könnte den Eindruck 
vermitteln, dass diese komplett auf Ebene der Transkription 
erfolgt. Aber wird die Menge eines Proteins in der Zelle tat¬ 
sächlich nur über die Menge an RNA festgelegt? Die Antwort 
ist nein. So hat beispielsweise eine Untersuchung von Genen 
und ihrer Expression in Hefezellen ergeben, dass bei etwa ei¬ 
nem Drittel der untersuchten Gene eine eindeutige Korrelation 
zwischen mRNA und Protein besteht: Eine größere Menge des 
einen Moleküls bedingt auch eine größere Menge des anderen. 
Bei zwei Drittel der Proteine gab es jedoch keinen erkennba¬ 
ren Zusammenhang zwischen diesen beiden: Manchmal waren 
große Mengen an mRNA vorhanden und nur wenig oder gar 
kein Protein, oder es gab viel Protein und wenig mRNA. Die 
Konzentrationen dieser Proteine müssen deshalb durch Fakto¬ 
ren bestimmt werden, die erst nach der Synthese der mRNA 
aktiv werden. Zellen verfügen dafür über zwei Mechanismen, 
um die Proteinmenge nach der Transkription zu regulieren: 

■ Sie können die Translation der mRNA eines Proteins regu¬ 
lieren. 

■ Sie können regulieren, wie lange ein neu synthetisiertes Pro¬ 
tein existiert (Existenzdauer von Proteinen). 

Regulation der Translation Es gibt eine Reihe verschie¬ 
dener Mechanismen, durch welche die Translation der mRNA 
reguliert werden kann. Zum einen kann die Translation durch 
siRNAs und miRNAs blockiert werden, wie im vorherigen 
Abschnitt beschrieben. Ein zweiter Mechanismus betrifft die 
Cap-Struktur aus Guanosintriphosphat am 5 r -Ende der mRNA 
(► Abschn. 14.4). Eine mRNA, die ein nichtmodifiziertes GTP- 
Molekül als Cap-Struktur enthält, wird nicht translatiert. So 
sind beispielsweise die gespeicherten mRNAs in den Eizel¬ 
len des Tabakschwärmers Manduca sexta (ein Nachtfalter) mit 
nichtmodifizierten GTP-Molekülen versehen und werden nicht 


Abb. 16.17 Alternatives Spleißen 
führt zu unterschiedlichen reifen 
mRNAs und Proteinen. Eine Prä- 
mRNA kann in verschiedenen Geweben 
auf unterschiedliche Weise gespleißt 
werden, sodass verschiedenartige Prote¬ 
ine entstehen 
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a mikroRNAs 

DNA 


b kleine interferierende RNAs 

doppelsträngige RNA 

- 


Transkription 


RNA 




Die Transkription 
der DNA... 


Faltung 



... bringt ein RNA- 
Molekül hervor, das 
sich zu einer weit¬ 
gehend doppel- 
strängigen RNA faltet. 


Das Enzym Dicer 
spaltet die doppel¬ 
strängige RNA ... 


Doppelsträngige 
RNA kann von 
RNA-Viren oder 
der Transkription 
von Transposons 
stammen. 


r 


Dicer 

O 


... und erzeugt 
miRNAs oder 
siRNAs. 


siRNAs 


RISC""' V 

Basen¬ 
paarung mit 
Ziel-mRNA 


0 Einzelsträngige 
miRNA oder 
siRNA bindet an 
Proteine und 
bildet den 
RNA-induzierten 
Silencing-Kom- 
plex (RISC), ... 


r 


Protein 

O 


(hx 


RISC 


mRNA 


s 


Basen¬ 
paarung mit 
Ziel-mRNA 


mRNA 


iSi. 


I 




Blockade der Translation 

_N_ 


Abbau 




... der die Translation mehrerer mRNAs hemmt 
(miRNA) oder eine spezifische mRNA abbaut (siRNA). 



Bei geringer Konzentration 
an Eisen(ll)-lonen (Fe 2+ ) 
bindet ein Repressor der 
Translation an die Ferritin- 
mRNA. 


| AAA 3' 


Ferritin-mRNA 


1 


Translation blockiert 


keine Ferritinproduktion 

Fe 2+ 



Abb. 16.18 Hemmung der mRNA durch RNAs. mikroRNAs und 
kleine interferierende RNAs können die Translation durch Bindung an 
die Ziel-mRNAs blockieren 


Ferritinproduktion 

Abb. 16.19 Funktionsweise eines Repressors der Translation. Die 

Bindung eines als Repressor wirkenden Proteins an eine Ziel-mRNA 
kann die Translation blockieren 


ein Teil der überschüssigen Fe 2+ -Ionen an den Repressor, des¬ 
sen dreidimensionale Struktur sich daraufhin ändert, sodass er 
sich von der mRNA ablöst und die Translation voranschreiten 
kann (►Abb. 16.19). Die Bindungs stelle für den Translations¬ 
repressor auf der mRNA ist eine Stamm-Schleife-Region mit 
einer dreidimensionalen Struktur, die geeignet ist, um von ei¬ 
nem Protein spezifisch erkannt zu werden. 


translatiert. Nach der Befruchtung der Eizelle werden die Cap- 
Gruppen jedoch modifiziert, sodass die mRNAs nun translatiert 
und die Proteine für die Entwicklung im frühen Embryonalsta¬ 
dium produziert werden können. 

In einem anderen System blockieren Repressorproteine die 
Translation direkt. So bindet beispielsweise das Protein Fer¬ 
ritin in Säugerzellen freie Eisen(Il)-Ionen (Fe 2+ ). Wenn Eisen 
im Überschuss vorhanden ist, nimmt die Ferritinsynthese er¬ 
heblich zu, aber die Menge der Ferritin-mRNA bleibt konstant. 
Offenbar ist die Zunahme der Ferritinsynthese auf eine erhöhte 
Translationsrate der mRNA zurückzuführen. Wenn der Eisen¬ 
spiegel in einer Zelle gering ist, bindet ein Repressorprotein 
der Translation an die nichtcodierende 5 r -Region der Ferritin- 
mRNA und hemmt die Translation, indem es die Bindung an 
das Ribosom verhindert. Wenn der Eisenspiegel steigt, bindet 


Regulation der Existenzdauer von Proteinen Der Pro¬ 
teingehalt einer Zelle zu einem bestimmten Zeitpunkt ergibt 
sich aus der Proteinsyntheserate und der Proteinabbaurate. Be¬ 
stimmte Proteine können durch eine Kette von Ereignissen dem 
Abbauprozess zugeführt werden. Das beginnt damit, dass ein 
Enzym das Protein Ubiquitin, welches aus nur 76 Aminosäuren 
besteht, an einem Lysinrest des abzubauenden Proteins befes¬ 
tigt. Die Bezeichnung Ubiquitin leitet sich von der weiten Ver¬ 
breitung dieses (ubiquitären) Proteins ab. Dann werden weitere 
Ubiquitine mit dem ersten verknüpft, sodass sich eine Ubiquitin- 
kette bildet. Anschließend bindet der Komplex aus Protein und 
Polyubiquitin an das Proteasom (abgeleitet von „Protease“ und 
soma für „Körper“), einen großen Proteinkomplex, der in zahl¬ 
reichen Kopien im Cytoplasma vorkommt (► Abb. 16.20). Nach 
der Bindung an das Proteasom wird das Poly ubiquitin entfernt 
und das Zielprotein wird mithilfe von ATP-Energie entfaltet. In 
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Abb. 16.20 Ein Proteasom baut Pro¬ 
teine ab. Proteine, die für den Abbau 
vorgesehen sind, werden mit Ubiquitin 
verknüpft, das dann das Zielprotein an 
ein Proteasom bindet. Das Proteasom ist 
ein fassartiger Proteinkomplex, in dem 
Proteine durch mehrere sehr wirksame 
Proteasen abgebaut werden 


Q Ein Protein 
ist für den 
Abbau 
bestimmt. 




... wodurch es von 
einem Proteasom 
erkannt wird. 


Ubiquitin 

*•» 


3 Ubiquitin wird 
freigesetzt 
und wieder 
verwendet. 


3 


Ein Enzym befes¬ 
tigt Ubiquitin an 

diesem Protein, ... 


Proteasom 



3 Das Proteasom 
hydrolysiert 
das Zielprotein. 


diesem Zustand gelangt es in das Innere des Proteasoms. Dort 
zerlegen drei verschiedene Proteasen das Protein in kurze Pep¬ 
tide. 

Zur Erinnerung: Cycline (► Abschn. 11.2) sind Proteine, wel¬ 
che die Aktivitäten der entscheidenden Enzyme an spezifischen 
Stellen während des Zellzyklus regulieren. Cycline müssen ge¬ 
nau zum richtigen Zeitpunkt abgebaut werden. Das geschieht, 
indem zuerst Ubiquitin daran gebunden wird und die Prote¬ 
ine dann ebenfalls von Proteasomen abgebaut werden. Viren 
können in dieses System eingreifen. So binden beispielsweise 
bestimmte Stämme des humanen Papillomvirus (HPV) Ubi¬ 
quitin an das p5 3-Protein und das Retinoblastomprotein und 
dirigieren sie so zum Proteasom, wo die Proteine abgebaut wer¬ 
den. Beide Proteine hemmen normalerweise den Zellzyklus, 
und so kommt es durch diese HPV-Aktivität zu einer unkon¬ 
trollierten Zellteilung (also zu Krebs). 

16.5 Wiederholung 

Einer der wichtigsten Mechanismen der posttranskriptio- 
nellen Regulation ist das alternative RNA-Spleißen. So 
kann von einem einzigen Gen mehr als ein Proteintyp pro¬ 
duziert werden. Die Stabilität der mRNA im Cytoplasma 
kann ebenfalls reguliert werden. miRNAs, siRNAs, Mo¬ 
difikationen der mRNA und Repressoren der Translation 
können die mRNA-Translation verhindern. Proteine kön¬ 
nen in einer Zelle durch Ubiquitin für den Abbau markiert 
und dann durch das Proteasom abgebaut werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, warum sich die Anzahl der protein¬ 
codierenden Gene und die Anzahl der Proteine in einer 
Zelle unterscheiden. 

■ erläutern können, wie miRNAs die Translation von 
mRNA regulieren. 


■ miRNAs und siRNAs vergleichen und die Unterschie¬ 
de hervorheben können. 

■ einen Mechanismus postulieren können, durch den die 
Struktur eines mRNA-Moleküls seine eigene Transla¬ 
tion beeinflussen kann. 

■ die Funktion des Proteasoms in einer Zelle beschrei¬ 
ben können. 


_ ? _ 

1. Wie regulieren miRNAs und siRNAs die Genexpression? 

2. Wie trägt die dreidimensionale Struktur der mRNA zur Regu¬ 
lation ihrer eigenen Expression bei? 

3. Welche Funktion besitzt das Proteasom? 

4. Bevor das menschliche Genom vollständig sequenziert wor¬ 
den war, nahmen viele Wissenschaftler an, dass es 80.000- 
150.000 proteincodierende Gene enthalten müsste. Tatsäch¬ 
lich fanden sich in der Sequenz aber dann nur etwa 21.000 
Gene. Wie lässt sich dieser Widerspruch erklären? 

5. Hersteller von Pharmazeutika sind daran interessiert, mRNA- 
Medikamente herzustellen. Wie könnten diese bei der Be¬ 
handlung von Krebs wirken? (►Abb. 11.23, Onkogene und 
Tumorsuppressorgene) 


Faszination Forschung: Lassen sich epigenetische Verände¬ 
rungen künstlich beeinflussen? 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Genexpression und Verhalten“) haben Sie gese¬ 
hen, wie epigenetische Veränderungen durch die Methy¬ 
lierung von Cytosinbasen in einem Gen, das einen Re¬ 
zeptor codiert, das Verhalten von Menschen unter Stress 
verändern können. In ► „Experiment: Genexpression und 
Verhalten“ wurde besprochen, dass dem unterschiedli¬ 
chen Aussehen und Verhalten der Arbeiterinnen und der 
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Königin bei den Honigbienen epigenetische Veränderun¬ 
gen zugrunde liegen. In beiden Beispielen kommt es zu 
Veränderungen der DNA, die durch die Umwelt ausgelöst 
wurden und zu einer veränderten Genexpression geführt 
haben. 

Wie bei den Bienen enthalten auch in der Nahrung der 
Säuger (etwa des Menschen) bestimmte Nährstoffe wie 
Folsäure und SAM ( S -Adenosylmethionin) Methylgrup¬ 
pen, die an Reaktionen beteiligt sein können, welche 
die DNA verändern. Experimente mit Mäusen haben ge¬ 
zeigt, dass es bei Jungtieren, deren Futter mit diesen 
Nährstoffen versetzt wurde, zu Veränderungen der epi¬ 
genetischen Muster und der Genexpression kommt, die 
das gesamte Leben über bestehen bleiben. Hier wurde 
die „Nutriepigenomik“ als neuer Teilbereich des For¬ 
schungsgebiets Nutrigenomik entwickelt. Ziel ist die 
Erforschung der Möglichkeiten, die Genexpression bei 
Säugern durch die Ernährung zu beeinflussen, und zwar 
so, dass dadurch Krankheiten verhindert oder behandelt 
werden. 


Ausblick 

Neben dieser Veränderung der DNA-Methylierung durch 
die Ernährung hat man spezifische Wirkstoffe entwickelt, 
welche die Enzyme angreifen, die bei diesen Effekten 
eine Rolle spielen. Bei Krebs kann die Genexpression 
auf viele verschiedene Weisen beeinflusst werden, etwa 
durch Mutationen (►Kap. 11). Krebszellen können die 
Genexpression durch epigenetische Mechanismen ver¬ 
ändern. So ist beispielsweise bei einigen Formen von 
Dickdarmkrebs die Expression eines wichtigen Tumor¬ 
suppressorgens, das bei der DNA-Reparatur eine Rolle 
spielt, durch eine starke DNA-Methylierung am Promotor 
abgeschaltet, was dann zu einer unkontrollierten Zelltei¬ 
lung führt. Das Nucleotidanalogon 5-Azacytidin blockiert 
die DNA-Methyltransferase und kann zur Bekämpfung 
bestimmter Krebsformen angewendet werden. Dabei wird 
die DNA-Methylierung verringert und die unkontrollierte 
Zellteilung endet. Andere Medikamente dienen dazu, die 
Modifikation der Histone zu blockieren, die bei Tumor¬ 
zellen zu Veränderungen der Genexpression führen. 
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Kapitelzusammenfassung 


16.1 Die Genexpression der Prokaryoten wird in Form 

von Operons reguliert 

■ Viele Proteine werden nur dann synthetisiert, wenn sie 
benötigt werden. Proteine, die nur in Gegenwart einer be¬ 
stimmten Komponente - eines Induktors - produziert 
werden, sind induzierbare Proteine. Werden die Prote¬ 
ine unabhängig von den Bedingungen mit konstanter Rate 
erzeugt, handelt es sich um konstitutive Proteine. Siehe 

► Abb. 16.1, 16.2 

■ Ein Operon besteht aus einem Promotor, einem Ope¬ 
ra tor und zwei oder mehr Strukturgenen. Promotoren 
und Operatoren codieren keine Proteine, sondern die¬ 
nen als Bindungsstellen für regulatorische Proteine. Siehe 

► Abb. 16.4 

■ Regulatorische Gene codieren regulatorische Proteine, 
beispielsweise Repressoren. Wenn ein Repressor an den 
Operator bindet, wird die Transkription des Strukturgens 
blockiert. Siehe ►Abb. 16.5; ►Animation 16.1, 16.2 

■ Das lac- Operon ist ein Beispiel für ein induzierbares Sys¬ 
tem. Dabei verhindert das Vorhandensein eines Induktors 
(Lactose), dass der Repressor an den Operator bindet. So 
wird die Transkription der Strukturgene für den Lactose¬ 
metabolismus ermöglicht. 

■ Durch Bindung eines Aktivators (ein regulatorisches 
Protein) an den Promotor kann die Transkription verstärkt 
werden. Siehe ►Abb. 16.6 

■ Katabolitrepression ist die Hemmung eines kataboli- 
schen Reaktionswegs für eine Energiequelle durch eine 
andere, bevorzugte Energiequelle. 

16.2 Die Genexpression der Eukaryoten wird durch 

Transkriptionsfaktoren reguliert 

■ Die eukaryotische Genexpression kann vor, während oder 
nach der Transkription reguliert werden. Siehe ►Abb. 
16.7; ► Activity 16.1 

■ Transkriptionsfaktoren und andere Proteine binden an 
die DNA und beeinflussen die Initiation der Transkription 
am Promotor. Siehe ► Abb. 16.8,16.9; ► Animation 16.3 

■ Die Wechselwirkungen dieser Proteine mit DNA sind 
hochspezifisch und basieren auf Proteindomänen und 
DNA-Sequenzen. 

■ Gene an weit voneinander entfernten Orten können durch 
Transkriptionsfaktoren und Promotorelemente in koordi¬ 
nierter Form reguliert werden. Siehe ►Abb. 16.10 

16.3 Viren regulieren während ihres Vermehrungszyklus 

ihre Genexpression 

■ Viren sind keine Zellen, sondern hängen von Wirtszellen 
ab, um sich zu reproduzieren. 

■ Das freie Viruspartikel nennt man Virion. Es besteht aus 
einem Nucleinsäuregenom (DNA oder RNA) und einer 
Proteinhülle, die man als Capsid bezeichnet, und ist in 
einigen Fällen noch von einer Lipidhülle umgeben. 


■ Bakteriophagen sind Viren, die Bakterien infizieren. 

■ Viren können einen lytischen Zyklus durchlaufen. Das 
führt dazu, dass die Zelle platzt und neue Virionen freige¬ 
setzt werden. 

■ Einige Viren verfügen über Promotoren, an welche die 
RNA-Polymerase der Wirtszelle bindet, die dann die vi¬ 
ralen Gene transkribiert. Siehe ► Abb. 16.11 

■ Einige Viren können zusätzlich einen lysogenen Zyklus 
durchlaufen. Dabei wird ein Molekül der Virus-DNA, der 
Prophage, in das Chromosom der Wirtszelle integriert 
und dann im normalen Zellzyklus über Generationen hin¬ 
weg repliziert. Siehe ►Abb. 16.12 

■ Ein Retrovirus verwendet die Reverse Transkriptase, 
um aus seinem RNA-Genom ein cDNA-Provirus zu er¬ 
zeugen. Das Provirus wird in die DNA der Wirtszelle 
integriert und kann für die Produktion neuer Virionen ak¬ 
tiviert werden. Siehe ►Abb. 16.13 

16.4 Epigenetische Veränderungen regulieren die Genex¬ 
pression 

■ Mit Epigenetik bezeichnet man Veränderungen der Gen¬ 
expression, bei denen es nicht zu Veränderungen von 
DNA-Sequenzen kommt. 

■ Die Methylierung von Cytosinresten hemmt im Allge¬ 
meinen die Transkription. Siehe ► Abb. 16.14 

■ Modifikationen von Histonproteinen in den Nucleosomen 
können die Transkription entweder vereinfachen oder er¬ 
schweren. Siehe ►Abb. 16.15 

■ Durch eine Veränderung der Bedingungen in der Umge¬ 
bung (beispielsweise Trockenstress) kann es zu epigene¬ 
tischen Veränderungen kommen. Siehe ► „Experiment: 
Genexpression und Verhalten“ 

16.5 Die Genexpression der Eukaryoten kann auch nach 

der Transkription reguliert werden 

■ Alternatives Spleißen der Prä-mRNA kann unterschied¬ 
liche Proteine hervorbringen. Siehe ► Abb. 16.17 

■ Kurze RNAs (mikroRNAs und kurze interferieren¬ 
de RNAs) codieren kein Protein, sondern regulieren 
die Translation und Existenzdauer der mRNA. Siehe 
► Abb. 16.18 

■ Die Translation von mRNA in Proteine kann durch Re¬ 
pressoren der Translation reguliert werden. 

■ Das Proteasom kann Proteine abbauen und beeinflusst 
dadurch deren Existenzdauer. Siehe ► Abb. 16.20 

Siehe ► Activity 16.2 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 16.2 Concept Matching: Gene Expression 

www. Life Ile. com/ac 16.2 
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16 Regulation der Genexpression 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Die Methylierung von Cytosinbasen in der DNA kann 
die Bindung von Repressorproteinen an Promotorregionen 
verstärken, wodurch die Genexpression abgeschaltet wird 
(►Abschn. 16.4). 

■ Acetylierung und Deacetylierung von Histonproteinen ver¬ 
ändern die Affinität der Histone für die DNA und dadurch 
die Zugänglichkeit bestimmter DNA-Regionen für die RNA- 
Polymerase (► Abschn. 16.4). 

Originalliteratur: Bovenzi V, Momparler RL (2001) Cancer 
Chemother Pharmacol 48: 71-76 

Krebszellen hören nicht auf, sich zu teilen. Bei einigen Krebs¬ 
formen geschieht dies, weil Onkogene, die an Kontrollpunkten 
des Zellzyklus das Signal liefern, dass die Zellteilung voran¬ 
schreiten soll, ständig exprimiert werden, während Tumorsup¬ 
pressorgene, die die Zellteilung an den Kontrollpunkten blockie¬ 
ren würden, abgeschaltet sind. Als eine Forschungsgruppe bei 
Brustkrebszellen ein Muster von abgeschalteten Genen entdeck¬ 
te, fragte man sich in der Gruppe, ob hier ein Eingreifen möglich 
ist. Falls die Gene als Ergebnis einer DNA-Methylierung oder 
einer Histondeacetylierung abgeschaltet sind, könnte man ver¬ 
suchen, die Expression der Gene in Gang zu setzen, indem 
die DNA-Methylierung und/oder Histonacetylierung rückgän¬ 
gig gemacht werden. 

Zur Erinnerung: Die DNA-Methyltransferase hängt Methyl¬ 
gruppen an Cytosinbasen in der DNA, während die Demethyla- 
se die entgegengesetzte Reaktion katalysiert. Die Methylierung 
von Promotorregionen in der DNA hemmt die Genexpression, 
die Demethylierung aktiviert sie. 

DNA-Methyltransferase 


Cytosin ^ ^ 5-Methylcytosin 

DNA-Demethylase 


Genexpression 

Genexpression 

aktiviert 

deaktiviert 


Und noch ein Hinweis: Das Chromatin kann umstrukturiert wer¬ 
den, da die Histone an Lysinresten reversibel acetyliert und 
deacetyliert werden. Die Acetylierung von Histonen aktiviert 
die Genexpression, die Deacetylierung hemmt sie. 


, .. . Histon-Deacetylase 

acetyliertes _:_^ , 

Lysin < L y sin 

H iston-Acety Itransferase 


Genexpression 

Genexpression 

aktiviert 

deaktiviert 


Aufgrund dieser Kenntnisse entschieden sich die Forscher, die 
Brustkrebszellen mit zwei verschiedenen Inhibitoren zu be¬ 


handeln: zum einen mit AZA, einer Substanz, die die DNA- 
Methyltransferase hemmt; zum anderen mit TSA, einer Sub¬ 
stanz, die die Histon-Deacetylase hemmt. Untersucht wurde 
nun die Wirkung der beiden Inhibitoren auf das Wachstum der 
Krebszellen, zuerst getrennt und dann gemeinsam (► Abb.). 



^ UbclLZ Behandlung 

Bei einem weiteren Experiment wurde die Expression von zwei 
Genen bestimmt, die in den Krebszellen abgeschaltet sind. 
Zu Beginn des Experiments wurden die Krebszellen entwe¬ 
der mit jedem Inhibitor allein inkubiert oder es wurden beide 
kombiniert. Dann isolierte man die RNA aus den Zellen und am- 
plifizierte die mRNA, die von den gesuchten Genen transkribiert 
wurde, mithilfe einer RT-PCR (Reverse-Transkriptase-Polyme- 
rasekettenreaktion). Bei diesem Verfahren sind die Mengen der 
amplifizierten DNA-Produkte zu den Mengen an mRNA-Tran- 
skription in den Proben (also zu den Mengen an mRNAs, die 
von den Zellen während der Inkubation exprimiert wurden) 
proportional. Die Mengen der amplifizierten DNA-Produkte 
wurden miteinander verglichen. Die Ergebnisse finden Sie in der 
folgenden ► Tabelle. 


mRNA-Mengen a nach Behandlung mit den genannten 
Substanzen 



AZA 

TSA 

AZA + TSA 

Gen 1 

7 

23 

25 

Gen 2 

<1 

<1 

11 


a in willkürlichen Einheiten; gegen die Werte aus den unbehandelten Kon¬ 
trollen korrigiert 


Aufgaben 

1. Analysieren Sie die Ergebnisse für die einzelnen Wirkstoffe. 
Worauf deuten sie in Bezug auf die Bedeutung der DNA-Me¬ 
thylierung und der Histondeacetylierung bei dieser Zelllinie 
hin? 

2. Analysieren und erläutern Sie die Ergebnisse für die An¬ 
sätze mit beiden Wirkstoffen und vergleichen Sie diese mit 
den Ergebnissen, die mit den Wirkstoffen jeweils allein er¬ 
zielt werden. Was lässt sich aufgrund der Ergebnisse über 
die kombinierte Wirkung der DNA-Methylierung und His¬ 
tondeacetylierung auf die Genexpression in dieser Zelllinie 
aussagen? 

3. Analysieren Sie die Ergebnisse für die Genexpression in der 
► Tabelle. Worauf deuten diese hin in Bezug auf den Ab¬ 
schaltmechanismus bei den beiden Genen? 
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17 Genome 


Faszination Forschung: Das Hundegenomprojekt 

Canis lupus familiaris , der Haushund, wurde vor rund 
15.000 Jahren von den Menschen domestiziert. Obwohl 
es viele verschiedene Varianten von Wölfen gibt, ähneln 
sich diese ziemlich stark, doch das trifft auf den „besten 
Freund des Menschen“ nicht zu. Die Federation Cynolo- 
gique Internationale (FCI), weltweit größter Dachverband 
der Hundezüchter, erkennt über 300 Hunderassen an. Ge¬ 
netiker gehen von rund 100 echten Hunderassen aus, 
der Rest seien Varietäten. Hunderassen sehen nicht nur 
recht unterschiedlich aus, sondern sie unterscheiden sich 
auch stark in ihrer Körpergröße. So wiegt beispielswei¬ 
se ein durchschnittlicher Chihuahua nur 1,5 kg, während 
ein Schottischer Jagdhund 70 kg auf die Waage bringt. 
Kein anderes Säugetier zeigt eine so starke phänotypische 
Variabilität. Außerdem gibt es Hunderte von genetisch 
bedingten Krankheiten bei Hunden, und für viele davon 
findet sich auch ein Gegenstück bei Menschen. Das Hun¬ 
degenomprojekt begann in den späten 1990er-Jahren, um 
herauszufinden, welche Gene für die genetische Varia¬ 
bilität verantwortlich sind und welche Zusammenhänge 
zwischen Genen und Krankheiten bestehen. 

Die ersten beiden Hunde, deren Genom vollständig se¬ 
quenziert wurde, waren ein Boxer und ein Pudel. Die 
DNA des Hundegenoms umfasst 2,8 Mrd. Basenpaare in 
39 Chromosomenpaaren. Es enthält 19.000 proteincodie¬ 
rende Gene, von denen es für die meisten ein Gegen¬ 
stück bei anderen Säugern gibt, so auch beim Menschen. 
Anhand der vollständigen Genomsequenz begann man 
nun damit, genetische Marker - spezifische kurze DNA- 
Sequenzen - an bestimmten Positionen im Genom zu 
kartieren, die sich bei einzelnen Hunden oder bei Hun¬ 
derassen unterscheiden. 

Genetische Marker dienen der Lokalisation (und damit 
der Identifizierung) von Genen, die bestimmte Merkma¬ 
le kontrollieren. So untersuchen beispielsweise Elaine 
Ostrander und ihre Arbeitsgruppe Portugiesische Wasser¬ 
hunde, um Gene zu identifizieren, welche die Körper¬ 
größe kontrollieren. Die Entnahme von Zellen für die 
DNA-Isolierung war relativ einfach: Man strich mit ei¬ 
nem Wattestäbchen über die Wangeninnenseite. Es stellte 
sich heraus, dass das Gen für den insulinähnlichen Wachs¬ 
tumsfaktor ( insulin-like growth factor 7, IGF-1) bei der 
Festlegung der Körpergröße von Bedeutung ist: Große 
Rassen besitzen ein Allel, das einen aktiven IGF-1 co¬ 
diert, während kleine Rassen ein Allel für einen weniger 
aktiven IGF-1 tragen. 

Wie nicht anders zu erwarten, gründeten einige Wissen¬ 
schaftler Firmen, um anhand der DNA Hunde auf geneti¬ 
sche Varianten zu testen und dadurch besorgten Hunde¬ 
haltern die „Reinheit der Rasse“ bestätigen zu können. 
In ähnlicher Weise wurde das Genom von Hauskatzen, 
Wildkatzen und verschiedenen Großkatzenarten sequen¬ 
ziert. Vergleiche dieser Tiergenome tragen dazu bei, die 
Evolutionsgeschichte der verschiedenen Säugerlinien zu 


ermitteln und auch Gene zu identifizieren, die für Krank¬ 
heiten und Merkmalsformen verantwortlich sind, wie sie 
bei den verschiedenen Spezies der Säuger Vorkommen. 
Solche Untersuchungen beschränken sich natürlich nicht 
nur auf Säuger, sondern es gibt Genomprojekte quer 
durchs Tierreich, und auch bei Pflanzen, Pilzen, vielen an¬ 
deren Eukaryoten sowie zahlreichen Prokaryoten. 

Welche Erkenntnisse haben wir durch die Sequenzie¬ 
rung der Genome von Tieren gewonnen? 

In „Experiment: Vergleichende Analyse des Tigergenoms“ 
in ► Abschn. 17.1 und in ► „Faszination Forschung“ am 
Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


17.1 Genome lassen sich heute sehr 
schnell sequenzieren 

Bei der Genomsequenzierung wird die Nucleotidsequenz des 
gesamten Genoms eines Lebewesens bestimmt. Bei einem Pro¬ 
karyoten, der ein einziges Chromosom besitzt, ist die Genom¬ 
sequenz eine durchgehende Abfolge von Basenpaaren (bp). Bei 
einer diploiden, sich sexuell fortpflanzenden Spezies mit mehre¬ 
ren Autosomen und einem Paar von Geschlechtschromosomen 
(►Abschn. 12.4) bezieht sich der Begriff „sequenziertes Ge¬ 
nom“ normalerweise auf die Sequenz aller Basen in einem 
haploiden Autosomensatz und den beiden Geschlechtschromo¬ 
somen (beim Menschen also 22 + 2, beim Hund 38 + 2). 

Auf den Punkt gebracht 

■ Genome werden in Form kurzer Fragmente sequenziert, die mit¬ 
hilfe von Überlappungen einander zugeordnet werden. 

■ In der funktionellen Genomik nutzt man die Sequenzinformatio¬ 
nen, um die Funktionen der verschiedenen Teile des Genoms zu 
bestimmen. 

■ In der vergleichenden Genomik werden die Genomsequenzen 
verschiedener Organismen verglichen. 

Mit den technischen Fortschritten bei der DNA-Sequenzierung 
kam es zu einer explosionsartigen Zunahme an genetischer In¬ 
formation, die Wissenschaftler auf verschiedene Weise nutzen 
können. 

■ Man kann die Genome verschiedener Spezies vergleichen, 
um herauszufinden, wie sie sich auf DNA-Ebene unterschei¬ 
den. Diese Informationen können dann genutzt werden, um 
evolutionäre Beziehungen nachzuvollziehen. 

■ Man kann die Sequenzen von Individuen innerhalb einer 
Spezies vergleichen, um Mutationen zu ermitteln, die be¬ 
stimmte Phänotypen hervorrufen. 

■ Mithilfe der Sequenzinformationen lassen sich Gene für be¬ 
stimmte Merkmalsformen identifizieren, etwa Gene, die mit 
Krankheiten Zusammenhängen. 
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■ Man kann die DNA-Sequenz proteincodierender Gene auf¬ 
finden und daraus die Aminosäuresequenz der betreffenden 
Proteine ableiten, sofern diese noch unbekannt ist. 


Die Basensequenz eines kurzen DNA-Fragments 
lässt sich schnell bestimmen 

Die Möglichkeit, das gesamte Genom eines komplexen Orga¬ 
nismus zu sequenzieren, wurde vor 1986 gar nicht in Betracht 
gezogen. Der Nobelpreisträger Renato Dulbecco und andere 
Wissenschaftler schlugen damals jedoch vor, dass die wissen¬ 
schaftliche Gemeinschaft weltweit mobilisiert werden sollte, 
um die Sequenzierung des gesamten menschlichen Genoms 
in Angriff zu nehmen. Ein Beweggrund war, dass man bei 
Menschen, die die Atombombenwürfe im Zweiten Weltkrieg 
in Japan überlebt hatten und der Strahlung ausgesetzt gewe¬ 
sen waren, etwaige DNA-Schäden untersuchen wollte. Um aber 
Veränderungen im menschlichen Genom feststellen zu können, 
musste erst einmal dessen Sequenz bekannt sein. 

So wurde das mit öffentlichen Geldern finanzierte Humange¬ 
nomprojekt ins Leben gerufen, ein gewaltiges Vorhaben, das 
aber bereits 2003 erfolgreich abgeschlossen werden konnte - 
erheblich früher als erwartet. Diese Bemühungen wurden von 
privat finanzierten Gruppen unterstützt und ergänzt. Das Pro¬ 
jekt profitierte von der Entwicklung vieler neuer und bahnbre¬ 
chender Methoden, die zuerst bei der Sequenzierung kleinerer 
Genome angewendet wurden - von Prokaryoten und einfach 
gebauten Eukaryoten, etwa von den Modellorganismen, denen 
Sie in vorangegangenen Kapiteln dieses Buches bereits be¬ 
gegnet sind. Viele dieser Methoden sind heute weit verbreitet, 
darunter ganz neue Methoden speziell für die Genomsequen¬ 
zierung. Die methodischen Entwicklungen auf diesem Sektor 
gehen ständig weiter. Diese Verfahren werden ergänzt durch 
neuartige Methoden, um die phänotypische Vielfalt der Prote¬ 
ine und der Stoffwechselprodukte in einer Zelle zu untersuchen. 
Eine Grundvoraussetzung war und ist die dramatische Weiter¬ 
entwicklung der Computerhard- und -Software, um die riesigen 
anfallenden Datenmengen bewältigen zu können. 

Viele Prokaryoten besitzen ein einziges Chromosom, während 
es bei Eukaryoten viele Chromosomen sind. Aufgrund ihrer 
unterschiedlichen Größe lassen sich die Chromosomen einfach 
voneinander trennen. Das direkteste Verfahren scheint zu sein, 
bei der Sequenzierung eines Chromosoms an einem Ende zu be¬ 
ginnen und einfach das gesamte DNA-Molekül Nucleotid für 
Nucleotid zu sequenzieren. Die Aufgabe wird dadurch etwas 
vereinfacht, dass nur einer der beiden Stränge sequenziert wer¬ 
den muss, denn der andere ist dazu ja komplementär. Betrachten 
Sie die Sequenz 

5\.. AAGCTCA... 3 r , 
dann muss der andere Strang so aus sehen: 

3'... TTCGAGT... 5'. 

Doch ist die Sequenzierung eines DNA-Moleküls, das Millio¬ 
nen von Basenpaaren lang ist, von einem Ende zum anderen, 


selbst mit den heutigen Methoden nicht möglich und auch gar 
nicht erforderlich. Mit dieser Strategie können höchstens ei¬ 
nige Tausend Basenpaare auf einmal sequenziert werden. Um 
eine Genomsequenz bestimmen zu können, muss der mehrere 
Zentimeter lange DNA-Faden eines Chromosoms in viele kur¬ 
ze DNA-Fragmente zerlegt werden, und dann sequenziert man 
Tausende solcher Fragmente gleichzeitig. 

In den 1970er-Jahren erfanden Frederick Sänger und seine Mit¬ 
arbeiter eine Methode, mit der sich DNA durch Verwendung 
chemisch veränderter Nucleotide sequenzieren lässt. Diese Nu- 
cleotide waren ursprünglich entwickelt worden, um die Zelltei¬ 
lung bei Krebszellen anzuhalten. Dieses Verfahren (beziehungs¬ 
weise eine Variante davon) diente dazu, die erste Genomsequenz 
des Menschen und mehrerer Modellorganismen zu bestimmen. 
Die Methode ist jedoch nach heutigem Maßstab relativ lang¬ 
sam, teuer und arbeitsintensiv. In der ersten Dekade des neuen 
Jahrtausends wurden schnellere und preisgünstigere Methoden 
entwickelt, die man häufig unter dem Begriff Hochdurchsatz¬ 
sequenzierung zusammenfasst. Bei diesen Verfahren nutzt man 
eine miniaturisierte Technik, die ursprünglich für die Elek¬ 
tronikindustrie entwickelt wurde, sowie die Mechanismen der 
DNA-Replikation, häufig in Kombination mit der Polymerase¬ 
kettenreaktion (PCR). 

Querverweis 

Die PCR lässt sich automatisieren; sie ist eine wichtige 
Methode für die Sequenzierung geringer DNA-Mengen. 
Einzelheiten über die PCR finden Sie in ► Abschn. 13.5. 

Die Methoden der Hochdurchsatzsequenzierung, auch zusam¬ 
mengefasst unter dem Begriff Next-Generation-Sequencing 
(NGS), werden rasch immer weiter verbessert. Eine der vie¬ 
len Herangehensweisen soll hier skizziert werden und ist in 
► Abb. 17.1 dargestellt. Zuerst werden die DNA-Fragmente 
für die Sequenzierung präpariert, indem man sie an einen 
festen Träger bindet und die DNA durch PCR amplifiziert 
(►Abb. 17.1a): 

1. Ein großes DNA-Molekül wird in kurze Fragmente von je¬ 
weils etwa lOObp zerteilt. Das lässt sich physikalisch durch¬ 
führen, indem man mechanische Scherkräfte erzeugt, die die 
DNA aufbrechen. Oder es werden Enzyme eingesetzt, die 
die Phosphodiesterbindungen zwischen den Nucleotiden im 
DNA-Rückgrat in bestimmten Abständen hydrolysieren. 

2. Die DNA wird durch Hitze denaturiert, sodass die Wasser¬ 
stoffbrücken gelöst werden, die die beiden Stränge Zusam¬ 
menhalten. Jeder Einzelstrang fungiert dann als Matrize für 
die Synthese von neuer, komplementärer DNA. 

3. Kurze synthetische Oligonucleotide werden an die Enden je¬ 
des Fragments gebunden, und diese werden auf einen festen 
Träger aufgebracht. 

4. Die DNA-Fragmente werden durch PCR amplifiziert. Dabei 
verwendet man Primer, die zu den synthetischen Oligo- 
nucleotiden an den Enden der einzelnen DNA-Fragmente 
komplementär sind. Da an jeder Position etwa 1000 DNA- 
Kopien befestigt sind, lassen sich während der Sequenzier¬ 
schritte neu angehängte Nucleotide einfach nachweisen. 
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a Amplifikation von DNA-Fragmenten 



Amplifikation 



Jedes Fragment 
wird an seinem 
Ort amplifiziert. 


b Zyklus der DNA-Synthese 

_w 31 


universelle 

Adaptersequenz 


CATAAAAGCCGTGTC 


Q Der Zyklus 
wird etwa 
100-mal 
wiederholt. 


■ 


universeller Primer 


5' 


G 


□ (£) 

I 

□ 

I 


5' 

3' 


G T A G 


| Die vier Nucleotide (Nucleosid- 
triphosphate), die jeweils mit einem 
anderen Fluoreszenzfarbstoff 
markiert sind, werden zusammen 
mit der DNA-Polymerase und einem 
universellen Primer zugegeben. 


CATAAAAGCCGTGTC 



Nur ein Nucleotid (G in diesem Fall) 
wird von der Polymerase mit dem 
Primer verknüpft. Nicht eingebaute 
Nucleotide werden entfernt. 


3' 

CATAAAAGCCGTGTC 


5' 



Das neu angehängte Nucleotid 
wird von einer Kamera erfasst. 


Abb. 17.1 DNA-Sequenzierung. Die Hochdurchsatzsequenzierung umfasst die chemische Amplifikation von DNA-Fragmenten (a) und die 
Synthese von komplementären Strängen mithilfe von fluoreszenzmarkierten Nucleotiden (b) 


Animation 17.1 Sequencing the Genome 

www.Life Ile. com/a 17.1 

Animation 17.2 High-Throughput Sequencing 

www.Lifel le.com/al6.2 

Sobald die DNA an einen festen Träger gebunden ist und ampli¬ 
fiziert wurde, kann die Sequenzierung beginnen (► Abb. 17.1b). 

1. Zu Beginn jedes Sequenzierzyklus werden die Fragmente 
erhitzt. Dann gibt man eine Lösung hinzu, die einen Uni¬ 
versalprimer enthält (komplementär zu einem der syntheti¬ 
schen Oligonucleotide, die für den PCR-Amplifikationsschritt 
verwendet wurden), sowie die DNA-Polymerase und die 
vier Desoxyribonucleosidtriphosphate (dNTPs: dATP, dGTP, 
dCTP und dTTP) zur DNA. Zur Erinnerung: Die dNTPs 
sind die Substrate der DNA-Polymerase bei der Synthese von 
DNA (► Abschn. 13.3). Jedes dNTP ist mit einem andersfar¬ 
big fluoreszierenden Farbstoff markiert. 

2. Die DNA-Synthesereaktion ist so angelegt, dass pro Se¬ 
quenzierzyklus nur ein Nucleotid an den neuen DNA-Strang 
angehängt wird. Danach werden die nicht eingebauten dNTPs 
entfernt. 


3. Die Fluoreszenz des neuen Nucleotids wird an allen Positio¬ 
nen mit einer Spezialkamera erfasst. Die Farbe der Fluores¬ 
zenz zeigt an, welches der vier Nucleotide eingebaut wurde. 

4. Die Fluoreszenzmarkierung wird von dem neu befestigten 
Nucleotid entfernt, und der DNA-Synthesezyklus beginnt von 
vorne. Jedes Mal, wenn ein Nucleotid befestigt wird, entsteht 
ein Bild. Die Abfolge der Farben an jeder Position ergibt die 
Sequenz der Nucleotide im wachsenden DNA-Strang. 

Die Leistungsfähigkeit dieses Verfahrens beruht auf folgenden 

Besonderheiten: 

■ Es ist vollständig automatisiert und miniaturisiert. 

■ Millionen Fragmente können gleichzeitig sequenziert wer¬ 
den. 

■ Es handelt sich um eine preisgünstige Methode für die Se¬ 
quenzierung großer Genome. So kann man heute (2018) ein 
vollständiges menschliches Genom für weniger als 1000 Eu¬ 
ro in weniger als einem Tag sequenzieren. (Man spricht 
tatsächlich vom „1000-Euro-Genom“.) Beim Humangenom¬ 
projekt waren noch 13 Jahre und 3 Mrd. US-Dollar erforder¬ 
lich, um ein einziges menschliches Genom zu sequenzieren. 
Im Jahr 2006 dauerte es immerhin noch mehrere Monate und 
ko stete 10 Mio. Euro. 
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Fragment 1 
Fragment 2 
Fragment 3 
Fragment 4 
Fragment 5 
Fragment 6 
Fragment 7 
Fragment 8 


CACATACACATGG 


TCAATGGGGCTAA 


AGCACGGACTTGTCACATACACATG 


■ 


ACACATGGAAATA 


GGGCTAATGATTGTCAC 


TGATTGTCACATA 


ATTCATGAAGCACGGA 


GTCACATACACATGATCAATGGGG 


Durch die Sequenzierung der DNA- 
Fragmente erhält man eine Sammlung 
von Teilsequenzen (Reads). 


I 


Mithilfe eines Computerprogramms werden 
die Teilsequenzen zu einer Abfolge überlap¬ 
pender Fragmente zusammengesetzt. 


Fragment 7 


ATTCATGAAGCACGGA 


Fragment 3 


AGCACGGACTTGTCACATACACATG 


Fragment 8 


GTCACATACACATGATCAATGGGG 


I Die Überlappungen werden vom Computer¬ 
programm entfernt und man erhält eine ein¬ 
zige zusammengesetzte Sequenz. 


Fragment 2 

Fragment 5 

Fragment 6 




1 


TCAATGGGGCTAA 


GGGCTAATGATTGTCAC 


TGATTGTCACATA 


CACATACACATGG 


Fragment 1 

Fragment 4 J 


ACACATGGAAATA 


ATTCATGAAGCACGGACTTGTCACATACACATGATCAATGGGGCTAATGATTGTCACATACACATGGAAATA 


Abb. 17.2 Anordnung von DNA-Fragmenten. Durch eine Reihe verschiedener Schnitte werden überlappende DNA-Fragmente erzeugt. Die 
Sequenzen dieser Fragmente werden computergestützt in die richtige Reihenfolge gebracht. Auf diese Weise werden Millionen kurzer Reads 
(Leseabschnitte) einander zugeordnet, um die vollständige Sequenz größerer Abschnitte und schließlich ganzer Chromosomen zu bestimmen 


Die Sequenzierung von Millionen von kurzen DNA-Fragmenten 
ist nur ein Teil des Prozesses, mit dem man ein ganzes Genom re¬ 
konstruiert. Sobald diese Sequenzen bestimmt wurden, müssen 
sie in der richtigen Reihenfolge zusammengesetzt werden. Das 
heißt, sie müssen so angeordnet werden, dass sie die Sequenz des 
Chromosoms wiedergeben, aus denen sie stammen. Stellen Sie 
sich vor, dass Sie alle Sätze aus diesem Buch ausschneiden, die 
Schnipsel auf einen Tisch legen und dann versuchen, sie in der 
ursprünglichen Reihenfolge anzuordnen. Die große Aufgabe der 
DNA-Sequenzierung ist lösbar, weil sich die ursprünglichen und 
nun sequenzierten DNA-Fragmente überlappen. 

Sie können sich diesen Vorgang mithilfe eines einzelnen DNA- 
Moleküls von lObp veranschaulichen. (Es handelt sich um ein 
doppelsträngiges Molekül, aber sinnvollerweise ist hier nur die 
Sequenz des einen Strangs gezeigt.) Das Molekül wird auf drei 
Weisen geschnitten. Beim Schnitt mit dem ersten Enzym entste¬ 
hen die Fragmente: 

TG, ATG und CCTAC 

Der Schnitt mit dem zweiten Enzym liefert die Fragmente: 

AT, GCC und TACTG 
Und mit dem dritten Enzym entstehen: 

CTG, CTA und ATGC 

Können Sie die Fragmente in die richtige Reihenfolge bringen? 
(Die Antwort ist ATGCCTACTG.) Bei der Genomsequenzie¬ 
rung bezeichnet man die Sequenzfragmente als Reads (von 
reads für „Leseabschnitte“) (►Abb. 17.2). Selbstverständlich 


ist die Aufgabe, 2,5 Mio. Fragmente aus dem menschlichen 
Chromosom 1 (246 Mio. bp) zu sortieren, eine viel größere 
Herausforderung als das Beispiel mit 10 bp. Um die riesigen 
Datenmengen zu bewältigen, die bei der Genomsequenzierung 
anfallen, wurde die moderne Bioinformatik entwickelt - zu¬ 
nächst vor allem für die Analyse von DNA-Sequenzen mithilfe 
einer komplexen Mathematik und der Anwendung von Compu¬ 
terprogrammen. 


Genomsequenzen liefern mehrere Arten 
von Information 

Immer schneller werden neue Genomsequenzen veröffentlicht, 
was eine riesige Menge an Daten liefert. Diese Informationen 
werden in zwei verwandten Forschungsgebieten genutzt, die 
sich beide mit der Untersuchung von Genomen beschäftigen. 
In der funktionellen Genomik verwenden Biologen Sequenz¬ 
informationen, um die Funktionen der verschiedenen Teile eines 
Genoms zu erkennen (etwa die bedeutsamen Regionen, die 
mRNAs oder tRNAs codieren, sowie regulatorische Sequenzen, 
► Abschn. 14.4): 

■ offene Leseraster, das heißt proteincodierende Regionen der 
Gene: Bei proteincodierenden Genen erkennt man diese Be¬ 
reiche an den Start- und Stoppcodons für die Translation und 
an Consensussequenzen, welche die Positionen der Introns 
anzeigen, Ein wichtiges Ziel der funktionellen Genomik be¬ 
steht darin, in allen Genomen die Funktion aller offenen 
Leseraster zu bestimmen. 


Teil V 



























Teil V 


518 


17 Genome 


Experiment: Vergleichende Analyse des Tigergenoms 


Originalliteratur: Cho YS et al. (2013) Nature Commun 4: 1-7 

Panthera tigris (der Tiger) ist der größte Vertreter aller Katzenartigen und gehört zu den 
bekanntesten gefährdeten Tierarten. Es gibt nur noch rund 4000 freilebende Exemplare. 
Vor über einem Jahrhundert waren neun genetisch unterschiedliche Unterarten bekannt, von 
denen vier bereits ausgestorben sind. Zu den fünf verbliebenen Unterarten gehören etwa der 
Bengalische Tiger (Königstiger), der öfter in Zoos zu sehen ist, und der Sibirische Tiger 
(Amurtiger), der in den schneereichen Regionen von Russland, China und Nordkorea lebt. 
Die Genome anderer Katzenarten, beispielsweise von Löwe, Schneeleopard und Hauskatze, 
waren bereits sequenziert worden, das des Tigers allerdings noch nicht. 

Hypothese 

Durch die Sequenzierung der Genome von Großkatzen lässt sich zeigen, dass die phänotypi¬ 
sche Variabilität, die bei Katzen festzustellen ist, auf genetische Varianten zurückzuführen ist. 


Methode 


Q Entnahme von 
Blutproben aus 
Tigern, Löwen und 
Schneeleoparden 


ei 


i Isolierung der DNA 
aus Blutproben. 
(Nur Leukocyten 
enthalten einen 
Zellkern bzw. DNA.] 


0 Sequenzierung 
und Analyse der 
DNA-Proben 



f 




J Vergleich des Tiger¬ 
genoms mit dem 
Genom der Hauskatze 


| Vergleich der Genome der 
Großkatzen (Tiger, Löwe und 
Schneeleopard) 


Ergebnis 


1 


1 


Das Tigergenom (20.226 
proteincodierende Gene) 
und das Genom der Haus¬ 
katze (22.285 proteinco¬ 
dierende Gene) zeigten 
eine Sequenzüberein¬ 
stimmung von 95,6 %. 


In den Genomen der Großkatzen 
fanden sich 1376 Mutationen für 
einen potenziellen Funktionsge¬ 
winn. Einige Mutationen liegen in 
Genen, die für die Entwicklung von 
Muskelproteinen zuständig sind. 
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Schlussfolgerung 

Welche Schlüsse ziehen Sie in Bezug auf die Phänotypen von Großkatzen? Untersuchen 
Sie die verschiedenen Möglichkeiten beim folgenden ► „Blick in die Daten: Vergleichende 
Analyse des Tigergenoms“. 


Blick in die Daten: Vergleichende Analyse des Tigergenoms 


Eine internationale Arbeitsgruppe unter der Leitung von 
John Bhak in Südkorea bestimmte die Sequenz der Tiger¬ 
DNA und verglich sie mit der DNA des Löwen, des Schnee¬ 
leoparden und der Hauskatze. 

Aufgaben 

1. Die gesamte Sequenz der Tiger-DNA wurde mit der DNA 
der Hauskatze verglichen. Als Bezugspunkt hat man noch 
die Genome von Mensch und Gorilla hinzugenommen. 
Außerdem wurden die evolutionären Abstände (letzter ge¬ 
meinsamer Vorfahre) abgeschätzt. Die Ergebnisse sind in 
der ► Tabelle dargestellt. Was lässt sich daraus in Bezug 
auf die Geschwindigkeit der evolutionären Veränderungen 
bei den beiden Katzengenomen und den beiden Primaten¬ 
genomen schließen? 

Vergleichsgruppen letzter gemeinsa- Übereinstimmung 

mer Vorfahre (Mio. der Genom- 
Jahre zurück) Sequenzen (%) 

Hauskatze und Tiger 10,8 95,6 

Mensch und Gorilla 8,8 94,8 

2. Im Tigergenom fand man 20.226 proteincodierende Gene. 
Allerdings gibt es darunter manche sehr ähnliche Gene - 
diese sind ortholog, das heißt, die von ihnen codierten 
Proteine haben wahrscheinlich trotz kleiner Strukturun¬ 
terschiede die gleiche Punktion. Pür diesen Vergleich 
von Tierarten ist es daher besser, diese Orthologen weg¬ 
zurechnen, indem man sie zu orthologen Genfamilien 
zusammenfasst. Dann verbleiben im Tigergenom 14.954 
orthologe Genfamilien (mit jeweils einem, zwei oder 
mehr orthologen Genen). Die Porschungsgruppe betrach¬ 
tete nun die Genome von anderen Säugern und stellte 
sich die Frage, inwieweit die im Tigergenom erkann¬ 
ten orthologen Genfamilien auch in den anderen Spezies 
Vorkommen. Die Genom vergleiche sind unten in einem 
sogenannten Venn-Diagramm dargestellt, das aus der Ori¬ 
ginalpublikation stammt. (Ein Venn-Diagramm verwendet 


überlappende Kreise, um Beziehungen zwischen zwei 
oder mehr Mengen grafisch darzustellen.) Die Zahl in ei¬ 
ner Überlappungsregion entspricht hier der Anzahl der 
Genfamilien, die den im Venn-Diagramm überlappenden 
Genomen jeweils gemeinsam sind. So gibt es beispiels¬ 
weise 99 Genfamilien, die die Genome von Tiger und 
Hauskatze nur mit dem Opossum gemeinsam haben, und 
das Opossum ist exklusiver Besitzer von 210 Genfamilien. 

a. Wie viele Genfamilien haben die untersuchten Säuger¬ 
genome aufgrund des Venn-Diagramms gemeinsam? 

b. Wie viele Genfamilien kommen ausschließlich in den 
Genomen von Tiger und Hauskatze vor? Wie viele sind 
es in den Genomen von Mensch und Maus? 

c. Was sagen diese Zahlen über das Basisgenom der Säu¬ 
ger aus? 


Opossum Pandabär, Hund 



3. Das Tigergenom wurde nach Sequenzen für proteinco¬ 
dierende Gene mit bekannter Funktion durchsucht. Dabei 
wurde bei den folgenden Gruppen festgestellt, dass sie im 
Tigergenom in größerer Anzahl Vorkommen als im Genom 
der Hauskatze: 

■ Geruchs- und Geschmacksrezeptoren: 289 Gene 

■ G-Protein-gekoppelte Signalkomplexe: 302 Gene 

■ Signalübertragung: 295 Gene 

■ Proteinmetabolismus: 220 Gene 

Was sagen diese genotypischen Zahlen über den Phänotyp 
des Tigers aus? 
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■ Exon/Intron-Muster von Genen, um etwas über die Evolu¬ 
tion und Rolle der Introns und modulartiger Proteindomänen 
zu erfahren 

■ Aminosäuresequenzen von Proteinen, da sich diese durch 
Anwendung des genetischen Codes (► Abb. 14.5) aus den 
DNA-Sequenzen von offenen Leserastern herleiten lassen 

■ regulatorische Sequenzen, zum Beispiel Promotoren, En- 
hancer und Terminatoren für die Transkription: Diese werden 
aufgrund ihrer Nähe zu offenen Leserastern identifiziert und 
auch weil sie ErkennungsSequenzen für die Bindung spezifi¬ 
scher Transkriptionsfaktoren enthalten. 

■ RNA-Gene, etwa für rRNA, tRNA und kleine nucleäre RNA 
(snRNA) und mikroRNA 

■ andere nichtcodierende Sequenzen, die verschiedenen Ka¬ 
tegorien zugeordnet werden können, beispielsweise Centro- 
mer- oder Telomerregionen, Transposons und weitere Se¬ 
quenzwiederholungen 

Sequenzinformationen werden auch in der vergleichenden Ge- 
nomik genutzt, also für den Vergleich eines neu sequenzierten 
Genoms (oder von Teilen daraus) mit den Sequenzen von ande¬ 
ren Organismen. Das Hundegenomprojekt, das in der Einleitung 
zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: Das Hundege¬ 
nomprojekt“) beschrieben wird, hat beispielsweise nicht nur 
Erkenntnisse über Hunde geliefert, sondern auch darüber, inwie¬ 
weit das Hundegenom mit den Genomen anderer Tiere verwandt 
ist. Durch Genomvergleiche lassen sich zusätzliche Informa¬ 
tionen über die Funktionen von Sequenzen ableiten, und man 
kann insbesondere zwischen verschiedenen Spezies evolutio¬ 
näre Beziehungen ableiten. Jedes Genom, das sequenziert wird, 
kann neue Erkenntnisse liefern. In ► „Experiment: Verglei¬ 
chende Analyse des Tigergenoms“ ist die vor Kurzem erfolgte 
Sequenzierung des Tigergenoms dargestellt und auch wie die¬ 
ses Genom mit dem Genom anderer Katzenarten und dem des 
Menschen verwandt ist. 

17.1 Wiederholung 

Bei der Sequenzierung von Genomen werden Chromo¬ 
somen in Fragmente zerlegt, dann die Fragmente se¬ 
quenziert und schließlich in der richtigen Reihenfolge 
zu durchgängigen Sequenzen in vollständigen Chromoso¬ 
men angeordnet. Die heutigen Sequenzierverfahren sind 
automatisiert und erfordern leistungsfähige Computer. 
Bei diesen Methoden verwendet man markierte Nucleoti- 
de, die an den Enden der wachsenden Nucleinsäureketten 
nachgewiesen werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, warum überlappende Sequenzfrag¬ 
mente die Grundlage für die Sequenzierung von Ge¬ 
nomen sind. 

■ die Merkmale offener Leseraster erkennen können. 

■ Beispiele für die vergleichende Genomik formulieren 
können. 


_ 7 _ 

1. Warum erhält man bei der Sequenzierung von Genomen 
überlappende Sequenzen und wie werden sie einander zuge¬ 
ordnet, um schließlich die endgültige Sequenz zu bestimmen? 

2. Wie erkennt man in einer Genomsequenz offene Leseraster? 
Welche Art von Informationen lässt sich aus einem offenen 
Leseraster ableiten? 

3. Was ist vergleichende Genomik? Nennen Sie ein Beispiel für 
deren Anwendung. 


Die ersten Genome, die vollständig sequenziert wurden, gehö¬ 
ren zu Viren und Prokaryoten. Im nächsten Abschnitt erfahren 
Sie etwas über die Informationen, die sich aus den relativ einfa¬ 
chen prokaryotischen Genomen gewinnen lassen. 

17.2 Das Genom von Prokaryoten 
ist sehr kompakt 

Im Jahr 1968 wurde Robert Holley für die erste Sequenzierung 
einer Nucleinsäure - einer tRNA mit nur 80 Basen - mit dem 
Nobelpreis ausgezeichnet. Holley und seine Arbeitsgruppe be¬ 
nötigten fünf Jahre, um die Sequenz aufzuklären. Wenige Jahre 
später wurde das erste Genom sequenziert - das Genom eines 
Bakteriophagen mit 5386 bp. Da die Methoden immer weiter 
verbessert wurden, war es in den 1990er-Jahren möglich, das 
Genom eines Prokaryoten zu sequenzieren. Durch die oben be¬ 
sprochenen neuen automatischen Sequenziermethoden stehen 
uns nun Genomsequenzen von vielen Prokaryoten zur Verfü¬ 
gung, was für die Mikrobiologie und die Medizin von großem 
Nutzen ist. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Prokaryoten besitzen kleine, kompakte Genome. 

■ Durch die Metagenomik ist es den Biologen möglich, die ge- 
nomische Vielfalt stichprobenartig zu untersuchen, ohne die 
betreffenden Organismen isolieren zu müssen. 

■ Transponierbare Elemente können sich innerhalb eines Genoms 
von Ort zu Ort bewegen. 


Die Genome der Prokaryoten besitzen 
charakteristische Merkmale 

Die Genome der Bakterien und Archaeen besitzen einige bemer¬ 
kenswerte Eigenschaften: 

■ Sie sind relativ klein. Prokaryotische Genome reichen von 
160.000 bis zu 12 Mio. bp und umfassen in der Regel nur ein 
einziges Chromosom. 

■ Sie sind kompakt. Normalerweise werden über 85 % der 
DNA in die verschiedenen RNAs translatiert, einschließlich 
der mRNAs für die Synthese von Proteinen. Zwischen den 
einzelnen Genen liegen nur kurze Sequenzen. 
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Tab. 17.1 Genfunktionen bei drei Bakterienspezies 


Funktionen 

E. coli 

H. influenzae 

M. genitalium 

proteincodierende Gene 
insgesamt 

4288 

1727 

482 

Biosynthese der Aminosäuren 

131 

68 

1 

Biosynthese von Cofaktoren 

103 

54 

5 

Biosynthese der Nucleotide 

58 

53 

19 

Proteine der Zellhülle 

237 

84 

17 

Energiestoffwechsel 

243 

112 

31 

Intermediärstoffwechsel 

188 

30 

6 

Lipidstoffwechsel 

48 

25 

6 

Replikation, Rekombination 
und Reparatur von DNA 

115 

87 

32 

Proteinfaltung 

9 

6 

7 

regulatorische Proteine 

178 

64 

7 

Transkription 

55 

27 

12 

Translation 

182 

141 

101 

Aufnahme von Molekülen 
aus der Umgebung 

427 

123 

34 


■ Prokaryotische Gensequenzen sind im Allgemeinen nicht 
durch Introns unterbrochen. Eine Ausnahme bilden die 
rRNA- und tRNA-Gene der Archaeen, die häufig Introns ent¬ 
halten. 

■ Neben dem Hauptchromosom tragen Prokaryoten oft klei¬ 
nere ringförmige DNA-Moleküle, die man als Plasmide be¬ 
zeichnet. Sie können zwischen den Zellen übertragen werden 
(►Abschn. 12.6). 

Abgesehen von den Übereinstimmungen gibt es bei diesen 
einzelligen Organismen auch große Unterschiede, die der au¬ 
ßerordentlichen Vielfalt von Umwelten entspricht, in denen sie 
leben (►Kap. 25). Als Nächstes erfahren Sie Genaueres über 
die Genome der Prokaryoten, vor allem aus Sicht der funktio¬ 
nellen und der vergleichenden Genomik. 

Funktionelle Genomik Wie Sie in ►Abschn. 17.1 fest¬ 
stellen konnten, ist die funktionelle Genomik der biologische 
Wissenschaftszweig, der bestimmte genomische Sequenzen be¬ 
stimmten biologischen Funktionen zuordnet (ein als Anno¬ 
tation bezeichnetes Verfahren). In ►Tab. 17.1 sind die ver¬ 
schiedenen Funktionen dargestellt, die in den Genomen dreier 
Prokaryoten codiert werden. Betrachten Sie als Beispiel ein¬ 
mal das erste sequenzierte bakterielle Genom von Haemophilus 
influenzae. Das Bakterium lebt in den Atemwegen des Men¬ 
schen und kann Infektionen im Ohr verursachen oder, was 
gravierender ist, bei Kindern Meningitis (Hirnhautentzündung) 
auslösen. Es besitzt ein einzelnes ringförmiges Chromosom mit 
1.830.138 bp. Neben einem Replikationsursprung und den Ge¬ 
nen für rRNAs und tRNAs enthält dieses Bakterienchromosom 
1727 offene Feseraster mit in der Nähe liegenden Promotoren 
für die Expression von Proteinen. 

Als die H. influenzae-Sequenz vor 20 Jahren veröffentlicht wur¬ 
de, kannte man nur bei 1007 Feserastern (58 %) die zugehörigen 
Proteine und ihre Funktionen. Seitdem haben Wissenschaftler 
die Funktionen der übrigen codierten Proteine identifiziert. Al¬ 
le wichtigen biochemischen Reaktionswege und molekularen 


Funktionen sind nun zugeordnet. So hat man beispielsweise Ge¬ 
ne der Enzyme für Glykolyse, Gärung und Zellatmung entdeckt. 
Auch wurden Gensequenzen identifiziert, die Membranproteine 
codieren, etwa solche für den aktiven Transport. Ein wichtiger 
Befund bestand darin, dass die hochinfektiösen Stämme von 
H. influenzae Gene für Oberflächenproteine besitzen, durch die 
sich das Bakterium in den Atemwegen des Menschen festsetzen 
kann. Diese Gene sind bei nichtinfektiösen Stämmen nicht vor¬ 
handen. Diese Oberflächenproteine stehen nun im Mittelpunkt 
der Erforschung von möglichen Behandlungsmethoden gegen 
Infektionen mit H. influenzae. 

Vergleichende Genomik Schon bald nach der Veröffent¬ 
lichung der Sequenz von H. influenzae wurden auch kleinere 
und größere prokaryotische Genome vollständig sequenziert 
(das von Mycoplasma genitalium mit 580.073 bp beziehungs¬ 
weise das von E. coli mit 4.639.221 bp). So begann mit der 
vergleichenden Genomik ein neues Zeitalter der Biologie. Dabei 
vergleicht man Genomsequenzen von verschiedenen Lebewe- 
sen miteinander. Auf diese Weise kann man Gene erkennen, die 
bei dem einem Bakterium vorhanden sind, bei einem anderen 
jedoch nicht, sodass sich diese Gene bestimmten bakteriellen 
Funktionen zuordnen lassen. 

M. genitalium besitzt zum Beispiel im Gegensatz zu E. coli und 
H. influenzae nahezu keine Enzyme für die Synthese von Ami¬ 
nosäuren. Dieser Befund zeigt, dass M. genitalium alle Amino¬ 
säuren aus seiner Umgebung aufnehmen muss (normalerweise 
aus dem menschlichen Urogenitaltrakt). Darüber hinaus besitzt 
E. coli 55 Gene, die Transkriptionsaktivatoren codieren, außer¬ 
dem 58 Gene für Repressoren. M. genitalium verfügt hingegen 
nur über zwölf Gene für Aktivatoren. Dieser relative Mangel 
an Genexpressionskontrolle deutet darauf hin, dass die bioche¬ 
mische Flexibilität von M. genitalium im Vergleich zu E. coli 
eingeschränkt sein muss. 

Die Sequenzierung prokaryotischer und viraler 
Genome ist potenziell von großem Nutzen 

Die Sequenzierung von prokaryotischen Genomen eröffnet die 
Möglichkeit, Erkenntnisse über Mikroorganismen zu gewinnen, 
die für die Fand Wirtschaft und die Medizin von Bedeutung sind. 
Wissenschaftler, die Sequenzen analysieren, haben bis dahin 
unbekannte Gene und Proteine entdeckt, die man nun isolie¬ 
ren kann, um ihre Funktion zu untersuchen. Sie haben auch 
unerwartete Verwandtschaftsbeziehungen zwischen einigen pa¬ 
thogenen Organismen deutlich gemacht, was darauf hindeutet, 
dass zwischen den verschiedenen Stämmen Gene übertragen 
worden sein können. 

■ Die Rhizobium- Spezies sind Bakterien, die symbiotische 
Verbindungen mit Pflanzen eingehen und innerhalb der Wur¬ 
zeln von Feguminosen (Schmetterlingsblütlern) leben, etwa 
bei Gartenbohne, Erbse und Klee. Diese Bakterien fixieren 
atmosphärischen Stickstoff aus der Fuft und wandeln ihn 
in Molekülformen um, die Pflanzen nutzen können, sodass 
Feguminosen weniger stickstoffhaltigen Dünger benötigen. 
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Mithilfe von Genomsequenzen verschiedener Rhizobium- 
Spezies ließen sich die Gene identifizieren, die für eine 
erfolgreiche Symbiose notwendig sind. Diese Erkenntnisse 
nutzt man nun, um die Effizienz dieses Prozesses noch zu 
verbessern und das Spektrum der Pflanzen zu erweitern, die 
diese vorteilhafte Symbiose eingehen können. 

■ Der E. coli- Stamm 0157:H7 ist ein sogenannter enterohä- 
morrhagischer E. coli (EHEC). Er kommt vor allem in rohem 
Fleisch und nichtpasteurisierter Milch von Rindern vor und 
verursacht zum Beispiel in den USA jährlich 70.000 Fäl¬ 
le von Darmerkrankungen, manchmal mit einem schweren 
Verlauf. Das Genom enthält 5416 Gene. Darunter sind 1387, 
die sich von den vertrauten (und harmlosen) Laborstämmen 
dieses Bakteriums unterscheiden. Viele dieser spezifischen 
Gene kommen auch in anderen pathogenen Bakterien vor, 
etwa bei Salmonella und Shigella. Es scheint also zwi¬ 
schen diesen Spezies einen intensiven genetischen Austausch 
zu geben, was tatsächlich zum Auftreten hochinfektiöser 
„Superbakterien“ führen kann, die Gene für multiple An¬ 
tibiotikaresistenzen besitzen und deshalb heute ein großes 
Problem darstellen. Die Sequenzierung des Genoms eines 
speziellen E. cö/z’-Stamms, der eine Lebensmittelvergiftung 
hervorruft, und der Vergleich dieser Sequenz mit Sequenzen 
aus Bakterien in verschiedenen Fleischsorten ermöglichen 
jetzt beispielsweise, das Fleisch zu identifizieren, von dem 
eine Infektion ausgegangen ist. 

■ Das schwere akute Atemnotsyndrom (, severe acute respira¬ 
tory syndrome , SARS) wurde zum ersten Mal im Jahr 2002 
im Süden Chinas diagnostiziert und hat sich 2003 schnell 
ausgebreitet. Es gibt keine wirksame Behandlung und 10% 
der Infizierten sterben. Durch die Isolierung des auslösenden 
Faktors, eines Virus, und die schnelle Sequenzierung seines 
Genoms konnte man mehrere neue Proteine identifizieren, 
die als Ziel für antivirale Medikamente oder Impfstoffe in¬ 
frage kommen. Die Forschung ist in beiden Richtungen im 
Gang, da ein weiterer Ausbruch zu erwarten ist. 

■ Einige Archaeen wie etwa Methanobrevibacter produzie¬ 
ren Methangas (CH 4 ) im Magen von Kühen und anderen 
Wiederkäuern. Andererseits entfernen bestimmte Bakterien¬ 
spezies wie Methanococcus Methan aus der Luft und nutzen 
es als Energiequelle. Die Genome dieser beiden Prokaryo- 
ten wurden sequenziert. Man kennt jetzt die Gene, die an 
der Methanproduktion und am Methanverbrauch beteiligt 
sind. Das ließ neue Ideen aufkommen, wie sich die glo¬ 
bale Erwärmung verlangsamen ließe, denn Methan ist das 
zweit wichtigste Treibhausgas und trägt signifikant zum Kli¬ 
mawandel bei (► Abschn. 53.2). 


Durch die Metagenomik ist es möglich, 
neue Organismen und ganze Ökosysteme 
zu beschreiben 


Wenn Sie ein mikrobiologisches Praktikum absolvieren, lernen 
Sie verschiedene Prokaryoten aufgrund ihres Wachstums auf 
speziellen künstlichen Medien zuzuordnen. So sind beispiels¬ 
weise Staphylokokken eine Gruppe von Bakterien, welche die 
Haut und die Nasenwege infizieren. Lässt man sie auf Blutagar 




) Die DNA-Sequenzen werden 
mit Sequenzen bekannter 
Organismen verglichen, um 
in der Probenquelle vorhan¬ 
dene bekannte und neue 
Arten zu identifizieren und 
deren Fähigkeiten zu 
ermitteln. 

v___ J 


Abb. 17.3 Metagenomik. Mikrobielle DNA, die aus der Umwelt iso¬ 
liert wurde, kann man amplifizieren und analysieren. Das führte dazu, 
dass viele neue Gene und Spezies beschrieben wurden 


wachsen, einem speziellen Medium, bilden sie runde, erhabe¬ 
ne Kolonien. Mikroorganismen lassen sich auch an ihren Nähr¬ 
stoffansprüchen erkennen oder aufgrund der Bedingungen, unter 
denen sie wachsen (beispielsweise aerob oder anaerob). Solche 
Kulturmethoden waren über ein Jahrhundert lang das wichtigste 
Verfahren für die Identifizierung von Mikroorganismen und sind 
auch heute noch hilfreich und von Bedeutung. Heutzutage kann 
man Mikroorganismen jedoch auch ohne Laborkulturen mithilfe 
der PCR und der DNA-Sequenzierung identifizieren. 

Im Jahr 1985 kam Norman Pace auf den Gedanken, DNA von 
Mikroorganismen direkt aus Umweltproben zu isolieren, ohne 
die Kultivierung einzelner Vertreter. Er amplifizierte mithilfe 
der PCR spezifische Sequenzen aus den Proben, um festzu¬ 
stellen, ob bestimmte Mikroorganismen vorhanden sind. Die 
PCR-Produkte wurden sequenziert, um ihre Vielfalt zu ermit¬ 
teln. Zur Bezeichnung dieser Vorgehensweise, bei der lediglich 
Gene analysiert werden, ohne die intakten Organismen zu iso¬ 
lieren, wurde der Begriff Metagenomik geprägt. Es ist heute 
möglich, DNA-Proben aus fast jeder Umgebung zu sequenzie¬ 
ren. Die Sequenzen eignen sich dafür, das Vorhandensein von 
bekannten Mikroorganismen und auch von bisher unbekannten 
Organismen nachzuweisen (► Abb. 17.3). Vier Beispiele: 

■ Eine Sequenzierung der DNA aus 2001 Meerwasser ergab, 
dass es offenbar 5000 verschiedene Viren und 2000 ver¬ 
schiedene Bakterien enthielt, von denen viele noch nicht 
beschrieben waren. 

■ Ein Kilogramm Meeressediment enthielt eine Million ver¬ 
schiedene Viren, die meisten davon waren neu. 
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■ Das Abwasser aus einem Bergwerk enthielt zahlreiche zuvor 
unbekannte Spezies von Prokaryoten, die in dieser bisher als 
lebensfeindlich eingestuften Umgebung gut gedeihen. Eini¬ 
ge dieser Organismen betreiben Stoffwechselwege, die den 
Biologen bis dahin unbekannt waren. Diese Organismen und 
ihre Fähigkeiten können in Zukunft hilfreich sein, Abwässer 
zu reinigen. 

■ Proben aus dem Darminhalt von 124 Europäern ergaben, 
dass jeder von ihnen im Darm mindestens 160 Bakterien¬ 
spezies beherbergte (diese bilden die Darmflora oder das 
Mikrobiom). Viele dieser Spezies kamen bei allen Testper¬ 
sonen vor, andere Bakterien unterschieden sich jedoch bei 
den einzelnen Probanden. Solche Varianten hängen mögli¬ 
cherweise auch mit Fettleibigkeit oder Darmerkrankungen 
zusammen. 

Querverweis 

Wie Störungen des menschlichen Mikrobioms mit ver¬ 
schiedenen Autoimmunkrankheiten Zusammenhängen, 
können Sie in ► Abschn. 25.3 nachlesen. 

Diese und andere Entdeckungen sind tatsächlich außergewöhn¬ 
lich und könnten von großer Bedeutung sein. Man schätzt, 
dass 90 % der mikrobiellen Welt bis jetzt für die Biologie un¬ 
sichtbar waren und allmählich durch die Metagenomik zum 
Vorschein kommen. So werden ganze Ökosysteme aus Bakteri¬ 
en und Viren neu entdeckt, in denen beispielsweise eine Spezies 
ein Molekül produziert, das eine andere Spezies metabolisiert. 
Man kann die Bedeutung eines solchen Wissenszuwachses über 


die verborgende Welt der Mikroorganismen kaum überschätzen. 
Diese Erkenntnisse können uns dazu dienen, natürliche ökolo¬ 
gische Vorgänge viel besser zu verstehen, und sollten auch dazu 
beitragen, effizientere Methoden zu finden, mit ökologischen 
Katastrophen wie einer Ölpest umzugehen oder auch giftige 
Schwermetalle aus dem Boden zu entfernen. 

Einige DNA-Sequenzen können sich 
durch das Genom bewegen 

Wie bereits in ►Abschn. 15.1 erwähnt, sind transponierbare 
Elemente (Transposons) DNA-Abschnitte, die sich von einer 
Stelle im Genom zu einer anderen bewegen und sogar in dersel¬ 
ben Zelle in ein anderes DNA-Stück integriert werden. Durch 
Genomsequenzierungen war es möglich, diese Elemente in grö¬ 
ßerem Umfang zu untersuchen, und man weiß nun, dass sie bei 
Prokaryoten und Eukaryoten weit verbreitet sind. Transponier¬ 
bare Elemente der Prokaryoten sind häufig kurze Sequenzen mit 
1000-2000 bp, und sie kommen sowohl im Chromosom als auch 
in Plasmiden vor. Ein transponierbares Element kann sich in ei¬ 
nem bestimmten E. coli-S tamm an der einen Stelle befinden, in 
einem anderen Stamm jedoch an einer anderen. Wenn eine be¬ 
wegliche DNA-Sequenz von irgendwoher im Genom mitten in 
ein proteincodierendes Gen springt, wird dieses Gen unterbro¬ 
chen (► Abb. 17.4a). Bei einem Prokaryoten enthält dann die 
von diesem Gen transkribierte mRNA die zusätzliche Sequenz, 
und das so exprimierte Protein ist verändert und wahrscheinlich 
funktionslos. So können Transposons bei Prokaryoten signifi¬ 
kante phänotypische Auswirkungen haben. Manchmal kommt 


Abb. 17.4 DNA-Sequenzen, die sich 
bewegen. Transponierbare Elemen¬ 
te sind DNA-Sequenzen, die sich von 
einer Stelle im Genom zur einer ande¬ 
ren bewegen, a Bei einem bestimmten 
Transpositionsmechanismus wird die 
DNA-Sequenz repliziert und die Kopie 
irgendwo wieder in das Genom eingefügt 
(copy and paste). b Zusammengesetz¬ 
te Transposons enthalten Gene, die von 
zwei transponierbaren Elementen flan¬ 
kiert sind 


a ein einfaches Transposon unterbricht eine codierende Sequenz 


DNA 


transponierbares Element 



C D E 

veränderte mRNA 


Wenn ein transponier¬ 
bares Element kopiert 
und dann mitten in ein 
Gen eingefügt wird, ist 
die transkribierte mRNA 
dieses Gens verändert. 


b ein zusammengesetztes Transposon fügt eine codierende Sequenz ein 


transponierbares 

Element 


Gen 


transponierbares 

Element 


ILA 


zusammengesetztes Transposon 


/ ; \ 

Ein zusammengesetztes Transposon besteht aus 

zwei transponierbaren Elementen, die ein oder mehr 
Gene flankieren. Das gesamte Transposon wird kopiert 

und als eine Einheit wieder eingefügt. 

V___/ 
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es vor, dass zwei transponierbare Elemente relativ nahe neben¬ 
einander liegen (innerhalb weniger Tausend Basenpaare) und 
dann gemeinsam springen und die dazwischenliegende DNA- 
Sequenz mitnehmen. Diese bezeichnet man als zusammenge¬ 
setzte Transposons (► Abb. 17.4b). Auf diese Weise können 
Gene für eine Antibiotikaresistenz vermehrt und zwischen den 
Bakterien übertragen werden. Zusammengesetzte Transposons, 
die Gene für Antibiotikaresistenzen tragen, können sich in ein 
Plasmid einfügen und so durch horizontalen Gentransfer auf an¬ 
dere Bakterien übertragen werden. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 17.4: Eine Hypothese über den Ursprung 
der Transposons besagt, dass sie auf eine Infektion mit einem 
Retrovirus zurückzuführen sind. Wie ist das aufgrund des Ver¬ 
mehrungszyklus von Retroviren (► Abschn. 16.3) möglich? 


Wie Sie in ► Kap. 15 erfahren haben, gibt es für die Bewegung 
transponierbarer Elemente innerhalb eines Genoms mehrere 
Mechanismen. So kann ein transponierbares Element beispiels¬ 
weise repliziert werden, und dann wird die Kopie an einer 
anderen Stelle in das Genom eingefügt ( copy and paste). Oder 
das Element wird aus einer Position herausgespleißt und bewegt 
sich zu einer anderen ( cut and paste). Transponierbare Elemen¬ 
te tragen im Allgemeinen Gene für bestimmte Enzyme, etwa 
für Transposasen, welche die Reaktionen katalysieren, die für 
die Transposition erforderlich sind. Die Elemente werden häufig 
von umgekehrten DNA-Sequenzwiederholungen flankiert, die 
von diesen Enzymen erkannt werden. 


Lässt sich durch die Identifizierung 
der lebensnotwendigen Gene 
künstliches Leben erzeugen? 

Wenn man die Genome von Prokaryoten und Eukaryoten ver¬ 
gleicht, drängt sich eine interessante Schlussfolgerung auf: 
Bestimmte Gene sind universell, also bei allen Lebewesen vor¬ 
handen. Es ist nicht erstaunlich, dass dies unter anderem Gene 
betrifft, deren Produkte an der Replikation, der Transkription 
und der Proteinsynthese beteiligt sind. Es gibt auch einige 
(fast) universelle Gensegmente, die in vielen Genen zahlrei¬ 
cher Organismen Vorkommen, beispielsweise die Sequenz, die 
eine ATP-Bindungsstelle in einem Protein codiert. Diese Be¬ 
funde deuten darauf hin, dass es einen uralten minimalen Satz 
von DNA-Sequenzen gibt, ein Minimalgenom, das allen Zel¬ 
len gemeinsam ist. Ein mögliches Verfahren, um diese Gene 
zu identifizieren, besteht darin, sie computergestützt durch eine 
vergleichende Analyse sequenzierter Genome zu suchen. 

Bei einer anderen Methode, das Minimalgenom zu ermitteln, 
geht man von einem Organismus mit einem möglichst einfachen 
Genom aus, mutiert gezielt ein Gen nach dem anderen und beob¬ 
achtet jedes Mal, was geschieht. Mycoplasma genitalium besitzt 


eines der kleinsten Genome - es enthält nur 482 proteincodie¬ 
rende Gene. Selbst hier sind unter bestimmten Voraussetzungen 
einige Gene verzichtbar. Wenn das Bakterium beispielsweise 
Gene für die Metabolisierung von Glucose und Fructose besitzt, 
kann es im Labor auch auf einem Medium überleben, das nur 
einen dieser beiden Zucker enthält. 

Was ist mit den übrigen Genen? Mithilfe von Transposons, die 
als Mutagene dienen, hat eine Arbeitsgruppe unter der Leitung 
von Craig Venter experimentell versucht, diese Frage zu beant¬ 
worten. Werden die Transposons in dem Bakterium aktiviert, 
fügen sie sich zufällig in Gene ein und bewirken so eine Mutati¬ 
on und Inaktivierung des betroffenen Gens (► „Experiment: Be¬ 
stimmung des Minimalgenoms durch Mutagenese mithilfe von 
Transposons“). Die mutierten Bakterien werden auf Wachstum 
und Überlebensfähigkeit getestet. Die DNA von interessanten 
Mutanten wird sequenziert, um herauszufinden, welche Gene 
Transposons enthalten. 

Das erstaunliche Ergebnis dieser Untersuchungen zeigt, dass 
M. genitalium im Labor mit einem Minimalgenom von 382 
funktionsfähigen Genen überleben kann. Bei der Hefe besteht 
das Minimalgenom aus nur 10% der 5000 proteincodierenden 
Gene, bei dem Nematoden Caenorhabditis elegans ist es ein 
ähnlicher Anteil. 

Ein Ziel dieser Untersuchungen besteht darin, für bestimmte 
Anwendungen neue Lebensformen zu entwickeln, beispielswei¬ 
se Bakterien, die eine Ölpest beseitigen. Im nächsten Kapitel 
lernen Sie diese Methodik, die man als synthetische Genetik 
bezeichnet, genauer kennen. 

17.2 Wiederholung 

Mithilfe der DNA-Sequenzierung kann man die Geno¬ 
me von Prokaryoten untersuchen, von denen viele für 
den Menschen und bestimmte Ökosysteme von Bedeu¬ 
tung sind. Die funktionelle Genomik bestimmt anhand 
der Gensequenzen die Funktionen der Genprodukte. Die 
vergleichende Genomik vergleicht Gensequenzen von 
verschiedenen Organismen, um ihre Funktionen und ih¬ 
re evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen zu bestim¬ 
men. Transponierbare Elemente, zu denen auch zusam¬ 
mengesetzte Transposons gehören, bewegen sich im Ge¬ 
nom von einer Stelle zur anderen. Untersuchungen des 
Minimalgenoms könnten es ermöglichen, künstliche Spe¬ 
zies zu erzeugen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die charakteristischen Merkmale von prokaryotischen 
Genomen beschreiben können. 

■ experimentelle Ansätze entwickeln können, um Fra¬ 
gen der Metagenomik anzugehen. 

■ die Mechanismen zusammenfassen können, durch die 
sich transponierbare Elemente im Genom bewegen 
können. 
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1. Welche Gründe kann es geben, dass sich prokaryotische Ge¬ 
nome in der Evolution so entwickelt haben, dass sie eine 
geringe Größe besitzen, manchmal Plasmide enthalten und 
Gene besitzen, die sich im Genom bewegen? 

2. Wie bewegen sich Transposons im Genom? 

3. Auf der Haut im Bauchnabel eines Menschen gibt es zahlrei¬ 
che Bakterienspezies. Wie würden Sie mithilfe der Metage- 
nomik einen mikrobiellen Fingerabdruck herstellen? 


Fortschritte bei der Sequenzierung und Analyse von DNA führ¬ 
ten dazu, dass heute auch eukaryotische Genome in sehr kurzer 
Zeit sequenziert werden können. Der folgende Abschnitt befasst 
sich mit Ergebnissen dieser Untersuchungen. 

17.3 Das Genom von Eukaryoten 
enthält viele Arten von 
Sequenzen 

Die Genome von Prokaryoten und Eukaryoten unterschei¬ 
den sich auf signifikante Weise. Betrachten Sie einmal in 
► Tab. 17.2 den Vergleich bakterieller Genome mit den Geno¬ 
men von Hefen, Pflanzen und Tieren. Zu den gravierendsten 
Unterschieden gehören: 

■ Eukaryotische Genome sind wesentlich größer als die Ge¬ 
nome der Prokaryoten , und sie enthalten deutlich mehr 
proteincodierende Gene. Dieser Unterschied ist nicht ver¬ 
wunderlich, da einzellige Eukaryoten zahlreiche Zellorga¬ 
nellen besitzen und vielzellige Organismen zudem zahlrei¬ 
che Zelltypen mit spezialisierten Funktionen. Wie Sie soeben 
erfahren haben, besitzt der einfache Prokaryot Mycoplasma 
mehrere Hundert proteincodierende Gene in einem Genom 
von 0,58 Mio. bp. Eine Reispflanze enthält hingegen 40.838 
Gene. 


■ Eukaryotische Genome enthalten mehr regulatorische Se¬ 
quenzen - und codieren viel mehr regulatorische Proteine - 
als prokaryotische Genome. Die größere Komplexität von 
Eukaryoten erfordert deutlich mehr Regulation. Das zeigt 
sich an den zahlreichen Kontrollpunkten, die mit der Expres¬ 
sion eukaryotischer Gene verknüpft sind (► Abb. 16.7). 

■ Ein großer Teil der eukaryotischen DNA ist nichtcodierend. 
In vielen eukaryotischen Genomen sind verschiedene Arten 
von DNA-Sequenzen verteilt, die nicht in mRNA transkri¬ 
biert werden. Besonders hervorzuheben sind hier die Introns 
und Genkontrollsequenzen. Wie Sie in ►Kap. 16 erfah¬ 
ren haben, werden zahlreiche nichtcodierende Sequenzen in 
mikroRNAs transkribiert. Darüber hinaus enthalten euka¬ 
ryotische Genome verschiedene Arten von Sequenz Wieder¬ 
holungen. Prokaryoten enthalten hingegen nur selten lange 
nichtcodierende und sich wiederholende Sequenzen. 

■ Eukaryoten besitzen eine größere Anzahl von Chromosomen , 
während Prokaryoten normalerweise ein einziges ringför¬ 
mig geschlossenes Chromosom enthalten. Wie Sie in den 
vorherigen Kapiteln erfahren haben, enthalten eukaryoti¬ 
sche Chromosomen multiple Replikationsursprünge, zudem 
eine Centromerregion, welche die replizierten Chromoso¬ 
men vor der Mitose zusammenhält, sowie an jedem Ende des 
Chromosoms eine Telomersequenz, welche die Integrität des 
Chromosoms aufrechterhält (► Abb. 17.5). 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 17.5: Bedeutet eine Zunahme der Genomgröße 

zwangsläufig auch eine steigende Zahl an proteincodierenden 

Genen? 


Auf den Punkt gebracht 

■ Bestimmte sehr kleine Nematoden (Fadenwürmer) sind hilfrei¬ 
che Modellorganismen für die Untersuchung der Entwicklung bei 
den Eukaryoten. 

■ Arabidopsis (Ackerschmalwand) ist als Pflanzenmodellorganis¬ 
mus von großer Bedeutung. 


Tab. 17.2 Repräsentative Auswahl sequenzierter Genome 


Organismus 

Größe des haploiden Genoms 
(bp) 

Anzahl der proteincodierenden 
Gene 

proteincodierende Sequenz (%) 

Bakterien 

Mycoplasma genitalium 

580.000 

485 

88 

Haemophilus influenzae 

1.830.000 

1727 

89 

Escherichia coli 

4.600.000 

4288 

88 

Hefepilze 

Saccharomyces cerevisiae (Bierhefe) 

12.200.000 

6275 

70 

Schizosaccharomyces pombe 

13.800.000 

4824 

60 

Pflanzen 

Arabidopsis thaliana (Ackerschmalwand) 

115.000.000 

27.416 

25 

Oryza sativa (Reis) 

390.000.000 

40.838 

12 

Glycine max (Sojabohne) 

973.000.000 

46.430 

7 

Tiere 

Caenorhabditis elegans (Fadenwurm) 

100.000.000 

13.918 

25 

Drosophila melanogaster (Taufliege) 

140.000.000 

13.918 

13 

Homo sapiens (Mensch) 

3.200.000.000 

~ 21.000 

1,2 
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Ein Chromosom umfasst zwei duplizierte DNA-Moleküle, die kurz vor der 

Mitose in Erscheinung treten. Jedes DNA-Molekül enthält spezialisierte 

DNA-Sequenzen für die Initiation der Replikation, für Wechselwirkungen 

mit der Mitosespindel (Centromere) und zur Stabilisierung der Enden (Telomere). 



Centromer- 

sequenzen 


mRNA 


RNA-Polymerase 


Hochrepetitive Sequenzen 

sind kurze, nichtcodierende 
Sequenzen, die sich tandem¬ 
artig viele 100 Mal wiederholen. 


tRNA-Gen 


rRNA-Gene 


Promotor mit regulato¬ 
rischen Sequenzen 


offenes Leseraster 
(proteincodierende 
Sequenz; Exons) 


Die Expression von Proteingenen erfolgt 
an offenen Leserastern, von denen die RNA- 
Polymerase mRNAs transkribiert. Diese wer¬ 
den zur Bildung von Proteinen translatiert, 
die schließlich noch funktionsfähig werden 
müssen. Gene enthalten DNA-Sequenzen, 
die die Expression kontrollieren. 


Telomer¬ 
sequenzen 


Chromosom 
(in der Mitose) 


Terminator der Transkription 


\ \' 

tRNA Ribosomen 


Transposons 


RNA-Gene stehen für RNAs, die nicht in Proteine 
translatiert werden (also keine mRNAs sind). Zu diesen 
RNAs gehören rRNAs und tRNAs, die Bestandteile des 
Proteinsyntheseapparats sind, sowie miRNAs, die bei 
der Kontrolle der Genexpression mitwirken. 


Zu den moderat repetitiven 
Sequenzen gehören RNA- 
Gene und Transposons. 


Abb. 17.5 Das Genom als Buch des Lebens. Genomsequenzen beinhalten zahlreiche Merkmale, und einige davon sind in dieser Übersicht 
dargestellt. Wenn man die Information analysiert, die in einer Genomsequenz enthalten ist, so kann dies hilfreich sein, die Funktionsweise eines 
Organismus und seine stammesgeschichtliche Herkunft zu ergründen 


■ Genfamilien entstehen durch Genverdopplungen und divergente 
Evolution der Duplikate. 

■ Manche Sequenzwiederholungen von mittlerer Länge werden 
transkribiert, andere nicht. 


Genomsequenzen von Modellorganismen 
liefern wichtige Informationen 

Die meisten Erkenntnisse über eukaryotische Genome hat man 
mithilfe von Modellorganismen gewonnen, die umfassend un¬ 
tersucht wurden: die Bierhefe Saccharomyces cerevisiae , der 
Nematode (Fadenwurm) Caenorhabditis elegans und die Tau¬ 
fliege Drosophila melanogaster, und repräsentativ für Blüten¬ 
pflanzen die Ackerschmalwand Arabidopsis thaliana. Diese 
Modellorganismen wurden ausgewählt, weil sie sich im Labor 
relativ einfach vermehren und untersuchen lassen, ihre Gene¬ 
tik gut bekannt ist und sie Merkmale besitzen, die für eine 
größere Gruppe von Organismen repräsentativ ist. (Als spe¬ 
zielle Wirbeltiermodelle sind vor allem der Zebrafisch Danio 
rerio, der Krallenfrosch Xenopus laevis und die Labormaus 
Mus musculus in Gebrauch, für die Untersuchung von Be¬ 
fruchtungsvorgängen auch noch der Seeigel Psammechinus 
miliaris.) 


Die Bierhefe: das eukaryotische Grundmodell Hefen 
sind einzellige Eukaryoten und gehören zu den Pilzen. Typisch 
für Eukaryoten besitzen sie membranumhüllte Organellen wie 
den Zellkern oder das endoplasmatische Reticulum, und in ih¬ 
rem Zellzyklus wechseln haploide und diploide Generationen 
einander ab (► Abb. 11.14). Deshalb ist es auch nicht verwun¬ 
derlich, dass die einzellige Hefe ein größeres Genom mit mehr 
proteincodierenden Genen besitzt als ein einzelliges Bakterium 
(►Tab. 17.2). Untersuchungen zur Geninaktivierung (ähnlich 
wie mit M. genitalium, ► Abb. 17.5) haben ergeben, dass bei der 
Hefe weniger als 10 % der Gene für das Überleben unverzicht¬ 
bar sind. Der auffälligste Unterschied zwischen dem Hefegenom 
und dem Genom von E. coli betrifft jedoch die Anzahl der Gene, 
die für die zielgerichtete Verteilung der Proteine auf die Orga- 
nellen zuständig sind (► Tab. 17.3). Beide einzelligen Organis¬ 
men nutzen offenbar dieselbe Anzahl von Genen, um die Grund¬ 
funktionen des Überlebens der Zelle aufrechtzuerhalten. Die 
meisten der zusätzlichen Gene sind für die Kompartimentierung 
der eukaryotischen Hefezelle in Organellen erforderlich. Dieser 
Befund spiegelt im Genotyp wider, was im Phänotyp offensicht¬ 
lich ist: Die Eucyte ist weitaus komplexer als die Procyte. 

Der Nematode: Erkenntnisse über die Entwicklung bei 
den Eukaryoten Der Nematode (Fadenwurm) Caenorhab¬ 
ditis elegans ist ein einfach gebauter Organismus, an dem man 
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Tab. 17.3 Vergleich von Genen und Genomen bei E. coli und Bierhefe 



E. coli 

Bierhefe 

Genomlänge (Basenpaare) 

4.640.000 

12.157.000 

Anzahl der proteincodierenden Proteine 
Proteine mit Funktionen bei: 

4288 

6275 

Stoffwechsel 

650 

650 

Energieumwandlung/Speicherung 

240 

175 

Membrantransport 

280 

250 

Replikation/Reparatur/Rekombination 
der DNA 

115 

175 

Transkription 

55 

400 

Translation 

182 

350 

gerichteter Proteintransport/Sekretion 

35 

430 

Zellstruktur 

180 

250 


das Prinzip der Vielzelligkeit untersuchen kann. Dieser Ne¬ 
matode besitzt eine Länge von wenigen Millimetern und lebt 
normalerweise im Erdboden. Er kann aber auch im Labor 
sehr gut überleben, wo er in der Entwicklungsbiologie zu ei¬ 
nem bevorzugten Modellorganismus wurde (► Abschn. 19.2). 
C. elegans besitzt einen durchsichtigen Körper und entwickelt 
sich innerhalb von drei Tagen aus einer befruchteten Eizelle zu 
einem ausgewachsenen Wurm, der dann aus annähernd 1000 
Zellen besteht (genauer gesagt aus exakt 959). Trotz dieser ge¬ 
ringen Anzahl besitzt C. elegans ein Nervensystem (aus genau 
302 Nervenzellen), verdaut seine Nahrung, vermehrt sich ge¬ 
schlechtlich und altert. Diese Fadenwürmer zeigen als adulte 
Tiere das Phänomen einer stets konstanten Anzahl an Zellen, 
und es gelang den Forschem, beim sich entwickelnden Wurm 
das Schicksal jeder einzelnen Zelle ab der Zygote genau zu do¬ 
kumentieren (► Abb. 19.6). Deshalb verwundert es nicht, dass 
man sich intensiv darum bemühte, das Genom dieses Modellor¬ 
ganismus zu sequenzieren. 

Das Genom von C. elegans (100 Mio. bp) ist achtmal größer als 
das der Hefe und enthält 3,3-mal so viele proteincodierende Ge¬ 
ne (►Tab. 17.2). Untersuchungen zur Geninaktivierung haben 
gezeigt, dass der Wurm mit nur 10 % dieser Gene in Laborkul¬ 
turen überleben kann. Das Minimalgenom eines Fadenwurms ist 
also etwa doppelt so groß wie das der Hefe (etwa 5000 Gene), 
das wiederum zwölfmal so groß ist wie das Minimalgenom von 
Mycoplasma. Welche Funktionen besitzen diese zusätzlichen 
Gene? Alle Zellen müssen über Gene verfügen, die Überleben, 
Wachstum und Zellteilung ermöglichen. Darüber hinaus benö¬ 
tigt ein vielzelliger Organismus Gene für den Zusammenhalt der 
Zellen, damit sie Gewebe bilden können, sowie für die Zelldiffe¬ 


Tab. 17.4 Gene von C. elegans , die für die Vielzelligkeit essenziell sind 



Abb. 17.6 Funktionen des eukaryotischen Genoms. Die Verteilung 
der Genfunktionen bei Drosophila melanogaster zeigt ein Muster, wie 
es für zahlreiche komplexe Organismen charakteristisch ist 


renzierung und für die interzelluläre Kommunikation. Wenn Sie 
► Tab. 17.4 betrachten, so finden Sie dort die Funktionen, denen 
Sie in früheren Kapiteln bereits begegnet sind, etwa die Genre¬ 
gulation (► Kap. 16) und die Zellkommunikation (► Kap. 7). 

Die Taufliege: die Beziehung zwischen Genetik und 
Genomik Die Taufliege Drosophila melanogaster ist ein sehr 
bekannter Modellorganismus. Aufgrund von genetischen Un¬ 
tersuchungen der Taufliege konnte man viele Grundprinzipien 
der Genetik formulieren (► Abschn. 12.4). Von D. melanogaster 
sind über 2500 Mutanten bekannt, und allein diese Tatsache war 
schon ein guter Grund, das Genom der Taufliege zu sequen¬ 
zieren. Die Taufliege ist zwar ebenfalls winzig, aber dennoch 
ein viel komplexerer Organismus als C. elegans ; sie besitzt 
zehnmal so viele Zellen und durchläuft im Verlauf ihrer Ent¬ 
wicklung von der Eizelle über die Larve und Puppe bis zur 
adulten Form (Imago) eine komplizierte Umwandlung ihrer Ge¬ 
stalt (Metamorphose). In ►Abb. 17.6 sind die Funktionen der 
Gene von Drosophila zusammengefasst, die man bis jetzt ge¬ 
nauer untersucht hat; die Verteilung ist für komplexe Eukaryoten 
charakteristisch. 


Die Ackerschmalwand: Untersuchung der Genome von 
Pflanzen An Land und im Süßwasser sind etwa 250.000 Spe¬ 
zies von Blütenpflanzen vorherrschend. Im Zusammenhang mit 
der Geschichte des Lebens sind Blütenpflanzen jedoch noch 
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Tab. 17.5 Gene von Arabidopsis, die nur bei Pflanzen Vorkommen 

Funktion 

Anzahl der Gene 

Zellwand und Wachstum der Zelle 

42 

Wasserkanäle 

300 

Photosynthese 

139 

Abwehr und Metabolismus 

94 

Arabidopsis tt 

laliana 

proteincodierenc 

1e Gene 


Jede Spezies besitzt 
einige Gene, die bei 
anderen Pflanzenarten 
nicht Vorkommen. 


Etwa 12.000 Gene 
kommen anschei¬ 
nend in allen Blüten¬ 
pflanzen vor. 


Sorghum bicolor 

( 34 . 496 ) 



Populus trichocarpa 

( 41 . 377 ) 


Abb. 17.7 Genome von Pflanzen. Diese vier Pflanzengenome besit¬ 
zen einen gemeinsamen Satz von etwa 12.000 Genen, die zusammen 
anscheinend ein pflanzliches Minimalgenom bilden 


relativ jung, sie haben sich erst vor rund 200 Mio. Jahren ent¬ 
wickelt. Die Genome einiger Blütenpflanzen sind sehr groß - 
so umfasst etwa das Genom von Mais 3 Mrd. bp und das Ge¬ 
nom von Weizen sogar 17 Mrd. bp. Obwohl wir am meisten an 
den Genomen der Pflanzen interessiert sind, die wir für die Pro¬ 
duktion von Nahrungsmitteln und Fasern nutzen, haben sich die 
Wissenschaftler für die Sequenz einer einfacheren Blütenpflan¬ 
ze entschieden, die sich sehr leicht und schnell züchten lässt. 

Die Ackerschmalwand Arabidopsis thaliana gehört zur Familie 
der Kreuzblütler und ist schon lange ein bevorzugter Modell¬ 
organismus in der Botanik. Die Pflanze ist klein (auf einer 
Fläche von der Größe dieser Seite könnten Hunderte wachsen 
und sich vermehren), und sie lässt sich einfach handhaben; au¬ 
ßerdem besitzt sie ein relativ kleines Genom (125 Mio. bp). Das 
Genom von Arabidopsis enthält über 27.000 proteincodierende 
Gene (► Tab. 17.2), wobei viele dieser Gene Duplikate sind und 
wahrscheinlich aus chromosomalen Umstrukturierungen her¬ 
vorgingen. Wenn diese duplizierten Gene von der Gesamtzahl 
abgezogen werden, bleiben etwa 15.000 übrig - eine ähnliche 
Zahl wie bei Taufliegen. Tatsächlich gibt es für viele Gene, die 
bei Taufliegen Vorkommen, bei Arabidopsis und anderen Pflan¬ 
zen homologe (verwandte) Gene. Das ist ein deutlicher Hinweis 
auf die gemeinsame Wurzel von Pflanzen und Tieren. 

Arabidopsis verfügt jedoch auch über eine Reihe von pflanzen¬ 
spezifischen Genen (►Tab. 17.5). Aufgrund Ihrer Kenntnisse 
über Pflanzen können Sie sich bestimmt vorstellen, um welche 
Art von Genen es sich handelt: Es sind Gene, die eine Rohe spie¬ 
len bei der Photosynthese, beim Wassertransport in die Wurzel 
und durch die gesamte Pflanze, beim Aufbau der Zellwände, bei 


der Aufnahme und Umsetzung anorganischer Substanzen aus 
der Umgebung sowie bei der Synthese spezifischer Moleküle 
für die Abwehr von Mikroorganismen und Pflanzenfressern. Die 
pflanzenspezifischen Gene von Arabidopsis kommen auch im 
Genom anderer Pflanzen vor, etwa beim Reis, der ersten wich¬ 
tigen Nutzpflanze, deren Sequenz bestimmt wurde. Reis ( Oryza 
sativa) ist die weltweit bedeutendste Nutzpflanze. Sie bildet die 
Emährungsgrundlage von 3 Mrd. Menschen. Trotz ihres größe¬ 
ren Genoms enthält die Reispflanze einen Satz Gene, der dem 
von Arabidopsis sehr ähnlich ist. Noch neuer ist die Sequen¬ 
zierung des Genoms der Pappel (. Populus trichocarpa). Dieser 
schnell wachsende Baum wird vielfach für die Papierherstellung 
verwendet und ist möglicherweise für die Kohlenstoffdioxidfi¬ 
xierung geeignet, um auf diese Weise Treibstoff herzustellen. 
Wie ein Vergleich von vier pflanzlichen Genomen zeigt, haben 
sie zahlreiche Gene gemeinsam, die eine Art pflanzliches Mini¬ 
malgenom ausmachen (► Abb. 17.7). 


Bei den Eukaryoten gibt es 
zahlreiche Genfamilien 


Etwa die Hälfte aller eukaryotischen proteincodierenden Gene 
kommen im haploiden Genom der Keimzellen nur in Form ei¬ 
ner einzigen Kopie vor (also in zwei Kopien in somatischen 
Zehen). Von den meisten übrigen proteincodierenden Gene gibt 
es mehrere Kopien, die durch Genduplikationen entstanden 
sind, wie sie in der Generationenfolge immer wieder stattfin¬ 
den. Im Verlauf der Evolution haben die Kopien solcher Gene 
in diversen Fällen jeweils eigene Mutationen erfahren, sodass 
Gruppen von eng verwandten Genen entstanden sind, die man 
als Genfamilien bezeichnet. Manche Genfamilien, etwa die Ge¬ 
ne der Globinproteine, aus denen unter anderem Hämoglobin 
besteht, umfassen nur wenige Mitglieder. Andere Genfamilien, 
zum Beispiel die Gene für die Immunglobuline (Antikörper), 
beinhalten Hunderte von Spielarten. Sie sollten dabei zwei Fälle 
unterscheiden: Manchmal handelt es sich bei diesen Spielarten 
um unterschiedliche Typen von Untereinheiten eines oligome- 
ren Proteins wie beim Hämoglobin (a- und ß-Untereinheit). In 
anderen Fähen sind es etwas unterschiedlich funktionierende 
Alternativen desselben Proteins; sie werden dann als Isoformen 
bezeichnet. Von einer Isoform spricht man, wenn Versionen 
eines Gens, einer RNA oder eines Proteins mit leichten bis grö¬ 
ßeren strukturellen und funktionellen Unterschieden auftreten. 
Dabei kann es sich auch um posttranslationale Modifikationen 
handeln. Im menschlichen Genom gibt es etwa 21.000 protein¬ 
codierende Gene, von denen 16.000 zu Genfamilien gehören. 
Demnach gibt es nur etwa ein Drittel der menschlichen Gene 
genau einmal. Die von einer Genfamilie codierten Proteine fasst 
man als Proteinfamilie zusammen, und man spricht hier auch 
von „multigenen Proteinfamilien“. 


Querverweis 

In ► Kap. 19 werden mehrere spezifische Beispiele für 
Genduplikationen besprochen, die zu homologen Genen 
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geführt haben, etwa auch die Evolution der erstaunlichen 
Homologie der Hox-Gene, die bei allen Tierarten die frü¬ 
hen Entwicklungsphasen regulieren. 


Die DNA-Sequenzen in einer Genfamilie unterscheiden sich 
voneinander. Wenn mindestens ein Mitglied weiterhin das funk¬ 
tionsfähige Protein codiert, können die anderen Vertreter in 
einer Weise mutieren, dass sich die Funktion des jeweils co¬ 
dierten Proteins abwandelt. Im Verlauf der Evolution ermöglicht 
die Verfügbarkeit von mehreren Kopien eines Gens die Selekti¬ 
on von Mutationen, die unter bestimmten Bedingungen Vorteile 
mit sich bringen. Erweist sich ein mutiertes Gen als nützlich für 
den Fortpflanzungserfolg des Individuums, wird es in den fol¬ 
genden Generationen positiv selektiert. Wenn ein mutiertes Gen 
ein Totalverlust ist, bleibt immer noch das funktionsfähige Ex¬ 
emplar erhalten. 

Im folgenden Abschnitt erfahren Sie etwas über die Genfami¬ 
lie, die bei den Wirbeltieren die Globine codiert. Die Globine 
sind Komponenten im Hämoglobin, Myoglobin (ein sauer¬ 
stoffbindendes Protein in der Muskulatur), Neuroglobin (im 
Gehirn) und Cytoglobin (in allen Geweben). Alle Globinge¬ 
ne sind vor langer Zeit aus einem gemeinsamen Ursprungsgen 
hervorgegangen. Der Mensch verfügt im a-Globin-Cluster über 
drei funktionsfähige Gene und im ß-Globin-Cluster über fünf 
(►Abb. 17.8). Bei Erwachsenen ist jedes Hämoglobinmolekül 
ein Tetramer aus zwei identischen a-Globin-Untereinheiten und 
zwei identischen ß-Globin-Untereinheiten, jeweils mit einem 
Häm als prosthetische Gruppe (► Abb. 3.10). 

Während der menschlichen Entwicklung werden zu verschie¬ 
denen Zeiten und in verschiedenen Geweben unterschiedliche 
Mitglieder des Globingenclusters exprimiert. Diese differenziel- 
le Genexpression ist von großer physiologischer Bedeutung. So 
bindet beispielsweise Hämoglobin, das y-Globin enthält (eine 
Untereinheit des Hämoglobins im menschlichen Fetus), O 2 fes¬ 
ter als das Hämoglobin des Erwachsenen. Diese spezialisierte 
Form des Hämoglobins stellt sicher, dass in der Placenta das O 2 
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aus dem Blut der Mutter in das Blut des sich entwickelnden Fe¬ 
tus diffundiert. Unmittelbar vor der Geburt hört die Leber auf, 
das fetale Hämoglobin zu synthetisieren und die Knochenmark¬ 
zellen übernehmen die Funktion, indem sie nun nur a und ß 
im Verhältnis 1:1 produzieren. Deshalb stehen in verschiedenen 
Phasen der menschlichen Entwicklung Hämoglobine mit unter¬ 
schiedlichen Bindungsaffinitäten für O 2 zur Verfügung. 

Neben den proteincodierenden Genen enthalten viele Genfami¬ 
lien auch funktionslose Pseudogene, die mit dem griechischen 
Buchstaben psi (\J/) bezeichnet werden (►Abb. 17.8). Pseudo¬ 
gene entstehen durch Mutationen, die anstelle einer verbesser¬ 
ten oder neuen Funktion einen Funktionsverlust mit sich brin¬ 
gen. Die DNA-Sequenz eines Pseudogens muss sich nicht sehr 
von den Sequenzen der übrigen Mitglieder in der Familie un¬ 
terscheiden. So kann beispielsweise einfach nur der Promotor 
fehlen, sodass keine Transkription stattfindet. Oder es fehlt die 
Erkennungsstelle, die für das Entfernen eines Introns erforderlich 
ist, sodass das Transkript nicht richtig zu einer funktionsfähigen 
mRNA prozessiert wird. Bei einigen Genfamilien gibt es mehr 
Pseudogene als funktionsfähige Gene. Da einige Mitglieder der 
Familie aber funktionsfähig sind, besteht anscheinend kein oder 
nur ein geringer Selektionsdruck, die Existenz von Pseudogenen 
zu verhindern, wobei sie keine erkennbare Funktion besitzen. Ins¬ 
gesamt enthält das menschliche Genom über 12.000 Pseudogene. 


Eukaryotische Genome enthalten zahlreiche 
Sequenzwiederholungen 


Eukaryotische Genome enthalten eine große Zahl DNA-Se¬ 
quenz Wiederholungen, die keine Proteine oder Peptide codieren. 
Sie befinden sich auch normalerweise nicht innerhalb von pro¬ 
teincodierenden Genen, die nur einen geringen Prozentsatz der 
gesamten DNA ausmachen. Sie umfassen hochrepetitive Se¬ 
quenzen, mäßig repetitive Sequenzen und Transposons. 

Hochrepetitive Sequenzen Dabei handelt es sich um kur¬ 
ze Sequenzen (mit weniger als 100 bp), die sich im Genom 
Tausende Mal tandemförmig wiederholen. Sie werden nicht 
transkribiert. Ihr Anteil in den eukaryotischen Genomen ist un¬ 
terschiedlich, er reicht von 10% beim Menschen bis hin zu 
etwa der Hälfte des Genoms bei einigen Drosophila- Arten. Häu¬ 
fig stehen sie in Verbindung mit Heterochromatin, dem dicht 
gepackten Anteil des Genoms ohne aktive Transkription. Ande¬ 
re hochrepetitive Sequenzen sind im gesamten Genom verteilt. 
So können sich beispielsweise kurze Tandemwiederholungen 
(STRs, short tandem repeats ) von 1-5 bp bis zu 100-mal an 
einer bestimmten Position im Chromosom wiederholen. Die 
Kopienzahl einer STR-Sequenz an einer bestimmten Position ist 
bei den Individuen unterschiedlich. 


Abb. 17.8 Die Familie der Globingene. Die a-Globin- und ß-Globin- 
Cluster der menschlichen Globingenfamilie liegen auf verschiedenen 
Chromosomen. Die Gene jedes Clusters sind durch nichtcodierende 
Spacer-DNA getrennt. Die funktionslosen Pseudogene sind mit dem 
griechischen Buchstaben psi (\|/) gekennzeichnet. Von den y-Genen gibt 
es die beiden Varianten A y und G y 


Querverweis 

In ► Abschn. 15.3 ist beschrieben, wie STRs für die Iden¬ 
tifizierung von Personen genutzt werden können (DNA- 
Fingerabdruck). 
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a rRNA-Gen 
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Dieses rRNA-Gen wird viele Male 
wiederholt (beim Menschen 280-mal). 


13.000 bp 
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18S 5,8S 28S 


Durch die Prozessierungs- 
schritte werden die Spacer 
innerhalb der transkribierten 
Region entfernt. 


b vielfache Transkription der rRNA-Gene 



Abb. 17.9 Eine mäßig repetitive DNA-Sequenz codiert rRNA. a Dieses rRNA-Gen kommt einschließlich der nichttranskribierten Spacer- 
Region im menschlichen Genom 280-mal vor, wobei sich auf fünf Chromosomen Cluster befinden, b Diese elektronenmikroskopische Aufnahme 
(TEM) zeigt die Transkription von multiplen rRNA-Genen 


Mäßig repetitive Sequenzen Mäßig repetitive Sequenzen 
wiederholen sich im eukaryotischen Genom zehn- bis 1000- 
mal. Zu diesen Sequenzen gehören auch die Gene, die für die 
Produktion von tRNAs und rRNAs transkribiert werden, die 
an der Proteinsynthese beteiligt sind. Die Zelle synthetisiert 
ständig tRNAs und rRNAs, aber selbst bei der maximalen Tran¬ 
skriptionsrate würden Einzelkopien der tRNA- und rRNA-Gene 
nicht ausreichen, um die von den meisten Zellen benötigten 
großen Mengen dieser Moleküle zur Verfügung zu stellen. 
Deshalb enthält das Genom mehrere bis viele Kopien dieser 
Gene. 

Bei den Säugern enthält das Ribosom vier verschiedene rRNA- 
Moleküle: die 18S-, 5,8S-, 28S- und 5S-rRNA. (Das S bedeutet 
Svedberg-Einheit oder Sedimentationskoeffizient, ein in einer 
Ultrazentrifuge ermitteltes Größenmaß.) Die 18S-, die 5,8S- 
und die 28S-RNA werden gemeinsam als einzelnes RNA- 
Vorläufermolekül transkribiert (► Abb. 17.9). In mehreren post- 
transkriptionellen Schritten wird das Vorläufermolekül in die 
drei endgültigen rRNA-Produkte geschnitten und die nichtco- 
dierende Spacer-RNA wird entfernt (vom englischen spacer 
für „Abstandhalter“). Die DNA-Sequenz, die diese rRNAs co¬ 


diert, ist beim Menschen mäßig repetitiv: Insgesamt liegen 280 
Kopien der Sequenz in Clustern auf fünf verschiedenen Chro¬ 
mosomen. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 17.9: Gibt es Ähnlichkeiten zwischen dem Vor¬ 
gang, der hier in der Fotografie dargestellt ist, und dem Vorgang 
der Translation mit Polysomen (► Abb. 14.15)7 


Außer den rRNA-Genen handelt es sich bei den meisten mäßig 
repetitiven Sequenzen um Transposons, die sich wie die Trans- 
posons der Prokaryoten (siehe oben) durch das Genom bewegen 
können. Transposons machen etwa 40 % des menschlichen Ge¬ 
noms aus und etwa 50% des Maisgenoms, wobei der Anteil 
bei vielen anderen untersuchten Eukaryoten mit 3-10% deut¬ 
lich kleiner ist. 

In ►Tab. 17.6 sind die wichtigsten Typen von Transposons 
bei den Eukaryoten zusammengestellt. Die Retrotransposons 
umfassen drei Gruppen, entsprechend der Art der repetitiven 
Sequenzen, die sie enthalten: lange endständige Wiederholun- 
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Tab. 17.6 Sequenztypen in den Genomen der Eukaryoten 


Sequenztyp 

werden 

transkribiert 

werden 

translatiert 

Gene in Einzelkopie 

Promotoren und Kontrollsequenzen 

nein 

nein 

der Expression 

Introns 

ja 

nein 

Exons 

ja 

ja 

mäßig repetitive Sequenzen 

rRNA- und tRNA-Gene 

ja 

nein 

Transposons 

I. Retrotransposons 
-LTRs 

ja 

nein 

- SINEs 

ja 

nein 

- LINEs 

ja 

ja 

II. DNA-Transposons 

ja 

ja 

hochrepetitive Sequenzen 

nein 

nein 


gen ( long terminal repeats , LTRs), LINEs (long interspersed 
elements ), SINEs {short interspersed elements). Retrotrans- 
posons bewegen sich in bestimmter Weise durch das Genom: 
Sie werden in RNA transkribiert, die dann als Matrize für 
eine neue DNA dient. Diese wird schließlich an einer neuen 
Position in das Genom eingefügt. Durch diesen copy andpaste- 
Mechanismus entstehen zwei Kopien des Transposons: eine an 
der ursprünglichen Stelle, die andere an der neuen. Ein einziger 
Typ der SINE-Retrotransposons, das 300 bp lange Alu-Element, 
macht etwa 11 % des menschlichen Genoms aus; es kommt in 
über einer Million Kopien vor. 

Transposons des vierten Typs sind DNA-Transposons, bei de¬ 
nen es keine RNA-Zwischenstufen gibt, Sie werden wie einige 
Transposons der Prokaryoten an der ursprünglichen Position 
herausgeschnitten und an einer neuen Stelle eingefügt, ohne 
dass sie repliziert werden (ein cut andpas ^-Mechanismus). 

Welche Bedeutung haben diese beweglichen Elemente für die 
Zelle? Die beste Antwort auf diese Frage ist bis jetzt anschei¬ 
nend, dass Transposons einfach nur molekulare Parasiten sind, 
die repliziert werden können. Das Einfügen eines Transposons 
an einer neuen Position kann gravierende Folgen haben. Wird 
es in die codierende Region eines Gens eingebaut, ist die Folge 
eine Mutation (►„Experiment: Bestimmung des Minimalge¬ 
noms durch Mutagenese mithilfe von Transposons“). Dieser 
Effekt ist für einige seltene Formen mehrerer genetisch beding¬ 
ter Krankheiten des Menschen verantwortlich, beispielsweise 
der Bluterkrankheit und der Muskeldystrophie. Wenn ein Trans¬ 
posons in die Keimbahn eingefügt wird, entsteht ein Gamet mit 
einer neuen Mutation. Ist eine somatische Zelle betroffen, kann 
Krebs die Folge sein. 

Manchmal wird ein angrenzendes Gen zusammen mit dem 
Transposon repliziert, sodass es zu einer Genduplikation 
kommt. Ein Transposon kann ein Gen oder Teile daraus zu einer 
neuen Position im Genom transportieren und auf diese Weise 
das genetische Material verschieben, sodass neue Gene entste¬ 
hen. Die Transposition ordnet also das eukaryotische Genom um 
und trägt so zur genetischen Vielfalt bei. 


17.3 Wiederholung 

Die Genome der Eukaryoten enthalten deutlich mehr Ge¬ 
ne als die der Prokaryoten. Manche dieser „zusätzlichen“ 
Gene codieren Funktionen, die mit der Kompartimentie- 
rung der eukaryotischen Zellen Zusammenhängen, ande¬ 
re sind für die Vielzelligkeit erforderlich. Die Genomse¬ 
quenzen von Modellorganismen wurden verglichen, um 
gemeinsame Merkmale eukaryotischer Genome zu finden, 
etwa die große Menge an regulatorischen Sequenzen, Se¬ 
quenzwiederholungen und nichtcodierender DNA. Einige 
Gene der Eukaryoten bilden Genfamilien, zu denen auch 
Gene gehören können, die mutiert und funktionslos sind. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Eigenschaften von Genomen unterscheiden kön¬ 
nen. 

■ die Vorteile von Modellorganismen benennen können. 

■ erläutern können, warum bei verschiedenen Pflanzen¬ 
arten die Eigenschaften der Genome unterschiedlich 
sind. 

■ erklären können, warum die Existenz von Genfamilien 
die Evolution der Vertebraten unterstützt hat. 

■ kurz erläutern können, warum rRNA- und tRNA- 
Gene, die bei der Proteinsynthese eine Rolle spielen, 
in multiplen Kopien Vorkommen. 


_ 7 _ 

1. Beschreiben Sie die Funktionen einer Gruppe von Proteinen, 
die man bei Caenorhabditis elegans entdeckt hat und für die 
es bei der Bierhefe einige wenige Gegenstücke gibt. 

2. Welche Bedeutung besitzen Genfamilien für die Evolution? 

3. Warum befinden sich im Genom der Säuger viele Kopien von 
Sequenzen, die rRNAs codieren? 

4. Die Genome von Reis, Weizen und Mais sind einander ähn¬ 
lich und ähneln auch dem von Arabidopsis. Durch welche 
Vorgänge lässt sich vielleicht erklären, warum sich diese vier 
Pflanzen dennoch durch jeweils nur einmal vorkommende 
Proteine unterscheiden? 


Die Analyse der eukaryotischen Genome hat zu einer riesigen 
Menge nützlicher Informationen geführt. Im nächsten Abschnitt 
steht das menschliche Genom im Mittelpunkt. 

17.4 Die Biologie des Menschen 
zeigt sich in seinem Genom 

Seit zu Beginn des ersten Jahrzehnts dieses Jahrtausends die Se¬ 
quenzen des ersten menschlichen Genoms vollständig ermittelt 
sind, wurden die Genome vieler weiterer Personen sequenziert 
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und veröffentlicht. Aufgrund der schnellen Entwicklung der Me¬ 
thoden kann man, wie oben erwähnt, inzwischen ein menschli¬ 
ches Genom für weniger als 1000 € sequenzieren lassen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Am menschlichen Genom und seinen Genen werden die Eigen¬ 
schaften komplexer eukaryotischer Genome deutlich. 

■ Mithilfe der Vergleiche von Haplotypen bei Personen, die von ei¬ 
ner bestimmten genetisch bedingten Krankheit betroffen oder 
nicht betroffen sind, lassen sich Loci bestimmen, die mit der 
Krankheit assoziiert sind. 

■ Die Pharmakogenomik untersucht, wie ein individuelles Genom 
die Reaktionen auf Medikamente oder andere äußere Faktoren 
beeinflusst. 

Im Folgenden sind einige interessante Erkenntnisse aufgeführt, 
die man über das menschliche Genom gewonnen hat: 

■ Von den 3,2 Mrd. bp im haploiden menschlichen Genom um¬ 
fasst die proteincodierende Region (etwa 21.000 Gene) nur 
1,2%. Das hatte man nicht erwartet. Bevor die Sequen¬ 
zierungen begannen, hatte man geschätzt, dass der Mensch 
aufgrund der Vielfalt seiner Proteine 80.000-150.000 Ge¬ 
ne besitzen müsste. Angesichts der tatsächlichen Anzahl der 
Gene - nicht viel größer als bei dem Nematoden C. elegans - 
müssen posttranskriptionelle Mechanismen (z. B. alternati¬ 
ves Spleißen) für die beobachtete Zahl der Proteine verant¬ 
wortlich sein. Das heißt, ein durchschnittliches menschliches 
Gen codiert mehrere verschiedene Proteine. 

■ Ein menschliches Gen umfasst durchschnittlich 27.000bp. 
Die Größe der Gene ist sehr unterschiedlich; sie reicht von 
1000 bis hin zu 2,4 Mio. bp. Man geht davon aus, dass die Län¬ 
gen der Gene mit den unterschiedlichen Größen der mensch¬ 
lichen Proteine (und RNAs) Zusammenhängen; Polypeptide 
können zwischen 100 und 5000 Aminosäuren umfassen. 

■ Neben den 21.000 proteincodierenden Genen gibt es noch et¬ 
wa 8000 Gene, die andere RNA-Typen als mRNA codieren, 
sowie rund 12.000 Pseudogene. 

■ Die meisten menschlichen Gene enthalten mehrere bis viele 
Introns. Das „durchschnittliche“ menschliche Gen enthält da¬ 
von acht, wobei die durchschnittliche Länge 3300 bp beträgt. 

■ Etwa die Hälfte des Genoms besteht aus Transposons 
(► Tab. 17.6) oder anderen hochrepetitiven Sequenzen. 

■ Wenn man die Genome zweier nicht verwandter Individuen 
aus derselben Spezies vergleicht, stimmt der größte Teil des 
Genoms (etwa 99,9 %) überein. Bevor Sie nun daraus schlie¬ 
ßen, dass wir alle identisch seien, denken Sie daran, dass wir 
über 3,2 Mrd. bp verfügen, sodass 0,1 % einen Unterschied 
von 3 Mio. bp bedeutet. Die größten Unterschiede hegen in 
der Kopienzahl der Sequenz Wiederholungen und bei den Ein- 
zelnucleotidpolymorphismen (SNPs). Und denken Sie dabei 
auch an die epigenetischen Unterschiede (► Abschn. 16.4). 

■ Die Gene sind nicht gleichmäßig über das Genom ver¬ 
teilt. Chromosom 19 enthält Gene in dichter Folge, während 
Chromosom 8 lange Abschnitte ohne codierende Regionen 
besitzt. Das Y-Chromosom umfasst mit etwa 230 die wenigs¬ 
ten Gene, während Chromosom 1 mit etwa 3000 die meisten 
enthält. 


Media Clip 17.1 A Big Surprise from Genomics 

www.Life Ile.com/mc 17.1 


Durch die vergleichende Genomik lässt sich die 
Evolution des menschlichen Genoms aufzeigen 

Vergleiche zwischen sequenzierten Genomen von Prokaryoten 
und Eukaryoten haben einige evolutionäre Beziehungen zwi¬ 
schen den Genen aufgezeigt. Manche Gene kommen sowohl bei 
Eukaryoten als auch bei Prokaryoten vor, andere nur in Euka¬ 
ryoten. Auch gibt es Gene, die nur bei Tieren Vorkommen oder 
sogar nur bei Vertebraten (► Abb. 17.10). 

Die Genome verschiedener anderer Primaten, etwa aller 
Menschenaffen, wurden inzwischen sequenziert. Nun hat im 
menschlichen Genom die Suche nach einem Satz von Genen be¬ 
gonnen, die sich von den Genen anderer Primaten unterscheiden 
und uns dadurch einzigartig machen. Die Schimpansen sind un¬ 
sere nächsten lebenden Verwandten, sie haben mit uns fast 99 % 
der DNA-Sequenz gemeinsam. Etwa 500 Gene haben beim 
Menschen und beim Schimpansen eine beschleunigte Evolution 
durchlaufen, beispielsweise Gene, die beim Gehör und bei der 
Gehimentwicklung eine Rohe spielen. Weitere Analysen dieser 
Sequenzen zeigen vielleicht noch Gene auf, durch die wir uns 
von den übrigen Primaten unterscheiden und die „den Menschen 
zum Menschen machen“. 



Abb. 17.10 Evolution der Genome. Ein Vergleich des menschli¬ 
chen Genoms mit anderen Genomen hat gezeigt, wie im Verlauf der 
Evolution Gene mit neuen Funktionen hinzugekommen sind. Die Pro¬ 
zentzahlen beziehen sich auf die Gene des menschlichen Genoms. Zu 
etwa 21 % der menschlichen Gene gibt es homologe Gene bei allen 
Organismen (Prokaryoten und Eukaryoten), weitere 32 % der mensch¬ 
lichen Gene kommen bei allen Eukaryoten, aber nicht bei Prokaryoten 
vor, weitere 24 % gibt es nur bei Tieren, und die restlichen 22 % gibt es 
ausschließlich bei Wirbeltieren 
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Querverweis 

Wie der Vergleich des menschlichen Genoms mit den 
Genomen anderer Primaten unsere Kenntnisse über die 
menschliche Evolution verbessert hat, wird in ► Abschn. 
32.5 besprochen. 


Weitere Erkenntnisse über „menschliche“ Gene wurden durch 
die Sequenzierung der fossilen Genome menschlicher Vorfah¬ 
ren gewonnen. Eine internationale Forschungsgruppe unter der 
Leitung von Svante Pääbo am Max-Planck-Institut für evolutio¬ 
näre Anthropologie (Leipzig) hat DNA aus Knochen extrahiert 
und sequenziert, die von Neandertalern (Homo neanderthalen- 
sis) stammten, die bis vor etwa 50.000 Jahren in Europa lebten. 
Dabei wurde das gesamte Genom der Neandertaler sequenziert. 
Es stimmt mit unserer menschlichen DNA zu über 99 % über¬ 
ein, sodass die Zuordnung des Neandertalers zur Gattung Homo 
durchaus berechtigt ist. 

Zurzeit werden die Genome von Mensch und Neandertaler noch 
im Detail verglichen, aber es gibt bereits einige interessante Be¬ 
funde: 

■ Das MCIR-Gen ist an der Pigmentierung der Haut und der 
Haare beteiligt. Eine Punktmutation, die man beim Neander¬ 
taler entdeckt hat, die aber beim Menschen nicht vorkommt, 
führte zu einer geringeren Aktivität des MCIR-Proteins, 
nachdem man diese Mutation in Zellkulturen eingeschleust 
hatte. Eine geringere MC IR-Aktivität führt beim Menschen 
zu heller Haut und einer roten Haarfarbe. Anscheinend hat¬ 
ten zumindest einige Neandertaler eine blasse Haut und rote 
Haare. 

■ Das FOXP2- Gen hängt bei vielen Lebewesen mit der Laut¬ 
bildung zusammen, etwa auch bei Vögeln und Säugern. 
Beim Menschen führen Mutationen in diesem Gen zu schwe¬ 
ren Sprachstörungen. Das FOXP2- Gen des Neandertalers 
stimmt mit dem menschlichen Gen überein, während sich das 
des Schimpansen etwas unterscheidet. Das hat zu der Mut¬ 
maßung geführt, dass der Neandertaler sprechen konnte. 

■ Die Genomsequenzen von Mensch und Neandertaler sind 
sich zwar sehr ähnlich, es bestehen jedoch Unterschiede in 
Form zahlreicher Punktmutationen und größeren Chromoso¬ 
menumlagerungen. Es gibt spezifische „menschliche“ DNA- 
Sequenzen und auch spezifische „Neandertaler“-DNA-Se- 
quenzen. Es gibt auch die eine oder andere „gemischte“ 
Sequenz, was auf eine Einkreuzung hindeuten könnte, bei 
der DNA zwischen Neandertaler und Mensch übertragen 
wurde. 


Die Genomik des Menschen bringt potenziellen 
medizinischen Nutzen mit sich 


Die meisten komplexen Phänotypen werden nicht durch ein¬ 
zelne Gene, sondern nur durch eine Mehrzahl von Genen 
und ihre Wechselwirkung mit der Umwelt bestimmt. Die Ein- 
zelallelmodelle der Phenylketonurie und der Sichelzellanämie 



DNA 



Durch einen Vergleich der Profile 
lassen sich die SNPs erkennen, 
die mit der Krankheit korrelieren. 

V. J 


Abb. 17.11 SNP-Genotypisierung und Krankheiten. Das Absuchen 
des Genoms von Personen, die von bestimmten Erkrankungen betroffen 
oder nicht betroffen sind, kann Korrelationen zwischen dem Auftreten 
bestimmter SNPs (Einzelnucleotidpolymorphismen) und komplexen 
Krankheiten aufzeigen 


(►Abschn. 15.2) lassen sich nicht auf solche weit verbreite¬ 
ten Krankheiten wie Diabetes, Herzschwäche und Alzheimer- 
Krankheit an wenden. Um die genetischen Grundlagen die¬ 
ser Krankheiten zu verstehen, verwendet man in der Biologie 
heute schnelle Methoden der Genotypisierung, um sogenann¬ 
te Haplotypkarten herzustellen. Diese dienen dazu, SNPs zu 
identifizieren, die mit den krankheitsverursachenden Genen ge¬ 
koppelt sind. 


Haplotypkartierung Die SNPs (Einzelnucleotidpolymor¬ 
phismen), die sich bei verschiedenen Individuen unterscheiden, 
werden nicht als unabhängige Allele vererbt, sondern norma¬ 
lerweise wird eine Gruppe von SNPs, die in einem Chromoso¬ 
menabschnitt vorhanden sind, als eine Einheit weitergegeben. 
Diesen gekoppelten Teil eines Chromosoms bezeichnet man als 
Haplotyp (vom griechischen haplo für „aus einem einzigen 
Teil bestehend“). Stellen Sie sich den Chromosomenabschnitt 
als Satz, den Haplotyp als Wort und den SNP als Buchstaben 
in diesem Wort vor. SNP-Analysen sind schneller und weniger 
kostenaufwendig als die Sequenzierung ganzer Genome, sodass 
die Haplotypkartierung bei der Ermittlung von Genpositionen 
und Mutationen, die bei bestimmten Krankheiten eine Rolle 
spielen, eine Art Abkürzung darstellt (►Abschn. 15.3). Durch 
den Vergleich der individuellen Haplotypen bei Personen, die 
von bestimmten Erkrankungen betroffen oder nicht betroffen 
sind, lassen sich die genetischen Loci bestimmen, die mit dem 
Auftreten einer Krankheit korrelieren (► Abb. 17.11). 

Unter Verwendung eines Microarrays mit 500.000 SNPs wurden 
Tausende von Personen analysiert um herauszufinden, welche 
SNPs mit spezifischen Krankheiten Zusammenhängen. Die so 
erhaltene Menge an Daten ist beeindruckend: 500.000 SNPs, 
Tausende Personen und Tausende von medizinischen Befunden. 
Bei einer solchen natürlichen Variabilität müssen statistische 
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Berechnungen für einen Zusammenhang zwischen Haplotyp 
und Krankheit sehr strengen Kriterien unterliegen. 

Methoden der Genotypisierung und personalisierte 
Genomik Wie diese Untersuchungen gezeigt haben, korre¬ 
lieren bestimmte Haplotypen oder Allele mit einem mäßig 
erhöhten Risiko für bestimmte Krankheiten. So ist beispielswei¬ 
se ein bestimmter SNP auf Chromosom 10 bei Heterozygotie 
mit einem um 65 % erhöhten Risiko für Diabetes bei Erwach¬ 
senen gekoppelt, wobei das Risiko bei Homozygotie auf das 
Dreifache ansteigt. Solche Informationen können bei der Be¬ 
ratung und Behandlung von Patienten prognostische Bedeutung 
besitzen. Privatfirmen bieten nun an, ein menschliches Genom 
nach diesen Varianten zu durchsuchen - und der Preis für eine 
solche Dienstleistung wird immer geringer. An dieser Stelle 
ist jedoch unklar, was ein Mensch ohne Symptome mit diesen 
Informationen anfangen soll, da eine Vielzahl von Genen, Um¬ 
welteinflüsse und epigenetische Effekte zur Entwicklung dieser 
Krankheiten beitragen. 

Die umfassendste Methode, das Genom eines Menschen zu ana¬ 
lysieren, ist immer noch, es zu sequenzieren. Da die Kosten für 
die Sequenzierung und Analyse von Genomen abnehmen, wer¬ 
den SNP-Tests letztendlich überflüssig werden. Im Jahr 2015 
kündigte die US-Regierung das Vorhaben an, die Genome von 
über einer Million Amerikaner zu sequenzieren und die Sequen¬ 
zen mit den Patientenakten zu verknüpfen. Dieser Ansatz ist 
nicht neu, der Umfang allerdings schon. Das Ziel ist dabei, Ver¬ 
änderungen im Genom mit Krankheiten wie Krebs und Diabetes 
in Zusammenhang zu bringen, und diese Veränderungen für die 
Diagnose zu nutzen. Wenn es dabei zur Veränderung von co¬ 
dierten Proteinen kommt, können Therapien auf diese Proteine 
ausgerichtet werden. (Genetisch am besten untersucht sind bis¬ 
lang die Isländer, von denen fast die Hälfte der Bevölkerung 
freiwillig DNA-Proben und Krankendaten zur Verfügung ge¬ 
stellt hat. Man spricht hier vom „Erbgut-Selfie einer Nation“.) 

Pharmakogenomik Die genetische Variabilität kann auch 
darüber entscheiden, wie ein Mensch auf einen bestimmten 
Wirkstoff reagiert. So kann ein Wirkstoff beispielsweise in der 
Leber chemisch modifiziert werden, sodass sich seine Aktivität 
erhöht oder verringert. Betrachten Sie ein Enzym, das folgende 
Reaktion katalysiert: 

aktiver Wirkstoff weniger aktiver Wirkstoff 

Durch eine Mutation in dem Gen, das dieses Enzym codiert, 
kann das Enzym weniger aktiv sein. Bei einer bestimmten Wirk¬ 
stoffdosis hätte dann eine Person mit der Mutation mehr aktiven 
Wirkstoff im Blut als jemand ohne die Mutation. Die wirksame 
Dosis wäre also bei einer Person mit dieser Mutation geringer 
anzusetzen. 


Die SNP-Analyse dient dazu, diejenigen Patienten 
zu erkennen, die auf ein bestimmtes Medikament 
ansprechen, und solche, die nicht darauf ansprechen. 


alle Patienten mit derselben Diagnose 

! i* tt»|tft t 

ÄfliWl» 


Diese 

auf das Medikament oder leiden 
an Nebenwirkungen. Sie benö¬ 
tigen ein anderes Medikament 
oder eine andere Dosis. 


Diese Patienten tragen Gene für eine 
gute Reaktion auf das Medikament. 


Abb. 17.12 Pharmakogenomik. Korrelationen zwischen Genotypen 
und den Reaktionen auf Medikamente können in der Medizin dazu 
beitragen, eine personalisierte medizinische Versorgung zu entwickeln. 
Die verschiedenen Farben bedeuten unterschiedliche Haplotypen 


Untersuchungen, ob und wie ein individuelles Genom die Reak¬ 
tion eines Menschen auf verschiedene Medikamente oder che¬ 
mische Umweltfaktoren beeinflusst, bezeichnet man als Phar¬ 
makogenomik. So wie es möglich ist, Haplotypen oder SNPs zu 
bestimmen, die mit der Anfälligkeit für eine bestimmte Krank¬ 
heit Zusammenhängen, kann man auch SNPs identifizieren, die 
mit spezifischen Reaktionen auf Wirkstoffe assoziiert sind. Die¬ 
se Art der Analyse ermöglicht Vorhersagen, ob beziehungsweise 
in welchem Umfang ein Medikament bei einem bestimmten 
Patienten wirksam ist. Das Ziel besteht darin, die Behandlung 
mit Medikamenten so zu personalisieren, dass ein Arzt schon 
im Voraus sehr gut einschätzen kann, ob ein bestimmtes Me¬ 
dikament einem bestimmten Patienten Vorteile bringen wird 
(► Abb. 17.12). Diese Vorgehensweise kann auch dazu dienen, 
die Gefahr von nachteiligen Nebenwirkungen zu verringern, 
indem man Personen erkennen kann, die ein bestimmtes Me¬ 
dikament nur langsam abbauen, sodass es zu gefährlich hohen 
Konzentrationen des Wirkstoffs im Körper käme. 

17.4 Wiederholung 


Betrachten Sie nun einen anderen Fall, bei dem ein Enzym in 
der Leber notwendig ist, den Wirkstoff zu aktivieren: 

inaktiver Wirkstoff —> aktiver Wirkstoff 

Bei einem Menschen, der in dem Gen, welches dieses Leber¬ 
enzym codiert, eine Mutation trägt, hätte der Wirkstoff keinen 
Effekt, da das aktivierende Enzym nicht vorhanden wäre. 


Das haploide menschliche Genom umfasst 3,2 Mrd. bp, 
aber nur etwa 1,2% des Genoms codieren Proteine. Bei 
den meisten menschlichen Genen tritt alternatives Splei¬ 
ßen auf; das ist wahrscheinlich die Ursache dafür, dass es 
deutlich mehr Proteine als Gene gibt. Die Haplotypkar- 
tierung, mit deren Hilfe Korrelationen von spezifischen 
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SNPs mit Krankheiten und Medikamenten Wirksamkeiten 

aufgezeigt werden können, weckt Hoffnungen auf eine 

Personalisierung und Präzisierung der Medizin. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Eigenschaften des menschlichen Genoms und seiner 
Gene beschreiben können. 

■ Informationen über Haplotypen an wenden können um 
festzustellen, ob ein Gen mit einem Merkmal des Phä¬ 
notyps korreliert. 

■ die Anwendung der Pharmakogenetik kurz beschrei¬ 
ben können. 


_ 7_ 

1. Warum können die menschlichen Zellen eine größere Anzahl 
von Proteinen exprimieren als aufgrund der Anzahl protein¬ 
codierender Gene im Genom des Menschen zu erwarten ist? 

2. Einem Patienten wird ein Medikament verschrieben, dessen 
Stoffwechsel bekannten Genen und Allelen unterliegt. Wie 
lässt sich mit einer Haplotypkartierung feststellen, ob dieses 
Medikament bei dem Patienten wirksam sein wird? 


Die Genomsequenzierung hat große Fortschritte für das biolo¬ 
gische Wissen mit sich gebracht. Analyseverfahren mit hohem 
Durchsatz werden jetzt auch auf andere Biomoleküle ange¬ 
wendet: auf RNAs, Proteine und Metaboliten. Der folgende 
Abschnitt befasst sich mit den Ergebnissen solcher Untersu¬ 
chungen. 

17.5 Transkriptomik, Proteomik und 
Metabolomik erforschen die 
Vorgänge jenseits des Genoms 

Äußerungen wie „Das menschliche Genom ist das Buch des Le¬ 
bens“ oder auch der „Bauplan des Organismus“ waren häufig 
zu hören, als die Sequenzen des menschlichen Genoms zum 
ersten Mal veröffentlicht wurden. Darin steckt ein gewisser ge¬ 
netischer Determinismus, in dem Sinne, dass der Phänotyp eines 
Menschen durch seinen Genotyp festgelegt sei und man da¬ 
her aus dem Genotyp (fast) alle notwendige Information über 
den Menschen herauslesen könne. (Deterministen lehnen den 
Faktor Zufall komplett ab und gehen davon aus, dass bei be¬ 
kannten Vorbedingungen alles vorausberechenbar sei.) Aber wie 
Sie in diesem Buch bereits mehrfach gesehen haben, ist ein Or¬ 
ganismus nicht nur das Produkt der Genexpression. Die Proteine 
und kleinen organischen Moleküle, die in einer beliebigen Zel¬ 
le zu einem beliebigen Zeitpunkt Vorkommen, sind nicht allein 
das Ergebnis der Genexpression, sondern auch der Einflüsse 
der intrazellulären und extrazellulären Umgebung. Aufbauend 


auf die Genomik haben sich die Transkriptomik, die Proteo¬ 
mik und die Metabolomik entwickelt. Sie sollen dazu beitragen, 
den Zusammenhang zwischen Genom und Organismus besser 
zu verstehen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das Transkriptom (RNA-Profil) kann man mit den Methoden der 
DNA-Sequenzierung analysieren. 

■ Die Bestandteile des Proteoms (Proteinprofil) werden mithilfe 
chemischer Methoden identifiziert. 

■ Das Metabolom ist die Gesamtheit der kleinen Moleküle, die 
man als Metaboliten bezeichnet und die in einer Zelle Vorkom¬ 
men. 


Das Transkriptom zeigt, 
welche Gene zurzeit aktiv sind 

Das Transkriptom (oder RNA-Profil) ist die Gesamtheit aller 
zu einem bestimmten Zeitpunkt in einer Zelle, einem Gewebe 
oder einem Organismus vorhandenen RNA-Moleküle. So be¬ 
sitzen zwar alle unsere Körperzellen das gleiche Genom, sie 
weisen jedoch je nach Zelltyp und EntwicklungsStadium ein 
sehr unterschiedliches Transkriptom auf. Das Transkriptom ist 
teilweise vergleichbar mit dem Proteom (siehe unten), wobei 
jedoch, wie Sie wissen, in der Zelle neben der reifen mRNA 
weitere RNA-Typen vorliegen, die nicht in Protein translatiert 
werden, etwa die rRNAs, tRNAs, snRNAs und miRNAs. Au¬ 
ßerdem ist Prä-RNA vorhanden, die erst noch gespleißt werden 
muss. Von diesen Verhältnissen liefert das Transkriptom ein 
Bild. Unter Transkriptomik versteht man somit die Erfor¬ 
schung von RNA-Expressionsmustem. 


Das Proteom ist die Gesamtheit der Proteine 
in einer Zelle, einem Gewebe oder einem 
Lebewesen zu einem bestimmten Zeitpunkt 

Wie oben erwähnt, codieren viele Gene mehr als ein einzi¬ 
ges Protein (►Abb. 17.13). Durch alternatives Spleißen einer 
von einem einzigen Gen transkribierten Prä-mRNA können 
reife mRNAs mit unterschiedlichen Exonkombinationen entste¬ 
hen, die zu unterschiedlichen Proteinen führen (► Abb. 16.17). 
Durch posttranslationale Modifikationen erhöht sich ebenfalls 
die Anzahl der Proteine, die von einem einzigen Gen ausgehen 
können. Hier ist noch festzuhalten, dass in einem vielzelligen 
Organismus viele Proteine nur von bestimmten Zellen und nur 
unter bestimmten Bedingungen produziert werden. Das Pro¬ 
teom (oder Proteinprofil) ist die Gesamtheit der Proteine in 
einer Zelle, einem Gewebe oder einem Lebewesen zu einem 
bestimmten Zeitpunkt. Es ist - alle Zeitpunkte zusammenge¬ 
nommen - viel komplexer als der proteincodierende Teil des 
Genoms, und seine Erforschung nennt man Proteomik. 
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DNA 


mRNA 



Durch alternatives 
Spleißen können 
unterschiedliche 
mRNAs entstehen, . 


...die in unter¬ 
schiedliche Proteine 
translatiert werden. 


Posttranslationale Modifikationen 
von Proteinen führen zu unter¬ 
schiedlichen Strukturen und 
Funktionen. 


Abb. 17.13 Proteomik. Ein einziges Gen kann mehrere Proteine co¬ 
dieren 



Abb. 17.14 Die Proteine des eukaryotischen Proteoms. Etwa 1300 
Proteine sind allen Eukaryoten gemeinsam und lassen sich in die 
hier dargestellten Gruppen einteilen. Obwohl sich ihre Aminosäurese¬ 
quenzen bei den einzelnen Organismenarten in einem gewissen Maß 
unterscheiden, erfüllen sie bei allen Eukaryoten dieselben essenziellen 
Funktionen 


Querverweis 

Zur Erinnerung: In ► Abschn. 16.5 wurde besprochen, 
dass von einem Gen durch alternatives Spleißen verschie¬ 
dene mRNAs erzeugt werden können. Dadurch entsteht 
aus einem einzigen Gen eine Familie verschiedener Pro¬ 
teine mit unterschiedlichen Funktionen. Bekanntermaßen 
können Proteine auch in posttranslationalen Reaktionen 
modiüziert werden, etwa durch Proteolyse, Glykosylie¬ 
rung und Phosphorylierung (►Abschn. 14.1, „Experi¬ 
ment: Testen der Signalsequenz“). 


Das Proteom wird vor allem mithilfe der Massenspektrometrie 
analysiert. Bei diesem Verfahren dienen Elektromagnete dazu, 
zuvor mittels Faser ionisierte Proteine aufgrund ihrer Mas¬ 
se (bzw. der Massen ihrer proteolytisch erzeugten Fragmente) 
zu identifizieren. Ein anderes Standard verfahren der Proteomik 
ist die elektrophoretische Auftrennung von Proteinen in zwei¬ 
dimensionalen Polyacrylamidgelen. Das letztendliche Ziel der 
Proteomik ist mindestens so anspruchsvoll wie das der Ge- 
nomik. Während die Genomik dazu dient, Genome und ihre 
Expression zu beschreiben, will man mit der Proteomik alle 
zu bestimmten Zeitpunkten exprimierten Proteine identifizieren 
und charakterisieren. 

Wie Vergleiche der Proteome des Menschen und anderer eu- 
karyotischer Organismen gezeigt haben, gibt es einen gemein¬ 
samen Satz Proteine, die sich in Verwandtschaftsgruppen mit 
ähnlichen Aminosäuresequenzen und Funktionen einteilen las¬ 
sen. Wenn man die Organismen als Ganzes betrachtet, stim¬ 
men 46 % des Hefeproteoms, 43 % des Fadenwurmproteoms 
und 61 % des Fliegenproteoms mit dem menschlichen Pro¬ 
teom überein. Faut Funktionsanalysen ermöglicht dieser Satz 
von 1300 Proteinen die grundlegenden Stoffwechselfunktionen 
einer eukaryotischen Zelle, beispielsweise Glykolyse, Citrat¬ 
zyklus, Membrantransport, Proteinsynthese, DNA-Replikation 


usw. (►Abb. 17.14). Solche ständig benötigten, also kon¬ 
stitutiven Proteine werden von sogenannten Haushaltsgenen 
(housekeeping genes) codiert. Die rund 1300 allen Eukaryo¬ 
ten gemeinsamen Proteine beziehungsweise deren Gene sind 
selbstverständlich nicht die einzigen konstitutiven Proteine re¬ 
spektive Haushaltsgene des Menschen. Deren Zahl hegt bei 
8000-10.000. 

Es gibt neben diesen Proteinen, die wir mit anderen Eukaryo¬ 
ten gemeinsamen haben, auch solche, die nur beim Menschen 
Vorkommen. Wie oben erwähnt, enthalten viele Proteine abge¬ 
grenzte funktionelle Regionen, die man als Domänen bezeichnet 
(z. B. eine Substratbindungsdomäne, eine Transmembrando¬ 
mäne usw.). Solche Domänen lassen sich oft unterschiedlich 
kombinieren, und so mögen sich Organismenarten auch in ihren 
speziellen Kombinationen bestimmter Proteindomänen unter¬ 
scheiden. Diese Neukombination (Rekombination) der Protein¬ 
ausstattung ist eine entscheidende Spielwiese der Evolution. 

Proteine kommen selten isoliert vor. Die meisten interagieren 
mit anderen Molekülen, etwa mit Nucleinsäuren (z. B. Tran¬ 
skriptionsfaktoren und DNA), anderen Proteine (etwa die Kom¬ 
plexe der Atmungskette in den Mitochondrien) und Fipiden 
(Rezeptoren in der Zellmembran). Eine wichtige Aufgabe der 
Proteomik besteht darin, diese Wechselwirkungen zu analysie¬ 
ren und letztlich zu beantworten: „Welche Proteine entfalten zu 
welchem Zeitpunkt unter welchen Bedingungen und wo im Or¬ 
ganismus welche Wirkungen?“ 


Metabolomik ist die Untersuchung 
des chemischen Phänotyps 

Die Untersuchung von Genen, RNAs und Proteinen liefert zwar 
viele Daten über die beteiligten Spieler, aber nur ein einge¬ 
schränktes Bild dessen, was in einer Zehe wirklich vorgeht. Wie 
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Sie wissen, wird sowohl die Genfunktion als auch die Prote¬ 
infunktion durch intrazelluläre und extrazelluläre Bedingungen 
beeinflusst. Viele Proteine sind Enzyme und ihre Aktivitäten 
bestimmen die Konzentrationen ihrer Substrate und Produkte. 
So wie sich das Proteom verändert, variieren auch die Mengen 
dieser kleinen Biomoleküle, der Metaboliten (Stoffwechsel¬ 
zwischenprodukte). Das Metabolom (metabolische Profil) ist 
die Gesamtheit der kleinen Biomoleküle in einer Zelle, einem 
Gewebe oder einem Lebewesen zu einem bestimmten Zeitpunkt 
und unter bestimmten Bedingungen, und die Metabolomik ist 
ihre Erforschung. Zu diesen Biomolekülen gehören: 

■ primäre Metaboliten, die bei den normalen Prozessen betei¬ 
ligt sind, beispielsweise Zwischenstufen von Reaktionswe¬ 
gen wie der Glykolyse, 

■ Hormone und andere Signalmoleküle, 

■ sekundäre Metaboliten, die häufig nur bei bestimmten Orga¬ 
nismen oder Organismengruppen auftreten. Sie hängen oft 
mit speziellen Reaktionen auf die Umgebung zusammen. 
Beispiele sind Antibiotika, die von Mikroorganismen produ¬ 
ziert werden, sowie zahlreiche chemische Verbindungen, die 
von Pflanzen erzeugt werden und der Abwehr von Mikroor¬ 
ganismen und Pflanzenfressern dienen. 

Es verwundert nicht, dass die Messung von Metaboliten hoch 
entwickelte analytische Instrumente erfordert. Wenn Sie orga¬ 
nische oder analytische Chemie studiert haben, sind Sie wahr¬ 
scheinlich schon mit der Gaschromatographie und der Hoch¬ 
leistungsflüssigkeitschromatographie (HPLC) vertraut, womit 
sich Moleküle auftrennen lassen. Außerdem kennen Sie mögli¬ 
cherweise schon die Massenspektrometrie und die Kernspinre¬ 
sonanzspektroskopie zur Identifizierung von Molekülen. Diese 
Messungen ergeben eine „chemische Momentaufnahme“ von 
Zellen oder Organismen, die mit dem jeweiligen physiologi¬ 
schen Status in Beziehung gesetzt wird. 

Bei der Ermittlung des menschlichen Metaboloms hat es inzwi¬ 
schen einige Fortschritte gegeben. Eine Datenbank, die David 
Wishart und seine Arbeitsgruppe aufgebaut haben, enthält über 
6500 Einträge von Metaboliten. Die Aufgabe besteht nun da¬ 
rin, die Konzentrationen dieser Substanzen in Beziehung zur 
Physiologie zu setzen. Sie wissen beispielsweise, dass hohe 
Konzentrationen von Glucose im Blut mit Diabetes Zusammen¬ 
hängen. Wie verhält es sich jedoch in den frühen Phasen der 
Krankheit? Möglicherweise gibt es ein Muster von Metaboli¬ 
ten, mit dem sich diese Krankheit diagnostizieren lässt. Das 
könnte für eine frühzeitige Diagnose und Behandlung hilfreich 
sein. 

Die Pflanzenphysiologen sind den Biomedizinem hinsicht¬ 
lich der Metabolomik weit voraus. Im Laufe der Jahre wur¬ 
den bei Pflanzen Zehntausende von sekundären Metaboliten 
(sekundären Pflanzenstoffen) identifiziert, von denen viele als 
Reaktion auf umweltbedingte Anforderungen produziert wer¬ 
den. Einige davon werden Ihnen in ► Kap. 38 begegnen. Das 
Metabolom des Modellorganismus Arabidopsis thaliana wird 
derzeit intensiv untersucht. Man erhofft sich genauere Erkennt¬ 
nisse darüber, wie eine Pflanze mit Stresssituationen wie Aus¬ 
trocknung oder dem Angriff von Krankheitserregern umgeht. 
Dies kann für die Optimierung des Pflanzenwachstums in der 
Landwirtschaft sehr hilfreich sein. 


17.5 Wiederholung 

Das Transkriptom ist die Gesamtheit der RNAs, das Pro¬ 
teom die Gesamtheit aller Proteine, die von einer Zelle, 
einem Gewebe oder einem Organismus zu einem be¬ 
stimmten Zeitpunkt produziert werden. Das Metabolom 
ist der Gesamtgehalt an kleinen Biomolekülen wie pri¬ 
märe Stoffwechselzwischenprodukte, Hormone und se¬ 
kundäre Metaboliten. Proteom und Metabolom können 
mithilfe chemischer Methoden zur Auftrennung, Identi¬ 
fizierung und Quantifizierung der auftretenden Moleküle 
analysiert werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ kurz beschreiben können, wie in der Proteomik chemi¬ 
sche Methoden angewendet werden. 

■ Beispiele nennen können, wie sich Daten aus dem Me¬ 
tabolom in der Medizin anwenden lassen. 


_ ? _ 

1. Wie wird das Proteom analysiert? 

2. Warum kann es sinnvoll sein, eine Datenbank für primäre 
und sekundäre Metaboliten zu besitzen, die im menschlichen 
Stoffwechsel eine Rolle spielen? 


Faszination Forschung: Welche Erkenntnisse haben wir 
durch die Sequenzierung der Genome von Tieren gewon¬ 
nen? 

Bei bestimmten Hunderassen, etwa bei den Whippets, 
kann die Muskulatur bei einigen Exemplaren viel stär¬ 
ker ausgeprägt sein als im Normalfall. Genomanalysen 
haben ergeben, dass das Gen für Myostatin, ein Protein, 
das das Muskelwachstum hemmt, in diesen Fällen funk¬ 
tionslos ist (► Abb.). Durch vergleichende Genomik lässt 
sich zeigen, dass das Myostatingen bei bestimmten Ras¬ 
sen von Rindern und Schafen, die für eine übermäßige 
Muskelentwicklung bekannt sind, ebenfalls mutiert ist. 


Das Muskelgen. Beide Hunde sind Whippets, wobei der musku¬ 
löse Hund (rechts) in seinem Myostatingen eine Mutation trägt 










17.5 Transkriptomik, Proteomik und Metabolomik erforschen die Vorgänge jenseits des Genoms 


Aufgrund der nun bekannten Wirkung von Myostatin auf 
die Muskelentwicklung hat man Überlegungen angestellt, 
ob sich beim Menschen Myo statin nicht künstlich beein¬ 
flussen lässt, um Muskelschwunderkrankungen wie die 
Muskeldystrophie zu behandeln. Sie können sich sicher 
auch vorstellen, dass Athleten, die gerne größere Muskeln 
hätten, an diesem Gen und seinem Proteinprodukt sehr in¬ 
teressiert sind. 

Ausblick 

Nur wenige wissenschaftliche Projekte haben so viel Be¬ 
geisterung und Hoffnung geweckt wie die Genomsequen¬ 
zierung. Zurzeit ist man sehr bestrebt, die Genome von so 
vielen Tumoren und bei so vielen Menschen wie möglich 
zu sequenzieren, um sie nach Mutationen zu durchsu¬ 
chen. Als man festgestellt hat, dass das BRCA1 -Gen 
bei Brustkrebs mutiert ist (►Kap. 15), hofften manche 
Biomediziner, dass Krebs so ähnlich sein könnte wie be¬ 
stimmte genetisch bedingte Krankheiten, die von einer 


einzigen Mutation in einem einzigen Gen ausgelöst wer¬ 
den (wie die Sichelzellanämie). Folgende Erkenntnisse 
hat man bis jetzt aus den Tumorgenomen gewonnen: In 
einem Tumor gibt es sehr viele Mutationen, und einige 
davon treiben die Tumorbildung voran, während andere 
das nicht tun; die Mutationen in einem Tumor bei einer 
bestimmten Person unterscheiden sich von denen im sel¬ 
ben Tumor bei einer anderen Person; und Tumorgenome 
entwickeln sich im Lauf der Zeit, während der Tumor 
wächst und sich ausbreitet. Die Tumorgenome sind nicht 
einfach zu verstehen. Dennoch ist das Ziel, diese Genome 
zu untersuchen, um herauszufinden, wie die Genprodukte 
und Umweltfaktoren interagieren und den Phänotyp ei¬ 
nes Tumors bestimmen. So lässt sich womöglich für jeden 
Betroffenen eine individuelle Therapie gegen den jewei¬ 
ligen Tumor entwickeln. Dies bezeichnet man auch als 
personalisierte Medizin, aber die liegt noch in der Zu¬ 
kunft. Ein wesentliches Ziel der Genomik könnte sein, die 
Beziehungen zwischen dem Genotyp, seiner Umwelt und 
dem Phänotyp zu bestimmen. 
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Kapitelzusammenfassung 


17.1 Genome lassen sich heute sehr schnell sequenzieren 

■ Methoden zur DNA-Sequenzierung sind gekennzeichnet 
durch Miniaturisierung und computergestützte Analysen. 
Siehe ► Abb. 17.1; ►Animation 17.1, 17.2 

■ Chromosomen werden mithilfe überlappender Fragmente 
sequenziert, die dann zur vollständigen Sequenz zusam¬ 
mengesetzt werden. Siehe ►Abb. 17.2 

■ Die Analyse der Genomsequenzen liefert Informationen 
über proteincodierende und nichtcodierende Regionen. 

17.2 Das Genom von Prokaryoten ist sehr kompakt 

■ Die DNA-Sequenzierung dient dazu, Genome von Pro¬ 
karyoten zu analysieren, die für den Menschen und für 
Ökosysteme von Bedeutung sind. 

■ Bei der Metagenomik identifiziert man DNA-Sequenzen 
aus diversen Organismen, die sich in einer Probe aus der 
Umwelt befunden haben (etwa aus dem Boden oder aus 
Meerwasser). Siehe ►Abb. 17.3 

■ Transponierbare Elemente (Transposons und zusam¬ 
mengesetzte Transposons) können sich im gesamten 
Genom bewegen. Siehe ►Abb. 17.4 

■ Durch Mutagenese mit Transposons ist es möglich, Gene 
einzeln nacheinander zu inaktivieren. Dann testet man, ob 
der Organismus überlebt. Auf diese Weise kann man ein 
Minimalgenom mit essenziellen Genen ermitteln. Siehe 
► „Experiment: Bestimmung des Minimalgenoms durch 
Mutagenese mithilfe von Transposons“ 

17.3 Das Genom von Eukaryoten enthält viele Arten von 

Sequenzen 

■ Der Vergleich von Genomsequenzen aus Modellorganis¬ 
men hat verschiedene Gemeinsamkeiten eukaryotischer 
Genome aufgezeigt. Darüber hinaus gibt es speziali¬ 
sierte Gene, die für die zelluläre Kompartimentierung, 
Entwicklung und spezifischen Merkmale zuständig sind. 
Siehe ►Tab. 17.2, 17.3, 17.4, 17.5; ►Abb. 17.6, 
17.7 

■ Viele eukaryotische Gene gehören zu Genfamilien. Von 
diesen eng verwandten Genen können zu verschiedenen 
Zeiten und in verschiedenen Geweben etwas voneinander 
abweichende Proteine produziert werden. Einige Mitglie¬ 
der von Genfamilien können funktionslose Pseudogene 
sein. Siehe ►Abb. 17.8 

■ Im eukaryotischen Genom kommen Sequenzwiederho¬ 
lungen vor. Siehe ► Tab. 17.6 


■ Zu den mäßig repetitiven Sequenzen gehören die rRNA- 
codierenden Gene. Siehe ►Abb. 17.9 

17.4 Die Biologie des Menschen zeigt sich in seinem Ge¬ 
nom 

■ Das haploide menschliche Genom umfasst 3,2 Mrd. bp. 

■ Nur etwa 1,2% des menschlichen Genoms codiert Pro¬ 
teine; der Rest besteht aus RNA-Genen, Pseudogenen, 
Sequenz Wiederholungen und nichtcodierender DNA. 

■ Die meisten menschlichen Gene enthalten Introns, und 
durch alternatives Spleißen kann in zahlreichen Fällen pro 
Gen mehr als ein Protein produziert werden. 

■ Bei der SNP-Genotypisierung (Haplotypkartierung) setzt 
man Varianten im Genom in Beziehung zu Krankheiten 
und Wirkstoffempfindlichkeiten. Auf diese Weise kann 
man zu einer personalisierten Medizin gelangen. Siehe 

► Abb. 17.11 

■ Die Pharmakogenomik basiert auf DNA- und Ami¬ 
nosäuresequenzen, um Informationen für die Entwick¬ 
lung und Erprobung von Wirkstoffen zu gewinnen. Siehe 

► Abb. 17.12 

17.5 Transkriptomik, Proteomik und Metabolomik erfor¬ 
schen die Vorgänge jenseits des Genoms 

■ Das Transkriptom ist die Gesamtheit an RNA-Molekü- 
len einer Zelle, eines Gewebes oder eines Organismus zu 
einem bestimmten Zeitpunkt. 

■ Das Proteom ist die Gesamtheit an Proteinen einer Zelle, 
eines Gewebes oder eines Organismus zu einem bestimm¬ 
ten Zeitpunkt. 

■ Es gibt mehr Proteine als proteincodierende Gene in ei¬ 
nem Genom. 

■ Das Proteom kann mithilfe chemischer Methoden, durch 
die sich Proteine auftrennen und identifizieren lassen, 
analysiert werden. 

■ Das Metabolom ist die Gesamtheit an kleinen Biomole¬ 
külen einer Zelle, eines Gewebes oder eines Organismus 
zu einem bestimmten Zeitpunkt und unter bestimmten 
Bedingungen. 

Siehe ► Activity 17.1 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel. 

Activity 17.1 Concept Matching: Genomes 

www. Life Ile. com/ac 17.1 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Mithilfe der Vergleiche von Haplotypen bei Personen, die 
von einer bestimmten genetisch bedingten Krankheit betrof¬ 
fen oder nicht betroffen sind, lassen sich Loci bestimmen, die 
mit der Krankheit assoziiert sind (► Abschn. 17.4). 

■ Die Pharmakogenomik untersucht, wie ein individuelles Ge¬ 
nom die Reaktionen auf Medikamente oder andere äußere 
Faktoren beeinflusst (► Abschn. 17.4). 

■ Die Bestandteile des Proteoms (Proteinprofil) werden mithil¬ 
fe chemischer Methoden identifiziert (► Abschn. 17.5). 

Verschiedene Personen metabolisieren das (fiktive) Medikament 
„Calm“ gegen Angstzustände mit unterschiedlicher Geschwin¬ 
digkeit. Diese Variabilität kann problematisch sein, da zu hohe 
Konzentrationen des Wirkstoffs schädigende Nebenwirkungen 
haben können, während zu niedrige Konzentrationen nicht den 
gewünschten therapeutischen Effekt erzielen. Kenntnisse über 
die Auswirkungen des Genotyps auf den Metabolismus von 
Calm wären hier sehr hilfreich. 

Bei einer Untersuchung hat man bei einer Reihe von Perso¬ 
nen, denen Calm verabreicht wurde, im gesamten Genom an 
diversen Loci eine Genotypisierung für Einzelnucleotidpoly- 
morphismen durchgeführt. Zwölf Stunden nach der Medikation 
wurde den Probanden Blut entnommen, um die Konzentration 
des Wirkstoffs zu messen. Die einzelnen Konzentrationen wur¬ 
den standardisiert, indem man sie durch den globalen Konzen¬ 


trationsmittelwert dividierte und anschließend mit dem Faktor 
100 multiplizierte. Die Ergebnisse für die drei SNPs mit den 
stärksten Effekten sind in ► Abb. 17.15 dargestellt. Die Buch¬ 
stabenzweiergruppen stehen für die Nucleotide auf homologen 
Chromosomen (so bedeutet beispielsweise AC, dass A auf dem 
einen und C auf dem anderen (homologen) Chromosom vor¬ 
kommt). 

Aufgaben 

1. Beschreiben Sie für alle drei SNPs den Zusammenhang 
zwischen dem Genotyp und der Calm-Konzentration sowie 
zwischen dem Genotyp und dem Calm-Metabolismus. 

2. Würden Sie aufgrund dieser Daten einer Person mit dem A A- 
Genotyp an SNP 5689 eine höhere oder eine niedrigere Dosis 
empfehlen als einer Person mit dem GG-Phänotyp? Mit wel¬ 
cher Begründung? 

3. Nehmen Sie an, SNP 5689 liegt in einem Gen, das ein Enzym 
codiert, welches den Wirkstoff abbaut. Würden Sie deshalb 
erwarten, dass das Enzym, das von dem A-Allel des Gens 
codiert wird, aktiver oder weniger aktiv ist als das Enzym, 
das vom G-Allel codiert wird? Mit welcher Begründung? 

4. Nehmen Sie an, dass SNP 8835 in einem Gen liegt, das 
einen Inhibitor des Enzyms in Aufgabe 3 codiert. Würden Sie 
erwarten, dass der Inhibitor, der vom A -Allel codiert wird, ak¬ 
tiver oder weniger aktiv ist als der Inhibitor, der vom C - Allel 
codiert wird? Mit welcher Begründung? 

5. Das Medikament Calm beeinflusst anscheinend die Prote¬ 
insynthese von mehreren Genen in der Leber. Beschreiben 
Sie kurz, wie ein Biomediziner in einem Mausmodell unter¬ 
suchen würde, welche Proteine eine veränderte Expression 
aufweisen. Welche Besonderheiten kennzeichnen die gewähl¬ 
te Methodik? 
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Abb. 17.15 Auswirkungen von Einzelnucleotidpolymorphismen. Zusammenhang zwischen dem Genotyp für drei Einzelnucleotidpolymor- 
phismen und der Konzentration des fiktiven Medikaments Calm im Blut 12 h nach Verabreichung 
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18 Rekombinante DNA und Gentechnik 


Faszination Forschung: Gentechnik und Medizin 

Als sich Janet ihrem Büro näherte, fühlte sich ihre lin¬ 
ke Gesichtshälfte taub an. Sie war verwirrt und hatte 
Schwierigkeiten, ihr Büro zu finden. Ein Passant betätig¬ 
te den Notruf und sie wurde von einer Notfallambulanz 
zur nahen Klinik gefahren. Janet hatte einen Schlaganfall, 
konnte aber zwei Tage später vollständig erholt an ihren 
Arbeitsplatz zurückkehren. 

Zu einem Schlaganfall (auch Hirnschlag genannt) kann es 
kommen, wenn ein großes Blutgefäß, das das Gehirn mit 
Sauerstoff und Nährstoffen versorgt, blockiert wird. In¬ 
nerhalb weniger Minuten verringert sich die Zellatmung 
in der betroffenen Hirnregion, und innerhalb von Minuten 
bis Stunden sterben die Zellen ab. Zuerst waren bei Janet 
die Nerven betroffen, die die Gesichtsmuskeln kontrollie¬ 
ren, danach Himregionen für kognitive Prozesse. 

Die Blockade von Blutgefäßen geht häufig von einem 
Blutgerinnsel auf einer Fettablagerung aus, die sich an der 
inneren Wand eines Blutgefäßes gebildet hat. Janets Hang 
zu einer fetthaltigen Ernährung in Kombination mit ihrer 
genetischen Veranlagung führte zur Bildung von Fettabla¬ 
gerungen in ihren Blutgefäßen. Letztendlich können sich 
durch solche fettigen Plaques die Blutgefäße verengen, 
sodass Blutgerinnsel entstehen, die dann den Blutfluss 
unterbinden. Die Blockade eines Blutgefäßes, das das Ge¬ 
hirn versorgt, führt zu einem Schlaganfall. 



Janet wurde mit dem Gewebeplasminogenaktivator (tis- 
sue plasminogen activator , tPA) behandelt; dieses Protein 
trägt zur Auflösung von Blutgerinnseln bei. Ihr Körper 
produziert tPA beispielsweise dann, wenn Sie sich ge¬ 
schnitten haben. Die Wirkung zeigt sich, wenn der Wund¬ 
schorf nach einigen Tagen verschwindet. Janets Zellen 
hätten tPA jedoch nur allmählich und damit zu langsam 
gebildet, um das Gerinnsel aufzulösen, das das Blutgefäß 
zu ihrem Gehirn blockierte. In der Zwischenzeit wären 
ihre Gehirnzellen abgestorben. Um den Prozess zu be¬ 
schleunigen, erhielt Janet eine tPA-Injektion rund um das 
Gerinnsel. 

Wo kam das tPA her, mit dem Janet behandelt wurde? tPA 
ist ein Protein, das von den Zellen der Blutgefäße nur in 
geringen Mengen produziert wird. Es ist nicht möglich, 
tPA in genügenden Mengen aus Geweben zu isolieren; 
hier muss die DNA-Rekombinationstechnik zum Einsatz 
kommen, um eine tPA-Menge zu erzeugen, die für eine 
therapeutische Injektion in das Blut ausreicht. Wie Sie 
in ► „Experiment: Die Herstellung von tPA“ nachlesen 


können, wird dafür das tPA-codierende Gen im Labor auf 
lebende Bakterienzellen überragen. Diese Zellen werden 
dann auf biochemische Weise veranlasst, das tPA-Protein 
in großer Menge zu produzieren. Die Produktion von tPA 
ist nur ein Beispiel dafür, wie die modernen moleku¬ 
larbiologischen Erkenntnisse und die Fortschritte in der 
Gentechnik die biologische Forschung gewandelt haben. 
Dadurch kam es auch zur Gründung neuer Industrie¬ 
zweige, in denen Mikroorganismen genutzt werden, um 
Proteine und andere wichtige Moleküle herzustellen. 


Wie wird die Medizin durch die Gentechnik verändert? 

In „Experiment: Die Herstellung von tPA“ in ► Abschn. 
18.5 und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses 
Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


18.1 Rekombinante DNA entsteht, 
indem aus unterschiedlichen 
Quellen stammende DNA 
zusammengebaut wird 

Rekombinante DNA ist ein DNA-Molekül, das im Labor unter 
Einsatz von DNA aus mindestens zwei verschiedenen Quellen 
hergestellt wird. Die DNAs, die für die Rekombination verwen¬ 
det werden, können aus demselben Organismus stammen (etwa 
aus verschiedenen Chromosomen) oder aus Individuen dersel¬ 
ben Spezies oder aus ganz unterschiedlichen Organismenarten. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bei der DNA-Rekombinationstechnik verwendet man Restrikti¬ 
onsenzyme und eine DNA-Ligase, um DNA auszuschneiden und 
zusammenzufügen (cut and paste). 

Restriktionsenzyme (Restriktionsendonucleasen) können dop- 
pelsträngige DNA schneiden. In den späten 1960er-Jahren ent¬ 
deckte man die DNA-Ligase, welche die Verknüpfung von 
DNA-Fragmenten katalysiert. Eine ihrer Funktionen besteht da¬ 
rin, während der DNA-Replikation die Okazaki-Fragmente zu 
verbinden (► Abb. 13.12). Als die Wissenschaftler Restriktions¬ 
enzyme und DNA-Ligasen isoliert hatten, erkannten sie die Mög¬ 
lichkeit, damit DNA-Moleküle zerschneiden und die Fragmen¬ 
te zu neuen Kombinationen verbinden zu können (die DNA zu 
rekombinieren). Stanley Cohen, Herbert Boy er und ihre Mitar¬ 
beiter taten das bereits im Jahr 1973. Wie in ►„Experiment: 
Kann DNA aus zwei verschiedenen Quellen zu einem einzigen 
funktionsfähigen DNA-Molekül rekombiniert werden?“ darge¬ 
stellt ist, isolierten sie aus Escherichia coli zwei verschiedene 
Plasmide (kleine ringförmige DNA-Moleküle, die in Bakteri¬ 
enzellen unabhängig vom Hauptchromosom repliziert werden; 
► Abb. 12.21). Beide Plasmide enthielten unterschiedliche Re- 
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■ 


EcoRI schneidet die beiden DNA-Stränge in 
einer palindromen Erkennungssequenz. 


Q Die getrennten 
Stränge haben ko- 
häsive Enden mit 
ungepaarten Basen. 


DNA ' j 

5' ICGATCCAGG^ATTCATCCAGCCl 3 
3' |GCTAGGTCCTTAÄjGTAGGTCGG| 5 

t 



I Die kohäsiven Enden 
können mit komple¬ 
mentären kohäsiven 
Enden von anderen 
DNAs Wasserstoff- 
brücken bilden. Die 
DNA-Ligase ver¬ 
knüpft die Fragmen¬ 
te, sodass eine re¬ 
kombinante DNA 
entsteht. 


t 


EcoRI schneidet zwischen G und A 
(rote Pfeile). 

\ 

' 5' AGGCTCTAG jAATTCTTCTAGCT I 3' 
' 3' TCCGAGATCTTÄAjGAAGATCGA | 5' 

t 


I 


CGATCCAGG 

AATTCATCCAGCC 

AGGCTCTAG 

GCTAGGTCCTTAA 

GTAGGTCGG 

TCCGAGATCTTAA 


AATTCTTCTAGCT 

GAAGATCGA 



CGATCCAGG AATTCTTCTAGCT 

GCTAGGTCC T TAA GAAGATCGA 


5' |CGATCCAGGAATTCATCCAGCC| 3' 
3' |GCTAGGTCCTTAAGTAGGTCGG| 5' 


° 


Jv 


5' IÄGGCTCTAGAATTCTTCTAGCT | 3' 
3' _TCCGAGATCTTAAGAAGATCGA| 5' 

_ 4 _ 


Nur ein geringer Teil der Produkte ist rekombinant. Die häu¬ 
figste Reaktion ist die erneute Bildung der ursprünglichen DNAs. 


Abb. 18.1 Schneiden und Verknüpfen von DNA. Einige Restriktionsenzyme (dargestellt ist hier EcoRI) erzeugen in der DNA gestaffelte Enden. 
Man kann mit EcoRI zwei verschiedene DNA-Moleküle (blau und orange) schneiden. Die überhängenden Basen können mit den komplementären 
überhängenden Basen anderer DNA-Fragmente Wasserstoffbrücken bilden, sodass eine rekombinante DNA entsteht. Die DNA-Ligase stabilisiert 
das rekombinante Molekül, indem das Enzym im DNA-Rückgrat kovalente Bindungen erzeugt 


sistenzgene gegen Antibiotika. Sie verwendeten Restriktionsen¬ 
zyme, um die beiden Plasmide zu zerschneiden, dann vermisch¬ 
ten sie die Fragmente und verwendeten die DNA-Ligase, um 
die Fragmente wieder zu verknüpfen. Die rekombinanten Plas¬ 
mide, die aus dieser Ligationsreaktion hervorgingen, wurden in 
neue E. coli -Zellen eingeschleust, und man ließ die Zellen in Ge¬ 
genwart beider Antibiotika wachsen. Einige wenige Bakterien 
waren mit einem rekombinanten Plasmid transformiert worden, 
das beide Resistenzgene enthielt; diese konnten auf dem Medium 
wachsen. E. coli- Zellen, die kein rekombinantes Plasmid aufge¬ 
nommen hatten, waren jedoch nicht gegenüber beiden Antibio¬ 
tika resistent und wurden auf diese Weise eliminiert. Mit diesem 
Experiment war die DNA-Rekombinationstechnik geboren. 

Media Clip 18.1 Striking Views of Recombinant DNA 
Being Made 

www. Life 11 e.com/mc 18.1 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 15.3 besprochen, sind Restriktionsen- 
donucleasen eine Gruppe von Enzymen, die DNA-Mole¬ 
küle zerschneiden. Jedes dieser Enzyme erkennt in einem 
DNA-Strang eine spezifische Sequenz, die im Allgemei¬ 
nen vier bis sechs Nucleotide lang ist. 

Betrachten Sie nun genauer, was geschieht, wenn die DNA 
mit einem Restriktionsenzym geschnitten und dann mit der 
DNA-Ligase neu verknüpft wird. Viele Restriktionsenzyme er¬ 


kennen palindromische DNA-Sequenzen, die also von beiden 
Seiten gleich zu lesen sind. So lautet beispielsweise die DNA- 
Erkennungssequenz für das bekannte Restriktionsenzym EcoRI 
in der 5 r —^'-Richtung GAATTC beziehungsweise für beide 
Stränge: 

5'... GAATTC... 3' 

3'... CTTAAG... 5' 

Einige Restriktionsenzyme schneiden die DNA genau in der 
Mitte des Palindroms und erzeugen Fragmente mit glatten En¬ 
den (blunt ends). Andere, wie beispielsweise EcoRI, erzeugen 
gestaffelte Enden (staggered ends) - sie schneiden die Phos- 
phodiesterbindung des einen Strangs der Doppelhelix und in 
einer bestimmten Entfernung davon auch den zweiten Strang 
(►Abb. 18.1). Nachdem EcoRI in den komplementären Strän¬ 
gen zwei Schnitte gesetzt hat, werden die Enden der Stränge nur 
noch durch Wasserstoffbrücken zwischen vier Basen zusammen¬ 
gehalten. Diese Wasserstoffbrücken sind zu schwach, um bei hö¬ 
heren Temperaturen (oberhalb der Raumtemperatur) bestehen zu 
bleiben. Deshalb trennt sich die DNA in Fragmente auf, wenn 
sie erwärmt wird. Jedes Fragment besitzt an der Schnittstelle 
einen einzelsträngigen Überhang. Diese Überhänge bezeichnet 
man als kohäsive Enden oder klebrige Enden (,sticky ends), da 
sie spezifische Basensequenzen enthalten, die mit komplemen¬ 
tären kohäsiven Enden Basenpaare ausbilden können. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 18.1: Wie können zwei DNA-Moleküle zusam¬ 
mengespleißt werden, wenn Restriktionsenzyme in der DNA 
glatte (nichtkohäsive) Enden erzeugen? 
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18 Rekombinante DNA und Gentechnik 


Experiment: Kann DNA aus zwei verschiedenen Quellen zu einem 
einzigen funktionsfähigen DNA-Molekül rekombiniert werden? 


Originalliteratur: Cohen SN et al. (1973) Proc Natl Acad Sei USA 70: 3240-3244 

Mit der Entdeckung der Restriktionsenzyme und der DNA-Ligase wurde es möglich, DNA- 
Fragmente unterschiedlicher Herkunft im Labor zu kombinieren. Würde aber eine solche 
rekombinante DNA funktionsfähig sein, wenn man sie in eine lebende Zelle einschleust? 
Die Ergebnisse des Experiments von Stanley Cohen und Herbert Boyer veränderten die 
Möglichkeiten der genetischen Forschung vollkommen, und unsere Kenntnisse über die 
Struktur und Funktion von Genen wurden dadurch immens erweitert. Sie eröffneten ein 
völlig neues Arbeitsfeld der Biotechnologie. 


Hypothese 

Im Labor lassen sich funktionsfähige rekombinante Plasmide hersteilen. 


Methode 

Isolierte E. co/z’-Plasmide, die entweder ein Gen für die Resistenz gegen das Antibiotikum 
Kanamycin (K) oder ein Resistenzgen gegen Tetracyclin (T) trugen, wurden gemischt und 
in der Testgruppe mit einem Restriktionsenzym geschnitten. 


Testgruppe 


Plasmide wurden 
gemischt und geschnitten 


K r T r 


Plasmid — 
aus E. coli 



1 



Die geschnitte¬ 
nen Plasmide 
wurden mit 
DNA-Ligase 
versetzt, um 
rekombinante 
DNA zu 
erzeugen. 


no 

k O t 


Die Plasmide 
wurden auf 
E. coli 
übertragen. 



Ergebnis Es traten Zellklone mit 
beiden Resistenzen 
und rekombinierten 
Plasmiden auf. 


Kontrollgruppe 

Plasmide wurden gemischt, 
aber nicht geschnitten 

K r T r 

O O 


o o 



Die meisten Zellklone zeigten 
nur eine Resistenz. 
Rekombinierte Plasmide 
traten nicht auf. 


Schlussfolgerung 

Zwei DNA-Fragmente mit verschiedenen Genen können verknüpft werden, sodass ein funk¬ 
tionsfähiges rekombinantes DNA-Molekül entsteht. 


Zwei beliebige, zueinander komplementäre kohäsive Enden 
können untereinander Wasserstoffbrücken ausbilden. Dabei 
können sich die ursprünglichen Enden wiedervereinigen, oder 


es verbinden sich zwei verschiedene Fragmente mit komple¬ 
mentären Enden. Ein DNA-Fragment, das einen bestimmten 
Ursprung hat, beispielsweise vom Menschen stammt, kann tat- 
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sächlich mit einem DNA-Fragment ganz anderer Herkunft, etwa 
aus einem Bakterium, verknüpft werden. Zuerst werden die 
Fragmente nur durch schwache Wasserstoffbrücken zusammen¬ 
gehalten, wenn aber die DNA-Ligase an jedem Fragmentende 
die Bildung von kovalenten Bindungen zwischen benachbarten 
Nucleotiden katalysiert, entsteht durch die Verknüpfung ein ein¬ 
ziges, größeres DNA-Molekül. 

Neben EcoRl gibt es Hunderte weiterer Restriktionsenzyme mit 
jeweils einer eigenen Erkennungssequenz. Sie wurden aus den 
verschiedensten Bakterien und Archaeen isoliert und dienen 
dort der Phagenabwehr. Mit diesen Werkzeugen - Restriktions¬ 
enzymen und DNA-Ligase - können nun Wissenschaftler ver¬ 
schiedene DNA-Moleküle aus beliebiger Quelle zerschneiden 
und neu zusammenfügen, zum Beispiel auch künstlich syntheti¬ 
sierte DNA-Sequenzen. Vor Kurzem wurden ganz neue Verfah¬ 
ren entwickelt, um rekombinante DNA herzustellen. Methoden, 
die auf der Polymerasekettenreaktion (PCR) basieren, ermögli¬ 
chen die Verknüpfung zweier beliebiger DNA-Moleküle, ohne 
dass die Notwendigkeit besteht, an passender Stelle liegende 
Restriktionsschnittstellen finden zu müssen. Aber Restriktions¬ 
enzyme und DNA-Ligasen werden auch weiterhin im normalen 
Laborbetrieb für die Konstruktion rekombinanter DNA ver¬ 
wendet. 

18.1 Wiederholung 

Für die Herstellung rekombinanter DNA werden DNA- 
Fragmente aus verschiedenen Quellen verknüpft. DNA 
kann mit einem Restriktionsenzym geschnitten und mit 
der DNA-Ligase erneut verbunden werden. Es gibt sehr 
viele verschiedene Restriktionsenzyme, jeweils mit einer 
eigenen Erkennungssequenz bzw. Schnittstelle. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ zeigen können, wie in der DNA gestaffelte Schnitte, 
die durch Restriktionsenzyme erzeugt werden, kohäsi- 
ve Enden hervorbringen. 

■ die Experimente von Cohen und Boy er für die Her¬ 
stellung von rekombinanter DNA kurz beschreiben 
können. 


_ ? _ 

1. Wie erzeugt ein gestaffelter Schnitt in der DNA kohäsive En¬ 
den? 

2. Wie haben Cohen und Boy er die erste rekombinante DNA 
hergestellt? 


Rekombinante DNA entfaltet ihre biologische Wirkung erst, 
wenn sie in eine lebende Zelle eingeschleust wird, welche die 
DNA dann repliziert und die übertragene genetische Informati¬ 
on transkribiert. Wie kann im Labor hergestellte rekombinante 
DNA in lebende Zellen eingeschleust und dort exprimiert wer¬ 
den? 


18.2 Es gibt mehrere Methoden, 

DNA in Zellen einzuschleusen 

Ein Ziel der DNA-Rekombinationstechnik ist die Klonierung 
eines bestimmten Gens oder anderer DNA-Sequenzen - das 
heißt, es sollen viele identische Kopien dieser DNA erzeugt 
werden. Ihnen ist der Begriff „Klon“ bis jetzt nur im Zusammen¬ 
hang mit ganzen Zellen oder Organismen begegnet (► Kap. 11 
und 12), die untereinander genetisch identisch sind. Ein Gen 
kann kloniert werden, indem man es in eine Bakterienzelle wie 
E. coli einschleust. Dann lässt man das Bakterium sich millio¬ 
nenfach zu einem Klon identischer Zellen vermehren, die alle 
eine Kopie des Gens tragen. Eine Klonierung kann verschiede¬ 
nen Zwecken dienen: Gewinnung von genügend DNA für eine 
Sequenzierung mit anschließender Analyse, Produktion eines 
Proteins in größeren Mengen oder als Schritt bei der Erzeugung 
eines Organismus mit einem neuen Phänotyp. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Um das Vorhandensein von rekombinanter DNA in Wirtszellen 
nachzuweisen, nutzt man Reportergene, die in einem Vektor ent¬ 
halten sind. 

Rekombinante DNA wird kloniert, indem man das Molekül 
durch eine Transformation auf Wirtszellen überträgt (wenn 
diese von einem Tier stammen, spricht man von einer Trans- 
fektion). (Ein weiteres Beispiel für die Transformation von 
Bakterien finden Sie in ► Abschn. 13.1.) Zellen oder vielzellige 
Organismen, die rekombinante DNA enthalten, bezeichnet man 
als transgene Organismen beziehungsweise als GVOs (gen¬ 
technisch veränderte Organismen) und die nichtnatürliche DNA 
bezeichnet man als Transgen. Weiter unten in diesem Kapitel 
werden Sie viele Beispiele für transgene Organismen kennen- 
lemen, wie Hefe, Reispflanzen und sogar Rinder. 


Zur Identifizierung von Wirtszellen, 
die rekombinante DNA enthalten, 
nutzt man selektierbare Marker 

Für die Erzeugung transgener Zellen gibt es verschiedene Me¬ 
thoden. Diese sind generell ineffizient, da immer nur wenige 
der Zellen, die mit der rekombinanten DNA in Kontakt kom¬ 
men, dadurch tatsächlich transformiert werden. Damit nur die 
transgenen Zellen isoliert und vermehrt werden können und die 
anderen ab sterben, enthalten die rekombinanten DNA-Moleküle 
häufig selektierbare Marker, zum Beispiel Gene, die eine 
Antibiotikaresistenz vermitteln. Wenn man ein solches Resis¬ 
tenzgen als selektierbaren Marker verwendet, lässt man die 
Zellen aus dem Transformationsexperiment in Gegenwart des 
Antibiotikums wachsen: Das Antibiotikum tötet alle nicht- 
transgenen Zellen. Bei dem Experiment von Cohen und Boy er 
handelte es sich ebenfalls um Gene für eine Antibiotikaresistenz 
(► „Experiment: Kann DNA aus zwei verschiedenen Quellen zu 
einem einzigen funktionsfähigen DNA-Molekül rekombiniert 
werden?“). 
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18 Rekombinante DNA und Gentechnik 


Gene können in prokaryotische oder 
eukaryotische Zellen eingeschleust werden 

Theoretisch kann jede Zelle oder jeder Organismus als Wirt für 
das Einschleusen rekombinanter DNA dienen. Der größte Teil 
der Forschung erfolgt an Modellorganismen: 

■ Bakterienzellen lassen sich im Labor einfach vermehren 
und manipulieren. Über ihre Molekularbiologie ist vieles 
bekannt, vor allem von bestimmten, genau untersuchten Bak¬ 
terienarten wie E. coli. Außerdem gibt es zahlreiche geneti¬ 
sche Marker, mit deren Hilfe sich Zellen selektieren lassen, 
die rekombinante DNA enthalten. Wie Sie wissen, enthalten 
Bakterien auch kleine DNA-Ringe, die Plasmide. Sie las¬ 
sen sich im Labor so verändern, dass sie rekombinante DNA 
in Zellen hinein transportieren. Da sich aber Transkription, 
Translation und posttranslationale Modifikation bei Proka- 
ryoten und Eukaryoten unterscheiden, sind Bakterien nicht 
immer als Wirt geeignet, um eukaryotische Gene zu expri- 
mieren. 

■ Hefen wie die Bierhefe Saccharomyces cerevisiae sind weit 
verbreitete eukaryotische Wirtsorganismen für Untersuchun¬ 
gen an rekombinanter DNA. Die Vorteile bei der Verwen¬ 
dung von Hefezellen sind deren schnelle Zellteilung (ein 
Entwicklungszyklus ist nach 2-4 h abgeschlossen), die ein¬ 
fache Vermehrung im Labor und das relativ kleine Genom 
(► Tab. 17.2). Darüber hinaus besitzen die Hefen die meisten 
Eigenschaften der übrigen Eukaryoten, mit Ausnahme der 
Merkmale, die für einen vielzelligen Organismus erforder¬ 
lich sind. 

■ Pflanzenzellen sind als Wirtsorganismen gut geeignet, da sie 
sehr leicht totipotente Stammzellen hervorbringen können. 
Diese nichtspezialisierten Pflanzenzellen können mit rekom¬ 
binanter DNA transformiert und dann in Kultur analysiert 
werden, oder man kann sie zu vollständigen neuen Pflan¬ 
zen heranziehen. Es gibt auch Verfahren für die Erzeugung 
von transgenen Pflanzen ohne den Schritt über die Zellkul¬ 
tur. Durch all diese Methoden erhält man Pflanzen, welche 
die rekombinante DNA in allen Zellen tragen, also auch in 
den Keimzellen (Gameten). 

■ In Tierzellkulturen kann man die Expression von Genen des 
Menschen oder von Tieren untersuchen, etwa für medizini¬ 
sche Fragestellungen. Es ist aber auch möglich, transgene 
Tiere zu erzeugen, indem man die neue DNA in Eizel¬ 
len einschleust. In der Biomedizin sind transgene Mäuse 
als Modelle für die verschiedensten Krankheiten im Ein¬ 
satz. 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 19.5 besprochen wird, gibt es sowohl 
bei Pflanzen als auch bei Tieren Stammzellen. Dies sind 
Zellen, die sich ständig teilen, aber mithilfe geeigneter 
Signale dazu gebracht werden können, sich zu speziali¬ 
sieren. 


Die eingeschleuste DNA wird normalerweise 
in das Wirtschromosom integriert 

Die Zellen können chemisch behandelt werden, damit ihre Plas¬ 
mamembran durchlässiger wird. Dann vermischt man sie mit 
der DNA, damit diese in die Zellen diffundieren kann. Ein an¬ 
deres Verfahren ist die Elektroporation, bei der mithilfe eines 
kurzen elektrischen Schocks in der Plasmamembran temporä¬ 
re Poren erzeugt werden, durch welche die DNA in die Zelle 
gelangen kann. Viren können so verändert werden, dass sie re¬ 
kombinante DNA in die Zellen einschleusen. Pflanzen werden 
häufig mithilfe eines Bakteriums transformiert, das DNA auf 
Pflanzenzellen überträgt. Transgene Tiere lassen sich erzeugen, 
indem man rekombinante DNA in den Zellkern von befruch¬ 
teten Eizellen injiziert. Es gibt sogar „Genkanonen“, die mit 
winzigen Partikeln, welche die DNA an ihrer Oberfläche tragen, 
auf die Wirtzellen schießen. 

Beim Einschleusen von neuer DNA in eine Wirtszelle besteht 
die Aufgabe nicht allein darin, die DNA in die Zelle zu bringen, 
sondern zu erreichen, dass die DNA dort repliziert wird, wenn 
sich die Zelle teilt. Es ist nicht so, dass die DNA-Polymerase 
an jede beliebige Sequenz bindet und diese repliziert. Wenn die 
neue DNA repliziert werden soll, muss sie Teil eines DNA- 
Abschnitts sein, der einen Replikationsursprung enthält. Ein 
solches DNA-Molekül bezeichnet man als Replikon oder Re¬ 
plikationseinheit (► Abb. 13.7). 

Es gibt zwei allgemeine Verfahren, wie eine neu eingeführte 
DNA in der Wirtszelle Teil eines Replikons wird: 

■ Die DNA kann in ein Chromosom der Wirtszelle eingefügt 
werden. 

■ Die DNA kann Teil eines Vektors sein, das heißt einer DNA- 
Trägersequenz, die sich entweder in das Chromosom der 
Wirtszelle integriert oder von ihrem eigenen Replikations¬ 
ursprung aus repliziert wird. 

Für das Einschleusen von DNA in Zellen stehen verschiedene 
Arten von Vektoren zur Verfügung, von denen wir nun einige 
genauer besprechen werden. 

Plasmide als Vektoren Wie Sie in ► Kap. 12 erfahren haben, 
sind Plasmide kleine ringförmige DNA-Moleküle, die in vielen 
prokaryotischen Zellen autonom Vorkommen. Auch Hefezellen 
können Plasmide enthalten. Plasmide sind aufgrund einer Reihe 
von Merkmalen gut als Transformationsvektoren geeignet: 

■ Sie sind relativ klein und lassen sich daher im Labor einfach 
handhaben. (Ein Plasmid von E. coli umfasst 2000-6000 bp.) 

■ Ein Plasmid enthält normalerweise eine oder mehrere Er¬ 
kennung sSequenzen für Restriktionsenzyme, die jeweils nur 
einmal in der Sequenz des Plasmids Vorkommen. Dadurch 
ist es einfach, zusätzliche DNA in das Plasmid einzufügen, 
bevor man damit Wirtszellen transformiert. 

■ Viele Plasmide enthalten Gene, die eine Resistenz gegen An¬ 
tibiotika vermitteln und so als selektierbare Marker geeignet 
sind. 
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■ Plasmide enthalten einen Replikationsursprung {pri) für 
Bakterien und können unabhängig vom Wirtschromosom 
repliziert werden. Es kommt durchaus vor, dass eine Bakteri¬ 
enzelle Hunderte von Kopien eines rekombinanten Plasmids 
enthält. Aus diesem Grund ist es mithilfe einer Bakterien¬ 
transformation besonders gut möglich, ein Gen zu amplifi- 
zieren. Eine Ein-Liter-Kultur mit Bakterien, die das mensch¬ 
liche ß-Globin-Gen in einem Plasmid tragen, enthält ähnlich 
viele Kopien dieses Gens wie ein erwachsener Mensch in sei¬ 
nen 10 14 Zellen insgesamt. 

Ein Plasmid, das man im Labor als Vektor verwendet, muss 
umfangreich verändert werden, um es mit den passenden Eigen¬ 
schaften auszustatten: 

■ Mehrfachklonierungsstellen, häufig mit 20 oder mehr nur 
einmal vorkommenden Restriktionsschnittstellen für die 
Klonierung (Hindill, BamHl, Sali ) und Pstl; siehe die Dar¬ 
stellung unten. 

■ Einen Replikationsursprung, der in einer bestimmten Art von 
Wirtszelle funktionsfähig ist. 

■ Ein oder mehrere Reportergene, etwa selektierbare Marker¬ 
gene (Ampicillin- und Tetracyclinresistenz in der Darstel¬ 
lung unten). 


Plasmid pBR322 
Wirt: E. coli 


Reportergen 
für Ampicillin¬ 
resistenz (amp 1 



Hin dlll 


ßam Hl 


Sa/I 


Replikationsursprung (ori) 


Reportergen 
für Tetracyclin¬ 
resistenz (tet r ) 


i Erkennungsstellen für 
▼ Restriktionsenzyme 


Plasmidvektoren für Pflanzen Ein wichtiger Vektor für das 
Einschleusen von neuer DNA in viele verschiedene Pflanzen¬ 
arten ist ein Plasmid von Agrobacterium tumefaciens. Dieses 
Bakterium lebt im Boden, infiziert Pflanzen und verursacht 
Wurzelhalstumoren - krankhafte Veränderungen, die durch tu¬ 
morförmiges Zellwachstum in der Pflanze gekennzeichnet sind. 
Agrobacterium enthält das (tumorinduzierende) Ti-Plasmid. 
Wenn das Bakterium eine Pflanzenzelle infiziert, wird eine Re¬ 
gion des Ti-Plasmids (die T-Region) in die Zelle geschleust, 
wo sie in eines der pflanzlichen Chromosomen integriert wird. 
Das Ti-Plasmid trägt Gene, die dem Bakterium diese Übertra¬ 
gung und den Einbau der T-DNA ermöglichen. Die T-DNA 
enthält Gene, die von der Wirtszelle exprimiert werden und 
das Wachstum von Tumoren und die Produktion spezifischer 
Zucker bewirken, die das Bakterium als Energiequelle nutzt. 
Wissenschaftler nutzen nun dieses bemerkenswerte gentechni¬ 
sche Werkzeug, um fremde DNA in das Pflanzengenom einzu¬ 
schleusen. 


Wenn man das Ti-Plasmid als Vektor für die Transformation von 
Pflanzen einsetzt, werden zuvor die Gene der T-DNA für die Tu¬ 
morinduktion und die Zuckerproduktion entfernt und durch die 
Fremd-DNA ersetzt. Mit den modifizierten Ti-Plasmiden wer¬ 
den zuerst Agrobacterium- Zellen transformiert, aus denen man 
die ursprünglichen Ti-Plasmide entfernt hat. Dann verwendet 
man diese Agrobacterium- Zellen, um Pflanzenzellen zu infi¬ 
zieren. 


Ti-Plasmid 

Wirte: Agrobacterium tumefaciens (Plasmid) 
und infizierte Pflanzen (T-DNA) 



Viren als Vektoren Einschränkungen bei der Replikation 
von Plasmiden begrenzen die Größe der neuen DNA, die in 
ein Plasmid eingefügt werden kann, auf etwa 10.000 bp. Proka- 
ryotische Gene können tatsächlich so klein sein, aber 10.000 bp 
ist viel weniger als die Größe der meisten eukaryotischen Gene 
mit ihren Introns und umfangreichen flankierenden Sequenzen. 
Daher ist ein Vektor erforderlich, der größere DNA-Fragmente 
aufnehmen kann. 


Für eukaryotische DNA werden sowohl prokaryotische als auch 
eukaryotische Viren als Vektoren verwendet. Der Bakteriopha¬ 
ge X, der E. coli infiziert, besitzt ein Genom von etwa 45.000bp. 
Etwa 20.000 bp sind für den Vermehrungszyklus des Bakterio¬ 
phagen nicht notwendig (► Abb. 16.12). Diese Basenpaare kann 
man deletieren und durch DNA aus einem anderen Organis¬ 
mus ersetzen, die dann zusammen mit der Virus-DNA repliziert 
wird. Da Viren Zellen auf natürliche Weise infizieren, bieten sie 
als Vektoren gegenüber Plasmiden den großen Vorteil, dass kei¬ 
ne künstlichen Maßnahmen notwendig sind, um die Wirtszellen 
dazu zu bringen, die DNA aufzunehmen. 


Reportergene können dazu dienen, Wirtszellen, 
die rekombinante DNA enthalten, zu selektieren 
oder zu erkennen 

Selbst wenn eine ganze Population von Wirtszellen mit ei¬ 
nem geeigneten Vektor in Kontakt kommt, nimmt nur ein 
geringer Anteil der Zellen den Vektor tatsächlich auf. Darü¬ 
ber hinaus verläuft die Erzeugung von rekombinanter DNA 
keinesfalls optimal. Bei der Ligationsreaktion können die DNA- 
Moleküle auf verschiedene Weise kombiniert werden, wobei 
das gewünschte rekombinante Produkt nicht sehr häufig entsteht 
(► „Experiment: Kann DNA aus zwei verschiedenen Quellen zu 
einem einzigen funktionsfähigen DNA-Molekül rekombiniert 
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werden?“, ► Abb. 18.1). Es wurden Methoden entwickelt, um 
die Wahrscheinlichkeit zu erhöhen, dass die gewünschte Kombi¬ 
nation gebildet wird. Ein einfaches Verfahren besteht darin, dass 
man den Vektor mit zwei verschiedenen Restriktionsenzymen 
schneidet, deren Erkennungsstellen dicht nebeneinander liegen. 
Dadurch entsteht ein Molekül mit nichtkompatiblen kohäsiven 
Enden. Bei einem solchen Molekül ist die Wahrscheinlichkeit 
viel geringer, dass es sich bei der Ligationsreaktion einfach wie¬ 
der zu einem Ring schließt. Das einzufügende DNA-Fragment 
wird ebenfalls mit den beiden Enzymen geschnitten, so dass 
theoretisch nur dann ein funktionsfähiges ringförmiges Plasmid 
entstehen kann, wenn der Vektor und das gewünschte Fragment 
ligiert werden. Selbst dann kommt es häufig vor, dass nur ein ge¬ 
ringer Anteil der Ligationsprodukte die gesuchte rekombinante 
Sequenz enthält. 

Wie können Sie diejenigen Wirtszellen erkennen und selektie¬ 
ren, die die gewünschte Sequenz enthalten? Eine Möglichkeit 
besteht darin, selektierbare Marker zu verwenden, etwa eine 
Antibiotikaresistenz, wie es bei den ersten Experimenten mit 
rekombinanter DNA der Fall war (► „Experiment: Kann DNA 
aus zwei verschiedenen Quellen zu einem einzigen funktions¬ 
fähigen DNA-Molekül rekombiniert werden?“). Selektierbare 
Marker sind eine Art Reportergen. Dies kann ein beliebi¬ 
ges Gen sein, dessen Expression einfach nachweisbar ist. Hier 
einige Beispiele für die verschiedenen Typen von Reporter¬ 
genen: 

■ Wie weiter oben beschrieben, ermöglicht ein Gen für eine 
Antibiotikaresistenz in einem Plasmid oder einem anderen 
Vektor das Auffinden transformierter Wirtszellen, die man in 
Gegenwart des entsprechenden Antibiotikums wachsen lässt. 
Wenn die Wirtszellen normalerweise gegenüber dem Anti¬ 
biotikum empfindlich sind, werden sie nur dann auf dem 
Medium wachsen, welches das Antibiotikum enthält, wenn 
sie durch den Vektor transformiert wurden. Diesen Ansatz 
verwendet man für die Selektion transgener prokaryotischer 
und eukaryotischer Zellen, auch von Pflanzen und Tieren. 

■ Das ß-Galactosidase-Gen ( lacZ ) im lac -Operon von E. coli 
(►Abb. 16.4) codiert ein Enzym, welches das künstliche 
Substrat X-Gal in ein hellblaues Produkt umwandelt. Viele 
Plasmidvektoren enthalten das lacZ -Gen mit einer multiple 
cloning site (MCS) in der Gensequenz (viele nur einmal vor¬ 
kommende Restriktionsschnittstellen, an denen gewünschte 
DNA-Sequenzen eingefügt werden können). Diese Plasmide 
tragen auch Gene für Antiobiotikaresistenzen. Bakterienko¬ 
lonien, die das Plasmid enthalten, werden auf einem Fest¬ 
medium mit diesem Antibiotikum selektiert. Das Medium 
enthält zusätzlich noch X-Gal. Wenn also eine Bakteri¬ 
enkolonie ein rekombinantes Plasmid mit Fremd-DNA im 
lacZ -Gen enthält, produziert diese nicht die ß-Galactosidase 
und erscheint farblos. Klone, die das ursprüngliche Plasmid 
ohne eingefügtes DNA-Stück enthalten, exprimieren hinge¬ 
gen das lacZ -Gen und bilden blaue Kolonien (► Abb. 18.2). 

■ Das grün fluoreszierende Protein (GFP), das auf natürliche 
Weise bei der Qualle Aequorea victoria vorkommt, emittiert 
sichtbares Licht, wenn es ultraviolettem Licht ausgesetzt ist. 
Dazu braucht es keinen Cofaktor - das reine Protein genügt. 
Das Gen für dieses Protein wurde isoliert und in verschiede¬ 
ne Vektoren eingebaut. Es wird nun häufig als Reportergen 
genutzt (►Abb. 18.3). Das GFP wurde zudem noch so ver- 


| Ein Plasmid trägt Gene für 
Ampicillinresistenz (amp r ) 
und die ß-Galactosidase (lacZ). 


amp r 



Im lacZ -Gen befindet sich 
eine Restriktionsschnittstelle. 


Die Fremd-DNA enthält 
an den Enden dieselbe 
Restriktionsschnittstelle. 



Transformation 


Nach dem Schneiden des 
Plasmids an der Restrik¬ 
tionsschnittstelle wird die 
Fremd-DNA in das lacZ- 
Gen eingefügt, das da¬ 
durch inaktiviert wird. 


Die Wirtsbakterien werden mit 
der rekombinanten DNA trans¬ 
formiert und auf einem Medium 
mit Ampicillin und dem Substrat 
für die ß-Galactosidase angezogen. 


In blauen Kolonien 
ist das lacZ -Gen 
intakt. 


Farblose Kolonien tragen das 
inaktivierte lacZ-Ge n und zei¬ 
gen so an, dass sie rekombi¬ 
nante DNA enthalten. 


f \ 


Nur ampicillinresistente und 
farblose Zellen tragen rekom¬ 
binante DNA. 
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Abb. 18.2 Die Selektion von rekombinanter DNA. Wissenschaftler 
nutzen selektierbare Reportergene, um Bakterien zu selektieren, die ein 
Plasmid aufgenommen haben. Bei einem solchen Experiment nehmen 
die meisten Bakterien normalerweise überhaupt keine DNA auf. Bei 
denen, die es doch tun, enthält nur ein geringer Anteil tatsächlich re¬ 
kombinante DNA 


ändert, dass es bei Bestrahlen mit ultraviolettem Licht auch 
andere Farben aussendet, und diese neuen Varianten werden 
in der Molekularbiologie vielfach angewendet. 
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Der Plasmidvektor trägt 
das Gen für das grün fluo¬ 
reszierende Protein (GFP). 



Die Wirtsbakterien mit dem Plas¬ 
mid produzieren GFP und leuch¬ 
ten unter ultraviolettem Licht. 

V_y 


Abb. 18.3 Das grün fluoreszierende Protein (GFP) als Produkt ei¬ 
nes Reportergens. Das Vorhandensein eines Plasmids mit dem Gen 
für GFP in transgenen Zellen lässt sich einfach erkennen, da das GFP, 
das die Zellen exprimieren, unter ultraviolettem Licht leuchtet. So kann 
man Zellen identifizieren, die das Plasmid tragen, ohne auf Antibiotika 
zu selektieren 


Ein Stück Fremd-DNA wird in das Plasmid eingefügt, das 
rekombinante Plasmid wird auf Bakterien übertragen und es 
ist festzustellen, ob das Plasmid und das fremde Gen in den 
Bakterien enthalten sind. 

a. Transformation von Wirtszellen 

b. Selektion von Kolonien auf Antibiotikaresistenz 

c. Selektion von Kolonien, die unter ultraviolettem Licht 
nicht leuchten 

d. Schneiden von Vektor-DNA und Fremd-DNA mit einem 
Restriktionsenzym 

e. Ligation des geschnittenen Plasmids mit der Fremd-DNA 


Sie haben sich gerade damit beschäftigt, wie DNA mit Re¬ 
striktionsenzymen geschnitten, in einen Vektor eingefügt und 
auf Wirtszellen übertragen werden kann. Sie haben auch erfah¬ 
ren, wie sich Wirtszellen identifizieren lassen, die rekombinante 
DNA enthalten. Jetzt können Sie sich ansehen, wo die Gene oder 
DNA-Fragmente, die bei diesen Verfahren verwendet werden, 
eigentlich herkommen. 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 18.3: Werden bei der GFP-Selektion Zellen ge¬ 
tötet? Warum ist das von Bedeutung? 


18.2 Wiederholung 

Rekombinante DNA kann mithilfe eines Vektors kloniert 
werden, der sich in eine geeignete Wirtszelle einschleu¬ 
sen lässt. Der Vektor enthält häufig einen selektierbaren 
Marker (ein Reportergen), das der Wirtszelle einen Phä¬ 
notyp vermittelt, durch den transgene Zellen identifiziert 
werden können. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ verschiedene Arten von Vektoren und Reportergenen 
vergleichen und die Unterschiede heraus stellen kön¬ 
nen. 

■ die notwendigen Arbeitsschritte skizzieren können, 
um auf einen Organismus oder eine Zelle rekombi¬ 
nante DNA zu übertragen, und die Zellen erkennen 
können, die diese DNA enthalten. 


_ ? _ 

1. Vergleichen Sie die die Anwendung eines GFP-Reportergens 
mit der Anwendung eines Gens für Antibiotikaresistenz, um 
Zellen zu erkennen, die eine fremde DNA-Sequenz enthalten. 

2. Stellen Sie sich vor, Sie verwenden einen Plasmidvektor, der 
ein Gen für Ampicillinresistenz und ein Gen für das grün 
fluoreszierende Protein enthält, wobei sich nur in Letzterem 
eine Restriktionsschnittstelle befindet. Ordnen Sie die Ar¬ 
beitsschritte a-e so an, dass sie dieser Abfolge entsprechen: 


18.3 Jede DNA-Sequenz kann 
kloniert werden 

Ein wichtiges Ziel für ein Klonierungsexperiment besteht darin, 
die biologischen Funktionen der DNA-Sequenzen und die Pro¬ 
teine, die sie codieren, zu entschlüsseln. Die DNA-Fragmente, 
die man bei Klonierungsverfahren einsetzt, stammen aus ver¬ 
schiedenen Quellen. Dazu gehören: 

■ zufällige DNA-Fragmente aus Chromosomen, die in geno- 
mischen Bibliotheken aufbewahrt werden, 

■ komplementäre DNA (cDNA), die über eine reverse Tran¬ 
skription aus mRNA gewonnen wurde, 

■ Produkte der Polymerasekettenreaktion (PCR) und 

■ künstlich synthetisierte oder mutierte DNA. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eine cDNA-Bibliothek entspricht den RNAs, die von einer be¬ 
stimmten Zelle oder einem bestimmten Gewebetyp zu einem 
bestimmten Zeitpunkt erzeugt werden. 

■ Die Reverse Transkriptase kann in PCR-Verfahren angewendet 
werden, um eine spezifische cDNA-Sequenz zu erzeugen und 
zu amplifizieren, sodass die Herstellung einer cDNA-Bibliothek 
nicht notwendig ist. 

■ Mithilfe der organischen Chemie ist es möglich, künstliche DNA 
herzustellen. 


DNA zum Klonieren kann aus einer 
genomischen DNA-Bibliothek stammen 

Eine genomische DNA-Bibliothek (auch als Genbibliothek be¬ 
zeichnet) ist eine Sammlung von DNA-Fragmenten, die zusam¬ 
men Teile oder die Gesamtheit des Genoms eines Organismus 
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Abb. 18.4 Herstellen von DNA- 
Bibliotheken. a Genomische DNA- 
Bibliothek: Intakte genomische DNA 
ist zu groß, um in Wirtszellen einge¬ 
schleust zu werden. Eine genomische 
Bibliothek lässt sich folgendermaßen 
her stellen: Die DNA wird in kleine 
Fragmente zerlegt und die Fragmente 
werden jeweils in einen Vektor einge¬ 
baut. Mit den rekombinanten Vektoren 
werden dann Wirtszellen transformiert 
und einzeln zu einer Kolonie vermehrt. 
Jede Kolonie ist ein Klon genetisch 
identischer Zellen, umfasst also entspre¬ 
chend viele Kopien eines winzigen Teils 
aus dem Genom, b cDNA-Bibliothek: 
Die zahlreichen mRNAs einer Zelle 
kann man in cDNAs umschreiben und 
daraus eine cDNA-Bibliothek herstel- 
len. Die DNA in diesen Kolonien kann 
dann für Analysen isoliert werden 



umfassen. Restriktionsenzyme oder andere Mittel wie Scher¬ 
kräfte können dazu dienen, die riesigen DNA-Fäden in kleinere 
Stücke zu zerlegen. Dieses Fragmentgemisch umfasst weiterhin 
das ganze Genom (► Abb. 18.4a), aber die Information verteilt 
sich jetzt auf viele kurze DNA-Fäden. Jedes Fragment kann in 
einen Vektor eingebaut werden, der dann von einer Wirtszelle 
aufgenommen wird. Durch Proliferation der einzelnen transfor¬ 
mierten Zelle entsteht ein Klon aus rekombinanten Zellen, die 
alle das gleiche DNA-Fragment enthalten. 

Wenn man ein Plasmid als Vektor verwendet, sind etwa 
700.000 einzelne Fragmente erforderlich, um eine Bibliothek 
des menschlichen Genoms herzustellen. Bei Verwendung des 
Bakteriophagen X, der viermal so viel DNA aufnehmen kann 
wie ein normales Plasmid, verringert sich die Anzahl auf 
160.000. Das erscheint zwar immer noch als eine große Zahl, 
aber eine einzige Petrischale kann Tausende von Phagenkolo¬ 
nien (sogenannten Plaques) enthalten, und sie lässt sich einfach 
nach dem Vorhandensein einer bestimmten DNA-Sequenz ab¬ 
suchen, indem man eine Hybridisierung mit einer geeigneten 
DNA-Sonde durchführt. 

Querverweis 

Bei der Methode der Nucleinsäurehybridisierung (► Abb. 

14.5) verwendet man als Sonde eine einzelsträngige 


Nucleinsäure, die eine zur gesuchten DNA komplemen¬ 
täre Sequenz besitzt. Bildet die Sonde mit der Ziel-DNA 
ein doppelsträngiges Hybridmolekül, hat man die gesuch¬ 
te DNA gefunden. 


cDNA-Bibliotheken werden aus 
mRNA-Transkripten hergestellt 

Aus komplementärer DNA oder cDNA lässt sich eine viel 
kleinere genomische Bibliothek herstellen (► Abb. 18.4b) - et¬ 
wa eine, die nur die Gene enthält, die in einem bestimmten 
Gewebe zu einem bestimmten Zeitpunkt exprimiert werden. Da¬ 
für muss man die mRNA aus den Zellen isolieren und dann 
durch komplementäre Basenpaarung die cDNA-Transkripte der 
mRNA erzeugen. Diesen Vorgang bezeichnet man als reverse 
Transkription, die von dem Enzym Reverse Transkriptase 
katalysiert wird. 

Daraus konstruiert man eine cDNA-Bibliothek. Da mRNAs 
im Cytoplasma nicht lange überdauern und oft nur in gerin¬ 
gen Mengen Vorkommen, entsprechen die Arten und Mengen 
an mRNAs, die in einer Zelle enthalten sind, den Transkrip- 
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tionsraten aller Gene in der Zelle. Die cDNA-Bibliothek ist 
also ein „Schnappschuss“, der das Transkriptionsmuster einer 
Gruppe von Zellen zu einem bestimmten Zeitpunkt wiedergibt. 
cDNA-Bibliotheken leisten bei Vergleichen der Genexpression 
in verschiedenen Geweben in verschiedenen Entwicklungspha¬ 
sen unschätzbare Dienste. So ließ sich beispielsweise zeigen, 
dass bis zu einem Drittel aller Gene, die ein Tier besitzt, nur 
während der pränatalen Entwicklung exprimiert wird. Komple¬ 
mentäre DNA ist auch Ausgangspunkt für die Klonierung von 
eukaryotischen Genen. Sie ist besonders hilfreich bei der Klo¬ 
nierung von Genen, die nur von einigen wenigen Zelltypen und 
in geringen Mengen exprimiert werden, wobei man dann spe¬ 
zielle Anreicherungsmethoden verwendet. Die cDNA enthält 
keine Introns (diese wurden aus der Prä-RNA herausgespleißt, 
► Abb. 14.6), und das kann ein großer Vorteil sein, zum Bei¬ 
spiel bei DNA-Sequenz-Analysen mit dem Ziel, letztendlich die 
betreffende Aminosäuresequenz zu ermitteln. Wenn ein euka- 
ryotisches Gen in einem bestimmten Gewebe besonders stark 
exprimiert wird, enthält eine cDNA-Bibliothek, die aus diesem 
Gewebe erzeugt wurde, dieses Gen in angereicherter Form. 

Die reverse Transkription lässt sich auch im Zusammenhang 
mit der PCR anwenden, um eine spezifische cDNA-Sequenz 
zu erzeugen und zu amplifizieren, sodass es nicht notwendig 
ist, eine genomische Bibliothek herzustellen. Dabei wird RNA 
aus einem Organismus oder Gewebe isoliert, und mithilfe der 
Reversen Transkriptase wird aus der mRNA cDNA syntheti¬ 
siert. Die PCR dient dann dazu, eine spezifische Sequenz in 
der cDNA-Probe direkt zu amplifizieren. Dieses als RT-PCR 
bezeichnete Verfahren ist inzwischen zu einem unverzichtbaren 
Hilfsmittel geworden, um die Expression einzelner Gene in Zel¬ 
len und Organismen zu untersuchen. 


Querverweis 

Wie Sie in ►Abb. 13.16 sehen, lässt sich mit der Poly¬ 
merasekettenreaktion (PCR) die Replikation eines DNA- 
Fragments in einem Testgefäß automatisieren. Bei dem 
Vorgang, den man auch als DNA-Amplifikation bezeich¬ 
net, wird in einer wiederholten Abfolge DNA syntheti¬ 
siert, die zu einer Zielsequenz komplementär ist. So lässt 
sich eine ausreichende Menge an DNA für chemische 
Analysen und künstliche genetische Veränderungen pro¬ 
duzieren. 


Künstliche DNA kann durch PCR oder 
organisch-chemische Synthese hergestellt 
werden 

Eine PCR kann bereits mit der geringen Menge von 10“ 12 g 
DNA (1 pg, ein Pikogramm) durchgeführt werden. Durch eine 
PCR kann jedes DNA-Fragment amplifiziert werden, sofern 
geeignete Primer zur Verfügung stehen. Die DNA-Replikation 
(durch PCR oder ein beliebiges anderes System) erfordert nicht 
nur eine Matrize, an der die DNA-Polymerase komplementäre 


Nucleotide aneinanderhängt, sondern auch einen kurzen Oligo- 
nucleotidprimer, an dem die Replikation beginnt (► Abb. 13.8). 
Wenn der DNA bei einer PCR-Reaktion die beiden passenden 
Primer zugesetzt werden (zwei sind notwendig - einer für jeden 
DNA-Strang), lassen sich innerhalb weniger Stunden Millionen 
von Kopien der DNA-Region zwischen den beiden Primern er¬ 
zeugen. Diese amplifizierte DNA kann dann zur Herstellung von 
rekombinanter DNA in einen Vektor eingebaut und in Wirtszel¬ 
len kloniert werden. 

DNA kann mithilfe der organischen Chemie durch Aneinander¬ 
reihen von Nucleotiden in einer spezifischen Folge künstlich 
synthetisiert werden. Dieser Vorgang erfolgt inzwischen vollau¬ 
tomatisch, und spezialisierte Dienstleistungslabors können für 
Forschungsprojekte über Nacht kurze bis mittellange Sequen¬ 
zen in großer Zahl produzieren, beispielsweise PCR-Primer. 
Die Synthese von künstlicher DNA erfordert keine Matrize, 
sodass DNA mit jeder beliebigen Sequenz hergestellt werden 
kann. Diese Vielseitigkeit ist sehr hilfreich, um DNA-Fragmente 
mit spezifischen Merkmalen zu erzeugen, beispielsweise mit 
passenden Restriktionsschnittstellen oder spezifischen Muta¬ 
tionen. 

Um auf diese Weise für bestimmte Anwendungen vollständig 
künstliche Gene herzustellen, können längere synthetische Se¬ 
quenzen zusammengesetzt werden. So kann man beispielsweise 
ein Gen synthetisieren, das in einem spezifischen Zelltyp in 
großer Menge exprimiert wird oder ein hochaktives Enzym co¬ 
diert. 


Querverweis 

Plasmide, die eine synthetische Transposon-DNA enthal¬ 
ten, wurden verwendet, um Gene durch eine Transfektion 
von Wirtszellen einzeln nacheinander zu inaktivieren. So 
sollten Erkenntnisse über das Minimalgenom gewonnen 
werden (► Abschn. 17.2). 


18.3 Wiederholung 

DNA-Fragmente für eine Klonierung erhält man aus ge- 

nomischen Bibliotheken, durch reverse Transkription von 

mRNA in cDNA oder durch chemische Synthese. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ entscheiden können, welche Art von Bibliothek für 
eine bestimmte Anwendung am besten geeignet ist. 

■ ab schätzen können, welche Mengen und unterschied¬ 
lichen Sequenzen in einer cDNA-Bibliothek aus ver¬ 
schiedenen Geweben enthalten sein können. 

■ beschreiben können, wie die RT-PCR verwendet wird, 
um eine spezifische Gensequenz zu amplifizieren. 

■ die Anwendung synthetischer DNA kurz beschreiben 
können. 
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_ 7 _ 

1. Welche Art von genomische Bibliothek würden Sie für fol¬ 
gende Zwecke verwenden? 

a. die Expression eines Gens, das in keimenden Samen eine 
Amylase codiert (ein Enzym, das Stärke hydrolysiert) 

b. die Sequenzierung des Amylasegens in zwei genetisch un¬ 
terschiedlichen Mais Sorten 

2. Wie lässt sich die RT-PCR an wenden, um mRNAs zu verglei¬ 
chen, die in Muskel- und in Lebergewebe exprimiert werden? 

3. Beschreiben Sie eine Anwendung für synthetische DNA. 

4. Erläutern Sie, warum sich eine cDNA-Bibliothek, die aus 
menschlichem Hirngewebe gewonnen wurde, wahrscheinlich 
von einer cDNA-Bibliothek unterscheidet, die aus Gewebe 
des menschlichen Pankreas gewonnen wurde, und warum die 
Bibliotheken aber auch Gemeinsamkeiten aufweisen. 


Sie haben sich gerade mit den verschiedenen Quellen be¬ 
fasst, aus denen man die Komponenten für rekombinante DNA- 
Moleküle gewinnen kann, und damit, wie Organismen mit re- 
kombinanter DNA transformiert werden. Im nächsten Abschnitt 
lernen Sie einige Methoden kennen, bei denen rekombinante 
DNA und die Transformation von Zellen angewendet wird, um 
die Funktionen von Genen und Proteinen zu untersuchen. 

18.4 Die Veränderung und 
Untersuchung von DNA 
erfordert spezielle Methoden 

Dieses Kapitel handelte bisher davon, wie rekombinante DNA 
hergestellt wird und wie Organismen mit rekombinanter DNA 
transformiert werden. In diesem Abschnitt geht es um wei¬ 
tere Methoden, mit denen sich DNA untersuchen lässt. Dazu 
gehören die Expression von Genen in verschiedenen biolo¬ 
gischen Systemen, die zielgerichtete Mutagenese, Methoden 
zur Blockade der Genexpression sowie die simultane Analyse 
einer großen Zahl von Nucleotidsequenzen mithilfe von DNA- 
Microarrays. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Mit DNA-Microarrays lassen sich Genexpressionsmuster gleich¬ 
zeitig für das gesamte Genom untersuchen. 

■ Mithilfe von RNA-Interferenz ist es möglich, die Expression spe¬ 
zifischer Gene zu blockieren; im Allgemeinen geschieht das auf 
der Ebene der Transkription. 

■ Mithilfe der CRISPR-Technologie lassen sich spezifische Gene 
verändern oder inaktivieren. 


Die Genexpression kann durch Gentechnik 
beeinflusst werden 

DNA lässt sich so verändern, dass sie an einer anderen Stelle 
oder mit einer anderen Rate exprimiert werden kann. Die For¬ 


scher haben viel über die Expression und Funktion von Genen 
erfahren, indem sie Fragestellungen untersuchten, wie sie im 
Folgenden aufgeführt sind: 

■ Was geschieht, wenn ein Gen an eine andere Stelle versetzt 
wird? Ein Wissenschaftler will beispielsweise die Funktion 
eines Gens und seine Wechselwirkungen mit anderen Genen 
untersuchen, indem er das Gen in einem anderen Organis¬ 
mus exprimiert - beispielsweise durch Einschleusen eines 
menschlichen Gens in ein Bakterium oder eines bakteriel¬ 
len Gens in eine Pflanze. Man weiß, dass die Expression 
eines übertragenen Gens einen Promotor und andere re¬ 
gulatorische Sequenzen des Wirtsorganismus erfordert. Ein 
bakterieller Promotor funktioniert beispielsweise nicht in ei¬ 
ner Pflanzenzelle. Die codierende Region des untersuchten 
Gens muss zwischen einem Promotor und einer Terminati¬ 
onssequenz der Transkription aus dem Wirtsorganismus oder 
aus einem Organismus mit ähnlichen Genregulationsmecha¬ 
nismen platziert werden. 

■ Was passiert, wenn sich die Expressionsrate eines Gens 
ändert? Wir wissen inzwischen, dass ein Gen in Zellen über- 
exprimiert werden kann, obwohl es dort normalerweise nur 
auf niedrigem Niveau aktiv ist. Dadurch wird viel mehr von 
dem Proteinprodukt erzeugt. Eine Überexpression erreicht 
man, indem man das Gen neben einem Promotor einfügt, 
der in der Zelle sehr aktiv ist, und dann das rekombinante 
Promotor-Gen-Konstrukt in eine Wirtszelle kloniert. 

Durch zahlreiche Experimente ist es gelungen, die Funktionen 
einer riesigen Zahl von Genen und ihren Proteinprodukten auf¬ 
zuklären. Ein Beispiel dafür ist ein im Verlauf der Evolution ent¬ 
standenes genetisches System, das wahrscheinlich dazu dient, 
bei Pflanzen eine Selbstbestäubung zu verhindern. Die meis¬ 
ten Pflanzen bringen Blüten hervor, die sowohl männliche als 
auch weibliche Anteile enthalten, also zwittrig sind, aber vie¬ 
le Pflanzenspezies sind nicht selbstkompatibel, sie können sich 
nicht selbst bestäuben (► Abschn. 28.3 und 37.1). Ihre Blüten 
produzieren ein Protein, das die eigenen Pollenkörner erkennt 
und verhindert, dass auf dem Stempel derselben Blüte einen Pol¬ 
lenschlauch austreibt (► Abb. 37.4). Genetische Untersuchun¬ 
gen von Kreuzungsexperimenten deuteten darauf hin, dass ein 
bestimmtes Gen mit multiplen Allelen, das S-Gen, für diese 
Selbstunverträglichkeit verantwortlich ist. Einen sehr starken Be¬ 
leg dafür erhielt man, als Pflanzen mit rekombinanter DNA trans¬ 
formiert wurden, die ein S -Allel enthielten, das sich von den eige¬ 
nen S -Allelen der Pflanzen unterschied. Die transgenen Pflanzen 
wehrten nicht nur ihren eigenen Pollen ab, sondern auch Pollen 
aus Blüten, die natürlicherweise das fremde S -Allel trugen. 

DNA-Mutationen können im Labor 
erzeugt werden 

Mutationen, die in der Natur spontan auftreten, haben in den 
Biowissenschaften eine große Bedeutung, um Zusammenhänge 
zu erkennen. Natürliche Mutationen sind jedoch seltene Ereig¬ 
nisse und oft nicht „passend“ für bestimmte Fragestellungen. 
Die DNA-Rekombinationstechnik ermöglicht es, die Auswir¬ 
kungen verschiedener Mutationen zu untersuchen, indem man 
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sie künstlich erzeugt. Dieses Verfahren nennt sich zielgerich¬ 
tete Mutagenese. Synthetische DNA kann mit jeder beliebigen 
Sequenz hergestellt werden, und man kann die Effekte auf einen 
Organismus beobachten, wenn die mutierte DNA in den Wirts- 
zellen exprimiert wird. 


Gene können mithilfe der CRISPR-Technologie 
inaktiviert und verändert werden 


Wie bereits besprochen, kann man ein Gen untersuchen, indem 
man es in Zellen exprimiert, in denen es normalerweise nicht 
exprimiert wird, oder indem man es auf einem höheren als dem 
normalen Niveau exprimieren lässt. Eine andere Methode, ein 
Gen zu untersuchen, besteht darin, es zu inaktivieren, sodass es 
nicht transkribiert oder in ein funktionsfähiges Protein transla- 
tiert wird. Oder man verändert die DNA-Sequenz, sodass ein 
verändertes Genprodukt erzeugt wird. Die CRISPR-Technolo¬ 
gie ist ein neues leistungsfähiges Verfahren für das Gen-Editing 
(das spezifische Hinzufügen, Unterbrechen oder Verändern von 
DNA in Gensequenzen) und die Genregulation (► Abb. 18.5). 
Wie bei vielen anderen Methoden der Gentechnologie ahmt 
auch dieses Verfahren einen natürlichen Mechanismus nach, den 
manche Bakterien und viele Archaeen nutzen, um sich selbst 
vor Angriffen durch Viren zu schützen. Die Genome dieser 
Spezies enthalten zahlreiche kurze (24-48 bp) palindromische 
DNA-Sequenzen (► Abschn. 18.1), zwischen denen jeweils ein 
spezißscher Spacer von 24 bp hegt. Diese Motive bezeich¬ 
net man mit CRISPR (clustered regularly interspaced short 
palindomic repeats). Die CRISPR-Sequenz ist bei jeder Wieder¬ 
holung seinheit gleich, während sich die Spacer unterscheiden. 
Jeder Spacer ist ein DNA-Fragment aus einem Virus, das früher 
einmal die Zehe infiziert hatte, aber nicht zu ihrer Zerstörung 
geführt hat. Die Spacer-Sequenzen liefern eine Art „genetischen 
Steckbrief“, der die Zehe, die solche Sequenzen trägt, darüber 
informiert, auf welche Viren sie „achten muss“. Wenn ein Vi¬ 
rus, das eine dieser Spacer-Sequenzen enthält, seine DNA in 
die Zelle injiziert, wird die Sequenzeinheit aus CRISPR und 
Spacer in eine sogenannte crRNA transkribiert, an die eine wei¬ 
tere kurze RNA bindet (die tracrRNA). Dieser als Guide-RNA 
bezeichnete RNA-Komplex erfüllt dann die folgenden beiden 
Funktionen: 

■ Da die Spacer-Sequenz zu einem Abschnitt des Virusge¬ 
noms komplementär ist, bindet sie durch Basenpaarung an 
die Virus-DNA. 

■ An den Komplex bindet das Protein Cas9, wobei die tracr¬ 
RNA eine Rolle spielt. Cas9 ist eine Nuclease, die beide 
Stränge der eingedrungenen Virus-DNA durchschneidet und 
so verhindert, dass neue Viren gebildet werden - die Zehe ist 
geschützt. (Cas steht für CRISPR-assoziiert.) 


bakte¬ 
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Genom 


Spacer 

(spezi- CRISPR- 
fisch) Wiederholung 


bakterielle 

crRNA 


tracrRNA 


O Bakterien und Archaeen 
besitzen viele CRISPR- 
Sequenzen, die durch 
spezifische Spacer ge¬ 
trennt sind; diese sind 
DNA-Überreste von 
früheren eingedrunge¬ 
nen Viren. 
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Virus-DNA Sequenz 

11111 11 1 I I111 n j y tmiuu 1111I I 11111 H 

iiüi.drnimi.liilil 


EO Wenn ein Virus mit seiner 
spezifischen Sequenz in 
eine Zelle eindringt, wird 
eine RNA produziert, die 
die CRISPR-Sequenz 
enthält (crRNA). Eine wei¬ 
tere RNA (tracrRNA) tritt 
hinzu. Die Nuclease Cas9 
bindet an die RNA. 



B Der Komplex bindet an 
die spezifische Ziel-DNA 
im eingedrungenen 
Virusgenom. 


I Die Nuclease schneidet 
die Virus-DNA in beiden 
Strängen, inaktiviert sie 
dadurch und verhindert 
so die Vermehrung der 
Viren in der Zelle. 


Schnitt 

Labor-RNA 
Ziel-DNA in der Zelle 


I Im Labor kann man eine 
RNA mit jeder gewünsch¬ 
ten Zielsequenz und der 
Cas9-Bindungssequenz 
hersteilen, sodass ein 
beliebiges Gen spezifisch 
inaktiviert werden kann. 
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Reparatur¬ 

sequenz 


reparierte Ziel-DNA 


O Die RNA wird zusammen 
mit der Ziel-DNA in die 
Zelle eingeschleust. Wenn 
Cas9 in der Zelle die Ziel- 
DNA zerschneidet, wird 
sie von der Zelle repariert. 
Eine kurze Reparatur¬ 
sequenz mit einer spezi¬ 
fischen Veränderung kann 
bei der Reparatur mitwir- 
ken, sodass eine spezi¬ 
fische Mutation eingeführt 
wird. 


Abb. 18.5 Inaktivierung oder Mutation von Genen durch CRISPR/ 

Cas9. Ein molekulares System, das Bakterien und Archaeen nutzen, um 
eindringende Viren zu bekämpfen, wurde so angepasst, dass sich damit 
theoretisch jedes Gen inaktivieren oder zielgerichtet mutieren lässt 


Deshalb besitzt jede Zelle, die einmal von einem Virus infiziert 
wurde, ein „Gedächtnis“ für diese Infektion, das im Genom der 
Zelle und in allen Zellen, die aus dieser Zelle hervorgehen, co¬ 
diert ist. Aufgrund der wesentlichen Rolle, die das Protein Cas9 
bei diesem Vorgang spielt, bezeichnet man das Ganze auch als 
CRISPR/Cas9-System. 


Activity 18.1 CRISPR Simulation 

www. Life 11 e.com/ac 18.1 

Als dieses adaptive prokaryotische „Immunsystem“ zum ersten 
Mal beschrieben wurde, hatten Emmanuelle Charpentier und 
Jennifer Doudna die Idee, dass sich dieser Mechanismus da- 
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für eignen könnte, jede DNA an einer spezifischen Position zu 
schneiden. Man benötigte dafür nur eine RNA, die zur Zielre¬ 
gion komplementär ist (die Guide-RNA) und das Cas9-Enzym. 
Heute sind Zehntausende spezifischer Guide-RNAs erhältlich, 
die jeweils auf ein bestimmtes Gen in einem bestimmten (proka- 
ryotischen oder eukaryotischen) Organismus abzielen. Dadurch 
ist es möglich, eine Vielzahl von Untersuchungen zur Inak¬ 
tivierung von Genen durchzuführen, und eine Vielzahl von 
„Wenn-dann“-Fragen anzugehen. 

Da sich Gene mit der CRISPR-Technologie sehr einfach inak¬ 
tivieren lassen, birgt diese Methode ein großes Potenzial. So 
sei hier ein Beispiel noch aus der Frühzeit ihrer Anwendung 
genannt: Ein Befall mit Mehltau kann eine ganze Weizenernte 
vernichten. Viele Weizensorten tragen ein Gen, dessen Expres¬ 
sion die natürliche Abwehr der Pflanzen gegen diese Krankheit 
blockiert. Die einzige Möglichkeit, die Krankheit unter Kon¬ 
trolle zu bringen, bestand also in einem massiven Einsatz von 
Fungiziden. Wissenschaftler in China nutzten die CRISPR- 
Technologie, um dieses Gen zu inaktivieren, sodass die natür¬ 
lichen Abwehrmechanismen wieder zum Vorschein kommen. 

Mit der CRISPR-Technologie lassen sich spezifische Mutatio¬ 
nen erzeugen. Sobald Cas9 die Ziel-DNA in einer lebenden 
Zelle zerschneidet, versucht diese, den Schaden zu beheben 
(► Abb. 13.15). Diese Reparatur erfolgt jedoch häufig nicht op¬ 
timal, sodass die wieder verknüpfte DNA eine Mutation enthält. 
Biologen können diese Mutation nun gezielt beeinflussen, in¬ 
dem sie eine kurze DNA-Sequenz herstellen, die zu der Region 
komplementär ist, in der die Schnittstelle liegt, sodass die neue 
Sequenz eine spezifische Veränderung enthält. 

Wahrscheinlich noch interessanter ist die Tatsache, dass sich 
damit nicht nur Mutationen erzeugen lassen, sondern dass 
man Mutationen auch korrigieren kann, vor allen solche, die 
Krankheiten hervorrufen. So wird beispielsweise die Krankheit 
Mukoviszidose (cystische Fibrose) durch eine Mutation in ei¬ 
nem Membrantransportprotein hervorgerufen. Wissenschaftler 
in den Niederlanden haben mithilfe der CRISPR-Technologie 


die Mutation in Zellen von Patienten mit dieser Krankheit kor¬ 
rigiert. Dies bedeutet zwar keine Heilung (das korrigierte Gen 
müsste dazu in vielen Geweben funktionsfähig sein), aber es 
scheint durchaus möglich zu sein, das Gen in den Keimbahn¬ 
zellen zu korrigieren, etwa bei einem Embryo in der frühen 
Entwicklungsphase. Allerdings bringt die Einfachheit, mit der 
sich das Genom in der menschlichen Keimbahn mithilfe der 
CRISPR-Technologie verändern ließe, zahlreiche ethische und 
juristische Probleme mit sich. In vielen Staaten, so auch in 
Deutschland, ist eine Veränderung der menschlichen Keimbahn 
verboten. 


Komplementäre RNA kann die Expression 
spezifischer Gene verhindern 

Ein anderes Verfahren, die Expression eines bestimmten Gens 
zu untersuchen, besteht darin, die Translation der zugehörigen 
mRNA zu blockieren und das Gen dadurch zu inaktivieren. Der 
Prozess, der für die Inaktivierung von Genen entwickelt wurde, 
ist nur ein weiteres Beispiel dafür, wie Forscher die Natur nach¬ 
ahmen. Wie im ► Abschn. 16.5 beschrieben, wird die Genex¬ 
pression manchmal durch die Produktion von doppelsträngigen 
RNA-Molekülen reguliert, die so prozessiert werden, dass kurze 
einzelsträngige mikroRNAs (miRNAs) entstehen, die zu spezi¬ 
fischen mRNA-Sequenzen komplementär sind (► Abb. 16.18a). 
Wenn sie an ihre Ziel-mRNA binden, blockieren sie die Trans¬ 
lation. Die Hybrid-RNA-Moleküle, die aus der miRNA und 
der Ziel-mRNA bestehen, werden im Cytoplasma tendenziell 
schnell abgebaut. Das Gen wird zwar weiterhin transkribiert, 
aber die Translation findet nicht statt. Wissenschaftler haben 
unter Anwendung von Hybrid-RNAs Methoden entwickelt, um 
die Expression einzelner Gene zu blockieren (►Abb. 18.6). 
Ein Organismus kann so transformiert werden, dass er miRNAs 
produziert, die zu spezifischen endogenen mRNAs komplemen¬ 
tär sind und deshalb daran binden, wodurch die Expression 
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b Translation durch 
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deren Translation. 
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Abb. 18.6 Die Verwendung von Antisense-RNA und siRNA, um die Translation einer bestimmten mRNA zu blockieren, a Normalerweise 
wird eine mRNA translatiert und ein Protein entsteht. Die Translation einer Ziel-mRNA kann mit einer spezifischen Antisense-RNA (b) oder mit 
einer siRNA, die ebenfalls zur Ziel-mRNA komplementär ist (c), verhindert werden 
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der endogenen mRNA verhindert wird. Alternativ kann man 
auch synthetische komplementäre Sequenzen in die Zellen ein¬ 
schleusen (► Abb. 18.6b). Die komplementäre einzelsträngige 
RNA-Sequenz bezeichnet man als Antisense-RNA, da sie durch 
Basenpaarung an die „Sinn“-Basen in der mRNA bindet. 

Man kann Antisense-Medikamente entwickeln, um Krankhei¬ 
ten zu behandeln, die durch die Expression bestimmter Gene 
hervorgerufen werden. So können beispielsweise Menschen, 
die von der familiären Hypercholesterinämie, einer genetisch 
bedingten Krankheit, betroffen sind, das Cholesterin im Blut 
nicht abbauen, sodass sich in den Blutgefäßen Fettablagerungen 
bilden (wie es bei Janet in der Einleitung zu diesem Kapi¬ 
tel [► „Faszination Forschung: Gentechnik und Medizin“] der 
Fall war). In diesen Fällen wird das überschüssige Choleste¬ 
rin im Blut als Bestandteil eines Lipoproteins transportiert. Der 
Wirkstoff Mipomersen ist eine Antisense-RNA, die gegen die 
Translation des Proteinanteils dieses Lipoproteins gerichtet ist. 
Wenn Patienten mit einer Hypercholesterinämie Mipomersen 
einnehmen, verringert sich die Konzentration des Lipoproteins 
und damit auch der Cholesterinspiegel im Blut; die Ablagerung 
von Fett in den Blutgefäßen nimmt ebenfalls ab. 

Ein ähnliches Verfahren wie die Zugabe von Antisense-RNA 
beruht auf der RNA-Interferenz (RNAi), einem natürlichen 
Mechanismus für die Hemmung der mRNA-Translation, bei 
dem kleine interferierende RNAs (siRNAs, small interfering 
RNAs) eine Rolle spielen (►Abb. 16.18b). siRNAs binden an 
komplementäre Regionen in ihren Ziel-mRNAs, die dann ab¬ 
gebaut werden. Seit der Entdeckung der RNAi in den späten 
1990er-Jahren haben Wissenschaftler doppelsträngige siRNAs 
synthetisiert, um die Expression von bekannten Genen zu hem¬ 
men (► Abb. 18.6c). Da diese doppelsträngigen siRNAs stabiler 
sind als Antisense-RNAs, wird die Anwendung von siRNAs be¬ 
vorzugt, wenn es darum geht, die Translation zu blockieren. 
Zur Behandlung der Makuladegeneration hat man eine Therapie 
auf Grundlage der RNAi entwickelt. Die Makuladegeneration 
ist eine Augenkrankheit, die zu einer fast vollständigen Erblin¬ 
dung führt, da im Auge Blutgefäße wachsen. Das Signalmole¬ 
kül, das die Gefäßbildung stimuliert, ist ein Wachstumsfaktor. 
Eine siRNA, die gegen die mRNA dieses Wachstumsfaktors 
gerichtet ist, erweist sich als durchaus vielversprechend und 
kann anscheinend die Krankheit nicht nur zu einem Stillstand 
bringen, sondern den Effekt sogar umkehren. Medizinische An¬ 
wendungen der RNAi befinden sich zwar größtenteils noch im 
Versuchs Stadium, aber zumindest wurden Antisense-RNA und 
RNAi bereits vielfältig angewendet, um in der biologischen For¬ 
schung kausale Zusammenhänge zu testen. 


Mithilfe von DNA-Microarrays lassen sich 
RNA-Expressionsmuster ermitteln 

Das Forschungsgebiet der Genomik hat in der Hauptsache mit 
zwei quantitativen Effekten zu tun. Zum einen gibt es in euka- 
ryotischen Genomen immer eine sehr große Anzahl von Genen, 
zum anderen gibt es eine riesige Zahl unterschiedlicher Gen¬ 
expressionsmuster in verschiedenen Geweben zu verschiedenen 


Zeiten. So zeigen beispielsweise Hautkrebszellen im Frühsta¬ 
dium möglicherweise einen RNA-Fingerprint, das heißt ein 
spezifisches mRNA-Muster, das sich sowohl von dem einer 
normalen Hautzelle als auch von dem einer Hautkrebszelle im 
Spätstadium unterscheidet. In einem solchen Fall kann das Gen¬ 
expressionsmuster einem Klinikarzt, der versucht, den Tumor 
des Patienten zu charakterisieren, Informationen liefern (siehe 
unten). 

Um unterschiedliche Genexpressionsmuster zu erkennen, müss¬ 
te man die mRNA aus Zellen isolieren und durch Hybridisierung 
mit jedem Gen einzeln testen. Das würde jedoch zahlreiche Ar¬ 
beitsschritte umfassen und daher sehr viel Zeit in Anspruch 
nehmen. Es ist wesentlich einfacher, alle diese Hybridisierun¬ 
gen in einem einzigen Schritt durchzuführen, also simultan. Das 
ermöglichen DNA-Microarrays (auch Gen-Chips oder DNA- 
Chips genannt). 

DNA-Microarrays enthalten eine Reihe von DNA-Sequenzen, 
die auf einen Glasträger in einer genau festgelegten Anord¬ 
nung aufgebracht sind. Der Glasträger ist mit einem Gitter aus 
mikroskopisch kleinen Vertiefungen versehen, die man Wells 
nennt (von well für „Brunnen“). Jede Vertiefung enthält Tausen¬ 
de von Kopien eines bestimmten Oligonucleotids mit 20 oder 
mehr Basen. Ein Computer kontrolliert das Aufbringen dieser 
Oligonucleotidsequenzen in einem vorher festgelegten Muster. 
Jedes Oligonucleotid kann nur mit einer komplementären DNA- 
oder RNA-Sequenz hybridisieren, sodass eine spezifische Iden¬ 
tifizierung des zugehörigen Gens möglich ist. Auf einem einzi¬ 
gen Microarray finden Tausende verschiedener Oligonucleotide 
Platz. Jedes Oligonucleotid kann nur mit einer komplementären 
DNA- oder RNA-Sequenz hybridisieren, sodass eine spezifi¬ 
sche Identifizierung des zugehörigen Gens möglich ist. Auf 
einem einzigen DNA-Microarray finden Tausende verschiede¬ 
ner Oligonucleotide Platz, mit denen sich genetische Varianten 
erkennen lassen. So hybridisiert beispielsweise die DNA eines 
mutierten Allels nicht mit dem Genfragment des Wildtyps auf 
dem Array. Da die Arrays Tausende von Genfragmenten um¬ 
fassen können, kann man gleichzeitig in vielen Genen nach 
Mutationen suchen. Durch DNA-Microarrays lassen sich bei¬ 
spielsweise in Geweben, etwa aus Brustdrüsentumoren, durch 
Unterschiede bei den mRNAs unterschiedliche Expressions¬ 
muster erkennen (► Abb. 18.7). 

Animation 18.1 DNA-Microarray Technology 

www.Life Ile. com/a 18.1 

18.4 Wiederholung 

Forscher können die Funktion eines bestimmten Gens un¬ 
tersuchen, indem sie es in Zellen exprimieren, in denen 
es normalerweise nicht exprimiert wird, indem sie das 
Gen überexprimieren, oder indem sie es in einem leben¬ 
den Organismus inaktivieren. Die CRISPR-Technologie 
ermöglicht die selektive Inaktivierung oder Veränderung 
von Gensequenzen. Antisense-RNAs und siRNAs verhin¬ 
dern die Genexpression, indem sie die mRNA-Translation 
selektiv blockieren. DNA-Microarrays ermöglichen die 
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Abb. 18.7 Die Anwendung von DNA- 
Microarrays für die klinische Diagnose. Das 

Expressionsmuster von vielen Genen in Tu¬ 
morgewebe (das Muster der farbigen Punkte) 
zeigt an, mit welcher Wahrscheinlichkeit sich 
ein Brustkrebs erneut bilden kann. Die heute 
verwendeten DNA-Chips enthalten viel mehr 
Punkte (Wells) als hier dargestellt ist 
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Die Farbe eine Flecks zeigt 
das relative Expressions¬ 
niveau eines Gens im 
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gleichzeitige Analyse von vielen verschiedenen mRNA- 
Transkripten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Experimente skizzieren können, bei denen man die 
RNA-Interferenz nutzt, um neue Medikamente gegen 
Krankheiten zu entwickeln. 

■ beschreiben können, wie man mithilfe von DNA- 
Microarrays Genexpressionsmuster ermittelt. 


_ 7 _ 

1. Bei einigen Formen von Blasenkrebs ist das Gen für das 
Zellsignalmolekül Ras mutiert, sodass ein verändertes Pro¬ 
tein exprimiert wird, das die Zellteilung stimuliert. Wie kann 
man auf Grundlage der siRNA-Technologie ein Medikament 
entwickeln, um die Krankheit zu behandeln? 

2. Bei der Keimung von Erbsensamen verändert sich im Embryo 
die Genexpression. Wie kann man dies mithilfe von DNA- 
Microarrays analysieren? 

3. Sowohl die Antisense-RNA- als auch die CRISPR-Techno- 
logie sind geeignet, die Expression spezifischer Gene zu 
blockieren. Welchen weiteren Nutzen hat die CRISPR-Tech- 
nologie? 


Sie wissen nun, wie DNA fragmentiert, rekombiniert, künstlich 
verändert und wieder in den lebenden Organismus eingeschleust 
werden kann. Jetzt lernen Sie anhand einiger Beispiele nutzbrin¬ 
gende Anwendungen dieser Methoden kennen. 


18.5 DNA kann zum Nutzen des 
Menschen verändert werden, 
was aber auch Probleme schafft 

Biotechnologie ist die Verwendung von Biomolekülen, Zellen 
oder ganzen Lebewesen, um Materialien zu produzieren, die für 
den Menschen nutzbringend sind, wie Nahrungsmittel, Medika¬ 
mente und chemische Verbindungen. Der Mensch wendet schon 
seit langer Zeit verschiedene Formen der Biotechnologie an. So 
reicht beispielsweise die Zeit, in der man Hefen nutzt, um Bier 
zu brauen oder durch Gärung Wein herzustellen, mindestens 
8000 Jahre zurück, und die Verwendung von Bakterienkulturen 
für die Herstellung von Käse und Joghurt ist viele Jahrhunder¬ 
te alt. Lange Zeit schon handhaben die Menschen also diese 
biochemischen Prozesse, die daran beteiligten Organismen und 
Gene waren jedoch über fast den gesamten Zeitraum unbekannt. 
Heute ist es aber durch DNA-Rekombinationstechnik möglich, 
fast jedes Gen in kultivierte Bakterien, Hefen, Säugerzellen, 
Pflanzenzellen und selbst auf komplexe, vielzellige Organismen 
zu übertragen, die das Genprodukt dann in großer Menge pro¬ 
duzieren. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Expressionsvektoren sind so konstruiert, dass fremde Gene in 
den Wirtszellen stabil exprimiert werden. 

■ Die heutige DNA-Rekombinationstechnik besitzt gegenüber der 
herkömmlichen landwirtschaftlichen Züchtung deutliche Vor¬ 
teile. 

■ Die Anwendung der Grünen Biotechnologie wirft ethische und 
ökologische Fragestellungen auf. 
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Zellen können in Proteinfabriken 
umgewandelt werden 


Wenn ein eukaryotisches Gen in ein normales Plasmid ein¬ 
gebaut wird und damit E. coli -Zellen transformiert werden, 
wird von dem Genprodukt wenig oder auch gar nichts produ¬ 
ziert, wenn nicht dem Konstrukt weitere prokaryotische DNA- 
Sequenzen hinzugegeben werden. Der transformierende Vektor 
muss einen bakteriellen Promotor, ein Signal für die Termina¬ 
tion der Transkription sowie eine spezielle Sequenz enthalten, 
die für die Bindung der bakteriellen Ribosomen auf der mRNA 
erforderlich ist, damit das Gen in der Bakterienzelle exprimiert 
werden kann. 

Um dieses Problem zu lösen, stellt man Expressionsvektoren 
her, die alle Merkmale eines Klonierungsvektors besitzen und 
darüber hinaus die zusätzlichen Sequenzen enthalten, die für 
das fremde Gen (das Transgen) notwendig sind, um es in der 
Wirtszelle zu exprimieren. Das Einschleusen eines Expressions¬ 
vektors in bakterielle Wirtszellen ist in ► Abb. 18.8 dargestellt. 
Ein Expressionsvektor für eukaryotische Wirtszellen beinhaltet 


Expressionsvektor 

Promotor 
k/ Ribosomen- 
- bindungsstelle 

*—BamH\ 

f\Terminations- 
sequenz für die 
Transkription 

fremdes Gen 



& Ein Expressionsvektor 

enthält geeignete Se¬ 
quenzen für die Tran¬ 
skription und Transla¬ 
tion in der Wirtszelle. 


Der Vektor und die codierende Se¬ 
quenz des fremden Gens werden 
jeweils mit dem Restriktionsenzym 
ßam Hl geschnitten. 


Die codierende Sequenz des frem¬ 
den Gens wird in den Vektor ligiert. 


E. coli wird mit dem Expres¬ 
sionsvektor transformiert. 


Das fremde Gen wird 
in E. coli exprimiert, da 
der Expressionsvektor 
vorhanden ist. 


Abb. 18.8 Die Expression eines Transgens in einer Wirtszelle lie¬ 
fert große Mengen des Proteinprodukts. Damit ein Gen, das aus 
einem Eukaryoten isoliert wurde, in E. coli exprimiert werden kann, 
sind bakterielle DNA-Sequenzen für die Initiation der Transkription 
(ein Promotor), die Termination der Transkription und die Ribosomen¬ 
bindung erforderlich. Expressionsvektoren enthalten diese zusätzlichen 
Sequenzen, sodass das prokaryotische Protein in einer prokaryotischen 
Zelle synthetisiert werden kann 


eine Poly-A-Erkennungssequenz für die Stabilität der mRNA 
und einen Promotor, der alle Elemente enthält, die für die Ex¬ 
pression in einer eukaryotischen Zelle erforderlich sind. Ein 
Expressionsvektor kann so eingerichtet werden, dass das Trans¬ 
gen auf jeden beliebigen prokaryotischen oder eukaryotischen 
Wirtsorganismus übertragen werden kann. Auch können weite¬ 
re Merkmale enthalten sein: 

■ So kann ein induzierbarer Promotor eingefügt werden, der 
auf ein spezifisches Signal reagiert. Man kann zum Beispiel 
einen Promotor verwenden, der auf eine hormonelle Stimula¬ 
tion reagiert, sodass das Transgen nur dann in großer Menge 
exprimiert wird, wenn man das Hormon zugibt. 

■ Ein gewebespezifischer Promotor, der eine Expression nur 
in einem bestimmten Gewebe und zu einem bestimmten Zeit¬ 
punkt zulässt, kann dann verwendet werden, wenn eine lokal 
begrenzte Expression erforderlich ist. Beispielsweise werden 
viele Samenproteine nur im pflanzlichen Embryo exprimiert. 
Wenn man ein Transgen mit einem samenspezifischen Pro¬ 
motor koppelt, wird es nur in Samen exprimiert. 

■ Wenn das Genprodukt an einen bestimmten Ort gelangen 
soll, kann man entsprechende Signalsequenzen in das Gen 
einfügen. Wird beispielsweise ein Protein in Hefezellen oder 
Bakterien in Flüssigkultur produziert, ist es zweckmäßig, 
eine Signalsequenz einzufügen, die dazu führt, dass das Pro¬ 
tein in das extrazelluläre Medium abgegeben wird, um es 
einfacher isolieren zu können. 

Acti vity 18.2 Expression Vectors 

www.Life Ile. com/ac 18.2 


Mithilfe der Roten Biotechnologie können 
Proteine für medizinische Zwecke hergestellt 
werden 


Die Biotechnologie bringt viele medizinisch hilfreiche Produkte 
hervor (►Tab. 18.1), und viele weitere befinden sich in ver¬ 
schiedenen EntwicklungsStadien. Die medizinische Anwendung 
der Biotechnologie lässt sich an der Herstellung des Gewebe¬ 
plasminogenaktivators (tissue plasminogen activator, tPA), der 
in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: 
Gentechnik und Medizin“) besprochen wurde, gut veranschau¬ 
lichen. Wie Sie dort gelesen haben, ist tPA ein Protein, das beim 
Menschen bei der Hydrolyse von Blutgerinnseln eine Rolle 
spielt und bei einem Schlaganfall zur Beseitigung von Blutge¬ 
rinnseln, die die Blutversorgung blockieren, angewendet werden 
kann. 

Um tPA in den Mengen herzustellen, die für eine klinische An¬ 
wendung notwendig sind, hat man zuerst im Labor von der 
tPA-mRNA eine cDNA-Kopie hergestellt. Diese cDNA wurde 
in einen Expressionsvektor eingefügt, mit dem dann Säuger¬ 
zellen transformiert wurden (►„Experiment: Die Herstellung 
von tPA“). Die transgenen Zellen produzierten das Protein in 
entsprechenden Mengen, sodass es schließlich kommerziell er¬ 
hältlich wurde. Und wie in der Einleitung deutlich wurde, lässt 
sich damit die Ursache eines Hirnschlags erfolgreich beseitigen. 
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Experiment: Die Herstellung von tPA 


Damit ein Protein wie tPA klinisch angewendet werden kann, muss zuerst die Expression 
von rekombinanter DNA (hier das tPA-Gen, das mit einem aktiven Promotor gekoppelt 
wurde) in den transformierten Zehen dazu führen, dass große Mengen des Proteins gebildet 
werden. Das Protein wird anschließend gereinigt und für die Behandlung von Patienten mit 
einem Schlaganfall verwendet. Das Protein katalysiert die Auflösung eines Blutgerinnsels 
in einer Arterie, die zum Gehirn führt. 

Originalliteratur: Cohen D et al. (1984 ) J Pharmacol Exp Ther 231: 146-152 

Hypothese 

Durch die DNA-Rekombinationstechnik ist es möglich, ein klinisch anwendbares tPA- 
Protein herzustellen. 


Methode 


mRNA 
für tPA 


cDNA 
für tPA 


i 


reverse 
Transkription 


° 


Isolierung der mRNA 
für das tPA-Gen 


* 


n B 


reverse Transkription 
der mRNA des tPA- 
Gens in cDNA 


Expressionsvektor 
für Säugerzellen 


Ergebnis 

Säuger¬ 

zelle 



Herstellung eines 

säugerspezifischen 

Expressionsvektors 


Bam Hl 


Einfügen des tPA-Gens 
in den Expressionsvektor 


Produktion großer 
Mengen tPA durch die 
transformierte Zelle 


tPA wird gesammelt, 
gereinigt und bei 
einem Schlaganfall 
injiziert, um das Blut¬ 
gerinnsel aufzulösen. 


Schlussfolgerung 

Das gentechnisch hergestellte tPA-Protein ist zur Behandlung von Patienten geeignet. 
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Blick in die Daten: Die Herstellung von tPA 


Ein gereinigtes Molekül, das mithilfe der Gentechnik herge¬ 
stellt wurde, sollte unbedingt die gewünschten Eigenschaften 
besitzen. Im Fall von tPA bestand das Ziel darin, die Ei¬ 
genschaften des natürlich vorkommenden Proteins bei der 
Auflösung von Blutgerinnseln nachzubilden. Desire Collen, 
eine Biomedizinerin in Belgien, leitete eine internationa¬ 
le Arbeitsgruppe, die rekombinantes tPA-Protein mit dem 
natürlichen Protein verglich, das im menschlichen Körper 
gebildet wird. Man führte im Labor zwei Arten von Ex¬ 
perimenten durch, zum einen mit Blutgerinnseln, die in 
menschlichem Blut suspendiert wurden, zum anderen mit 
Blutgerinnseln, die sich bei Kaninchen gebildet hatten. Die 
Arbeitsgruppe untersuchte auch den zeitlichen Verlauf bei 
der Auflösung von Blutgerinnseln und welche Dosis für die 
Wirkung erforderlich war. 


Aufgaben 

1. Im Labor wurden mithilfe eines radioaktiv markierten 
Gerinnungsmoleküls Gerinnsel mit menschlichem Blut 
erzeugt. Die Auflösung der Gerinnsel führte zur Bil¬ 
dung radioaktiv markierter Hydrolyseprodukte (Monome¬ 
re). Dadurch ließ sich mithilfe des Verhältnisses zwischen 
löslicher und unlöslicher Radioaktivität der Auflösungs¬ 
grad der Blutgerinnsel bestimmen. In ► Tab. A sind die 
Ergebnisse der Auflösung von Blutgerinnseln im zeitli¬ 
chen Verlauf nach Zugabe von natürlichem tPA, rekombi- 
nantem tPA und für eine Kontrolle ohne tPA aufgeführt. 
Stellen Sie die Daten in Form einer Grafik dar, indem 
Sie die Gerinnselauflösung in Prozent gegen die Zeit auf¬ 
tragen. Welche Schlussfolgerungen für das Experiment 
ergeben sich daraus? 

2. Um festzustellen, ob das rekombinante tPA-Protein Ge¬ 
rinnsel im Blutsystem der Säuger auflösen kann, hat man 


bei Kaninchen in einer großen Vene Blutgerinnsel erzeugt. 
Nach 20 h wurde entweder natürliches oder rekombinan¬ 
tes tPA-Protein in den Bereich des Gerinnsels injiziert; 
4 h später wurde der Auflösungsgrad des Gerinnsels be¬ 
stimmt. Die Ergebnisse sind in ► Tab. B aufgeführt. Wel¬ 
che Schlussfolgerungen über das Experiment ergeben sich 
daraus? In die ► Tabelle ist auch die Standardabweichung 
des Mittelwerts (er*) eingetragen. Wie würden Sie mithil¬ 
fe eines statistischen Tests die Signifikanz der Ergebnisse, 
sofern vorhanden, beim Vergleich der beiden behandelten 
Gruppen und der Kontrollgruppe bestimmen? 

Tab. A 

Auflösungsgrad des Gerinnsels in % 


Zeit (h) 

kein tPA 
(Kontrolle) 

natürliches 

tPA-Protein 

rekombinantes 

tPA-Protein 

1 

0 

5 

5 

2 

0 

10 

20 

3 

1 

20 

35 

4 

1 

35 

55 

5 

2 

50 

65 


Tab. B 

Auflösungsgrad des Gerinnsels in % (a*) 
tPA-Dosis natürliches rekombinantes 

(Einheiten) tPA-Protein tPA-Protein 

0 (Kontrolle) 14,3 (1,4) 14,3 (1,4) 

12.000 19,8 (6,4) 22,3 (6,0) 

24.000 24,5 (7,9) 30,6 (0,8) 

48.000 38,9 (4,8) 49,3 (9,7) 

96.000 66,0 (6,3) 75,4 (3,9) 


Tab. 18.1 Einige medizinisch relevante Produkte der Biotechnologie 


Produkt 

koloniestimulierender Faktor 

Erythropoetin 

Faktor VIII 

Faktor IX 

Wachstumshormon 

Insulin 

PDGF ( platelet-derived growth factor) 
Gewebeplasminogenaktivator 
Impfstoffproteine: Hepatitis B, Herpes, 
Influenza, Lyme-Borreliose, Meningitis, 
Keuchhusten usw. 


Anwendung 

stimuliert die Produktion von Leukocyten bei Patienten mit Krebs und Aids 
verhindert Anämie bei Patienten mit Nierendialyse und Krebstherapie 
substituiert den Gerinnungsfaktor, der bei Patienten mit Hämophilie A fehlt 
substituiert den Gerinnungsfaktor, der bei Patienten mit Hämophilie B fehlt 
substituiert das fehlende Hormon bei Personen mit geringer Körpergröße 

stimuliert die Glucoseaufnahme aus dem Blut bei Patienten mit insulinabhängigem Diabetes (Typ 1) 
stimuliert die Wundheilung 

löst nach einem Herzinfarkt oder Hirnschlag Blutgerinnsel auf 
zur Vorbeugung und Behandlung von Infektionskrankheiten 


Teil V 





Teil V 


562 


18 Rekombinante DNA und Gentechnik 



Spender-Mutterschafe 
werden mit Hormonen 
behandelt, um eine 
Superovulation auszu¬ 
lösen. Nach der Besa¬ 
mung werden befruch¬ 
tete Eizellen isoliert. 



Das menschliche Trans¬ 
gen wird in die befruch¬ 
teten Eizellen injiziert. 


I Die Eizellen werden 
auf Empfängertiere 
übertragen. 



3 Die Nachkommen wer- 
[ den aufgezogen und 
auf Vorhandensein des 
menschlichen Proteins 
in der Milch selektiert. 


Ü) Das therapeutisch wirk¬ 
same Protein wird 
Patienten verabreicht. 


Abb. 18.9 Pharming. Ein Expressionsvektor mit dem gewünschten 
Gen wird in eine aus einem Tier entnommene Eizelle eingeschleust. 
Diese Eizelle wird dann einem Ersatzmuttertier in den Uterus einge¬ 
setzt. Die transgenen Nachkommen sezernieren das neue Protein in die 
Milch. Es lässt sich daraus einfach isolieren und reinigen und kann so 
für die klinische Anwendung zur Verfügung gestellt werden 


Ein anderes Verfahren, medizinische Produkte in größeren Men¬ 
gen herzustellen, ist das sogenannte Pharming: die Produkti¬ 
on von Pharmazeutika in landwirtschaftlichen Nutztieren oder 
Ackerpflanzen. So kann man beispielsweise das Gen für ein ge¬ 
wünschtes Protein nach einem Promotor des Gens für das in 
großer Menge produzierte Milchprotein Lactoglobulin in die 
DNA einsetzen. Transgene Tiere, die diese rekombinante DNA 
tragen, produzieren große Mengen dieses Fremdproteins in ihrer 
Milch. Diese „natürlichen Bioreaktoren“ sind leistungsfähige 
Lieferanten des Proteins, das sich von den übrigen Bestandteilen 
der Milch einfach abtrennen lässt (► Abb. 18.9). 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 18.9: Zur Behandlung von Morbus Gaucher, 
einer genetisch bedingten Krankheit, wurde ein Medikament 
entwickelt, das aus einem bakteriellen Enzym besteht und mit¬ 
hilfe von Karottenzellen in Gewebekultur erzeugt wird. Das 


Enzym erfüllt seine Funktion innerhalb der Lysosomen. Wel¬ 
che DNA-Sequenzen müssen zusätzlich zum Gen für das Enzym 
auf die Pflanzenzellen übertragen werden, damit das Enzym im 
menschlichen Organismus aktiv sein kann? 


Die künstliche Manipulation von DNA verändert 
die Landwirtschaft 


Die Kultivierung von Pflanzen und die landwirtschaftliche Tier¬ 
haltung sind die ältesten Beispiele für Biotechnologie: Sie 
reichen über 10.000 Jahre zurück. Im Laufe der Jahrhunderte hat 
der Mensch Ackerpflanzen und Nutztiere nach seinen Bedürf¬ 
nissen angepasst und dadurch Lebewesen mit wünschenswerten 
Eigenschaften wie große Samenkörner, Milch mit einem ho¬ 
hen Fettgehalt oder Widerstandskraft gegenüber Krankheiten 
gezüchtet. 

Bis vor Kurzem bestand der erste Schritt zur Verbesserung von 
Ackerpflanzen und Nutztieren darin, in der Population Indivi¬ 
duen zu identifizieren, die aufgrund der natürlichen Variabilität 
den gewünschten Phänotyp zeigten. Dann wurden die betreffen¬ 
den Gene durch eine Reihe gezielter Kreuzungen in eine weit 
verbreitete Zuchtlinie oder Varietät der betreffenden Tier- oder 
Pflanzenart eingeführt. Diese Vorgehensweise bezeichnet man 
als selektive Züchtung. 


Querverweis 

Bei genetischen Experimenten spielen normalerweise nur 
wenige Gene oder Allele eine Rolle. Landwirtschaftliche 
Nutzpflanzen besitzen jedoch Phänotypen, die von vie¬ 
len Genen und Allelen bestimmt werden. Dadurch ist es 
schwierig, genetisch stabile Nachkommen mit gewünsch¬ 
ten Eigenschaften aus der Kreuzung zweier Varietäten zu 
erhalten (► Abschn. 12.2 und 12.3). 


Es gab zwar einige spektakuläre Erfolge, etwa die Züchtung 
von Hochertrags Varietäten von Weizen, Reis und Hybridmais, 
aber solche gezielten Kreuzungen gelingen doch eher zufällig. 
Viele wünschenswerte Eigenschaften werden von mehreren Ge¬ 
nen kontrolliert, und es ist kaum möglich, die Ergebnisse einer 
Kreuzung vorherzusagen oder eine gelungene Kombination als 
reinerbige Varietät über die Jahre hinweg stabil zu erhalten, da 
bei der geschlechtlichen Fortpflanzung Kombinationen von ge¬ 
wünschten Genen durch die Meiose schnell getrennt werden 
können. Darüber hinaus erfordert die herkömmliche Züchtung 
viel Zeit: Viele Pflanzen und Tiere benötigen Jahre bis zur Ge¬ 
schlechtsreife und können sich dann nur ein- oder zweimal im 
Jahr fortpflanzen - im Vergleich zur schnellen Reproduktion von 
Bakterien eine Ewigkeit. 

In ► Tab. 18.2 sind einige Vorteile der modernen DNA-Rekom- 
binationstechnik gegenüber den herkömmlichen Züchtungsme¬ 
thoden aufgeführt. 
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Tab. 18.2 In der Entwicklung befindliche Anwendungen der Biotechnologie für die Landwirtschaft 


Fragestellung 

Verbesserung der Umweltanpassung von Pflanzen 
Verbesserung des Nährwerts von Pflanzen 
Verbesserung von Feldfrüchten nach der Ernte 
Nutzung von Pflanzen als Bioreaktoren 


Anwendung 

Gene für Trockentoleranz, Salztoleranz 

Samen mit hohem Lysingehalt, ß-Carotin im Reis 

Verzögerung der Fruchtreifung, süßeres Gemüse 

Kunststoffe, Öle und Medikamente, die in Pflanzen produziert werden 


■ Die Möglichkeit, spezifische Gene zu identifizieren. Die 
Entwicklung von genetischen Markern ermöglicht es den 
Züchtern, spezifische Gene zu selektieren, sodass der Züch¬ 
tungsvorgang gezielter und schneller vor sich geht. 

■ Die Möglichkeit, jedes beliebige Gen aus einem beliebigen 
Organismus auf eine beliebige Pflanzen- oder Tierart zu 
übertragen. In Kombination mit zielgerichteter Mutagenese 
erweitert dies das Spektrum an neuen Eigenschaften ganz er¬ 
heblich. 

■ Die Möglichkeit, rasch genetisch veränderte Organismen 
(GVOs) zu erzeugen. Die künstliche Veränderung von Zel¬ 
len im Labor, die Regeneration ganzer Pflanzen oder Tiere 
durch Klonierung oder die Erzeugung transgener Mäuse er¬ 
folgt viel schneller als bei der herkömmlichen Züchtung. 

In der Folge haben sich für die DNA-Rekombinationstechnik 
viele neue Anwendungsmöglichkeiten in der Landwirtschaft er¬ 
geben (►Tab. 18.2). Sie lernen nun einige Beispiele kennen, 
damit Sie sehen, wie man Vorgehen kann, um landwirtschaftli¬ 
che Nutzpflanzen zu verbessern. 

Gentechnisch veränderte Pflanzen erzeugen ihre ei¬ 
genen Insektizide Pflanzen unterliegen Infektionen durch 
Viren, Bakterien und Pilze, die wichtigsten Pflanzenschädlin¬ 
ge sind jedoch herbivore (pflanzenfressende) Insekten. Von den 
Heuschrecken aus biblischen (und modernen) Zeiten bis hin 
zum Baumwollknospenstecher und Buchsbaumzünsler haben 
Insekten schon immer die Pflanzen gefressen, die der Mensch 
anbaut. 

Die Entwicklung von Insektiziden (Insektenvernichtungsmit¬ 
teln) hat die Situation für den Menschen etwas verbessert, aber 
Insektizide verursachen eigene Probleme. Bei den meisten han¬ 
delt es sich um Organophosphate; sie sind relativ unspezifisch 
und töten nicht nur die Schädlinge auf dem Acker, sondern auch 
die Nutzinsekten im Ökosystem. Einige Insektizide wie das 
äußerst wirksame, aber schon lange verbotene DDT (Dichlordi- 
phenyltrichlorethan) haben auch schädliche Auswirkungen auf 
andere Tiergruppen oder auf den Menschen. Darüber hinaus 
überdauern viele Insektizide in der Umwelt für lange Zeit (was 
auch für DDT gilt). 

Manche Bakterien schützen sich, indem sie Proteine produzie¬ 
ren, die Insekten töten können. So erzeugt Bacillus thuringiensis 
als Bt-Toxine bezeichnete Proteine, die giftig sind für Insek¬ 
tenlarven, die sich von den Bakterien ernähren. Die Toxizität 
ist 80.000-mal höher als bei einem herkömmlichen Insektizid. 
Zudem existieren zahlreiche Bt-Toxine mit hoher Spezifität für 
ganz bestimmte Insektenarten. Frisst eine Larve die Bakterien, 
wird das Toxin aktiviert und bindet spezifisch an Darmzellen des 
Insekts, wo es tödliche Löcher in der Plasmamembran erzeugt. 


Getrocknete Präparate von B. thuringiensis sind seit Jahrzehn¬ 
ten als biologisch sichere Insektizide im Handel. So laufen 
beispielsweise in den Rheinauen im Sommer sehr erfolgreiche 
Großeinsätze mit Bt-Toxin zur Bekämpfung der Mückenpla¬ 
ge. Auch gegen die Raupen des sich in den letzten Jahren in 
Deutschland rasant ausbreitenden Buchsbaumzünslers gibt es 
ein spezifisches, im Hausgarten zugelassenes Präparat auf Basis 
des Bt-Toxins; es besteht hier also kein Grund, als Kleingärt¬ 
ner die umweltschädliche „chemische Keule“ zu schwingen. 
Bt-Toxine sind für Pflanzen und Wirbeltiere einschließlich des 
Menschen unschädlich und werden in der Umwelt schnell abge¬ 
baut. Ihre gute biologische Abbaubarkeit schränkt jedoch auch 
die Wirksamkeit dieser Präparate ein: Die getrockneten Bak¬ 
terien müssen während der Wachstumsperiode der jeweiligen 
Schadinsekten wiederholt ausgebracht werden. 


Bacillus thuringiensis 



Ein nachhaltigeres Verfahren könnte in der Landwirtschaft da¬ 
rin bestehen, die jeweilige Ackerpflanze dazu zu bringen, das 
Toxin selbst zu produzieren, und dies wurde inzwischen ver¬ 
wirklicht. Man hat das Gen für das Toxin aus B. thuringiensis 
isoliert, kloniert und umfassend modifiziert, indem man einen 
pflanzlichen Promotor und weitere regulatorische Sequenzen 
hinzugefügt hat. Transgene Mais-, Baumwoll-, Sojabohnen-, 
Tomaten- und andere Ackerpflanzen mit diesem zusätzlichen 
Gen werden bereits angebaut. Bauern, die diese transgenen 
Pflanzen verwenden, können den Einsatz anderer Pestizide deut¬ 
lich verringern. 

Nutzpflanzen können gentechnisch gegen Herbizide 
resistent gemacht werden Herbivore Insekten sind nicht 
die einzige Bedrohung in der Landwirtschaft. Auf den Äckern 
können Unkräuter wachsen, die mit den angebauten Pflanzen 
um Wasser und Bodennährstoffe konkurrieren. Glyphosat ist das 
weltweit am häufigsten verwendete Herbizid (Unkrautvemich- 
tungsmittel) und äußerst wirksam. Es wirkt nur auf Pflanzen, 
wobei es ein Enzymsystem in den Chloroplasten hemmt, das 
an der Synthese von Aminosäuren beteiligt ist. Glyphosat ist 
ein Breitbandherbizid, das die meisten Unkräuter vernichtet, 
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aber ungünstigerweise auch Nutzpflanzen angreift. Eine Lö¬ 
sung dieses Problems besteht darin, das Mittel so anzuwenden, 
dass das Unkraut auf einem Feld vernichtet wird, bevor man 
Nutzpflanzen dort anbaut. Aber wie jeder Gärtner weiß, erschei¬ 
nen die Unkräuter erneut, sobald die Nutzpflanzen zu wachsen 
beginnen. Wenn die Nutzpflanzen von dem Herbizid nicht be¬ 
einträchtigt würden, könnte man das Herbizid zu jeder Zeit auf 
dem Feld ausbringen, ohne dass die Nutzpflanzen geschädigt 
werden. 

Wissenschaftler haben mithilfe von Expressionsvektoren Pflan¬ 
zen erzeugt, die eine veränderte Form des Zielenzyms von 
Glyphosat exprimieren, welche von dem Herbizid nicht be¬ 
einflusst wird. Das Gen für dieses Enzym wurde in Mais-, 
Baumwoll- und Sojabohnenpflanzen eingeführt, was ihnen eine 
Resistenz gegenüber Glyphosat verlieh. Dieses Verfahren hat 
sich schnell verbreitet, und ein großer Anteil der Baumwoll- und 
Sojabohnenpflanzen trägt heute dieses Gen. Das entsprechende 
Herbizid Glyphosat wird seither in viel größerem Umfang ein¬ 
gesetzt; das wiederum hat die Ausbreitung resistenter Unkräuter 
gefördert. Zudem ist Glyphosat möglicherweise giftiger als frü¬ 
her angenommen und vielleicht sogar krebserregend. Ende 2017 
hat die zuständige EU-Kommission die Zulassung von Glypho¬ 
sat um fünf Jahre verlängert, allerdings erst nach monatelanger 
sehr kontroverser Diskussion und einer KampfabStimmung. So 
hat in diesem Fall der Einsatz der Gentechnik das Problem nicht 
dauerhaft gelöst und sogar neue Probleme verursacht. 

Die Gentechnik ermöglicht Getreide mit verbessertem 
Nährwert Um gesund zu bleiben, muss ein Mensch ausrei¬ 
chende Mengen an ß-Carotin zu sich nehmen, das der Körper 
dann in Vitamin A umwandelt. Etwa 400 Mio. Menschen lei¬ 
den weltweit an einem Vitamin-A-Mangel, wodurch sie für 
Infektionen und Erblindungen anfällig sind. Einer der Gründe 
dafür ist, dass die Nahrung dieser Menschen zu einem großen 
Teil aus Reiskörnern besteht, die kein ß-Carotin enthalten. Den 
Reispflanzen fehlt der biochemische Reaktionsweg aus zwei En¬ 
zymen, durch den ß-Carotin gebildet wird. 

Die Botaniker Ingo Potrykus und Peter Beyer isolierten eines 
der Gene für den mehrstufigen ß-Carotin-Syntheseweg aus dem 
Bakterium Erwinia uredovora und ein weiteres aus der Oster¬ 
glocke (Narcissus pseudonarcissus). Sie fügten einen Promotor 
und andere Signalsequenzen für die Expression in sich entwi¬ 
ckelnden Reiskörnern hinzu und transformierten Reispflanzen 
mit den beiden Genen. Die so erzeugten Pflanzen bringen Kör¬ 
ner hervor, die aufgrund des hohen ß-Carotin-Gehalts gelb 
aussehen. Eine neuere Varietät mit einem Maisgen anstelle 
des Narzissengens produziert noch mehr ß-Carotin und erzeugt 
goldfarbene Körner (►Abb. 18.10). Eine tägliche Aufnahme 
von etwa 150 g gekochtem Goldenem Reis kann angeblich die 
Menge an ß-Carotin liefern, die ein Mensch braucht. Diese 
neue transgene Reislinie wurde mit Pflanzen gekreuzt, die an 
verschiedene lokale Umgebungen angepasst sind, in der Hoff¬ 
nung, dass sich so die ErnährungsSituation von Millionen von 
Menschen verbessert. Das Projekt hat aber auch zu großen 
Kontroversen über die Verwendung gentechnisch veränderter 
Nahrungsmittel geführt, und ob der Goldene Reis die ß-Carotin- 



Wildtyp Goldener Reis 1 Goldener Reis 2 


Abb. 18.10 Transgener Reis enthält einen hohen Anteil an 
ß-Carotin. Mitte und rechts: Die Körner dieser transgenen Reissorte 
sind goldgelb gefärbt, weil sie das Pigment ß-Carotin erzeugen, das 
vom Menschen in Vitamin A umgewandelt wird. Links: normale Reis¬ 
körner, die kein ß-Carotin enthalten 

Versorgung der Bevölkerung tatsächlich verbessert, ist nicht 
ausreichend untersucht. 

Ackerpflanzen können gentechnisch an die Umgebung 
an ge passt werden Die Landwirtschaft beruht auf einem 
ökologischen Management - die Anpassung der Umwelt an die 
Bedürfnisse von Nutzpflanzen und Haustieren. Ein landwirt¬ 
schaftlich bestellter Acker ist ein unnatürliches, vom Menschen 
installiertes Ökosystem, das sorgfältig behandelt und kontrol¬ 
liert werden muss, um optimale Bedingungen für das Wachstum 
der jeweils angebauten Nutzpflanzen zu bieten. So kann bei¬ 
spielsweise eine übermäßige Bewässerung dazu führen, dass der 
Salzgehalt des Bodens zunimmt. Mesopotamien, das fruchtba¬ 
re Zweistromland der Antike, das Gebiet zwischen Euphrat und 
Tigris im Mittleren Osten, wo wahrscheinlich vor 10.000 Jah¬ 
ren die Landwirtschaft ihren Anfang nahm, ist heute nicht mehr 
fruchtbar. Dort befindet sich jetzt eine Wüste, vor allem auf¬ 
grund der hohen Salzkonzentration im Boden. Auf salzigen 
Böden können nur wenige Pflanzenarten gedeihen. Das liegt 
teilweise an osmotischen Effekten, die zu einem Verwelken 
der Pflanzen durch Wasserentzug führen, und teilweise an der 
toxischen Wirkung übermäßig vorhandener Salzionen auf Pflan¬ 
zenzellen. 


Querverweis 

In ► Ab sehn. 38.3 wird die Wirkung von Salzen und 
Schwermetallen auf Pflanzen besprochen. 

Einige Pflanzenarten können salzige Böden tolerieren, da sie 
über ein Protein verfügen, das Na + -Ionen aus dem Cytoplasma 
in die Zentralvakuole transportiert, wo die Ionen sich anrei¬ 
chern können, ohne dem Pflanzenwachstum zu schaden. (In 
► Abschn. 5.3 finden Sie eine Beschreibung der Zentralvakuo¬ 
le.) Es wurde jetzt eine hochaktive Variante des Gens für dieses 
Transportprotein entwickelt, die man dann auf Nutzpflanzen 
übertragen hat, die gegenüber Salz weniger tolerant waren, bei¬ 
spielsweise Raps, Weizen und Tomaten. Tomatenpflanzen mit 
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Abb. 18.11 Salztoleranz bei Tomatenpflanzen. Transgene Pflanzen, 
die ein Gen für Salztoleranz tragen, wachsen auf salzigen Böden (a), 
während Pflanzen ohne das Transgen dort eingehen (b). Dieses Verfah¬ 
ren könnte es ermöglichen, Nutzpflanzen auf salzigen Böden anzubauen 

diesem Gen können in Wasser wachsen, dessen Salzgehalt vier¬ 
mal so hoch ist wie die sonst letale Dosis (► Abb. 18.11). Dieser 
Befund lässt die Hoffnung aufkommen, dass man auf vormals 
unfruchtbaren Böden wieder Ackerbau betreiben könnte. 

Der bis jetzt vielleicht spektakulärste Fall einer transgenen 
Nutzpflanze ist die Entwicklung einer Reissorte, die sowohl ge¬ 
gen Salzstress (mithilfe des oben beschriebenen Gens) als auch 
gegen Trockenstress (mithilfe eines Gens aus einem Bakterium) 
resistent ist und auf Stickstoff armen Böden wachsen kann (mit¬ 
hilfe eines Gens aus Hafer). Dieser dreifach tolerante Reis wird 
derzeit in Feldversuchen getestet. 

Diese Beispiele veranschaulichen, wie es zu einer grundlegen¬ 
den Verschiebung in der Beziehung zwischen Ackerpflanzen 
und der Umwelt kommen kann. Anstatt die Umwelt der Pflan¬ 
ze anzupassen wie seit Jahrtausenden üblich, ermöglicht es die 
Biotechnologie, die Pflanze der Umwelt anzupassen. Auf die¬ 
se Weise ließen sich auch einige sehr negative Auswirkungen 
der Landwirtschaft verringern, etwa der Düngemitteleintrag, der 
Herbizideinsatz, der Wasserverbrauch und die Bodenerosion. 
Allerdings ist hier sehr viel Umsicht, Verantwortungsbewusst¬ 
sein und Forschungsarbeit erforderlich, um zu verhindern, dass 
der Einsatz gentechnisch veränderter Organismen (GVOs) in der 
Landwirtschaft nicht größere Probleme verursacht als er löst. 


Mithilfe der synthetischen Biologie lassen sich 
lebende Fabriken zur Erzeugung neuer Produkte 
hersteilen 

In ► Abschn. 17.2 haben Sie erfahren, wie es mit der schritt¬ 
weisen Inaktivierung einzelner Gene nacheinander möglich ist, 
die Gene zu ermitteln, die für einen bestimmten Organismus 



Abb. 18.12 Zellen mit einem synthetischen Genom. Diese Zellen 
von Mycoplasma mycoides enthalten ein synthetisches Genom 

zum Überleben notwendig sind (das Minimalgenom), und wel¬ 
che Gene für besondere Eigenschaften des Organismus verant¬ 
wortlich sind. Ein Ziel dieser Forschungen besteht darin, für 
spezifische Anwendungen neue Lebensformen zu erzeugen; das 
heißt, man könnte dann zum Minimalgenom neue Gene hinzu¬ 
fügen. Ein wichtiger Schritt auf dem Weg zu diesem Ziel war 
die Synthese eines künstlichen Genoms im Labor und dessen 
Übertragung auf Bakterienzellen. Dies wurde zum ersten Mal 
mit dem Bakterium Mycoplasma mycoides durchgeführt. Das 
künstliche Genom wurde dann in leere Zellen der verwandten 
Spezies M. capricolum eingeschleust, deren eigene DNA vor¬ 
her hydrolysiert worden war. Die neue DNA ermöglichte den 
Zellen, die biochemischen Lebensfunktionen auszuführen, bei¬ 
spielsweise sich zu vermehren (► Abb. 18.12). 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 18.12: Welchen praktischen Nutzen können 
Zellen mit einem synthetischen Genom haben? 


Die Ziele der synthetischen Biologie sind hoch gesteckt: Bak¬ 
terien oder andere Lebewesen mit neuen Funktionen hervorzu¬ 
bringen, die beispielsweise Kohlenwasserstoffe für Treibstoffe, 
neue Wirkstoffe für die Medizin sowie Kunststoffe und andere 
Polymere (und so weiter) produzieren. Bevor jedoch diese Funk¬ 
tionen auf ein Genom übertragen werden können, müssen die 
zugehörigen Gene genau erforscht werden, auch die regulatori¬ 
schen Gene und Sequenzen wie Promotoren, die in den Wirtszel¬ 
len funktionieren. Man hat inzwischen Tausende solcher Gene 
und chemischen Substanzen, die ihre Expression regulieren, mit 
vielen bekannten Genfunktionen in Zusammenhang gebracht. 
So sind beispielsweise für eine einzige Funktion - die Produk¬ 
tion von Ammoniumsulfat durch Bakterien zur Bodendüngung 
in der Landwirtschaft - über 70 Gene erforderlich. Die Herstel¬ 
lung synthetischer Zellen ist deshalb Zukunftsmusik. 
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18 Rekombinante DNA und Gentechnik 


Es gibt in der Öffentlichkeit erhebliche 
Bedenken gegen die Grüne Biotechnologie 

Gegen die gentechnische Veränderung von Nutzpflanzen 
zwecks Verbesserung der Nahrungsmittelproduktion - auch als 
Grüne Biotechnologie bekannt - gibt es erhebliche Bedenken 
seitens großer Teile der Bevölkerung. Diese Bedenken gliedern 
sich in mindestens vier Argumente: 

■ Die genetische Manipulation ist ein unnatürlicher Eingriff in 
die Natur, zu dem wir Menschen kein Recht haben. 

■ Gentechnisch verändertes Saatgut nützt nur einigen Groß¬ 
konzemen und macht die zum Import gezwungenen Ent¬ 
wicklungsländer noch ärmer. 

■ Gentechnisch veränderte Nahrungsmittel könnten gesund¬ 
heitliche Gefahren bergen, beispielsweise könnten sie zu 
einer Zunahme von Allergien führen. 

■ Gentechnisch veränderte Nutzpflanzen sind gefährlich für 
die Umwelt, indem zum Beispiel kaum bekämpfbare „Su¬ 
perunkräuter“ entstehen könnten. 

Die Befürworter der Grünen Biotechnologie weisen beim ersten 
Argument darauf hin, dass alle wichtigen Nutzpflanzen unna¬ 
türlich seien in dem Sinne, dass sie von künstlich gekreuzten 
Pflanzen abstammen und nur in einer vom Menschen mani¬ 
pulierten Umgebung (auf dem Acker) gedeihen können. Die 
Gentechnik füge diesen Vorgehensweisen nur eine weitere Ebe¬ 
ne ausgefeilter Methoden hinzu. Mit der synthetischen Biologie 
nimmt die genetische Manipulation noch in erheblichem Maß 
zu. 

Dem zweiten Argument wird begegnet, indem man auf den 
enormen Nutzen dieser Entwicklung für die menschliche Ernäh¬ 
rung verweist - gerade in den armen Ländern. 

Dem Argument hinsichtlich der Sicherheit für die Menschen 
wird entgegnet, dass man ja nur einzelne Gene hinzufügt und 
dass diese Gene für eine pflanzliche Funktion spezifisch sind. 
So hat beispielsweise das Toxin von B. thuringiensis , das von 
transgenen Pflanzen hergestellt wird, keine Auswirkungen auf 
den Menschen. Die Grüne Biotechnologie wandelt sich jedoch 
zurzeit vom einfachen Hinzufügen von Genen, um das Wachs¬ 
tum der Pflanzen zu verbessern, dahingehend, dass auch Gene 
hinzugefügt werden, welche die menschliche Ernährung betref¬ 
fen. Das schürt weitere Bedenken. 

Das vierte Argument - Gefahr für die Umwelt - begründet sich 
beispielsweise auf eine mögliche Übertragung transgener Ei¬ 
genschaften von gentechnisch veränderten Nutzpflanzen auf an¬ 
dere Spezies (horizontaler Gentransfer). Wenn das Gen für die 
Herbizidresistenz beispielsweise unbeabsichtigt von einer Nutz¬ 
pflanze auf ein in der Nähe wachsendes Kraut übertragen würde, 
könnte diese Pflanze auf herbizidbehandelten Flächen wachsen. 
Die Anwendung von Herbiziden hat bereits zu einer Selektion 
von Kräutern mit natürlich auftretenden Mutationen geführt, die 
eine Resistenz gegenüber Herbiziden vermitteln. Die breite An¬ 
wendung von Glyphosat auf Feldern mit glyphosatresistenten 


Nutzpflanzen hat beispielsweise zur Selektion seltener Mutatio¬ 
nen geführt, durch die bestimmte Kräuter gegenüber Glyphosat 
resistent geworden sind. Aufgrund der möglichen Vorteile der 
Biotechnologie für die Landwirtschaft (►Tab. 18.2) sind die 
meisten Fachwissenschaftler der Meinung, man solle zwar wei¬ 
termachen, aber mit großer Vorsicht. 

Es fällt auf, dass im Gegensatz zur Grünen Biotechnologie die 
Rote Biotechnologie (der Einsatz gen- und biotechnischer Me¬ 
thoden in der Medizin) sowie die Weiße Biotechnologie (der 
Einsatz dieser Methoden für Produktionsverfahren in der che¬ 
mischen Industrie) bei der Bevölkerung auf wesentlich mehr 
Akzeptanz stoßen. Auch der vielfältige Einsatz der Gentechnik 
in der biologischen Grundlagenforschung (etwa um Gene oder 
Proteine zu sequenzieren oder Letztere rekombinant herzustel¬ 
len) löst kaum noch Kontroversen aus. 

18.5 Wiederholung 

Durch Expressions Vektoren lässt sich die Expression 
von Transgenen, die auf Wirtszellen übertragen wurden, 
maximieren. Mithilfe der Roten Biotechnologie werden 
Medikamente produziert und mit Grüner Biotechnologie 
werden transgene Pflanzen mit verbesserten Eigenschaf¬ 
ten für Landwirtschaft und Ernährung entwickelt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die grundlegenden Merkmale eines Expressionsvek¬ 
tors beschreiben können. 

■ die Vorteile der heutigen DNA-Rekombinationstech- 
nik gegenüber der selektiven Züchtung kurz beschrei¬ 
ben können. 

■ die ethischen und ökologischen Bedenken gegen spe¬ 
zifische Anwendungen der Biotechnologie im Hin¬ 
blick auf die Risiken und positiven Auswirkungen, die 
wahrscheinlich mit ihrer Anwendung einhergehen, be¬ 
urteilen können. 


_ 7 _ 

1. Welche grundlegenden Merkmale besitzen Expressionsvek- 
toren? 

2. Welche Vorteile hat die Anwendung der Biotechnologie in 
der Pflanzenzucht? 

3. Nach dem Experiment von Cohen und Boy er (► Abschn. 
18.1) hielt eine Gruppe von Wissenschaftlern, Vertretern des 
öffentlichen Gesundheitswesens und Bioethikern eine Konfe¬ 
renz ab und einigte sich für den größten Teil der Forschung 
mit rekombinanter DNA auf ein vorübergehendes Moratori¬ 
um. Welche Bedenken führten Ihrer Meinung nach zu diesem 
Moratorium? Wie wurde schließlich die Sicherheit gewähr¬ 
leistet, sodass das Moratorium aufgehoben wurde? 
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Faszination Forschung: Wie wird die Medizin durch die 
Gentechnik verändert? 

Wo stößt die Behandlung von Patienten mit dem Wirk¬ 
stoff tPA, der Blutgerinnsel auflöst und mithilfe der 
Biotechnologie produziert wird, an ihre Grenzen? In 
der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination For¬ 
schung: Gentechnik und Medizin“) wurde darauf hin¬ 
gewiesen, dass Schlaganfallpatienten schnell behandelt 
werden müssen. Im Jahr 2014 wurde eine Analyse ver¬ 
öffentlicht, die sich mit zahlreichen Untersuchungen aus 
einem Zeitraum von 20 Jahren seit der ersten klini¬ 
schen Anwendung von tPA beschäftigt hatte. Die Ana¬ 
lyse zeigte, dass die Wahrscheinlichkeit für Patienten, 
keine signifikante Schädigung zu erleiden, wenn tPA 
innerhalb von 3 h nach Beginn des Schlaganfalls verab¬ 
reicht wurde, um 75 % höher war als bei Personen, die 
kein tPA erhielten. Dieser positive Effekt verringert sich, 
wenn einem Patienten der Wirkstoff später gegeben wird, 
und ist 6 h nach dem Schlaganfall fast nicht mehr vor¬ 
handen. 

Eines der Probleme bei den ersten Verabreichungen von 
tPA bestand darin, dass der Wirkstoff dazu neigte, be¬ 
reits kurz nach der Injektion im Blut wieder abgebaut 
zu werden. Dies wurde dadurch gelöst, dass man das 
tPA-Gen geringfügig veränderte, sodass das Protein nun 
glykosyliert wird (also mit Zuckergruppen versehen wird) 
und dadurch länger im Blut erhalten bleibt. Bei der Ent¬ 
wicklung anderer Wirkstoffe durch die Biotechnologie 
zeigt sich das gleiche Muster: Nach ersten Erfolgen tre¬ 
ten Probleme im Stoffwechsel auf und das Molekül muss 
modifiziert werden. 

Die industrielle Herstellung von pharmakologischen 
Wirkstoffen mithilfe der Gentechnik kann zwar einige 
Erfolge vorweisen, aber diese Einzelfälle sind noch re¬ 
lativ selten. Bisher sind sie zahlenmäßig bei Weitem noch 
nicht so bedeutend wie die herkömmliche Biotechno¬ 
logie, bei der Bakterien und andere Mikroorganismen 
durch ihre Umgebung so verändert werden, dass sie 
große Mengen an nützlichen Wirkstoffen produzieren, 
beispielsweise Antibiotika. Dennoch erweisen sich, wie 
bereits ausgeführt, die gentechnischen Methoden als recht 


vielversprechend, die medizinische Diagnostik und The¬ 
rapie grundlegend zu verändern, beispielsweise durch 
DNA-Microarrays oder die CRISPR-Technologie. 

Ausblick 

Ein beeindruckendes Beispiel für die Verknüpfung der 
„alten“ Biotechnologie (bei der ein Mikroorganismus oh¬ 
ne Gentechnik dazu gebracht wird, ein benötigtes Produkt 
herzustellen) mit der „neuen“ Biotechnologie (auf der 
Grundlage rekombinanter DNA) ist das sich neu entwi¬ 
ckelnde Gebiet der Sekundärmetaboliten, die von Cyano- 
bakterien hergestellt werden. Pflanzen produzieren diese 
niedermolekularen Metaboliten, um sich vor Infektionen, 
Verletzungen und Umwelteinflüssen zu schützen. Viele 
dieser Metaboliten sind starke Antioxidantien, die mit 
schädlichen Oxidantien wie Sauer Stoffatomen mit unge- 
paarten Elektronen (Superoxide) in den Zellen, die unter 
Stress stehen, reagieren und sie dadurch beseitigen. Da 
menschliche Zellen im Zustand einer Krankheit solche 
Oxidantien produzieren, die Gewebe schädigen können, 
besteht großes Interesse daran, bestimmte Sekundärme¬ 
taboliten von Pflanzen als Medikamente einzusetzen. 
Ungünstig ist dabei, dass große Mengen an Pflanzen er¬ 
forderlich sind, um von einem bestimmten Antioxidans 
ausreichende Mengen für die klinische Anwendung ge¬ 
winnen zu können. 

Hier treten nun die Cyanobakterien in Erscheinung. Cya- 
nobakterien (die früher manchmal fälschlicherweise als 
Blaualgen bezeichnet wurden) sind photosynthetisch ak¬ 
tive Einzeller, die im Labor in beleuchteten Bassins oder 
Bottichen gut wachsen. Cyanobakterien sind zwar keine 
Pflanzen, sondern Prokaryoten, doch sie besitzen Gene, 
die einige der Enzyme codieren, die bei der Produkti¬ 
on von Sekundärmetaboliten eine Rolle spielen. Mithil¬ 
fe der DNA-Rekombinationstechnik ist es nun möglich, 
pflanzliche Gene, die andere notwendige Enzyme im Syn¬ 
theseweg bestimmter Antioxidantien (speziell Phenylpro- 
panoide) codieren, in die Cyanobakterien einzuschleusen 
und diese Organismen dadurch zu lebenden Fabriken zu 
machen, die Pflanzenmetaboliten für die klinische An¬ 
wendung produzieren. 
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18 Rekombinante DNA und Gentechnik 


Kapitelzusammenfassung 


18.1 Rekombinante DNA entsteht, indem aus unter¬ 
schiedlichen Quellen stammende DNA zusammengebaut 

wird 

■ Rekombinante DNA wird im Labor durch die Verknüp¬ 
fung von DNA-Sequenzen aus mindestens zwei unter¬ 
schiedlichen Quellen hergestellt. Siehe ► „Experiment: 
Kann DNA aus zwei verschiedenen Quellen zu einem ein¬ 
zigen funktionsfähigen DNA-Molekül rekombiniert wer¬ 
den?“ 

■ Viele Restriktionsenzyme erzeugen in den beiden DNA- 
Strängen gestaffelte Schnitte; dadurch entstehen Fragmen¬ 
te, die kohäsive Enden mit ungepaarten Basen enthalten. 

■ DNA-Fragmente, die mit Restriktionsenzymen geschnit¬ 
ten wurden, eignen sich für die Herstellung von rekombi- 
nanter DNA. DNA-Moleküle aus unterschiedlichen Quel¬ 
len können mit demselben Restriktionsenzym geschnitten 
und mithilfe der DNA-Ligase verknüpft werden. Siehe 
► Abb. 18.1 

18.2 Es gibt mehrere Methoden, DNA in Zellen einzu¬ 
schleusen 

■ Ein Ziel bei der Herstellung rekombinanter DNA ist die 
Klonierung eines bestimmten Gens oder anderer DNA- 
Sequenzen, entweder für eine Analyse oder für die Her¬ 
stellung des Proteinprodukts in größeren Mengen. 

■ Als Wirtsorganismen für rekombinante DNA dienen 
im Allgemeinen Bakterien, Hefen sowie Pflanzen- und 
Tierzellen in Kulturen. Das Einschleusen von Fremd¬ 
DNA in Wirtszellen bezeichnet man als Transformation 
oder Transfektion (bei Tierzellen). Transformierte oder 
transfizierte Zellen nennt man transgene Zellen. Man 
spricht auch von gentechnisch veränderten Organis¬ 
men (GVOs). 

■ Für das Einschleusen von rekombinanter DNA in Zellen 
werden verschiedene Methoden verwendet. Diese um¬ 
fassen die chemische oder elektrische Behandlung der 
Zellen, die Verwendung von viralen Vektoren und die di¬ 
rekte Injektion. Agrobacterium tumefaciens dient häufig 
dazu, DNA auf Pflanzenzellen zu übertragen. 

■ Um Wirtszellen zu identifizieren, die ein fremdes Gen auf¬ 
genommen haben, kann man die eingeschleuste Sequenz 
mit einem oder mehreren Reportergenen markieren; dies 
sind genetische Marker mit einfach erkennbaren Phäno¬ 
typen. Selektierbare Marker ermöglichen ein selektives 
Wachstum von transgenen Zellen. Siehe ►Abb. 18.2,18.3 

■ Die Replikation des fremden Gens in den Wirtszellen 
erfordert, dass es Teil einer Replikationseinheit (eines 
Replikons) wird. Dieses enthält den Ursprung und die 
Terminationsstelle der Replikation. 

■ Vektoren sind DNA-Sequenzen, die neue DNA in Wirts¬ 
zellen einschleusen können. Als Vektoren werden häufig 
Plasmide und Viren verwendet. 


18.3 Jede DNA-Sequenz kann kloniert werden 

■ Um eine genomische DNA-Bibliothek (Genbibliothek) 
zu erzeugen, schleust man DNA-Fragmente aus einem 
Genom in Wirtszellen ein. Siehe ► Abb. 18.4a 

■ Die mRNAs, die zu einem bestimmten Zeitpunkt in ei¬ 
nem bestimmten Gewebe vorhanden sind, lassen sich 
extrahieren und können dann für die Herstellung von 
komplementärer DNA (cDNA) mithilfe einer reversen 
Transkription dienen. Daraus kann man eine cDNA-Bi- 
bliothek hersteilen. Siehe ►Abb. 18.4b 

■ PCR-Produkte sind für Klonierungen geeignet. Syntheti¬ 
sche DNA mit jeder beliebigen Sequenz kann im Labor 
hergestellt und mutiert werden. 

18.4 Die Veränderung und Untersuchung von DNA erfor¬ 
dert spezielle Methoden 

■ Mithilfe der CRISPR-Technologie kann man ein beliebi¬ 
ges Gen inaktivieren oder verändern. Siehe ►Abb. 18.5; 

► Activity 18.1 

■ Ein Gen lässt sich auch durch Inaktivierung seines 
mRNA-Transkripts abschalten, was ebenfalls Hinweise 
auf seine Funktion liefert. Einer Zelle kann künstlich her¬ 
gestellte Antisense-RNA oder siRNA zugesetzt werden, 
um die Translation einer spezifischen mRNA zu blockie¬ 
ren. Siehe ►Abb. 18.6 

■ Mithilfe von DNA-Microarrays (DNA-Chips) ist es 
möglich, Tausende von cDNA-Sequenzen auf einmal zu 
testen. Siehe ►Abb. 18.7; ►Animation 18.1 

18.5 DNA kann zum Nutzen des Menschen verändert 

werden, was aber auch Probleme schafft 

■ Biotechnologie ist die Verwendung von lebenden Zellen 
und/oder Biomolekülen, um Substanzen herzustellen, die 
für den Menschen nutzbringend sind. 

■ Durch Expressionsvektoren ist es möglich, ein Transgen 
in einer Wirtszelle zu exprimieren. Siehe ►Abb. 18.8; 

► Activity 18.2 

■ Mithilfe gentechnischer Methoden lassen sich medizi¬ 
nisch relevante Proteine herstellen. Siehe „Experiment: 
Die Herstellung von tPA“ 

■ Beim Pharming nutzt man transgene Pflanzen oder Tiere, 
umPharmazeutikaherzustellen. ►Abb. 18.9 

■ Da die Gentechnik gegenüber der herkömmlichen land¬ 
wirtschaftlichen Biotechnologie einige Vorteile bietet, 
wird sie dort in zunehmendem Maß eingesetzt. 

■ Mithilfe gentechnischer Methoden ist es möglich, Pflan¬ 
zen gezielt an ihre Umgebung anzupassen. 

■ In der synthetischen Biologie wird künstliche DNA er¬ 
zeugt und in einzellige Minimalorganismen eingebracht. 
So entstehen neuartige Zellen. 

■ Bezüglich der Anwendung der grünen Gentechnik beste¬ 
hen in der Öffentlichkeit erhebliche Bedenken. 






Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Mithilfe der CRISPR-Technologie lassen sich spezifische 
Gene verändern oder inaktivieren (► Abschn. 18.4). 

■ Die Anwendung der Grünen Biotechnologie wirft ethische 
und ökologische Fragestellungen auf (► Abschn. 18.5). 

Originalliteratur: Gantz VM, Bier E (2015) Science 348: 442- 
444 

Stechmücken der Gattung Anopheles übertragen den Parasiten 
Plasmodium auf den Menschen. Dadurch gibt es jedes Jahr über 
eine halbe Million Todesfälle durch Malaria. Einige genetische 
Varianten von Anopheles tragen ein rezessives Gen, das im ho¬ 
mozygoten Zustand verhindert, dass die Parasiten die Mücken 
besiedeln. Durch Gen-Knock-out-Verfahren hat man eine gro¬ 
ße Anzahl von Stechmücken erzeugt, die die Resistenzmutation 
tragen, aber solange nur eines der beiden Allele durch diese Me¬ 
thode mutiert wird, führt die Freisetzung dieser Insekten in die 
Natur nicht zu einer schnellen Ausbreitung der Malariaresistenz. 
Ein Verfahren zur Mutation beider Allele bringt Stechmücken 
hervor, die für das Resistenzgen homozygot sind, sodass sich 
die Resistenz schneller ausbreiten sollte. 

Um dies anzugehen, entwickelten Valentino Gantz und Ethan 
Bier eine Methode, die sie als mutagene Kettenreaktion (MCR) 
bezeichnen. Sie nutzten die CRISPR-Technologie, um bei ei¬ 
nem Modellorganismus (Drosophila melanogaster ) heterozygo¬ 
te Mutationen in homozygote umzuwandeln. Das Cas9-Enzym 
in Kombination mit einer Guide-RNA (gRNA), die spezifisch 
an die betreffende Genomsequenz gebunden hat, diente da¬ 
zu, das Gen für die Körperfarbe auf dem X-Chromosom zu 
zerschneiden. So entstand die erste Mutation für gelbe Kör¬ 
perfarbe (►Abb. A). Dieses mutierte Gen wurde durch das 
DNA-Reparatursystem der Fliege repliziert, sodass daraus eine 
homozygote gelbe Fliege hervorging (► Abb. B). 

In ► Abb. C ist dargestellt, wie die MCR-Vererbung funktio¬ 
niert. Mithilfe der CRISPR-Technologie wird eine männliche 
Fliege mit dem mutierten Gen für gelbe Körperfarbe auf dem 
X-Chromosom erzeugt (in ► Abb. B gelb dargestellt). Als diese 
Fliege mit einem homozygoten Wildtypweibchen gepaart wur¬ 
de, erbten die weiblichen Nachkommen ein X-Chromosom des 
männlichen Elters mit dem gelben Allel und ein X-Chromosom 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was Sie gelernt haben 

des weiblichen Elters mit dem Wildtypallel, das aber vom 
CRISPR/Cas9-System unmittelbar in das mutierte gelbe Allel 
umgewandelt wurde. Diese Weibchen hatten also eine gelbe 
Körperfarbe. 
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Aufgaben 

1. Wie unterscheiden sich die mit der CRISPR-Technologie 
erhaltenen Genotypen von denen bei einem geschlechtsge¬ 
koppelten Mendel’sehen Erbgang? 

2. Warum trägt keiner der männlichen Nachkommen das mu¬ 
tierte Allel? 

3. Erklären Sie, warum diese Methode zu einer raschen Zu¬ 
nahme der mutierten Allele in der Fliegenpopulation führen 
würde, wenn die Fliegenpopulation in die Natur freigesetzt 
wird. 

4. Es ist geplant, ein ähnliches Verfahren anzuwenden, um Ma¬ 
laria zu bekämpfen. Was ist noch erforderlich, damit sich die 
Krankheit tatsächlich mit dieser Methode bekämpfen lässt? 

5. Welche möglichen Risiken bringt die Methode mit sich? Wie 
lassen sich die Risiken möglichst gering halten? 
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Auf der Nadelspitze. Bereits zu diesem frühen Zeitpunkt seiner Entwicklung finden in 
einem Embryo (rot) molekulare Veränderungen statt, die die Grundlage für seine spätere 
Entwicklung schaffen 
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19 Gene, Entwicklung und Evolution 


Faszination Forschung: Stammzelltherapie 

Ruby war in die Jahre gekommen und wie viele in ihrem 
Alter litt sie unter einer Hüftgelenksarthrose. Eine Ar¬ 
throse ist eine degenerative Gelenkerkrankung, die durch 
eine Veränderung und den Abbau der schützenden Knor¬ 
pelschicht auf der Knochenoberfläche im Bereich der 
Gelenke hervorgerufen wird, welche Entzündungsprozes¬ 
se auslösen und Schmerzen verursachen. So konnten dann 
auch die Menschen, die sich um Ruby kümmerten, die 
Knochen in ihren Hüftgelenken mahlen hören, wenn sie 
versuchte sich fortzubewegen. Der Arzt empfahl eine 
Hüftoperation, bei der ein künstliches Hüftgelenk einge¬ 
setzt werden sollte, doch Karen und Dave hatten für ihren 
geliebten Collie eine andere Lösung gefunden. 

Ein Tierarzt entnahm Ruby Fettgewebe und isolierte da¬ 
raus mesenchymale Stammzellen. Stammzellen sind sich 
aktiv teilende, nichtspezialisierte Zellen, aus denen viele 
unterschiedliche Zelltypen hervorgehen können, abhän¬ 
gig von den Signalen, die die Stammzellen vom Körper 
erhalten. Mesenchymale Stammzellen können sich in 
zahlreiche Arten von Bindegeweben differenzieren, wie 
Knochen, Knorpel, Sehnen, Bänder und Muskelfaszien. 
Die Stammzellen wurden in den Gelenkspalt von Rubys 
Hüftgelenken injiziert und ein paar Monate später ging es 
ihr viel besser. Zur Freude ihrer Besitzer war sie wieder 
die Alte, die ausgelassen herumtollte, Spaziergänge wie 
auch Ausflüge mit dem Auto genoss und sogar ohne Hil¬ 
fe Treppen erklomm. 

In letzter Zeit häufen sich in den Medien Meldungen über 
den Einsatz einer Stammzelltherapie beim Menschen. Die 
grundlegende Herangehensweise ist, die Stammzellen in 
geschädigtes Gewebe zu injizieren, wo sich die Zellen 
differenzieren und neues, gesundes Gewebe ausbilden. 
Zahlreiche Verfahren wurden experimentell geprüft und 
eine klinische Anwendung zeichnet sich bereits ab. Schon 
über mehr als ein Jahrzehnt wird diese Therapieform an 
Tieren durchgeführt. Hunden wie Ruby kann ein neues 
Leben mit ihren Besitzern geschenkt werden, Pferde kön¬ 
nen wieder am Rennsport oder an Shows teilnehmen und 
auch Zootiere wurden erfolgreich behandelt. 

Die Vorgänge, die ablaufen, wenn sich eine nichtspe¬ 
zialisierte Stammzelle teilt und in spezialisierte Zellen 
und Gewebe mit einem bestimmten Erscheinungsbild und 
bestimmten Funktionen differenziert, ähneln den Ent¬ 
wicklungsprozessen, die in einem Embryo stattfinden. 
Ein Großteil unseres Wissens in der Entwicklungsbio¬ 
logie stammt aus Untersuchungen an Modellorganismen 
wie Taufliegen, Fadenwürmern, Seeigeln, Fröschen, Mäu¬ 
sen und der kleinen Blütenpflanze Arabidopsis thaliana 
(Ackerschmalwand). Eukaryoten besitzen viele ähnliche 
Gene und es scheint, als ähnelten sich auch die zellulären 
und molekularen Prinzipien, die ihrer Entwicklung zu¬ 
grunde liegen. Erkenntnisse, die wir an einem bestimmten 
Organismus gewinnen, helfen uns daher, andere Organis¬ 
men und auch uns selbst zu verstehen. 


Welchen potenziellen Nutzen haben Stammzellen? 

In „Experiment: Stammzelltherapie“ in ►Abschn. 19.1 
und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapi¬ 
tels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


19.1 Die vier wichtigsten Prozesse 
der Entwicklung sind 
Determination, Differenzierung, 
Morphogenese und Wachstum 

Entwicklung, genauer gesagt die Individualentwicklung 
(Ontogenese) ist ein Prozess, bei dem ein vielzelliger Organis¬ 
mus eine Reihe fortlaufender Veränderungen erfährt und nach¬ 
einander die verschiedenen Formen annimmt, die für seinen 
Entwicklungszyklus typisch sind (► Abb. 19.1). Eine befruchte¬ 
te Eizelle nennt man Zygote, die frühesten EntwicklungsStadien 
einer Pflanze oder eines Tieres werden als Embryo bezeichnet. 
Meist befindet sich der Embryo in einer schützenden Struktur 
wie einer Samenschale, einer Eihülle oder Eischale oder einem 
Uterus. Die Embryogenese führt zu einem neuen Organismus, 
dessen Bauplan die für seine Art charakteristischen Merkmale 
aufweist. Die meisten Organismen entwickeln sich während ih¬ 
res ganzen Lebens weiter; die Entwicklung hört erst mit dem 
Tod auf. 

Acti vity 19.1 Stages of Development 
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Auf den Punkt gebracht 

■ Im Embryo wird das Schicksal einer Zelle vor ihrer tatsächlichen 
Differenzierung festgelegt. 

■ Experimentelle Manipulationen liefern Hinweise darauf, dass 
eine differenzierte Pflanzen- oder Tierzelle das vollständige Ge¬ 
nom des Organismus enthält und das Potenzial besitzt, alle 
anderen Zellen des Organismus zu bilden. 

■ Das Klonen von Pflanzen oder Tieren mithilfe von differenzierten 
Zellen oder Zellkernen hat das Potenzial für zahlreiche praktische 
Anwendungen. 

■ Pluripotente Stammzellen können aus Tierembryonen oder aus 
differenzierten Zellen gewonnen werden. 


Entwicklung besteht aus vier abgegrenzten, 
sich jedoch überlappenden Prozessen 

Im Verlauf der Entwicklung eines Lebewesens aus einer be¬ 
fruchteten Eizelle zum reifen, adulten Organismus sind vier 
Vorgänge von Bedeutung: 
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Abb. 19.1 Von der befruchteten Eizelle zum adulten Lebewesen. Die EntwicklungsStadien von der Zygote bis zum erwachsenen, reifen Or¬ 
ganismus sind hier am Beispiel eines Tieres und einer Pflanze dargestellt. Die ersten Teilungsschritte beim Tierembryo werden als Furchung 
bezeichnet. Die Blastula ist eine Hohlkugel mit einer einfachen Zellschicht (Ektoderm) als Wand. Die Gastrula besteht aus zwei Zellschichten, 
auch Keimblätter genannt (Ektoderm, orange, und Entoderm, gelb); dazwischen sondert sich ein drittes Keimblatt ab (Mesoderm, rot). Es folgt hier 
bei vielen Tieren zunächst ein Larvenstadium, das über eine Metamorphose (Gestaltwandel) zum fertigen Tier wird. Die ersten Teilungsschritte 
bei einer zweikeimblättrigen Pflanze führen über einen typischen achtzeiligen Proembryo und einen herzförmigen Embryo mit Stiel (Suspensor, 
Embryoträger) zu einem torpedoförmigen Embryo mit den beiden Keimblättern (Kotyledonen), die nun austreiben können 


■ Determination ist die Festlegung einer Zelle auf ein be¬ 
stimmtes Schicksal, also die Festlegung, zu welchem Zelltyp 
sich die Zelle entwickeln wird, noch bevor charakteristische 
Merkmale zu beobachten sind. Die mesenchymalen Stamm¬ 
zellen aus der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Stammzelltherapie“) sehen auf den ersten Blick 
aus, als seien sie nicht spezialisiert, ihr Potenzial, sich zu 
Bindegewebszellen zu entwickeln, ist jedoch bereits festge¬ 
legt (determiniert). 

■ Differenzierung bezeichnet den Prozess, bei dem unter¬ 
schiedliche Zelltypen entstehen; es werden Zellen mit spezi¬ 
fischen Strukturen und Funktionen gebildet. Mesenchymale 
Stammzellen differenzieren sich unter anderem in Knochen-, 
Knorpel-, Fett- oder Sehnenzellen. 

■ Morphogenese (griechisch für „Gestaltbildung“) ist die 
Organisation, räumliche Verteilung und Anordnung diffe¬ 
renzierter Zellen zu einem vielzelligen Körper und seinen 
Organen. 

■ Wachstum ist die Größenzunahme des Körpers und seiner 
Organe durch Zellteilung und Zehvergrößerung (als Zellpro- 
liferation oder einfach Proliferation zusammengefasst). 


Determination und Differenzierung gehen zum Großteil auf die 
Regulation der Genexpression zurück, die Sie in ► Kap. 16 be¬ 
reits näher kennengelemt haben. Im jetzigen Kapitel werden 
Ihnen viele der dort behandelten Mechanismen begegnen. Die 
Zellen, die im frühen Embryo aus den zahlreichen Mitosen her¬ 
vorgehen, mögen auf den ersten Blick gleich aussehen, doch 
beginnen sie schon bald, sich darin zu unterscheiden, welche 
von den Tausenden von Genen des Genoms exprimiert wer¬ 
den. 

Die Morphogenese ist nicht nur das Ergebnis einer differenzi- 
ellen Genexpression, sondern auch der interzellulären Signal¬ 
übertragung (► Kap. 7). Die Morphogenese kann auf vielfältige 
Art und Weise stattfinden und wird beeinflusst von: 

■ der Zellteilung - sowohl für Pflanzen als auch für Tiere we¬ 
sentlich, 

■ der Zellvergrößerung - besonders wichtig für die pflanzliche 
Entwicklung, da die Position einer Zelle und ihre Form durch 
die Zellwand beschränkt sind, 

■ den Zellbewegungen - insbesondere für die Morphogenese 
von Tieren von Bedeutung, 
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■ der Apoptose (programmierter Zelltod) - ein wesentlicher 
Prozess bei der Entwicklung von Organen. 

Wachstum erfolgt durch eine Vergrößerung von Zellen. In vielen 
Fällen (insbesondere bei Tiergeweben) folgt auf die Zellvergrö¬ 
ßerung eine Zellteilung, sodass die durchschnittliche Zellgröße 
konstant bleibt, wenn das Gewebe an Größe zunimmt. In ande¬ 
ren Fällen (insbesondere bei Pflanzengeweben) vergrößern sich 
die Zehen ohne Teilung; Folge ist eine Zunahme der durch¬ 
schnittlichen Zellgröße. Außerdem wachsen die einen Arten ihr 
ganzes Feben lang weiter, während das Wachstum bei anderen 
Arten nach einer gewissen Zeit einen mehr oder minder stabilen 
Endpunkt erreicht. 


Mit fortschreitender Entwicklung wird das 
Schicksal einer Zelle immer stärker festgelegt 

Während der Entwicklung wird jede undifferenzierte Zelle zu 
einem Teil eines spezifischen Gewebetyps - dieses wird als Zell¬ 
schicksal bezeichnet. Das Zellschicksal wird im Verlauf der Em¬ 
bryonalentwicklung festgelegt. Der Zeitpunkt dieser Determina¬ 
tion variiert von Organismus zu Organismus, doch erfolgt sie im 
Allgemeinen in einer frühen Phase der Entwicklung. Eine Mög¬ 
lichkeit, diesen Zeitpunkt zu ermitteln, ist die Transplantation 
von Zellen eines Embryos im Frühstadium in eine bereits dif¬ 
ferenzierte Körperregion eines anderen Embryos (► Abb. 19.2). 
Passen die transplantierten Zehen ihr Differenzierungsmuster an 
die neue Umgebung an oder folgen sie unwiderruflich einem ei¬ 
genen Weg, da ihr Schicksal bereits festgelegt war? 

Activity 19.2 Cell Fates Simulation 
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So weisen Experimente an Amphibienembryonen auf einen frü¬ 
hen Zeitpunkt der Determination hin. Stammt das Spendergewe¬ 
be aus einem Embryo im Frühstadium (Blastula), übernehmen 
die Zehen das Schicksal der Zehen in der Region, in die sie 
transplantiert wurden. In diesem Fall ist die Determination noch 
nicht erfolgt, sondern sie wird von der neuen extrazellulären 
Umgebung bestimmt. Stammt das Spendergewebe jedoch von 
einem Embryo im Spätstadium (Gastrula), dann verfolgen die 
Zehen unwiderruflich ihren ursprünglich festgelegten Weg. In 
diesem Fall war das Zellschicksal bereits determiniert und un¬ 
terliegt nicht mehr dem Einfluss der zellulären Umgebung. 

Die Zehdetermination wird sowohl von Veränderungen der 
Genexpression beeinflusst wie auch von der extrazellulären Um¬ 
gebung. Die Determination lässt sich nicht direkt beobachten, 
indem Sie einen Embryo unter dem Mikroskop untersuchen - 
die Zellen verändern ihr äußeres Erscheinungsbild nicht, wenn 
sie determiniert werden. Die Veränderungen, die die Determina¬ 
tion ausmachen, finden stattdessen auf molekularer Ebene statt. 
Auf die Determination folgt die Differenzierung, also die tat¬ 
sächlichen Veränderungen in Biochemie, Struktur und Funktion, 
deren Resultat differenzierte Zelltypen sind. 

Mit der fortschreitenden Entwicklung eines Tieres wird das 
mögliche Schicksal von Zehen, also ihre Fähigkeit (oder Po¬ 
tenz), sich in andere Typen spezialisierter Zehen zu differen¬ 
zieren, zunehmend eingeschränkt; man könnte auch sagen, ihr 
Entwicklungspotenzial wird zunehmend begrenzt: 

■ Die Zehen des Embryos im Frühstadium sind totipotente 
Stammzellen (von toti für „alle“ und potent für „fähig“). Sie 
besitzen das Potenzial, sich in alle Zelltypen zu differenzie¬ 
ren, einschließlich weiterer embryonaler Zehen. 

■ In späteren Phasen der Embryonalentwicklung sind viele 
Zellen pluripotente Stammzellen (von pluri für „viele“); 
sie besitzen zwar die Fähigkeit, sich in die meisten ande- 


Abb. 19.2 Das Zellschicksal wird im 
Embryo festgelegt. Transplantationsexpe¬ 
rimente an Amphibienembryonen weisen 
darauf hin, dass das Schicksal von Zellen 
sehr früh in der Embryonalentwicklung 
determiniert wird 


Dieser Abschnitt 
des Embryos bil¬ 
det normalerwei¬ 
se das Hinter¬ 
ende des ausge¬ 
wachsenen 
Organismus. 


Dieser Abschnitt 
des Embryos 
bildet normaler¬ 
weise das 
Vorderende des 
ausgewachsenen 
Organismus. 


Embryo im 
Frühstadium 


Embryo im 
Spätstadium 



Durch die Transplantation von Gewebe aus der 
Region des Embryos, die später das Hinterende des 
Tieres bildet, in die Region eines anderen Embryos, 
die später das Vorderende bildet, entwickelt sich 
das Spendergewebe im embryonalen Frühstadium 
wie das Gewebe in seiner neuen Umgebung. 


Wird das gleiche Transplantations¬ 
experiment mit Embryonen im 
Spätstadium durchgeführt, passt 
sich die Entwicklung des Spender¬ 
gewebes seiner neuen Umgebung 
nicht an. 
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ren Zelltypen zu differenzieren, doch können sie keine neuen 
Embryonen bilden. 

■ Zu einem noch späteren Zeitpunkt, einschließlich des Er¬ 
wachsenendaseins, sind bestimmte Zellen multipotente 
Stammzellen; sie können sich in zahlreiche, ihnen verwand¬ 
te Zelltypen differenzieren. Mesenchymale Stammzellen 
(Einleitung zu diesem Kapitel: ► „Faszination Forschung: 
Stammzelltherapie“) sind multipotent. 

■ Viele Zellen des reifen Organismus sind unipotent; sie kön¬ 
nen nur einen einzigen Zelltyp hervorbringen, nämlich den 
eigenen. 


Das Zellschicksal ist gelegentlich umkehrbar 

Ist das Zellschicksal einmal festgelegt, beginnt die Zelle, sich 
zu differenzieren. Unter den geeigneten experimentellen Bedin¬ 
gungen kann eine determinierte oder differenzierte Zelle jedoch 
wieder in den nichtdeterminierten Zustand zurückkehren. In ei¬ 
nigen Fällen kann sie wieder ihre Totipotenz erlangen und die 
Basis für die Entwicklung eines vollständigen Organismus sein, 
mit all seinen differenzierten Zellen. 

Totipotenz von Pflanzenzellen Eine Zelle aus der Möhren¬ 
wurzel hat in der Regel eine düstere Zukunft vor sich. Sie wird 
weder Photosynthese betreiben noch neue Möhrenpflanzen her¬ 
vorbringen. Im Jahre 1958 jedoch entnahm Frederick Steward 
Zellen aus der Möhre, kultivierte sie in einem geeigneten Nähr¬ 
medium und induzierte so ihre Dedifferenzierung; das heißt, 
die Zellen gaben ihre Differenzierung auf. Sie teilten sich, und 
es entstand ein undifferenzierter Zellhaufen, ein sogenannter 
Kallus (Plural: Kalli), der sich für unbegrenzte Zeit kultivieren 
ließ. Wurden die Zellen bestimmten Chemikalien ausgesetzt, 
entwickelten sie sich zu Embryonen und schließlich zu ganzen 
Pflanzen (► „Experiment: Das Klonen einer Pflanze“). Da die 
neuen Pflanzen genetisch identisch mit der ursprünglichen Möh¬ 
renpflanze waren, handelte es sich bei ihnen um Klone dieser 
Pflanze. 

Da man eine ganze Möhrenpflanze aus einer differenzierten 
Wurzelzelle klonen kann, muss diese Zelle das gesamte Möh¬ 
rengenom enthalten. Zudem sind solche Zellen wie auch ihre 
Abkömmlinge in der Lage, die entsprechenden Gene unter 
geeigneten Bedingungen in der richtigen Reihenfolge und Pro¬ 
duktmenge zu exprimieren. Viele Zelltypen anderer Pflanzenar¬ 
ten zeigen im Labor ein ähnliches Verhalten, andere auch in der 
Natur (asexuelle Vermehrung). Die Möglichkeit, aus einer ein¬ 
zelnen Zelle eine ganze Pflanze zu erzeugen, ist in der Land- und 
Forstwirtschaft sowie in der Gärtnerei von unschätzbarem Wert. 
Bäume aus Nutzwäldern liefern Holz, das beispielsweise für die 
Herstellung von Papier oder Möbeln genutzt wird. Um diese 
Bäume adäquat zu ersetzen, regenerieren Forstbetriebe Keimlin¬ 
ge aus Blattgewebe ausgewählter Exemplare mit vorteilhaften 
Eigenschaften. Die daraus wachsenden Bäume sind dann von 
einheitlicher Qualität. (Das kann jedoch bei Umweltveränderun- 
gen den Nachteil haben, dass dadurch die Variabilität und damit 
die Anpassungsfähigkeit eingeschränkt wird.) 


Querverweis 

Die Differenzierung von Pflanzenzellen aus Stammzellen 
wird in ► Abschn. 33.3 besprochen. 


Totipotenz von Tierzellen Somatische Tierzellen lassen 
sich nicht so leicht dedifferenzieren wie Pflanzenzellen. Wie 
jedoch zuerst durch Transplantationsexperimente an Seeigeln 
gezeigt wurde, sind Zellen aus Tierembryonen totipotent. 
Durch diese Totipotenz können beim Menschen genetische 
Tests an Embryonen im Frühstadium durchgeführt werden 
(►Abschn. 15.4). Diese Präimplantationsdiagnostik (PID) 
wird sehr kontrovers diskutiert und ist in Deutschland gesetz¬ 
lich nur in bestimmten Fällen zugelassenen. Dazu führt man 
eine künstliche Befruchtung (in vitro- Fertilisation) durch, ent¬ 
nimmt dem sehr frühen (d. h. wenige Tage alten) Embryo eine 
Zelle und untersucht sie auf bestimmte genetische Merkmale. 
Aufgrund ihrer Totipotenz bilden die verbliebenen Zellen wei¬ 
terhin einen vollständigen Embryo, der in den Uterus der Mutter 
eingesetzt wird und sich dort zu einem normalen Fetus und ei¬ 
nem Kind entwickeln kann. (Als Fetus wird ein menschlicher 
Embryo ab dem vierten Schwangerschaftsmonat bezeichnet.) 
Eine Zelle eines Embryos im Spätstadium würde sich dagegen 
nicht zu einem vollständigen Organismus entwickeln, obwohl 
der Zellkern einer solchen Zelle die komplette genetische Aus¬ 
stattung dafür besitzt. 

Kemtransplantationsexperimente zeigen, dass sich aus der ge¬ 
netischen Information einer somatischen Wirbeltierzelle Klone 
des Tieres herstellen lassen. Solche Experimente wurden erst¬ 
mals in den 1950er-Jahren von Robert Briggs und Thomas 
King an Froschembryonen durchgeführt. Zunächst entfernten 
die Wissenschaftler den Kern einer unbefruchteten Eizelle und 
erhielten so eine entkernte Zelle. Anschließend punktierten sie 
mit einer sehr feinen Glaskapillare eine Zelle eines Embryos 
im Frühstadium, saugten einen Teil ihres Inhalts samt Kern ab 
und injizierten dies in die entkernte Eizelle. Dann stimulierten 
sie die Eizellen zur Teilung. Viele dieser Eizellen entwickel¬ 
ten sich weiter zu Embryonen, Kaulquappen und schließlich zu 
Fröschen, die jeweils Klone des Spenders des ursprünglichen, 
implantierten Zellkerns darstellten. Aus diesen Experimenten 
ließen sich zwei wichtige Schlüsse ziehen: 

■ In der Frühphase der Embryonalentwicklung geht aus den 
Zellkernen keine Information verloren. Dieses Grundprinzip 
der Entwicklungsbiologie wird als Äquivalenz der Kerne 
oder genomische Äquivalenz bezeichnet. 

■ Die cytoplasmatische Umgebung eines Zellkerns kann des¬ 
sen Entwicklungsschicksal beeinflussen. 

Jüngere Untersuchungen haben gezeigt, dass sich in einer Zelle 
eines vollständig entwickelten Organismus eine Dedifferenzie¬ 
rung induzieren lässt und diese Zelle anschließend zur Ent¬ 
wicklung eines neuen Organismus stimuliert werden kann. Im 
Jahre 1996 klonten Ian Wilmut und seine Kollegen in Schottland 
mithilfe der Zellfusionstechnik das erste Säugetier. Bei dieser 
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19 Gene, Entwicklung und Evolution 


Experiment: Das Klonen einer Pflanze 


Originalliteratur: Steward FC (1958) Am JBot 45: 705-708 

Werden einer Pflanze Zellen entnommen und in einem geeigneten Medium mit Nährstof¬ 
fen und Hormonen kultiviert, verlieren sie viele ihrer spezifischen Eigenschaften - mit 
anderen Worten: Sie dedifferenzieren sich. Haben diese Zellen die Fähigkeit zur erneuten 
Differenzierung bewahrt? Wie Frederick Steward feststellte, entwickelt sich eine kultivierte 
Möhrenzelle tatsächlich zu einem neuen Embryo und einer neuen Pflanze. 


Hypothese 

Differenzierte Möhrenzellen lassen sich zur Bildung aller Pflanzenzelltypen induzieren. 


Methode 



Möhren¬ 

wurzel 


Gewebestückchen mit 
differenzierten Zellen wur¬ 
den in einem Nährmedium 
kultiviert, in dem sich die 
Zellen dedifferenzieren (ihre 
Spezialisierung aufgeben). 


Eine dedifferenzierte 
Zelle teilte sich ... 


■ 


... und entwickelte sich 
zu einer als Kallus be- 
zeichneten Zellmasse. 


\ 



Ergebnisse 


Der Kallus wurde in ein 
spezielles Nährmedium 
mit Hormonen und Nähr¬ 
stoffen gegeben, sodass 
sich ein Pflanzenembryo 
bilden und entwickeln 
konnte. 


Nach dem Einpflanzen 
in Erde entwickelte sich 
eine fruchtbare Pflanze. 


Schlussfolgerung 

Differenzierte Möhrenzellen sind totipotent. 
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Methode wird eine somatische Zelle eines erwachsenen Tieres, 
die den Spenderkern enthält, mit einer entkernten Eizelle fu¬ 
sioniert. Die Forscher entnahmen dem Euter eines Mutterschafs 
der Rasse Finn Dorset vollständig differenzierte Zellen und ga¬ 
ben sie für eine Woche in ein nährstoffarmes Kulturmedium, 
um sie in der Gl-Phase des Zellzyklus zu halten. Eine dieser 
Zellen wurde mit einer entkernten Eizelle eines Mutterschafs 
der Rasse Scottish Blackface verschmolzen und die fusionier¬ 
te Zelle begann sich zu teilen. Nach mehreren Zellteilungen 
wurde der resultierende Embryo im Frühstadium in den Ute¬ 
rus eines Leihmutterschafs eingesetzt und schließlich, nach 276 
vergeblichen Versuchen dieser Art, wurde ein Lamm namens 
Dolly geboren (► Abb. 19.3). Dolly besaß alle Merkmale eines 
Finn-Dorset-Schafs: Sie trug das gleiche genetische Material 
wie der Spenderkern und war somit ein Klon des Spender¬ 
schafs. 

Das reproduktive Klonen von Dolly bewies, dass eine voll¬ 
ständig differenzierte Zelle eines ausgewachsenen Organismus 
ihre Totipotenz zurückerlangen kann und dass sich diese Zelle 
wiederum verwenden lässt, um ein neues Tier zu schaffen. Seit¬ 
dem wurden mehr als 20 Tierarten, darunter Katzen, Hirsche, 
Hunde, Pferde, Schweine, Kaninchen und Mäuse, durch Kem- 
transplantation geklont. Anfang 2018 berichteten chinesische 
Wissenschaftler über das erstmalige reproduktive Klonen ei¬ 
ner Primatenart; dabei handelte es sich um zwei Makaken. 
Das reproduktive Klonen von Säugetieren, insbesondere von 
Primaten, ist aus ethischen Gründen äußerst umstritten und 
beim Menschen weltweit verboten. Andererseits gibt es für 
das reproduktive Klonen von Tieren bedenkenswerte Argu¬ 
mente: 

■ Vermehren wertvoller Tiere : Ein Hauptziel von Wilmuts Ex¬ 
perimenten war die Entwicklung einer Methode, um transge- 
ne Tiere mit nützlichen Eigenschaften zu klonen. Beispiels¬ 
weise wurde eine Kuh geklont, die gentechnisch so verändert 
worden war, dass ihre Milch ein menschliches Wachstums¬ 
hormon enthielt. Dieses Tier wurde geklont, um weitere 
Kühe zu erhalten, die dieses Hormon ebenfalls produzieren. 
Nur 15 solcher Kühe reichten aus, um den weltweiten Be¬ 
darf an diesem Medikament zu decken, das eingesetzt wird, 
um einen durch Hormonmangel bedingten Kleinwuchs zu 
behandeln. 

■ Erhalt bedrohter Arten : Das Mufflon ist ein kleines Schaf, 
das auf Sardinien und Korsika heimisch ist, und es ist die ers¬ 
te vom Aussterben bedrohte Tierart, die erfolgreich geklont 
wurde. Das Klonen könnte die einzige Möglichkeit sein, um 
bedrohte Tierarten mit geringer natürlicher Reproduktions¬ 
rate vor dem Aussterben zu retten, wie zum Beispiel den 
Panda-Bären. 

■ Wiedergeburt von Schoßtieren : Manchen Menschen bedeu¬ 
tet ihr Haustier so viel, dass sie bei seinem Tod in schwere 
Depressionen verfallen. Spezialfirmen klonen Katzen und 
Hunde aus Zellen solcher Schoßtiere und die Besitzer zah¬ 
len mehr als 100.000 € für einen Klon ihres Lieblings. Diese 
Klone gleichen ihrem Eiternklon zwar körperlich aufs Haar, 
weichen aber im Verhalten und Charakter von diesem ab, da 
sie von einer anderen Umwelt geprägt wurden. 






1 Ein Embryo im Früh¬ 
stadium entwickelte 
sich und wurde in r 
den Uterus eines 
empfängnisbereiten 
Schafs eingepflanzt 

(Leih mutter). 

\___ J 


| Der Embryo entwickelte 
sich, und ein Finn-Dor- 
set-Schaf, das mit Nr. 1 
genetisch identisch war, 
wurde geboren. 


3 


Einem Scottish-Blackface- 
Schaf wurde eine Eizelle ent¬ 
nommen. 


| Aus dem Euter eines 
Finn-Dorset-Schafs 
wurden Zellen ent¬ 
nommen. 


Zellkern 


| Die Euterzellen wurden 
in einem nährstoffarmen 
Medium kultiviert, um den 
Zellzyklus vor der DNA- 
Replikation anzuhalten. 


Mikropipette 


Der Zellkern 
der Eizelle wurde 
entfernt. 


Scottish- 
Blackface- 
Schaf (Nr. 2) 


fH Die Euterzelle (Spender) 
und die entkernte Eizelle 
wurden fusioniert... 


Spenderkern 
(von Schaf Nr. 1) 

entkernte Eizelle 
(von Schaf Nr. 2) 


0 


... und die Zell¬ 
teilung wurde 
induziert. 


Finn- 
Dorset- 
Schaf (Nr. 1) 


Scottish- 
Blackface- 
Schaf (Nr. 3) 


Abb. 19.3 Das Klonen eines Säugetiers. Mithilfe der hier beschrie¬ 
benen experimentellen Technik konnte erstmals ein Säugetier geklont 
werden, ein Finn-Dorset-Schaf namens Dolly (auf dem Foto links). Dol¬ 
ly paarte sich und gebar auf natürlichem Wege ein Lamm. Damit wurde 
die genetische Überlebensfähigkeit geklonter Säuger dokumentiert 


Teil V 









































Teil V 


578 


19 Gene, Entwicklung und Evolution 


Multipotente Stammzellen differenzieren sich 
als Reaktion auf Signale aus der Umgebung 

Wie Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Stammzelltherapie“) erfahren haben, sind Stamm¬ 
zellen sich rasch teilende, undifferenzierte Zellen, die sich in 
zahlreiche Zelltypen differenzieren können. Bei Pflanzen sind 
Stammzellen in den Meristemen (Bildungsgeweben) enthalten 
(► Abschn. 33.1). Bei Säugern kommen Stammzellen in adul¬ 
ten Geweben vor, in denen häufig Zellen ersetzt werden müssen, 
wie der Epidermis (Oberhaut), der Darmschleimhaut und dem 
Knochenmark; in Fetzterem werden die Blutzellen gebildet. 

Die Stammzellen adulter Tiere sind nicht totipotent, da ihre Fä¬ 
higkeit zur Differenzierung auf eine relativ geringe Zahl an Zell¬ 
typen beschränkt ist - sie sind multipotent. Im Knochenmark 
gibt es beispielsweise zwei Typen multipotenter Stammzellen. 
Ein Typ, die hämatopoetischen Stammzellen, bildet die Erythro- 
cyten und Feukocyten (rote bzw. weiße Blutzellen). Der andere 
Typ sind die mesenchymalen Stammzellen (wie die, die für die 
Therapie von Ruby, dem Hund aus der Einleitung zu diesem 
Kapitel, verwendet wurden); sie bilden die Zellen, aus denen 
Binde- und Stützgewebe wie Knochen, Knorpel, Fettgewebe, 
Sehnen, Bänder und Muskelfaszien hervorgehen. 

Multipotente Stammzellen teilen und differenzieren sich auf ein 
Signal aus der Umgebung hin. Beispielsweise durchlaufen die 
hämatopoetischen Stammzellen des Knochenmarks als Reakti¬ 
on auf spezifische Wachstumsfaktoren eine Cytokinese und die 
entstandenen Stammzellen werden ins Blut freigesetzt. Dieses 
ist auch die Grundlage für eine wichtige Therapieform, der hä¬ 
matopoetischen Stammzelltransplantation oder kurz HSZT, 
mit deren Hilfe die bei einigen Krebstherapien geschädigten Zel¬ 
len ersetzt werden können. Dazu werden aus dem Knochenmark 
oder dem Blut des Patienten (vor Beginn der Chemotherapie) 
oder auch eines Spenders mit passendem Gewebetyp Stammzel¬ 
len isoliert und diese dem Patienten nach der Therapie injiziert, 
damit die Zellen das Knochenmark wieder besiedeln. 

Auch können Signale von benachbarten Zellen die Differenzie¬ 
rung der Stammzellen beeinflussen. Kontrollierte Experimente 
haben gezeigt, dass der Heilungsprozess von geschädigtem tie¬ 
rischem Gewebe (beispielsweise des Herzmuskels oder auch 
der Sehnen) durch die Injektion von Stammzellen beschleunigt 
wird. Wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Stammzelltherapie“) bereits erwähnt, ist die Stamm¬ 
zelltherapie von altersbedingten degenerativen Erkrankungen 
der Gelenke in der Tiermedizin längst etabliert (► „Experiment: 
Stammzelltherapie“). 

Wie Stammzellen nach ihrer Injektion genau wirken, ist bis¬ 
lang nicht vollständig geklärt. Sie könnten sich tatsächlich 
selbst in das geschädigte Gewebe integrieren und sich in neue 
Zellen dieses Gewebes differenzieren. Alternativ könnten sie 
aber auch Wachstumsfaktoren und andere Moleküle freisetzen, 
die die Zellen des umgebenden Gewebes stimulieren, sich zu 
regenerieren. Durch welche Mechanismen auch immer multi¬ 
potente Stammzellen zur Heilung von geschädigtem Gewebe 
beitragen, ihre therapeutische Anwendung erscheint sehr viel¬ 
versprechend. 


Pluripotente Stammzellen lassen 
sich auf zwei Wegen gewinnen 

Wie bereits erwähnt, kommen totipotente Stammzellen, die sich 
in jeden Zelltyp differenzieren können, ausschließlich in sehr 
frühen Embryonen vor. Sowohl bei Mäusen als auch beim Men¬ 
schen stellt die Blastocyste, eine Hohlkugel aus Zellen, eine 
etwas spätere Embryonalphase dar (► Abb. 43.4). Innerhalb der 
Blastocyste ist eine Zellgruppe pluripotent: Diese Zellen be¬ 
sitzen die Fähigkeit, die meisten Typen von Körperzellen zu 
bilden, doch kann aus ihnen kein vollständiger Embryo entste¬ 
hen. Bei Mäusen lassen sich diese embryonalen Stammzellen 
(ES) aus der Blastocyste gewinnen und im Labor unter ge¬ 
eigneten Bedingungen nahezu unbegrenzt kultivieren. Werden 
kultivierte embryonale Stammzellen aus der Maus wieder in 
eine Mausblastocyste injiziert, mischen sie sich mit den dort 
vorhandenen Zellen und differenzieren sich, um sämtliche Zell¬ 
typen einer Maus zu bilden. Solche Experimente zeigen, dass 
embryonale Stammzellen während ihres Wachstums im Labor 
ihr Entwicklungspotenzial nicht einbüßen. 

Embryonale Stammzellen, die im Labor kultiviert werden, kön¬ 
nen durch das richtige Signal zur Differenzierung veranlasst 
werden (► Abb. 19.4a). So führt die Behandlung von embryo¬ 
nalen Stammzellen aus der Maus mit einem Vitamin-A-Derivat 
beispielsweise dazu, dass sich Nervenzellen bilden, während 
sie von anderen Wachstumsfaktoren zur Bildung von Blutzel¬ 
len angeregt werden, was nochmals ihr Entwicklungspotenzial 
und die Rolle von Signalen aus der Umgebung unterstreicht. 
Diese Ergebnisse eröffnen die Möglichkeit, Stammzellkulturen 
als Quelle für differenzierte Zellen zu verwenden, um geschä¬ 
digte Gewebe zum Beispiel im Pankreas eines Diabetikers 
oder im Gehirn eines Parkinson-Patienten gezielt wiederherzu¬ 
stellen. 

Animation 19.1 Embryonic Stern Cells 

www. Life 11 e. com/a 19.1 

Eine mögliche Quelle für embryonale Stammzellen sind 
menschliche Embryonen, die für eine in vitro -Fertilisation er¬ 
zeugt, aber dafür nicht verwendet wurden - das Einverständnis 
der Eltern und eine entsprechende Gesetzeslage natürlich vor¬ 
ausgesetzt. Da bei der in vitro -Fertilisation in der Regel mehr 
Embryonen entstehen als implantiert werden, besteht ein großes 
Interesse an klinischen Studien mit embryonalen Stammzellen, 
die aus solchen Embryonen gewonnen wurden. Man bezeich¬ 
net das Verfahren als therapeutisches Klonen (da der Embryo 
nicht wie beim reproduktiven Klonen in eine Leihmutter ein¬ 
gesetzt, sondern getötet wird). Doch die Verwendung von em¬ 
bryonalen Stammzellen aus menschlichen Embryonen als Basis 
für die Herstellung von Geweben, die man Patienten mit Ge¬ 
webeschädigungen implantieren würde, ist so vielversprechend 
wie problematisch. Zunächst gilt es zahlreiche Bedenken zu 
diskutieren, einschließlich der grundlegenden ethischen Frage, 
ob man menschliche Embryonen für diesen (oder einen ande¬ 
ren) Zweck töten darf. Zudem ist in Erwägung zu ziehen, dass 
die Stammzellen und die aus ihnen entstehenden Gewebe im 
Empfänger immunologische Abwehrreaktionen auslösen könn¬ 
ten (► Kap. 41). 
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Abb. 19.4 Zwei Möglichkeiten der 
Gewinnung pluripotenter Stammzel¬ 
len. Pluripotente Stammzellen kann man 
entweder aus menschlichen Embryo¬ 
nen extrahieren (a) oder man erzeugt 
sie durch Transformation von Hautzel¬ 
len mit Genen, die in Stammzellen stark 
exprimiert werden (b) 


a embryonale Stammzellen 


b induzierte pluripotente Stammzellen 



Knochengewebe Muskelgewebe Nervengewebe 


Die Zellen werden zur Differenzierung in spezia¬ 
lisierte Zellen induziert und in die entsprechen¬ 
den Gewebe des Patienten transplantiert. 


Ein Vektor, der 
Gene enthält, die 
von einem aktiven 
Promotor kontrol¬ 
liert werden, wird 
zugegeben. 


Der Embryo im 
Frühstadium (Blas- 
tocyste) wird in 
Nährmedium 
kultiviert. 


& Die äußere Schicht 
(Trophoblast) zerfällt, 
und der Embryoblast 
wird freigesetzt. 
Chemikalien werden 
zugegeben, um den 
Embryoblast in klei¬ 
nere Zellhaufen zu 
zerteilen. 


I Die Zellen wach¬ 
sen zu einem 
Haufen pluripoten¬ 
ter Stammzellen. 


Trophoblast 


innere Zellmasse 
(Embryoblast) 


Zellen, die diesen 
Vektor enthalten, 
werden selektiert. 


Die Zellen wach¬ 
sen zu einem Hau¬ 
fen pluripotenter 
Stammzellen. 


Die Zellen werden 

im Labor kultiviert. 

___ / 




Dem Patienten 
werden Hautzellen 
entnommen. 


Der Japaner Shinya Yamanaka und seine Kollegen haben ein 
Verfahren für die Herstellung von pluripotenten Stammzellen 
entwickelt, das diese Probleme umgeht (►Abb. 19.4b). Statt 
embryonale Stammzellen aus Blastocysten zu gewinnen, stellen 
sie pluripotente Stammzellen aus Hautzellen her. Bei der Ent¬ 
wicklung des Verfahrens gingen sie systematisch vor: 

■ Zunächst verwendeten sie DNA-Microarrays, um die Genex¬ 
pression in embryonalen Stammzellen mit der Expression in 
Nicht-Stammzellen zu vergleichen (► Abb. 18.8). Sie fanden 
zahlreiche Gene, die ausschließlich in embryonalen Stamm- 
zellen sehr stark exprimiert wurden. Und man nahm an, dass 
diese Gene Proteine codieren, die für den undifferenzierten 
Status und die Funktion der Stammzehen von Bedeutung 
sind. 

■ Als Nächstes isolierten die Forscher vier dieser Gene, fusio¬ 
nierten sie mit starken Promotoren und transformierten Haut- 
zellen mit den Konstrukten (► Abschn. 18.5). Ahe Hautzellen 
exprimierten nun die hinzugefügten Gene auf hohem Niveau. 


■ Zum Schluss wiesen die Forscher nach, dass die verän¬ 
derten Hautzellen pluripotent waren und sich in viele ver¬ 
schiedene Gewebe differenzieren konnten. Sie bezeichneten 
diese Zehen als induzierte pluripotente Stammzellen (iPS- 
Zellen). 

Da sich die iPS-Zehen aus Hautzellen des Patienten herstellen 
lassen, der auch behandelt werden soll, tritt keine Immun¬ 
reaktion auf. Die iPS-Zehen wurden in Tiermodellen bereits 
zur Therapie von Erkrankungen eingesetzt, die der Parkin¬ 
son-Krankheit, dem Diabetes und der Sichelzellanämie beim 
Menschen ähneln. Sollte sich sicher nachweisen lassen, dass 
iPS-Zehen dieselben Eigenschaften besitzen wie embryonale 
Stammzellen, steht einer Anwendung beim Menschen nichts 
mehr im Wege. Zum Zeitpunkt des Erscheinens dieses Buches 
laufen zahlreiche klinische Studien zur Anwendung von iPS- 
Zellen. In Japan werden sie beispielsweise eingesetzt, um Zellen 
der Netzhaut des Auges zu regenerieren und so eine Makula¬ 
degeneration zu behandeln. 
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19 Gene, Entwicklung und Evolution 


Experiment: Stammzelltherapie 


Originalliteratur: Black LL et al. (2007) Vet Therapeut 8: 272-284 

Arthrose führt insbesondere bei älteren Hunden zu massiven Bewegungseinschränkungen. 
In den USA leiden mehr als 10 Mio. Hunde im Laufe ihres Lebens an einer Arthrose. Eine 
der bedeutendsten Ursachen einer Hüftgelenksarthrose ist der Abbau des Gelenkknorpels, 
der für eine reibungsarme Beweglichkeit der Gelenke sorgt. Ein fehlender Gelenkknorpel 
macht sich durch Schmerzen und Lahmheit bemerkbar. Während ihrer Tätigkeit bei einem 
Pharmaunternehmen, das Arzneimittel für Tiere vertreibt, koordinierte Linda Black eine 
Studie, um zu ermitteln, ob multipotente Stammzellen des Fettgewebes in einer geeigne¬ 
ten Umgebung Knorpel produzieren können, der die Hunde von ihrem Schmerz und ihren 
Bewegungseinschränkungen befreien würde. 


Hypothese 

Die Arthrose bei Hunden lässt sich mithilfe von Stammzellen, die aus Fettgewebe isoliert 
wurden, therapieren. 


Methode 



m 


Entnahme von 
Fettgewebe 
aus dem 
Abdomen 


gesundes Gelenk mit 
Gelenk Arthrose 


keine Entnahme 
von Fettgewebe 
aus dem Abdo¬ 
men 



B Isolierung von 
Stammzellen aus 
dem Fettgewebe 
durch Zentrifugation 


-Stammzellen 


-Fettzellen 



t 


Q Beurteilung der Stärke des Schmerzes und des 
Ausmaßes der Lahmheit auf einer Skala von 1 
(normal) bis 5 (sehr stark) nach 60 Tagen 

v_._._ J 
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Ergebnisse 




Behandlung Kontrolle 
Gruppe 


Schlussfolgerung 

Die Stammzelltherapie steigert die Beweglichkeit und verringert die Schmerzen bei Hunden 
mit Arthrose. 


Blick in die Daten: Stammzelltherapie 


Das Experiment wurde als doppelblinde, randomisierte, kon¬ 
trollierte Studie (randomized controlled trial, RCT) angelegt. 
„Randomisiert“ bedeutet, dass die an der Studie teilnehmen¬ 
den Hunde sehr ähnliche Symptome aufwiesen und nach 
dem Zufallsprinzip einer von zwei Gruppen (behandelt oder 
unbehandelt) zugeordnet wurden. „Doppelblind“ heißt, dass 
weder die Wissenschaftler, die die Injektionen verabreichten, 
noch die Wissenschaftler, die die Verfassung der Hunde vor 
und nach der Behandlung nach verschiedenen Kriterien be¬ 
werteten, wussten, welcher Gruppe die Hunde angehörten. 
„Kontrolliert“ bedeutet hier, dass alle an der Studie teilneh¬ 
menden Hunde mit Ausnahme der Fettgewebeentnahme und 
der Stammzellapplikation gleich behandelt wurden (d. h. das 
gleiche Futter erhielten und auch unter sehr ähnlichen Bedin¬ 
gungen gehalten wurden). Den Kontrolltieren wurden keine 
Stammzellen injiziert, sondern eine Salzlösung. ►Tab. A 
zeigt die Ergebnisse des Experiments. Die Daten sind Mit¬ 
telwerte (=b Standardfehler). 

Aufgaben 

1. Warum wird die RCT als Goldstandard für klinische Stu¬ 
dien bezeichnet? 

2. Woraus leiten die Forscher ihre Schlussfolgerung ab, dass 
die Stammzelltherapie der Hunde in der Studiengruppe 
erfolgreich war? Welchen statistischen Test würden Sie 
durchführen, um festzustellen, ob die in ► Tab. A aufge¬ 
führten Unterschiede zwischen dem Beginn und dem Ende 
der Behandlung signifikant sind (► Anhang B)? 


3. Um Veränderungen des klinischen Zustands der Hunde im 
Verlauf des Experiments beurteilen zu können, wurden die 
Tiere zu verschiedenen Zeitpunkten nach der Injektion un¬ 
tersucht. Die Bewertungen des Bewegungsumfangs sind 
in ►Tab. B aufgeführt. Erstehen Sie ein Diagramm, in 
dem der für den Bewegungsumfang ermittelte Wert ge¬ 
gen die Zeit aufgetragen ist. Welche Schlussfolgerungen 
hinsichtlich des zeitlichen Verlaufs der Auswirkungen der 
Stammzelltherapie können Sie daraus ziehen? 


Tab. A 



klinischer 

Zustand 

Behandlung 

Wert zu Beginn Wert nach 60 
der Therapie Tagen Therapie 

Lahmheit 

Stammzellen 

Kontrolle 

2,89 (0,20) 1,78 (0,32) 

2,22(0,15) 1,89 (0,31) 

Schmerzen 

Stammzellen 

Kontrolle 

2,22(0,15) 1,56(0,18) 

2,00(0,17) 1,89(0,20) 

Bewegungs¬ 

Stammzellen 

2,89 (0,20) 1,89 (0,26) 

umfang 

Kontrolle 

2,33 (0,17) 2,11 (0,20) 

Tab. B 

Zeit (Tage) 

Studiengruppe Kontrollgruppe 

Beginn 

2,89 

2,33 

30 

1,73 

2,05 

60 

1,89 

2,11 

90 

1,85 

2,30 
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19 Gene, Entwicklung und Evolution 


19.1 Wiederholung 

Entwicklung findet durch Determination, Differenzie¬ 
rung, Morphogenese und Wachstum statt. In der sehr 
frühen Embryonalphase ist das Schicksal der Zellen noch 
nicht festgelegt; mit fortschreitender Entwicklung ist das 
Entwicklungspotenzial der Zellen jedoch zunehmend ein¬ 
geschränkt. In differenzierten Zellen ist die Fähigkeit 
erhalten, sich durch geeignete chemische Signale zu an¬ 
deren Zelltypen zu entwickeln, wodurch das Klonen und 
auch die Entwicklung einer Stammzelltechnologie mög¬ 
lich wurden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erwartete Ergebnisse von Stammzelltransplantations¬ 
experimenten an Amphibienembryonen hinsichtlich 
ihrer Hinweise auf die Determination des Zellschick¬ 
sals interpretieren können. 

■ Experimente entwerfen können, mit denen sich die 
Genexpression vor und nach einer Umprogrammie¬ 
rung der Genexpression, wie sie beim Klonen stattfin¬ 
det, untersuchen lässt. 

■ den möglichen Nutzen des reproduktiven Klonens 
(bei dem die Entwicklung des Embryos nicht, wie es 
beim therapeutischen Klonen der Fall ist, nach kur¬ 
zer Zeit abgebrochen wird, sondern der Embryo einer 
Leihmutter eingesetzt wird) erläutern können. 

■ embryonale Stammzellen und Stammzellen aus adul¬ 
tem Körpergewebe des Menschen miteinander verglei¬ 
chen können. 

_ ? _ 

1. Welche Informationen liefern Transplantationsexerimente 
über den Zeitpunkt, an dem das Zellschicksal festgelegt wird, 
und den Einfluss der extrazellulären Umgebung auf die De¬ 
termination in frühen und späten Embryonalstadien? 

2. Wie unterscheiden sich Stammzellen aus adultem Körperge¬ 
webe von embryonalen Stammzellen? 

3. Das Klonen erfordert eine tief greifende Umprogrammierung 
der Genexpression im Zellkern einer differenzierten Zelle, 
sodass sich dieser verhält, als befände er sich in einer toti- 
potenten Zelle. Wie würden Sie diese Umprogrammierung 
untersuchen? 

4. Es gibt zwei Ansätze für das Klonen von Tieren. Beim the¬ 
rapeutischen Klonen werden Zellen eines Individuums (gen¬ 
technisch verändert oder nicht) kultiviert, sodass sie letztlich 
Organe bilden, die transplantiert werden können. Beim re¬ 
produktiven Klonen dient die Übertragung eines Zellkerns 
der Entstehung eines neuen, erwachsenen Individuums. Das 
Klonen zur Herstellung von neuen Individuen wurde an ver¬ 
schiedenen Säugetierarten bereits erfolgreich durchgeführt, 
sogar an Affen, doch beim Menschen ist es verboten. Nen¬ 
nen Sie einige Anwendungen für das Klonen von Tieren und 
einige mögliche Beweggründe für das Klonen von Menschen 
und dessen Problematik. 


Sie haben die grundlegenden Prozesse kennengelemt, die wäh¬ 
rend der Individualentwicklung vonstattengehen, und Sie haben 
erfahren, dass das Zellschicksal festgelegt wird, bevor sich 
die Zelle differenziert und spezialisiert. Sie werden nun die 
Mechanismen kennenlemen, auf denen die Determination des 
Zellschicksals beruht. 


19.2 Unterschiede in der 
Genexpression legen 
das Schicksal 
und die Differenzierung 
einer Tierzelle fest 

Die befruchtete Eizelle durchläuft viele Zellteilungen, um die 

zahlreichen differenzierten Zelltypen des Körpers (wie Leber-, 

Muskel- und Nervenzellen) zu bilden. Wie können aus einer 

Zelle so viele unterschiedliche Zelltypen hervorgehen? Diese 

Entwicklung beruht auf zwei Mechanismen: 

■ Asymmetrische Verteilung von Faktoren im Cytoplasma (cy¬ 
toplasmatische Segregation): Faktoren, die für Signalkaska¬ 
den bedeutend sein können, welche wichtige Entwicklungs¬ 
prozesse aufeinander abstimmen, können im Cytoplasma der 
Eizelle, der Zygote oder auch einer Vorläuferzelle ungleich¬ 
mäßig verteilt sein. Nach der Zellteilung befinden sich solche 
Faktoren, die als cytoplasmatische Determinanten bezeichnet 
werden, in einigen Tochterzellen oder Zellregionen, während 
sie in anderen fehlen. 

■ Induktion (Zell-Zell-Kommunikation): Ein Faktor wird von 
bestimmten Zellen aktiv produziert und sezemiert, um ande¬ 
re Zellen zur Determination zu veranlassen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eine Polarität kann sich früh in der Entwicklung ausbilden, sogar 
innerhalb der befruchteten Eizelle. 

■ Ein Beispiel für die embryonale Induktion, bei der ein Teil des 
Embryos einem anderen signalisiert, sich in einer bestimmten 
Art und Weise zu entwickeln, ist die Entwicklung der Vulva eines 
Nematoden. 

■ Veränderungen der Genexpression sind Teil der Zelldifferenzie¬ 
rung, die im Rahmen der Entwicklung stattfindet. Dieses wird am 
Beispiel der Aktivierung des Transkriptionsfaktors MyoD wäh¬ 
rend der Differenzierung von Muskelzellen deutlich. 


Die asymmetrische Verteilung von Faktoren 
kann das Zellschicksal festlegen 

Einige Unterschiede im Genexpressionsmuster wie auch in der 
Festlegung des Zellschicksals können das Ergebnis einer unter¬ 
schiedlichen Zusammensetzung des Cytoplasmas bei verschie¬ 
denen Zellen sein. Einer dieser cytoplasmatischen Unterschiede 
ist das Auftreten eines „oberen“ und eines „unteren“ Pols eines 
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Organismus oder einer Struktur - ein Ereignis, das zur Eta¬ 
blierung einer Polarität führt. Im Laufe der Entwicklung eines 
Organismus lassen sich viele Beispiele für Polarität beobachten. 
Eine Polaritätsachse wird von unserem Kopf und unseren Fü¬ 
ßen gebildet, wie auch von den distalen (fernen) Enden unserer 
Arme und Beine - Handgelenk, Knöchel, Finger, Zehen - und 
ihren proximalen (nahen) Enden, der Schulter und der Hüfte. 

Die Polarität eines Tieres kann sich früh entwickeln, sogar schon 
in der befruchteten Eizelle selbst, wo Dotter und andere Fak¬ 
toren asymmetrisch verteilt sein können. Während der frühen 
Entwicklung Stadien von Tieren wird die Polarität spezifiziert 
durch einen animalen Pol am oberen Ende der Zygote und 
einen vegetativen Pol (auch vegetaler Pol genannt) am unteren 
Ende. Diese Polarität kann zur Determination des Zellschicksals 
zu einem sehr frühen Zeitpunkt der Entwicklung beitragen. So 
lassen sich Embryonen des Seeigels im Achtzellstadium entlang 
von zwei Achsen halbieren: 



animaler Pol 



vegetativer Pol 


Bei der anschließenden 
Zellteilung werden die 
cytoplasmatischen 
Komponenten jedoch 
auf spezifische Zellen 
aufgeteilt. Die oberen 
und unteren Zellen 
haben nun ein unter¬ 
schiedliches Entwick¬ 
lungspotenzial. 


Eine ungleiche 
Verteilung der 
cytoplasmatischen 
Komponenten in 
einer befruchteten 
Eizelle ... 


. bleibt in den Tochter¬ 
zellen erhalten, wenn 
sich die Zelle teilt. 


Abb. 19.5 Das Prinzip der cytoplasmatischen Segregation. Die un¬ 
gleichmäßige Verteilung (Segregation) einer Substanz im Cytoplasma 
kann das Schicksal der Nachkommen dieser Zelle bestimmen 


Querverweis 

Die frühen EntwicklungsStadien von Tieren, einschließ¬ 
lich des Einflusses der cytoplasmatischen Determinanten 
auf das Zellschicksal und der Verteilung des Dotters und 
anderer Faktoren in den ersten Stadien der Zellteilung 
(z. B. die Zellteilungsmuster) werden in ► Abschn. 43.1 
und 43.2 ausführlicher besprochen. 


sehe RNAs wie auch mRNA-Moleküle. Doch worauf geht die 
ungleichmäßige Verteilung der Substanzen zurück? 

Animation 19.2 Early Asymmetry in the Embryo 

www.Lifel le.com/al9. 2 

Zwischen Zellen ausgetauschte Induktoren 
bestimmen das Zellschicksal 


Werden die beiden Hälften des Embryos (jede aus vier Zellen 
bestehend) kultiviert und entwickeln sie sich weiter, wird auf 
eindrückliche Weise deutlich, wie sehr sie sich voneinander un¬ 
terscheiden: 

■ Wird ein Embryo waagerecht in eine untere und eine obere 
Hälfte geteilt (in der Abbildung links), entwickelt sich die 
untere Hälfte zu einem kleinen Seeigel, die obere Hälfte ent¬ 
wickelt sich dagegen nicht zu einem Organismus, sondern zu 
einem Klumpen undifferenzierter Zellen. 

■ Wird der Embryo senkrecht geteilt (in der Abbildung rechts), 
dann entstehen aus beiden Hälften kleine Seeigel. 

Diese Ergebnisse weisen darauf hin, dass die obere und die un¬ 
tere Hälfte des achtzelligen Seeigelembryos bereits determiniert 
sind. Solche Beobachtungen führten zum Modell der cytoplas¬ 
matischen Determination, das in ► Abb. 19.5 dargestellt ist. Das 
Modell postuliert, dass bestimmte Substanzen, die cytoplasma¬ 
tischen Determinanten, im Cytoplasma der Eizelle ungleich 
(asymmetrisch) verteilt sind. Zu solchen Faktoren, die bei vie¬ 
len Organismen an der Steuerung der Embryonalentwicklung 
beteiligt sind, gehören spezifische Proteine, kleine regulatori- 


Der Begriff Induktion hat je nach Zusammenhang eine ande¬ 
re Bedeutung. In der Biologie bezieht er sich allgemein auf 
das In-Gang-Setzen einer Veränderung oder eines Prozesses. Im 
Kontext der Zelldifferenzierung bezeichnet „Induktion“ (genau¬ 
er: embryonale Induktion) die Ereignisse der Signalübertra¬ 
gung, durch die Zellen in einem sich entwickelnden Embryo 
miteinander kommunizieren und sich gegenseitig in ihrer Ent¬ 
wicklung beeinflussen. Die Induktion wird durch chemische 
Signale vermittelt, die zwischen den Zellen ausgetauscht wer¬ 
den. Ein Beispiel für die embryonale Induktion ist im Verlauf 
der Entwicklung einer Fortpflanzungsstruktur des Fadenwurms 
Caenorhabditis elegans gut zu beobachten. 

C. elegans entwickelt sich in nur 12 h von der befruchteten Eizel¬ 
le bis zur Larve, und in 3,5 Tagen erreicht der Wurm das Adult¬ 
stadium. Da die Körperoberfläche des Wurms transparent ist, 
lässt sich diese Entwicklung bei schwacher Vergrößerung mit¬ 
hilfe eines Stereomikroskops leicht verfolgen (►Abb. 19.6a). 
Die meisten adulten Fadenwürmer (Nematoden) sind getrennt¬ 
geschlechtlich, doch manche, so auch C. elegans , sind Herma¬ 
phroditen (Zwitter) und besitzen sowohl männliche als auch 
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19 Gene, Entwicklung und Evolution 


a Anatomie von C. elegans 



Eier Vulva 


b Wirkung des primären und des sekundären Induktors auf die Zelldifferenzierung in C. elegans 


Diese Zellen erhalten keine ausrei¬ 
chende Menge des primären Induktors 
(LIN-3/EGF), um sich zu Vulvazellen 
zu entwickeln. Aus ihnen entwickeln 
sich Vorstufen von Epidermiszellen. 


Diese Zelle im Zentrum erhält eine ausrei¬ 
chende Menge des primären Induktors, um 
sich zu einer Vulvazelle zu entwickeln und 
den sekundären Induktor zu sezernieren. 
Aus dieser Zelle bilden sich primäre Vor¬ 
läuferzellen der Vulva. 


Diese Zelle im Zentrum erhält eine ausreichende 
Menge des primären Induktors, um sich zu einer Vul¬ 
vazelle zu entwickeln, doch reicht die Menge nicht 
aus, dass sie den sekundären Induktor freisetzt. Der 
sekundäre Induktor, der von der zentralen Zelle sezer- 
niert wird, legt ihr Schicksal fest: Sie bildet sekundäre 
Vorläuferzellen der Vulva. 


Konzentrationsgradient von 
LIN-3/EGF (primärer Induktor) i 

Ankerzelle 


© Q 




kein primärer Induktor 


primärer und 


die höchste Menge an 


primärer und 

sekundärer Induktor 


primärem Induktor 


sekundärer Induktor 


epidermale 

Vorläufer¬ 

zellen 


II 1 

r fr fr fr fr i 


r ' 

r 

Epidermis 

Vulva 

Epidermis 


Q 


kein primärer 
Induktor 



epidermale 

sekundäre 

primäre Vor¬ 

sekundäre 

epidermale 


Vorläufer¬ 

zellen 

Vorläuferzellen 

läuferzellen 

Vorläuferzellen 

Vorläuferzellen 


1 

l 

1 

1 


Abb. 19.6 Induktion bei der Entwicklung der Vulva von Caenorhabditis elegans . a Beim Fadenwurm C. elegans (hier LM-Aufnahme in 
Falschfarben) ist es gelungen, die gesamte Zellgenealogie zu verfolgen, also alle Zellteilungen von der befruchteten Eizelle bis zu den 959 so¬ 
matischen Zellen des erwachsenen Wurms, b Bei der Entwicklung der Vulva wirkt ein von der Ankerzelle sezerniertes Proteinfragment namens 
LIN-3/EGF als primärer Induktor. Die primäre Vorläuferzelle (sie hat die höchste Konzentration an LIN-3/EGF erhalten) sezerniert einen sekun¬ 
dären Induktor; er wirkt auf benachbarte Zellen. Die Genexpressionsmuster, die von diesen molekularen Schaltern initiiert werden, bestimmen das 
Schicksal der Zellen 


weibliche Geschlechtsorgane. Die Eiablage erfolgt durch eine 
Öffnung auf der Bauchseite, die als Vulva bezeichnet wird. Im 
Laufe der Entwicklung induziert eine einzige Zelle der darüber¬ 
hegenden Gonaden, die sogenannte Ankerzelle, die Entwick¬ 
lung der Vulva aus sechs Zellen auf der Bauchseite des Tieres 
(►Abb. 19.6b). In diesem Fall existieren zwei molekulare Si¬ 
gnale: der primäre und der sekundäre Induktor. Jede der sechs 
ventralen Zehen hat drei mögliche Bestimmungen: Eine Zehe 
kann eine primäre Vorläuferzehe der Vulva, eine sekundäre Vor- 
läuferzelle der Vulva oder einfach ein Teil der Haut des Wurms - 
eine Epidermiszelle - werden (► Abb. 19.6b). Schlüsselelement 


für diesen Prozess ist der Konzentrationsgradient des primären 
Induktors LIN-3/EGF (LIN für abnormal cell lineage und EGF 
für epidermal growth factor): Die Ankerzelle produziert das 
Protein LIN-3 und baut es in ihre Plasmamembran ein. Von 
LIN-3 wird ein Fragment abgespalten, ein epidermaler Wachs¬ 
tumsfaktor (EGF), der von der Ankerzelle weg diffundiert, 
sodass über die benachbarten Zellen hinweg ein Konzentrati¬ 
onsgradient entsteht. Drei nahegelegene Zehen erhalten mehr 
LIN-3/EGF als die anderen und werden zu Vorläuferzellen der 
Vulva; Zehen, die sich in größerer Entfernung zur Ankerzelle 
befinden und weniger LIN-3/EGF erhalten, werden zu Epider- 
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miszellen. Den größten Teil an LIN-3/EGF erhält die Zelle, 
die der Ankerzelle am nächsten liegt - die Menge an LIN-3/ 
EGF reicht aus, um in dieser Zelle eine Signaltransduktion in 
Gang zu setzen, die zur Synthese des sekundären Induktors 
führt. Der sekundäre Induktor wirkt wiederum auf zwei Nach¬ 
barzellen. Dieses zweite Induktionsereignis hat zwei Klassen 
von Vorläuferzellen der Vulva zur Folge: primäre und sekundäre 
Vorläuferzellen. 

Die Induktion erfolgt durch Aktivierung oder auch Inaktivie¬ 
rung einer Reihe von spezifischen Genen über Signaltransduk¬ 
tionskaskaden in den reagierenden Zellen. Bindet ein Induktor 
spezifisch an seinen Rezeptor auf der Oberfläche einer Zel¬ 
le, wird ein Signaltransduktionsweg in Gang gesetzt, der zur 
Aktivierung eines oder mehrerer Transkriptionsfaktoren führt. 
Erinnern Sie sich an ► Abschn. 16.2, wo Sie erfahren haben, 
dass diese DNA-bindenden Proteine die Expression spezifischer 
Gene regulieren. In ► Abb. 19.7, die diesen Prozess zeigt, ist 
die Zelle auf der linken Seite einer erhöhten Induktorkonzentra¬ 
tion ausgesetzt. Der Induktor aktiviert einen cytoplasmatischen 
Transkriptionsfaktor, der in den Zellkern eintritt und die Expres¬ 
sion eines spezifischen Gens anschaltet. In der Umgebung der 
Zelle rechts ist die Induktorkonzentration dagegen nicht erhöht, 
sodass die Genexpression auch nicht aktiviert wird. 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 19.7: Könnte auch eine differenzielle Expressi¬ 
on von Rezeptorgenen zu einer differenziellen Expression durch 
embryonale Induktion führen? 


Die differenzielle Genexpression ist 
ein Kennzeichen der Zelldifferenzierung 

Ein gut untersuchtes Beispiel für die Differenzierung ist die 
Umwandlung von undifferenzierten Vorläuferzellen der Skelett¬ 
muskeln aus Säugern, sogenannten Myoblasten, in Zellen, die 
schließlich die Muskelzellen ausbilden (►Abb. 19.8). Im Wir¬ 
beltierembryo stammen diese Zellen von einer Gewebeschicht 
ab, die als drittes Keimblatt oder Mesoderm bezeichnet wird. 
Das Schlüsselereignis bei der Umwandlung dieser Zellen in 
Muskelzellen ist, dass sie aufhören, sich zu teilen. Tatsächlich 
schließen sich in vielen Bereichen des Embryos Zellteilung und 
Zelldifferenzierung gegenseitig aus. Die zelluläre Signalüber¬ 
tragung aktiviert das Gen für einen Transkriptionsfaktor, der 


Abb. 19.7 Embryonale Induktion. Die 

Konzentration eines Induktors beeinflusst 
in direkter Weise die Stärke der Aktivie¬ 
rung eines Transkriptionsfaktors. Der 
Induktor wirkt, indem er an ein Rezep¬ 
tormolekül auf der Zielzelle bindet. Die 
Bindung löst eine Signaltransduktion aus, 
an deren Ende die Aktivierung eines Tran¬ 
skriptionsfaktors oder seine Translokation 
aus dem Cytoplasma in den Zellkern steht. 
Im Zellkern stimuliert der Transkriptions¬ 
faktor die Expression von Genen, die an 
der Zelldifferenzierung beteiligt sind 


S Durch Diffusion des 
Induktors entsteht 
ein Konzentrations¬ 
gradient. 


) Bei dieser Zelle 
binden viele In¬ 
duktormoleküle 
an die Rezep¬ 
toren, ... 


( Die Bindung des In¬ 
duktors führt zur 
Aktivierung eines 
Transkriptionsfak¬ 
tors oder zur Trans¬ 
lokation des Tran¬ 
skriptionsfaktors in 
den Zellkern. 


| Eine Zelle bildet 
Induktormoleküle. 


@3 ... während es bei 
dieser Zelle nur we¬ 
nige Moleküle sind, 
obwohl die Zelle 
Rezeptoren besitzt. 


s 


Der Transkriptions¬ 
faktor bindet an 
einen Promotor und 
aktiviert die Tran¬ 
skription eines Gens. 



Promotor 


Transkription 

I 


| Das von dem Gen co¬ 
dierte Protein stimuliert 
die Zelldifferenzierung. 


mRNAI 


Protein 


I 



1 ■ i »Mt 

(1 

L 

3 Das Protein wird nicht 
gebildet und die Zelle 

differenziert sich nicht. 

^ J 
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19 Gene, Entwicklung und Evolution 


Zellen aus 
dem Mesoderm 


Myoblasten 


Q In multipotenten embryonalen Stammzellen 
wird MyoD gebildet und bindet an den Pro- 




motor des p27-Gens. 



MyoD— 


DNA 



Promotor 


Transkription 


mRNAI 


B Das p21-Protein 
wird gebildet und 
bindet an Cdk. 


p21 



i 

J 

i 


Durch die Bindung 
von p21 an Cdk 
wird der Zellzyklus 
in der Gl-Phase 
angehalten, sodass 
eine Differenzierung 
stattfinden kann. 


Cdk 



I An der Differenzierung von 
Myoblasten zu reifen Muskel¬ 
zellen sind andere Transkrip¬ 
tionsfaktoren beteiligt. 


Abb. 19.8 Das Zusammenspiel von Transkription und Differen¬ 
zierung bei der Bildung von Muskelzellen. Die Synthese des Tran¬ 
skriptionsfaktors MyoD ist für die Differenzierung der Muskelzellen 
wesentlich 


als MyoD (myoblast determination protein ) bezeichnet wird. 
MyoD aktiviert das Gen für p21, ein Inhibitor von cyclinab- 
hängigen Kinasen (Cdks), die normalerweise den Zellzyklus in 
der Gl-Phase stimulieren (►Abb. 11.5). Die Expression des 
/?27-Gens stoppt den Zellzyklus und andere Transkriptionsfak¬ 
toren betreten die Bühne, sodass die Differenzierung fortfahren 
kann. Interessanterweise wird das myoD -Gen auch in Stamm¬ 
zellen aktiviert, die sich im adulten Muskel befinden, was auf die 
Bedeutung dieses Transkriptionsfaktors für die Reparatur von 
muskulären Schäden hinweist. (myoD war auch eines der vier 
Gene, die Shinya Yamanaka und seine Kollegen bei der Ent¬ 
wicklung pluripotenter Stammzellen auf Hautzellen übertragen 
haben; siehe oben.) 


Querverweis 

Das Mesoderm ist eines von drei Keimblättern (pri¬ 
märe Zellschichten), die während bzw. unmittelbar 
nach einer Entwicklungsphase, welche als Gastrulati- 
on bezeichnet wird, in Tierembryonen gebildet werden 
(► Abschn. 43.3). 


Gene wie myoD , die die grundlegende Richtung der weiteren 
Entwicklung steuern (häufig indem sie andere Gene auf anderen 
Chromosomen regulieren), codieren gewöhnlich Transkripti¬ 
onsfaktoren. In manchen Fällen bewirkt ein einziger Transkrip¬ 
tionsfaktor die Differenzierung der Zehe in eine bestimmte 
Richtung. Es gibt aber auch Fähe, in denen ein komplexes 
Zusammenspiel von Genen und Proteinen eine Abfolge von 
Transkriptionsereignissen kontrolliert, die zu einer differenziel- 
len Genexpression führt. 


19.2 Wiederholung 

Die Determination des Zellschicksals wird zumindest 
bei Tieren durch cytoplasmatische Segregation und em¬ 
bryonale Induktion vermittelt. Unter cytoplasmatischer 
Segregation versteht man die asymmetrische Verteilung 
von Genprodukten in der befruchteten Eizelle, der Zygote 
oder im frühen Embryo. Eine embryonale Induktion fin¬ 
det statt, wenn eine Zehe oder ein Gewebe ein chemisches 
Signal an eine andere Zehe sendet. Das Zehschicksal wird 
außerdem durch die Aktivierung von Signaltransdukti¬ 
onswegen festgelegt, die zu einer differenziellen Gen¬ 
expression führen. Die Zehdifferenzierung ist abhängig 
von einer selektiven Genexpression, die von Transkrip¬ 
tionsfaktoren auf der Ebene der Transkription reguliert 
wird. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie die cytoplasmatische Segregati¬ 
on in einer befruchteten Eizelle zu einer Polarität führt 
und wie diese Polarität die Determination beeinflusst. 

■ die Folgen einer Manipulation von induktorproduzie¬ 
renden Zehen für die Entwicklung und Differenzie¬ 
rung Vorhersagen können. 

■ die Folgen einer experimentellen Manipulation eines 
Transkriptionsfaktors für die Zehe, für die Genexpres¬ 
sion wie auch für den Phänoptyp Vorhersagen können, 
die vergleichbar sind mit der Auswirkung der MyoD- 
Konzentration auf die Entwicklung des Muskelgewe¬ 
bes. 


_ 7 _ 

1. Auf welche Weise führt die cytoplasmatische Segregation in 
der befruchteten Eizelle zu einer Polarität, und wie beeinflusst 
diese Polarität die Determination der Zelle? 

2. Was geschähe, wenn man zwischen der Ankerzelle und den 
darunterhegenden Zellen eines sich entwickelnden Faden¬ 
wurms eine synthetische, impermeable Membran platzieren 
würde? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

3. Molekularbiologen können Gene mit aktiven Promotoren 
koppeln und diese Konstrukte in Zehen einschleusen. Was 
würde geschehen, wenn das myoD -Gen in undifferenzierte 
Myoblasten eingefügt und dort überexprimiert würde? Be¬ 
gründen Sie Ihre Antwort. 
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Sie haben erfahren, wie das Zellschicksal festgelegt wird, und 
Sie haben die Rolle der Genexpression bei dieser Determination 
und der Differenzierung von Zellen kennengelemt. Der nächs¬ 
te Abschnitt erklärt, wie die Genexpression die Differenzierung 
und die Morphogenese beeinflusst. 

19.3 Die Genexpression bestimmt 
die Morphogenese und die 
Musterbildung 

Musterbildung ist die räumliche Organisation eines Gewebes 
oder eines Organismus. Sie ist untrennbar verknüpft mit der 
Morphogenese, der Gestaltbildung des Körpers. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bei der Entwicklung von Blütenpflanzen codieren Organiden¬ 
titätsgene Transkriptionsfaktoren, die zur Differenzierung der 
Blütenorgane führen. 

■ Genetische und experimentelle Argumentationslinien unterstüt¬ 
zen das Modell der Blütenorganidentitätsgene. 

■ Durch eine Kaskade von Genaktivierungen in der frühen Ent¬ 
wicklung des Taufliegenembryos werden die Differenzierung von 
Körperachsen und die Organbildung eingeleitet. 

■ Veränderungen in Hox-Genen führen zu homöotischen Mutatio¬ 
nen. 


Morphogengradienten liefern 
Positionsinformation 

Die zentrale Frage nach dem weiteren Schicksal sich diffe¬ 
renzierender Zellen klärt sich oft schon durch ihre Lage im 
Organismus. Denken Sie an die Zellen in dem sich entwickeln¬ 
den Fadenwurm, die sich in Abhängigkeit von ihrer Position in 
Bezug auf die Ankerzelle zu unterschiedlichen Teilen der Vulva 
entwickeln können (► Abb. 19.6). Dieser „Lagesinn“ von Zellen 
wird als Positionsinformation bezeichnet. Die Positionsinfor¬ 
mation wird gewöhnlich in Form eines Signals übermittelt, eines 
sogenannten Morphogens, das aus einer Zellgruppe in benach¬ 
barte Zellen diffundiert und dadurch einen Konzentrationsgradi¬ 
enten aufbaut (wie Sie bereits am Beispiel von LIN-3/EGF bei 
der embryonalen Induktion der Vulvabildung in C. elegans gese¬ 
hen haben). Damit ein Signal als Morphogen betrachtet werden 
kann, muss es zwei Voraussetzungen erfüllen: 

■ Es muss Zielzellen direkt beeinflussen (nicht indirekt durch 
das Auslösen sekundärer Signale). 

■ Es muss in unterschiedlichen Konzentrationen unterschiedli¬ 
che Effekte hervorrufen. 

Der südafrikanische Entwicklungsbiologe Lewis Wolpert erläu¬ 
tert die Morphogene anhand der französischen Nationalflagge 
(►Abb. 19.9a). Dieses Modell lässt sich auf die Differenzie¬ 
rung der Vulva von C. elegans wie auch die Entwicklung von 
Wirbeltierextremitäten anwenden. 


Die Wirbeltierextremität entwickelt sich aus einer paddelför¬ 
migen Extremitätenknospe (►Abb. 19.9b). Die Zellen, die zu 
Fingern oder Zehen werden, benötigen laufend Positionsinfor¬ 
mationen; wäre dies nicht der Fall, würden sie sich vollkommen 
unorganisiert entwickeln (stellen Sie sich eine Hand ausschließ¬ 
lich mit Daumen oder kleinen Fingern vor). Eine Gruppe von 
Zellen an der posterioren Basis der Knospe, genau dort, wo sie 
sich aus der Körperwand wölbt, wird als Zone polarisierender 
Aktivität (ZPA) bezeichnet. Die Zellen der ZPA sezemieren 
ein Morphogen namens Shh (sonic hedgehog), das einen Gra¬ 
dienten ausbildet, der die Daumen-Kleinfinger-Achse der sich 
entwickelnden Extremität festlegt. Beim Menschen und anderen 
Primaten bilden die Zellen, die der höchsten Shh-Konzentration 
ausgesetzt sind, den kleinen Finger und die, die die niedrigste 
Shh-Dosis erhalten, den Daumen. 


Die Expression von Transkriptionsfaktoren 
bestimmt die Organdifferenzierung in Pflanzen 

Wie Tiere haben auch Pflanzen Organe - beispielsweise Blät¬ 
ter und Wurzeln. Viele Pflanzen bilden Blüten, und viele Blüten 
bestehen aus vier unterschiedlichen Organtypen: Kelchblät¬ 
ter (Sepalen), Kronblätter (Petalen), Staubblätter (Stamina) als 
männliche Reproduktionsorgane, und Fruchtblätter (Karpelle) 
als weibliche Reproduktionsorgane. Diese Blütenorgane bilden 
um die Sprossachse angeordnete, konzentrische Kreise oder 
Wirtel, wobei sich die Kelchblätter auf der Außenseite befin¬ 
den und die Fruchtblätter im Inneren (► Abb. 19.10a). 

Activity 19.3 Genes and Development Stimulation 

www.Life Ile. com/ac 19.3 

In Arabidopsis thaliana (Ackerschmalwand) entwickeln sich 
die Blüten radial um die sich entwickelnde und verlängern¬ 
de Sprossspitze (bestehend aus Sprossachse und Blatt). An der 
Sprossspitze wie auch in anderen Zonen der Pflanze, in de¬ 
nen Wachstums- und Entwicklungsprozesse stattfinden (z. B. 
der Wurzelspitze) gibt es Gewebe aus undifferenzierten Zel¬ 
len, die man als Meristeme bezeichnet. Die Entwicklung jeder 
Blüte geht von einem Blütenmeristem aus etwa 700 undifferen¬ 
zierten Zellen aus, die in Form eines Kegels angeordnet sind. 
Diese bilden den Vegetationspunkt oder Vegetationskegel des 
Sprosses und sind der Ursprung der vier Wirtel. Wie wird die 
Identität eines bestimmten Wirtels determiniert? Die Antwort 
liegt offenbar in der Aktivität von drei Klassen von Genen, die 
als Organidentitätsgene bezeichnet werden. Sie codieren Pro¬ 
teine, die Zusammenwirken, um die spezifischen Merkmale der 
Wirtel festzulegen (► Abb. 19. 10b, c): 

■ Gene der Klasse A werden in den Wirteln 1 und 2 exprimiert 
(die Kelchblätter bzw. Kronblätter bilden). 

■ Gene der Klasse B werden in den Wirteln 2 und 3 exprimiert 
(die Kronblätter bzw. Staubblätter bilden). 

■ Gene der Klasse C werden in den Wirteln 3 und 4 exprimiert 
(die Staubblätter bzw. Fruchtblätter bilden). 

Die Gene der Klassen A, B und C codieren Proteine, die als 
Dimere aktiv sind. Anders ausgedrückt: Die als Transkriptions- 
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Jede Zelle besitzt 
das Potenzial, sich 
zu einer „blauen“, 
„weißen“ oder 
„roten“ Zelle zu 
entwickeln. 


_ Schwellenkonzentration für die Induktion 
5 „blauen“ Schicksals 

Schwellenkonzentration für 
die Induktion des 

.weißen“ Schicksals 

Die Position jeder 
Zelle wird durch 
die Konzentration 

des Morphogens 

festgelegt. 



Die Information über die Position wird von den Zellen 
interpretiert; sie differenzieren sich entsprechend und 
bilden ein Muster. 


II 

französische 

Nationalflagge 



Extremitätenknospen bilden 
Vorder- und Hinterextremitäten 


Die ZPA bildet das 
Morphogen Shh, das 
einen Gradienten über 
die Zellen ausbildet, 
aus denen die Extre¬ 
mitäten hervorgehen. 


Der Daumen entsteht, 
wenn Shh fehlt. 


Der kleine Finger 
entsteht, wenn viel 
Shh vorhanden ist. 



Abb. 19.9 Das Modell „französische Nationalflagge“, a Bei diesem Modell signalisiert ein Konzentrationsgradient eines diffundierenden 
Morphogens jeder Zelle, welche spezifische Position sie einnimmt, b Die Zone polarisierender Aktivität (ZPA) in der Extremitätenknospe des 
menschlichen Embryos sezerniert das Morphogen Shh (sonic hedgehog ). Zellen in der Knospe bilden abhängig von der Shh-Konzentration unter¬ 
schiedliche Finger oder Zehen aus 



Wirtel 1: Wirtel 2: Wirtel 3: Wirtel 4: 
Kelchblatt Kronblatt Staubblatt Fruchtblatt 



frühe Blütendifferenzierung 
(im Blütenmeristem) 


Die vier Blütenorgane werden 
von Zellgruppen des Meristems 
determiniert. 

v_!_ J 


Drei Klassen von Organidentitäts¬ 
genen (A, B und C) codieren Pro¬ 
teinuntereinheiten, die sich in un¬ 
terschiedlichen Kombinationen 
miteinanderzu Dimeren verbinden, 
welche als Transkriptionsfaktoren 
wirken. 


In diesem Fall stimuliert das Dimer 
AB die Transkription der Gene für 
die Bildung der Kronblätter. 




Transkriptions¬ 

faktor 



Kronblatt 


c 


f " \ 

Die Kombinationen 
AA, AB, BC und CC 
stimulieren die Exp¬ 
ression von Genen 
für ein bestimmtes 
Blütenorgan. 


exprimierte 

Organiden¬ 

titätsgene 
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Aufbau 
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Abb. 19.10 Die Organidentitätsgene in Arabidopsis -Blüten, a Die vier Organe einer Blüte - Fruchtblätter (Karpelle, gelb), Staubblätter (Sta- 
mina, grün), Kronblätter (Petalen, violett) und Kelchblätter (Sepalen, rosa) - wachsen in Wirteln, die sich aus dem Blütenmeristem entwickeln, 
b Blütenorgane werden von drei Klassen von Organidentitätsgenen determiniert, deren Proteinprodukte sich zu Dimeren zusammenlagern und so 
Transkriptionsfaktoren bilden, c Unterschiedliche Transkriptionsfaktoren, die sich durch verschiedene dimere Kombinationen von Proteinunter¬ 
einheiten ergeben, aktivieren die Expression von Genen, die für die verschiedenen Organe spezifisch sind 
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faktoren wirkenden Proteine bestehen aus zwei Untereinheiten. 
Die Genregulation ist in diesem Fall kombinatorisch - das be¬ 
deutet, die Zusammensetzung des Dimers entscheidet darüber, 
welche anderen Gene von dem Transkriptionsfaktor aktiviert 
werden. Ein Dimer beispielsweise, das nur aus zwei Klasse- 
A-Monomeren besteht, aktiviert die Transkription der Gene, die 
Kelchblätter bilden; ein Dimer aus A- und B-Monomeren wür¬ 
de zu Kronblättern führen usw. Ein gemeinsames Merkmal der 
A-, B- und C-Proteine wie auch vieler anderer Transkriptions- 
faktoren aus Pflanzen ist eine DNA-bindende Domäne namens 
MADS-Box. (Der Name „MADS“ geht auf die Initialen von 
vier Genen zurück, die Proteine mit dieser Domäne codieren.) 

Für dieses Modell der Blütenorganidentität sprechen zwei Ar¬ 
gumentationslinien, die durch experimentelle Ergebnisse unter¬ 
mauert werden: 

■ FunktionsVerlustmutationen ( loss-of-function mutations): 
Beispielsweise führt eine Mutation in einem Klasse-A-Gen 
dazu, dass keine Kelch- oder Kronblätter gebildet werden. 



■ Funktionsgewinnmutationen ( gain-of-function mutations ): 
Beispielsweise kann der Promotor eines Klasse-C-Gens an 
den eines Klasse-A-Gens gekoppelt werden. In diesem Fall 
wird das Klasse-A-Gen in allen vier Wirteln exprimiert, was 
ausschließlich zu Kelch- und Kronblättern führt. Wird ein 
Organ durch ein anderes ersetzt, bezeichnet man dies allge¬ 
mein als Homöose und die Art der Mutation als homöotische 
Mutation. 



Die Transkription der Blütenorganidentitätsgene wird durch an¬ 
dere Genprodukte wie das LEAFY-Protein kontrolliert. Das 
Wildtyp-LEAFY-Protein ist ein Transkriptionsfaktor, der die 
Gene der Klassen A, B und C aktiviert, sodass sie Blüten pro¬ 
duzieren. Pflanzen mit einer Verlustmutation im LEAFY -Gen 
bilden statt der Blüten nur Blütentriebe und haben eine erhöhte 


Zahl an modifizierten Blättern, die man als Brakteen bezeich¬ 
net. Dieser Befund lässt sich praktisch an wenden. Gewöhnlich 
dauert es sechs bis 20 Jahre, bevor ein Zitrusbaum Blüten 
und damit auch die Früchte produziert. Wissenschaftler haben 
einen transgenen Orangenbaum erzeugt, der das mit einem star¬ 
ken Promotor gekoppelte LEAFY-Gen exprimiert. Dieser Baum 
blüht und fruchtet Jahre früher als ein gentechnisch nicht verän¬ 
derter Baum. 


Eine Kaskade von Genaktivierungen 
ist für die Körpersegmentierung 
der Taufliege verantwortlich 


Das möglicherweise am besten untersuchte Beispiel dafür, 
wie Morphogene das Zellschicksal beeinflussen, ist die Kör¬ 
persegmentierung der Taufliege Drosophila melanogaster. Die 
Körpersegmente dieses Modellorganismus unterscheiden sich 
deutlich voneinander. Die adulte Fliege besitzt wie jedes Insekt 
am Vorderende (anterior) einen Kopf (der sich aus mehreren, 
miteinander verschmolzenen Segmenten zusammensetzt), drei 
unterschiedliche Thoraxsegmente (Brustsegmente) und am Hin¬ 
terende (posterior) acht Abdominalsegmente (Hinterleibsseg¬ 
mente). Jedes Segment entwickelt andere Körperteile: Antennen 
und Augen entwickeln sich zum Beispiel an den Kopfsegmen- 
ten, die Flügel und Beine an den Thoraxsegmenten usw. 

Der Entwicklungszyklus von Drosophila vom befruchteten Ei 
zum adulten Tier dauert bei Raumtemperatur etwa zwei Wo¬ 
chen. Aus dem Ei schlüpft eine madenartige Larve, die durch 
Häutungen wächst, sich dann verpuppt und in eine adulte Fliege 
verwandelt. Ab dem Larvenstadium - also etwa 24 h nach der 
Befruchtung der Eizelle - ist die Segmentierung des Körpers 
erkennbar. Thorax- und Abdominalsegmente sehen noch gleich 
aus, doch ist das Schicksal der Zellen, sich zu unterschiedlichen 
adulten Körperabschnitten zu entwickeln, bereits determiniert. 

Wie bei anderen Organismen auch, folgt bei Drosophila auf die 
Befruchtung einer Eizelle eine Reihe von Mitosen. Mit den ers¬ 
ten zwölf Zyklen der Kernteilung geht jedoch keine Zellteilung 
einher, sodass statt eines vielzelligen ein vielkerniger Embryo 
entsteht (die Zellkerne erscheinen in der lichtmikroskopischen 
Aufnahme unten als helle Punkte): 


Zellkern 


Embryo 


1. Zyklus 5. Zyklus 9. Zyklus 



Teil V 








Teil V 


590 


19 Gene, Entwicklung und Evolution 


Da sie keine Membranen überwinden müssen, können die 
Morphogene innerhalb des Embryos leicht diffundieren. Die 
folgende Beschreibung konzentriert sich auf die Determinati¬ 
onsereignisse während der ersten 24 h nach der Befruchtung. 
Was Ihnen hier sehr ausführlich dargestellt erscheinen mag, ist 
tatsächlich nur ein grober Überblick über die molekularen Vor¬ 
gänge, durch deren Verständnis sich Biologen der Antwort auf 
folgende Schlüsselfrage immer weiter nähern: Wie kann sich 
aus einer Eizelle ein komplexer Organismus entwickeln? 

Um die Ereignisse zur Determination des Zellschicksals in 
Drosophila aufzuklären, machten sich die Biologen die expe¬ 
rimentelle Genetik zunutze: 

■ Zuerst identifizierten sie Mutationen in Genen, die für die 
Entwicklung notwendig sind. Ein Beispiel sind Mutanten¬ 
stämme, die eine Larve mit zwei Köpfen oder ohne Segmente 
hervorbringen. 

■ Als Nächstes wurden die Mutanten mit Wildtypfliegen abge¬ 
glichen und das jeweils für die Fehlentwicklung verantwort¬ 
liche Gen und sein Proteinprodukt wurden isoliert. 

■ Zum Schluss wurden Experimente mit dem Gen (durch die 
Herstellung transgener Fliegen) und dem Protein (durch die 
Injektion des Proteins in eine Eizelle oder einen Embryo) 
durchgeführt, um den vermuteten Entwicklungsweg durch 
weitere Befunde abzusichem. 

Diese Ansätze ergaben eine bemerkenswerte Abfolge von Gen¬ 
expressionsereignissen, die zur Determination jedes Körperseg¬ 
ments innerhalb der ersten 24 h nach Befruchtung der Eizelle 
führt. An diesem Prozess sind viele Klassen von Genen betei¬ 
ligt: 

■ Maternaleffektgene sorgen im Ei für die Festlegung der 
Hauptkörperachsen, der anterior-posterioren Achse (Kopf- 
Schwanz-Achse) und der dorso-ventralen Achse (Rücken- 
Bauch-Achse). 

■ Segmentierungsgene bestimmten Grenzen und Polarität der 
larvalen Segmente. 

■ Hox-Gene legen fest, welches Segment welches Organ bil¬ 
den soll. 

Maternaleffektgene Wie bei Seeigeln sind auch die Eier 
und Larven von Drosophila durch ungleich verteilte, cytoplas¬ 
matische Determinanten charakterisiert (►Abb. 19.5). Diese 
Moleküle sind die Produkte spezieller Maternaleffektgene, die 
im Ovar des Muttertiers in den Ovarialzellen transkribiert wer¬ 
den. Zwei Maternaleffektgene, bezeichnet als bicoid und nanos , 
unterstützen die Festlegung der anterior-posterioren Achse der 
Eizelle. (Die dorso-ventrale Achse wird durch andere Maternal¬ 
effektgene bestimmt, die hier nicht näher besprochen werden.) 

Die bicoid- und die nanos-mRNA diffundieren aus den umge¬ 
benden mütterlichen Zellen über Cytoplasmabrücken in denje¬ 
nigen Bereich der vielkernigen Eizelle, der sich zum Vorderende 
der Larve entwickeln wird. Die bicoid-mRNA wird in das 
Protein Bicoid translatiert, ein Transkriptionsfaktor, der aus 
dem anterioren Bereich diffundiert, wodurch im Cytoplasma 
der vielkernigen Eizelle ein Konzentrationsgradient für Bi¬ 
coid entsteht (► Abb. 19.1 la). In der Zwischenzeit transportiert 


das Cytoskelett der Eizelle die nanos-mRNA von ihrem Spei¬ 
cherort am späteren Vorderende der Larve zu deren späteren 
Hinterende, der posterioren Region, wo sie translatiert wird 
(►Abb. 19.11b). 

Sowohl Bicoid als auch Nanos tragen zur Etablierung ei¬ 
nes Konzentrationsgradienten eines weiteren Proteins namens 
Hunchback bei, der Vorder- und Hinterende des Embryos fest¬ 
legt. Zwar ist die hunchback-mRNA gleichmäßig im Embryo 
verteilt, jedoch inhibiert Nanos am Hinterende des Embryos ihre 
Translation und verhindert auf diese Weise, dass sich das Pro¬ 
tein Hunchback in dieser Region anreichert (►Abb. 19.11c). 
In der posterioren Region des Embryos stimuliert dagegen Bi¬ 
coid die Transkription des hunchback- Gens, sodass dort eine 
größere Menge hunchback-mRNA (und daher auch Hunchback) 
synthetisiert wird, wodurch die Ausbildung des Konzentrations¬ 
gradienten von Hunchback unterstützt wird. 

Wie haben Biologen diese Vorgänge aufgeklärt? Werfen Sie nun 
einen genaueren Blick auf die experimentellen Ansätze. 

■ Weibchen, die für eine bestimmte Mutation im bicoid- Gen 
homozygot sind, bilden Larven ohne Kopf und Thorax; 
Bicoid muss daher für die Strukturen am Vorderende wesent¬ 
lich sein. 

■ Wird Cytoplasma aus dem Vorderende von Eizellen des 
Wildtyps in den Vorderende der Eizellen dieser bicoid- Mu¬ 
tanten injiziert, dann entwickeln sich normale Larven. Wie 
dieses Experiment auch zeigt, ist Bicoid an der Entwicklung 
der anterioren Strukturen beteiligt. 

■ Wird Cytoplasma aus dem Vorderende von Eizellen des 
Wildtyps in das Hinterende der Eizellen dieser bicoid- Mu¬ 
tanten injiziert, dann entwickeln sich dort anteriore Struk¬ 
turen. Das Ausmaß der Induktion hängt davon ab, wie viel 
Cytoplasma injiziert wird. 

■ Eizellen aus homozygoten nanos-Mui&nten entwickeln sich 
zu Larven, denen Abdominalsegmente fehlen. 

■ Wird Cytoplasma aus dem Hinterende von Eizellen des 
Wildtyps in das Hinterende der Eizellen dieser nanos- Mu¬ 
tanten injiziert, entwickelt sich eine normale Larve. 

Die Vorgänge, an denen die Gene bicoid , nanos und hunch¬ 
back beteiligt sind, beginnen bereits vor der Befruchtung und 
dauern auch während des anschließenden, mehrere Stunden lan¬ 
gen Vielkemstadiums noch an. In dieser Phase, die der Blastula 
anderer Tierarten entspricht, zeigt sich der Drosophila- Keim 
im Lichtmikroskop als eine Ansammlung nicht unterscheidba¬ 
rer Zellkerne ohne abgrenzende Zellen (ein sogenanntes Syn- 
cytium). Die Determination der Zellkerne hat jedoch bereits 
begonnen. Nachdem die Achsen des Embryos festgelegt sind, 
besteht der nächste Schritt der Musterbildung in der Determina¬ 
tion der Anzahl und der Position der larvalen Segmente. 

Segmentierungsgene Diese Gene bestimmen Anzahl und 
Polarität der larvalen Segmente von Drosophila , und sie werden 
exprimiert, wenn der Embryo etwa 6000 Zellkerne enthält (das 
ist etwa 3 h nach der Befruchtung der Fall). Drei Klassen von 
Segmentierungsgenen wirken nacheinander, um das Segmentie¬ 
rungsmuster immer detaillierter festzulegen: 
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a Bicoid 
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Lokali¬ 
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der bicoid- 
mRNA 
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Die bicoid -mRNA ist am 
Vorderende der vielker¬ 
nigen Eizelle konzentriert. 
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Die höchste Konzentration von Bicoid befin¬ 
det sich am Vorderende, wo es die Ausbil¬ 
dung von Strukturen des Vorderendes der 


späteren Larve induziert. 
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Die nanos-mRNA ist am 
Hinterende der Eizelle 
konzentriert. 
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Die höchste Konzentration von Nanos 
befindet sich am Hinterende der vielkernigen 
Eizelle, wo es die Ausbildung von Strukturen 
des Vorderendes der späteren Larve hemmt. 

\__ J 


Verteilung des Proteins Hunchback 



Nanos hemmt die Translation der hunchback- 
mRNA am Hinterende; Hunchback wird nur 
am Vorderende gebildet. 


Abb. 19.11 Die Konzentrationen der Proteine Bicoid und Nanos legen die anterior-posteriore Achse fest. Die anterior-posteriore Achse bei 
Drosophila geht auf den Konzentrationsgradienten der Morphogene zurück, die von den Maternaleffektgenen bicoid (a) und nanos (b) codiert 
werden. Gemeinsam sorgen die Proteine Bicoid und Nanos für die Etablierung eines Konzentrationsgradienten von Hunchback (c) 


■ Lückengene organisieren breite Banden längs der anterior¬ 
posterioren Achse. Mutationen in den Lückengenen führen 
zu Lücken im Körperbauplan - mehrere larvale Segmente 
werden nicht gebildet. 

■ Paarregelgene unterteilen den Embryo in Einheiten von je¬ 
weils zwei Segmenten. Mutationen in Paarregelgenen führen 
dazu, dass dem Embryo jedes zweite Segment fehlt. 

■ Segmentpolaritätsgene bestimmen die Grenzen und die an¬ 
terior-posteriore Organisation der Segmente. Mutationen in 
den Segmentpolaritätsgenen können zu Segmenten führen, 
bei denen posteriore Strukturen durch spiegelbildliche ante¬ 
riore Strukturen ersetzt sind. 

Diese Gene werden sequenziell exprimiert (► Abb. 19.12). Die 
Produkte der Lückengene aktivieren die Paarregelgene und de¬ 
ren Produkte wiederum stimulieren die Segmentpolaritätsgene. 
Am Ende dieser Kaskade ist allen Zellkernen des Embryos „be¬ 
kannt“, zu welchem Segment der adulten Fliege sie gehören 
werden. 

Die nächste Reihe von Genen der Kaskade bestimmt die Form 
und die Funktion jedes einzelnen Segments. 


Animation 19.3 Pattern Formation 

www.Lifel le.com/al9. 3 

Media Clip 19.1 Spectacular Fly Development in 3D 

www.Life Ile.com/mc 19.1 

Hox-Gene Hox-Gene (Hox steht für Homöobox) codieren 
eine Familie von Transkriptionsfaktoren, die entlang der Kör¬ 
perlängsachse des Tierembryos in verschiedenen Kombinatio¬ 
nen exprimiert werden und das Zellschicksal innerhalb jedes 
einzelnen Segments festlegen. Die Expression der Hox-Gene 
teilt den Zehen in einem Kopfsegment mit, dass sie Augen 
bilden sollen, Zellen in einem Thoraxsegment erhalten die In¬ 
formation zur Bildung von Flügeln usw. Die Hox-Gene von 
Drosophila sind in zwei benachbarten Genclustern auf Chro¬ 
mosom 3 lokalisiert und haben die gleiche lineare Anordnung 
wie die von ihnen determinierten Segmente (►Abb. 19.13). 
Zum Zeitpunkt des Schlüpfens aus dem Ei sind die Segmente 
der Taufhegenlarve vollständig determiniert. Hox-Gene kom¬ 
men bei allen Tieren vor. Es handelt sich um homöotische 
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Abb. 19.12 Eine Genaktivierungskas¬ 
kade kontrolliert die Musterbildung 
beim Drosophila- Embryo, a Mater- 
naleffektgene induzieren Lückengene, 
Paarregelgene und Segmentpo¬ 
laritätsgene, die gemeinsam als 
Segmentierungsgene bezeichnet werden, 
b Zwei Lückengene, hunchback (orange) 
und Krüppel (grün), werden überlappend 
in der gelb gefärbten Region exprimiert. 
c Das Paarregel gen fushi tarazu wird in 
der dunkelblauen Region transkribiert, 
d Aktivität des Segmentpolaritätsgens 
engrailed (hellgrün) ist hier in einer 
etwas späteren Phase der Larvenent¬ 
wicklung zu sehen als in a. Am Ende 
dieser Kaskade ist eine Gruppe von Zell¬ 
kernen am Vorderende des Embryos 
determiniert, zum Beispiel für die Ent¬ 
wicklung des ersten Kopfsegments der 
adulten Fliege 


Maternaleffektgene bestimmen die anterior¬ 
posteriore Achse und induzieren drei Klassen 
von Segmentierungsgenen. 



Hox-Gene, die die 
Rolle eines jeden Seg 
ments definieren,... 


25J ... und Segmentpolaritätsgene, 

welche die Grenzen und die ante¬ 
rior-posteriore Orientierung eines 
jeden Segments bestimmen. 


Abb. 19.13 Hox-Gene legen in Drosophila die Iden¬ 
tität der Segmente fest. Zwei Cluster von Hox-Genen 
auf Chromosom 3 (Mitte) bestimmen die Funktion der 
Segmente in der adulten Fliege (oben). Diese Gene 
werden im Embryo (unten) exprimiert, bevor die Struk¬ 
turen der Segmente ausgebildet werden 



Thorax Abdomen 


In der adulten 
Fliege wird 
dieses Seg¬ 
ment ... 

_ J 


Kopf (T1-T3) 


Dieses Schema 
zeigt ungefähr, 
wo ein spezifi¬ 
sches Gen im 
Embryo expri¬ 
miert wird. 
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Gene, das bedeutet, dass eine Mutation in einem solchen Gen 
dazu führen kann, dass ein Organ durch ein anderes ersetzt 
wird. 

In Drosophila arbeiten die Maternaleffektgene, die Segmentie¬ 
rungsgene und die Hox-Gene Hand in Hand, um Schritt für 
Schritt - ausgehend von der unbefruchteten Eizelle - eine Lar¬ 
ve zu bilden. Doch woher ist bekannt, dass die Hox-Gene die 
Segmentidentität festlegen? Einen wichtigen Hinweis liefer¬ 
ten homöotische Mutationen. Eine Mutation in dem Hox-Gen 
Antennapedia führt dazu, dass am Fliegenkopf anstelle von An¬ 
tennen Beine wachsen. 



Die Mutation eines anderen Hox-Gens - Ultrabithorax - führt 
dazu, dass sich an einem Brustsegment, an dem normalerwei¬ 
se keine Flügel inserieren, ein Flügelpaar bildet. Die normale 
(Wildtyp-)Funktion der Hox-Gene ist also, den Körpersegmen¬ 
ten „mitzuteilen“, welches Organ sie ausbilden sollen. 

Das Antennapedia- und das Ultrabithorax- Gen codieren Tran¬ 
skriptionsfaktoren und besitzen eine 180 Basenpaare (bp) lange 
DNA-Sequenz, die man als Homöobox bezeichnet. Die Homöo¬ 
box codiert eine 60 Aminosäuren lange Aminosäuresequenz, 
die Homöodomäne. Diese erkennt und bindet spezifisch eine 
DNA-Sequenz in den Promotoren der Zielgene. Die Homöodo¬ 
mäne findet man in Transkriptionsfaktoren, die in zahlreichen 
Tieren mit einer anterior-posterioren Achse die Entwicklung 
kontrollieren. Die phylogenetische Bedeutung dieser gemein¬ 
samen Entwicklungslinien ist das Thema des nächsten Ab¬ 
schnitts. 

19.3 Wiederholung 

Kaskaden von Genaktivierungen bestimmen in Pflanzen 
und Tieren die Musterbildung und die sich anschließende 
Entwicklung von Organen. Die beteiligten Transkripti¬ 
onsfaktoren stellen häufig einen Konzentrationsgradien¬ 
ten eines Morphogens her oder reagieren auf einen sol¬ 
chen Gradienten. In Pflanzen wird das Zellschicksal oft 
von MADS-Box-Genen determiniert, in Tierembryonen 
sind teilweise Hox-Gene für die Determination verant¬ 
wortlich. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Funktion von Blütenorganidentitätsgenen zusam¬ 
menfassen können. 


■ die Wirkung von Organidentitätsgenen auf die Bildung 
von Blütenorganen anhand eines Beispiels beschrei¬ 
ben können. 

■ eine geeignete homöotische Mutation nennen können, 
mit der sich Blüten produzieren lassen, die eine be¬ 
stimmte Veränderung ihrer Organe aufweisen. 

■ erläutern können, inwiefern Mutationen für die Identi¬ 
fizierung von Organidentitätsgenen hilfreich waren. 

■ die Folgen einer veränderten nanos-Expression für 
einen sich entwickelnden Fliegenembryo Vorhersagen 
können. 


_ ? _ 

1. Was sind Organidentitätsgene, und wie wurden sie mithilfe 
von Mutationen identifiziert? Wie wirken sie hinsichtlich der 
Entstehung unterschiedlicher Pflanzenorgane zusammen? 

2. Wenn Sie eine Rose erzeugen wollten, die nur Kronblätter 
besitzt, welche Art homöotischer Mutation müssten Sie im 
Rosengenom vornehmen? 

3. Mithilfe biotechnologischer Verfahren ist es möglich, frem¬ 
de Gene, die mit einem starken Promotor gekoppelt sind 
und daher stark exprimiert werden, in eine Wirtszelle einzu¬ 
schleusen (Näheres zu Expressionsvektoren ► Abschn. 18.5). 
Was geschähe, wenn nanos in das Vorderende eines Droso¬ 
phila-Embryos inseriert und dort überexprimiert würde? 


Sie haben die Rolle der Genexpression bei der Regulation 
von Entwicklungsprozessen am Beispiel von zwei Modellor¬ 
ganismen - Arabidopsis und Drosophila - recht ausführlich 
kennengelemt. Beide nutzen Gene, die Transkriptionsfaktoren 
codieren, deren Synthese wiederum die Expression anderer Ge¬ 
ne steuert, deren Produkte wiederum an der Differenzierung 
und der Organbildung beteiligt sind. Handelt es sich dabei um 
grundlegende Vorgänge der Entwicklungsbiologie, und sind die¬ 
se Prozesse im Laufe der Evolution erhalten geblieben? 

19.4 Veränderungen der 

Genexpression sind die Basis 
für die Evolution von 
Entwicklungsprozessen 

Die Entdeckung von Genen, die bei Drosophila die Entwick¬ 
lung steuern, gab Biologen Werkzeuge an die Hand, mit denen 
sie die Entwicklung anderer Organismen untersuchen konnten. 
So nutzten die Wissenschaftler Nucleotidsequenzen der Homöo- 
box-DNA als Sonden für die Hybridisierung (► Abschn. 14.4), 
um in anderen Genomen nach ähnlichen Sequenzen zu suchen, 
und wurden in den Genen zahlreicher weiterer Organismen fün¬ 
dig. Durch diese und darauffolgende Entdeckungen traten Ähn¬ 
lichkeiten von molekularen Vorgängen, die an der Morphogenese 
von so unterschiedlichen Organismen wie Fliegen, Fischen und 
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Menschen beteiligt sind, immer stärker zu Tage. Die Befunde leg¬ 
ten nahe, dass sich molekulare Mechanismen, die den Phänotyp 
eines Organismus festlegen, von einem gemeinsamen Vorfahren 
ausgehend entwickelt haben, und dabei leichten Veränderungen 
unterworfen waren (wie der Phänotyp selbst). Wissenschaftler 
begannen, sich mit neuen Fragen zum Zusammenspiel zwischen 
Evolution und Individualentwicklung (Ontogenese) zu befassen, 
ein Forschungszweig, den man als evolutionäre Entwicklungs¬ 
biologie oder salopp auch als Evo-Devo bezeichnet. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Embryonalentwicklung vieler Tiere verläuft über ähnliche 
Wege. Ein Beispiel ist die Entwicklung der Augen von Insekten 
und Wirbeltieren. 

■ DNA-Sequenzen und regulatorische Proteine, die unterschied¬ 
lichen Entwicklungswegen gemeinsam sind, stellen einen ent¬ 
wicklungsgenetischen Werkzeugkasten dar. Genetische Schalter 
steuern die Verwendung dieses Werkzeugkastens. 

■ Von herausragender Bedeutung ist die Heterochronie, wie das 
Beispiel des sehr langen Giraffenhalses belegt. 

■ Im Verlauf der Evolution der Organismen haben sich Verän¬ 
derungen darin ergeben, wo, wann und in welchem Ausmaß 
Entwicklungsgene exprimiert werden. 

■ Räumliche Unterschiede in der Expression eines Entwicklungs¬ 
gens werden als Heterotopie bezeichnet, zeitliche Unterschiede 
als Heterochronie und mengenmäßige Unterschiede als Hetero¬ 
metrie. 


Was ist Evo-Devo? 

Evo-Devo basiert auf folgenden Prinzipien: 

■ Organismen verfügen über sehr ähnliche molekulare Mecha¬ 
nismen der Individualentwicklung, wie einen „Werkzeugkas¬ 
ten“, der mit regulatorischen Molekülen ausgestattet ist, die 
die Genexpression kontrollieren. 

■ Die regulatorischen Moleküle des Werkzeugkastens können 
unabhängig voneinander in unterschiedlichen Geweben und 
Körperregionen eingesetzt werden, wodurch ein modularer 
evolutionärer Wandel möglich wird. 

■ Unterschiede in der Entwicklung können auf zeitliche oder 
räumliche Veränderungen der Aktivität von regulatorischen 
Molekülen oder auch auf Veränderungen im Ausmaß ihrer 
Aktivität zurückgehen. 

■ Unterschiede zwischen einzelnen Arten können auf Ver¬ 
änderungen der Expression von Genen beruhen, die die 
Entwicklung steuern. 

■ Ein evolutionärer Wandel von Entwicklungsprozessen kann 
auf Umwelteinflüsse zurückgehen, die diese Entwicklungs¬ 
prozesse modulieren. 

Wie Sie in diesem Kapitel bereits erfahren haben, ist die Ab¬ 
folge von Genexpressionsereignissen an der Entwicklung eines 
vielzelligen Organismus aus einer befruchteten Eizelle maßgeb¬ 
lich beteiligt. Die Komplexität jedes Organismus veranlasste 
Biologen zu der Annahme, dass sich die Mechanismen, die aus 


einem Mausembryo ein adultes Tier entstehen lassen, sehr deut¬ 
lich von denen unterscheiden sollten, die für die Entwicklung 
einer adulten Fliege aus einem Fliegenembryo verantwortlich 
sind. Mit einem zunehmenden Erkenntnisgewinn offenbarte 
sich jedoch zum Erstaunen der Wissenschaftler eine große 
Ähnlichkeit zwischen den regulatorischen Genen, die in so un¬ 
terschiedlichen Organismen die Organbildung kontrollieren. 


Entwicklungssteuernde Gene ähneln sich, 
auch wenn die Organismen nur entfernt 
miteinander verwandt sind 

Bei den verschiedenen Tierarten hat sich etwa ein Dutzend sehr 
unterschiedlicher Augentypen entwickelt, wie das kameraartige 
Linsenauge der Wirbeltiere oder das aus Tausenden von Ein¬ 
zelaugen aufgebaute Komplexauge (Facettenauge) der Insekten. 
Obwohl sich die Augen von Insekten und Wirbeltieren unabhän¬ 
gig voneinander entwickelt haben, zeigt eine bemerkenswerte 
Entdeckung, dass an der Augenentwicklung in den Embryo¬ 
nen beider Gruppen gemeinsame Entwicklungswege beteiligt 
sind. 


Querverweis 

Der Aufbau der Augen wirbelloser Tiere und der Augen 
von Wirbeltieren wird in ► Abschn. 45.4 verglichen. 

Vor etwa einem Jahrhundert hatte man eine Drosophila-Mutante 
ohne Augen gefunden und diese Mutante als eyeiess bezeichnet. 


Für viele Jahrzehnte blieb diese im Labor entstandene Mutation 
ein Kuriosum, bis die schweizer Evolutionsbiologen Rebecca 
Quiring und Walter Gehring in den 1990er-Jahren das Pro¬ 
teinprodukt des Wildtypgens isolierten. Die Wissenschaftler 
identifizierten das Protein als Transkriptionsfaktor, der die Ex¬ 
pression von Genen reguliert, die an der Augenentwicklung 
beteiligt sind. Doch wie sind sie zu dieser Erkenntnis gelangt? 
Quiring und Gehring stellten rekombinante DNA-Konstrukte 
her, durch die sich das eyeless -Gen des Wildtyps in unter¬ 
schiedlichen embryonalen Geweben transgener Fliegen expri- 
mieren ließ. In diesen Experimenten entstanden adulte Fliegen 
mit zusätzlichen Augen an verschiedenen Körperteilen - wie 
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auf den Beinen, unter den Flügeln und auf den Antennen - 
abhängig davon, wo das eyeless- Gen im Embryo exprimiert 
wurde. 

Eine große Überraschung erwartete die Wissenschaftler jedoch, 
als sie das eyeless- Gen sequenzierten und seine Nucleotidse- 
quenz mit in Datenbanken gespeicherten Sequenzen bekannter 
Gene abglichen. Die Analyse ergab, dass die Sequenz des eye- 
less- Gens der Sequenz von Pax6 ähnelt, einem Gen aus Mäusen, 
das in mutierter Form zur Entwicklung von sehr kleinen Au¬ 
gen führt. Könnten die so unterschiedlichen Augentypen von 
Fliegen und Mäusen einfach nur Variationen eines allgemein 
verbreiteten Augenentwicklungsmotivs sein? Um die funktio¬ 
nelle Ähnlichkeit zwischen dem Insekten- und dem Säugergen 
zu überprüfen, wiederholten die Biologen die Genexpressions¬ 
experimente, verwendeten jedoch das Pax6- Gen aus der Maus 
statt des eyeless- Gens aus der Taufliege. Auch hier entwickelten 
sich Augen an unterschiedlichen Körperteilen der Fliege. Ein 
Gen, dessen Expression normalerweise zur Entwicklung eines 
Linsenauges beim Säuger führt, leitete nun die Entwicklung ei¬ 
nes Komplexauges eines Insekts ein - also eines vollkommen 
anderen Augentyps. 

Wir müssen im phylogenetischen Stammbaum sehr weit zu¬ 
rückgehen, bis wir auf den letzten gemeinsamen Vorfahren von 
Taufliege und Maus treffen - mehr als 600 Mio. Jahre. Das eye¬ 
less- und das Pax6- Gen enthalten Sequenzen, die bei diesen 
beiden Tieren wie auch bei ganz anderen Tierarten hoch kon¬ 
serviert sind. Biologen bezeichnen solche Gene als homolog. 
Das bedeutet, sie haben sich ausgehend von einem Gen eines 
gemeinsamen Vorfahren entwickelt. 

In den vergangenen Jahren wurde nachgewiesen, dass zahlrei¬ 
che homologe Gene (Bestandteile des regulatorischen Werk¬ 
zeugkastens) die Entwicklung selbst von nur sehr entfernt 
miteinander verwandten Arten zu kontrollieren vermögen. Ho¬ 
möotische Gene der Taufliege wie Antennapedia und Ultrabi¬ 
thorax (Antp im Antennapedia- bzw. Ubx im Bithorax- Cluster, 
► Abb. 19.14) ähneln beispielsweise Genen der Maus (und 
des Menschen), die eine ähnliche Funktion bei der Steuerung 
von Entwicklungsvorgängen übernehmen. Diese Entdeckung 
weist darauf hin, dass die Positionsinformation, die diese Gene 
liefern, erhalten geblieben ist, auch wenn sich die an den ent¬ 
sprechenden Stellen gebildeten Strukturen geändert haben. Be¬ 
merkenswerterweise sind die Gene auf den Chromosomen von 
Taufliege und Maus in der gleichen Reihenfolge angeordnet, wie 
sie entlang der anterior-posterioren Achse der Embryonen expri¬ 
miert werden (► Abb. 19.14). 

Ausgehend von diesen und anderen Befunden haben Biologen 
die Hypothese formuliert, dass bestimmte Entwicklungsmecha¬ 
nismen, die von spezifischen Nucleotidsequenzen kontrolliert 
werden, einen entwicklungsgenetischen Werkzeugkasten bil¬ 
den. Dessen Bestandteile dürften im Verlauf der Evolution 
unzählige Male modifiziert, umsortiert und in unterschiedlichen 
Kombinationen eingesetzt worden sein, um die faszinierende 
Vielfalt der Organismen zu schaffen, wie wir sie heute kennen. 

Eine Möglichkeit, die Ausstattung dieses Werkzeugkastens zu 
modifizieren, ist die Genduplikation. Wie ►Abb. 19.13 zeigt, 
handelt es sich bei Antennapedia und Bithorax nicht um ein¬ 
zelne Gene, sondern um Gencluster, die unter anderem die 


Thorax Abdomen 

Kopf (T1-T3) (A1-A8) 



Drosophila 

Hox-C 


■■ - MM 



Abb. 19.14 Regulatorische Gene zeigen ähnliche Expressionsmus- 
ter. Homologe Gene, die ähnliche Transkriptionsfaktoren codieren, 
werden längs der anterior-posterioren Achse von Insekten und Wirbel¬ 
tieren in ähnlichen Mustern exprimiert. Von den Hox-Genen der Maus 
(und des Menschen) gibt es zahlreiche Kopien; eine einzelne Mutation 
hat daher keine schwerwiegenden Auswirkungen 


Gene Antp bzw. Ubx enthalten und innerhalb derer sich je¬ 
des Gen etwas von den anderen unterscheidet. Als Sie sich 
in ►Abschn. 17.3 mit Genfamilien befasst haben, haben Sie 
festgestellt, dass jeder Vertreter einer Genfamilie aus einem ein¬ 
zigen Vorläufergen hervorgegangen ist. So verhält es sich auch 
mit den Entwicklungsgenen. Durch Genduplikationen haben 
sich die Hox-Gene vermehrt und durch anschließende Mutatio¬ 
nen haben sie sich auseinanderentwickelt und codieren heute 
unterschiedliche Strukturen in verschiedenen Körpersegmen¬ 
ten: 



dupliziertes 

Segment 


Zeit- > 


Querverweis 

In ►Abschn. 23.3 wird besprochen, dass die meisten 
neuen Funktionen in einem Organismus die Folge einer 
Genduplikation sind. 
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Genetische Schalter steuern die Verwendung 
des entwicklungsgenetischen Werkzeugkastens 

Entwicklungsmodule sind funktionelle Einheiten aus Genen 
und verschiedenen Signalwegen, die morphologische Struk¬ 
turen determinieren, welche auf einen gemeinsamen Satz an 
genetischen Instruktionen zurückgehen. Solche Entwicklungs¬ 
module können sich innerhalb einer Art unabhängig voneinan¬ 
der verändern. Die Grundlage hierfür sind Mechanismen, die 
als genetische Schalter bezeichnet werden und die Verwendung 
des genetischen Werkzeugkastens steuern. Zu diesen Schaltern 
gehören: 

■ Promotoren von Genen und die an sie bindenden Transkrip¬ 
tionsfaktoren, 

■ Enhancer und Repressoren, die die Wechselwirkungen zwi¬ 
schen den Transkriptionsfaktoren und den Promotoren mo¬ 
dulieren, 

■ Signalmoleküle, die Signalwege oder die Genexpression ak¬ 
tivieren, 

■ Bestandteile von Signaltransduktionswegen, die die Signal¬ 
übertragung und ihre Wirkung vermitteln. 


Querverweis 

Auf welche Weise Transkriptionsfaktoren als Induktoren 
oder Repressoren der Genexpression wirken, wurde in 
► Abschn. 16.2 besprochen. 


Jedes Gen wird von einer Vielzahl an Schaltern reguliert, so- 
dass sich ein räumliches Expressionsmuster ergibt. Elemente 
des genetischen Werkzeugkastens können auf diese Weise an 
vielen Entwicklungsprozessen beteiligt sein, während sich ein¬ 
zelne Module unabhängig voneinander entwickeln. 

Animation 19.4 Modularity 

www.Lifel le.com/al9.4 

Im Verlauf der Evolution hat ein Wandel der Funktionen von 
genetischen Schaltern zu Veränderungen der Formen und Funk¬ 
tionen von Organismen geführt. Die Entwicklung der Flügel bei 
einem Insekt wie Drosophila kann Ihnen dies verdeutlichen. 
Drosophila gehört zur Insektengruppe der Diptera (Zweiflüg¬ 
ler oder Dipteren, umfasst Fliegen und Mücken). Das bedeutet, 
dass sie anders als andere Insekten lediglich zwei und nicht vier 
Flügel besitzen. Das Flügelpaar der Dipteren entwickelt sich am 
zweiten Thoraxsegment, wo das Hox-Gen Antennapedia ( Antp ) 
exprimiert wird. Antp wird auch im dritten Thoraxsegment ex- 
primiert, doch bei den Dipteren trägt dieses Segment sogenannte 
Schwingkölbchen (Halteren), stark zurückgebildete Flügel, die 
während des Fluges als Stabilisatoren dienen. Der entscheiden¬ 
de Unterschied zwischen den beiden Thoraxsegmenten ist die 
Expression eines weiteren Hox-Gens mit der Bezeichnung Ul¬ 
trabithorax ( Uhx ), das gemeinsam mit Antp im dritten Segment 
exprimiert wird (► Abb. 19.15). Bei den Dipteren reprimiert das 
Ubx-Protein die Funktion des Antp-Proteins. Wird Ubx durch 
eine Mutation inaktiviert, bildet sich auch am dritten Thorax¬ 
segment ein Flügelpaar, wie es bei anderen Insektengruppen 
üblich ist. Eine einfache genetische Veränderung führt daher zu 
einer wesentlichen morphologischen Besonderheit der Dipteren. 


Abb. 19.15 Genetische Schalter kontrollieren die 
Differenzierung von Segmenten. Die Bindung eines ein¬ 
zelnen Proteins - Ultrabithorax (Ubx) - bestimmt, ob bei 
Fliegen ein Thoraxsegment vollständige Flügel ausbildet 
oder Schwingkölbchen (Halteren) 
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Länge 


fressen Samen 
und Insekten 



Höhe/Breite des Schnabels gering 

CaM-Menge niedrig: 
Schnabel kurz 


I 



Nahrung: Kaktusblüten Nahrung: Kaktusblüten brechen brechen hartschalige 

und Früchte und Früchte Samen auf große Samen auf 


BMP4-Menge niedrig: 


BMP4-Menge niedrig 


BMP4-Menge mittel: 


BMP4-Menge früh 

Höhe/Breite des 


bis mittel: Höhe/Breite 


Höhe/Breite des 


hoch: Höhe/Breite des 

Schnabels gering 


des Schnabels mittel 


Schnabels mittel 


Schnabels groß 

CaM-Menge hoch: 


CaM-Menge hoch: 


CaM-Menge niedrig: 


CaM-Menge niedrig: 

Schnabel verlängert 


Schnabel verlängert 


Schnabel kurz 


Schnabel kurz 



Kaktusgrundfink Opuntiengrundfink Mittelgrundfink Großgrundfink 

(G. scandens) (G. conirostris) (G. fortis) (G. magnirostris) 


Abb. 19.16 Heterometrie und Finkenschnäbel, a Um unterschiedliche Vogelarten miteinander vergleichen zu können, werden ihre Schnäbel in 
drei Dimensionen vermessen (Länge, Breite und Höhe), b Bei den Galapagosfmken können Mutationen, die zu unterschiedlichen Expressions¬ 
mustern von BMP4 und Calmodulin (CaM) führen, für die verschiedenen Schnabelgrößen und -formen der verschiedenen Arten verantwortlich 
sein. Mithilfe der unterschiedlich gestalteten Schnäbel erschließen sich die Tiere verschiedene Nahrungsquellen 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 19.15: Was würde geschehen, wenn Ubx 
gentechnisch so verändert würde, dass es in allen drei Thorax¬ 
segmenten eines Schmetterlingsembryos exprimiert wird? 


Durch Modularität sind Veränderungen 
des Genexpressionsmusters möglich 

Modularität der Entwicklung bedeutet, dass molekulare Ent¬ 
wicklungsprozesse, beispielsweise die Bildung von Organen, 
funktionelle Einheiten darstellen, die unabhängig voneinan¬ 
der ablaufen. So wächst bei der Antennapedia- Mutante, die 
in ► Abschn. 14.3 besprochen wurde, zwar ein Bein, wo sich 
normalerweise eine Antenne ausbilden sollte, doch der Rest 
des Segments bildet normale Strukturen. Durch die Modula¬ 
rität können die zeitlichen und räumlichen Abläufe von Ent¬ 
wicklungsprozessen einem Wandel unterliegen, ohne dass der 


gesamte Organismus von der Veränderung betroffen ist. Solche 
Verschiebungen finden auf unterschiedlichen Ebenen statt. 

Heterometrie Ein bemerkenswertes Beispiel für Heterome¬ 
trie (vom griechischen heteros für „verschieden“ und metrikos 
für „das Maß betreffend“) ist die Entwicklung des Schnabels 
von Galapagosfmken (auch als Darwinfinken bezeichnet), der 
bei einigen Arten groß und kräftig ist, um Samen aufzubre¬ 
chen, bei andere Arten hingegen lang und dünn, geeignet für 
die Suche nach Insekten als Nahrung. Nachdem Charles Dar¬ 
win von seiner Weltumsegelung zurückgekehrt war, notierte er 
1839 über seinen Aufenthalt auf den Galapagosinseln (über¬ 
setzt): „Wenn man diese Abstufung und strukturelle Vielfalt 
bei einer so kleinen, eng miteinander verwandten Gruppe von 
Vögeln betrachtet, dann möchte man glauben, dass von einer ur¬ 
sprünglich auf diesem Archipel geringen Zahl an Vögeln diese 
eine Art auserwählt und für unterschiedliche Zwecke modifi¬ 
ziert wurde.“ 

Darwin hatte, im Gegensatz zu uns heute, keine Vorstellung 
von den genetischen Grundlagen, auf denen eine solche Mo- 
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difikation hätte beruhen können. Die Gestalt der Schnäbel ist 
bereits festgelegt, wenn die Jungen aus den Eiern schlüpfen, 
sie muss demnach im Verlauf ihrer Entwicklung determiniert 
worden sein. Der Schnabel entwickelt sich aus Gewebe am 
Vorderende des Embryos, aus dem der Gesichtsschädel hervor¬ 
geht. Zellteilungen in diesem embryonalen Gewebe werden von 
Signalproteinen kontrolliert, darunter BMP4 (bone morphoge- 
netic protein 4); ein weiteres Kontrollprotein ist Calmodulin. Ist 
BMP4 zu einem frühen Zeitpunkt in großen Mengen vorhan¬ 
den, entwickelt sich ein breiter und hoher Schnabel, ist dagegen 
Calmodulin in einer frühen Entwicklungsphase in großen Men¬ 
gen anwesend, dann bildet sich ein langer dünner Schnabel 
(► Abb. 19.16). Die Gestalt der Schnäbel wird also von Abwei¬ 
chungen in der Proteinsynthese beeinflusst. 

Heterochronie Ein Beispiel für Heterochronie (vom grie¬ 
chischen chronos für „Zeit“) ist die Evolution des Giraffen¬ 
halses. Wie bei nahezu allen Säugetieren (mit Ausnahme von 
Seekühen und Faultieren), enthält der Hals einer Giraffe sieben 
Halswirbel. Ein Giraffenhals ist daher nicht länger als andere 
Hälse, weil Wirbel hinzugefügt wurden, sondern weil die ein¬ 
zelnen Halswirbel der Giraffe viel länger sind als bei anderen 
Säugetieren (► Abb. 19.17). 

Das Knochen Wachstum bei Säugetieren geht auf die Prolifera¬ 
tion von knorpelbildenden Zellen zurück, die als Chondrocy- 
ten bezeichnet werden. Gestoppt wird das Knochen Wachstum 
durch ein Signal, das zur Apoptose (dem kontrollierten Zell¬ 
tod; ► Abschn. 11.6) der Chondrocyten und zur Kalzifizierung 
der Knochenmatrix führt (► Abschn. 47.3). Bei Giraffen ist der 
Signalübertragungsprozess in den Halswirbeln verzögert, wo¬ 
durch diese über einen längeren Zeitraum wachsen, als es bei 
anderen Säugetieren der Fall ist. Möglich war die Entwicklung 
eines längeren Halses, da sich der zeitliche Ablauf der Expressi¬ 
on der relevanten Gene im Verlauf der Evolution verändert hat. 

Heterotopie Veränderungen im räumlichen Expressionsmus¬ 
ter eines entwicklungssteuemden Gens werden als Heterotopie 
(vom griechischen topos für „Ort“) bezeichnet. Ein Beispiel für 
die Heterotopie ist die unterschiedliche Entwicklung der Füße 
von Enten und Hühnern. Die Füße aller Vogelembryonen be¬ 
sitzen Häute zwischen ihren Zehen. Diese Häute bleiben bei 
der adulten Ente (und anderen Wasservögeln) erhalten, nicht je¬ 
doch bei adulten Hühnern (und anderen Nicht-Wasservögeln). 
Sie verlieren die Häute durch die Anwesenheit des BMP4-Si- 
gnalproteins, das auch an der Schnabelentwicklung beteiligt ist, 
wie Sie bereits erfahren haben. Es ist damit ein weiteres Beispiel 
für die Nutzung eines gemeinsamen genetischen Werkzeugkas¬ 
tens, um unterschiedliche Entwicklungen einzuleiten. 

BMP4 leitet in den Hautzellen eine Apoptose ein, wodurch die 
Zwischenzehenhäute zerstört werden. Die Füße von Enten- und 
Hühnerembryonen exprimieren beide das BMP4 -Gen in ihren 
Zwischenzehenhäuten, aber sie unterscheiden sich in der Ex¬ 
pression des Gremlin- Gens, das ein BMP4-Inhibitor-Protein co¬ 
diert (►Abb. 19.18). Bei Enten wird im Gegensatz zu Hüh¬ 
nern das Gremlin -Gen auch in den Zwischenzehenzellen expri- 
miert. Das Gremlinprotein hindert das BMP4-Protein daran, die 


a Giraffe 


y 



Abb. 19.17 Heterochronie bei der Entwicklung eines längeren Hal¬ 
ses. Sowohl die Giraffe (a) als auch der Mensch (b; nicht maßstabs¬ 
getreu dargestellt) besitzen sieben Halswirbel. Bei der Giraffe sind die 
Wirbel jedoch wesentlich länger (etwa 25 cm im Vergleich zu 1,5 cm), 
da deren Wachstumsphase während der Entwicklung länger andauert 
als beim Menschen. Solche Unterschiede im zeitlichen Ablauf eines 
Entwicklungsprozesses bezeichnet man als Heterochronie 

Apoptose in den Zwischenzehenhäuten zu initiieren; das Ergeb¬ 
nis ist ein Fuß, dessen Zehen durch Schwimmhäute verbunden 
sind. Werden die Füße eines Hühnerembryos experimentell mit 
Gremlinprotein behandelt, entwickeln sich entenartige Füße. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 19.18: Was würde geschehen, wenn in den 
Füßen von Entenembryonen die Gremlin -Expression gehemmt 
würde? 


19.4 Wiederholung 

Ein entwicklungsgenetischer Werkzeugkasten, bestehend 
aus hoch konservierten, regulatorischen Genen, die Tran¬ 
skriptionsfaktoren codieren, steuert die Musterbildung in 
vielzelligen Organismen. Die Gene des Werkzeugkastens 
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Fuß eines Huhns Fuß einer Ente 


wirken unabhängig voneinander auf unterschiedliche Mo- 
dule des sich entwickelnden Embryos. Die Expression 
solcher Entwicklungsgene kann sich auf unterschiedliche 
Weise zwischen einzelnen Arten unterscheiden. Sie kann 
das Ausmaß der Expression betreffen (Heterometrie), den 
Zeitpunkt der Expression (Heterochronie) oder auch den 
Ort der Expression (Heterotopie). 



Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Hypothese „Entwicklungsgene sind hoch konser¬ 
viert“ mit einem Beispiel belegen können. 

■ eine schlüssige Erläuterung dafür liefern können, wie 
sich im Laufe der Evolution bei verschiedenen Po¬ 
pulationen einer Art (oder auch eng miteinander ver¬ 
wandter Arten) Unterschiede in genetischen Schaltern 
entwickeln konnten. 

■ Ergebnisse von Experimenten zur Bedeutung von 
BMP4 für die Schnabelentwicklung interpretieren 
können. 


_ 7_ 

1. Inwiefern liefern die Experimente mit dem Pax6- und dem 
eyeless -Gen Hinweise darauf, dass Gene, die die Entwick¬ 
lung steuern, hoch konserviert sind? 

2. In einer Reihe von Experimenten an Hühnerembryonen 
injizierten Wissenschaftler unterschiedliche Konzentratio¬ 
nen von BMP4 in die Region der Embryonen, in der sich der 
Schnabel bildet. Zu einem späteren Zeitpunkt der Embryo¬ 
nalentwicklung ermittelten die Wissenschaftler die Abmes¬ 
sungen des Schnabelknorpels. Welche Schlussfolgerungen 
hinsichtlich der Bedeutung von BMP4 für die Schnabelent¬ 
wicklung können Sie aus den in der ► Tabelle aufgeführten 
Daten ziehen? 


Menge an BMP4 
(willkürliche Einheiten) 
0 (Kontrolle) 

0,1 

0,3 

1,0 


Knorpeldurchmesser 

(mm) 

0,5 

0,7 

1,0 

1,8 


ln den Zwischen¬ 
zehenhäuten des 
Huhns wird kein 
Gremlinprotein 
(ein BMP4-lnhibitor) 
gebildet. 



In den Zwischen¬ 
zehenhäuten der 
Ente wird das 
Gremlinprotein 
gebildet (Pfeile). 



In den Zwischen¬ 
zehenhäuten fin¬ 
det Apoptose 
statt, sodass die 
Zehen der adulten 
Tiere voneinander 
getrennt sind. 



Bei der Ente 
bleiben die 
Zwischen¬ 
zehenhäute 
als Schwimm¬ 
häute erhalten. 

J 


Abb. 19.18 Die Heterotopie der Gremlin -Expression korreliert mit 
Veränderungen im Bau des Fußes. Die linke Spalte von Fotos zeigt 
die Entwicklung eines Hühnerfußes, die rechte Spalte die eines Enten¬ 
fußes. Das Gremlinprotein im Entenfuß hemmt BMP4 und verhindert 
die Apoptose der embryonalen Zwischenzehenhäute (Schwimmhäute) 


19.5 Veränderungen von 

Entwicklungsgenen können 
die Evolution beeinflussen 


3. Plasmodium vivax ist ein Protist, der eine Form der Mala¬ 
ria verursacht. Gelangt P. vivax in den Blutstrom, heftet sich 
der Erreger an ein Glykoprotein auf den Erythrocyten. Eini¬ 
ge Populationen des Menschen in Afrika sind immun gegen 
P. vivax , da ihren Erythrocyten das Glykoprotein fehlt. In 
einer Reihe von Geweben wird die Transkription des Gly- 
koproteins von einem Enhancer beeinflusst. Der Enhancer, 
der normalerweise in Vorstufen der Erythrocyten syntheti¬ 
siert wird, ist bei Individuen, die immun gegen diese Form 
der Malaria sind, mutiert. Was zeigt dieses Beispiel hinsicht¬ 
lich der Evolution der Individualentwicklung? 


Die genetischen Schalter, die in unterschiedlichen Regionen des 
Embryos die Entwicklung von verschiedenen Strukturen erlau¬ 
ben, können auch zur Entstehung von entscheidenden morpho¬ 
logischen Unterschieden zwischen Arten führen. Die zeitliche, 
räumliche und mengenmäßige Verschiebung der Expression ei¬ 
nes genetischen Schalters (z. B. bei der Gremlin- Expression) 
kann morphologische Veränderungen nach sich ziehen (z. B. 
Füße mit und ohne Schwimmhäute), die wiederum einer natür¬ 
lichen Selektion unterliegen. 
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Fliegen 

Mücken 

Tagfalter 

Nachtfalter 

Käfer 


In der Stammlinie der Insekten verhin¬ 
dert eine Mutation im Ubx-Gen, dass 
sich an den Abdominalsegmenten 
Extremitäten bilden. 

AT 


Insekt 



Krebstiere 


Tausendfüßer 

Spinnentiere 

Stummelfüßer 


Tausendfüßer 



Die meisten anderen Arthropoden 
besitzen (oft stark abgewandelte) 
Abdominalextremitäten. 


— 


Abb. 19.19 Eine Mutation in einem Hox-Gen veränderte die Beinzahl bei Insekten. In der Insektenstammlinie der Arthropoden führte eine 
Mutation im Ubx-Gen zu einem Ubx-Protein, das die Expression des zur Beinbildung erforderlichen D//-Gens hemmt. Da die meisten Insekten 
in ihren Abdominalsegmenten dieses modifizierte Ubx-Gen exprimieren, bilden sich an diesen Segmenten keine Extremitäten aus (blau unterlegte 
Gruppe). Lediglich die urtümlichen Springschwänze (Collembolen) zweigen noch vor dieser Mutation ab und besitzen Abdominalextremitä¬ 
ten. Auch die Tausendfüßer bilden ein nichtmodifiziertes Ubx-Protein und entwickeln an ihren Abdominalsegmenten Laufbeine. Noch unklar 
ist, warum Spinnentiere an bestimmten Abdominalsegmenten ebenfalls keine Extremitäten haben (doch zumindest sind ihre Fächerlungen und 
Spinnwarzen von solchen abgeleitet) 


Auf den Punkt gebracht 

■ Die Veränderung eines regulatorischen Gens bzw. Proteins kann 
die Entwicklung grundlegend verändern. 

■ Einander ähnliche Veränderungen der Genexpression in isolier¬ 
ten Organismenpopulationen können zum selben evolutionären 
Ergebnis führen. 

Der französische Genetiker Francis Jacob formulierte 1977 die 
bemerkenswerte Erkenntnis, dass die Evolution eher wie ein 
Bastler arbeite, der neue Dinge hervorbringt, indem er vorhan¬ 
dene Materialien neu kombiniert und dabei leicht abwandelt, 
und nicht wie ein Ingenieur, der vollkommen frei eine grund¬ 
legend neue Konstruktion entwickelt (z. B. einen Düsenantrieb, 
der einen Propellerantrieb ersetzen soll). Wie Sie gesehen ha¬ 
ben, wird die Evolution des Phänotyps nicht vom Erwerb 
völlig neuer Gene bestimmt, sondern sie ist geprägt von der 
„Bastelei“ mit Expressionsmustern bereits existierender Gene. 
Entwicklungssteuernde Gene und ihre Expression beschränken 
die Evolution daher auf zweierlei Weise: 

■ Nahezu alle evolutionären Neuerungen sind Modifikationen 
bereits existierender Strukturen. 

■ Der grundlegende Satz regulatorischer Gene, die die Ent¬ 
wicklung kontrollieren, ist weitestgehend konserviert; das 
bedeutet, Veränderungen finden im Verlauf der Evolution nur 
sehr langsam statt. 


Zu bedenken ist hierbei zusätzlich, dass die evolutionäre Ab¬ 
wandlung von Organismen bei „laufendem Betrieb“ erfolgen 
muss, was allein aus diesem Grund eine völlige Neukonstruk¬ 
tion ausschließt. Die Evolution als „Bastler“ muss also ununter¬ 
brochen laufende Motoren umbauen. 


Mutationen in Entwicklungsgenen können 
zu grundlegenden morphologischen 
Veränderungen führen 

Gelegentlich wird eine entscheidende morphologische Abwei¬ 
chung durch die Veränderung eines regulatorischen Moleküls 
selbst und nicht durch eine Verschiebung seiner Expressions¬ 
stärke oder auch seiner zeitlichen oder räumlichen Expression 
hervorgerufen. Das Gen, welches in Arthropoden die Zahl der 
Beine kontrolliert, ist ein exzellentes Beispiel dafür. Arthropo¬ 
den bestehen aus Kopf, Thorax und Abdomen, jeder Körperteil 
mit einer unterschiedlichen Zahl an Segmenten. Insekten wie 
Drosophila besitzen an ihren drei Thoraxsegmenten insgesamt 
drei Beinpaare. Tausendfüßer bilden dagegen an zahlreichen 
Thorax- und Abdominalsegmenten Beinpaare aus, eine Unter¬ 
gruppe, die Diplopoden, sogar zwei Beinpaare pro Segment. 
Alle Arthropoden exprimieren das Distal-less -Gen (Dil), das für 
die Extremitätenbildung an den Segmenten essenziell ist. Bei 




















19.5 Veränderungen von Entwicklungsgenen können die Evolution beeinflussen 


601 


Insekten wird die D//-Expression in den Abdominalsegmenten 
dagegen durch das Produkt des Hox-Gens Ubx abgeschal¬ 
tet. Ubx wird in den Abdominalsegmenten aller Arthropoden 
gebildet, übernimmt in den unterschiedlichen Arten jedoch ver¬ 
schiedene Funktionen. Bei Tausendfüßern wird Ubx zusammen 
mit Dil exprimiert und fördert so die Bildung von Beinen. 
Während der Evolution der Insekten führte eine Mutation der 
Nucleotidsequenz in Ubx zu einem modifizierten Ubx-Protein, 
das die D//-Expression in den Abdominalsegmenten reprimiert 
und so dort die Ausbildung von Extremitäten verhindert. Wie 
ein Stammbaum der Arthropoden zeigt, trat diese Mutation in 
Ubx bei einem Vorfahren der Insekten auf und korreliert mit dem 
Phänomen, dass an ihren Abdominalsegmenten keine Extremi¬ 
täten gebildet werden (► Abb. 19.19). 

_ 7_ 

Frage zu ► Abb. 19.19: Welcher Phänotyp ist zu erwarten, wenn 
man Ubx aus Tausendfüßern in gentechnisch veränderten Tau¬ 
fliegen exprimieren würde? 


Konservierte Entwicklungsgene können 
zu einer konvergenten Evolution führen 


Da die entwicklungssteuernden Gene so stark konserviert sind, 
ist es wahrscheinlich, dass sich ähnliche Merkmale wiederholt 
entwickeln, insbesondere bei eng miteinander verwandten Ar¬ 
ten. Diesen Vorgang bezeichnet man als konvergente Evolution 
oder Konvergenz. 

Ein alternativer Ausdruck für konvergente Evolution ist par¬ 
allele Evolution. Manche Autoren unterscheiden allerdings 
zwischen konvergenter und paralleler Evolution; diese früher 
noch sinnvolle Aufspaltung in zwei Kategorien ist jedoch aus 
heutiger Kenntnis der Komplexität und Vernetzung genetischer 
und evolutionärer Vorgänge nicht mehr haltbar, da es zu viele 
Ausnahmen gibt. Das Vokabular sollte daher bereinigt werden. 
In diesem Buch wird durchgehend für sämtliche Fälle von unab¬ 
hängiger Evolution eines Phänotyps der Ausdruck „konvergente 
Evolution“ bzw. „Konvergenz“ verwendet. 

Ein gutes Beispiel für eine Konvergenz liefert ein kleiner Fisch, 
der Dreistachelige Stichling (Gasterosteus aculeatus). Stichlin¬ 
ge sind im Atlantischen und Pazifischen Ozean weit verbreitet 
und kommen auch in vielen Süßwasserseen und Flüssen vor. 
Marine Populationen verbringen den Großteil ihres Lebens im 
Meer, kehren jedoch zur Paarung in das Süßwasser zurück. Süß¬ 
wasserpopulationen, die in Seen leben, kommen dagegen zu 
keinem Zeitpunkt ihres Lebens mit Salzwasser in Kontakt. 

Genetische Befunde zeigen, dass sich die Süßwasserpopulatio¬ 
nen mehrmals unabhängig aus marinen Populationen entwickelt 
haben. Marine Stichlinge besitzen einige spezifische Struktu¬ 
ren, die sie vor marinen Fressfeinden schützen. Es handelt sich 
um Knochenschilde sowie gut entwickelte Dorsal- und Ventral¬ 
stacheln, die das Maul von Fressfeinden aufschlitzen können. 
Die Süßwasserpopulationen sind nicht von solchen Fressfein¬ 
den bedroht; bei ihnen sind die Knochenschilde weitestgehend 


Marine Stichlinge tragen Knochen¬ 
schilde und kräftige Stacheln. 


Dorsalstacheln 



Pitxi- Expression 
(von unten 
gesehen) 



Abb. 19.20 Konvergente Evolution bei Stichlingen. Das Entwick¬ 
lungsgen Pitxl codiert einen Transkriptionsfaktor, der die Bildung von 
Knochenschilden und Stacheln stimuliert. Das Gen ist im marinen 
Stichling aktiv, in den verschiedenen Süßwasserpopulationen jedoch 
mutiert und daher inaktiv. Die Tatsache, dass die Mutation in geogra¬ 
phisch weit entfernt und voneinander isoliert lebenden Populationen 
vorkommt, ist ein Hinweis auf eine konvergente Evolution 


zurückgebildet, und die Dorsal- wie auch die Ventralstacheln 
sind viel kürzer oder fehlen ganz (► Abb. 19.20). 

Die morphologischen Unterschiede zwischen Salz wasser- und 
Süßwasserpopulationen werden nicht durch Umweltbedingun¬ 
gen induziert. Marine Arten, die in Süßwasser umgesiedelt 
werden, bilden weiterhin Stacheln aus. Die Unterschiede gehen 
auf die Expression eines einzigen regulatorischen Gens zurück, 
welches die Entwicklung beeinflusst, Pitxl . Pitxl codiert einen 
Transkriptionsfaktor, der normalerweise in den Körperregionen 
des sich entwickelnden Embryos synthetisiert wird, die sich zu 
Kopf, Rumpf, Schwanz und Becken des marinen Stichlings ent¬ 
wickeln. In über einen langen Zeitraum hinweg voneinander 
isolierten Süßwasserpopulationen aus Kanada, Großbritannien, 
den USA und Island wird das Gen im Beckenbereich nicht mehr 
exprimiert und es entwickeln sich keine Stacheln. Das glei¬ 
che Gen hat sich also in mehreren unabhängigen Populationen 
jeweils so verändert, dass ein ähnlicher Phänotyp ausgebildet 
wird - dies ist ein auffälliges Beispiel für konvergente Evo¬ 
lution. 

19.5 Wiederholung 

Eine Mutation in einem Gen, das die Entwicklung steuert, 
kann zu entscheidenden morphologischen Unterschieden 
zwischen Organismen führen. Diese Unterschiede sind 
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wiederum das Rohmaterial für die Evolution durch na¬ 
türliche Selektion. Ähnliche Umweltbedingungen führen 
durch Selektion zu ähnlichen Anpassungen. Dass viele re¬ 
gulatorische Gene, die an der Entwicklung beteiligt sind, 
konserviert sind, macht es noch wahrscheinlicher, dass 
sich ähnliche Merkmale wiederholt entwickeln. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie Mutationen in Entwicklungsge¬ 
nen zur Diversität des Körperbauplans von Arthropo¬ 
den geführt haben. 

■ erläutern können, inwiefern die Unterschiede zwi¬ 
schen Süß- und Salz Wasserpopulationen des Stichlings 
ein Beispiel für eine konvergente Evolution darstellen, 
die durch Veränderungen der Genregulation vermittelt 
wird. 


_ 7 _ 

1. Wie haben sich die verschiedenen Phänotypen bei Arthro¬ 
poden durch Modifikation der Funktion bereits existierender 
Gene entwickelt? 

2. Inwiefern sind die Unterschiede zwischen Süß- und Salzwas¬ 
serpopulationen des Stichlings ein Beispiel für eine konver¬ 
gente Evolution, die durch Veränderungen der Genregulation 
vermittelt wird? 


Im Verlauf der Evolution haben sich viele neue Merkmale und 
Eigenschaften entwickelt, doch sind die meisten von ihnen auch 
wieder verschwunden. In ► Teil VI dieses Buches erfahren Sie 
viele Einzelheiten über den Evolutionsprozess - die Kräfte, die 
das Überleben und den Reproduktionserfolg der verschiede¬ 
nen Lebensformen beeinflussen. Sie werden erfahren, wie sich 
unterschiedliche Anpassungen an die verschiedenen Umwelt¬ 
bedingungen mit der Zeit durchsetzen und zu der immensen 
Biodiversität führen konnte, die wir heute auf der Erde antreffen. 
Diese Organismenvielfalt wird daran anschließend in ► Teil VII 
dieses Buches ausführlich besprochen. 


Faszination Forschung: Welchen potenziellen Nutzen ha¬ 
ben Stammzellen? 

Ein Verfahren, mit dem sich durch einen operativen 
Eingriff große Mengen an Stammzellen des Patienten 
isolieren lassen, ist die Fettabsaugung, eigentlich eine 


Schönheitsoperation. Diese Stammzellen werden bei sehr 
niedrigen Temperaturen gelagert und durch Erwärmen 
wieder zum Leben erweckt. Stammzellen, die man aus 
dem abgesaugten Fettgewebe gewonnen hat, wurden be¬ 
reits verwendet, um Gewebeschäden zu reparieren. Bei¬ 
spielsweise wurden sie für eine Stammzelltransplantation 
nach einer Brustkrebsoperation eingesetzt. In anderen 
Fällen haben sie die Heilung von Schädelfrakturen unter¬ 
stützt. Mesenchymale Stammzellen aus dem Fettgewebe 
wie auch aus dem Knochenmark fördern Heilungsprozes¬ 
se von Bindegewebe wie Knorpel, Sehnen, Bänder und 
Muskelfaszien verletzter Athleten. 

Ausblick 

Millionen Menschen leiden an einem Typ-1-Diabetes, bei 
dem die ß-Zellen des Pankreas kein Insulin mehr pro¬ 
duzieren. Um diesem Mangel zu begegnen, müssen die 
Betroffenen Insulin injizieren, das gentechnisch produ¬ 
ziert wurde (►Abschn. 18.5). Allerdings ist die exakte 
Dosierung wie auch der Zeitpunkt der Injektion nicht im¬ 
mer leicht festzustellen, sodass die akuten Symptome des 
Insulinmangels häufig bestehen bleiben. Die Heilung ei¬ 
nes Typ-1-Diabetes wäre allerdings möglich, wenn man 
die Patienten mit funktionellen ß-Zellen ausstatten könn¬ 
te. In Laborexperimenten haben sowohl embryonale als 
auch induzierte pluripotente menschliche Stammzellen 
(iPS-Zellen) bereits Insulin produziert. Zudem wurde ih¬ 
re Insulinproduktion durch äußere Faktoren reguliert und 
beseitigte die Symptome von transplantierten Mäusen, die 
unter Diabetes litten. Klinische Studien an Menschen, die 
unter Diabetes leiden, sind in Planung. 

In Europa und den USA ist die Transplantation von hä- 
matopoetischen Stammzellen (Knochenmarktransplanta¬ 
tion) bisher die einzige klinische Anwendung der Stamm¬ 
zelltherapie am Menschen, die intensiv geprüft und von 
der Gesundheitsbehörde zugelassen ist. Sie existiert seit 
1969 und ist überaus erfolgreich, insbesondere bei Blut¬ 
krebs. 2015 erhielt eine Stammzelltherapie bei schweren 
Eintrübungen der Augenhornhaut in der EU die Zulas¬ 
sung. Ansonsten stehen für Stammzellentherapien ver¬ 
sprochene „Wunderheilungen“ noch aus. Dennoch schie¬ 
ßen in Südamerika, Asien wie auch in den USA (aller¬ 
dings ohne Zulassung) Kliniken aus dem Boden, die für 
zahlreiche Erkrankungen Stammzelltherapien anbieten 
und eine wachsende Zahl an Patienten auch tatsächlich 
behandeln. Die Versprechen auf Heilung sind zahlreich, 
doch ist mehr Forschung nötig, um die Effizienz und auch 
Sicherheit einer Stammzelltherapie sicherzustellen. 
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Kapitelzusammenfassung 


19.1 Die vier wichtigsten Prozesse der Entwicklung 

sind Determination, Differenzierung, Morphogenese und 

Wachstum 

■ Ein vielzelliger Organismus beginnt seine Entwicklung 
als Zygote. Die Embryogenese führt zu einem neuen Or¬ 
ganismus, dessen Körperbauplan für die betreffende Art 
charakteristisch ist. Siehe ► Abb. 19.1; ► Activity 19.1 

■ Die wesentlichen Vorgänge bei der Entwicklung sind 
Determination, Differenzierung, Morphogenese und 
Wachstum. 

■ Differenzielle Genexpression ist verantwortlich für die 
Unterschiede zwischen Zelltypen. Das Zellschicksal wird 
bestimmt von Faktoren aus der Umgebung der Zelle 
beziehungsweise durch die Position der Zelle im Em¬ 
bryo sowie intrazelluläre Einflüsse. Siehe ►Abb. 19.2; 

► Activity 19.2 

■ Im Laufe ihrer Entwicklung nimmt die Potenz der em¬ 
bryonalen Zellen ab, sich in unterschiedliche Zelltypen zu 
differenzieren. Aus totipotenten Zellen (wie der Zygote) 
können alle Zelltypen eines adulten Organismus hervor¬ 
gehen. Pluripotente Zellen können die meisten Zelltypen 
bilden, aus multipotenten Zellen entstehen nur ein paar 
Zelltypen und unipotente Zellen bilden schließlich nur 
noch einen einzigen Zelltyp. 

■ Die Fähigkeit zur Bildung von Klonen aus differenzierten 
Zellen demonstriert das Prinzip der genomischen Äqui¬ 
valenz. Siehe ► „Experiment: Das Klonen einer Pflanze“; 

► Abb. 19.3 

■ Stammzellen bilden Tochterzellen, die sich differen¬ 
zieren, wenn sie die passenden interzellulären Signale 
erhalten. Einige multipotente Stammzellen des adulten 
Körpers können sich in eine begrenzte Zahl an Zelltypen 
differenzieren, die tote Zellen ersetzen und Gewebe erhal¬ 
ten. Siehe ► „Experiment: Stammzelltherapie“ 

■ Embryonale Stammzellen (ESCs) sind pluripotent und 
können im Labor kultiviert werden. Unter geeigneten 
Bedingungen können sich diese Zellen in nahezu je¬ 
den Gewebetyp differenzieren. Induzierte pluripotente 
Stammzellen (iPS-Zellen) haben ähnliche Eigenschaf¬ 
ten. Dies führte zur Entwicklung von Methoden, mit 
denen sich Zellen oder Gewebe, die durch Krankheit oder 
eine Verletzung geschädigt wurden, ersetzen lassen. Siehe 

► Abb. 19.4; ►Animation 19.1 

19.2 Unterschiede in der Genexpression legen das Schick¬ 
sal und die Differenzierung einer Tierzelle fest 

■ Die cytoplasmatische Segregation - die asymmetrische 
Verteilung cytoplasmatischer Determinanten in der Ei¬ 
zelle, in der Zygote oder auch im frühen Embryo - kann 
zur Polarität führen und das Zellschicksal determinieren. 
Siehe ►Abb. 19.5; ►Animation 19.2 

■ Die embryonale Induktion ist ein Prozess, durch den em¬ 
bryonale Tiergewebe die Entwicklung ihrer benachbarten 
Zellen und Gewebe steuern, indem sie bestimmte chemi¬ 
sche Signale (Induktoren) sezernieren. Siehe ►Abb. 19.6 


■ Induktoren vermitteln ihre Wirkung über Signaltransduk¬ 
tionswege und bestimmen so das Zellschicksal. Siehe 
► Abb. 19.7 

■ Die differenzielle Genexpression ist die Basis der Zelldif¬ 
ferenzierung. Insbesondere Transkriptionsfaktoren sind 
für die Genregulation während der Differenzierung wich¬ 
tig. Siehe ►Abb. 19.8 

19.3 Die Genexpression bestimmt die Morphogenese und 

die Musterbildung 

■ Musterbildung ist der Prozess, der zu einer räumlichen 
Organisation eines Gewebes oder eines Organismus führt. 

■ Sowohl Pflanzen als auch Tiere nutzen während der Em¬ 
bryonalentwicklung Positionsinformationen als Basis 
für die Musterbildung. Geliefert wird diese Information 
durch chemische Signale, die als Morphogene bezeich¬ 
net werden. Unterschiedliche Morphogenkonzentrationen 
haben unterschiedliche Effekte. Siehe ►Abb. 19.9 

■ Die Ausbildung von Kelch-, Krön-, Staub- und Frucht¬ 
blättern bei Blütenpflanzen ist das Ergebnis von kombi¬ 
natorischen Wechselwirkungen zwischen Transkriptions- 
faktoren, die von Organidentitätsgenen codiert werden. 
Siehe ►Abb. 19.10; ►Activity 19.3 

■ Bei der Taufliege Drosophila melanogaster führt eine 
Kaskade von Genaktivierungen zur Ausbildung der Kör¬ 
perachsen des Embryos, zur Entwicklung der Segmente 
und schließlich zur Determination des Zellschicksals in 
jedem Segment. Die Kaskade umfasst die sequenzielle 
Expression von Maternaleffektgenen, Lückengenen, 
Paarregelgenen, Segmentpolaritätsgenen und Hox- 
Genen. Siehe ►Abb. 19.11, 19.12; ►Animation 19.3 

■ Hox-Gene unterstützen bei allen Tierembryonen die 
Festlegung des Zellschicksals. Die Homöobox ist eine 
DNA-Sequenz, die in Hox-Genen und anderen Genen 
vorkommt, welche Transkriptionsfaktoren codieren. Die 
Aminosäuresequenz, die von der Homöobox codiert wird, 
wird als Homöodomäne bezeichnet. Siehe ► Abb. 19.13 

19.4 Veränderungen der Genexpression sind die Basis für 

die Evolution von Entwicklungsprozessen 

■ Die evolutionäre Entwicklungsbiologie (Evo-Devo) ist 

eine biologische Fachrichtung, die sich mit den evolu¬ 
tionären Aspekten der Individualentwicklung befasst. Be¬ 
sonders großes Interesse gilt den molekularen Mechanis¬ 
men, die durch Abwandlung von Entwicklungsprozessen 
zur Entwicklung einer phänotypischen Diversität führen. 

■ Verwandtschaftliche Beziehungen zwischen Organismen 
lassen sich oft aus Ähnlichkeiten zwischen grundlegen¬ 
den Entwicklungsmechanismen ableiten. 

■ Gene, die Transkriptionsfaktoren und andere regulatori¬ 
sche Proteine codieren, welche die Musterbildung bei sich 
entwickelnden vielzelligen Organismen steuern, können 
als entwicklungsgenetischer Werkzeugkasten angese¬ 
hen werden. Diese regulatorischen Gene sind hoch kon¬ 
serviert. Siehe ►Abb. 19.14 
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19 Gene, Entwicklung und Evolution 


■ Die Phänotypen von sich entwickelnden und auch von er¬ 
wachsenen Organismen sind in Einheiten oder Modulen 
organisiert. Diese Module lassen sich unabhängig vonein¬ 
ander abwandeln. Siehe ►Animation 19.4 

■ Zum genetischen Werkzeugkasten gehören genetische 
Schalter - Promotoren, Enhancer und Repressoren - die 
die Expression von Entwicklungsgenen in unterschiedli¬ 
chen Modulen unabhängig voneinander verändern kön¬ 
nen. Siehe ► Abb. 19.15 

■ Entwicklungsgene können in einer modularen Weise, also 
unabhängig voneinander, exprimiert werden: Dies kann 
das Ausmaß der Expression betreffen (Heterometrie), 
ihren Zeitpunkt (Heterochronie) oder auch ihren Ort 
(Heterotopie). Siehe ►Abb. 19.16, 19.17, 19.18 


19.5 Veränderungen von Entwicklungsgenen können die 

Evolution beeinflussen 

■ Morphologische Unterschiede zwischen Arten können 
auf Mutationen in Genen zurückgehen, die die Entwick¬ 
lung von Modulen wie Körpersegmente oder Flügel regu¬ 
lieren. Siehe ►Abb. 19.19 

■ Da viele Gene, die die Entwicklung regulieren, hoch 
konserviert sind, ist es wahrscheinlich, dass im Verlauf 
der Evolution ähnliche Merkmale mehrfach entstehen, 
insbesondere in nahe verwandten Arten. Dieser Prozess 
wird als konvergente Evolution (Konvergenz) bezeich¬ 
net. Siehe ►Abb. 19.20 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Veränderungen in Hox-Genen führen zu homöotischen Mu¬ 
tationen (► Ab sehn. 19.3). 

■ Von herausragender Bedeutung ist die Heterochronie, wie das 
Beispiel des sehr langen Giraffenhalses belegt (►Abschn. 

19.4). 

■ Räumliche Unterschiede in der Expression eines Entwick¬ 
lungsgens werden als Heterotopie bezeichnet (►Abschn. 

19.4) . 

■ Die Veränderung eines regulatorischen Gens bzw. Proteins 
kann die Entwicklung grundlegend verändern (►Abschn. 

19.5) . 


2. Entwerfen Sie einen experimentellen Ansatz, mit dem Sie 
Ihre Hypothese aus Aufgabe 1 überprüfen können. Welche 
Ergebnisse erwarten Sie? 

3. Normalerweise werden an den beiden anderen Thoraxseg¬ 
menten der beiden Arten keine Borsten gebildet und das 
Gen haarball wird in diesen Segmenten nur schwach expri¬ 
miert. Eine dritte Fliegenart (Art 3) besitzt allerdings Borsten 
an diesen Segmenten und synthetisiert das Protein Haarball 
während der Segmententwicklung. Sagen Sie vorher, was 
geschehen würde, wenn Haarball in den anderen beiden Tho¬ 
raxsegmenten von Art 1 und 2 exprimiert würde. Handelt es 
sich hier um ein Beispiel für Heterotopie, Heterometrie oder 
Heterochronie? 

4. Nehmen Sie an, die Expression von Haarball würde von ei¬ 
nem Hox-Gen reguliert und Art 3 besäße eine Variante dieses 
Gens, die sich in einem Nucleotid von der Variante in Art 1 
und 2 unterscheiden würde. Wie würden Sie Vorgehen, um 
zu prüfen, ob dieses Hox-Gen für die Unterschiede zwischen 
Art 3 und den beiden anderen Spezies verantwortlich ist? 


Unterschiede in den Borstenmustern von Fliegen haben häufig 
einen Einfluss darauf, wie die Fliege ihre Umwelt wahmimmt, 
und können auch ihr Werbungsverhalten beeinflussen. Die Bors¬ 
ten können demnach für die Evolution dieser Fliegen von 
Bedeutung sein. 

Stellen Sie sich zwei eng miteinander verwandte, hypotheti¬ 
sche Fliegenarten vor, die sich hauptsächlich in der Länge der 
Borsten am dritten Thoraxsegment unterscheiden. Nehmen Sie 
weiterhin an, der Transkriptionsfaktor Haarball sei an den mor¬ 
phologischen Unterschieden dieser Strukturen in den beiden 
Arten beteiligt. Die ► Abbildung zeigt den zeitlichen Verlauf 
des Genexpressionsmusters in beiden Fliegenarten. 


Aufgaben 

1. Beschreiben Sie die Ergebnisse und formulieren Sie eine Hy¬ 
pothese zur Rolle des Transkriptionsfaktors in beiden Arten. 
Überlegen Sie, ob es sich um ein Beispiel für Heterotopie, 
Heterometrie oder Heterochronie handelt. 
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20 Prozesse der Evolution 


Faszination Forschung: Ein evolutionäres Wettrüsten zwi¬ 
schen Fledermäusen und Nachtfaltern 

Viele Arten von Fledermäusen ziehen sich tagsüber ir¬ 
gendwohin zum Schlafen zurück und fliegen erst bei 
Anbruch der Dunkelheit los. Der massenhafte Abflug von 
Tausenden oder gar Millionen Fledermäusen von einem 
solchen Schlafplatz ist ein beeindruckender Anblick und 
lockt oft zahlreiche Menschen an. In Städten können die 
Hohlräume unter Brücken ein Treffpunkt für gewaltige 
Fledermauskolonien sein. Einst jagten diese urbanen Fle¬ 
dermauskolonien den Menschen Angst ein. Inzwischen 
ist aber weithin bekannt, dass zahlreiche Fledermausar¬ 
ten nachtaktive Insekten erbeuten, darunter Stechmücken 
und Landwirtschafts Schädlinge. Eine Fledermaus kann 
pro Nacht ein Drittel ihres Gewichts an Insekten vertil¬ 
gen. Somit können allein 1000 Fledermäuse jährlich etwa 
41 Insekten konsumieren. 

Die meisten Fledermäuse fangen ihre Beuteinsekten bei 
Nacht im Flug. Vor rund 50 Mio. Jahren entwickelten 
die Fledermäuse die Fähigkeit zur Echoortung. Dadurch 
sind sie in der Lage, in völliger Dunkelheit fliegende In¬ 
sekten wie Nachtfalter auszumachen. Die Fledermäuse 
produzieren Ultraschalllaute, vergleichen die ausgehen¬ 
den Schallwellen mit den von fliegenden Nachtfaltern 
zurückgeworfenen Echos dieser Impulse und ermitteln 
so Entfernung und Richtung ihrer Beute. Für nachtaktive 
Fluginsekten stellen Fledermäuse die größte Bedrohung 
dar. Daher werden all jene Insekten, die es schaffen, 
der Ortung durch Fledermäuse zu entgehen, mit höhe¬ 
rer Wahrscheinlichkeit überleben und sich fortpflanzen. 
Vererbte Merkmale, welche die Überlebenswahrschein¬ 
lichkeit erhöhen, werden von den überlebenden Nacht¬ 
faltern an ihre Nachkommen weitergegeben und nehmen 
dadurch im Laufe der Zeit in der Population zu. 

Viele Gruppen nachtaktiver Fluginsekten, darunter meh¬ 
rere Gruppen von Nachtfaltern, haben die Fähigkeit ent¬ 
wickelt, die Ultraschalllaute von Fledermäusen wahrzu¬ 
nehmen. Hört ein solcher Nachtfalter eine Fledermaus, so 
fliegt er von dieser Schallquelle weg. Ist die Fledermaus 
bereits zu nahe gekommen, vermeidet es der Nachtfal¬ 
ter durch einen schnellen Sturzflug, erbeutet zu werden. 
Am meisten Nachkommen hinterlassen diejenigen Nacht¬ 
falter einer Generation, denen es am besten gelingt, die 
Fledermäuse zu hören und zu meiden. Auf diese Weise 
entwickeln die Nachtfalter immer effizientere Fluchtme¬ 
chanismen. 

Aber warum verhungern die Fledermäuse dann nicht, 
wenn die Nachtfalter immer besser darin werden, ihnen 
zu entkommen? Weil die Fledermauspopulationen eben¬ 
falls evolvieren. In jeder Fledermausgeneration erbeuten 
diejenigen Individuen, die am erfolgreichsten fliegende 
Insekten aufspüren und fangen, im Durchschnitt die meis¬ 
te Nahrung und können damit auch am meisten in die 
Fortpflanzung investieren. Ihre Nachkommen erben dann 
ihr Talent, viele Insekten zu erjagen. Dadurch entwickeln 


die Fledermauspopulationen im Verlauf vieler Generati¬ 
onen immer effizientere Fähigkeiten zum Insektenfang - 
genauso wie die Nachtfalterpopulationen von Generation 
zu Generation ihre VermeidungsStrategien verbessern. 
Diese graduellen Veränderungen der Nachtfalter- und Fle¬ 
dermauspopulationen bezeichnet man als Evolution durch 
natürliche Selektion. Dieser Vorgang sorgt dafür, dass alle 
Arten von Lebewesen auf der Erde einem ständigen Wan¬ 
del unterliegen. Das Wechselspiel von Nachtfalter und 
Fledermaus ist auch ein Beispiel für Coevolution, die 
wechselseitige Anpassung interagierender Arten. 

Wie können solch komplexe Eigenschaften wie Echo¬ 
ortung oder die Fähigkeit, der Echoortung zu entkom¬ 
men, überhaupt erst entstehen? 

In „Experiment: Helfen lange Flügelschwänze Nachtfal¬ 
tern dabei, Fledermäusen zu entkommen?“ in ► Abschn. 
20.2 und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses 
Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


20.1 Das Evolutionsgeschehen ist 
eine historische Tatsache und 
bildet die Grundlage der 
Evolutionstheorie 

Im Laufe der Zeit verändert sich die genetische Ausstattung 
aller Populationen von Lebewesen. Diese Veränderung der ge¬ 
netischen Zusammensetzung von Populationen mit der Zeit 
bezeichnet man als Evolution. Solche evolutionären Verände¬ 
rungen lassen sich regelmäßig beobachten, ob im Rahmen von 
Laborexperimenten oder in natürlichen Populationen. Wissen¬ 
schaftler messen, mit welcher Geschwindigkeit neue Mutatio¬ 
nen entstehen, beobachten die Ausbreitung neuer genetischer 
Varianten in einer Population und beschreiben die Auswirkun¬ 
gen genetischer Veränderungen auf die Gestalt und Funktion 
von Organismen. In den Fossilbelegen erkennen andere Wis¬ 
senschaftler, wie unter den Organismen über lange Zeiträume 
hinweg morphologische Änderungen auftraten (hervorgerufen 
durch genetische Veränderungen). Diese zugrundeliegenden 
Veränderungen der genetischen Ausstattung von Populationen 
bilden die Triebfeder für die Entstehung und das Aussterben von 
Arten und sorgen für die Entwicklung der organismischen Viel¬ 
falt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Evolution lässt sich direkt beobachten und ist ein universelles 
Prinzip des Lebens. 

■ Eine wissenschaftliche Theorie stellt eine gut durch Fakten 
gestützte, auf Belegen aufbauende Erklärung natürlicher Phäno¬ 
mene dar. 
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■ Die natürliche Selektion begünstigt Merkmale, die einen Vorteil 
beim Überleben und bei der Fortpflanzung verschaffen. 

■ Die Evolution ist die Ursache der immensen Vielfalt an Organis¬ 
men auf der Erde. 

Biologen haben in großem Umfang körperliche und moleku¬ 
lare Unterschiede und Gemeinsamkeiten zwischen den heute 
lebenden Organismengruppen beschrieben und verglichen und 
anhand von Fossilien eine ständig wachsende Zahl von Belegen 
darüber zusammengetragen, welche körperlichen Veränderun¬ 
gen in den verschiedenen erdgeschichtlichen Zeitaltern stattge¬ 
funden haben. Dadurch steht als historische Tatsache fest, dass 
eine Evolution stattgefunden hat und auch weiterhin stattfindet. 
Darüber hinaus wurde aus allen Bereichen der Biologie eine rie¬ 
sige Vielfalt an Daten darüber zusammengetragen, wie solche 
evolutionären Veränderungen erfolgen. Das daraus resultierende 
Verständnis der Mechanismen des evolutionären Wandels wird 
als Evolutionstheorie bezeichnet. 

Für die Evolutionstheorie gibt es zahlreiche nützliche Anwen¬ 
dung smöglichkeiten. Wir wenden sie beispielsweise ständig an, 
um Krankheiten erforschen und behandeln zu können. Die Evo¬ 
lutionstheorie bildet eine wesentliche Voraussetzung für die 
Entwicklung von ertragreicheren Nutzpflanzen und einträgli¬ 
cheren landwirtschaftlichen Methoden sowie von industriellen 
Prozessen, mit denen sich neue Moleküle mit vorteilhaften Ei¬ 
genschaften hersteilen lassen. Auf noch grundlegenderer Ebene 
ermöglicht die Kenntnis der Evolutionstheorie Biologen zu ver¬ 
stehen, wie sich die Vielfalt der Organismen entwickelt hat. Sie 
hilft ihnen auch auf allen Gebieten der Biologie, zu verstehen, 
warum bestimmte biologische Strukturen oder Prozesse so sind, 
wie sie sind. Zudem versetzt sie Biologen in die Lage, Vorher¬ 
sagen über die Welt der Organismen zu treffen. 

Im allgemeinen Sprachgebrauch verwenden die meisten Men¬ 
schen, selbst viele Studierende der Biologie, den Begriff „Theo¬ 
rie“ meist für eine nicht gesicherte Hypothese oder gar eine 
pure Vermutung. Eine naturwissenschaftliche Theorie ist je¬ 
doch ein durch zahlreiche ganz unterschiedliche Belege gestütz¬ 
tes Wissensgebäude von sehr hohem Erklärungswert. Mit an¬ 
deren Worten: Hypothesen stellt jeder von uns fast täglich auf, 
aber die Entwicklung einer naturwissenschaftlichen Theorie war 
bisher nur wenigen Menschen Vorbehalten. Der Begriff „Evolu¬ 
tionstheorie“ bezieht sich also nicht nur auf eine einzelne Hypo¬ 
these und ist gewiss alles andere als eine Mutmaßung. Eine Fül¬ 
le von geologischen, morphologischen, verhaltensbiologischen 
und molekularen Daten liefert grundlegende Fakten, welche die 
Evolutionstheorie stützen. Beobachtungen an Fossilien und Po¬ 
pulationen in der Natur werden durch Experimente untermauert, 
die den grundlegenden Ablauf evolutionärer Prozesse aufzeigen. 

Wenn in diesem Buch von Evolutionstheorie gesprochen wird, 
bezieht sich das auf unser Verständnis der Prozesse, die im 
Verlauf von Generationen zu biologischen Veränderungen in 
Populationen führen. Diese Erkenntnisse werden dann ange¬ 
wendet, um die Veränderungen zu interpretieren, die man in 
natürlichen Populationen erkennt. Die Evolution vieler biolo¬ 
gischer Systeme können Wissenschaftler direkt beobachten. So 
können sie beispielsweise die jährlichen Veränderungen der 
Grippeviren verfolgen. Es ist aber die Evolutionstheorie, die es 
ermöglicht, diese Beobachtungen auf die Aufgabe anzuwenden, 


wirkungsvollere Impfstoffe gegen diese Viren zu entwickeln. 
Eine Reihe von Evolutionsmechanismen sind wohlbekannt und 
bereits sehr gut untersucht, nach weiteren Evolutionsmecha¬ 
nismen wird eifrig gesucht. Die Wissenschaftsgemeinschaft 
erweitert unter Anwendung der Evolutionstheorie stetig ihr Ver¬ 
ständnis, welche dieser Mechanismen sich wann und wie auf 
bestimmte biologische Probleme anwenden lassen. 

Media Clip 20.1 Watching Evolution in Real Time 

www. Life 1 le.com/mc20. 1 


Darwin und Wallace stellten die Idee der 
Evolution durch natürliche Selektion vor 

Anfangs des 19. Jahrhunderts kannte die Menschheit zwar Po¬ 
pulationen, also lokal begrenzte Gruppen von Organismen 
einer Art, die eine Fortpflanzungsgemeinschaft bilden, doch 
kaum jemand hatte den Verdacht, dass solche Populationen sich 
mit der Zeit verändern, also eine Evolution durchlaufen. Mehre¬ 
re Biologen hatten jedoch die Vermutung geäußert, die auf der 
Erde lebenden Arten hätten sich im Laufe der Zeit verändert - es 
habe also eine Evolution stattgefunden. So legte beispielsweise 
Jean-Baptiste Lamarck im Jahr 1809 überzeugende Belege da¬ 
für vor, dass eine Evolution tatsächlich stattgefunden hat, aber 
seine Vorstellungen, nach welchem Prinzip dies abgelaufen sein 
könnte, waren nicht einleuchtend. Zu diesem Zeitpunkt hatte 
sich noch niemand einen überzeugenden Evolutionsmechanis¬ 
mus überlegt. 

In den 1820er-Jahren entwickelte der junge Charles Darwin ein 
leidenschaftliches Interesse für Themen aus den Bereichen Geo¬ 
logie (mit der damals neuen Einsicht führender Geologen, welch 
hohes Alter die Erde hat) und Naturgeschichte (also der wissen¬ 
schaftlichen Erforschung von Bau, Funktion und Lebensweise 
der verschiedenen Organismen in der Natur). Trotz dieser Inte¬ 
ressen plante er (auf Drängen seines Vaters), Arzt zu werden. 
Als er jedoch mit ansehen musste, wie Operationen ohne Nar¬ 
kose durchgeführt wurden, schreckte ihn das so ab, dass er sein 
Medizinstudium an der Universität Cambridge abbrach, um eine 
Laufbahn als Geistlicher der Church of England einzuschlagen. 
Da er jedoch stets mehr an Naturwissenschaften als an Theolo¬ 
gie interessiert war, fühlte er sich zu den Naturwissenschaftlern 
der Fakultät hingezogen, insbesondere zu dem Botaniker John 
Henslow. Im Jahr 1831 schlug Henslow Darwin für eine Stelle 
an Bord der H.M.S. Beagle vor, einem Schiff der königlichen 
Marine, das in Kürze zu einer Forschungsreise um die Welt auf¬ 
brechen sollte (► Abb. 20.1). 

Activity 20.1 Darwin’s Voyage 

www.Lifel le.com/ac20. 1 

Wann immer es ihm während der fünf Jahre dauernden Reise 
möglich war, begab sich Darwin an Land, um Gesteine zu un¬ 
tersuchen, Pflanzen zu sammeln und Tiere zu beobachten und 
zu fangen. Er bemerkte verblüffende Unterschiede zwischen 
den Arten, die er in Südamerika sah, und jenen in Europa. 
So beobachtete er, dass die Arten aus gemäßigten Regionen 
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Abb. 20.1 Darwin und die Reise der Beagle. Die Mission der H.M.S. Beagle lautete, die Meere zu kartieren sowie ozeanographische und 
biologische Informationen aus aller Welt zusammenzutragen. Auf der Weltkarte ist die Fahrtroute des Schiffes eingezeichnet. Der kleinere Kar¬ 
tenausschnitt zeigt die Galapagosinseln, deren Tiere und Pflanzen eine wichtige Grundlage für Darwins Ideen zur natürlichen Selektion bildeten. 
Das Porträt zeigt Darwin im Alter von 27 Jahren, kurz nach der Rückkehr der H.M.S. Beagle nach England 


Südamerikas (Argentinien und Chile) mehr denen aus den süd¬ 
amerikanischen Tropen (Brasilien) ähnelten als Spezies aus 
gemäßigten Regionen Europas. Als er die Inseln des Galapa- 
gosarchipels westlich von Ecuador erkundete, stellte er fest, 
dass die meisten der dort lebenden Tierarten endemisch wa¬ 
ren - also nur dort und nirgendwo sonst vorkamen -, aber sehr 
denjenigen vom südamerikanischen Festland ähnelten. Darwin 
erkannte auch, dass die Fauna des Galapagosarchipels von Insel 
zu Insel Unterschiede aufwies. Daher postulierte er, dass einige 
Tiere vom südamerikanischen Festland hierher gelangt waren 
und in der Folge auf jeder der Inseln eine eigenständige Ent¬ 
wicklung durchlaufen hatten. So stellte er sich die Frage, was 
die Ursache für diese Veränderungen sein könnte. 

Nach seiner Rückkehr nach England 1836 überdachte er seine 
Beobachtungen weiter. Starken Einfluss auf seine Denkweise 
hatte der Geologe Charles Fyell, der kurz zuvor der Vorstellung 
zum Durchbruch verholfen hatte, die Erde sei durch langsam 


arbeitende Kräfte geformt worden, die auch heute noch ein wirk¬ 
ten. Nach Ansicht Darwins ließ sich eine ähnliche Vorstellung 
auch auf die Welt der Organismen an wenden. Innerhalb eines 
Jahrzehnts hatte er in Grundzügen das Gerüst für seine Theorie 
zur Erklärung des evolutionären Wandels entwickelt; sie baute 
vor allem auf drei Hypothesen auf: 

■ Arten sind nicht unveränderlich; sie unterliegen im Laufe der 
Zeit einem Wandel. 

■ Verschiedene Arten gehen auf einen gemeinsamen Vorfah¬ 
ren zurück und sind im Laufe der Zeit nach und nach durch 
Abspaltung auseinander hervorgegangen (ein Konzept, das 
Darwin als Abstammung mit Modifikationen bezeichnete). 

■ Veränderungen von Arten im Laufe der Zeit lassen sich 
durch die natürliche Selektion (oder natürliche Zuchtwahl) 
erklären: die erhöhte Überlebenswahrscheinlichkeit und die 
erfolgreichere Fortpflanzung einiger Individuen im Vergleich 
zu anderen aufgrund von Variationen in ihren Merkmalen. 
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Die erste dieser Hypothesen ging nicht allein auf Darwin zu¬ 
rück. Schon zuvor hatten mehrere Autoren darauf hingewiesen, 
dass es eine Evolution gebe. Eine viel revolutionärere Vor¬ 
stellung war seine zweite Hypothese, dass verschiedene Arten 
durch gemeinsame Abstammung miteinander verwandt seien. 
Am bekanntesten ist Darwin jedoch wahrscheinlich wegen sei¬ 
ner dritten Hypothese der natürlichen Selektion. 

Wie Darwin erkannte, werden von den meisten Arten sehr 
viel mehr Individuen geboren, als sich fortpflanzen. Zudem 
wusste er, dass Nachkommen zwar gewöhnlich ihren Eltern 
ähneln, aber weder untereinander noch mit einem ihrer El¬ 
tern identisch sind. Schließlich war ihm eindeutig bewusst, 
dass Pflanzen- und Tierzüchter ihre Zuchtbestände nach dem 
Vorhandensein bestimmter Merkmale aus wählten. Mit der Zeit 
führte diese Zuchtwahl oder Auslese zu dramatischen Verän¬ 
derungen im Aussehen der Nachkommen dieser Pflanzen oder 
Tiere. Erfolgte in natürlichen Populationen nicht eine ähnli¬ 
che „Auslese“, wenn die Individuen mit den besten Chancen 
zu überleben und sich erfolgreich fortzupflanzen, ihre Merk¬ 
male an die nächste Generation Weitergaben? Darwin hatte die 
ebenso simple, wie beeindruckende Idee, dass die Auslese in 
der Natur auf der Grundlage von Merkmalen erfolgt, die hö¬ 
here Überlebenschancen und damit letztendlich eine größere 
Wahrscheinlichkeit, sich erfolgreich fortzupflanzen, zur Folge 
haben. (Sich „erfolgreich“ fortpflanzen bedeutet, dass es der 
Nachwuchs in möglichst hoher Zahl selbst wieder bis zur Fort¬ 
pflanzung schafft.) 

Im Jahr 1844 schrieb Darwin eine lange Abhandlung und legte 
darin die Rolle der natürlichen Selektion als Prozess der Evo¬ 
lution dar. Aber er zögerte lange, sie zu veröffentlichen (wahr¬ 
scheinlich wegen der Brisanz der Aussagen), und zog es vor, 
zunächst noch weitere Belege zu sammeln. In Zugzwang kam 
Darwin 1858, als er einen Brief und ein Manuskript eines ande¬ 
ren reisenden Naturforschers erhielt - von Alfred Rüssel Wal- 
lace, der die Tier- und Pflanzenwelt des Malaiischen Archipels 
erforschte. Wallace bat Darwin darum, sein Manuskript zu beur¬ 
teilen, in dem er als Erklärung des Evolutionsgeschehens eben¬ 
falls die natürliche Selektion vorschlug, was fast identisch mit 
Darwins Konzept war. Zunächst war Darwin bestürzt, weil er 
glaubte, dass Wallace damit das Vorrecht auf seine Ideen habe. 
Dann wurden jedoch am 1. Juli 1858 Teile der Abhandlung Dar¬ 
wins von 1844 zusammen mit dem Manuskript von Wallace der 
Linnean Society in London vorgelegt, wodurch die Meriten für 
die Idee der natürlichen Selektion beiden zuteilwurden. Darwin 
machte sich nun schnell daran, sein eigenes Buch Die Entste¬ 
hung der Arten (Originaltitel: The Origin of Species) fertigzu¬ 
stellen. Es wurde schon im darauffolgenden Jahr veröffentlicht. 

Animation 20.1 Natural Selection 

www.Lifel le.com/a20. 1 

Wenngleich Darwin und Wallace das Konzept der natürlichen 
Selektion unabhängig voneinander formuliert hatten, war es 
doch Darwin, der seine Ideen zuerst ausarbeitete. Darüber hi¬ 
naus erwies sich Die Entstehung der Arten als großartiges 
wissenschaftliches Werk mit einer großen Zahl von Belegen für 
das Evolutionsgeschehen als solches und für das Konzept der 
natürlichen Selektion als Erklärung. Daher sind diese Erkennt¬ 
nisse auch enger mit Darwin verknüpft als mit Wallace. 


Die Veröffentlichung des Originals von Die Entstehung der 
Arten im Jahr 1859 sorgte unter Wissenschaftlern wie auch 
bei der Öffentlichkeit für beträchtliches Interesse (aber auch 
für zahlreiche Kontroversen). Einen Großteil des restlichen 
19. Jahrhunderts verwendeten die Wissenschaftler darauf, biolo¬ 
gische und paläontologische Daten zusammenzutragen, um die 
Vorstellung der Evolution zu überprüfen und die Geschichte des 
Lebens auf der Erde zu dokumentieren. Bis zur Jahrhundertwen¬ 
de war die Evolution des Lebens - zum damaligen Zeitpunkt 
definiert als Veränderung der physischen Merkmale von Popu¬ 
lationen im Laufe der Zeit - als Tatsache etabliert und wurde 
innerhalb der Naturwissenschaften nicht mehr angezweifelt. Als 
Biologen dann im 20. Jahrhundert die Details der genetischen 
Vererbung entdeckten, wurden auch die genetischen Mechanis¬ 
men der Evolution klar. Die Entwicklung von Methoden zur 
Sequenzierung der DNA ab Ende der 1970er-Jahre ermöglichte 
es Biologen, stammesgeschichtliche Veränderungen innerhalb 
von Arten und zwischen verschiedenen Spezies und größeren 
taxonomischen Gruppen äußerst präzise zu dokumentieren. Die¬ 
se neue Technologie verhalf dem Gebiet der Evolutionsbiologie 
zu einem explosionsartigen Wachstum. In den letzten drei Jahr¬ 
zehnten wurden weit über eine Viertelmillion wissenschaftliche 
Artikel schwerpunktmäßig über Beobachtungen, Experimente 
und Konzepte mit evolutionärem Thema veröffentlicht. Darüber 
hinaus spielt das Evolutionsgeschehen in praktisch jeder biolo¬ 
gischen Forschung und Veröffentlichung eine Rolle. 

20.1 Wiederholung 

Die Evolutionstheorie wurde von Darwin und Wallace 
im 19. Jahrhundert entwickelt. Evolution - also Verän¬ 
derungen von Lebewesen im Laufe der Zeit bzw. in der 
Generationenfolge - lässt sich in der Natur und im La¬ 
bor beobachten. Natürliche Selektion als der wichtigste 
Evolutionsmechanismus tritt auf, wenn bestimmte Eigen¬ 
schaften den Überlebens- oder Fortpflanzungserfolg von 
einzelnen Individuen einer Population im Vergleich zu 
anderen Individuen, die diesen Phänotyp nicht besitzen, 
erhöhen. Unter solchen Bedingungen nimmt die Häufig¬ 
keit einer vorteilhaften Erbanlage in der Population von 
Generation zu Generation zu. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ ein Beispiel beschreiben können, bei dem sich Evolu¬ 
tion durch natürliche Selektion innerhalb der Lebens¬ 
spanne eines Menschen beobachten lässt. 

■ zwischen dem alltäglichen Gebrauch des Wortes 
„Theorie“ und einer naturwissenschaftlichen Theorie 
differenzieren können. 

■ in der Lage sein, die Prinzipien der Selektion so an¬ 
zuwenden, dass Sie damit Ergebnisse der Evolution 
Vorhersagen und erklären können. 

■ erläutern können, auf welche Weise die Evolution 
Vielfalt hervorbringt und Belege für eine gemeinsame 
Abstammung liefert. 
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1. Warum sprechen Biologen von der „Evolutionstheorie“, ob¬ 
schon das Evolutionsgeschehen eine Tatsache ist? 

2. Antibiotika sind Arzneistoffe, welche die meisten Bakterien, 
auf die sie abzielen, abtöten. Durch genetische Mutationen 
können einzelne Bakterien jedoch ein kurzzeitiges Einwirken 
dieser Stoffe überleben. Wie wird sich Ihrer Ansicht nach im 
Laufe der Zeit die Häufigkeit resistenter Bakterien in Popula¬ 
tionen ändern, die regelmäßig einem Antibiotikum ausgesetzt 
sind? Warum wird Ihrer Meinung nach bei Antibiotika drin¬ 
gend darauf hingewiesen, bei einer Behandlung die gesamte 
Dosis zu nehmen, statt die Einnahme einzustellen, wenn man 
sich wieder besser fühlt? 

3. Inwiefern unterscheidet sich die Auslese durch Menschen bei 
der Entwicklung von landwirtschaftlichen Nutzpflanzen von 
der natürlichen Selektion? Können Sie ein Beispiel für ein 
Merkmal nennen, das man durch künstliche Auslese in der 
Landwirtschaft begünstigen würde, während es in einer Wild¬ 
population durch natürliche Selektion ausselektiert wird? 

4. Die natürliche Selektion kann Populationen nicht an Bedin¬ 
gungen anpassen, die sie noch nicht erfahren haben. Viele 
Organismen scheinen jedoch auf natürliche Ereignisse zu re¬ 
agieren, bevor diese eintreten. Beispielsweise begeben sich 
zahlreiche Säugetiere in den Winterschlaf, solange es noch 
recht warm ist. Ähnlich ziehen viele Vögel aus der gemä¬ 
ßigten Zone schon lange vor Beginn des Winters in ihre 
Überwinterungsgebiete im Süden. Wie haben sich Ihrer An¬ 
sicht nach solche „vorausschauenden“ Verhaltensweisen ent¬ 
wickelt? 

5. Immer mehr Menschen werden immer älter. Daher werden 
viele von ihnen mit degenerativen Krankheiten wie Alz¬ 
heimer konfrontiert, die (in den meisten Fällen) mit fort¬ 
schreitendem Alter verknüpft sind. Angenommen, manche 
Individuen besäßen eine genetische Prädisposition, die die¬ 
se Krankheiten erfolgreich verhindert. Ist es wahrscheinlich, 
dass die natürliche Selektion alleine eine solche Prädisposi¬ 
tion in der menschlichen Bevölkerung begünstigen würde? 
Warum oder warum nicht? 


Viele Tausend wissenschaftliche Studien haben die Bedeutung 
der natürlichen Selektion für die Evolution bestätigt, doch sie 
ist nicht der einzige Prozess, der die Evolution antreibt. Im fol¬ 
genden Abschnitt werden Sie Evolutionsvorgänge und wie sie 
wirken noch ausführlicher und vollständiger kennenlernen. 

20.2 Mutation, Selektion, Genfluss, 
Gendrift und nichtzufällige 
Paarung bewirken Evolution 

Der Begriff „Evolution“ wird häufig ganz allgemein im Sinne 
von „Wandel“ verwendet. Im biologischen Kontext bezeichnet 
Evolution spezifisch Veränderungen der genetischen Ausstat¬ 
tung von Populationen im Laufe der Zeit bzw. der Generationen¬ 
folge. Entwicklungsänderungen, die im Laufe des Lebens bei 


einem einzelnen Individuum auftreten, sind nicht das Ergebnis 
evolutionären Wandels. Evolution ist also die genetische Verän¬ 
derung einer Population von Generation zu Generation. Dabei 
ist eine Population eine Gruppe von Individuen einer einzigen 
Art, die zur gleichen Zeit in einem bestimmten geographischen 
Verbreitungsgebiet leben und sich untereinander fortpflanzen. 
Eines sollten Sie sich immer vor Augen halten: Die natürli¬ 
che Selektion wirkt zwar auf Individuen, doch nicht Individuen 
evolvieren, sondern Populationen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Begriffe „Anpassung", „Evolution" und „Population" haben 
eine bestimmte wissenschaftliche Bedeutung. 

■ Evolution ist im Wesentlichen das Ergebnis von fünf Prozessen: 
Mutation, natürliche Selektion, Genfluss, Gendrift und nichtzu¬ 
fällige Paarung. 

Der grundlegende Mechanismus der natürlichen Selektion ge¬ 
hört zu den wichtigsten Erkenntnissen Darwins und hat sich als 
wesentlicher Prozess der Evolution erwiesen, aber die natürli¬ 
che Selektion ist nicht der einzige Evolutionsmechanismus. Vier 
weitere Prozesse - Mutation, Genfluss, Gendrift und nichtzufäl¬ 
lige Paarungen - wirken sich im Laufe der Zeit ebenfalls auf die 
genetische Zusammensetzung von Populationen aus. Bevor Sie 
sich damit auseinandersetzen, wie diese anderen Prozesse die 
Häufigkeiten von Genvarianten in einer Population verändern, 
muss zunächst geklärt werden, wie solche Varianten überhaupt 
erst durch Mutation entstehen. 


Mutationen erzeugen genetische Variabilität 

Genetische Variabilität entsteht durch Mutationen. Wie Sie in 
► Abschn. 15.1 erfahren haben, bezeichnet man als Mutati¬ 
on jegliche Veränderung der Nucleotidsequenz in der DNA 
eines Organismus. Der Vorgang der DNA-Replikation erfolgt 
nicht fehlerlos; fast jedes Mal, wenn ein Genom repliziert wird, 
ergeben sich Veränderungen. Mutationen erfolgen zufällig, un¬ 
abhängig von den Anforderungen an einen Organismus. Zur 
Anpassung kommt es erst, wenn die natürliche Selektion auf 
diese zufällig entstandenen Varianten einwirkt. Die meisten Mu¬ 
tationen wirken sich für ihre Träger entweder gar nicht (neutrale 
Mutationen) oder negativ aus (nachteilige Mutationen). Eini¬ 
ge wenige Mutationen sind jedoch auch vorteilhaft, und selbst 
zuvor nachteilige oder neutrale Allele können sich unter ver¬ 
änderten Umweltbedingungen plötzlich vorteilhaft aus wirken. 
Außerdem kann durch Mutationen die genetische Variabilität 
wiederhergestellt werden, die aufgrund anderer Evolutionspro¬ 
zesse verloren gegangen ist. Somit erzeugen Mutationen in 
Populationen genetische Variabilität und tragen dazu bei, diese 
aufrechtzuerhalten. 

Mutationsraten können recht hoch sein, vor allem bei Viren 
und Bakterien. Dies erklärt die rasche Evolution zahlreicher 
Krankheitserreger. Bei vielen proteincodierenden Genen von 
vielzelligen Organismen ist die Mutationsrate hingegen sehr 
gering (in der Größenordnung von 10 -8 -10 -9 Veränderungen 
pro Basenpaar (bp) der DNA und Generation). Selbst niedrige 
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Jedes Oval steht 
für den Genotyp 
eines einzelnen 
Individuums. 



Genpool 

der 

Population 


Am Locus X dieser Population 
existieren drei Allele: X-j, X 2 und 
X 3 . Jedes diploide Individuum 
besitzt zwei Kopien (Allele) des 
Gens X, die entweder gleich oder 
verschieden sein können. Ein 
diploides Individuum kann nicht 
mehr als zwei Allele besitzen. 


^ 1 X 1 X2 * 3 X 2 

x*x 2 x ’ x ’ XÄ X,X2 

X 2 X 3 Xy 


x,> 



1 X 2 X 2 X 2 


X ^ 



X 2 X 2 Xl X 2 


Abb. 20.2 Ein Genpool. Als Genpool bezeichnet man die Gesamtheit 
aller Allele in einer Population oder an einem bestimmten Locus. Diese 
Abbildung zeigt den Genpool für den Locus X in einer Population di¬ 
ploider Organismen. Die Allelfrequenzen liegen in diesem Fall bei 0,20 
für Ai, 0,50 für X 2 und 0,30 für X 3 


Mutationsraten bringen allerdings eine beträchtliche genetische 
Variabilität hervor, weil jedes der zahlreichen Gene mutieren 
kann und Populationen oft aus einer großen Zahl von Indivi¬ 
duen bestehen. Läge beispielsweise die Wahrscheinlichkeit für 
eine Punktmutation (eine Addition, Deletion oder Substitution 
einer einzelnen Base) bei 10 -9 pro Basenpaar und Genera¬ 
tion, dann würden in jeder menschlichen Keimzelle, deren DNA 
3 x 10 9 bp enthält, im Durchschnitt drei neue Punktmutatio¬ 
nen auftreten (3 x 10 9 x 10~ 9 = 3) - und jede befruchtete 
Eizelle (Zygote) würde im Schnitt sechs neue Mutationen tra¬ 
gen. Die gegenwärtige Weltbevölkerung von rund 7 Mrd. Men¬ 
schen würde demnach rund 42 Mrd. Neumutationen aufweisen 
(d. h. Veränderungen in der Nucleotidsequenz ihrer DNA, die 
eine Generation zuvor noch nicht vorhanden waren). Obwohl 
die Mutationsrate des Menschen also recht gering ist, enthält 
die menschliche Bevölkerung dennoch eine enorme genetische 
Variabilität, auf die andere evolutionäre Prozesse einwirken 
können. 

Infolge von Mutationen können an einem bestimmten Genort 
oder Locus auf einem Chromosom unterschiedliche Formen ei¬ 
nes Gens existieren, die man Allele nennt (► Abschn. 12.1). Ein 
diploides Individuum kann an einem bestimmten Locus nicht 
mehr als zwei verschiedene der Allele besitzen, die in seiner 
Population Vorkommen. Sämtliche Kopien aller Allele an allen 
Loci in einer Population bilden zusammen den Genpool dieser 
Population (►Abb. 20.2). (Man kann auch vom Genpool ei¬ 
nes bestimmten Locus oder bestimmter Loci auf Chromosomen 


sprechen.) Der Genpool entspricht der Summe der gesamten 
genetischen Variabilität in der Population. Den Anteil jedes 
Allels am Genpool einer Population bezeichnet man als Allel- 
frequenz. In ähnlicher Weise spricht man beim Anteil jedes 
Genotyps (Alleipaars) unter den Individuen der Population von 
der Genotypfrequenz. 


Querverweis 

Wie in ►Abschn. 12.1 erläutert, erfolgt die Aufteilung 
der Allele verschiedener Gene in der Meiose unabhängig 
voneinander. Mit welcher Häufigkeit verschiedene Allel- 
kombinationen in den Nachkommen exprimiert werden, 
lässt sich mithilfe eines Punnett-Quadrats oder mittels der 
Wahrscheinlichkeitstheorie berechnen. 


Mit einem achtjährigen Experiment konnten Richard Lenski 
und seine Gruppe zeigen, wie sich Mutationen auf konti¬ 
nuierliche, fast konstante Weise in Populationen ansammeln 
(►Abb. 20.3). Dazu vermehrte man zwölf Linien des Bakte¬ 
riums E. coli im Labor über 20.000 Generationen hinweg und 
sequenzierte dann jeweils spätestens alle 5000 Generationen 
das Genom von Individuen dieser Versuchslinien. (Mit einer 
Blütenpflanze hätte dieses Experiment 20.000 Jahre gedauert, 
mit Menschen ca. 400.000 Jahre, was einen Vorteil der Arbeit 
mit Bakterien hervorhebt. Zudem konnte man ganze Populatio¬ 
nen einfrieren und für spätere Versuche wieder rekultivieren.) 
Im Laufe des Experiments sammelten sich in den Genomen 
von neun Linien ungefähr 45 Veränderungen an, und zwar 
in einer relativ konstanten zeitlichen Rate. Sämtliche Lebewe¬ 
sen zeigen eine weitgehend konstante Akkumulationsrate von 
Mutationen mit der Zeit (allerdings unterscheiden sich die Ra¬ 
ten der verschiedenen Arten). Diese Veränderungen liefern das 
Ausgangsmaterial für die Evolution. (Erstaunlicherweise ent¬ 
wickelten drei E. coli -Linien in Lenskis Experiment bis zur 
10.000. Generation eine viel höhere Mutationsrate, eine soge¬ 
nannte Hypermutabilität. Dieses in ► Abb. 20.3 nicht gezeigte 
Phänomen wird erklärt mit einer Zunahme des Anteils neu¬ 
traler Mutationen und einer verbesserten Chance auf positive 
Mutationen, welche eine erhöhte Zahl schädlicher Mutationen 
kompensieren könnte.) 


Durch Einwirken der Selektion auf die 
genetische Variabilität entstehen neue 
Phänotypen 


Infolge von Mutationen weisen die Genpools nahezu aller Popu¬ 
lationen für viele Merkmale eine gewisse genetische Variabilität 
auf. Wenn die Selektion unterschiedliche Merkmale begünstigt, 
kann dies dazu führen, dass aus demselben Vorfahren völlig 
verschiedene Linien hervorgehen. Beispielsweise gingen durch 
gezielte künstliche Auslese verschiedener Merkmale aus ei¬ 
ner einzelnen europäischen wilden Senfart zahlreiche wichtige 
Nutzpflanzen hervor (►Abb. 20.4). Landwirte konnten solche 
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Abb. 20.3 Mutationen häufen sich kontinuierlich an. Im 

Rahmen eines Experiments wurde eine Linie des Bakteriums 
Escherichia coli über 20.000 Generationen im Labor ver¬ 
mehrt. Zu verschiedenen Zeitpunkten des Experiments wurde 
das Genom von Klonen sequenziert und mit dem Genom des 
Ausgangsklons verglichen. Die roten Punkte sind die Mess¬ 
werte. Die rote Linie ist keine Regressionsgerade, sondern 
repräsentiert das mathematische Modell einer konstanten 
Mutationsrate. Wie Sie sehen, liegen die Messwerte alle im 
Vertrauensbereich des Modells 
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Resultate erzielen, weil die ursprüngliche Senfpopulation hin¬ 
sichtlich der gewünschten Merkmale (wie Dicke der Sprosse 
oder Anzahl der Blätter) die entsprechende genetische Variabi¬ 
lität aufwies. 

Darwin verglich die von Tier- und Pflanzenzüchtern verbreitet 
praktizierte künstliche Auslese mit der natürlichen Selektion, 
wie sie in Populationen in der Natur auftritt. Viele seiner Be¬ 
obachtungen über die Natur von Veränderungen und Selektion 
führte Darwin an domestizierten Tieren und an Kulturpflan¬ 
zen durch. Da er selbst Tauben züchtete, kannte Darwin aus 
erster Hand die erstaunlichen Unterschiede in Farbe, Größe, Ge¬ 
stalt und Verhalten, die Taubenzüchter hervorbringen können 
(►Abb. 20.5). Er stellte enge Parallelen zwischen der Zucht¬ 
wahl durch Züchter und der Selektion in der Natur fest. Wäh¬ 
rend die künstliche Auslese die von den menschlichen Züchtern 
favorisierten Merkmale hervorbrachte, entstanden durch die 
natürliche Selektion Merkmale, die den Lebewesen bessere 
Überlebenschancen und eine erfolgreichere Fortpflanzung er¬ 
möglichten. In beiden Fähen führte die Selektion ganz einfach 
dazu, dass das vorteilhafte bzw. favorisierte Merkmal von Ge¬ 
neration zu Generation an Häufigkeit zunahm. 

Auch durch Laborexperimente lässt sich das Vorhandensein ei¬ 
ner beträchtlichen genetischen Variabilität innerhalb von Popu¬ 
lationen aufzeigen und veranschaulichen, wie diese Variabilität 
durch Selektion zu Evolution führen kann. In einem solchen 
Experiment züchteten Forscher Taufliegen (Drosophila mela- 
nogaster) mit hoher bzw. niedriger Zahl von Borsten auf dem 
Abdomen; als Ausgangspopulation diente eine Population mit 
mittlerer Borstenzahl. Nach 35 Generationen wiesen sämtliche 
Fliegen beider Linien - der borstenreichen wie der borstenar¬ 
men - Borstenzahlen auf, die weit außerhalb des Spektrums 
lagen, wie es in der ursprünglichen Population vorhanden war 
(► Abb. 20.6). Die Selektion auf eine hohe bzw. niedrige Zahl 
von Borsten führte dazu, dass zahlreiche verschiedene Gene aus 
der ursprünglichen Population neu kombiniert wurden. Das hat¬ 
te zur Folge, dass auch neue Phänotypen entstanden und die 
phänotypische Variabilität in den Folgegenerationen anders war 
als in der Ausgangspopulation. 


Selektion auf 
Endknospen 



Weißkohl 


Selektion auf 
Blütenstände 



Blumenkohl 



Kohlrabi 


Grünkohl 


Abb. 20.4 Viele Gemüsesorten aus nur einer Art. Alle hier abge¬ 
bildeten Nutzpflanzen stammen von nur einer einzigen wilden Senfart 
ab. Europäische Bauern produzierten diese Gemüse, indem sie jeweils 
Pflanzen mit ungewöhnlich großen Knospen, Sprossen, Blättern oder 
Blüten auswählten und diese kreuzten. Die Ergebnisse verdeutlichen, 
welch enorme Variabilität im Genpool der Ausgangsart vorhanden 
war 
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Abb. 20.5 Künstliche Selektion. Charles Darwin betrieb Taubenzucht als Hobby und erkannte, dass bei der künstlichen und der natürlichen 
Selektion ähnliche Kräfte wirken. Die hier abgebildeten ausgefallenen Exemplare sind Vertreter von drei der über 300 Taubenrassen, die Züchter 
durch künstliche Zuchtwahl verschiedener Merkmale wie Farbe und Befiederung aus der wilden Felsentaube (Columba livia, links) hervorgebracht 
haben 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 20.6: Wie konnte es dazu kommen, dass Flie¬ 
gen in den selektierten Populationen weniger oder mehr Borsten 
aufwiesen, als bei irgendwelchen Fliegen in der Ausgangspopu¬ 
lation zu beobachten waren? 


Durch die natürliche Selektion erhöht sich 
die Häufigkeit vorteilhafter Mutationen 
in Populationen 

Bei den meisten Arten werden sehr viel mehr Individuen ge¬ 
boren, als bis zur eigenen Fortpflanzung überleben, das war 
Darwin bewusst. Es war ihm ebenfalls klar, dass die Nachkom¬ 


men zwar häufig ihren Eltern ähneln, aber die Nachkommen der 
meisten Organismen weder mit ihren Eltern noch untereinander 
identisch sind. Daraus folgerte er, dass sich leichte Abwei¬ 
chungen unter den Individuen auf die Chancen aus wirken, dass 
ein bestimmtes Individuum überleben und sich erfolgreich fort¬ 
pflanzen wird. Dadurch erhöht sich wiederum die Häufigkeit 
des vorteilhaften Merkmals in der nachfolgenden Generation. 
Wenn sich ein vorteilhaftes Merkmal durch natürliche Selekti¬ 
on in einer Population ausbreitet, spricht man von Anpassung 
oder Adaptation. Diese Begriffe beschreiben sowohl das Merk¬ 
mal selbst als auch den Vorgang, der zu seiner Entstehung führt. 
(Zur Unterscheidung wird das Merkmal selbst manchmal auch 
als „Angepasstheit“ bezeichnet.) 

Biologen betrachten einen Organismus als angepasst an eine be¬ 
stimmte Umwelt, wenn sie zeigen können, dass ein leicht davon 
abweichender Organismus in dieser Umwelt weniger erfolg- 


Abb. 20.6 Künstliche Selektion offenbart genetische 
Variabilität. Als Forscher Taufliegen (.Drosophila mela- 
nogaster ) durch künstliche Auslese auf ihre Borstenzahl 
selektierten, evolvierte dieses Merkmal rasch. Die Grafik 
zeigt die jeweilige Anzahl der Fliegen mit unterschiedlicher 
Borstenzahl in der Ausgangspopulation und nach 35 Gene¬ 
rationen künstlicher Selektion auf eine niedrige bzw. hohe 
Zahl von Borsten 
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reich überlebt und sich fortpflanzt. Um Anpassungen besser zu 
verstehen, vergleichen Biologen den Erfolg von solchen Indivi¬ 
duen, die unterschiedliche Merkmale aufweisen. 

Wie Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Ein evolutionäres Wettrüsten zwischen Fledermäu¬ 
sen und Nachtfaltern“) erfahren haben, haben zahlreiche Grup¬ 
pen von Nachtfaltern die Fähigkeit entwickelt, die Ultraschall¬ 
laute von Fledermäusen wahrzunehmen. Das ermöglicht ihnen, 
vor den Fledermäusen davonzufliegen oder durch ausweichen¬ 
de Flugmanöver zu verhindern, dass sie von ihnen erbeutet 
werden. Allerdings sind viele Nachtfalter arten nicht dazu in 
der Lage, Fledermäuse zu hören, was unter Umständen ein 


enormer Nachteil sein könnte. Wie in ► „Experiment: Helfen 
lange Flügelschwänze Nachtfaltern dabei, Fledermäusen zu ent¬ 
kommen?“ beschrieben, beobachteten Jesse Barber und seine 
Mitarbeiter, dass mehrere Gruppen von Nachtfaltern, die Fle¬ 
dermäuse nicht hören, an den Hinterflügeln lange, als Flügel¬ 
schwänze bezeichnete Anhänge besitzen. Daher stellten sie sich 
die Frage, ob diese Flügelschwänze vielleicht zur Ablenkung 
dienen könnten, um Fledermäuse bei der Echoortung zu ver¬ 
wirren und es den Nachtfaltern ermöglichen zu entkommen. 
Um dies zu überprüfen, schnitten die Forscher einigen Indivi¬ 
duen die Flügelschwänze ab und verglichen, mit welcher Rate 
Nachtfalter mit und ohne sie von Fledermäusen erbeutet wurden 
und wie sich dieser Eingriff auf ihr Flug vermögen aus wirkte. 


Experiment: Helfen lange Flügelschwänze Nachtfaltern dabei, 
Fledermäusen zu entkommen? 

Originalliteratur: Barber JR et al. (2015) Proc Natl Acad Sei USA 112: 2812-2816 

Viele Gruppen von Nachtfaltern haben die Fähigkeit entwickelt, die von Fledermäusen zur 
Echoortung produzierten Ultraschalllaute zu hören. Durch entsprechende Verhaltensreak¬ 
tionen gelingt es diesen Nachtfaltern, Fledermausangriffen zu entkommen. Fast die Hälfte 
aller Nachtfalterarten besitzt allerdings keinen Hörsinn. Wie Jesse Barber und seine Mitar¬ 
beiter feststellten, verfügen manche der nicht hörfähigen Nachtfalter über lange Anhänge 
an den Hinterflügeln. Daher stellten sie sich die Frage, ob diese Flügelschwänze vielleicht 
dazu dienen, Angriffe von Fledermäusen zu vermeiden, die sich per Echoortung orientieren. 

Hypothese 

Da die langen Flügelschwänze der Nachtfalter im Flug flattern, dienen sie zur Ablenkung 
angreifender Fledermäuse, die sich durch Echoortung orientieren. 

Methode 

1. In einem Versuch wurden den Individuen einer Gruppe von Pfauenspinnem der Art Actias 
luna die Flügelschwänze entfernt. 

2. Unter Versuchsbedingungen wurde ermittelt, mit welcher Rate Nachtfalter mit und ohne 
diese Anhängsel von Großen Braunen Fledermäusen {Eptesicus fuscus) gefangen werden. 

3. Als Kontrolle wurde untersucht, wie sich die Größe der Flügelschwänze aus wirkt. Dazu 
wurden vergleichbare Experimente mit Nachtfalter arten durchgeführt, die unterschiedlich 
lange oder von Natur aus gar keine solchen Anhänge besitzen. 

4. Anschließend wurde noch das Flugvermögen von Pfauenspinnem mit und ohne Flügel¬ 
schwänze verglichen, um zu überprüfen, ob Letztere das Flugvermögen verbessern. 

Ergebnisse 

Fledermäuse erbeuteten sehr viel erfolgreicher Pfauenspinner, denen die Flügelschwän¬ 
ze entfernt worden waren. Große Anhänge wirken sich offenbar insofern vorteilhaft aus, 
als Fledermäuse damit ausgestattete Falter weit weniger erfolgreich erbeuten. Allerdings 
erwiesen sich die langen Anhänge der Pfauenspinner als sehr viel vorteilhafter für die Feind¬ 
vermeidung, als alleine aufgrund der zunehmenden Größe der Flügelschwänze zu erwarten 
war. Ihr Entfernen wirkte sich nicht signifikant auf das Flug vermögen der Falter aus. Die 
► Abbildung zeigt die Fangrate von Pfauenspinnem mit und ohne Flügelschwänze durch 
Fledermäuse. Die Balken geben den 95-%-Vertrauensbereich (Konfidenzintervall) an. 
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Flügelschwänze intakte 
entfernt Flügelschwänze 
A. luna 

Schlussfolgerung 

Durch die Schwänze an den Hinterflügeln von Pfauenspinnern verringert sich die Rate 
erfolgreicher Angriffe von Fledermäusen auf diese Falter. Da die Fledermäuse statt des 
Körpers der Nachtfalter die Flügelschwänze angreifen, gelingt es den Faltern leichter zu 
entkommen. Die Anhänge verbessern nicht das Flug vermögen, sondern die Feindvermei- 
dung. 


Wie sie dabei herausfanden, beeinflussten die Flügelschwän¬ 
ze das Flugvermögen kaum, erwiesen sich aber insofern als 
äußerst vorteilhaft, als sehr viel weniger Falter mit diesen An¬ 
hängen Fledermäusen zum Opfer fielen. Beim Fliegen flattern 
die Flügelschwänze, und das EchoortungsSystem der Fleder¬ 
mäuse nimmt eher dieses Flattern als Angriffsziel wahr als den 
Körper der Nachtfalter. Das ermöglicht es den Nachtfaltern, 
den Angriffen von Fledermäusen zu entkommen. Offensichtlich 
stellen die Flügelschwänze also eine Anpassung zur Vermei¬ 
dung von Fledermausangriffen dar. 


Media Clip 20.2 A. luna in Flight 

www. Life 1 le.com/mc20.2 

Media Clip 20.3 Big Brown Bats ( E.fuscus ) 
versus A. luna 

www.Lifel le.com/mc20.3 

Activity 20.2 Natural Selection Simulation 

www.Lifel le.com/ac20.2 


Blick in die Daten: Helfen lange Flügelschwänze Nachtfaltern dabei, Fledermäusen zu 
entkommen? 


Wie das Experiment zeigt, verringern die schwanzartigen 
Anhänge an den Hinterflügeln von Pfauenspinnem die Er¬ 
folgsaussichten von Fledermäusen, die diese Nachtfalter 
erbeuten. Ist dieses neue Merkmal auf Pfauenspinner be¬ 
schränkt? Um die Evolution dieser Neuerung nachvollzie¬ 
hen zu können und herauszufinden, ob dieses Merkmal 
innerhalb der Nachtfalter mehrmals unabhängig voneinan¬ 
der entstanden ist, führten Jesse Barber und seine Mitarbeiter 
eine phylogenetische Analyse von Nachtfaltern durch. In 
► Kap. 1 haben Sie das Stammbaumkonzept kennengelernt, 
in ► Kap. 21 werden Sie sich noch detaillierter damit befas¬ 


sen. Ein solches Diagramm zeichnet die Stammesgeschichte 
(Phylogenie) einer Organismengruppe (wie der Nachtfalter) 
nach und zeigt die Abzweigungen von einem gemeinsamen 
Vorfahren. Das hier abgebildete ►Diagramm veranschau¬ 
licht die von den Forschern rekonstruierte Phylogenie der 
Nachtfalter, wobei nur einige wenige Arten abgebildet sind. 
Die Farben der Äste repräsentieren das ermittelte Größen¬ 
verhältnis von Flügelschwänzen und Körpergröße. Die Falter 
der blauen Äste besitzen keine auffälligen Flügelschwänze, 
bei den Arten der grünen, gelben oder roten Äste fallen diese 
zunehmend länger aus. 
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Aufgaben 

1. Wie häufig haben sich Ihrer Meinung nach Flügelschwän¬ 
ze innerhalb der Nachtfalter entwickelt, wenn Sie diesen 
Stammbaum zugrunde legen? 


2. Gibt es innerhalb einer Nachtfaltergruppe mit Flügel¬ 
schwänzen (wie den nahen Verwandten des Pfauenspin¬ 
ners) Anzeichen für eine gerichtete Selektion auf zuneh¬ 
mende Länge der Flügelschwänze? 


Saturniidae 


Verhältnis Schwanzgröße/ 
Körpergröße 






Copiopteryx 

semiramis 



Eudaemonia 
argus 


Coscinocera 
hercules i 

Hyalophora 

cecropia 



Saturnia 

pavonia 




Actias 


Genfluss kann Allelfrequenzen ändern 

Nur wenige Populationen sind völlig von anderen Populationen 
der gleichen Art isoliert. Durch die Wanderung von Individu¬ 
en und den Austausch von Gameten zwischen Populationen 
(etwa durch Pollenübertragung) - ein Phänomen, das man als 


Genfluss bezeichnet - können sich die Allelfrequenzen in einer 
Population ändern. Wenn die neu hinzugekommenen Individu¬ 
en in ihrer neuen Umgebung überleben und zur Fortpflanzung 
kommen, können sie dem Genpool der Population neue Allele 
hinzufügen oder die Frequenzen von Allelen, die in der Aus¬ 
gangspopulation vorhanden sind, ändern. 
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Querverweis 

Kommt der Genfluss zwischen Populationen zum Er¬ 
liegen, so können sich diese Populationen auseinander¬ 
entwickeln, bis schließlich zwei unterschiedliche Arten 
vorliegen (► Abschn. 22.2). 


Gendrift kann in kleinen Populationen 
große Veränderungen hervorrufen 

In kleinen Populationen kann Gendrift (auch: genetische 
Drift) - zufällige Veränderungen der Allelfrequenzen von einer 
Generation zur nächsten - im Laufe der Zeit große Veränderun¬ 
gen der Allelfrequenzen bewirken. So können nachteilige Allele 
aufgrund von Gendrift häufiger werden, und seltene vorteilhaf¬ 
te Allele können verloren gehen. Selbst in großen Populationen 
kann Gendrift die Häufigkeit von neutralen Allelen (die sich 
nicht auf die Überlebens- und Fortpflanzungsrate ihrer Träger 
auswirken) beeinflussen. 

Activity 20.3 Genetic Drift Simulation 

www.Lifel le.com/ac20.3 

Das folgende Beispiel soll Ihnen die Auswirkungen der Gen¬ 
drift verdeutlichen: Angenommen, in einer kleinen Population 
von normalerweise braun gefärbten Mäusen gebe es nur zwei 
Weibchen und eines davon sei Träger eines neu entstandenen 
dominanten Allels, das für ein schwarzes Fell sorgt. Selbst ohne 
irgendwelche Selektion ist es unwahrscheinlich, dass die beiden 


Weibchen genau die gleiche Zahl von Nachkommen hervorbrin¬ 
gen. Sogar bei gleicher Wurf große und einer identischen Zahl an 
Würfen werden zufällige Ereignisse, die nichts mit genetischen 
Merkmalen zu tun haben, wahrscheinlich für eine unterschied¬ 
liche Sterblichkeit der Nachkommen sorgen. Sofern jedes der 
Weibchen einen Wurf hat, das Nest des schwarzen Weibchens 
aber durch eine Überschwemmung zerstört wird, sodass alle sei¬ 
ne Nachkommen ertrinken, könnte das neue Allel in nur einer 
Generation wieder verloren gehen. Würde hingegen der Wurf 
des braunen Weibchens ausgelöscht, so würde die Frequenz des 
neu entstandenen Allels (und des damit einhergehenden Phä¬ 
notyps) für schwarzes Fell in nur einer Generation deutlich 
zunehmen. 

Als besonders wirkungsvoll erweist sich die Gendrift, wenn die 
Größe einer Population drastisch schrumpft. Selbst normaler¬ 
weise große Populationen können gelegentlich Umweltereignis¬ 
sen ausgesetzt sein, die nur eine kleine Zahl von Individuen 
überlebt. Eine solche Situation bezeichnet man als Flaschen¬ 
halseffekt. Wie sich Gendrift in einer solchen Situation aus¬ 
wirkt, veranschaulicht ► Abb. 20.7, in der die roten und gelben 
Bohnen zwei verschiedene Allele eines Gens repräsentieren. 
Die meisten Bohnen in der kleinen Probe der „Population“, 
die den Flaschenhals „überlebt“ hat, sind rein zufällig rot, so¬ 
das s die Frequenz der roten Bohnen in der neuen Population 
viel höher ist als in der vorherigen Generation. Bei einer realen 
Population würde man sagen, die Allelfrequenzen haben sich 
„verschoben“. 

Wenn eine Population einen Flaschenhalseffekt durchläuft, büßt 
sie dabei meistens einen Großteil ihrer genetischen Variabili¬ 
tät ein. Bei der Ankunft der ersten Europäer in Nordamerika 
bevölkerten beispielsweise Millionen von Präriehühnem (Tym- 
panuchus cupido) die Prärien. Infolge der Bejagung und Le- 


Abb. 20.7 Der Flaschenhalseffekt. Der 

Flaschenhalseffekt tritt auf, wenn nur 
wenige Individuen einer Population ein 
zufälliges Ereignis überleben. Dies kann 
zu einer Veränderung der Allelfrequen¬ 
zen innerhalb der Population führen 



A 

Q Die ursprüngliche 
Population enthält 
ungefähr mit gleicher 
Häufigkeit Allele für 
Rot und Gelb. 


jL 


U Durch ein zu¬ 
fälliges Umwelt¬ 
ereignis wird die 
Populationsgröße 
drastisch reduziert. 


Die Allelfrequenzen 
in der überlebenden 
Population weichen 
von denen der ur¬ 
sprünglichen Popu¬ 
lation ab. 


Wenn die Population 
nach Überwinden des 
Flaschenhalses wieder 
anwächst, spiegeln 
ihre Allelfrequenzen 
die der überlebenden 
Population wider 
(mehr Allele für Rot 
als für Gelb). 
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bensraumzerstörung durch die neuen Siedler schrumpfte die 
Population dieser Art im US-Bundesstaat Illinois von rund 
100 Mio. Vögeln um 1900 auf weniger als 50 Exemplare in 
den 1990er-Jahren. Bei einem Vergleich der DNA von Vögeln, 
die Mitte des 20. Jahrhunderts in Illinois erlegt worden waren, 
mit der DNA von Individuen der überlebenden Population in 
den 1990er-Jahren zeigte sich, dass die Präriehühner von Illi¬ 
nois ihre genetische Variabilität weitgehend eingebüßt haben. 
Der Verlust von genetischer Variabilität in kleinen Populationen 
ist eines der Probleme, mit denen sich Biologen bei der Erhal¬ 
tung bedrohter Arten auseinandersetzen müssen. 

Ähnlich kann sich Gendrift auswirken, wenn einige wenige In¬ 
dividuen als Pioniere ein neues Gebiet besiedeln. Aufgrund ihrer 
geringen Größe wird die neu besiedelnde Population kaum all 
die Allele aufweisen, die sich bei den Mitgliedern der Aus¬ 
gang spopulation finden. Die daraus resultierende Veränderung 
der genetischen Variabilität, der Gründereffekt, ähnelt der Ver¬ 
änderung der genetischen Variabilität einer großen Population, 
die durch einen Flaschenhalseffekt dezimiert wurde. 


Durch nichtzufällige Paarungen kann sich die 
Häufigkeit von Genotypen oder Allelen ändern 

Durch das Paarungsmuster können sich die Genotypfrequenzen 
verändern, weil die Individuen einer Population bei vielen (je¬ 
doch nicht allen) Tierarten ihre Geschlechtspartner nicht nach 
dem Zufallsprinzip auswählen. So kommt beispielsweise bei 
manchen Organismen, vor allem bei manchen Pflanzen, Selbst¬ 
befruchtung vor. In allen Fällen, in denen sich Individuen 
bevorzugt mit anderen Individuen des gleichen Genotyps paaren 
(also auch bei Selbstbefruchtung), geht die Frequenz der hetero¬ 
zygoten Genotypen mit der Zeit zurück. Der entgegengesetzte 
Effekt - mehr Heterozygote, weniger Homozygote - ist zu er¬ 
warten, wenn sich Individuen überwiegend oder ausschließlich 
mit Individuen anderer Genotypen paaren. 

Viele auf nichtzufälliger Auswahl beruhende Paarungssysteme 
führen zu Veränderungen der Genotypfrequenzen, aber nicht der 
Allelfrequenzen und somit für sich genommen nicht zu evolutio¬ 
nären Veränderungen innerhalb einer Population. Bei Systemen 
mit nichtzufälligen Paarungen, die einen unterschiedlichen Fort¬ 
pflanzungserfolg der Individuen zur Folge haben, ändern sich 
jedoch von einer Generation zur nächsten die Allelfrequenzen. 
Ein solcher Prozess, die sexuelle Selektion, erfolgt, wenn sich 
Individuen des einen Geschlechts nicht nach dem Zufallsprin¬ 
zip, sondern bevorzugt mit bestimmten Individuen des anderen 
Geschlechts paaren. 

Erstmals vorgeschlagen wurde das Konzept der sexuellen Se¬ 
lektion von Charles Darwin. Er versuchte damit die Evolution 
auffälliger Merkmale zu erklären, die scheinbar hinderlich für 
das Überleben sind, wie leuchtende Farben oder die aufwendi¬ 
gen Balzzeremonien der Männchen vieler Arten. Nach seiner 
Hypothese sorgen diese Merkmale entweder dafür, dass ihre 
Träger in der Konkurrenz mit Gleichgeschlechtlichen um Ge¬ 
schlechtspartner einen Vorteil erlangen (intrasexuelle Selektion) 



Abb. 20.8 Worin liegt der Vorteil? Der überlange Schwanz der Männ¬ 
chen afrikanischer Hahnenschweif-Widas ist beim Fliegen hinderlich. 
Nach Ansicht Darwins war für die Evolution von solchen scheinbar 
nicht adaptiven Merkmalen sexuelle Selektion verantwortlich 


oder ihre Träger attraktiver für die Vertreter des anderen Ge¬ 
schlechts machen (intersexuelle Selektion). 

Darwin argumentierte, dass die natürliche Selektion zwar typi¬ 
scherweise Merkmale begünstige, welche die Überlebenschan¬ 
cen ihrer Träger oder von deren Nachkommen erhöhen, dass es 
bei der sexuellen Selektion jedoch in erster Linie um den Fort¬ 
pflanzungserfolg geht. Wenn ein Tier lediglich überlebt, sich 
aber nicht fortpflanzt, dann trägt es auch nichts zur nächsten 
Generation bei. Somit kann die sexuelle Selektion Merkmale 
begünstigen, welche die Fortpflanzungschancen eines Indivi¬ 
duums verbessern, auch wenn diese Merkmale seine Überle¬ 
benschancen verringern. Vielleicht sehen, hören oder riechen 
Weibchen Männchen mit einem bestimmten Merkmal eher (und 
werden sich daher eher mit diesen Männchen paaren), obwohl 
dieses begünstigte Merkmal auch die Wahrscheinlichkeit er¬ 
höht, dass das Männchen von einem Feind wahrgenommen und 
gefressen wird. 

Ein Beispiel für ein Merkmal, das Darwin auf sexuelle Selektion 
zurückführte, bildet der eindrucksvolle Schwanz des afrikani¬ 
schen Hahnenschweif-Widas (Euplectes progne), der viel länger 
ist als der gesamte übrige Vogel (►Abb. 20.8). Die Männ¬ 
chen der Hahnenschweif-Widas suchen sich normalerweise ein 
Territorium und verteidigen dieses gegen andere Männchen; in 
diesem Territorium vollführen sie ihre Balzzeremonien zur An¬ 
lockung der Weibchen. Ein Biologe wollte herausfinden, ob 
sexuelle Selektion die treibende Kraft für die Evolution der 
Schweife der Widas war. Dazu kürzte er einigen gefangenen 
männlichen Widas die Schwanzfedern, anderen Männchen ver¬ 
längerte er sie, indem er ihnen zusätzliche Federn anklebte. 
Als Kontrolltiere dienten Männchen, denen er die Schwanz¬ 
federn zunächst abschnitt und dann wieder anklebte. Sowohl 
die Männchen mit den verkürzten als auch die mit den verlän¬ 
gerten Schweifen verteidigten ihre Balzterritorien erfolgreich, 
was darauf hindeutet, dass ein langer Schweif bei der Kon¬ 
kurrenz der Männchen untereinander keinerlei Vorteile bringt. 
Die Männchen mit den künstlich verlängerten Schwanzfedern 
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Experiment: Sexuelle Selektion in Aktion 


Originalliteratur: Andersson M (1982) Nature 299: 818-820 

Der Verhaltensökologe Malte Andersson überprüfte Darwins Hypothese, dass sich die über¬ 
mäßig langen Schwanzfedern der männlichen Hahnenschweif-Widas entwickelt haben, weil 
die Weibchen Männchen mit längeren Schweifen bevorzugten. Daher konnten sich diese 
Männchen häufiger paaren und steigerten ihren Fortpflanzungserfolg. 

Hypothese 

Weibliche Widas paaren sich bevorzugt mit denjenigen Männchen, welche die längsten 
Schweife zur Schau tragen. Männchen mit längeren Schweifen werden somit durch sexuelle 
Selektion begünstigt, weil sie mehr Nachkommen zeugen. 

Methode 

1. Zunächst wurden eingefangenen Männchen die Schweife künstlich verkürzt oder verlän¬ 
gert (durch Abschneiden bzw. Ankleben von Federn). Bei einer Kontrollgruppe wurden 
die Schwanzfedern zunächst abgeschnitten und dann wieder auf die normale Länge an¬ 
geklebt (um die Auswirkungen des Abschneidens und Anklebens zu kontrollieren). 

2. Die Männchen wurden freigelassen, damit sie Territorien besetzen und sich paaren konn¬ 
ten. 

3. Anschließend wurden in allen Territorien der Männchen die Nester mit Eiern oder Jung¬ 
vögeln gezählt. 

Ergebnisse 

Männliche Hahnenschweif-Widas mit künstlich verkürzten Schwanzfedern konnten zwar 
erfolgreich Territorien besetzen und verteidigen, zeugten aber weniger Nachkommen als 
die Vögel der Kontrollgruppe oder Männchen, an denen keine Veränderung vorgenom¬ 
men worden war. Männchen mit künstlich verlängerten Schwanzfedern zeugten die meisten 
Nachkommen. 



längerter unveränderter federn abgeschnitten verkürzter 
Schweif Schweif und wieder angeklebt) Schweif 

Schlussfolgerung 

Sexuelle Selektion hat bei den Männchen der Hahnenschweif-Widas die Evolution langer 
Schwanzfedern begünstigt. 
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lockten allerdings etwa viermal so viele Weibchen an wie die 
Männchen mit den gekürzten Schweifen (►„Experiment: Se¬ 
xuelle Selektion in Aktion“). Die Männchen mit den langen 
Schwanzfedern geben ihre Gene also an mehr Nachkommen 
weiter als Männchen mit kurzem Schweif. Dadurch konnte sich 
dieses ungewöhnliche Merkmal entwickeln. 

20.2 Wiederholung 

Natürliche Selektion tritt auf, wenn bestimmte Allele die 
Überlebens- oder Fortpflanzungsrate von Individuen ei¬ 
ner Population im Vergleich zu anderen Individuen, die 
diese Allele nicht besitzen, erhöht. Unter solchen Bedin¬ 
gungen nimmt die Häufigkeit eines vorteilhaften Alles in 
der Population von Generation zu Generation zu. Evolu¬ 
tionsprozesse umfassen Mutationen, natürliche Selektion, 
Genfluss, Gendrift und nichtzufällige Paarungen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ zwischen dem alltäglichen und dem wissenschaftli¬ 
chen Gebrauch der Begriffe „Anpassung“ und „Ent¬ 
wicklung“ unterscheiden können. 

■ beschreiben können, wie jeder der fünf Prozesse der 
Evolution zu Veränderungen der Genfrequenzen zwi¬ 
schen Generationen einer Population führen kann. 

■ Vorhersagen darüber treffen können, wie sich jeder der 
fünf Evolutionsprozesse auf eine Population aus wirkt. 


_ ? _ 

1. Inwiefern sind Mutationen ein notwendiger Bestandteil des 
Evolutionsprozesses? 

2. Welche Form von Merkmalen wird eher durch Gendrift als 
durch natürliche Selektion evolvieren? 

3. Beschreiben Sie, unter welchen Bedingungen nichtzufällige 
Paarungen zu Evolution führen und unter welchen nicht. 

4. Unter welchen Voraussetzungen könnte Ihrer Ansicht nach 
Genfluss die Evolution einer Population verlangsamen? 


Die Prozesse Mutation, natürliche Selektion, Genfluss, Gendrift 
und nichtzufällige Paarungen können alle zu evolutionären Ver¬ 
änderungen führen. Als Nächstes werden Sie erfahren, wie sich 
ein durch diese Prozesse hervorgerufener evolutionärer Wandel 
bemessen lässt. 

20.3 Evolution lässt sich anhand 
von Veränderungen der 
Allelfrequenzen bemessen 

Evolution erfolgt größtenteils durch allmähliche Veränderungen 
der relativen Häufigkeit verschiedener Allele in einer Population 
von einer Generation zur nächsten. Größere genetische Verän¬ 


derungen können auch recht plötzlich auftreten, beispielsweise 
wenn sich zwei zuvor getrennte Populationen zusammenschlie¬ 
ßen und sich die Individuen untereinander kreuzen oder wenn 
Gene innerhalb des Genoms einer Population dupliziert werden. 
In den meisten Fällen bemessen wir Evolution jedoch anhand 
von Veränderungen der Allel- und Genotypfrequenzen in Popu¬ 
lationen im Laufe der Zeit. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Um evolutionäre Änderungen in Populationen festzustellen und 
zu bemessen, berechnen Biologen Veränderungen der Allelfre¬ 
quenzen im Laufe der Zeit. 

■ Welche evolutionären Prozesse auf eine Population einwirken, 
lässt sich mithilfe des Hardy-Weinberg-Gleichgewichts als Be¬ 
rechnungsgrundlage ermitteln. 

Um die Allelfrequenzen in einer Population exakt zu ermitteln, 
müsste man von jedem Individuum innerhalb der Population je¬ 
des Allel an jedem Genort zählen. Zum Glück müssen Populati¬ 
onsgenetiker keine derart vollständigen Zählungen vornehmen, 
da sie die Allelfrequenzen (Genfrequenzen) für einen bestimm¬ 
ten Genlocus recht zuverlässig abschätzen können, indem sie die 
Allele einer Stichprobe von Individuen der Population zählen. 
Die Summe aller Allelfrequenzen an einem Locus entspricht 1, 
sodass die Werte für die Allelfrequenz zwischen 0 und 1 liegen. 

Die Allelfrequenz kann mit der folgenden Formel berechnet 
werden: 

Zahl der Kopien des Allels in der Population 
^ Gesamtzahl der Kopien aller Allele in der Population 

Wenn es für einen bestimmten Locus unter den Mitgliedern ei¬ 
ner diploiden Population nur zwei Allele gibt (hier A und a 
genannt), können diese in drei unterschiedlichen Kombinatio¬ 
nen als Genotyp auftreten: AA, Aa und aa. Eine Population 
mit mehr als einem Allel an einem Locus bezeichnet man als 
polymorph (vielgestaltig) an diesem Locus. Mithilfe der oben 
genannten Formel können Sie, wie in ► Abb. 20.9 dargestellt, 
die relativen Frequenzen der Allele A und a in einer Population 
aus N Individuen wie folgt berechnen: 

■ Naa sei die Zahl der homozygoten Individuen für das Allel A 
(AA). 

■ Naü sei die Zahl der heterozygoten Individuen (Aa). 

■ N aa sei die Zahl der homozygoten Individuen für das Al¬ 
lel a (aa). 

Wie Sie beachten sollten, ist Naa + Nao, + N aa = N ; die Ge¬ 
samtzahl der Individuen in der Population und die Gesamtzahl 
an Kopien beider in der Population vorhandenen Allele beträgt 
2 N, weil jedes Individuum diploid ist. Jedes AA-Individuum 
besitzt zwei Kopien des Allels A, jedes Aß-Individuum nur eine. 
Daher beträgt die Gesamtzahl an A-Allelen in der Population 
2Naa + Nao, und entsprechend die Gesamtzahl der a -Allele in 
der Population 2 N aa + Nao. • Wenn nun p die Frequenz von A 
sei und q die Frequenz von a, gilt: 

2N aa + N Äa 
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und 


P = 


'ZNaa + Nacl 
2 N 


Die Berechnungen in ► Abb. 20.9 bringen zwei wichtige Punk¬ 
te ans Licht: Erstens gilt für jede Population p + q = 1, was 
bedeutet, q = 1 — p. Sofern es also an einem bestimmten Locus 
in einer Population nur zwei Allele gibt, kann man die Frequenz 
eines Allels berechnen und erhält die Allelfrequenz des zweiten 
Allels durch Subtraktion. Gibt es in einer Population an einem 
Locus nur ein Allel, so beträgt seine Frequenz 1: Die Popula¬ 
tion ist dann an diesem Locus monomorph, und das Allel wird 
als fixiertes Allel bezeichnet. 


Zweitens weisen sowohl Population 1 (die überwiegend aus Ho¬ 
mozygoten besteht) als auch Population 2 (mit einem größeren 
Anteil an Heterozygoten) die gleichen Allelfrequenzen für A 
und a auf. Somit haben sie den gleichen Genpool für diesen Lo¬ 
cus. Weil die Allele in dem Genpool aber unterschiedlich verteilt 
sind, haben die beiden Populationen abweichende Genotypfre¬ 
quenzen. 

Die Frequenzen der verschiedenen Allele an jedem Genlo- 
cus und die Frequenzen der unterschiedlichen Genotypen in 
einer Population beschreiben die genetische Struktur dieser 


Für jede Population, in der N die Gesamtzahl 
der Individuen der Population angibt, gilt: 


Frequenz _ _ ? n aa + N Aa Frequenz _ 2A/ aa + N Aa 

von Allel A ~ 2N von Allel a 2/V 

Frequenz von Genotyp AA = N AA /N 
Frequenz von Genotyp Aa = NJN 
Frequenz von Genotyp aa = NJN 


> 

Berechnung der Allel- und Genotypfrequenzen 
für zwei separate Populationen mit N = 200: 


Population 1 

(überwiegend Homozygote) 


Population 2 

(überwiegend Heterozygote) 


N aa = 90, N Aa = 40 und 
N aa = 70 


N aa = 45, N Aa = 130 und 
N aa = 25 


P = 


Q = - 


180 + 40 
400 

140 + 40 
400 


= 0,55 

90 + 130 =055 
400 

= 0,45 

q = 5 °.t J 3 °= °,45 
400 


Freq. AA = 90/200 = 0,45 
Freq. Aa = 40/200 = 0,20 
Freq. aa = 70/200 = 0,35 


Freq. AA = 45/200 = 0,225 
Freq. Aa = 130/200 =0,65 
Freq. AA = 45/200 = 0,225 


Abb. 20.9 Berechnung von Allel- und Genotypfrequenzen. Die 

Allel- und Genotypfrequenzen in einer Population für einen Genort 
mit zwei Allelen lassen sich mit den Gleichungen unter Punkt 1 be¬ 
rechnen. Werden diese Gleichungen auf zwei Populationen angewendet 
(Punkt 2), so zeigt sich: Die Frequenzen der Allele A und a sind in den 
beiden Populationen gleich, die Allele sind aber unterschiedlich auf he¬ 
terozygote und homozygote Genotypen verteilt 


Population. Allelfrequenzen sind ein Maß für die genetische 
Variabilität in einer Population; Genotypfrequenzen hingegen 
zeigen, wie die genetische Variabilität einer Population unter 
den Individuen verteilt ist. Zur Bestimmung der Variabilität in 
Populationen werden auch andere Messungen herangezogen, et¬ 
wa der Anteil polymorpher Loci. Durch diese Messungen kann 
man ermitteln, wie sich die genetische Struktur einer Population 
über Generationen hinweg verändert oder ob sie gleich bleibt - 
das heißt, man kann evolutionäre Veränderungen feststellen. 


Sofern nicht bestimmte einschränkende 
Bedingungen herrschen, erfolgt eine Evolution 


Im Jahr 1908 leiteten der britische Mathematiker Godfrey Hardy 
und der deutsche Physiker Wilhelm Weinberg unabhängig von¬ 
einander ab, welche Bedingungen herrschen müssen, damit die 
genetische Struktur einer Population über die Zeit gleich bleibt. 
Herrschen die von ihnen ermittelten Bedingungen nicht vor, 
kommt es zu einer Evolution. Das daraus resultierende Prin¬ 
zip ist als Hardy-Weinberg-Gesetz bekannt. Es gilt nur für 
Organismen mit sexueller Fortpflanzung. Das Hardy-Weinberg- 
Gesetz beschreibt ein Modell, bei dem sich die Allelfrequenzen 
über Generationen hinweg nicht ändern und sich aus diesen die 
Genotypfrequenzen Vorhersagen lassen (►Abb. 20.10). Eine 
solche Population befindet sich im Hardy-Weinberg-Gleich- 
gewicht. Die Prinzipien des Hardy-Weinberg-Gleichgewichts 
gelten, wie gesagt, nur für Organismen mit sexueller Fort¬ 
pflanzung. Damit sich eine Population im Hardy-Weinberg- 
Gleichgewicht befindet, müssen mehrere Bedingungen erfüllt 
sein. Man beachte, dass die folgenden Bedingungen umgekehrt 
mit den fünf grundlegenden Prozessen der Evolution (diskutiert 
in ► Abschn. 20.2) korrespondieren: 

■ Es erfolgen keine Mutationen. Die in der Population vor¬ 
handenen Allele verändern sich nicht, und es kommen keine 
neuen Allele zum Genpool hinzu. 

■ Es findet keine Selektion unter den Genotypen statt. Indivi¬ 
duen mit unterschiedlichen Genotypen haben die gleichen 
Überlebenschancen und weisen die gleichen Fortpflanzungs¬ 
raten auf. 

■ Es findet kein Genfluss statt. Es erfolgt also keine Zuwande¬ 
rung von Individuen in die Population, keine Abwanderung 
aus ihr und auch keine Kreuzung mit Mitgliedern anderer 
Populationen. 

■ Die Populationsgroße ist unendlich. Je größer die Population 
ist, desto weniger wirkt sich Gendrift aus. 

■ Die Paarungen sind durchweg zufällig. Individuen wählen 
nicht bevorzugt Partner mit bestimmten Genotypen aus. 

Herrschen diese idealisierten Bedingungen vor, ergeben sich vor 
allem zwei Konsequenzen: Erstens bleiben die Allelfrequenzen 
an einem Locus von Generation zu Generation konstant. Und 
zweitens weisen die Genotypfrequenzen nach einer Generation 
mit zufälligen Paarungen folgende Verteilung auf: 

Genotyp AA Aa aa 

Frequenz p 2 2 pq q 2 
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Generation I (Gründerpopulation) 





Genotyp AA Aa 


aa 


Frequenz der o,45 0,20 0,35 

Genotypen in der 
Population (nicht 
im Hardy-Weinberg- 
Gleichgewicht) 


\ /\ / 


Frequenz der Allele 
in der Population 
(bleibt konstant) 


0,45 + 0,10 


0,10 + 0,35 


p = 0,55 q = 0,45 

(ä) Gameten (J) 


Gleichgewicht verletzt, dass kein Genfluss stattfindet. Im vor¬ 
liegenden Beispiel umfasst die Generation I mehr homozygote 
und weniger heterozygote Individuen, als man nach dem Hardy- 
Weinberg-Gesetz erwarten würde (diesen Zustand bezeichnet 
man als heterozygote Defizienz). 

Selbst bei einer Ausgangspopulation, die sich nicht im Hardy- 
Weinberg-Gleichgewicht befindet, kann man Vorhersagen, dass 
die Allelfrequenzen bereits nach einer einzigen Generation mit 
zufälligen Paarungen unverändert bleiben, die Genotypfrequen¬ 
zen sich hingegen wieder entsprechend dem Hardy-Weinberg- 
Gleichgewicht einstellen werden - vorausgesetzt, es werden 
keine anderen Annahmen des Hardy-Weinberg-Gleichgewichts 
verletzt. Warum ist dies der Fall? 


Generation II (Hardy-Weinberg-Gleichgewicht wiederhergestellt) 



Eizellen 


Frequenz des 
Genotyps aa = 
q x q = 0,2025 


Frequenz des 
Genotyps AA = 
p x p = 0,3025 


Spermienzellen 


Die Frequenz des Genotyps 
Aa entspricht der Summe 
dieser beiden Kästen oder 
2 pq = 0,495. 

v_._ J 




p P = 0,55 


>q = 0,45 


J 


In Generation I von ► Abb. 20.10 beträgt die Frequenz des Al¬ 
lels A (also p ) 0,55. Da das Modell davon ausgeht, dass die 
Individuen ihre Geschlechtspartner ungeachtet ihres Genotyps 
nach dem Zufallsprinzip auswählen, kommt es zu einer zufäl¬ 
ligen Kombination von Gameten mit dem Allel A oder a - 
also wie durch die Allelfrequenzen p und q vorhergesagt. Die 
Wahrscheinlichkeit, dass eine bestimmte Spermienzelle oder Ei¬ 
zelle das Allel A trägt, liegt in diesem Beispiel also bei 0,55. 
Mit anderen Worten, 55 von 100 nach dem Zufallsprinzip aus¬ 
gewählte Spermien- oder Eizellen werden das Allel A tragen. 
Weil q = 1 — p ist, beträgt die Wahrscheinlichkeit, dass eine 
Spermien- oder Eizelle das Allel a aufweist, 1 — 0,55 = 0,45. 

Um zu berechnen, mit welcher Wahrscheinlichkeit zwei Ga¬ 
meten mit dem Allel A zur Befruchtung Zusammentreffen, 
multiplizieren Sie die beiden voneinander unabhängigen Wahr¬ 
scheinlichkeiten, dass sie auftreten: 

px p = p 2 = (0,55) 2 = 0,3025 

Somit werden also 0,3025 oder 30,25 % der Nachkommen in 
Generation II den homozygoten Genotyp AA aufweisen. Ähn¬ 
lich liegt die Wahrscheinlichkeit, dass zwei Gameten mit dem 
Allel a Zusammenkommen, bei: 


Abb. 20.10 Nach einer Generation mit zufälligen Paarungen stellt 
sich wieder das Hardy-Weinberg-Gleichgewicht ein. Generation I 
dieser Beispielpopulation wird von Zuwanderern aus verschiedenen 
Ausgangspopulationen begründet und befindet sich somit anfangs nicht 
im Hardy-Weinberg-Gleichgewicht. Nach einer Generation mit zufälli¬ 
gen Paarungen bleiben die Allelfrequenzen unverändert, und die Geno¬ 
typfrequenzen kehren wieder zu Werten zurück, die den Erwartungen 
des Hardy-Weinberg-Gleichgewichts entsprechen. Die Seitenlänge der 
Rechtecke ist proportional zu den Allelfrequenzen in der Population; 
die Fläche der Rechtecke ist proportional zu den Genotypfrequenzen 


Um besser verstehen zu können, warum diese Folgen von 
Bedeutung sind, betrachten Sie zunächst eine Population, die 
sich nicht im Hardy-Weinberg-Gleichgewicht befindet, wie die 
Generation I in ►Abb. 20.10. Dazu könnte es beispielsweise 
kommen, wenn die Ausgangspopulation von Individuen begrün¬ 
det wird, die aus verschiedenen anderen Populationen zuge¬ 
wandert sind; damit ist die Vorgabe für das Hardy-Weinberg- 


q x q = q 2 = (0,45) 2 = 0,2025 

Das bedeutet, dass 20,25 % von Generation II den Genotyp aa 
aufweisen. 

Heterozygote können auf zwei Wegen entstehen: entweder 
durch Kombination einer A -Spermienzelle mit einer a -Eizelle - 
die Wahrscheinlichkeit hierfür beträgt p x q; oder durch Ver¬ 
schmelzung einer a -Spermienzelle mit einer A-Eizelle mit der 
Wahrscheinlichkeit q x p. Folglich liegt die Gesamtwahrschein¬ 
lichkeit für die Entstehung von Heterozygoten bei 2 pq oder 
0,495. Die Frequenzen der Genotypen AA, Aa und aa in 
Generation II von ►Abb. 20.10 entsprechen nun dem Hardy- 
Weinberg-Gleichgewicht, und die Frequenzen der beiden Allele 
(p und q) haben sich im Vergleich zu Generation I nicht verän¬ 
dert. 

Unter den Annahmen des Hardy-Weinberg-Gleichgewichts 
bleiben die Allelfrequenzen p und q von Generation zu Gen¬ 
eration gleich. Werden die Voraussetzungen für das Hardy- 
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Weinberg-Gleichgewicht verletzt und die Genotypfrequenzen in 
der Elterngeneration ändern sich (beispielsweise durch den Ver¬ 
lust einer großen Zahl von ^4^4-Individuen in der Population), 
dann ändern sich auch die Alleifrequenzen in der darauffolgen¬ 
den Generation. Ausgehend von diesen neuen Allelfrequenzen 
reicht jedoch eine weitere Generation mit zufälligen Paarungen 
aus, dass sich wieder ein Hardy-Weinberg-Gleichgewicht der 
Genotypfrequenzen einstellt. 

Activity 20.4 Hardy-Weinberg Equilibrium 

www.Lifel le.com/ac20.4 

Abweichungen vom Hardy-Weinberg- 
Gleichgewicht zeigen: 

Es findet eine Evolution statt 

Sicherlich ist Ihnen schon klar geworden, dass Populationen 
in der Natur nie die strengen Voraussetzungen erfüllen, um 
sich im Hardy-Weinberg-Gleichgewicht zu befinden. Das er¬ 
klärt, warum Populationen von Organismen evolvieren. Warum 
gilt dieses Modell dann als so bedeutend für die Erforschung 
der Evolution? Dafür gibt es zwei Gründe: Erstens erweist 
sich die Gleichung häufig als hilfreich, um die ungefähren Ge¬ 
notypfrequenzen einer Population aus ihren Allelfrequenzen 
vorherzusagen. Und zweitens - und das ist das Entscheidende - 
ermöglicht das Modell zu beurteilen, welche Prozesse auf die 
Evolution einer bestimmten Population ein wirken. Anhand der 
jeweiligen spezifischen Abweichungen vom Hardy-Weinberg- 
Gleichgewicht können Sie die verschiedenen Prozesse evolutio¬ 
nären Wandels identifizieren. 

20.3 Wiederholung 

Das Hardy-Weinberg-Gesetz beschreibt, welche Bedin¬ 
gungen theoretisch herrschen müssen, damit keine Evo¬ 
lution stattfindet. Abweichungen von den Erwartungen 
des Hardy-Weinberg-Gleichgewichts liefern Informatio¬ 
nen darüber, wie in einer bestimmten Population eine 
Evolution erfolgt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Allelfrequenzen für zwei Allele an einem be¬ 
stimmten Locus in einer diploiden Population berech¬ 
nen können. 

■ basierend auf den Prinzipien des Hardy-Weinberg- 
Gleichgewichts aus den Allelfrequenzen die beobach¬ 
teten und erwarteten Genotypfrequenzen berechnen 
können. 

■ durch Analyse von Daten eine Hypothese formulieren 
können, um bei beobachteten Genotypfrequenzen Ab¬ 
weichungen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht zu 
erklären. 


_ 7 _ 

1. Im Folgenden sind die Genotypen an Locus A für zehn Indi¬ 
viduen einer diploiden Population aufgelistet: AA, AA, Aa, 
Aa, Aa, Aa, aa, aa, aa, aa. 

a. Wie hoch ist dieser Auflistung zufolge die beobachtete Fre¬ 
quenz des Allels a und wie hoch die des Allels Al 

b. Wie hoch sind die beobachteten Frequenzen der Genotypen 
aa, Aa und AA1 

c. Wie sähen nach den Erwartungen des Hardy-Weinberg- 
Gleichgewichts die Frequenzen der Genotypen aa, Aa und 
AA nach einer Generation zufälliger Paarungen aus? 

2. In einer Krötenpopulation liegt Allel A mit einer Frequenz 
von 0,2 vor, Allel a mit einer Frequenz von 0,8. Welche Fre¬ 
quenz ist nach dem Hardy-Weinberg-Gesetz für den Genotyp 
Aa in der Population zu erwarten? 

3. Angenommen, die beobachtete Frequenz des Genotyps Aa in 
der Krötenpopulation von Aufgabe 2 läge statt bei der von Ih¬ 
nen aufgrund der Berechnung erwarteten Frequenz bei 0,15. 
Welche Erklärungsmöglichkeiten gäbe es hierfür? 


Bisher haben sich die beschriebenen Veränderungen der Allel¬ 
frequenzen auf einen einzigen Genort beschränkt. Gene existie¬ 
ren aber nicht isoliert, sondern stehen untereinander (und mit 
der Umwelt) in Wechselwirkung und erzeugen so den Phänotyp 
eines Organismus. Welche Auswirkungen können diese Wech¬ 
selwirkungen auf die Selektion haben? 

20.4 Selektion kann stabilisierend, 
gerichtet oder disruptiv sein 

Auch wenn Evolution als Veränderung der genetischen Zusam¬ 
mensetzung einer Population von einer Generation zur nächsten 
definiert ist und nur so beobachtet werden kann, wirkt die na¬ 
türliche Selektion nur indirekt auf den Genotyp. Ihre direkte 
Wirkung richtet sich auch nicht auf ein einzelnes phänoty¬ 
pisches Merkmal, sondern stets auf das gesamte Individuum, 
also auf das betreffende Lebewesen in der Gesamtheit seiner 
phänotypischen Merkmale. Den reproduktiven Beitrag eines 
Lebewesens (des Gesamtphänotyps) zu den nachfolgenden Ge¬ 
nerationen im Verhältnis zum Beitrag anderer Lebewesen seiner 
Population bezeichnet man als seine biologische Fitness (oder 
Darwin-Fitness, oft einfach nur Fitness genannt). 

Auf den Punkt gebracht 

■ Durch die natürliche Selektion kann sich die Verteilung eines 
quantitativen Merkmals in einer Population im Laufe der Zeit 
ändern. 

Eine veränderte Fortpflanzungsrate zieht nicht zwangsläufig 
eine Veränderung der genetischen Struktur einer Population 
nach sich. So wird sich die genetische Struktur beispielswei¬ 
se nicht ändern, wenn alle Individuen einer Population den 
gleichen Anstieg der Fortpflanzungsrate verzeichnen (etwa in 
einem Jahr mit sehr günstigen Bedingungen). Änderungen in 
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der Zahl der Nachkommen führen zu einer Zunahme oder 
Abnahme der Populationsgröße, aber nur Veränderungen im 
relativen Erfolg verschiedener Phänotypen in einer Population 
bewirken, dass sich die Häufigkeiten von Allelen von einer 
Generation zur nächsten ändern. Die biologische Fitness der 
Individuen eines bestimmten Phänotyps ist abhängig von der 
Wahrscheinlichkeit, dass diese Individuen überleben, multipli¬ 
ziert mit der durchschnittlichen Zahl an Nachkommen, die sie 
im Laufe ihres Lebens hervorbringen und die es selbst wie¬ 
der bis ins Fortpflanzungsalter schaffen. Mit anderen Worten: 
Die biologische Fitness eines Phänotyps wird durch die durch¬ 
schnittliche Überlebens- und Fortpflanzungsrate der Individuen 
dieses Phänotyps bestimmt. 

Das, was Sie hier bisher erfahren haben, hat sich auf Merk¬ 
male beschränkt, die durch Allele an einem einzigen Genort 


beeinflusst werden. Solche Merkmale sind häufig durch kon¬ 
krete Eigenschaften charakterisiert (schwarz oder weiß, glatt 
oder runzlig) und werden daher als qualitative Merkmale be¬ 
zeichnet. Zahlreiche Merkmale werden jedoch durch Allele an 
mehr als einem Locus beeinflusst. Derartige Merkmale zeigen 
anstelle einer konkreten qualitativen meist eine kontinuierliche 
quantitative Variabilität, daher spricht man von quantitati¬ 
ven Merkmalen. Eine solche kontinuierliche Variable ist zum 
Beispiel die Körpergröße. So ähnelt beispielsweise die Größen¬ 
verteilung der Individuen einer Population - ein Merkmal, das 
durch Gene an vielen Loci, aber auch durch die Umwelt beein¬ 
flusst wird - wahrscheinlich einer glockenförmigen Kurve. 

Die natürliche Selektion kann auf Merkmale mit quantitativer 
Variation auf verschiedene Weise ein wirken, was zu recht unter¬ 
schiedlichen Resultaten führt (► Abb. 20.1 1): 


Abb. 20.11 Die natürliche Selektion kann auf un¬ 
terschiedliche Weise wirken. In der linken Spalte 
ist die biologische Fitness von Individuen mit unter¬ 
schiedlichen Phänotypen desselben Merkmals grafisch 
dargestellt. Die Kurven in der rechten Spalte veran¬ 
schaulichen die Verteilung der Häufigkeit (Frequenz) 
von Phänotypen in der Population vor (gestrichelte 
Linie) und nach (durchgehende Linie) Einwirken der 
Selektion 


a stabilisierende Selektion 



Durchschnitt 


... so verändert sich der Durchschnitt 

nicht, aber die Variabilität verringert sich. 

v___ ___y 


‘ 


vor der 

^^^nach der 

Selektion / 


i 

L 



b gerichtete Selektion 





c disruptive Selektion 



phänotypisches Merkmal (z) 


... erhöht sich die Variabilität in 
der Population, und es kommt 
zu einer bimodalen Verteilung. 



phänotypisches Merkmal 
(Flügelfarbe) 





























20.4 Selektion kann stabilisierend, gerichtet oder disruptiv sein 


627 


■ Eine stabilisierende Selektion erhält die durchschnittlichen 
Merkmale einer Population aufrecht, indem sie durchschnitt¬ 
liche Individuen begünstigt. 

■ Eine gerichtete Selektion verändert die Merkmale einer 
Population, indem sie Individuen begünstigt, die in einer 
Richtung vom Mittel der Population ab weichen. 

■ Eine disruptive Selektion verändert die Merkmale einer 
Population, indem sie Individuen begünstigt, die in beide 
Richtungen vom Mittel der Population abweichen. 

_ 7_ 

Frage zu ► Abb. 20.11: Warum könnte sich die Selektion für 
ein Merkmal in einer Population mit der Zeit von einer gerich¬ 
teten zu einer stabilisierenden Selektion verschieben, wenn der 
optimale Wert für dieses Merkmal konstant bleibt? 


mittleres Geburtsgewicht 



Geburtsgewicht (Pfund) 


Eine stabilisierende Selektion verringert 
die Variabilität in Populationen 


Abb. 20.12 Das menschliche Geburtsgewicht wird von einer stabili¬ 
sierenden Selektion beeinflusst. Babys, die mehr oder weniger wiegen 
als der Durchschnitt, sterben mit höherer Wahrscheinlichkeit während 
oder kurz nach der Geburt als solche, deren Geburtsgewicht nahe dem 
Durchschnittswert in der Bevölkerung liegt 


Wenn die kleinsten und die größten Individuen einer Population 
weniger Nachkommen zu der nächsten Generation beisteuern 
als eher durchschnittlich große Individuen, dann wirkt eine sta¬ 
bilisierende Selektion auf die Körpergröße ein (► Abb. 20.1 la). 
Die stabilisierende Selektion verringert die Variabilität in Po¬ 
pulationen, verändert aber nicht den Durchschnittswert. Die 
natürliche Selektion wirkt häufig auf diese Weise, indem sie 
einem Anstieg der Variabilität, wie er durch sexuelle Rekombi¬ 
nation, Mutation oder Genfluss entsteht, entgegensteuert. Viele 
Arten zeichnen sich durch eine geringe Rate phänotypischer 
Veränderungen aus, weil die natürliche Selektion häufig sta¬ 
bilisierend wirkt. So wirkt die stabilisierende Selektion bei¬ 
spielsweise auf das menschliche Geburtsgewicht ein. Babys 
mit einem geringeren oder höheren Geburtsgewicht als der Be¬ 
völkerungsdurchschnitt weisen (trotz medizinischer Hilfe) eine 
höhere Sterberate auf als Babys, die eher dem Durchschnitts¬ 
wert entsprechen (► Abb. 20.12). Wenn es um ganz bestimmte 
Gene geht, wird die stabilisierende Selektion häufig auch als 
negative Selektion oder reinigende Selektion bezeichnet, weil 
eine Selektion gegen jegliche nachteilige Mutationen der nor¬ 
malen DNA-Sequenz dieser Gene erfolgt. 


Eine gerichtete Selektion begünstigt ein Extrem 

Die gerichtete Selektion wirkt ein, wenn die an einem Extrem 
einer Merkmalsverteilung angesiedelten Individuen mehr Nach¬ 
kommen zur nächsten Generation beitragen als andere, wodurch 
sich der Durchschnittswert dieses Merkmals in der Population 
zu diesem Extrem hin verschiebt. In der Einleitung zu diesem 
Kapitel (► „Faszination Forschung: Ein evolutionäres Wettrüs¬ 
ten zwischen Fledermäusen und Nachtfaltern“) ist zum einen 
die gerichtete Selektion für eine verbesserte Echoortung bei Fle¬ 
dermäusen im Laufe der Zeit beschrieben und zum anderen 


die gerichtete Selektion für ein besseres Hören von Ultraschall¬ 
lauten bei ihren Beutetieren. 

Im Fall eines einzelnen Genorts kann die gerichtete Selektion 
dazu führen, dass eine bestimmte genetische Variante begüns¬ 
tigt wird - man spricht auch von positiver Selektion auf diese 
Variante. Weil die gerichtete Selektion einen bestimmten Phä¬ 
notyp gegenüber einem anderen begünstigt, bewirkt sie, dass 
diejenigen Allele an Häufigkeit zunehmen, die den begünstig¬ 
ten Phänotyp entstehen lassen. 

Wirkt die gerichtete Selektion über viele Generationen ein, 
wird in der Population dadurch ein Evolutionstrend erkennbar 
(► Abb. 20.11b). Evolutionstrends halten oft über mehrere Ge¬ 
nerationen an, können sich aber auch wieder umkehren, wenn 
sich die Umwelt verändert und andere Phänotypen begünstigt, 
oder sie kommen zum Erliegen, wenn ein optimaler Phänotyp 
(bzw. der bestmögliche Kompromiss) erreicht ist. Dann unter¬ 
liegt das Merkmal der stabilisierenden Selektion. 

Die langen Hörner der Rinderrasse Texanisches Longhom 
(►Abb. 20.13) sind ein Beispiel für ein Merkmal, das durch 
gerichtete Selektion entstanden ist. Diese Rasse stammt von 
Rindern ab, die Christoph Kolumbus in die Neue Welt mit¬ 
brachte. Im Jahre 1493 nahm Kolumbus von den Kanarischen 
Inseln einige Rinder mit und verfrachtete sie auf die karibi¬ 
sche Insel Hispaniola. Dort vermehrten sich die Rinder, und ihre 
Nachkommen gelangten auf das mexikanische Festland. Als die 
Spanier das Gebiet des späteren Texas und Südwestens der USA 
erkundeten, brachten sie auch diese Rinder mit. Einige davon 
entkamen und bildeten verwilderte Herden. Im Laufe der nächs¬ 
ten Jahrhunderte wuchsen die Populationen dieser verwilderten 
Rinder stark an; speziell die jungen Kälber unterlagen aber ei¬ 
nem starken Fressfeinddruck (Prädationsdruck) durch Bären, 
Pumas und Wölfe. Kühe mit längeren Hörnern konnten ihre 
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Abb. 20.13 Ein Ergebnis der gerichteten Selektion. Im Südwesten 
der USA erwiesen sich lange Hörner als vorteilhaft, um die Kälber 
vor Angriffen von Räubern zu schützen; deshalb gelang es Kühen mit 
längeren Hörnern eher, ihre Kälber erfolgreich aufzuziehen. Infolge¬ 
dessen nahm die Hornlänge bei verwilderten Herden vom Beginn des 
16. Jahrhunderts bis in die 1860er-Jahre zu und führte zur Entstehung 
der Rasse Texanisches Longhorn. Durch künstliche Zuchtwahl haben 
Rancher diesen Evolutionstrend bis in die heutige Zeit aufrechterhalten 


Kälber erfolgreicher gegen die Angriffe von Räubern schützen, 
und so nahm die durchschnittliche Hornlänge der Rinder in den 
verwilderten Herden innerhalb weniger Jahrhunderte stark zu. 
Zusätzlich entwickelten die Rinder eine Resistenz gegen in die¬ 
sem Gebiet endemische Krankheitserreger sowie eine höhere 
Fruchtbarkeit und Lebensdauer. Texanische Longhoms werden 
oft weit über 20 Jahre alt und bekommen in diesem Alter noch 
Kälber - ungefähr doppelt so lang wie viele Rinderrassen, die 
der Mensch durch künstliche Zuchtwahl auf Merkmale wie 
hohen Fettgehalt oder Milchproduktion gezüchtet hat (zwei Bei¬ 
spiele für eine künstliche gerichtete Selektion). 


Eine disruptive Selektion begünstigt Extreme 
gegenüber dem Durchschnitt 


Wenn die disruptive Selektion einwirkt, tragen Individuen bei¬ 
der Extreme einer Merkmals Verteilung mehr Nachkommen zur 
nächsten Generation bei als solche, die eher dem Durchschnitt 
entsprechen. Dadurch erhöht sich die Variabilität in der Popula¬ 
tion (► Abb. 20.11c). 

Die auffallende bimodale (zweigipflige) Verteilung der Schna¬ 
belgrößen beim Purpurastrild (Pyrenestes ostrinus), einer west¬ 
afrikanischen Prachtfinkenart (► Abb. 20.14), verdeutlicht, wie 
sich die disruptive Selektion auf Populationen in der Natur 
aus wirken kann. Zu bestimmten Jahreszeiten bilden die Sa¬ 
men zweier Seggenarten (Sauergräser) die Hauptnahrung dieser 
Prachtfinken. Vögel mit großen Schnäbeln können problem¬ 
los die harten Samen der Segge Scleria verrucosa knacken. 
Dagegen gelingt es Vögeln mit kleinen Schnäbeln nur unter 
Schwierigkeiten, diese Samen zu öffnen; sie können sich da¬ 
gegen effizienter von den weicheren Samen von S. goossensii 
ernähren als die Artgenossen mit größeren Schnäbeln. Junge 
Astrilde, deren Schnabel deutlich von den beiden vorherrschen- 
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Vögel mit kleinerem Schnabel können 
sich besser von weichen Samen ernähren. 


Vögel mit mittelgroßem Schnabel können keine 
der beiden Samenformen effizient nutzen und 
haben dadurch schlechtere Überlebenschancen. 


Vögel mit großem Schnabel 
können gut harte Samen knacken. 
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Abb. 20.14 Eine disruptive Selektion führt zu einer bimodalen 
Verteilung. Die bimodale (zweigipflige) Verteilung der Schnabelgrö¬ 
ße bei den westafrikanischen Purpurastrilden (.Pyrenestes ostrinus ) ist 
ein Ergebnis der disruptiven Selektion. Diese begünstigt Individuen mit 
großem und mit kleinem Schnabel gegenüber solchen mit mittelgroßem 
Schnabel 


den Schnabelgrößen ab weicht, überleben nicht so gut wie sol¬ 
che, deren Schnabel in der Größe eher einer der beiden durch 
die Gipfel in der Verteilung repräsentierten Größen entspricht. 
Weil es in der Umwelt der Finken nur wenige Nahrungsquellen 
in ausreichender Menge gibt und weil die Samen der bei¬ 
den Seggenarten hinsichtlich ihrer Härte keine Überlappung 
zeigen, können Vögel mit mittelgroßen Schnäbeln die beiden 
Hauptnahrungsquellen weniger effizient nutzen. Daher hält eine 
disruptive Selektion die bimodale Verteilung der Schnabelgröße 
aufrecht. (Im Gegensatz dazu zeigen die gerichtete und die sta¬ 
bilisierende Selektion eine unimodale [eingipflige] Verteilung 
der Merkmalsausprägung, wie Sie gesehen haben.) 


20.4 Wiederholung 

Die natürliche Selektion kann innerhalb von Populatio¬ 
nen Phänotypen verändern, aber auch stabilisieren. Eine 
gerichtete Selektion kann zu kontinuierlichen Verände¬ 
rungen von Phänotypen führen. Eine stabilisierende Se¬ 
lektion verlangsamt den Wandel eines begünstigten Phä¬ 
notyps. Durch eine disruptive Selektion kann schließlich 
eine Population mit mehreren unterschiedlichen Phäno¬ 
typen entstehen. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, wie sich die verschiedenen For¬ 
men der Selektion (stabilisierende, gerichtete und dis¬ 
ruptive Selektion) auf die Verteilung von Phänotypen 
aus wirken. 
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unterscheiden können, unter welchen Bedingungen die 
Selektion wahrscheinlich gerichtet, stabilisierend oder 
disruptiv wirkt. 


_ 7_ 

1. Beschreiben Sie die verschiedenen zu erwartenden Ergebnis¬ 
se von stabilisierender, gerichteter und disruptiver Selektion. 

2. Warum ist Ihrer Meinung nach zu erwarten, dass die Selek¬ 
tion auf das menschliche Geburtsgewicht eher stabilisierend 
als gerichtet wirkt? 

3. Nennen Sie mögliche Beispiele für extreme Phänotypen in 
einer Tier- oder Pflanzenpopulation, die man durch gerichtete 
Selektion erklären könnte. 


Gendrift, stabilisierende Selektion und gerichtete Selektion be¬ 
wirken alle tendenziell eine Verringerung der genetischen Va¬ 
riabilität innerhalb von Populationen. Wie Sie gesehen haben, 
weisen die meisten Populationen aber dennoch eine beträcht¬ 
liche genetische Variabilität auf. Durch welche Vorgänge wird 
diese genetische Variabilität in Populationen erzeugt und auf¬ 
rechterhalten? 


als alternative Allele an diesem Genort ist, bezeichnet man als 
neutrales Allel. Durch Mutationen kommen mit der Zeit im¬ 
mer mehr neutrale Allele in einer Population hinzu und sorgen 
für eine beträchtliche genetische Variabilität. Die Häufigkeit 
solcher neutralen Allele wird nicht direkt von der natürlichen 
Selektion beeinflusst. Selbst in großen Populationen können 
neutrale Allele einzig durch Gendrift verloren gehen oder an 
Häufigkeit zunehmen. 

Ein Großteil der phänotypischen Variabilität, die wir makro¬ 
skopisch oder auch lichtmikroskopisch beobachten, ist nicht 
neutral. Die modernen Techniken ermöglichen jedoch, neutrale 
Variationen auf molekularer Ebene festzustellen; somit verfü¬ 
gen wir nun über ein geeignetes Hilfsmittel, um adaptive von 
neutralen Varianten unterscheiden zu können. Dies gilt sowohl 
für Varianten des Genotyps als auch für solche des primären 
adaptiven Phänotyps, nämlich der Proteine. 

Querverweis 

In ► Abschn. 23.2 werden Sie sich damit befassen, wie 
man anhand von Variationen in neutralen Merkmalen auf 
Molekülebene die Divergenz von Genen, Proteinen, Popu¬ 
lationen und Arten erforschen kann. 


20.5 Die Variabilität in Populationen 
wird durch mehrere Faktoren 
aufrechterhalten 

Die genetische Variabilität bildet das Ausgangsmaterial, auf das 
die Mechanismen der Evolution ein wirken. Warum aber gehen 
nicht andere Allele aus einer Population verloren, wenn die 
begünstigten an Häufigkeit zunehmen? In diesem Abschnitt ler¬ 
nen Sie einige der Faktoren kennen, die sich darauf auswirken, 
wie genetische Variabilität in Populationen entsteht, wie diese 
unter den Individuen verteilt ist und wie sie innerhalb der Popu¬ 
lationen aufrechterhalten bleibt: neutrale Mutationen, sexuelle 
Rekombination, häufigkeitsabhängige Selektion und Heterozy¬ 
gotenvorteil. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die genetische Variabilität ist entscheidend für das Überleben 
einer Art. 

■ Mehrere Mechanismen sorgen dafür, dass die genetische Varia¬ 
bilität in Populationen trotz der Selektion auf vorteilhafte Allele 
erhalten bleibt. 


Neutrale Mutationen sammeln sich mit der Zeit 
in Populationen an 

Ein Allel, das keinen Einfluss auf die biologische Fitness ei¬ 
nes Organismus hat, das also weder besser noch schlechter 


Sexuelle Rekombination erhöht die Zahl 
möglicher Genotypen 

Bei Organismen mit asexueller Fortpflanzung ist jedes Individu¬ 
um genetisch identisch mit seinem Elter, sofern keine Mutation 
aufgetreten ist. Wenn sich Organismen jedoch sexuell fortpflan¬ 
zen, unterscheiden sich die Nachkommen von den Eltern - 
nicht nur, weil das genetische Material aus zwei verschie¬ 
denen Keimzellen neu miteinander kombiniert wird, sondern 
auch, weil es im Laufe der Meiose zu Crossing-over und ei¬ 
ner unabhängigen Verteilung der Chromosomen kommt, wie 
in ►Abschn. 11.5 ausgeführt. Durch sexuelle Rekombination 
entsteht eine immense Vielfalt an Genotypkombinationen, die 
das Evolutionspotenzial von Populationen erhöht - das ist auf 
lange Sicht einer der Vorteile geschlechtlicher Fortpflanzung. 
Zwar pflanzen sich viele Arten überwiegend asexuell fort, aber 
nur wenige beschränken sich über lange entwicklungsgeschicht¬ 
liche Zeitabschnitte ausschließlich auf die ungeschlechtliche 
Fortpflanzung. Fast alle haben irgendeine Möglichkeit zur ge¬ 
netischen Rekombination entwickelt. 

Die Evolution der Mechanismen von Meiose und sexueller Re¬ 
kombination zählt zu den entscheidenden Ereignissen in der 
Geschichte des Lebens. Wie genau diese Eigenschaften entstan¬ 
den, ist noch rätselhaft, da die sexuelle Fortpflanzung auf kurze 
Sicht mindestens drei erstaunliche Nachteile mit sich bringt: 

■ Durch die Rekombination werden adaptive Kombinationen 
von Genen auseinandergerissen. 

■ Durch die geschlechtliche Fortpflanzung können die Weib¬ 
chen nur noch in geringerer Rate Gene an ihre Nachkommen 
weitergeben. 
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■ Durch die Aufteilung der Nachkommen auf zwei verschiede¬ 
ne Geschlechter und die Notwendigkeit eines Geschlechts¬ 
partners verringert sich die Reproduktionsrate insgesamt 
erheblich. 

Um deutlich zu machen, warum dieser letzte Nachteil existiert, 
soll hier als Beispiel ein Weibchen mit asexueller Fortpflanzung 
dienen, das genauso viele Nachkommen hervorbringt wie ein 
sich geschlechtlich fortpflanzendes Weibchen. Angenommen, 
beide Weibchen produzieren zwei Nachkommen, von denen 
bei dem geschlechtlichen Weibchen jedoch 50 % männlich sind 
(und somit nur Spermienzellen zur nächsten Generation beitra¬ 
gen). In dieser nachfolgenden Generation, der Fi-Generation, 
werden die beiden asexuellen Weibchen jeweils zwei weitere 
Nachkommen produzieren, hingegen gibt es nur ein sexuelles 
Fi-Weibchen, das Nachkommen haben kann. Somit beträgt die 
Reproduktionsrate der asexuellen Linie das Doppelte jener der 
sexuellen Linie. 

Für Evolutionsforscher stellt sich somit das Problem, Vorteile 
der geschlechtlichen Fortpflanzung zu finden, die solche kurz¬ 
fristigen Nachteile überwiegen. Für die Existenz der sexuellen 
Fortpflanzung wurden mehrere Hypothesen erstellt, die sich 
aber alle nicht gegenseitig ausschließen. Einer dieser Hypothe¬ 
sen zufolge ermöglicht sexuelle Rekombination die Reparatur 
geschädigter DNA, denn DNA-Brüche und sonstige Fehler 
in der DNA eines Chromosoms können durch Kopieren un¬ 
versehrter Sequenzen des homologen Chromosoms repariert 
werden. 

Als weiterer Vorteil der sexuellen Reproduktion erweist sich, 
dass sie ermöglicht, Mutationen mit schädlicher Wirkung zu eli¬ 
minieren. Wie Sie in ► Abschn. 13.4 erfahren haben, läuft die 
Replikation der DNA keineswegs immer perfekt ab. In jeder 
Generation kommen Fehler hinzu, und viele oder die meis¬ 
ten dieser Fehler resultieren in einer geringeren biologischen 
Fitness. Organismen, die sich ungeschlechtlich fortpflanzen, 
haben keine Mechanismen zur Beseitigung nachteiliger Muta¬ 
tionen. Nach einem Konzept von Hermann Müller erfolgt die 
Anhäufung schädlicher Mutationen in einem Genom ohne Re¬ 
kombination nach Art einer genetischen „Ratsche“ (Genetikern 
bekannt als „Müller-Ratsche“): Mit jeder Replikation akkumu¬ 
lieren weitere Mutationen, weil nur diese eine Laufrichtung 
möglich ist (genau wie bei der Ratsche, die Sie vielleicht in 
Ihrem Werkzeugkasten haben). Das heißt, eine Mutation tritt 
auf und wird bei der Replikation des Genoms weitergegeben; 
bei der nächsten Replikation treten dann schon zwei neue Mu¬ 
tationen auf, sodas s drei Mutationen weitergegeben werden 
usw. Im Laufe der Zeit verschwinden also durch das Auftreten 
immer neuer Mutationen die Klassen mit nur wenigen Mu¬ 
tationen aus der Population. Nachteilige Mutationen können 
somit nicht eliminiert werden - außer durch das Aussterben 
der Linie oder eine äußerst selten auftretende Rückmutation. 
Diese Anhäufung schädlicher Mutationen in Abstammungs¬ 
linien ohne genetische Rekombination ist also die „Müller- 
Ratsche“. Bei Arten mit sexueller Fortpflanzung entstehen hin¬ 
gegen durch die genetische Rekombination einige Individuen 
mit mehr und einige mit weniger dieser schädlichen Mutatio¬ 
nen. Die Individuen mit einer geringeren Zahl an Mutationen 


haben eine höhere Wahrscheinlichkeit, zu überleben und sich 
erfolgreich fortzupflanzen. Die sexuelle Reproduktion ermög¬ 
licht es also, dass die natürliche Selektion besonders nachteilige 
Mutationen im Laufe der Zeit aus der Population eliminieren 
kann. 

Ein weiterer Vorteil der geschlechtlichen Fortpflanzung ist die 
große Vielfalt an genetischen Rekombinationen, die in jeder 
Generation entsteht. Die sexuelle Rekombination hat keinen 
direkten Einfluss auf die Alleifrequenzen; vielmehr entstehen 
durch sexuelle Rekombination neue Allelkombinationen, auf 
welche die natürliche Selektion einwirken kann. Sie erhöht die 
Variationsbreite eines Merkmals, das von Allelen an vielen Gen¬ 
orten beeinflusst wird, indem sie neue Genotypen hervorbringt. 
So kann genetische Variabilität beispielsweise ein Schutz gegen 
Krankheitserreger und Parasiten sein. Die meisten Krankheits¬ 
erreger und Parasiten weisen viel kürzere Lebenszyklen auf als 
ihre Wirte und können daher rasch Gegenanpassungen gegen die 
Abwehrmechanismen ihrer Wirte entwickeln. Durch sexuelle 
Rekombination könnten es diesen Abwehrmechanismen mög¬ 
lich sein, damit Schritt zu halten. 


Durch häufigkeitsabhängige Selektion wird die 
genetische Variabilität innerhalb von 
Populationen aufrechterhalten 

Durch die natürliche Selektion bleibt Variabilität häufig in Form 
von Polymorphismen erhalten (also das Vorhandensein von 
zwei oder mehr Varianten eines Merkmals innerhalb derselben 
Population). Wenn die biologische Fitness eines bestimmten 
Phänotyps von dessen Häufigkeit in einer Population abhängt, 
kann ein solcher balancierter Polymorphismus durch das Phä¬ 
nomen der häufigkeitsabhängigen Selektion aufrechterhalten 
bleiben. 

Der kleine Buntbarsch Perissodus microlepis (Tanganjika- 
Schuppenfresser) aus dem Tanganjikasee in Ostafrika liefert ein 
gutes Beispiel für häufigkeitsabhängige Selektion. Er ernährt 
sich von den Schuppen anderer Fische. Der Schuppenfresser nä¬ 
hert sich seinen Opfern von hinten und versucht blitzschnell, 
von deren Flanke einige Schuppen abzubeißen. Infolge ei¬ 
nes asymmetrischen Kiefergelenks zeigt die Mundöffnung der 
Schuppenfresser entweder nach rechts oder nach links; die 
Richtung der Öffnung ist genetisch festgelegt (► Abb. 20.15). 
„Rechtsmünder“ greifen ihre Opfer stets von der linken Seite her 
an, „Linksmünder“ von der rechten Seite. Durch die eigenartige 
Mundstellung können mehr Zähne mit der Flanke der Opfer in 
Kontakt kommen - aber nur, wenn der Schuppenfresser von der 
richtigen Seite her angreift. 

Da die Beutefische aufmerksam darauf achten, ob sich Schup¬ 
penfresser nähern, kommen diese eher zum Erfolg, wenn sich 
die potenziellen Opfer nach beiden Seiten absichem müssen. 
Die Wachsamkeit der Beutefische begünstigt eine gleiche Zahl 
von Rechtsmündern und Linksmündern unter den Schuppen¬ 
fressern, denn wenn Angriffe von der einen Seite häufiger wären 
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Abb. 20.15 Ein stabiler Polymorphismus. Durch häufigkeitsabhän¬ 
gige Selektion bleiben linksmündige und rechtsmündige Tanganjika- 
Schuppenfresser (Perissodus microlepis ) zu gleichen Anteilen in der 
Population erhalten 

als von der anderen, würden die Beutefische sich mehr auf po¬ 
tenzielle Angriffe von der entsprechenden Seite einstellen. Der 
Polymorphismus erwies sich über den Zeitraum von elf Jah¬ 
ren, über den die Schuppenfresser im Tanganjikasee erforscht 
wurden, als stabil: Beide Formen von P. microlepis blieben etwa 
gleich häufig. 


Durch den Heterozygotenvorteil bleiben 
polymorphe Loci erhalten 

In vielen Fällen bringen unterschiedliche Allele eines bestimm¬ 
ten Gens bei verschiedenen Umweltbedingungen Vorteile mit 
sich. Die meisten Organismen werden im Laufe der Zeit mit 
einer Vielzahl unterschiedlicher Umweltbedingungen konfron¬ 
tiert. Eine Nacht ist völlig anders als der vorhergehende Tag. 
Ein kalter, bewölkter Tag unterscheidet sich von einem klaren, 
sonnigen. Tageslänge und Temperatur unterliegen einem jah¬ 
reszeitlichen Wandel. Bei vielen Genen wird ein einziges Allel 
kaum ausreichen, um mit all diesen Bedingungen gut zurecht¬ 
zukommen. In solchen Fällen werden heterozygote Individuen 
(mit zwei verschiedenen Allelen) wahrscheinlich eher im Vor¬ 
teil sein als Individuen, die für eines dieser Allele homozygot 
sind (also nur eines davon besitzen). Ein solches Phänomen be¬ 
zeichnet man als Heterozygotenvorteil. 

Schmetterlinge der Gattung Colias leben in den Rocky Moun¬ 
tains in Umgebungen, in denen die Temperaturen bei Tagesan¬ 


bruch häufig zu niedrig, am Nachmittag hingegen nicht selten zu 
hoch zum Fliegen sind. Die Populationen dieser Schmetterlinge 
sind polymorph für ein Gen, welches das Enzym Phosphogluco- 
se-Isomerase (PGI) codiert; dieses Enzym wirkt sich darauf aus, 
wie gut die Schmetterlinge bei unterschiedlichen Temperaturen 
fliegen können. Schmetterlinge mit bestimmten PGI-Genotypen 
können besser in den kühlen frühen Morgenstunden fliegen, an¬ 
dere besser in der Mittagshitze (► „Experiment: Ein Paarungs¬ 
vorteil für Heterozygote“). Die optimale Körpertemperatur für 
das Fliegen liegt zwischen 35 und 39 °C. Manche der Falter 
vermögen jedoch bereits bei einer Körpertemperatur von 29 °C 
zu fliegen, andere noch bei 40 °C. In Hitzeperioden sind die 
hitzetoleranten Genotypen begünstigt, in Zeiten ungewöhnlich 
kühler Witterung dagegen die kältetoleranten. 

Heterozygote Individuen von Colias können über einen wei¬ 
teren Temperaturbereich fliegen als homozygote. Das sollte 
ihnen einen Vorteil bei der Nahrungssuche und der Suche 
nach Geschlechtspartnern verschaffen. Wie die Forscher bei der 
Überprüfung dieser Vorhersage feststellten, haben heterozygote 
Männchen tatsächlich einen Vorteil bei der Paarung, und dieser 
Vorteil erhält den Polymorphismus in der Population aufrecht. 
Natürlich können die heterozygoten Genotypen niemals in der 
Population fixiert werden, weil sich unter den Nachkommen von 
zwei heterozygoten Individuen neben Heterozygoten stets auch 
beide Formen von Homozygoten finden. 


Die genetische Variabilität von Arten bleibt in 
geographisch getrennten Populationen erhalten 

Ein großer Teil der genetischen Variabilität innerhalb von Ar¬ 
ten bleibt in Form von Unterschieden zwischen den Mitgliedern 
erhalten, die in verschiedenen Regionen leben (und dort Popu¬ 
lationen bilden). Populationen sind oft genetisch variabel, weil 
sie in anderen Umwelten unterschiedlichen Selektionsdrücken 
ausgesetzt sind. Manche Exemplare des Weißklees (Trifolium 
repens ) produzieren zum Beispiel hochgiftiges Cyanid (Salz der 
Blausäure). Giftige Individuen sind für Pflanzenfresser - vor 
allem Mäuse und Nacktschnecken - weniger attraktiv als un¬ 
giftige. Allerdings fallen Weißkleepflanzen, die Cyanid bilden, 
eher Frösten zum Opfer, weil durch das Gefrieren die Plasma¬ 
membranen geschädigt werden und dadurch das Cyanid in die 
pflanzeneigenen Zellen gelangt. 

In europäischen Populationen von Trifolium repens nimmt 
die Häufigkeit cyanidproduzierender Individuen von Norden 
nach Süden sowie von Osten nach Westen allmählich zu 
(► Abb. 20.16). Diese graduelle (kontinuierliche) Änderung des 
Phänotyps entlang eines geographischen Gradienten bezeichnet 
man als klinale Variation oder Kline. Im Verlauf dieser Kline 
des Weißklees machen giftige Pflanzen nur in Regionen mit mil¬ 
den Wintern einen hohen Prozentsatz der Kleepopulation aus. 
In Gebieten mit kalten Wintern sind cyanidproduzierende Indi¬ 
viduen selten, ob schon der Beweidungsdruck durch Herbivoren 
in diesen Regionen besonders hoch ist. 
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Die blauen Linien (Isother¬ 
men) verbinden Punkte mit 
gleichen Durchschnittstem 
peraturen im Januar. 


Der Anteil der cyanidproduzieren¬ 
den Individuen nimmt entlang 
eines Gradienten von kälteren zu 

milderen Wintern hin allmählich zu 

v 


Abb. 20.16 Geographische Variation bei einer chemischen Ab¬ 
wehrsubstanz. Der Anteil an cyanidproduzierenden Individuen in 
europäischen Populationen des Weißklees (Trifolium repens ) ist abhän¬ 
gig von den Temperaturen im Winter 


20.5 Wiederholung 

Neutrale Mutationen, sexuelle Rekombination, häufig¬ 
keitsabhängige Selektion und Heterozygotenvorteil tra¬ 
gen alle dazu bei, dass in den meisten Populationen 
eine beträchtliche genetische Variabilität aufrechterhal¬ 
ten wird. Die Variabilität innerhalb von Arten bleibt auch 
zwischen geographisch getrennten Populationen erhalten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, inwiefern die genetische Variabilität 
für eine Art angesichts der Variabilität der Umwelt von 
Nutzen ist. 

■ einen Prozess nennen können, durch den nachteilige 
Gene in einer Population erhalten bleiben, sowie eine 
Methode, wie man diese Hypothese überprüfen könnte. 


_ ? _ 

1. In der menschlichen Bevölkerung Zentralafrikas ist Sichel- 
zellanämie weit verbreitet. Diese Erbkrankheit tritt bei In¬ 


dividuen auf, die homozygot für ein bestimmtes Allel des 
Hämoglobingens sind. Trotz der starken Selektion gegen den 
homozygoten, mit der Krankheit einhergehenden Zustand 
bleibt das Sichelzellallel in menschlichen Populationen, die 
in einst stark von Malaria betroffenen Gebieten leben (vgl. 
die unten abgebildeten Karten), mit relativ hoher Häufigkeit 
erhalten. Formulieren Sie eine Hypothese, mit der sich er¬ 
klären lässt, wie dieses nachteilige Allel in der Bevölkerung 
erhalten bleiben konnte, obwohl für das Sichelzellallel homo¬ 
zygote Individuen stark benachteiligt sind. 


historische Verbreitung der Malaria in 
der menschlichen Bevölkerung 



Verbreitung des Sichelzellallels 



2. Wie könnten Sie die in Aufgabe 1 formulierte Hypothese 
überprüfen? 

3. Auf welche Weise kann das Vorhandensein einer großen ge¬ 
netischen Variabilität innerhalb einer Population die Chancen 
erhöhen, dass einige Mitglieder der Population eine Um¬ 
weltveränderung bislang unbekannten Ausmaßes überleben? 
Warum gibt es keine Garantie, dass dies der Fall wäre? 


Die Mechanismen der Evolution haben eine bemerkenswer¬ 
te Vielfalt an Organismen hervorgebracht. An die meisten 
Umweltbedingungen auf der Erde haben sich irgendwelche 
Lebewesen angepasst. Diese natürliche Variation sowie die er¬ 
folgreichen Versuche von Züchtern, bei Kulturpflanzen und 
domestizierten Tieren gewünschte Eigenschaften herauszuzüch¬ 
ten, legen nahe, dass die Evolution eine große Bandbreite an 
adaptiven Merkmalen ausbilden kann. Doch sind den Anpas¬ 
sungen, welche die Evolution hervorbringen kann, irgendwelche 
Grenzen gesetzt? 
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Experiment: Ein Paarungsvorteil für Heterozygote 


Originalliteratur: Watt WB et al. (1985) Genetics 209: 157-175 

Bei Schmetterlingen der Gattung Colias können Männchen, die für die beiden Allele des 
Enzyms Phosphoglucose-Isomerase (PGI) heterozygot sind, über einen größeren Tem¬ 
peraturbereich weiter herumfliegen als Männchen, die für eines der Allele homozygot 
sind. Verschafft diese Fähigkeit den heterozygoten Männchen einen Vorteil bei der Paa¬ 
rung? 

Hypothese 

Heterozygote Männchen der Schmetterlingsgattung Colias haben proportional einen höhe¬ 
ren Fortpflanzungserfolg als homozygote Männchen. 

Methode 

1. Von jeder der beiden Colias -Arten wurden Exemplare nach der Paarung gefangen und ins 
Fabor gebracht. Dort durften sie anschließend ihre Eier ablegen. 

2. Nun wurde der Genotyp der Weibchen und ihrer Nachkommen bestimmt. Auf diese Wei¬ 
se erhielt man auch den Genotyp der Väter. 

3. Schließlich wurde die Häufigkeit von Heterozygoten unter den Männchen, die sich erfolg¬ 
reich gepaart hatten, mit der Häufigkeit von Heterozygoten unter allen „umherfliegenden“ 
Männchen (d. h. Männchen, die zusammen mit den Weibchen im Flug gefangen wurden) 
verglichen. 

Ergebnisse 

Bei beiden Arten war der Anteil an Heterozygoten unter den Männchen, die sich er¬ 
folgreich paarten, höher als der Anteil an Heterozygoten unter allen „umherfliegenden“ 
Männchen. 


Art 1: Colias eurytheme Art 2: Colias philodice 
100 r r 



umherfliegend erfolgreiche umherfliegend erfolgreiche 
Paarung Paarung 


Schlussfolgerung 

Heterozygote Colias -Männchen haben gegenüber homozygoten einen Paarungsvorteil. 
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Blick in die Daten: Ein Paarungsvorteil für Heterozygote 


Ward Watt und seine Mitarbeiter überprüften die Hypothe¬ 
se, dass sich Männchen mit zwei verschiedenen Allelen des 
Gens für das Enzym PGI (also heterozygote Männchen) mit 
größerer Wahrscheinlichkeit erfolgreich mit Weibchen paa¬ 
ren als homozygote Männchen. Sie folgerten, dass die he¬ 
terozygoten Männchen bei einer breiteren Spanne an Umge¬ 
bungstemperaturen weiter fliegen bzw. länger umherfliegen 
können als die homozygoten Männchen und dass die Hetero¬ 
zygoten durch diese Fähigkeit besseren Zugang zu paarungs¬ 
bereiten Weibchen haben. Zur Überprüfung dieser Hypothese 
mussten sie herausfinden, wie hoch der Anteil an Heterozy¬ 
goten unter den Männchen ist, die sich erfolgreich paaren. 
Diese Häufigkeit mussten sie dann mit jener der Heterozygo¬ 
ten unter allen Männchen in der Gesamtpopulation verglei¬ 
chen (also aller potenziell als Partner für die Weibchen infra¬ 
ge kommenden Männchen). Zur Ermittlung der Frequenz der 
Heterozygoten unter den verpaarten Männchen fingen Watt 
und seine Mitarbeiter verpaarte Weibchen in der Natur und 
brachten sie zur Eiablage ins Labor. Nach dem Schlüpfen be¬ 
stimmten sie die Genotypen der Nachkommen wie auch der 
Weibchen. Anhand dieser Informationen konnten sie dann 
den Genotyp der Väter der Raupen ermitteln. Anschließend 
verglichen sie die so ermittelte Frequenz der Heterozygoten 
unter den erfolgreichen Vätern mit jener der Heterozygoten 
unter allen in der Population umherfliegenden Männchen. In 
der ► Tabelle sind die erhaltenen Daten aufgelistet. 

Aufgaben 

1. Angenommen, die Anteile der verschiedenen Genotypen 
seien unter den verpaarten Männchen genauso wie unter 
allen umherfliegenden Männchen. Wie viele der verpaar¬ 
ten Männchen werden dann erwartungsgemäß heterozygot 
und wie viele homozygot sein? 

2. Berechnen Sie mithilfe des Chi-Quadrat-Tests (►An¬ 
hang B), wie signifikant der Unterschied zwischen den 
beobachteten und den der Erwartung entsprechenden 


Zahlen heterozygoter und homozygoter Individuen un¬ 
ter den verpaarten Männchen ist. Der kritische Wert 
(p = 0,05) der Chi-Quadrat-Verteilung mit einem Frei¬ 
heitsgrad Abweichung beträgt 3,841. Unterscheiden sich 
die beobachteten Zahlen der Genotypen unter den verpaar¬ 
ten Männchen signifikant (p < 0,05) von den erwarteten 
Zahlen für diese Proben? 

3. Die Forscher ermittelten die Genotypen von genügend 
Raupen jedes Geleges, um den Genotyp des Vaters mit 
einer statistischen Sicherheit von 99 % bestimmen zu kön¬ 
nen. Wie viele Raupen mussten sie testen, um diese hohe 
Sicherheit zu erreichen? 

Hinweis: Wenn das Weibchen homozygot ist - also beispiels¬ 
weise den Genotyp ii aufweist - wird nur eine geringe Zahl 
benötigt. Ist das Weibchen jedoch heterozygot - hat also etwa 
den Genotyp ij - und unter ihren Nachkommen finden sich 
lediglich die Genotypen ii und ij , dann müssen mehr Raupen 
genotypisiert werden. In diesem speziellen Fall kann der Va¬ 
ter nur den Genotyp ii oder ij aufweisen. Hat er ij , so liegt 
die Wahrscheinlichkeit, dass irgendwelche seiner Nachkom¬ 
men nicht den Genotyp jj haben, bei 0,75. Die Chance, bei n 
Nachkommen nur ii und ij zu erhalten, beträgt somit 0,75". 
Welchen Wert muss n haben, um die Fehlerwahrscheinlich¬ 
keit bei der Bestimmung des Genotyps des Vaters auf 0,01 
zu reduzieren? 


alle umherfliegenden verpaarte Männchen 
Männchen a 


Art 

Heterozygote/ 

Hetero¬ 

Heterozygote/ 

Hetero 


Gesamtzahl 

zygote 

(%) 

Gesamtzahl 

zygote 

(%) 

C. philodice 

32/74 

43,2 

31/50 

62 

C. eurytheme 

44/92 

47,8 

45/59 

76,3 


a „Umherfliegende“ Männchen sind alle Männchen, die zusammen mit 
den Weibchen im Flug gefangen wurden, also potenzielle Geschlechts¬ 
partner 


20.6 Die Evolution unterliegt 
Einschränkungen durch die 
Vergangenheit und durch 
Kompromisse 

Es wäre ein großer Irrtum, davon auszugehen, dass Evo¬ 
lutionsmechanismen nahezu jedes nur vorstellbare Merkmal 
hervorbringen können. Die Evolution ist in vielerlei Hinsicht 
eingeschränkt. So wird beispielsweise die Entwicklung vieler 
potenziell vorteilhafter Merkmale durch einen Mangel an ent¬ 
sprechender genetischer Variabilität verhindert. Sofern es das 
Allel für ein bestimmtes Merkmal in einer Population nicht gibt, 
kann dieses Merkmal auch nicht evolvieren, selbst wenn es von 
der natürlichen Selektion stark begünstigt würde. Der größte 


Teil aller möglichen Kombinationen von Genen und Genotypen 
hat nie in einer Population existiert und unterlag somit niemals 
den Tests der natürlichen Selektion. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die möglichen Ergebnisse von Evolution unterliegen Einschrän¬ 
kungen durch die bereits existierenden Merkmale (konstruktive 
Zwänge), durch Kompromisse zwischen Kosten und Nutzen so¬ 
wie durch Zwänge der Umgebung. 

■ Um Evolutionsmuster der (in großem Umfang und über lange 
Zeiträume ablaufenden) Makroevolution auf Artebene oder der 
Ebene höherer Taxa zu erklären, sind weitere Konzepte erforder¬ 
lich, die über die Prozesse der (in kleinem Umfang über kurze 
Zeiträume erfolgenden) Mikroevolution innerhalb von Populati¬ 
onen hinausgehen. 
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Zusätzlich werden Organismen durch physikalische Geset¬ 
ze und chemische Eigenschaften Beschränkungen auferlegt. 
So ist beispielsweise die Größe von Zellen durch die Strin- 
genz des Verhältnisses von Oberfläche zu Volumen begrenzt 
(►Abb. 5.2). Die Faltungsmöglichkeiten von Proteinen sind 
durch die chemischen Eigenschaften der Aminosäuren einge¬ 
schränkt, aus denen sie jeweils aufgebaut sind (► Abschn. 3.2). 
Und der Transfer von Energie, der den Antrieb für alles Leben 
liefert, muss im Rahmen der Gesetze der Thermodynamik er¬ 
folgen (► Abschn. 8.1). Sie sollten stets daran denken, dass die 
Evolution nicht nur innerhalb der Grenzen der in diesem Ab¬ 
schnitt beschriebenen Einschränkungen, sondern auch innerhalb 
dieser universellen Beschränkungen wirkt. 

Entwicklungsprozesse 
schränken die Evolution ein 

Wie in ► Kap. 19 erläutert, sind Entwicklungsbeschränkungen 
von enormer Bedeutung für die Evolution, denn sämtliche evo¬ 
lutionären Neuerungen sind lediglich Modifikationen bereits 
zuvor existierender Strukturen. Wenn menschliche Ingenieure 
einen Antrieb für ein Flugzeug entwickeln wollen, können sie 
„bei Null“ anfangen und ein völlig neues Triebwerk konstru¬ 
ieren und dadurch einen vorherigen Antriebstyp ersetzen (bei¬ 
spielsweise Düsenantrieb ersetzt Propellerantrieb). Für evolutio¬ 
näre Veränderungen besteht die Möglichkeit einer solchen völli¬ 
gen Neukonstruktion hingegen nicht. Die heute vorkommenden 
Phänotypen von Organismen unterliegen den Einschränkungen 
der in der Vergangenheit herrschenden Bedingungen und Se¬ 
lektionsdrücke. Außerdem muss eine neu konstruierte Maschine 
erst nach ihrer Fertigstellung funktionieren; bei der Evolution 
handelt es sich dagegen um einen „Umbau bei laufendem Be¬ 
trieb“. Auch dies schränkt den Spielraum der Evolution ein. 

Ein eindrucksvolles Beispiel für solche Entwicklungsbeschrän¬ 
kungen aufgrund konstruktiver Zwänge liefert die Evolution von 
abgeplatteten Fischen, die sich weitestgehend auf dem sandigen 
Meeresboden aufhalten; dort ist ein dorsoventral abgeplatteter 
Körper von Vorteil. Eine solche Linie, die bodenbewohnenden 
Rochen, geht zusammen mit den Haien auf einen gemeinsamen 
Vorfahren zurück. Dessen Körper war bereits etwas dorsoventral 
abgeflacht, und sein Skelett bestand aus flexiblem Knorpel. Bei 
den Rochen entwickelte sich noch eine weitere Abflachung des 
Körpers, sodass sie ganz flach über den Meeresboden schwim¬ 
men können (► Abb. 20.17a). 

Plattfische wie Schollen, Seezungen und Butte hingegen sind 
bodenlebende Abkömmlinge von seitlich abgeplatteten Fischen 
mit knöchernem Skelett. Um flach auf dem Boden zu hegen, 
gibt es für sie nur eine Möglichkeit: Sie müssen sich auf die 
Seite drehen. Dadurch wird zwar ihr Schwimm vermögen beein¬ 
trächtigt, sie können jedoch in Seitenlage regungslos verharren 
und sind dann sehr gut getarnt. Während der Larvalentwicklung 
dieser Plattfische wandert ein Auge auf die andere Körpersei¬ 
te, sodass schließlich beide Augen auf der gleichen Seite hegen 
(► Abb. 20.17b). Solche Verschiebungen der Augenposition ha¬ 
ben sich mehrere Male konvergent entwickelt, und zwar nach 
beiden Seiten (Plattfische, welche die Augen auf der linken Kör- 


a Taeniura lymma 



Abb. 20.17 Zwei Lösungen für ein Problem, a Rochen wie dieser 
Blaupunkt-Stechrochen, deren Vorfahren dorsoventral abgeflacht wa¬ 
ren, hegen bei Bodenkontakt auf dem Bauch. Der Körper von Rochen 
weist eine Punktsymmetrie um die dorsale Wirbelsäule auf. b Plattfische 
wie diese Flunder, deren Vorfahren lateral (seitlich) abgeflacht waren, 
hegen auf der Seite. (Die Wirbelsäule dieses Individuums befindet sich 
im Bild auf der linken Seite.) Eines ihrer Augen wandert während der 
Larvalentwicklung auf die andere Körperseite, sodass schließlich beide 
Augen auf der gleichen Seite des Körpers hegen 

perseite haben, und solche, bei denen sie auf der rechten Seite 
hegen, sind also unabhängig voneinander evolviert). Vermutlich 
vermochten die ersten Plattfische durch geringfügige Verschie¬ 
bung der Augenposition besser zu sehen, was schließlich mit 
der Zeit zu der heutigen Gestalt geführt hat. Dieser Evoluti¬ 
onsweg zu einem abgeflachten Körper mag nicht optimal sein, 
aber der Körperbau der Knochenfische lässt wie der aller Tiere 
nur eingeschränkte Entwicklungsmöglichkeiten zu und setzt der 
Evolution somit Grenzen. 


Kompromisse ( trade-offs) 
schränken die Evolution ein 

Anpassungen bringen häufig sowohl Kosten als auch einen Nut¬ 
zen für die biologische Fitness von Organismen mit sich. Damit 


> 
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Abb. 20.18 Die Resistenz gegen ein Gift bringt Kosten mit sich. 

a Gewöhnliche Strumpfbandnattern (Thamnophis sirtalis ) ernähren 
sich von Rauhäutigen Gelbbauchmolchen (Taricha granulosä). Als Ab¬ 
wehr sondern die Molche über die Haut das Nervengift TTX ab. Im 
Gegenzug haben sich bei manchen Populationen der Strumpfbandnat¬ 
ter TTX-resistente Natriumkanäle entwickelt. Diese ermöglichen es den 
Schlangen, die toxischen Molche zu verzehren, doch sind diese Schlan¬ 
gen dann nur noch zu langsameren Bewegungen fähig, b Eine deutliche 
Resistenz gegen TTX findet sich bei Strumpfbandnattern nur in jenen 
Regionen, in denen sich die Populationen der Schlange und der Molche 
überlappen (dunkelgrün gefärbtes Gebiet) 


kämpfen mit anderen Männchen um den Zugang zu Weibchen 
einsetzen. Ähnlich verhält es sich mit den bereits besprochenen 
auffälligen Schweifen der männlichen Hahnenschweif-Widas. 
Die Tatsache, dass solche „kostspieligen“ Merkmale dennoch 
bei vielen Arten verbreitet sind, legt nahe, dass der durch ihren 
Besitz entstehende Nutzen die Kosten aufwiegen beziehungs¬ 
weise übertreffen muss. 

Infolge solcher Kompromisse können viele Merkmale, die in ei¬ 
nem bestimmten Kontext adaptiv sind, in einem anderen von 
Nachteil sein. Betrachten Sie als Beispiel den Rauhäutigen 
Gelbbauchmolch (Taricha granulosa ) und einen seiner Fein¬ 
de, die Gewöhnliche Strumpfbandnatter (Thamnophis sirtalis ) 
(►Abb. 20.18a). Der Molch sondert über seine Haut das star¬ 
ke Nervengift Tetrodotoxin (TTX) ab. TTX wirkt lähmend 
auf Nerven und Muskeln, indem es Natriumkanäle blockiert 
(► Abschn. 44.3). Für die meisten Wirbeltiere und auch für vie¬ 
le Strumpfbandnattem bedeutet der Verzehr eines Rauhäutigen 
Gelbbauchmolchs den sicheren Tod. Manche Strumpfbandnat¬ 
tem können diese Molche jedoch fressen und überleben un¬ 
beschadet. Bei solchen Individuen haben sich in den Nerven 
und Muskeln TTX-resistente Natriumkanäle entwickelt. Aller¬ 
dings zahlen die Schlangen einen Preis für diese Eigenschaft. 
Nach dem Verzehr eines solchen Molches können sich die TTX- 
resistenten Schlangen mehrere Stunden lang nur ganz langsam 
bewegen; überhaupt bewegen sie sich niemals so schnell fort 
wie ihre nichtresistenten Artgenossen. Somit sind die resis¬ 
tenten Schlangen anfälliger für ihre eigenen Feinde als die 
TTX-empfindlichen Exemplare. Diese Anfälligkeit führt zu ei¬ 
ner Selektion gegen TTX-resistente Natriumkanäle in solchen 
Populationen der Strumpfbandnatter, die außerhalb des Verbrei¬ 
tungsgebiets der Rauhäutigen Gelbbauchmolche Vorkommen, 
obwohl es auch eine Selektion für eine Resistenz gegen TTX 
in vielen Gebieten gibt, die von den Molchen besiedelt sind 
(►Abb. 20.18b). 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 20.18: Warum breitete sich die Resistenz gegen 
TTX nicht über das gesamte Verbreitungsgebiet der Strumpf¬ 
bandnatter aus? 


Animation 20.2 Assessing the Costs of Adaptation 

www.Lifel le.com/a20.2 


Evolution über kurze und lange Zeiträume führt 
bisweilen zu unterschiedlichen Ergebnissen 


sich eine Anpassung entwickeln kann, muss der dadurch er¬ 
reichte Nutzen für die Fitness die entstehenden Fitnesskosten 
übersteigen - mit anderen Worten, es muss sich lohnen, einen 
solchen Kompromiss (trade-off) einzugehen. Beispielsweise 
entstehen Stoffwechselkosten bei der Entwicklung und Auf¬ 
rechterhaltung bestimmter auffälliger Merkmale (wie Geweihe 
oder Gehörne), die manche männlichen Tiere bei Konkurrenz- 


Die kurzfristigen Veränderungen der Alleifrequenzen inner¬ 
halb einer Population, die Sie in diesem Kapitel kennengelemt 
haben, werden häufig als mikroevolutionäre Veränderungen be¬ 
zeichnet. Die Mikroevolution bildet ein zentrales Forschungs¬ 
thema für Evolutionsbiologen und Populationsgenetiker. Diese 
Veränderungen lassen sich direkt beobachten und experimentell 
manipulieren. Sie zeigen uns auf, durch welche Prozesse Evolu¬ 
tion tatsächlich erfolgt. 
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Langfristige Muster evolutionärer Veränderungen, die Makro¬ 
evolution, kann stark durch Ereignisse beeinflusst werden, die 
so selten auftreten (etwa der Einschlag eines Riesenmeteoriten) 
oder so langsam ablaufen (wie die Kontinentalverschiebung), 
dass sie sich im Rahmen kurzzeitiger Studien, das heißt im 
Verlauf einer menschlichen Lebensspanne, wahrscheinlich nicht 
beobachten lassen. Außerdem können sich die ein wirkenden 
Evolutionsmechanismen im Laufe der Zeit unter veränderten 
Umweltbedingungen ändern. Selbst unter den Abkömmlingen 
einer einzigen Stammart können sich verschiedene Linien in 
unterschiedliche Richtungen entwickeln. Wenn wir den Verlauf 
der Evolution über Milliarden von Jahren hinweg verstehen wol¬ 
len, müssen wir zusätzliche Belege Zusammentragen, welche 
die Auswirkungen seltener und ungewöhnlicher Ereignisse auf 
Trends in den Fossilfunden ans Licht bringen. Mit diesen lang¬ 
fristigen Aspekten der Evolution werden Sie sich in den übrigen 
Kapiteln dieses Buchteils befassen. 

20.6 Wiederholung 

Aufgrund von Entwicklungsprozessen unterliegt die Evo¬ 
lution Beschränkungen, denn bei sämtlichen evolutio¬ 
nären Neuerungen handelt es sich um Modifikationen 
zuvor bereits vorhandener Strukturen. Eine Anpassung 
kann sich erst dann entwickeln, wenn der daraus ent¬ 
stehende Nutzen für die biologische Fitness die dadurch 
entstehenden Kosten überwiegt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ eine Hypothese formulieren können, mit der sich er¬ 
klären lässt, warum es unter Umständen nicht zur 
Evolution von potenziell höchst vorteilhaften Phäno¬ 
typen kommt. 

■ ein Beispiel für ein makroevolutionäres Muster anfüh¬ 
ren können, das sich nicht einfach durch mikroevolu¬ 
tionäre Prozesse erklären lässt. 


_ 7 _ 

1. Die größten rezenten Imagines (Adultformen) von Insekten 
wiegen weniger als 75 g (und damit weniger als ein relativ 
kleiner Singvogel wie ein Star). Da viele flugfähige Vögel 
weitaus größer sind als sämtliche Insekten, kann das Flug¬ 
vermögen die gegenwärtige Größe von Insekten nicht alleine 
einschränken. Formulieren Sie eine Hypothese dafür, warum 
heute keine Rieseninsekten die Erde bevölkern. 

2. Die natürliche Selektion führt zu allmählichen Veränderun¬ 
gen innerhalb von Arten über lange Zeiträume hinweg. Be¬ 
schreiben Sie ein Ereignis, das bei vielen Arten gleichzeitig 
signifikante und plötzliche Veränderungen zur Folge haben 
könnte. 

Media Clip 20.4 Human Echolocation 

www. Life 1 le.com/mc20.4 


Faszination Forschung: Wie können solch komplexe Eigen¬ 
schaften wie Echoortung oder die Fähigkeit, der Echoor¬ 
tung zu entkommen, überhaupt erst entstehen? 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Ein evolutionäres Wettrüsten zwischen Fleder¬ 
mäusen und Nachtfaltern“) ging es um das evolutionäre 
Wettrüsten zwischen Fledermäusen, die ihre Beute mit¬ 
tels Echoortung auf spüren, und Nachtfaltern, welche die 
Fähigkeit erworben haben, die Ultraschalllaute von Fle¬ 
dermäusen zu hören und dadurch ihren Feinden entkom¬ 
men können. Nachtfalter sind aber nicht die einzigen 
Beutetiere von Fledermäusen, welche die Fähigkeit zur 
Wahrnehmung von Ultraschalllauten entwickelt haben. 
Auch viele andere Insektengruppen können die von Fle¬ 
dermäusen erzeugten Laute hören und entsprechend re¬ 
agieren, damit sie nicht erbeutet werden. In vielen Fällen 
besitzen die Insekten bereits ein Hörvermögen, weil sie 
komplexe Kommunikationssysteme zur Anlockung von 
Geschlechtspartnern entwickelt haben. Dadurch entsteht 
die natürliche Variabilität dieses Merkmals (des Hörver¬ 
mögens), die erforderlich ist, damit die natürliche Selek¬ 
tion einwirken kann. Wie sich in ► „Experiment: Helfen 
lange Flügelschwänze Nachtfaltern dabei, Fledermäusen 
zu entkommen?“ gezeigt hat, haben viele Insekten ohne 
ein solches Hörvermögen andere Strategien entwickelt, 
um Fledermäuse zu verwirren oder ihrer Echoortung 
zu entgehen. Mehrere Nachtfalterarten haben an ihren 
Hinterflügeln lange Anhänge entwickelt, die man als Flü¬ 
gelschwänze bezeichnet. Diese Flattern beim Fliegen und 
dienen der Ablenkung der Fledermäuse. Greift eine Fle¬ 
dermaus die langen Flügelschwänze an, so erhascht sie 
vielleicht ein kleines Stück davon, der Nachtfalter über¬ 
lebt den Angriff jedoch. 

Manche Fledermäuse orten ihre Beute anhand von Lau¬ 
ten, welche die Beutetiere selbst erzeugen. So gibt es 
Arten, die zum Auffinden ihrer Beute auf das Quaken 
von Fröschen, die Laute von Insekten oder sogar die 
von Fischen an der Wasseroberfläche erzeugten Turbu¬ 
lenzen spezialisiert sind. Solche Beutearten müssen ihre 
Lauterzeugung oftmals einschränken oder die Laute mo¬ 
difizieren, um ein Gleichgewicht zwischen dem Nutzen, 
der ihnen das Erzeugen dieser Laute bringt, und den Kos¬ 
ten durch Fledermausangriffe zu erreichen. 

Arten erreichen im Verlauf der Evolution nur selten einen 
so perfekten Zustand, dass sie nicht weiter evolvieren 
würden. Beutearten entwickeln ständig neue Wege, um 
Feinden zu entgehen. Daher müssen räuberische Arten 
ausgeklügeltere Methoden für den Beutefang entwickeln. 
Was sich entwickeln kann, unterliegt zwar zumeist histo¬ 
rischen, physiologischen oder mechanischen Einschrän¬ 
kungen, aber Arten sind als Reaktion auf Veränderun¬ 
gen ihrer physikalischen und chemischen Umwelt oder 
von interspezifischen Wechselbeziehungen einem stän¬ 
digen Wandel unterworfen. Diese stetige Selektion auf 
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Veränderungen über Millionen oder gar Milliarden von 
Jahren hinweg hat die enorme Vielfalt an Lebewesen her¬ 
vorgebracht, die es heute auf der Erde gibt. 

Ausblick 

Fledermäuse haben nicht als einzige Tiere die Fähigkeit 
zur Echoortung entwickelt. Auch Zahnwale und Delfine 
oder einige unterirdisch lebende Spitzmäuse und höhlen¬ 
bewohnende Vögel machen sich Echoortung zunutze, um 
ihre Umwelt mithilfe von Schallwellen zu „visualisieren“. 
Echoortung ist also mehrfach bei Arten entstanden, die in 
Umgebungen mit eingeschränkten Sichtmöglichkeiten le¬ 
ben. Wie aber kann sich ein Merkmal wie die Echoortung 
überhaupt bei einer Art entwickeln? In irgendeiner rudi¬ 
mentären Form muss dieses Merkmal bereits vorhanden 
sein, nur dann kann die Selektion darauf einwirken, dieses 
Sinnessystem zu verfeinern. Häufig wird ein Merkmal, 
das sich für andere Aufgaben entwickelt hat, zweckent¬ 
fremdet und dann im Laufe der Zeit durch natürliche 
Selektion für die neue Funktion verfeinert. 

Die meisten Menschen nutzen keine Echoortung. Der 
Mensch verlässt sich hauptsächlich auf sein Sehvermö¬ 
gen. Daher erzeugt es bei den meisten Menschen ein 


unbehagliches Gefühl, wenn sie sich im Dunkeln in nicht 
vertrauter Umgebung bewegen. Aber was würde passie¬ 
ren, wenn der Mensch gezwungen wäre, in einer Um¬ 
gebung zu leben, die kein Sehen ermöglicht? Natürlich 
können wir hören, verfügen also bereits über ein System, 
das für die Echoortung verwendet werden könnte. Auch 
Laute können wir bereits erzeugen. Echoortung erfordert 
nichts weiter, als Laute zu erzeugen, die Fähigkeit, die 
reflektierten Schallwellen wahrzunehmen, und diese In¬ 
formationen entsprechend zu verarbeiten. Tatsächlich gibt 
es einige blinde Menschen, die sich antrainiert haben, ihre 
Umwelt mittels Echoortung wahrzunehmen (Media Clip 
20.4). Wenn ein Individuum ein Verhalten erlernt, ist das 
aber nicht das Gleiche wie die Evolution eines Verhal¬ 
tens innerhalb einer Art. Bevor die natürliche Selektion 
ein wirken kann, muss für das betreffende Merkmal in der 
Population eine genetische Variabilität vorliegen. Die Tat¬ 
sache, dass einige wenige Hundert Menschen in der Lage 
sind, einfache Formen der Echoortung zu nutzen, zeigt, 
dass bei unserer Art bereits eine gewisse Variation dieses 
Merkmals vorhanden ist. Das Gleiche gilt für viele andere 
Arten. Darum überrascht es nicht, dass Echoortung meh¬ 
rere Male unabhängig voneinander bei Arten entstanden 
ist, die im Dunkeln leben oder dort ihre Nahrung finden 
müssen. 
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Kapitelzusammenfassung 


20.1 Das Evolutionsgeschehen ist eine historische Tatsa¬ 
che und bildet die Grundlage der Evolutionstheorie 

■ Unter Evolution versteht man genetische Veränderungen 
in Populationen im Laufe der Zeit. Evolution kann direkt 
an Populationen rezenter Organismen oder auch anhand 
von Fossilbelegen beobachtet werden. 

■ Die Evolutionstheorie erklärt die Mechanismen des evo¬ 
lutionären Wandels. 

■ Charles Darwin wurde bekannt für seine Idee einer ge¬ 
meinsamen Abstammung der verschiedenen Arten und 
das Konzept der natürlichen Selektion (die sich im 
unterschiedlichen Überlebens- und Fortpflanzungserfolg 
von Individuen aufgrund von Variationen in ihren Merk¬ 
malen äußert) als Mechanismus der Evolution. Siehe 

► Animation 20.1, ► Activity 20.1 

■ Seit den Zeiten Darwins haben zahlreiche Biologen 
zur Weiterentwicklung der Evolutionstheorie beigetragen, 
und auch heute noch kommen ständig neue Erkenntnisse 
für ein besseres Verständnis hinzu. 

20.2 Mutation, Selektion, Genfluss, Gendrift und nicht¬ 
zufällige Paarung bewirken Evolution 

■ Mutationen bilden die Quelle für die genetische Variabi¬ 
lität, auf welche die Mechanismen der Evolution einwir¬ 
ken. Siehe ► Abb. 20.3 

■ Der Begriff Adaptation oder Anpassung kann sich so¬ 
wohl auf ein Merkmal beziehen, das sich durch natürliche 
Selektion entwickelt hat, als auch auf den Prozess, durch 
den solche Merkmale entstehen. 

■ Durch die Selektion erhöht sich die Frequenz vorteilhafter 
Allele und verringert sich die Frequenz nachteiliger Allele 
innerhalb von Populationen. Siehe ► Abb. 20.6; ► „Ex¬ 
periment: Helfen lange Flügelschwänze Nachtfaltern da¬ 
bei, Fledermäusen zu entkommen?“; ► Activity 20.2 

■ Durch den Austausch von Individuen oder Gameten zwi¬ 
schen Populationen kommt es zu einem Genfluss. 

■ In kleinen Populationen kann Gendrift - der auf Zufall 
beruhende Verlust von Individuen und der Allele, die sie 
besitzen, von einer Generation zur nächsten - mit der Zeit 
immense Veränderungen der Allelfrequenzen hervorru- 
fen und die genetische Variabilität dramatisch verringern. 

► Activity 20.3 

■ Zum Flaschenhalseffekt kommt es, wenn nur wenige 
Individuen einer Population ein zufälliges Ereignis über¬ 
leben. Dies resultiert in einer drastischen Verschiebung 
der Allelfrequenzen innerhalb der Population und in ei¬ 
nem Verlust genetischer Variabilität. Ähnlich kann eine 
Population durch den Gründereffekt an Variabilität ein¬ 
büßen, wenn eine kleine Zahl von Individuen ein neues 
Gebiet besiedelt. Siehe ► Abb. 20.7 

■ Nichtzufällige Paarungen können Veränderungen des Ge¬ 
notyps und der Allelfrequenzen in einer Population her- 
vorrufen. 


■ Sexuelle Selektion ist die Folge eines unterschiedlichen 
Fortpflanzungserfolgs aufgrund des Phänotyps der In¬ 
dividuen. Siehe ► „Experiment: Sexuelle Selektion in 
Aktion“ 

20.3 Evolution lässt sich anhand von Veränderungen der 

Allelfrequenzen bemessen 

■ Allelfrequenzen sind ein Maß für die genetische Variabi¬ 
lität in einer Population. Die Häufigkeit von Genotypen 
zeigt, wie die genetische Variabilität einer Population 
auf ihre Mitglieder verteilt ist. Zusammengenommen be¬ 
schreiben die Allel- und Genotypfrequenzen die geneti¬ 
sche Struktur einer Population. Siehe ► Abb. 20.9 

■ Das Hardy-Weinberg-Gesetz liefert eine Vorhersage 
über die Häufigkeit von Genotypen anhand der Allel¬ 
frequenzen in Populationen, in denen keine Evolution 
stattfindet. Abweichungen von diesen Häufigkeiten deu¬ 
ten auf das Ein wirken von Evolutionsmechanismen hin. 
Siehe ► Abb. 20.10; ► Activity 20.4 

20.4 Selektion kann stabilisierend, gerichtet oder disrup- 

tiv sein 

■ Die natürliche Selektion kann auf quantitativ variieren¬ 
de Merkmale auf unterschiedliche Weise einwirken. Siehe 
► Abb. 20.11 

■ Die stabilisierende Selektion verringert die Variabilität, 
ohne den Durchschnittswert eines Merkmals zu verän¬ 
dern. Siehe ► Abb. 20.12 

■ Die gerichtete Selektion verschiebt den Mittelwert eines 
Merkmals in Richtung eines Extrems. Siehe ► Abb. 20.13 

■ Die disruptive Selektion begünstigt Extreme an beiden 
Enden des Spektrums eines Merkmals und führt zu einer 
bimodalen Merkmals Verteilung. Siehe ► Abb. 20.14 

20.5 Die Variabilität in Populationen wird durch mehrere 

Faktoren aufrechterhalten 

■ Durch neutrale Mutationen, sexuelle Rekombination, 
häufigkeitsabhängige Selektion und Heterozygotenvorteil 
kann die genetische Variabilität in Populationen erhalten 
bleiben. 

■ Neutrale Allele wirken sich nicht auf die biologische 
Fitness eines Organismus aus. Sie werden nicht von der 
natürlichen Selektion beeinflusst und können sich anhäu¬ 
fen oder durch Gendrift verloren gehen. 

■ Obwohl die sexuelle Fortpflanzung kurzfristig Nachtei¬ 
le mit sich bringt, erzeugt sie doch unzählige neue 
Kombinationen von Genotypen, die das Evolutionspoten¬ 
zial und die Überlebensfähigkeit von Populationen er¬ 
höhen. 

■ Ein Polymorphismus kann in einer Population durch häu¬ 
figkeitsabhängige Selektion aufrechterhalten bleiben, 
wenn die biologische Fitness eines Genotyps von dessen 
Häufigkeit in der Population abhängt. Siehe ► Abb. 20.15 
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Ein Polymorphismus kann auch durch den Heterozygo¬ 
tenvorteil aufrechterhalten bleiben, wenn die biologische 
Fitness der Heterozygoten größer ist als die aller Homo¬ 
zygoten. Siehe ► „Experiment: Ein Paarungsvorteil für 
Heterozygote“ 

Die genetische Variabilität innerhalb einer Art kann auf¬ 
rechterhalten bleiben, wenn über das geographische Ver¬ 
breitungsgebiet genetisch unterschiedliche Populationen 
verteilt sind. Eine allmähliche Veränderung des Phänotyps 
entlang eines geographischen Gradienten bezeichnet man 
als klinale Variation oder Kline. Siehe ► Abb. 20.16 


20.6 Die Evolution unterliegt Einschränkungen durch die 

Vergangenheit und durch Kompromisse 

■ Physikochemische Gesetzmäßigkeiten, stammesge¬ 
schichtliche Herkunft und konstruktive Zwänge schrän¬ 
ken die Evolution ein, wobei sämtliche evolutionären 
Neuerungen Modifikationen zuvor bereits existierender 
Strukturen sind. Siehe ►Abb. 20.17 

■ Die meisten Anpassungen bringen sowohl Nutzen als 
auch Kosten mit sich. Eine Anpassung kann nur evolvie- 
ren, wenn der daraus folgende Nutzen die entstehenden 
Kosten überwiegt. Siehe ► Abb. 20.18, ► Animation 20.2 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Evolution lässt sich direkt beobachten und ist ein universelles 
Prinzip des Lebens (► Abschn. 20.1). 

■ Evolution ist im Wesentlichen das Ergebnis von fünf Prozes¬ 
sen: Mutation, natürliche Selektion, Genfluss, Gendrift und 
nichtzufällige Paarung (► Abschn. 20.2). 

Anolis sind eine verbreitete und vielgestaltige Gruppe von 
Echsen in den amerikanischen Tropen und Subtropen und 
dienen häufig als Objekte für ökologische und evolutionsbio¬ 
logische Forschungen. Der Rotkehlanolis ( Anolis carolinensis , 
► Abb. A) ist die einzige im Südwesten der Vereinigten Staaten 
heimische Art. Der Bahamaanolis (A. sagrei , ► Abb. B) wurde 
Ende des 19. Jahrhunderts in Florida eingebürgert und hat sein 
Areal seither nach Norden ausgedehnt. Wenn die Arten alleine 
Vorkommen, bewohnt A. carolinensis Habitate vom Boden bis 
in die Baumwipfel, A. sagrei lebt dagegen am Boden und bis in 
die unteren Äste. Die beiden Arten konkurrieren miteinander, 
und die aggressiveren Individuen von A. sagrei verdrängen die 
von A. carolinensis von deren bevorzugten Ästen. Wo die beiden 
Arten gemeinsam Vorkommen, bleibt A. carolinensis auf die ho¬ 
hen Baumwipfel beschränkt. 


Abb. A Abb. B 



Unter den Anolisarten besteht eine starke Korrelation zwi¬ 
schen der Höhe der Äste, in denen sie sich aufhalten, und der 
Struktur der Zehenpolster, die den Echsen zum Festhalten die¬ 
nen (►Abb. C). Daher fragten sich Wissenschaftler, ob die 
Verschiebung des Habitats zu einer raschen evolutionären Ver¬ 
änderung der Zehenpolster bei den verdrängten Populationen 
von A. carolinensis führt. Um dies zu überprüfen, siedelten For¬ 
scher 1995 gezielt Populationen von A. sagrei auf Inseln an, auf 
denen zuvor nur Populationen von A. carolinensis vorkamen. In 
den folgenden 15 Jahren verfolgten sie dann die Veränderun¬ 
gen in den Anolispopulationen. Sie untersuchten die Größe der 
Zehenpolster und auf jedem Polster die Zahl der vergrößerten 
Schuppen mit Härchen zur Anheftung (Lamellen). Auf anderen 
Inseln lebten weiterhin nur Individuen von A. carolinensis ; sie 
wurden als Kontrolle verwendet. 


Abb. C 



Im Jahr 2010 fingen die Forscher auf beiden Formen von In¬ 
seln (mit und ohne A. sagrei) Individuen von A. carolinensis 
und ermittelten jeweils die Größe ihrer Zehenpolster sowie die 
Zahl der Lamellen (►Abb. D, ►Abb. E). Außerdem zogen 
die Forscher Anolis von diesen Inseln in einem sogenannten 
Common-Garden-Experiment auf - in einer gemeinsamen, kon¬ 
trollierten Umgebung, die sicherstellen soll, dass jegliche Unter¬ 
schiede zwischen den beiden Arten eine genetische Grundlage 
haben. 
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Sowohl die 
Fläche der 
Zehen polster 
als auch die 
Zahl der Lamel¬ 
len war bei den 
Populationen 
von A. caro- 
linensis auf den 
Inseln mit den 
angesiedelten 
Individuen von 
A. sagrei im 
Vergleich zu 
Inseln ohne 
solche Tiere 
einer Evolution 

unterworfen. 

V___/ 


Abb. D 



Abb. E 



angesie- angesiedel- angesie- angesiedel- 
delte Anolis ten Anolis delte Anolis ten Anolis 


Wildfänge 


_K_ /L 


Common-Garden- 
Experiment 


Unterschiede zwischen Wildfangpopu¬ 
lationen blieben im Common-Garden-Ex- 
periment erhalten. Das zeigt, dass die beob¬ 
achteten Veränderungen genetisch und nicht 
durch die Umwelt bedingt waren, und be¬ 
stätigt, dass eine Evolution (eine Verände¬ 
rung von Allelfrequenzen in der Popu¬ 
lation) stattgefunden hat. 


Aufgaben 

1. Was belegt die Evolution der Zehenpolster in den Populatio¬ 
nen von A. carolinensis auf den Inseln, auf denen Individuen 
von A. sagrei angesiedelt wurden? Warum haben sich die 
Zehenpolster bei diesen Populationen von A. carolinensis so 
rasch verändert? 

2. Warum war das Common-Garden-Experiment erforderlich? 
Inwiefern wären die Schlussfolgerungen aus der Studie an¬ 
ders ausgefallen, wenn die in den natürlichen Populationen 
beobachteten Unterschiede nicht auch bei den Anolis auf¬ 
getreten wären, die in einer kontrollierten Umgebung des 
Common-Garden-Experiments aufgezogen wurden? 

3. Mit welchem Evolutionsprozess bzw. welchen Evolutions¬ 
prozessen lassen sich die beobachteten evolutionären Verän¬ 
derungen am ehesten erklären? Welche Prozesse sind Ihrer 
Ansicht nach weniger von Bedeutung und warum? 

4. Beschreiben Sie, in welcher Weise A. carolinensis von den 
Annahmen des Hardy-Weinberg-Gleichgewichts abwich (al¬ 
so von jenen Bedingungen, die erforderlich wären, damit die 
Populationen keine Evolution durchlaufen)? 

5. Angenommen, anstelle von A. sagrei wäre auf den Inseln 
in Florida eine andere Anolisart angesiedelt worden. Neh¬ 
men Sie weiterhin an, bei diesen Anolis handele es sich um 
aggressive, auf die Baumwipfel spezialisierte Vertreter, die 
A. carolinensis von den höchsten Ästen verdrängen, sodass 
diese auf die unteren Äste und den Boden beschränkt blei¬ 
ben. Wie wäre die Evolution der verdrängten Populationen 
von A. carolinensis Ihrer Ansicht nach in diesem Fall verlau¬ 
fen? 
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21 Die Rekonstruktion der Phylogenie und ihre Anwendungen 


Faszination Forschung: Verbesserung eines genetischen 
Werkzeugs mittels der Phylogenie 

Das grün fluoreszierende Protein (GFP) wurde im Jahr 
1962 entdeckt. Damals gelang es einem japanischen For¬ 
scherteam unter der Leitung von Osamu Shimomura, 
dieses Protein aus den Geweben der biolumineszenten 
Qualle Aequorea victoria zu isolieren. Das Erstaunliche 
war, dass dieses Protein, anders als zum Beispiel beim 
Leuchtsystem der Glühwürmchen, ohne jeden Cofaktor 
leuchtete. Rund 30 Jahre nach der Entdeckung von GFP 
hatte Martin Chalfie die Idee (und die entsprechenden 
Techniken zur Verfügung), das Gen für GFP mit anderen 
proteincodierenden Genen zu verknüpfen und damit die 
Expression bestimmter interessierender Gene durch das 
grüne Leuchten innerhalb von Zellen und Geweben leben¬ 
der Organismen sichtbar zu machen (► Abb. 18.3). Roger 
Tsien baute diese Arbeiten noch aus und veränderte einige 
Aminosäuren innerhalb des GFP so, dass in mehreren un¬ 
terschiedlichen Farben fluoreszierende Proteine entstan¬ 
den. Verschiedenfarbig fluoreszierende Proteine ermög¬ 
lichten es, in ein und demselben Organismus gleichzeitig 
die Expression mehrerer unterschiedlicher Proteine sicht¬ 
bar machen und untersuchen zu können. Im Jahr 2008 
erhielten die drei Wissenschaftler für ihre Entdeckung, 
Analyse und Weiterentwicklung des GFP zur Sichtbarma¬ 
chung der Genexpression den Nobelpreis für Chemie. 

Tsien konnte zwar Proteine unterschiedlicher Farben er¬ 
zeugen, aber keines mit roter Fluoreszenz. Das war 
frustrierend, denn ein rot fluoreszierendes Protein wäre 
für Biologen besonders nützlich gewesen, da rotes Licht 
leichter durch Gewebe dringt als andere Wellenlängen. 
Tsiens Arbeiten spornten Mikhail Matz an, bei Korallen 
nach neuen fluoreszierenden Proteinen zu suchen. (Koral¬ 
len gehören zum gleichen Tierstamm wie die Quallen; es 
lag also nahe, sich dort auf die Suche zu begeben.) Bei sei¬ 
ner Untersuchung verschiedener Korallenarten fand Matz 
mit GFP strukturell verwandte Proteine, die in verschie¬ 
denen Grüntönen fluoreszierten, sowie welche in Cyan 
(Blaugrün) - und in Rot. 

Wie hatten sich die rot fluoreszierenden Proteine bei Ko¬ 
rallen entwickelt, wo es doch Tsien nicht gelungen war, 
die dafür notwendigen molekularen Änderungen zu er¬ 
mitteln? Um diese Frage zu beantworten, sequenzierte 
Matz die Gene der fluoreszierenden Proteine und re¬ 
konstruierte anhand dieser Sequenzen die Phylogenie 
(Stammesgeschichte) der Aminosäureveränderungen, die 
bei den verschiedenen Korallenarten die unterschiedli¬ 
chen Farben erzeugten. 

Dabei konnte Matz zeigen, dass das ursprüngliche Protein 
von Korallen grün fluoreszierte und daraus dann in einer 
Reihe gradueller Schritte die rot fluoreszierenden Prote¬ 
ine hervorgingen. Durch seine Analyse der evolutionären 
Beziehungen vermochte er diese Schritte nachzuvollzie¬ 
hen. Eine solche Phylogenie wird dargestellt als Stamm¬ 
baum, der die Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den 


einzelnen Linien zeigt. Mittels phylogenetischer Metho¬ 
den kann man die Evolution zahlreicher Aspekte der 
Biologie eines Organismus erforschen. Diese Informa¬ 
tionen macht man sich auf allen Gebieten der Biologie 
zunutze, um den Aufbau, die Physiologie und die Lebens¬ 
weise von Organismen besser zu verstehen. 

Wie kann man mithilfe von phylogenetischen Metho¬ 
den die Proteinsequenzen ausgestorbener Organismen 
ermitteln? 

In „Experiment: Überprüfung der Genauigkeit phy¬ 
logenetischer Analysen“ in ►Abschn. 21.2 und in 
► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels fin¬ 
den Sie Antworten auf diese Frage. 


21.1 Sämtliche Organismen sind 
durch eine gemeinsame 
Stammesgeschichte 
miteinander verbunden 

Die Sequenzierung vollständiger Genome zahlreicher verschie¬ 
dener Arten hat nochmals eindrucksvoll bestätigt, was Biologen 
aufgrund vieler anderer Daten schon lange wussten: Sämtliche 
Lebewesen sind miteinander verwandt und gehen gruppenweise 
auf immer weiter in der Vergangenheit existierende gemeinsa¬ 
me Vorfahren zurück. Die gemeinsame Entstehung allen Lebens 
erklärt, warum die allgemeinen Prinzipien der Biologie für 
sämtliche Organismen gelten und warum alle Lebewesen eine 
gemeinsame Grundausstattung aus ganz bestimmten Molekü¬ 
len, Strukturen und Mechanismen haben. 

Wir können durch Erforschung von Modellorganismen deshalb 
so viel über unsere eigene Biologie in Erfahrung bringen, weil 
wir eine gemeinsame Stammesgeschichte mit diesen Organis¬ 
men haben. Die Evolution dieser Verwandtschaftsbeziehungen 
bezeichnet man als Phylogenie oder Stammesgeschichte. Dar¬ 
stellen lassen sich Rekonstruktionen dieser Stammesgeschichte 
als ein besonderer Stammbaum (Dendrogramm), den man als 
evolutionären Stammbaum oder phylogenetischen Baum be¬ 
zeichnet. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Evolutionäre Stammbäume (phylogenetische Bäume) sind eine 
grafische Darstellung der evolutionären Verwandtschaftsbezie¬ 
hungen. 

■ Anhand von Stammbäumen können Biologen Organismen mit¬ 
einander vergleichen und aufgrund von Ähnlichkeiten und Un¬ 
terschieden in Merkmalen Vorhersagen treffen und Schlussfol¬ 
gerungen ziehen. 

■ Zur Rekonstruktion evolutionärer Stammbäume werden aus¬ 
schließlich homologe Merkmale verwendet. 
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Aus einer Art, einer Population, 
einem Protein oder einem Gen 
zu einem bestimmten Zeitpunkt. 



... wird eine Abstammungs¬ 
linie, wenn man die Abkömm¬ 
linge im Zeitverlauf verfolgt. 


Zu einer Verzweigung kommt 
es, wenn sich die Stammlinie 
in zwei jüngere Linien 
aufspaltet... 



Abb. 21.1 Die Bestandteile eines evolutionären Stammbaums. Mit 

einem solchen baumförmigen Diagramm kann man die stammesge¬ 
schichtlichen Verwandtschaftsbeziehungen zwischen Organismen dar¬ 
stellen. Die Stammbäume werden stets in der Seitenansicht gezeigt. Die 
Verzweigungen werden nach rechts immer jünger. Die Astlänge kann 
eine Zeitachse bedeuten, muss aber nicht 


Evolutionäre Stammbäume dienen im Allgemeinen dazu, die 
Stammesgeschichte von Populationen, Arten, höheren Grup¬ 
pen (Taxa), aber auch von Genen oder Proteinen dazustellen. 
Viele Jahre lang wurden solche Stammbäume anhand von ana¬ 
tomischen Merkmalen, Verhaltensweisen und biochemischen 
Eigenschaften erstellt. Inzwischen liegen für immer mehr Or¬ 
ganismen Teilsequenzen oder ganze Genomsequenzen vor und 
ermöglichen es Biologen, die Geschichte des Lebens weitaus 
detaillierter zu rekonstruieren, als das noch vor wenigen Jahr¬ 
zehnten möglich war. 

In ► Kap. 20 haben Sie erfahren, woher man weiß, dass Po¬ 
pulationen von Organismen im Laufe der Zeit evolvieren. Eine 
Abstammungslinie verbindet einen Vorfahren mit den daraus 
hervorgehenden Populationen und wird als Linie auf einer 
Zeitachse dargesteht, wie in ►Abb. 21.1 veranschaulicht. Wie 
kommt es dazu, dass sich eine einzelne Linie in zwei aufspaltet? 
Beispielsweise kann eine Ausgangspopulation durch eine geo¬ 
graphische Barriere in zwei getrennte Populationen unterteilt 


werden, deren Individuen sich nicht mehr miteinander kreu¬ 
zen. Ein solches Ereignis können wir in einem Stammbaum als 
Gabelung oder Verzweigungspunkt darstellen (►Abb. 21.1). 
Aus jeder der daraus hervorgehenden Populationen entsteht 
eine neue Abstammungslinie. Da in diesen Linien jeweils eine 
Evolution stattündet, entwickeln sich in ihnen jeweils neue 
Merkmale. Im Laufe der Zeit spalten sich die Linien immer 
weiter auf. Daher kann man die Abstammungsgeschichte in 
Lorm eines sich dichotom (zweigabelig) aufspaltenden Stamm¬ 
baums darstellen. Anhand dieses Stammbaums lassen sich die 
evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen von dem ursprüng¬ 
lichen gemeinsamen Vorfahren einer Gruppe von Arten über die 
verschiedenen Gabelungen der Abstammungslinien bis zu den 
heutigen Populationen der Organismen nach vollziehen. 

Ein evolutionärer Stammbaum kann die Stammesgeschichte 
aller Lebensformen darstellen, aber auch die einer großen Ent¬ 
wicklung slinie (wie der Insekten) oder einer kleinen Gruppe 
nahe verwandter Arten (wie im Stammbaum einer Nachtfal- 
terfamilie in ►Abschn. 20.2). In manchen Lällen zeigt der 
Stammbaum auch die Verwandtschaftsbeziehungen von Indivi¬ 
duen, Populationen oder Genen innerhalb einer Art. Der letzte 
gemeinsame Vorfahre aller gezeigten Taxa, Proteine oder Gene 
bildet die Wurzel eines solchen Stammbaums. 

In den evolutionären Stammbäumen dieses Buches ist die 
Baumwurzel stets ganz links, der Verlauf der Zeit reicht je¬ 
weils von links (am weitesten zurückliegend) nach rechts (am 
jüngsten bzw. Gegenwart) (►Abb. 21.2a). Die Position der 
Verzweigungspunkte auf der Zeitachse zeigt den Zeitpunkt 
der Aufspaltungsereignisse in den Abstammungslinien an. Die 
Gabelungen repräsentieren die Aufspaltungen einer Linie in 
zwei Äste durch ein bestimmtes Ereignis, etwa eine Artbildung 
(bei einem Stammbaum von Arten), eine Genduplikation (bei 
Genstammbäumen) oder ein Übertragungsereignis (bei einem 
Stammbaum viraler Linien, die innerhalb einer Wirtspopulation 
übertragen werden). Die Zeitachse kann eindeutige Zeitangaben 
aufweisen oder einfach nur die relative zeitliche Verteilung von 
Aufspaltungsereignissen angeben. Es gibt aber auch Stammbäu¬ 
me ohne Zeitachse; dann sind nur die Aufspaltungsereignisse 
von Bedeutung, und die Astlänge hat keine Bedeutung. Die 
Astlänge kann auch die Anzahl der Unterschiede symboli¬ 
sieren. Bedenken Sie auch, dass eine Zeitachse immer durch 
unabhängige Daten geeicht werden muss, etwa durch datierte 
Lossilfunde. 

In diesem Buch ist die Anordnung der Verzweigungspunkte 
auf der horizontalen Achse (der Zeitachse) von Bedeutung, die 
vertikale Distanz zwischen den Zweigen dagegen nicht. Die ver¬ 
tikalen Abstände wurden auf gute Lesbarkeit und Deutlichkeit 
der Darstellung ausgerichtet. Sie geben keinen Hinweis auf das 
Ausmaß der Ähnlichkeit oder Unterschiedlichkeit verschiedener 
Gruppen. Zudem ist zu beachten, dass die Abstammungslinien 
beliebig um einen Verzweigungspunkt gedreht werden können, 
sodass die vertikale Anordnung der Linien ebenfalls weitge¬ 
hend willkürlich erfolgt (►Abb. 21.2b). Die ausschlaggebende 
Information des Stammbaums ist die Reihenfolge der Verzwei¬ 
gungen entlang der Zeitachse, denn sie gibt an, zu welchem 
Zeitpunkt die verschiedenen Linien zuletzt einen gemeinsamen 
Vorfahren hatten. 
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In allen evolutionären Stamm 
bäumen in diesem Buch ist 
der letzte gemeinsame Vor¬ 
fahre der gezeigten Gruppen 
ganz links abgebildet; man 
nennt dies die Wurzel des 
Baumes. 


An den Verzweigungs¬ 
punkten, an denen sich 
die Äste gabeln, hat 
sich eine Abstammungs¬ 
linie in zwei Linien 
aufgespalten. 


Falls eine Zeitskala vorhanden ist, 
gibt die Position der Verzweigungs¬ 
punkte an, zu welchem Zeitpunkt 
das entsprechende Artbildungser¬ 
eignis stattgefunden hat. 




Vergangenheit 


Zeit (Mio. Jahre zurück) 


Gegenwart 






Abb. 21.2 Wie man einen evolutionären Stammbaum liest, a Stammbäume können mit einer Zeitskala versehen sein, wie hier, das ist aber nicht 
zwingend notwendig. Ohne Zeitskala geben die Stammbäume durch die Verzweigungen lediglich die relative zeitliche Abfolge der Ereignisse 
wieder. Die Astlänge ist proportional zu den Unterschieden zwischen den Gruppen, b Um einen Verzweigungspunkt (Knoten) können die Linien 
beliebig gedreht werden, sodass die vertikale Reihenfolge der Gruppen (Taxa) weitgehend willkürlich ist 


Jede Gruppe von Arten, der ein Name zugeordnet ist (die „be¬ 
nannt“ ist), bezeichnet man als Taxon (Plural: Taxa). Beispiele 
für bekannte Taxa sind Menschen, Primaten, Säugetiere, Wir¬ 
beltiere und Tiere. In dieser Reihe ist jedes Taxon wiederum ein 
Mitglied des nächstgenannten, umfangreicheren Taxons. Jedes 
Taxon, das alle stammesgeschichtlichen Abkömmlinge eines 
gemeinsamen Vorfahren und diesen selbst umfasst, bezeichnet 
man als monophyletische Gruppe oder Monophylum (Plural: 
Monophyla) oder auch als Klade. Will man ein Monophylum 
erfassen, so braucht man sich nur irgendeine Stehe im evolutio¬ 
nären Stammbaum auszusuchen und alle von hier ausgehenden 
Abstammungslinien bis zu den Spitzen der äußersten Zweige zu 


verfolgen (►Abb. 21.3). Zwei Arten, die am nächsten mitein¬ 
ander verwandt sind, nennt man Schwesterarten; entsprechend 
bezeichnet man die beiden am nächsten miteinander verwand¬ 
ten monophyletischen Gruppen als Schwestergruppen (oder 
Schwesterkladen). 

Wie oben angemerkt bedeutet der Begriff „Dendrogramm“ ein¬ 
fach nur „Stammbaum“ und ist damit neutral. Nun gibt es 
bei evolutionären Stammbäumen zwei unterschiedliche Darstel¬ 
lungsweisen, die Sie kennen sollten: das Kladogramm und das 
Phylogramm. Sie unterscheiden sich wie folgt: 
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Säugetiere 

Amnioten (Amniontiere) 

Tetrapoden (Landwirbeltiere) 
Vertebraten (Wirbeltiere) 

Abb. 21.3 Monophyla umfassen einen Vorfahren und alle daraus in 
der Evolution hervorgegangenen Abkömmlinge. Sämtliche Mono¬ 
phyla sind jeweils wieder Teil umfassenderer monophyletischer Grup¬ 
pen, wobei die Gesamtheit der Organismen das allumfassende Taxon 
bildet. In diesem Beispiel repräsentieren die Gruppen der Säugetie¬ 
re, Amnioten, Tetrapoden und Vertebraten jeweils aufeinanderfolgende 
umfassendere Monophyla. Im Stammbaum sind nur vereinzelte Vertre¬ 
ter innerhalb der monophyletischen Gruppen genannt 

■ Ein Kladogramm ist ein Dendrogramm (Stammbaum) der 
Kladistik (phylogenetische Systematik). Es drückt die stam¬ 
mesgeschichtlichen Beziehungen aus. Die auftretenden Kno¬ 
tenpunkte sind als Synapomorphien (gemeinsame abgeleitete 
Merkmale) definiert, und die Wurzel (falls vorhanden) ist der 
letzte gemeinsame Vorfahre der gezeigten Taxa. Kladogram- 
me haben keine absolute Zeitachse, und die Astlänge hat kei¬ 
ne Bedeutung; es kommt nur auf die Verzweigungen an. 

■ Ein Phylogramm ist wie ein Kladogramm, bei dem zu¬ 
sätzlich die Länge der Äste proportional zur Anzahl der 
Synapomorphien ist; es drückt also zusätzlich die Divergenz 
der Taxa aus. Eine absolute Zeitachse kann angegeben wer¬ 
den. Mit anderen Worten, die meisten der in diesem Buch 
gezeigten evolutionären Stammbäume sind Phylogramme. 

Vor den 1980er-Jahren tauchten evolutionäre Stammbäume le¬ 
diglich in evolutionsbiologischer Literatur auf, vor allem auf 
dem Gebiet der Systematik - der Erforschung und Klassifi¬ 
kation der Organismen. In den letzten Jahren enthält jedoch 
fast jede Zeitschrift aus dem Fachgebiet der Biowissenschaf¬ 
ten evolutionäre Stammbäume. Sie finden sich häufig in den 
Bereichen Molekularbiologie, Proteinbiochemie, Biomedizin, 
Physiologie, Verhalten, Ökologie und praktisch allen anderen 
Feldern der Biologie. Warum sind phylogenetische Studien so 
stark verbreitet? 


Stammbäume bilden die Grundlage der 
vergleichenden Biologie 

In der Biologie wird das Leben auf allen Organisationsebenen 
erforscht - von Genen, Proteinen, Zellen, Organismen, Popula¬ 
tionen und Arten bis hin zu den Großgruppen von Lebewesen. 
Dabei lassen sich nicht nur bei ganzen Organismen, sondern 
auch bei einzelnen Genen Unterschiede feststellen. 

Betrachten Sie Ihre Kommilitonen im Biologiekurs. Sie erken¬ 
nen jede Person individuell und wissen, dass zwei Menschen nie 
genau gleich sind. Würden Sie von jedem den Familienstamm¬ 
baum im Detail kennen, so ließe sich die genetische Ähnlichkeit 
zweier Studierender genauer Vorhersagen. Sie würden heraus¬ 
finden, dass näher miteinander verwandte Studierende sehr viel 
mehr Merkmale gemeinsam haben (von der Haarfarbe bis zu ih¬ 
rer Anfälligkeit oder Widerstandskraft gegenüber Krankheiten). 
Ganz ähnlich verwenden Biologen Stammbäume und stellen 
damit Vergleiche an oder treffen Vorhersagen bezüglich gemein¬ 
samer Merkmale von Genen, Populationen und Arten. 

Die evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen zwischen Arten 
werden im Stammbaum des Lebens dargestellt und bilden die 
Grundlage für die biologische Klassifikation. Nach Schätzungen 
von Biologen gibt es mehrere Zehnmillionen Arten auf der Erde. 
Bislang wurden davon jedoch lediglich etwa 1,8 Mio. klassifi¬ 
ziert, das heißt wissenschaftlich benannt und beschrieben. Stän¬ 
dig werden neue Arten entdeckt und beschrieben sowie phylo¬ 
genetische Analysen überprüft und revidiert. Somit sind unsere 
Kenntnisse über den Stammbaum des Lebens alles andere als 
vollständig. Um in der Biologie Vergleiche ziehen zu können, ist 
es jedoch unerlässlich, die evolutionären Verwandtschaftsbezie¬ 
hungen zu kennen. Daher erstellen Biologen bei Bedarf Stamm¬ 
bäume für interessierende Gruppen. Das evolutionäre Grundge¬ 
rüst des Stammbaums des Lebens versetzt Biologen in die Lage, 
selbst für Arten, die bislang noch nicht eingehend erforscht sind, 
zahlreiche Vorhersagen bezüglich ihrer Genetik, Morphologie, 
Physiologie, Ökologie und sogar ihres Verhaltens zu treffen. 

Beim Vergleich von Arten untersuchen Biologen Merkmale, die 
bei den betreffenden Gruppen voneinander abweichen, und ver¬ 
suchen herauszufinden, wann diese Merkmale entstanden sind. 
In vielen Fällen sind die Forscher daran interessiert, inwieweit 
die Evolution eines Merkmals von Umweltbedingungen und 
Selektionsdrücken abhängt. So haben Wissenschaftler beispiels¬ 
weise mithilfe phylogenetischer Analysen Veränderungen im 
Genom des humanen Immunschwächevirus (HIV) festgestellt, 
die eine Resistenz gegenüber bestimmten Medikamentengaben 
verleihen. Durch den Zusammenhang einer bestimmten geneti¬ 
schen Veränderung bei HIV mit einer bestimmten Behandlung 
ergibt sich eine Hypothese über die Evolution von Resistenzen, 
die sich experimentell überprüfen lässt. 

Merkmale, die zwei oder mehr Arten von einem gemeinsa¬ 
men Vorfahren geerbt haben, bezeichnet man ganz allgemein 
als homologe Merkmale oder Homologien. Bei diesen Ho¬ 
mologien kann es sich um jegliche erblichen Merkmale wie 
DNA-Sequenzen, Proteinstrukturen, anatomische (morpholo¬ 
gische) Strukturen und sogar Verhaltensmuster handeln. So 
besitzen beispielsweise fast alle heute lebenden oder aus Fos- 
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silfunden bekannten Wirbeltiere eine Wirbelsäule mit ähnlichen 
Merkmalen. Daher werden die Wirbelsäulen der unterschied¬ 
lichsten Wirbeltiere als homolog betrachtet. 

Es ist beim Vergleich von Körperstrukturen verschiedener Or¬ 
ganismen nicht immer einfach, eine Homologie zu erkennen. 
Deshalb haben Biologen als Entscheidungshilfe drei Homolo¬ 
giekriterien entwickelt, von denen mindestens eines erfüllt sein 
muss, damit zwei Organe/Körperstrukturen als homolog gelten 
können: 

■ Kriterium der Lage : ähnliche Position im Gefügesystem des 
Körpers 

■ Kriterium der Kontinuität/Stetigkeit'. Verknüpfung durch 
Zwischenformen, etwa anhand von Fossilien oder Embryo¬ 
nalstadien 

■ Kriterium der spezifischen Qualität der Strukturen : ähnlicher 
Feinbau 


Gemeinsame abgeleitete Merkmale liefern 
Belege für evolutionäre 
Verwandtschaftsbeziehungen 

Hinsichtlich der Evolution von Merkmalen unterscheiden Bio¬ 
logen zwischen ursprünglichen und abgeleiteten Merkmalen. 
Jedes Merkmal eines Organismus entwickelt sich von einem 
Ausgangszustand - man spricht von einem ursprünglichen 
(ancestralen) oder plesiomorphen Merkmal (oder auch einer 
Plesiomorphie) - zu einer abweichenden Form, dem abgelei¬ 
teten oder apomorphen Merkmal (oder einer Apomorphie). 
Abgeleitete Merkmale, die sich bei einer ganzen Gruppe von 
Organismen finden und als Anzeichen für eine gemeinsame Ab¬ 
stammung dieser Gruppe angesehen werden, bezeichnet man 
als gemeinsame abgeleitete Merkmale oder Synapomorphien 
(syn für „gemeinsam“, apo für „abgeleitet“ und morphe für 
„Form, Gestalt“). So gilt die Wirbelsäule beispielsweise als 
Synapomorphie - als gemeinsames abgeleitetes Merkmal - der 
Wirbeltiere (Vertebraten). (Das ursprüngliche Merkmal war ein 
nicht untergliederter Stützstab, die Chorda dorsalis.) 

Nicht alle ähnlichen Merkmale sind jedoch ein Anzeichen für 
Verwandtschaft. Es können sich auch in nicht verwandten Orga¬ 
nismengruppen ähnliche Merkmale herausbilden, und zwar aus 
folgenden Gründen: 

■ In verschiedenen Abstammungslinien können sich unab¬ 
hängig voneinander oberflächlich ähnliche Merkmale ent¬ 
wickeln, man spricht von einer konvergenten Evolution; 
dieses Phänomen bezeichnet man als Konvergenz. So han¬ 
delt es sich beispielsweise bei den Flügelknochen von Fle¬ 
dermäusen und Vögeln zwar um homologe Strukturen, die 
von einem gemeinsamen Vorfahren ererbt wurden. Aber 
die Flügel von Fledermäusen und Vögeln sind nicht homo¬ 
log, weil sie unabhängig voneinander aus den Vorderglied¬ 
maßen zweier nicht flugfähiger Stammarten hervorgingen 
(►Abb. 21.4); sie sind also konvergent entstanden. Funk¬ 
tionell ähnliche Strukturen, die unabhängig voneinander ent¬ 
standen sind, also konvergent, nennt man analoge Merkmale 
oder Analogien (manchmal auch Homoplasien). 



Abb. 21.4 Die Knochen sind homolog, die Flügel hingegen nicht. 

Die stützenden Knochenstrukturen von Fledermaus- und Vogelflügeln 
stammen von einem gemeinsamen, vierbeinigen Vorfahren ab und sind 
somit homolog. Die Flügel selbst entwickelten sich jedoch in den bei¬ 
den Gruppen unabhängig voneinander als Anpassung zum Fliegen; sie 
sind also konvergent entstanden und damit analog 

■ Ein Merkmal kann auch von einem abgeleiteten Zustand 
wieder in den ursprünglichen Zustand zurückkehren - man 
spricht dann von einer Reversion der Evolution (Evolu¬ 
tionsumkehr). So gingen beispielsweise die abgeleiteten 
Extremitäten terrestrischer Tetrapoden aus den ursprüngli¬ 
chen Flossen ihrer wasserlebenden Vorfahren hervor. Inner¬ 
halb der Säugetiere kehrten dann die Vorfahren der heutigen 
Waltiere (Cetacea wie Wale und Delfine) wieder ins Meer 
zurück, und ihre Gliedmaßen entwickelten sich wieder zu 
Flossen, die dem ursprünglichen Zustand ähneln. Die ober¬ 
flächliche Ähnlichkeit der Flossen von Walen und Fischen 
deutet also nicht auf eine enge verwandtschaftliche Bezie¬ 
hung zwischen diesen Gruppen hin, sie entstand vielmehr 
durch eine Evolutionsumkehr. 

Media Clip 21.1 Morphing Arachnids 

www. Life 11 e.com/mc21.1 

Ein bestimmtes Merkmal kann ursprünglich oder abgeleitet 
sein, das hängt vom jeweiligen Bezugspunkt innerhalb eines 
Stammbaums ab. Beispielsweise besitzen alle Vögel Federn. 
Davon lässt sich ableiten, dass der gemeinsame Vorfahre der 
heutigen Vögel bereits solche Federn gehabt haben muss. Da¬ 
her gilt der Besitz von Federn in einer beliebigen Gruppe 
der heutigen Vögel, etwa bei Singvögeln, als Plesiomorphie 
(ursprüngliches Merkmal). Hingegen finden sich bei keinen 
sonstigen heute lebenden Tieren Federn. Bei der Rekonstruktion 
der Phylogenie aller rezenten (d. h. heute lebenden) Wirbeltiere 
würde der Besitz von Federn als Synapomorphie (gemeinsames 
abgeleitetes Merkmal) der Vögel gelten. (Wird die Stammgrup- 
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pe der Vögel mit einbezogen, bei der es sich um eine Gruppe 
ausgestorbener Dinosaurier und Urvögel handelt, könnte das an¬ 
ders sein.) 

21.1 Wiederholung 

Ein evolutionärer Stammbaum (phylogenetischer Baum) 
repräsentiert eine Darstellung der evolutionären Ver¬ 
wandtschaftsbeziehungen zwischen Organismen oder ih¬ 
ren Genen bzw. Proteinen. Alle lebenden Organismen 
haben einen gemeinsamen Vorfahren und sind über den 
Stammbaum des Lebens miteinander verwandt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ bei einem Stammbaum die Bestandteile skizzieren und 
beschriften können, sowie erläutern können, wie die 
jeweiligen Teile biologisch zu interpretieren sind. 

■ anhand eines Stammbaums Ableitungen und Vor¬ 
hersagen über entwicklungsgeschichtlich verbundene 
Gruppen erstellen können. 

■ erklären können, wie bei der Rekonstruktion phyloge¬ 
netischer Beziehungen Analogien (durch Konvergenz 
oder und Evolutionsumkehr) nachgewiesen werden. 


_ 7_ 

1. Welche biologischen Vorgänge sind in einem Stammbaum re¬ 
präsentiert? 

2. Warum ist es wichtig, beim Erstellen eines Stammbaums aus¬ 
schließlich homologe Merkmale zu berücksichtigen? 

3. Nennen Sie einige der Gründe dafür, warum bei nur entfernt 
miteinander verwandten Arten ähnliche Merkmale entstehen 
können. Fallen Ihnen dazu Beispiele vertrauter Organismen 
ein? Wie erklären Biologen diese Konvergenzen bzw. Analo¬ 
gien bei der Rekonstruktion von Stammbäumen? 


Phylogenetische Analysen haben in den letzten Jahren in vie¬ 
len biologischen Forschungsgebieten immer mehr an Bedeutung 
gewonnen und bilden die Grundlage für alle vergleichenden 
Untersuchungen der Biologie. Größtenteils kann die Stammes¬ 
geschichte jedoch nicht direkt beobachtet werden. Wie gelingt 
es Biologen dennoch, die Vergangenheit zu rekonstruieren und 
verlässliche Stammbäume zu erstellen? 


21.2 Die Phylogenie lässt sich 
anhand der Merkmale von 
Organismen rekonstruieren 

Anhand der acht in ► Tab. 21.1 aufgeführten Wirbeltiere erfah¬ 
ren Sie, wie ein Stammbaum erstellt wird: Schleimaal, Barsch, 
Salamander, Eidechse, Krokodil, Taube, Maus und Schimpanse. 


Gehen Sie vorläufig davon aus, dass sich ein bestimmtes abge¬ 
leitetes Merkmal während der Evolution dieser Tiere nur einmal 
entwickelt hat (dass also keine konvergente Evolution erfolgt 
ist) und dass bei den nachfolgenden Gruppen keine abgeleiteten 
Merkmale verloren gegangen sind (es also nicht zu einer Evolu¬ 
tionsumkehr gekommen ist). Der Einfachheit halber beschränkt 
sich das Beispiel auf Merkmale, die entweder vorhanden (+) 
oder nicht vorhanden (—) sind. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bei modernen phylogenetischen Methoden werden zur Analyse 
von Daten aus den Bereichen Morphologie, Entwicklung, Paläon¬ 
tologie, Verhalten und Molekularbiologie das Parsimonieprinzip 
und (dafür geeignete) mathematische Modelle angewendet. 

Bei phylogenetischen Studien bezeichnet man die Gruppe von 
Organismen, der das eigentliche Interesse gilt, als Innengrup¬ 
pe. Als Referenz dient der Vergleich dieser Innengruppe mit 
einer Außengruppe, einer möglichst nahe verwandten Art oder 
Gruppe, von der man weiß, dass sie phylogenetisch nicht der 
Innengruppe angehört. Mit anderen Worten, die Wurzel des 
evolutionären Stammbaums befindet sich zwischen der Innen- 
und Außengruppe. Jedes Merkmal, das sowohl bei der Innen¬ 
ais auch bei der Außengruppe vorhanden ist, muss sich vor 
Entstehung der Innengruppe entwickelt haben und somit für 
die Innengruppe ursprünglich (plesiomorph) sein. Im Gegen¬ 
satz dazu muss es sich bei Merkmalen, die nur bei manchen 
Vertretern der Innengruppe Vorkommen, um innerhalb dieser 
Gruppe abgeleitete (apomorphe) Merkmale handeln. Wie Sie in 
► Kap. 32 erfahren werden, hat sich die Gruppe der Kieferlo¬ 
sen (Agnatha) höchstwahrscheinlich bereits vor der Entstehung 
des beweglichen Unterkiefers von der Entwicklungslinie abge¬ 
spalten, die zu den anderen Wirbeltieren führte. Daher dient 
hier der Schleimaal als ein rezenter Vertreter der Kieferlosen 
als Außengruppe für den rekonstruierten Stammbaum. Da ab¬ 
geleitete (apomorphe) Merkmale von anderen Vertretern der 
Wirbeltierlinie erst erworben wurden, nachdem sie sich von der 
Außengruppe abgespalten hatten, können Sie sämtliche Merk¬ 
male, die sowohl bei den Schleimaalen als auch bei den anderen 
Wirbeltieren vorhanden sind, als ursprünglich (plesiomorph) 
einstufen. 

Als Erstes stellen Sie fest, dass der Schimpanse und die Maus 
zwei abgeleitete Merkmale gemeinsam haben, nämlich Milch¬ 
drüsen und Fell (d. h. Haare aus a-Keratin), die sowohl in der 
Außengruppe als auch bei den anderen Taxa der Innengruppe 
fehlen. Daher können Sie folgern, dass es sich bei Milchdrüsen 
und Fell um abgeleitete Merkmale handelt, die bei einem ge¬ 
meinsamen Vorfahren von Schimpansen und Mäusen entstanden 
sind, nachdem ihre Linie von der Linie der anderen Wirbel¬ 
tiere abgezweigt war. Diese Merkmale sind Synapomorphien, 
die Schimpansen und Mäuse vereinen (sowie auch alle ande¬ 
ren Säugetiere, wenngleich in dieses Beispiel keine weiteren 
Säugetierarten aufgenommen wurden). Auf die gleiche Weise 
können Sie schließen, dass die anderen gemeinsamen abgeleite¬ 
ten Merkmale Synapomorphien für die verschiedenen Gruppen 
sind, in denen sie auftreten. So sind beispielsweise Schuppen 
aus ß-Keratin eine Synapomorphie von Eidechse, Krokodil und 
Taube (und allen anderen Reptilien und Vögeln). 
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Tab. 21.1 Das Vorhandensein oder Fehlen einiger gemeinsamer abgeleiteter Merkmale (Synapomorphien) bei acht Wirbeltieren 


Taxon 

Kiefer 

Lunge 

Krallen oder Nägel 
aus a-Keratin 

Kropf 

Federn 

Haare 

Milchdrüsen 

Schuppen aus 
ß-Keratin 

Schleimaal (Außengruppe) 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

Barsch 

+ 

- 

- 

- 


- 

- 

- 

Salamander 

+ 

+ 

- 

- 


- 


- 

Eidechse 

+ 

+ 

+ 





+ 

Krokodil 

+ 

+ 

+ 

+ 

- 



+ 

Taube 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

- 

- 

+ 

Maus 

+ 

+ 

+ 

- 

- 

+ 

+ 

- 

Schimpanse 

+ 

+ 

+ 

- 

- 

+ 

+ 

- 


Weiterhin ist der ► Tab. 21.1 zu entnehmen, dass von den Tieren 
der Innengruppe die Taube ein einzigartiges Merkmal aufweist: 
den Besitz von Federn. Federn sind eine Synapomorphie der 
Vögel und ihrer ausgestorbenen Verwandten. Da unser Bei¬ 
spiel jedoch nur einen einzigen Vogel umfasst, liefert uns der 
Besitz von Federn keinen Hinweis bezüglich irgendwelcher Ver¬ 
wandtschaftsbeziehungen zwischen den acht Wirbeltierarten. 
Ein Kropf findet sich jedoch bei Vögeln und Krokodilen; da¬ 
mit ist dieses Merkmal ein Beleg für die nahe Verwandtschaft 
dieser beiden Wirbeltiergruppen. 

Durch Kombination der Informationen über die verschiedenen 
Synapomorphien können Sie nun einen evolutionären Stamm¬ 
baum rekonstruieren. Beispielsweise können Sie schließen, dass 
Mäuse und Schimpansen - die beiden einzigen verglichenen 
Tiere mit Fell und Milchdrüsen - einen gemeinsamen Vorfahren 
haben, der jünger ist als die gemeinsame Stammart von Mäusen 
und/oder Schimpansen mit Tauben und Krokodilen. Mit anderen 
Worten: Maus und Schimpanse sind untereinander näher ver¬ 
wandt als jeder von ihnen mit Taube oder Krokodil. Ansonsten 
müssten Sie davon ausgehen, dass die Vorfahren von Tauben 
und Krokodilen ebenfalls Fell und Milchdrüsen besaßen, die¬ 
se Merkmale später jedoch wieder verloren gingen. Es besteht 
aber keinerlei Notwendigkeit für diese zusätzlichen Annahmen 
und, was wichtiger ist: Es gibt in der wissenschaftlichen Litera¬ 
tur keinen Beleg für ein solches Szenario. 

► Abb. 21.5 zeigt einen Stammbaum der Wirbeltiere in 

► Tab. 21.1, aufbauend auf den untersuchten, gemeinsamen ab¬ 
geleiteten Merkmalen. Dieser spezielle Stammbaum war leicht 
zu erstellen, weil er auf einer sehr kleinen Auswahl von Merk¬ 
malen beruht und die untersuchten abgeleiteten Merkmale je¬ 
weils nur ein einziges Mal entstanden sind und danach nicht 
wieder verloren gingen. Hätten Sie eine Schlange mit in die In¬ 
nengruppe aufgenommen, wäre die Stammbaumrekonstruktion 
nicht so glatt verlaufen. Dann hätten Sie zusätzliche Merkmale 
untersuchten müssen, um festzustellen, dass die Schlangen aus 
einer Gruppe von Echsen hervorgingen, die Füße mit Krallen 
besaßen. Tatsächlich zeigt sich bei der Analyse mehrerer Merk¬ 
male, dass sich Schlangen aus grabenden Echsen entwickelt 
haben, die sich an ein Leben unter der Erde angepasst hatten. 

Activity 21.1 Constructing a Phylogenetic Tree 

www.Life 11 e.com/ac21.1 


Das Parsimonieprinzip liefert die einfachste 
Erklärung für phylogenetische Daten 

Der in ► Abb. 21.5 dargestellte evolutionäre Stammbaum beruht 
auf nur sehr wenigen ausgewählten Merkmalen. Normalerweise 
rekonstruieren Biologen Stammbäume anhand von Hunderten 
oder Tausenden von Merkmalen. Bei umfangreicheren Daten 
muss man damit rechnen, auch auf einige Merkmale zu sto¬ 
ßen, die sich mehr als einmal geändert haben; es ist also zu 
erwarten, dass darunter auch Beispiele für Konvergenz und 
Evolutionsumkehr sind. Wie kann man feststellen, bei welchen 
Merkmalen es sich um Synapomorphien handelt und bei wel¬ 
chen um Analogien (konvergente Merkmale)? Hier hat sich das 
Parsimonieprinzip bewährt. 

Activity 21.2 Phylogeny and Molecular Evolution Simu¬ 
lation 

www.Life 11 e.com/ac21.1 

Nach dem Parsimonieprinzip oder Sparsamkeitsprinzip soll 
man bevorzugt die einfachste Erklärung für beobachtete Daten 
heranziehen. Wendet man dieses Prinzip bei der Rekonstruk¬ 
tion von Phylogenien an, so bedeutet dies, für all die Merk¬ 
male sämtlicher Gruppen im Stammbaum möglichst wenige 
evolutionäre Veränderungen anzunehmen. Mit anderen Wor¬ 
ten: Die beste Hypothese ist dem Parsimonieprinzip zufolge 
stets diejenige, welche die wenigsten Analogien (Konvergen¬ 
zen) erfordert. Diese Anwendung des Parsimonieprinzips ist 
ein Spezialfall eines allgemeinen Prinzips der Logik, das un¬ 
ter der Bezeichnung „Ockhams Rasiermesser“ bekannt ist: Am 
besten ist stets diejenige Erklärung, die am wenigsten Annah¬ 
men erfordert und sich trotzdem gut mit den Daten in Einklang 
bringen lässt. Kompliziertere Erklärungen sind nur dann zu 
akzeptieren, wenn die Beweislage sie erforderlich macht. Evolu¬ 
tionäre Stammbäume stellen unsere bestmögliche Einschätzung 
der evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen nach dem ge¬ 
genwärtigen Kenntnis stand dar. Sie werden ständig modifiziert, 
wenn weitere Befunde hinzukommen. Es ist nicht einfach, lange 
in der Vergangenheit zurückliegende Ereignisse zu rekonstruie¬ 
ren, und die Qualität der Ergebnisse hängt von der Datenlage ab. 
Ein evolutionärer Stammbaum ist somit eine Hypothese, die es 
durch weitere Untersuchungen zu verfestigen, zu modifizieren 
oder zu widerlegen gilt. 
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Der erste Verzweigungspunkt des 
Baumes steht für die evolutionäre 
Aufspaltung der Außengruppe 
(Schleimaal) und der Innengruppe 
(die übrigen Wirbeltierarten). 


letzter 

gemeinsamer 
Vorfahre 

Kiefer 


Abgeleitete Merkmale 
sind entlang der Linien 
angegeben, in denen 
sie entstanden sind. 



Haare aus 
a-Keratin 
Milchdrüsen 


Abb. 21.5 Rekonstruktion eines Stammbaums der Wirbeltiere. Dieser Stammbaum wurde anhand der in ►Tab. 21.1 aufgeführten Informa¬ 
tionen unter Anwendung des Parsimonieprinzips erstellt. Jedes Monophylum im Stammbaum besitzt mindestens ein gemeinsames abgeleitetes 
Merkmal (eine Synapomorphie) 


Zur Rekonstruktion von Stammbäumen werden 
Daten aus vielerlei Quellen herangezogen 

Schon seit über 150 Jahren haben Naturforscher verschiedene 
Formen von Stammbäumen rekonstruiert. Bereits die erste Auf¬ 
lage von Darwins Buch Die Entstehung der Arten (The Origin 
of Species ) enthielt als einzige Abbildung einen Stammbaum. 
Die Entwicklung und laufende Verbesserung von Computerpro¬ 
grammen zur phylogenetischen Analyse hat die Rekonstruktion 
von Stammbäumen jedoch revolutioniert. Sie ermöglichen es, 
weitaus mehr Daten zu berücksichtigen, als je zuvor verarbeitet 
werden konnten. In Kombination mit den umfangreichen Da¬ 
tenbeständen, die durch die Analysen von Genomen erzeugt 
werden, ünden Biologen heute in bemerkenswerter Geschwin¬ 
digkeit neue Details über den Stammbaum des Lebens heraus 
(► Anhang A: Der Stammbaum des Lebens). 

Jedes Merkmal, das genetisch festgelegt und damit erblich 
ist, kann für phylogenetische Analysen herangezogen werden. 
Eruieren kann man die evolutionären Beziehungen durch Un¬ 
tersuchungen in den Bereichen Morphologie (Anatomie) und 
Individualentwicklung, anhand von Fossilbelegen und Verhal¬ 
tensmerkmalen sowie aufgrund von Merkmalen auf molekularer 


Ebene wie DNA- und Proteinsequenzen. Im Folgenden werden 
Sie etwas genauer erfahren, welche Art von Daten sich moderne 
phylogenetische Analysen zunutze machen. 


Morphologie Eine wichtige Quelle für phylogenetische In¬ 
formationen ist die Morphologie (Gestaltkunde) der untersuch¬ 
ten Organismen - das heißt ihr Körperbauplan hinsichtlich 
Existenz, Größe, Form und anderen Eigenschaften einzelner 
Körperteile. Da Lebewesen schon seit Jahrhunderten beobach¬ 
tet, beschrieben und erforscht werden, verfügen wir über eine 
Fülle erfasster morphologischer Daten, aber auch in Museen 
und Herbarien über umfangreiche Sammlungen von Organis¬ 
men, deren Merkmale sich messen lassen. Mithilfe von ständig 
verbesserten technischen Hilfsmitteln wie Laserscanmikroskop, 
Elektronenmikroskop und Computertomograph (CT), kombi¬ 
niert mit optischen Markern wie fluoreszenzmarkierten Antikör¬ 
pern oder GFP (grün fluoreszierendes Protein), sind Biologen 
heute in der Lage, den Bau von Organismen bis hin zu ihren 
Zellstrukturen in viel feinerem Maßstab zu erforschen und drei¬ 
dimensional zu rekonstruieren, als dies noch vor wenigen Jahren 
möglich war. Die Morphologie ist also keineswegs „antiquiert“, 
wie viele Studienanfänger der Biologie meinen, sondern ein 
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Seescheidenlarve 


adulte Seescheiden 


- Neuralrohr 



Die Larven von Seescheiden und Fröschen haben 
einige morphologische Ähnlichkeiten, z.B. das Vor¬ 
handensein einer Chorda dorsalis als Stützstruktur 
für den Körper sowie ein dorsales Neuralrohr. 


Froschlarve Neural 
(Kaulquappe) rohr 




adulter Frosch 


Anders als die Ähnlichkeit 
ihrer Larven lässt die Mor¬ 
phologie adulter Frösche 
und Seescheiden kaum 
darauf schließen, dass 
Seescheiden den Wirbel¬ 
tieren nahestehen. 


Abb. 21.6 Die Larvalentwicklung offenbart die evolutionären Beziehungen zwischen Seescheiden und Wirbeltieren. Sämtliche Chordaten 
oder Chordatiere - ein Tierstamm, der sowohl Seescheiden als auch Wirbeltiere umfasst - besitzen in irgendeinem Stadium ihrer Entwicklung als 
Innenskelett eine Rückensaite oder Chorda dorsalis. Die Ähnlichkeit der Larven ist bei den adulten Tieren nicht mehr gegeben. Solche Ähnlichkei¬ 
ten im Laufe der Individualentwicklung können nützliche Hinweise auf evolutionäre Verwandtschaftsbeziehungen liefern. Bei der Umwandlung 
zur adulten Seescheide geht die Chorda verloren. Beim adulten Lrosch ersetzt wie bei den meisten Wirbeltieren (ausgenommen Kieferlose) die 
Wirbelsäule die Chorda dorsalis als Stützstruktur 


sehr lebendiger und hoch technisierter Wissenschaftszweig, der 
laufend neue Erkenntnisse liefert. 

Die meisten Arten sind in erster Linie aufgrund ihrer Morpho¬ 
logie bekannt und beschrieben worden. Für viele Taxa liefert 
die Morphologie die umfassendsten verfügbaren Daten. Oft sind 
die morphologischen Merkmale, die für phylogenetische Ana¬ 
lysen von Bedeutung sind, charakteristisch für eine bestimmte 
Organismengruppe. So bilden beispielsweise Vorhandensein, 
Entwicklung, Form und Größe verschiedener Skelettelemente 
eine wichtige Grundlage für die Erforschung der Phylogenie 
der Wirbeltiere, wohingegen Blütenstrukturen eine wesentliche 
Rolle für die Untersuchung der Verwandtschaftsbeziehungen 
von Blütenpflanzen spielen. 

Morphologische Ansätze für phylogenetische Analysen unter¬ 
liegen allerdings auch einigen Einschränkungen. Manche Taxa 
zeichnen sich trotz einer hohen Artenvielfalt nur durch gerin¬ 
ge morphologische Diversität aus. So wäre es beispielsweise 
schwierig, die Phylogenie der nord- und mittelamerikanischen 
Leopardfrösche allein aus morphologischen Unterschieden ab¬ 
zuleiten, denn viele Arten sehen sehr ähnlich aus - und das trotz 
wesentlicher Unterschiede in ihrem Verhalten und ihrer Physio¬ 
logie. Aber auch das andere Extrem gibt es: Nur wenige mor¬ 
phologische Merkmale lassen sich bei weit entfernt verwandten 
Arten vergleichen (beispielsweise bei Regen Würmern und Säu¬ 
getieren). Außerdem sind manche morphologische Variationen 
auf die Umwelt zurückzuführen (haben also keine genetische 
Grundlage) und kommen daher für phylogenetische Analysen 
nicht in Betracht. Als weiteres Problem ist bei einem beob¬ 
achteten morphologischen Wandel die Evolutionsrichtung nicht 


unmittelbar klar: die Frage also, ob beispielsweise das Fehlen 
des beweglichen Unterkiefers bei den Kieferlosen (► Tab. 21.1) 
ein ursprüngliches oder ein abgeleitetes Merkmal darstellt. Eine 
präzise phylogenetische Analyse erfordert mehr Informationen, 
als die Morphologie alleine liefern kann. 

Individualentwicklung Ähnlichkeiten in Individualentwick¬ 
lung (Ontogenie) können ebenfalls evolutionäre Beziehungen 
offenbaren. Bei manchen Organismen beschränken sich diese 
Ähnlichkeiten auf die frühen EntwicklungsStadien. So besitzen 
zum Beispiel die Larven der marinen Seescheiden eine flexible, 
gallertige Rückensaite - auch als Chorda dorsalis bekannt - 
, die während der Entwicklung zu den adulten Tieren wieder 
verschwindet. Auch alle Wirbeltiere besitzen in irgendeinem 
Stadium ihrer Entwicklung eine Chorda dorsalis (► Abb. 21.6). 
Dieses gemeinsame Merkmal ist einer der vielen Gründe für 
die Hypothese, dass Seescheiden viel näher mit Wirbeltieren 
verwandt sind, als man alleine von der Betrachtung adulter 
Seescheiden vermuten würde. (Erwachsene Seescheiden sind 
sessile Strudler mit sackartigem Körper.) 

Querverweis 

Die evolutionäre Entwicklungsbiologie, das Thema von 
► Kap. 19, vergleicht die Entwicklungsprozesse verschie¬ 
dener Organismen, um die Verwandtschaftsbeziehungen 
zwischen ihnen festzustellen und herauszufinden, wie die¬ 
se Entwicklungsmuster entstanden sind. Die Gene des 
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„genetischen Werkzeugkastens“ werden bei verschiede¬ 
nen Arten auf unterschiedliche Weise exprimiert, was 
letztendlich zu großen morphologischen Unterschieden 
unter den Arten führt (►Abschn. 19.4 und 19.5). Die 
Existenz von hochgradig konservierten Entwicklungsge¬ 
nen macht es wahrscheinlich, dass mehrfach ähnliche 
Merkmale evolvieren. 

Bis zu einem gewissen Grad vollzieht also die Individual¬ 
entwicklung (Ontogenie) eines Organismus seine Stammesge¬ 
schichte (Phylogenie) nach. Hier ist jedoch Vorsicht geboten, 
denn viele bei Embryonen oder Larven auftretende Merkmale 
erfüllen besondere Aufgaben in genau diesem Entwicklungssta¬ 
dium und haben mit einer Rekapitulation der Phylogenie nichts 
zu tun. Somit ist die Entwicklungsbiologie für eine Rekon¬ 
struktion der Stammesgeschichte zwar sehr nützlich, liefert aber 
wiederum nur einzelne Steinchen im Mosaik. 

Paläontologie Fossilbelege bilden eine weitere wichtige In¬ 
formationsquelle im Hinblick auf die Stammesgeschichte. Fos¬ 
silien zeigen uns, wo und wann Organismen in der Vergangen¬ 
heit gelebt haben, und vermitteln uns eine Vorstellung davon, 
wie sie ausgesehen haben. Damit liefern sie uns wichtige Hin¬ 
weise, die es uns erleichtern, ursprüngliche von abgeleiteten 
Merkmalen zu unterscheiden. Fossilfunde kann man datieren. 
Dadurch bringen sie auch ans Licht, wann sich bestimmte Linien 
verzweigten und ihre unabhängige Stammesgeschichte began¬ 
nen. Darüber hinaus sind bei Gruppen, in denen nur wenige Ar¬ 
ten bis in die Gegenwart überlebt haben, Informationen über aus¬ 
gestorbene Spezies oft eine wesentliche Voraussetzung, um die 
enormen Unterschiede zwischen den heute noch lebenden Arten 
zu verstehen. Auch die Fossilbelege haben jedoch ihre Grenzen. 
Für manche Gruppen sind bisher nur wenige oder überhaupt kei¬ 
ne Fossilien gefunden worden, und für viele Gruppen liegen nur 
bruchstückhafte Fossilbelege vor. Allerdings wurden gerade in 
den letzten Jahrzehnten weltweit spektakuläre neue Fossilfunde 
gemacht, und auch die technischen Möglichkeiten der Konser¬ 
vierung und Auswertung von Fossilien verbessern sich laufend. 

Verhalten Manche Verhaltensmerkmale werden kulturell 
überliefert, manche vererbt. Kulturell überlieferte Verhaltens¬ 
weisen spiegeln die evolutionären Beziehungen mitunter nicht 
exakt wider (können jedoch kulturelle Verbindungen aufzei¬ 
gen). So sind die Gesänge von Vögeln beispielsweise oft erlernt 
und damit als Merkmale für phylogenetische Analysen ungeeig¬ 
net. Die Rufe von Fröschen hingegen sind genetisch festgelegt 
und könnten somit als Informationsquelle für die Rekonstruk¬ 
tion von Stammbäumen ebenso akzeptabel sein wie beispiels¬ 
weise das Netzbauverhalten von Spinnen. 

Molekulare Daten Die gesamte erbliche Variabilität ist in 
der DNA verschlüsselt. Somit enthält das vollständige Genom 
eines Organismus eine Fülle von Merkmalen (in Form der ein¬ 
zelnen Nucleotidbasen der DNA), die man für phylogenetische 
Analysen nutzen kann. In den letzten beiden Jahrzehnten ha¬ 
ben sich DNA-Sequenzen zu den am häufigsten verwendeten 


Datenquellen für die Erstellung von Stammbäumen entwickelt. 
Vergleiche der Nucleotidsequenzen beschränken sich nicht auf 
die DNA des Zellkerns. Eukaryoten besitzen, wie Sie bereits er¬ 
fahren haben, nicht nur in ihren Zellkernen Gene, sondern auch 
in ihren Mitochondrien, und auch die Chloropiasten der Pflan¬ 
zenzellen enthalten Gene. Die Chloroplasten-DNA (cpDNA) 
hat sich im Laufe der Stammesgeschichte nur sehr wenig ver¬ 
ändert und wird in großem Umfang für phylogenetische Studien 
von Pflanzen herangezogen; häufig verwendet man es für die 
Erforschung sehr alter phylogenetischer Beziehungen. Die mi¬ 
tochondriale DNA (mtDNA) von Tieren hat sich größtenteils 
sehr viel schneller gewandelt. Daher wurden Mitochondrienge- 
ne ausgiebig dazu genutzt, die evolutionären Beziehungen zwi¬ 
schen nahe miteinander verwandten Tierarten zu untersuchen 
(die Mitochondriengene von Pflanzen evol vieren langsamer). 
Auch viele Sequenzen von Kerngenen werden häufig analysiert, 
und da mittlerweile zahlreiche Genome vollständig sequenziert 
wurden, werden auch diese Daten zur Erstellung evolutionärer 
Stammbäume herangezogen. Ebenso häufig finden Strukturin¬ 
formationen über den „primären adaptiven Phänotyp“, nämlich 
die Proteine, Verwendung bei phylogenetischen Analysen, ins¬ 
besondere der Vergleich von Aminosäuresequenzen. 


Mathematische Modelle erweitern 
die Möglichkeiten bei der Rekonstruktion 
von Stammbäumen 

Als Biologen in den 1970er- und 1980er-Jahren begannen, 
DNA-Sequenzen zur Ableitung von Stammbäumen zu verwen¬ 
den, entwickelten sie detaillierte mathematische Modelle, die 
beschreiben, wie sich DNA-Sequenzen im Laufe der Zeit ver¬ 
ändern. Diese Modelle beziehen mehrfache Änderungen an 
einer bestimmten Position einer Nucleotidsequenz mit ein. Des 
Weiteren berücksichtigen sie auch unterschiedliche Geschwin¬ 
digkeiten der Veränderung an verschiedenen Positionen eines 
Gens, eines Codons oder verschiedener Nucleotide. So treten 
beispielsweise Transitionen (der Austausch einer Purin- gegen 
eine Purinbase bzw. einer Pyrimidin- gegen eine Pyrimidinba¬ 
se) in der Regel eher auf als Transversionen (der Austausch von 
Purin- gegen Pyrimidinbase und umgekehrt). 

Mithilfe von laufend verbesserten mathematischen Modellen 
kann man berechnen, wie sich ein Stammbaum angesichts der 
beobachteten Daten entwickelt haben könnte. Mit der Methode 
der maximalen Wahrscheinlichkeit (Maximum-Likelihood- 
Methode) wird ermittelt, welcher Baum gemäß dem angenom¬ 
menen Modell des evolutionären Wandels am ehesten zu den 
beobachteten Daten passt. Eigentlich kann man die Methode der 
maximalen Wahrscheinlichkeit auf jegliche Art von Merkmalen 
anwenden, am häufigsten wird sie jedoch auf molekulare Da¬ 
ten angewendet, für die detaillierte mathematische Modelle des 
evolutionären Wandels leichter zu erstellen sind. Der größte Vor¬ 
teil von Analysen der maximalen Wahrscheinlichkeit ist, dass sie 
mehr Informationen über evolutionäre Veränderungen beinhal¬ 
ten als auf dem Parsimonieprinzip beruhende Methoden und dass 
sie in einem statistischen Rahmen einfacher zu behandeln sind. 
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Experiment: Überprüfung der Genauigkeit phylogenetischer Analysen 


Originalliteratur: Hillis DM et al. (1992) Science 25: 589-592 

Um zu überprüfen, ob sich durch die Analyse von Gensequenzen die Stammesgeschich¬ 
te exakt rekonstruieren lässt, muss eine eindeutig bekannte Phylogenie vorliegen, die man 
dann mit der Rekonstruktion vergleichen kann. Wird die beobachtete Phylogenie mit der 
Rekonstruktion übereinstimmen? 

Hypothese 

Eine durch die Analyse von DNA-Sequenzen rezenter (heute lebender) Organismen rekon¬ 
struierte Phylogenie kann exakt mit der tatsächlichen Stammesgeschichte der betreffenden 
Organismen übereinstimmen. 

Methode 

Im Labor erzeugten die Forscher eine eindeutige Phylogenie aus neun Virenlinien. Um die 
Variabilität zwischen den Linien zu erhöhen, erhöhten sie die Mutationsrate. 

Die Sequenzen der Viren von den Endpunkten jeder Linie (blaue Punkte) wurden phyloge¬ 
netisch analysiert, und zwar von Forschern, die weder die Stammesgeschichte der Linien 
kannten noch die Gensequenz der Ausgangsviren. Diese Forscher rekonstruierten die Phy¬ 
logenie also ausschließlich anhand ihrer Analysen der Genome der jüngsten Abkömmlinge. 

Ergebnisse 

Die tatsächliche Phylogenie und die DNA-Sequenzen der Ausgangsformen wurden einzig 
anhand der DNA-Sequenzen der Viren an den Endpunkten der Zweige des Stammbaums 
exakt rekonstruiert. 

























21.2 Die Phylogenie lässt sich anhand der Merkmale von Organismen rekonstruieren 


Schlussfolgerung 

Mittels phylogenetischer Analysen von DNA-Sequenzen lässt sich die Stammesgeschichte 
exakt rekonstruieren. 


Blick in die Daten: Überprüfung der Genauigkeit phylogenetischer Analysen 


Originalliteratur: Bull JJ et al. (1993) Evolution 47: 993- 
1007 

Die gesamten DNA-Sequenzen der in diesem Experiment 
erzeugten Virenlinien umfassen Tausende von Nucleotiden. 
Die Nucleotidsequenzen eines Fragments aus 23 Nucleoti¬ 
den sind in der ► Tabelle angegeben. Mittels dieser Daten 
können Sie die Analyse der Forscher nach vollziehen. Jede 
Nucleotidposition repräsentiert ein eigenes Merkmal. 

Aufgaben 

1. Konstruieren Sie anhand der 23 Nucleotidpositionen und 
unter Anwendung des Parsimonieprinzips (► Abschn. 21.2 
und die Beispiele in ►Tab. 21.1 und ► Abb. 21.5) einen 


evolutionären Stammbaum. Fegen Sie die Wurzel des 
Stammbaums mithilfe der Außengruppe fest. Gehen Sie 
dabei von der Annahme aus, dass sämtliche Veränderungen 
der Nucleotide mit gleicher Wahrscheinlichkeit erfolgten. 

2. Rekonstruieren Sie unter Zuhilfenahme Ihres in Aufga¬ 
be 1 erstellten Stammbaums die DNA-Sequenzen der Aus¬ 
gangslinien. 

3. Transitionen sind Mutationen, bei denen eine Purinbase 
gegen eine andere Purinbase (G*>A) oder eine Pyrimi¬ 
dinbase gegen eine andere Pyrimdinbase (C*>T) ausge¬ 
tauscht wird. Bei Transversionen erfolgt ein Austausch 
von Purinbase gegen Pyrimidinbase und umgekehrt (z. B. 
A^C oder T; C^A oder G). Welche Form der Mutation 
ist in dieser Phylogenie vorherrschend und warum ist dies 
wohl der Fall? 



Merkmal an Position 







Linie 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

11 

A 

T 

C 

G 

G 

G 

C 

C 

C 

c 

c 

c 

B 

C 

C 

G 

G 

G 

T 

C 

C 

c 

T 

c 

C 

C 

c 

G 

G 

G 

C 

c 

c 

T 

C 

c 

D 

T 

c 

A 

G 

G 

C 

c 

c 

C 

C 

c 

E 

C 

T 

G 

G 

G 

C 

c 

c 

C 

C 

c 

F 

C 

T 

G 

A 

A 

C 

c 

c 

C 

c 

c 

G 

C 

C 

G 

G 

G 

T 

T 

c 

C 

T 

c 

H 

C 

C 

G 

G 

A 

C 

C 

c 

c 

C 

c 

Außengruppe 

C 

C 

G 

G 

G 

C 

C 

T 

c 

C 

T 


12 

13 

14 

15 

16 

17 

18 

19 

20 

21 

22 

23 

C 

A 

A 

C 

C 

G 

A 

T 

A 

C 

A 

A 

C 

G 

A 

T 

T 

A 

G 

C 

G 

T 

G 

G 

T 

A 

A 

C 

C 

G 

G 

T 

A 

C 

A 

A 

C 

A 

A 

C 

C 

G 

A 

T 

A 

C 

A 

A 

T 

A 

A 

C 

C 

G 

G 
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A 

C 

A 
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G 

C 

G 

C 

G 

G 

C 

G 

A 

T 

T 

A 

G 

C 

G 

c 

G 

G 

C 

G 

C 

C 

T 

G 

G 

C 

G 

c 

G 

G 

C 

G 

A 

C 

C 

G 

G 

C 

A 

c 

G 

G 


Zu ihren größten Nachteilen gehört, dass sie einen enormen Re¬ 
chenaufwand bedeuten und detaillierte mathematische Modelle 
des evolutionären Wandels erfordern (die für manche Formen 
von Merkmalsänderungen gar nicht verfügbar sind). 


Die Exaktheit phylogenetischer Methoden 
lässt sich überprüfen 

Wie können wir testen, wie genau einzelne phylogenetische 
Methoden sind, wo doch Stammbäume Rekonstruktionen von 
Ereignissen in der Vergangenheit repräsentieren und die meis¬ 
ten dieser Ereignisse bereits stattgefunden haben, lange bevor 
es Menschen gab, die sie bezeugen konnten? Biologen haben 
Experimente an lebenden Organismen und mithilfe von Compu¬ 
tersimulationen durchgeführt und dadurch gezeigt, wie effizient 
und exakt phylogenetische Methoden sind. 


In einem Experiment zur Überprüfung der Genauigkeit phy¬ 
logenetischer Analysen diente eine einzelne Virenkultur des 
Bakteriophagen T7 als Ausgangspunkt. Von diesem Stammvi- 
rus ließ man im Fabor die Entwicklung verschiedener Finien 
zu (► „Experiment: Überprüfung der Genauigkeit phylogeneti¬ 
scher Analysen“). Die ursprüngliche Kultur wurde in zwei sepa¬ 
rate Finien aufgetrennt, von denen die eine die Innengruppe für 
die Analyse bildete, die andere die Außengruppe, um die Wurzel 
des Stammbaums festzulegen. Die Finien der Innengruppe wur¬ 
den alle 400 Generationen wieder in zwei aufgeteilt; bei jeder 
Aufspaltung wurden Proben der Viren für Analysezwecke ent¬ 
nommen und aufbewahrt. Die Finien durften weiter evolvieren, 
bis die Innengruppe acht Finien umfasste. Um die Mutationsrate 
zu erhöhen, wurden die Virenkulturen mit Mutagenen behan¬ 
delt, sodass die Zahl der Veränderungen und das Ausmaß der 
Konvergenzen dem entsprachen, was man im typischen Fall bei 
jenen Organismen findet, die im Rahmen der üblichen phyloge¬ 
netischen Analysen untersucht werden. Danach sequenzierten 
die Wissenschaftler Proben von den Endpunkten der acht Li- 
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nien sowie von den Vorfahren an den Verzweigungspunkten. 
Anschließend übergaben sie anderen Wissenschaftlern die Se¬ 
quenzen der Endpunkte zur Analyse, ohne ihnen die bekannte 
Geschichte der Linie oder die Sequenzen der ursprünglichen Vi¬ 
ren offenzulegen. 

Animation 21.1 Using Phylogenetic Analysis to Recon- 
struct Evolutionary History 

www. Life 11 e.com/a21.1 

Nach Lertigstellung der phylogenetischen Analyse stellten die 
Lorscher zwei Prägen: Konnte die bekannte Stammesgeschichte 
durch die phylogenetischen Methoden exakt rekonstruiert wer¬ 
den? Und wurden die Sequenzen der Ausgangsviren richtig 
rekonstruiert? In beiden Pällen ließ sich das mit „ja“ beantwor¬ 
ten: Die Abfolge der Verzweigungen der verschiedenen Linien 
wurde exakt so rekonstruiert, wie sie tatsächlich erfolgt war. Au¬ 
ßerdem gelang eine korrekte Rekonstruktion von mehr als 98 % 
der Nucleotidpositionen der Stammviren sowie von 100% der 
Aminosäureänderungen bei den Proteinen der Viren. 

Wie der in ► „Experiment: Überprüfung der Genauigkeit phylo¬ 
genetischer Analysen“ dargestellte Versuch gezeigt hat, erwies 
sich die phylogenetische Analyse unter den getesteten Be¬ 
dingungen als exakt, allerdings wurden nicht alle möglichen 
Bedingungen überprüft. In weiteren experimentellen Studien 
wurden auch noch andere Paktoren berücksichtigt, beispielswei¬ 
se die Empfindlichkeit phylogenetischer Analysen für analoge 
Umwelten und extrem variable Raten evolutionärer Verände¬ 
rungen. Zusätzlich hat man mittels Computer Simulationen, die 
auf Evolutionsmodellen beruhen, eingehend untersucht, wie ef¬ 
fizient die Analysen sind. Diese Studien haben ebenfalls die 
Genauigkeit phylogenetischer Methoden bestätigt und wurden 
dazu genutzt, diese Methoden zu verbessern und sie auf neue 
Anwendungsbereiche auszudehnen. 

Es geht aber auch weniger kompliziert, wenn Sie jemanden 
von molekularen Stammbäumen überzeugen wollen: Sie kön¬ 
nen sich von einem beliebigen Protein, von dem für die in 
► Abb. 21.5 gezeigten Tiergruppen eine Aminosäuresequenz in 
den Datenbanken existiert, mithilfe eines Phylogenieprogramms 
einen Stammbaum erstellen. Sie werden dabei jedesmal zu dem 
in der Abbildung gezeigten Verzweigungsmuster kommen. 


21.2 Wiederholung 

Evolutionäre Stammbäume (phylogenetische Bäume) 
lassen sich unter Anwendung des Parsimonieprinzips 
(Sparsamkeitsprinzips) erstellen; hierbei wird nach der 
einfachsten Erklärung für die Evolution bestimmter 
Merkmale gesucht. Die Methode der maximalen Wahr¬ 
scheinlichkeit (Maximum-Likelihood-Methode) erfordert 
detailliertere Modelle des evolutionären Wandels für die 
Rekonstruktion des Verlaufs der Stammesgeschichte. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ einen evolutionären Stammbaum analysieren und da¬ 
bei gemeinsame abgeleitete Merkmale (Synapomor- 
phien) und Konvergenzen sowie die verwandtschaft¬ 
lichen Beziehungen zwischen den Taxa erkennen kön¬ 
nen. 

■ anhand einer Datenmatrix von Merkmalen einen evo¬ 
lutionären Stammbaum rekonstruieren können. 


_ 7 _ 

Die Matrix in ►Tab. 21.2 enthält Daten für sieben Landpflan¬ 
zen und eine Außengruppe: die stammesgeschichtlich zwischen 
den Grünalgen und den Landpflanzen stehende Armleuchteral¬ 
ge. Für jedes Merkmal ist angegeben, ob es bei den Pflanzen 
jeweils vorhanden ist (+) oder nicht (—). Rekonstruieren Sie an¬ 
hand dieser Datenmatrix die Phylogenie der Landpflanzen und 
beantworten Sie die folgenden Fragen. 

1. Welche beiden Taxa sind am nächsten miteinander verwandt? 

2. Pflanzen, die Samen produzieren, bilden die Gruppe der Sa¬ 
menpflanzen. Welches der hier angeführten Taxa bildet die 
Schwestergruppe der Samenpflanzen? 

3. Welche beiden Merkmale evolvierten am selben Zweig Ihres 
rekonstruierten Stammbaums? 

4. Gibt es in Ihrem rekonstruierten Stammbaum irgendwelche 
Konvergenzen? 


Tab. 21.2 Datenmatrix zur Phylogenie der Landpflanzen 


Taxon 

Merkmal 

geschützte 

echte Wurzeln 

dauerhaft grüner 

Gefäßzellen 

Spaltöffnungen 

Megaphylle 

Samen 

Armleuchteralge 

Embryonen 


Sporophyt 



(echte Blätter) 


(Außengruppe) 

Lebermoos 

+ 

_ 

_ 

_ 

_ 

_ 

_ 

Kiefer 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

Adlerfarn 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

- 

Bärlapp 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

- 

- 

Torfmoos 

+ 

- 

- 

- 

+ 

- 

- 

Hornmoos 

+ 

- 

+ 

- 

+ 

- 

- 

Sonnenblume 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 
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Warum verwenden Biologen Zeit und Mühe darauf, Stamm¬ 
bäume zu rekonstruieren? Informationen über die evolutionären 
Verwandtschaftsbeziehungen zwischen Organismen bilden eine 
wichtige Datenquelle für Wissenschaftler, die sich mit ganz 
unterschiedlichen biologischen Fragen befassen. Im Folgenden 
wird erläutert, wie sich mithilfe von evolutionären Stammbäu¬ 
men Fragen über die Vergangenheit beantworten oder Merkmale 
von Organismen in der Gegenwart Vorhersagen und vergleichen 
lassen. 

21.3 Die Phylogenie ermöglicht 
der Biologie Vergleiche und 
Vorhersagen 

Was können Sie mit einem evolutionären Stammbaum anfan¬ 
gen, wenn Sie ihn erstellt haben? Was bietet er Ihnen noch, 
außer einem besseren Verständnis der Stammesgeschichte? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Mithilfe von Stammbäumen erforschen Biologen heute lebende 
Organismen, untersuchen Fälle von Flomologie und konvergen¬ 
ter Evolution und rekonstruieren Ausgangsformen. 

■ Der Zeitpunkt eines stammesgeschichtlichen Ereignisses lässt 
sich anhand der durchschnittlichen Änderungsrate eines be¬ 
stimmten Gens oder Proteins und von bekannten Kalibrierungs¬ 
daten hochrechnen. 


Anhand von evolutionären Stammbäumen 
kann man Ereignisse in der Vergangenheit 
rekonstruieren 


Die Rekonstruktion der Vergangenheit ist für das Verständnis 
zahlreicher biologischer Prozesse eine wesentliche Vorausset¬ 
zung. Im Falle von Zoonosen (Infektionskrankheiten, deren 
Erreger von einem tierischen Wirt auf den Menschen übertra¬ 
gen werden) ist es unabdingbar zu wissen, wann, wo und wie 
die Krankheit erstmals in die menschliche Bevölkerung gelang¬ 
te. Das humane Immunschwächevirus (HIV) ist der Erreger 
einer solchen Zoonose, nämlich der erworbenen Immunschwä¬ 
chekrankheit Aids (acquired immunodeficiency syndrome). Für 
die Erforschung der Übertragung von Viren wie HIV ha¬ 
ben phylogenetische Analysen immer mehr Bedeutung erlangt. 
Stammbäume sind auch eine wesentliche Voraussetzung, um die 
gegenwärtige globale HIV-Diversität besser zu verstehen und 
die Ursprünge des Virus in der menschlichen Bevölkerung fest¬ 
zustellen. Wie sich bei einer umfassenderen phylogenetischen 
Analyse von HI-Viren zeigte, wurden diese von zwei verschie¬ 
denen Affenarten auf den Menschen übertragen: HIV-1 von 
Schimpansen (Pan troglodytes) und HIV-2 von Rußmangaben 
(Cercocebus atys) (► Abb. 21.7). 


Übertragung des Virus 
von Affen auf den Menschen 



HIV-1 (Mensch) 

SIVcpz 
(Schimpanse) 
SlVhoest 
(Östliche Vollbart¬ 
meerkatze) 

SlVsun (Sonnen¬ 
schwanz- oder 
Gabun-Meerkatze) 
SIVmnd (Mandrill) 

SlVagm 

(Grüne Meerkatze) 
SlVsm 

(Rußmangabe) 

HIV-2 (Mensch) 

SlVsyk (Weißkehl¬ 
meerkatze) 


Abb. 21.7 Stammbaum der Immunschwächeviren. Wie die evolu¬ 
tionären Beziehungen der Immunschwächeviren zeigen, wurden diese 
Viren von zwei verschiedenen Affenarten auf den Menschen übertra¬ 
gen. HIV-1 von Schimpansen und HIV-2 von Rußmangaben. (SIV steht 
für simianes Immunschwächevirus; vom englischen simian für „affen¬ 
artig“) 


HIV-1 ist die verbreitete Form des Virus in der menschlichen 
Bevölkerung von Zentralafrika, wo Schimpansen gejagt und 
gegessen werden; HIV-2 kommt häufiger in der westafrikani¬ 
schen Bevölkerung vor, die Rußmangaben jagt und verzehrt. 
Die Übertragung dieser Viren auf den Menschen passierte 
höchstwahrscheinlich über Jäger, die sich beim Abhäuten von 
Schimpansen bzw. Rußmangaben verletzten. Zu der globalen 
Aids-Pandemie kam es, als sich diese Infektionen der lokalen 
afrikanischen Bevölkerung rasch in menschlichen Populationen 
auf der ganzen Welt ausbreiteten. 

Bedeutung erlangt haben phylogenetische Analysen in den letz¬ 
ten Jahren für forensische Untersuchungen, bei denen es um 
Übertragungen durch Viren geht. Beispielsweise war die phy¬ 
logenetische Analyse ganz entscheidend für die Erforschung 
eines Kriminalfalls, in den ein Arzt verwickelt war. Dieser war 
beschuldigt worden, versucht zu haben, seine Freundin umzu¬ 
bringen, indem er ihr absichtlich Blut eines seiner HlV-positiven 
Patienten injizierte. Wie sich bei der phylogenetischen Analyse 
herausstellte, waren die in der Frau gefundenen HlV-Stämme 
auch Teil jener Stämme, die bei dem Patienten des Arztes vor¬ 
handen waren (►Abb. 21.8). Natürlich waren noch weitere 
Belege erforderlich, um den Arzt der absichtlichen Übertragung 
zu überführen, aber die phylogenetische Analyse erwies sich als 
wichtiges Hilfsmittel, um die Übertragung der Viren von dem 
Patienten auf das Opfer zu bestätigen. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 21.8: Welche hypothetischen Ergebnisse des 
DNA-Tests hätten den Arzt entlasten können? 
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Abb. 21.8 Eine Anwendung phylogene¬ 
tischer Analysen in der Forensik. Diese 
phylogenetische Analyse ergab, dass es 
sich bei den in einem Opfer nachgewie¬ 
senen HIV-Stämmen (rot hervorgehoben) 
um Viren handelte, die von denen eines 
Patienten des Arztes (blau hervorgehoben) 
abstammten. Diese Analyse war Bestand¬ 
teil der Beweisführung, dass der Arzt dem 
HlV-positiven Patienten Blut entnommen 
und es dem Opfer injiziert hatte, um es zu 
ermorden. Die Geschworenen hielten den 
Arzt des versuchten Mordes für schuldig 


Virenisolate aus 
anderen HlV- 
positiven 
Personen der 
Gemeinde 



Mithilfe von evolutionären Stammbäumen 
lassen sich lebende Organismen vergleichen 
und gegenüberstellen 

Kennzeichnend für männliche Schwertträger - Fische der Gat¬ 
tung Xiphophorus - ist ein schwertartiger, farbenprächtiger 
Schwanzfortsatz. Der Fortpflanzungserfolg dieser Fische steht 
in engem Zusammenhang mit diesem Fortsatz. Männchen 
mit langem „Schwert“ paaren sich eher erfolgreich als sol¬ 
che mit einem kurzen (ein Beispiel für sexuelle Selektion; 
► Abschn. 20.2). Für die Evolution dieser Struktur wurden meh¬ 
rere Erklärungen vorgebracht, unter anderem die Hypothese, 
dass durch den Fortsatz einfach eine bereits vorhandene senso¬ 


rische Neigung der Weibchen ausgenutzt wird. Dieser sensory 
exploitation- Hypothese („Hypothese der sensorischen Bevor¬ 
zugung“) zufolge zeigten die weiblichen Schwertträger bereits 
eine Vorliebe für Männchen mit langen Schwanzfortsätzen, be¬ 
vor sich diese entwickelten (vielleicht, weil die Weibchen die 
Größe der Männchen anhand ihrer gesamten Körperlänge - ein¬ 
schließlich des Schwanzes - einschätzen und größere Männchen 
bevorzugen). 

Um die sensory exploitation- Hypothese zu überprüfen, wurde 
ein Stammbaum erstellt, denn man wollte feststellen, welche 
Verwandten der Schwertträger sich als Letztes vor der Evolution 
des schwertförmigen Schwanzfortsatzes von der Linie abgespal¬ 
ten hatten. Als nächste lebende Verwandte wurden Fische der 
Gattung Priapella ermittelt. Die Männchen von Priapella be- 
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Abb. 21.9 Die Entstehung eines Merkmals durch sexuelle Se¬ 
lektion. Der lange Schwanzfortsatz männlicher Schwertträger (Gat¬ 
tung Xiphophorus) entwickelte sich offenbar durch sexuelle Selektion: 
Die Weibchen paarten sich bevorzugt mit Männchen mit längerem 
„Schwert“. Wie eine phylogenetische Analyse ergab, hat sich die 
Gattung Priapella vor der Evolution des Schwanzfortsatzes von den 
Schwertträgern abgespalten. Die unabhängig davon gemachte Fest¬ 
stellung, dass Priapella -Weibchen Männchen mit einem künstlichen 
Schwanzfortsatz bevorzugen, untermauert die Vorstellung, dass sich 
dieser Fortsatz infolge einer bereits vorhandenen Vorliebe der Weib¬ 
chen entwickelt hat 


sitzen keinen Schwanzfortsatz. Klebten die Wissenschaftler an 
die Schwänze einiger Priapella- Männchen jedoch künstliche 
schwertförmige Strukturen, bevorzugten Priapella-Weibchen 
diese Männchen. Dieses Beobachtung untermauert die Hypo¬ 
these, dass Xiphophorus- Weibchen bereits vor der Evolution 
dieses Merkmals der Männchen eine sensorische Vorliebe für 
lange Schwanzfortsätze zeigten (►Abb. 21.9). Die Phylogenie 
ermöglicht uns herauszuünden, wann dieses Merkmal relativ zu 
den Änderungen in den Vorlieben der Weibchen entstanden ist. 


Stammbäume können eine 
konvergente Evolution aufdecken 

Wie bei den meisten Tieren erfolgt die Fortpflanzung bei Blü¬ 
tenpflanzen (Bedecktsamer, Angiospermen) größtenteils durch 
Kreuzung mit einem anderen Individuum derselben Art. Aller¬ 
dings produziert bei vielen Angiospermenarten ein und dasselbe 
Individuum männliche und weibliche Gameten (enthalten in 
den Pollen bzw. Samenanlagen). Arten mit Selbstinkompatibi¬ 
lität (Selbstunverträglichkeit) haben Mechanismen entwickelt, 
die verhindern, dass ihre Samenanlagen von den eigenen Pol¬ 


len befruchtet werden. Zur Fortpflanzung müssen sie sich daher 
mit anderen Individuen kreuzen; man spricht in diesem Fall von 
Fremdbestäubung. Die Individuen mancher Arten bestäuben 
sich jedoch regelmäßig mit ihrem eigenen Pollen - betreiben 
also Selbstbestäubung; das setzt jedoch eine Selbstkompatibi¬ 
lität (Selbstverträglichkeit) der Gameten voraus. 

Querverweis 

Einige Mechanismen der Selbstinkompatibilität werden in 

► Abschn. 37.1 erläutert. 

Erforscht wurde die Evolution der Befruchtungsmechanismen 
von Angiospermen an der Gattung Leptosiphon aus der Fa¬ 
milie der Sperrkrautgewächse (Polemoniaceae), die sich durch 
vielfältige Befruchtungssysteme und Bestäubungsmechanismen 
auszeichnet. Die selbstinkompatiblen, fremdbestäubenden Lep¬ 
tosiphon-Arten besitzen lange Kronblätter, die Bestäubung er¬ 
folgt durch Wollschweber der Gattung Bombylius (Verwandte 
der Schwebfliegen mit langem Säugrüssel). Die selbstbestäu¬ 
benden Arten zeichnen sich hingegen alle durch kurze Kron¬ 
blätter aus und benötigen für eine erfolgreiche Fortpflanzung 
keine Insekten als Bestäuben Anhand der Sequenz von riboso- 
maler RNA (rRNA) rekonstruierten Forscher einen Stammbaum 
der Gattung (►Abb. 21.10). Ob die Arten jeweils selbstkom¬ 
patibel sind, ermittelten sie, indem sie die Blüten mit ihrem 
eigenen Pollen sowie mit Pollen von anderen Individuen künst¬ 
lich bestäubten und anschließend beobachteten, ob lebensfähige 
Samen gebildet werden. (rRNA wird über die rDNA sehr häu¬ 
fig für Stammbäume sequenziert, insbesondere von Bakterien, 
weil sie universell in allen Organismen vorhanden ist. In den 
internationalen Datenbanken sind zudem Hundertausende von 
rDNA-Sequenzen für Vergleichszwecke hinterlegt.) 

Der rekonstruierte Stammbaum legt nahe, dass Selbstinkompa- 
tibilität der ursprüngliche Zustand ist und dass Selbstkompatibi- 
lität innerhalb dieser Gruppe der Gattung Leptosiphon dreimal 
unabhängig voneinander entstanden ist. Durch den Wandel zur 
Selbstkompatibilität waren die Pflanzen nicht mehr so abhängig 
von externen Bestäubem. Er ging einher mit einer Reduktion der 
Kronblattgröße. Tatsächlich hat die verblüffende morphologi¬ 
sche Ähnlichkeit der Blüten in den selbstkompatiblen Gruppen 
dazu geführt, dass diese ehemals als Vertreter einer einzigen Art 
(L. bicolor) klassifiziert wurden. Wie sich durch die phylogene¬ 
tische Analyse herausstellte, handelt es sich dabei jedoch um 
Mitglieder von drei verschiedenen Linien. Aus diesen Informa¬ 
tionen kann man ableiten, dass die Selbstkompatibilität und der 
damit einhergehende Bau der Blüten durch konvergente Evolu¬ 
tion in drei voneinander unabhängigen Linien entstanden sind, 
die einst als L. bicolor zusammengefasst wurden. 


Ursprüngliche Zustände 
lassen sich rekonstruieren 

Mithilfe von phylogenetischen Methoden können Biologen 
aber nicht nur evolutionäre Verwandtschaftsbeziehungen ab- 
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letzter 

gemeinsamer 
Vorfahre 


Q In drei verschiedenen Linien der 
Gattung Leptosiphon kam es zu 
einer konvergenten Entwicklung der 
Blütenmorphologie, einhergehend 
mit Selbstkompatibilität, ... 


rmtP 


L. bicolor 

(Selbstbestäubung) 




Selbst¬ 

kompatibilität 



... was Taxonomen 
früher dazu veran- 
lasste, fälschlicher¬ 
weise drei getrennte 
Arten als eine Spezies, 
L. bicolor, zu klassi¬ 
fizieren. 



L. liniflorus 
(Fremdbestäubung) 


L. „bicolor“ 


Abb. 21.10 Die Phylogenie zeigt eine konvergente Evolution auf. Offenbar entstand bei diesen Arten der Pflanzengattung Leptosiphon dreimal 
unabhängig voneinander Selbstinkompatibilität. Weil sich Aussehen und Bau der Blüten bei den drei selbstbestäubenden Linien durch Konvergenz 
ähnlich entwickelten, nahmen Taxonomen früher fälschlicherweise an, es handele sich um Varietäten einer einzigen Art 


leiten, sondern auch die Morphologie, das Verhalten oder die 
Nucleotid- und Aminosäuresequenzen von Stammarten rekon¬ 
struieren (wie für die ursprünglichen Sequenzen des Bakte¬ 
riophagen T7 in ► „Experiment: Überprüfung der Genauigkeit 
phylogenetischer Analysen“ gezeigt wurde). In der Einleitung 
zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: Verbesserung 
eines genetischen Werkzeugs mittels der Phylogenie“) wurde 
beschrieben, wie Mikhail Matz mittels einer phylogenetischen 
Analyse die Abfolge der Veränderungen bei fluoreszierenden 
Proteinen von Korallen rekonstruierte, um herauszufinden, wie 
rot fluoreszierende Proteine entstehen konnten. 

Die Rekonstruktion ursprünglicher DNA-Sequenzen kann auch 
Informationen über die Biologie von Organismen liefern, die 
schon vor langer Zeit ausgestorben sind. Beispielsweise rekon¬ 
struierte man mittels einer Stammbaumanalyse ein Opsinprotein 
eines Archosauriers. (Zur Gruppe der Archosaurier gehört der 
letzte gemeinsame Vorfahre von Vögeln, Dinosauriern und Kro¬ 
kodilen.) Op sine sind die Proteinanteile der Sehpigmente; ver¬ 
schiedene Opsine (mit abweichenden Aminosäuresequenzen) 
werden von Licht unterschiedlicher Wellenlänge angeregt. Wür¬ 
de man die Opsinsequenz der urweltlichen Archosaurier kennen, 
so hätte man Anhaltspunkte zum Sehvermögen dieser Tiere, was 
wiederum auf ihr wahrscheinliches Verhalten schließen ließe. 
Anhand phylogenetischer Analysen von Opsinen heute leben¬ 
der Wirbeltiere ermittelten Wissenschaftler die wahrscheinliche 
Aminosäuresequenz des Sehpigments eines urweltlichen Archo- 
sauriers. Anschließend exprimierten sie mithilfe eines entspre¬ 
chenden, im Labor hergestellten DNA-Konstrukts ein Protein 
mit eben dieser Sequenz. Die Forscher testeten das rekonstruier¬ 
te Op sin und stellten eine signifikante Verschiebung in den roten 
Bereich des Spektrums der Lichtempfindlichkeit dieses Proteins 
im Vergleich zu dem der meisten heutigen Opsine fest. Heuti¬ 


ge Arten mit ähnlicher Sensitivität sind an ein Sehen bei Nacht 
angepasst, was für die Forscher den Schluss nahelegte, diese 
urweltlichen Archosaurier können nachtaktiv gewesen sein. So 
könnte man mithilfe phylogenetischer Analysen bei ausgestor¬ 
benen Arten Protein für Protein rekonstruieren; damit wären wir 
aber immer noch weit entfernt von einem Szenario wie in den 
Kinofilmen Jurassic Park und Jurassic World. 


Mithilfe molekularer Uhren lassen sich 
evolutionäre Ereignisse datieren 

In vielen Anwendungsbereichen möchten Biologen nicht nur 
wissen, in welcher Reihenfolge sich Entwicklungslinien auf¬ 
spalteten, sondern auch, zu welchem erdgeschichtlichen Zeit¬ 
punkt diese Verzweigungen stattfanden. Im Jahr 1965 entwi¬ 
ckelten Emile Zuckerkandl und Linus Pauling die Hypothese, 
die Evolutionsrate molekularer Veränderungen sei konstant ge¬ 
nug, um daraus die Zeitpunkte der Verzweigung von Evoluti¬ 
onslinien ableiten zu können - bekannt wurde dieses Konzept 
als molekulare Uhr. 

Natürlich evolvieren verschiedene Gene mit unterschiedlicher 
Geschwindigkeit; auch zwischen den Evolutionsraten von Ar¬ 
ten gibt es Abweichungen, abhängig von verschiedenen Ge¬ 
nerationszeiten oder Umwelten, von der Effizienz der DNA- 
Reparatursysteme und anderen biologischen Faktoren. Dennoch 
evolviert ein bestimmtes Gen bei den damit ausgestatteten Ar¬ 
ten gewöhnlich mit relativ konstanter Rate. Daher häufen sich 
auch in dem Protein, das von diesem Gen codiert wird, mit re¬ 
lativ konstanter Geschwindigkeit Aminosäuresubstitutionen an 
(►Abb. 21.11). Die durchschnittliche Rate, mit der sich bei 
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Abb. 21.11 Eine molekulare Uhr des Proteins Hämoglobin. Über 
nahezu 500 Mio. Jahre hinweg haben bei Hämoglobin mit relativ 
konstanter Rate Aminosäureaustausche stattgefunden. Die Regressi¬ 
onsgerade zeigt den Zusammenhang zwischen dem Zeitpunkt der 
Aufspaltung und dem Anteil der Aminosäureänderungen für 13 Paare 
Hämoglobinuntereinheiten (a und ß) von Wirbeltieren. Die durch¬ 
schnittliche Veränderungsrate kann als molekulare Uhr für Hämoglobin 
bei Wirbeltieren dienen 


einem bestimmten Gen oder Protein Veränderungen anhäufen, 
macht man sich als molekulare Uhr zunutze, um abzuschätzen, 
zu welchem Zeitpunkt eine bestimmte Aufspaltung in der Phy¬ 
logenie stattgefunden hat. Zur Kalibrierung molekularer Uhren 
bedarf es unabhängiger Daten wie Fossilbelege, bekannte Zeit¬ 
punkte von Aufspaltungen oder biogeographische Daten (etwa 
jener zur Auftrennung der Kontinente). Mittels einer derarti¬ 
gen Kalibrierung konnten bereits viele Aufspaltungsereignisse 
im Stammbaum der Organismen, die über Jahrmillionen hinweg 
erfolgten, mithilfe molekularer Uhren ungefähr datiert werden. 
Natürlich liefert dieses Verfahren keine absolut verlässlichen 
Messwerte (vergleichbar einer Quarzuhr), sondern die Genau¬ 
igkeit hängt von der Konstanz der Mutationsraten ab. Aber es 
liefert eine belastbare und durch andere Untersuchungen über¬ 
prüfbare Hypothese über den jeweiligen Aufspaltungszeitpunkt. 

Molekulare Uhren werden aber nicht nur zur Datierung von 
Ereignissen in ferner Vergangenheit genutzt; man versucht da¬ 
mit auch erst verhältnismäßig kurz zurückliegende Ereignisse 
zeitlich einzuordnen. Die meisten HlV-Proben von Menschen 
wurden erst seit Beginn der 1980er-Jahre gewonnen; nur ei¬ 
nige wenige Isolate von medizinischen Biopsien sind bereits 
aus den 1950er-Jahren verfügbar. Anhand der beobachteten 
Veränderungen von HIV-1 in den letzten Jahrzehnten können 
Biologen jedoch Rückschlüsse auf den gemeinsamen Vorfah¬ 
ren sämtlicher HIV-1-Isolate ziehen und dadurch abschätzen, 
wann HIV-1 erstmals von Schimpansen auf den Menschen 
überging (►Abb. 21.12). Mithilfe der Proben aus den 1980er- 


a Stammbaum der HIV-1-Proben, aufgetragen 
auf einer Divergenzachse 


Darstellung der molekularen Uhr 
(durchschnittliche Divergenzrate) 

0,18 r 


letzter gemein¬ 
samer Vorfahre 
der HIV-1- 
Hauptgruppe 



c Extrapolation: Ursprung der 
HIV-1 -Hauptgruppe 

0,18 i- 


0,15 


0 0,03 0,06 0,09 0,12 0,15 0,18 

molekulare Divergenz der Äste (Substitutionen/Nucleotid), 
ausgehend vom letzten gemeinsamen Vorfahren 


Die Astlänge auf der X-Achse, jeweils gemes¬ 
sen vom letzten gemeinsamen Vorfahren, zeigt 
die molekulare Divergenz. 
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j i i 
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Entstehung der 
HIV-1-Hauptgruppe 


Abb. 21.12 Datierung des Ursprungs von HIV-1 in der menschlichen Bevölkerung, a Eine phylogenetische Analyse der Hauptgruppe der 
Viren vom Typ HIV-1. Die Jahreszahlen geben an, in welchen Jahren Proben genommen wurden. (Aus Gründen der besseren Anschaulichkeit ist hier 
nur ein Bruchteil der in der Originalstudie analysierten Proben dargestellt.) b Trägt man das Jahr der Isolierung gegen die molekulare Divergenz vom 
gemeinsamen Vorfahren auf, so erhält man die durchschnittliche Divergenzrate - das heißt eine molekulare Uhr. c Mit der molekularen Uhr wurde eine 
1959 genommene Probe datiert (zur Überprüfung der Uhr) sowie die zeitlich nicht genau bekannte Entstehung der HIV-1-Hauptgruppe (um 1930). 
Die Länge der von einem gemeinsamen Vorfahren ausgehenden Äste repräsentiert die durchschnittliche Zahl der Substitutionen pro Nucleotid 
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und 1990er-Jahren wurde diese molekulare Uhr kalibriert und 
dann mittels der Proben aus den 1950er-Jahren überprüft. Wie 
aus ►Abb. 21.12c zu ersehen ist, wurde eine Probe von ei¬ 
ner Biopsie aus dem Jahr 1959 mittels der molekularen Uhr 
auf 1957 plus/minus zehn Jahre datiert. Mithilfe der mole¬ 
kularen Uhr hat man auch bis zu dem letzten gemeinsamen 
Vorfahren dieser Gruppe von HIV-1-Proben zurückgerechnet 
(extrapoliert). Durch Extrapolieren erhielt man für diese Grup¬ 
pe von HIV-1-Proben ein wahrscheinliches Entstehungsdatum 
von etwa 1930. Bis in die 1980er-Jahre war Aids der westlichen 
Medizin nicht bekannt. Wie diese Analysen zeigen, existierte 
HIV-1 (wenn auch wahrscheinlich in sehr geringer Zahl) in der 
afrikanischen Bevölkerung jedoch bereits mindestens ein hal¬ 
bes Jahrhundert vor seinem Auftreten als globale Pandemie. 
Anhand ähnlicher Analysen haben Biologen geschlossen, dass 
Immunschwächeviren schon seit über einem Jahrhundert mehr¬ 
fach von verschiedenen Primaten auf den Menschen übertragen 
wurden (►Abb. 21.7). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 21.12: Welche Astlänge wäre vom gemein¬ 
samen Vorfahren eines HlV-Isolats aus dem Jahr 1970 zu 
erwarten? 


21.3 Wiederholung 

Mithilfe von evolutionären Stammbäumen kann man die 
Aufzweigungen von Abstammungslinien in der Vergan¬ 
genheit rekonstruieren, feststellen, wann und wo be¬ 
stimmte Merkmale entstanden sind, sowie aussagekräfti¬ 
ge biologische Vergleiche zwischen Genen, Populationen 
oder Arten ziehen. Außerdem kann man mit ihnen ur¬ 
sprüngliche Merkmale rekonstruieren und abschätzen, zu 
welchem Zeitpunkt bestimmte Ereignisse in der Evoluti¬ 
on stattgefunden haben (molekulare Uhr). 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand eines Stammbaums eine Hypothese zur Entste¬ 
hung einer Epidemie formulieren können. 

■ anhand einer Kurve, welche die Veränderungen im 
Laufe der Zeit wiedergibt, die Rate einer molekularen 
Uhr berechnen können. 


_ 7_ 

1. Dem Westnilvirus fallen zahlreiche Vogelarten zum Opfer, 
beim Menschen und bei Pferden kann es eine fatale En¬ 
zephalitis (Himentzündung) hervorrufen. Das Virus wurde 
erstmals in den 1930er-Jahren in Afrika isoliert, wo es als en¬ 
demisch gilt. In den 1990er-Jahren kam es bereits in weiten 
Teilen Eurasiens vor. Bis zu seiner erstmaligen Entdeckung 
in New York 1999 gab es keine Nachweise des Westnil vi¬ 
rus in Nordamerika. Seither hat es sich rasch über fast alle 
Bundesstaaten der USA ausgebreitet. Erstellen Sie mithilfe 


des abgebildeten Stammbaums von Isolaten des Westnilvi¬ 
rus eine Hypothese zur Abstammung der Viruslinie, die in 
die Vereinigten Staaten eingeführt wurde. Die Isolate sind 
nach dem Ort und Jahr ihrer Isolation benannt. 

Rumänien 1996 
Israel 1952 
Ägypten 1951 
Frankreich 1965 
Senegal 1979 
Algerien 1968 
New York 1999 
Israel 1998 

Zentralafrikanische Republik 1989 
Italien 1998 
Marokko 1996 
Rumänien 1996 
Kenia 1998 
Senegal 1993 
indische Isolate (ab 1950) 
afrikanische Isolate (ab 1930) 

2. Forscher untersuchten die molekulare Divergenz eines Gens 
(cyt b ) der mitochondrialen DNA bei Schwesterarten von 
Türkis- oder Zuckervögeln (Cyanerpes spec.) von verschie¬ 
denen Hawaii-Inseln. Anschließend trugen sie die ermittel¬ 
ten molekularen Abweichungen gegen die geschätzten Daten 
der Auftrennung der Inseln auf. Berechnen Sie anhand der 
► Grafik die durchschnittliche Veränderungsrate von cyt b 
(die molekulare Uhr). 



Über die Stammesgeschichte sind alle Lebewesen miteinander 
verbunden, und diese phylogenetischen Beziehungen zwischen 
den Organismen bilden eine natürliche Grundlage für die ver¬ 
gleichende Biologie. Aus diesem Grund verwenden Biologen 
stammesgeschichtliche Beziehungen als Ausgangsbasis, um alle 
Lebewesen in ein gemeinsames Klassifikationssystem einzuord¬ 
nen. 
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21.4 Die Phylogenie bildet die 

Grundlage für die biologische 
Klassifikation 

Die biologische Klassifikation von Lebewesen - also ihre Ein¬ 
teilung in Gruppen (Taxa) - ist Gegenstand des Fachgebiets 
Taxonomie. Das heute verbreitet zur Klassifikation der Le¬ 
bewesen verwendete taxonomische System baut auf dem von 
dem schwedischen Biologen Carl von Linne (Carolus Linnaeus) 
Mitte des 18. Jahrhunderts entwickelten System der binären 
Nomenklatur (Vergabe von Binomen) auf. Dieses von Linne 
entwickelte System ermöglicht Wissenschaftlern weltweit, die 
gleichen Organismen unzweifelhaft mit demselben Namen zu 
benennen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Nur monophyletische Gruppen (Monophyla) eignen sich als ta- 
xonomische Einheiten. 

■ Die Klassifikation dient der Organisation und Benennung der 
Gruppen im Stammbaum des Lebens. 

Linne gab jeder Art zwei Namen; der eine steht für die Art 
(Spezies) selbst, der andere für die Gattung, zu der die Art ge¬ 
hört. Eine Gattung (Genus, Plural: Genera) ist eine Gruppe 
nahe verwandter Arten. Optional kann als Ergänzung zum Art¬ 
namen noch der Name des Taxonomen gestellt werden, der die 
Art erstmals unter diesem Namen beschrieb. So lautet der Na¬ 
me für den modernen Menschen Homo sapiens Linnaeus. Homo 
ist die Gattung, der die Art angehört, sapiens bezeichnet die be¬ 
stimmte Art innerhalb dieser Gattung, und Linne war es, der 
diesen Artnamen vorschlug. 

Homo ist vergleichbar mit Ihrem Nachnamen, sapiens mit Ih¬ 
rem Vornamen. Gattungsnamen werden stets großgeschrieben, 
Artnamen klein. Und beide Namen stehen immer kursiv. Damit 
ein Gattungsname bei mehrmaliger Verwendung im selben Text 
nicht jedes Mal wiederholt werden muss, schreiben Biologen 
ihn oft lediglich einmal ganz aus und verwenden anschließend 
nur noch den Anfangsbuchstaben (z. B. D. melanogaster anstel¬ 
le von Drosophila melanogaster). 

Wie bereits erwähnt, bezeichnet man jede Gruppe von Orga¬ 
nismen, die in einem biologischen KlassifikationsSystem als 
Einheit betrachtet wird, wie die Arten der Gattung Drosophi¬ 
la oder alle Insekten oder alle Arthropoden (Gliederfüßer), als 
Taxon (Plural: Taxa). Im System von Linne werden Arten und 
Gattungen weiter in ein hierarchisches System aus höheren ta- 
xonomischen Kategorien klassifiziert. Das Taxon oberhalb der 
Gattung in diesem System ist die Familie. Die Namen von Tier¬ 
familien tragen alle die Endung ,,-idae“. So sind die Formicidae 
die Familie, die alle Ameisenarten umfasst, und die Familie 
Hominidae enthält den Menschen und seine jüngsten fossilen 
Verwandten, aber auch seine nächsten lebenden Verwandten - 
Schimpansen, Gorillas und Orang-Utans. Familiennamen leiten 
sich immer vom Namen einer darin enthaltenen Gattung ab: For¬ 
micidae von Formica , Hominidae von Homo. Die Klassifikation 


der Pflanzen erfolgt nach den gleichen Regeln, nur dass die Na¬ 
men von Pflanzenfamilien statt auf ,,-idae“ auf ,,-aceae“ enden. 
Der Familie Rosaceae gehören beispielsweise die Gattung Rosa 
(Rosen) und ihre nächsten Verwandten an. 

Familien werden in dem System von Linne zu Ordnungen grup¬ 
piert, Ordnungen zu Klassen und Klassen bei den Tieren zu 
Stämmen (Phyla, Singular: Phylum) und bei den Pflanzen und 
Pilzen zu Abteilungen. Die Abteilungen beziehungsweise Stäm¬ 
me der Pflanzen, Pilze (genauer: Chitinpilze) und Tiere werden 
heute in Reiche gestellt: Plantae, Mycobionta (vormals Fungi) 
und Animalia (vormals Metazoa). Die Klassifikation nach Linne 
ist jedoch häufig subjektiv. Ob ein bestimmtes Taxon beispiels¬ 
weise als Ordnung oder Klasse angesehen wird, sagt lediglich 
etwas über die Einordnung in Relation zu anderen verwandten 
Taxa aus. Aber auch wenn Familien immer Untergruppen von 
Ordnungen darstellen, Ordnungen in Klassen gruppiert werden 
usw., gibt es nichts, das eine „Familie“ in der einen Gruppe zu 
einer „Familie“ einer anderen Gruppe äquivalent macht (etwa 
hinsichtlich der Zahl der Gattungen oder des evolutionären Al¬ 
ters). 

Linne erkannte die allumfassende Hierarchie der Lebewesen, 
doch das evolutionäre Denken war noch nicht sehr verbrei¬ 
tet, als er sein System entwickelte. Heute erkennen Biologen 
den Stammbaum des Lebens als Grundlage für die biologische 
Klassifikation an und benennen monophyletische Gruppen häu¬ 
fig, ohne ihnen einen Rang im Klassifikationssystem von Linne 
zuzuschreiben. Strenge Vertreter der weiter oben erwähnten 
Kladistik (eine taxonomische Methode zur konsequenten Ein¬ 
teilung der Organismen in Monophyla oder Kladen) plädieren 
sogar für die völlige Abschaffung des traditionellen Klassifika¬ 
tionssystems. 


Die Stammesgeschichte bildet die Grundlage 
für die moderne Klassifikation der Organismen 

Die heutigen biologischen Klassifikationssysteme geben die 
evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen zwischen Lebewe¬ 
sen wieder. Von Taxa wird erwartet, dass sie monophyletisch 
sind, also einen Vorfahren und alle dessen Abkömmlinge um¬ 
fassen, aber keine anderen Organismen. Mit anderen Worten, ein 
monophyletisches Taxon (Monophylum, Klade) ist eine Gruppe 
stammesgeschichtlich verwandter Arten oder ein vollständiger 
Zweig am Stammbaum des Lebens. 

Wie aus ► Abb. 21.13 zu ersehen ist, kann eine echte monophy¬ 
letische Gruppe (also eine Klade) durch einen einzigen Schnitt 
aus einem Stammbaum entfernt werden. Wie Sie wissen, um¬ 
fasst jeder Stammbaum zahlreiche monophyletische Gruppen, 
und diese Gruppen sind fortschreitend kleinere Untereinheiten 
größerer monophyletischer Gruppen. Diese Hierarchie biologi¬ 
scher Taxa - mit dem Leben insgesamt als allumfassendstem 
Taxon und vielen kleineren Taxa innerhalb größerer Taxa, bis 
hinunter zu einzelnen Arten - bildet die moderne Grundlage der 
biologischen Klassifikation (Taxonomie). 
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Abb. 21.13 Monophyletische, polyphy- 
letische und paraphyletische Gruppen. 

In modernen Klassifikationen bilden mo¬ 
nophyletische Gruppen die Grundlage 
der biologischen Taxa. Polyphyletische 
und paraphyletische Gruppen spiegeln die 
Stammesgeschichte nicht exakt wider und 
eignen sich daher nicht als Einheiten für 
die Klassifikation 


letzter gemeinsamer 
Vorfahre der para- 
phyletischen Gruppe 

B + C + D 


gemeinsamer Vorfahre 
der polyphyle- 
tischen Gruppe 

E + F + G 



gemeinsamer Vorfahre, 
der monophyletischen 
Gruppe H + I + J 


Eine monophyletische Grup¬ 
pe kann durch einen einzigen 
„Schnitt“ aus einem Stamm¬ 
baum entfernt werden. 



Activity 21.3 Types of Taxa 

www.Life 11 e.com/ac21.3 

Zwar versuchen Taxonomen, ausschließlich monophyletische 
Taxa zu beschreiben und zu benennen, doch sind die dafür er¬ 
forderlichen detaillierten phylogenetischen Informationen nicht 
immer vorhanden. Sofern eine Gruppe auch Mitglieder ent¬ 
hält, die nicht auf eine gemeinsame Stammart zurückgehen, 
nennt man sie polyphyletisch. Eine Gruppe, die nicht alle 
Abkömmlinge der Stammart umfasst, bezeichnet man als pa- 
raphyletisch (►Abb. 21.13). Es ist eine zentrale Aufgabe der 
Taxonomen, Systematiker und Stammbaumforscher, polyphy¬ 
letische und paraphyletische Gruppen aufzulösen und deren 
Mitglieder in monophyletische Gruppen zu überführen. Hierbei 
wurden mithilfe der modernen Methoden in den letzten 20 Jah¬ 
ren riesige Fortschritte erzielt, wodurch sich die in Lehrbüchern 
und Fachzeitschriften abgebildeten Stammbäume vieler be¬ 
kannter Organismengruppen zum Teil radikal verändert haben 
(wie Sie in späteren Kapiteln noch sehen werden). Praktisch al¬ 
le Taxonomen sind sich heute einig darüber, dass es sich bei 
polyphyletischen und paraphyletischen Gruppen nicht um ge¬ 
eignete taxonomische Einheiten handelt, weil sie nicht exakt die 
Stammesgeschichte widerspiegeln. Dennoch enthalten einige 
heute verwendete Klassifikationen nach wie vor solche Grup¬ 
pen, weil manche Organismen einfach noch nicht ausreichend 
phylogenetisch untersucht wurden. Sobald Fehler in früheren 
Klassifikationen aufgedeckt werden, passt man die taxonomi- 
schen Namen entsprechend an und eliminiert polyphyletische 
und paraphyletische Gruppen aus dem System. 

Manche nichtmonophyletische Gruppen sind allerdings so all¬ 
gemein bekannt, dass man sie nicht aufgeben möchte bzw. bei 
dem Versuch auf massive Widerstände stößt. Beispielsweise 


sind die Reptilien eine paraphyletische Gruppe, weil sie die Vö¬ 
gel ausschließen, die jedoch Abkömmlinge von Dinosauriern 
sind. Andererseits würden nur wenige Menschen die Vögel ger¬ 
ne als Reptilien bezeichnen. Ein gemeinsamer Gruppenname ist 
Sauropsiden - doch wer kennt ihn? 


Die Vergabe wissenschaftlicher Artnamen 
unterliegt mehreren Regeln für die binäre 
Nomenklatur 

Die Zuordnung wissenschaftlicher Namen unterliegt einer Rei¬ 
he verbindlicher Regeln. Weltweit befolgen Biologen diese Re¬ 
geln und ermöglichen dadurch wechselseitige Kommunikation 
und Dialog. Ein Organismus kann Dutzende von Trivialnamen 
in vielen verschiedenen Sprachen haben, und derselbe Trivial¬ 
name kann sich auf mehr als eine Art beziehen (► Abb. 21.14). 
Nach den Regeln der binären Nomenklatur gibt es jedoch für 
jede einzelne anerkannte biologische Art nur einen einzigen kor¬ 
rekten wissenschaftlichen Namen, und jeder wissenschaftliche 
Name ist (im Idealfall) einzigartig, das heißt, er kann nur an eine 
einzige Art vergeben werden. Bisweilen wird eine einzelne Art 
jedoch auch mehrmals beschrieben und benannt. In solchen Fäl¬ 
len besitzt den Regeln zufolge jeweils der zuerst vorgeschlagene 
Name Gültigkeit. Erhielten versehentlich zwei verschiedene Ar¬ 
ten den gleichen Namen, muss für die als Zweite benannte Art 
ein neuer Name vergeben werden. Durch neue phylogenetische 
Erkenntnisse können sich auch die Gattung und damit der Gat¬ 
tungsname ändern. Es ist also mit der binären Nomenklatur 
komplizierter, als man zunächst meinen sollte, aber es ist das 
beste Benennungssystem, das existiert. 
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a Asclepias tuberosa 



b Castilleja coccinea c Hieracium aurantiacum 



Abb. 21.14 Verschiedene Arten, aber gleicher Trivialname. Die¬ 
se drei unterschiedlichen Pflanzenarten werden in Nordamerika alle 
als Indian paintbrush bezeichnet. Die binäre Nomenklatur trägt dazu 
bei, Mehrdeutigkeiten durch solche Trivialnamen zu vermeiden und 
eine exakte Bezeichnung zu kommunizieren, die jeder Wissenschaft¬ 
ler in jeder Sprache versteht, a Asclepias tuberosa ist ein mehrjähriges 
Schwalbenwurzgewächs (Asclepiadaceae) aus dem Osten Nordameri¬ 
kas. b Castilleja coccinea kommt ebenfalls im Osten von Nordamerika 
vor, gehört aber einer völlig anderen Pflanzenfamilie an, den Som¬ 
merwurzgewächsen (Orobanchaceae). c Hieracium aurianticum ist eine 
ursprünglich europäische Art der Korbblütler (Asteraceae), die in wei¬ 
ten Teilen Nordamerikas eingeführt wurde 


Aufgrund der historisch bedingten Eigenständigkeit der Berei¬ 
che Zoologie, Botanik (die ursprünglich auch das Studium der 
Pilze, die Mykologie, umfasste) und Mikrobiologie wurden für 
jede dieser Organismengruppen eigene taxonomische Regeln 
erstellt. Später kamen dann noch weitere Regeln zur Klassifi¬ 
kation von Viren hinzu. Diese Trennung der Fachgebiete hat 
dazu geführt, dass es in Gruppen, die unterschiedlichen Re¬ 
geln unterliegen, häufig zur doppelten Vergabe taxonomischer 
Bezeichnungen kam: So bezeichnet beispielsweise Drosophila 
sowohl eine Gattung der Taufliegen als auch eine Pilzgat¬ 
tung, und in beiden Gruppen gibt es Arten mit identischem 
Namen. Bis vor nicht allzu langer Zeit stifteten diese Namens¬ 


doppelungen keine Verwirrung, da herkömmlich Biologen, die 
sich mit Taufliegen beschäftigten, kaum einmal Speziallitera- 
tur über Pilze lasen (und umgekehrt). Heute ist es angesichts 
des Vorherrschens umfangreicher, universeller biologischer Da¬ 
tenbanken (wie etwa die GenBank, die DNA-Sequenzen aller 
möglichen Lebensformen umfasst) zunehmend von Bedeutung, 
dass jedes Taxon einen einzigartigen, ganz eindeutigen Namen 
besitzt. Damit gewährleistet ist, dass jede Art eindeutig benannt 
oder mit einer Registriernummer versehen wird, arbeiten Taxo- 
nomen an der Entwicklung gemeinsamer Nomenklaturregeln, 
die sich auf sämtliche Lebewesen anwenden lassen. Dies unter¬ 
stützt die Bemühungen, eine Online-Enzyklopädie des Lebens 
mit allen Informationen über sämtliche Arten auf der Erde zu¬ 
sammenzustellen. 

Im Gegensatz zur binären Nomenklatur der Arten sind die 
Namen der höheren Taxa nicht verbindlich festgelegt, son¬ 
dern folgen Traditionen, Trends und der Auffassung bestimmter 
Fachleute und Autoren. Das mag mitunter verwirren, aber für 
die meisten Großgruppen haben sich bestimmte Namen etab¬ 
liert, die häufig verwendet werden und die sich dadurch mit der 
Zeit einprägen. 

21.4 Wiederholung 

Biologen ordnen und klassifizieren Organismen, indem 
sie monophyletische Gruppen ermitteln und diese benen¬ 
nen. Die Vergabe wissenschaftlicher Artnamen unterliegt 
einer Reihe von Regeln. Man benennt jede Art mit ei¬ 
nem Binomen und kann sie dadurch eindeutig identifi¬ 
zieren. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand eines Stammbaums eine Klassifikation für eine 
Gruppe von Organismen erstehen können. 

■ in der Lage sein, eine Klassifikation und einen Stamm¬ 
baum zu analysieren und darin monophyletische, po- 
lyphyletische und paraphyletische Gruppen zu identi¬ 
fizieren. 


_ ? _ 

Betrachten Sie den Stammbaum und die drei möglichen Klassi¬ 
fikationssysteme (► Abb. 21.15). 

1. Welche dieser Klassifikationen enthält eine paraphyletische 
Gruppe? 

2. Welche dieser Klassifikationen enthält eine polyphyletische 
Gruppe? 

3. Welche dieser Klassifikationen entspricht der Zielsetzung, 
dass eine biologische Klassifikation ausschließlich auf mo- 
nophyletischen Gruppen aufbauen sollte? 
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Klassifikation 1: 
Großgruppen 

Amphibia 

Mammalia 

Reptilia 

Aves 


enthaltene Taxa 

Froschlurche, Schwanzlurche und Blindwühlen 
Säugetiere 

Echsen, Schildkröten und Krokodile 
Vögel 


Klassifikation 2: 
Großgruppen 

Amphibia 

Mammalia 

Sauropsida 


enthaltene Taxa 

Froschlurche, Schwanzlurche und Blindwühlen 
Säugetiere 

Echsen, Schildkröten, Krokodile und Vögel 


Klassifikation 3: 
Großgruppen 

Amphibia 

Homothermia 

Reptilia 


enthaltene Taxa 

Froschlurche, Schwanzlurche und Blindwühlen 

Säugetiere und Vögel 

Echsen, Schildkröten und Krokodile 


Abb. 21.15 Stammbaum der Landwirbeltiere sowie drei mögliche Klassifikationssysteme 


Sie haben nun erfahren, wie Evolution erfolgt und wie man 
anhand von Phylogenien die evolutionären Verwandtschaftsbe¬ 
ziehungen erforschen kann. Damit haben Sie nun die Vorausset¬ 
zungen, den Prozess der Artbildung näher zu betrachten. Die 
Artbildung führt zu den Aufspaltungsereignissen im Stamm¬ 
baum des Lebens und ist der Vorgang, der die Millionen von 
Arten hervorgebracht hat, welche die heutige biologische Viel¬ 
falt ausmachen. 


Faszination Forschung: Wie kann man mithilfe von phy¬ 
logenetischen Methoden die Proteinsequenzen ausgestor¬ 
bener Organismen ermitteln? 

Die meisten Gene und Proteine von Organismen, die 
vor Millionen von Jahren gelebt haben, wurden zersetzt 
und sind in den fossilen Überresten dieser Arten nicht 
mehr enthalten. Trotzdem kann man die Sequenzen vie¬ 
ler Gene und Proteine aus der Vergangenheit mit den in 
diesem Kapitel beschriebenen Methoden rekonstruieren. 
Wie Sie in ► „Experiment: Überprüfung der Genauigkeit 
phylogenetischer Analysen“ erfahren haben, können wir 
ursprüngliche DNA-Sequenzen wieder hersteilen, sofern 
genügend Informationen über das Genom der Abkömm¬ 
linge vorliegen. So haben Biologen Gensequenzen von 
Arten rekonstruiert, die schon seit Millionen von Jahren 
ausgestorben sind. Anhand dieser Informationen lassen 
sich im Labor echte Proteine synthetisieren, die diesen 
Gensequenzen entsprechen. Auf diese Weise gelang es 
Mikhail Matz und seinen Mitarbeitern, das fluoreszie¬ 
rende Protein des ausgestorbenen letzten gemeinsamen 
Vorfahren aller heutigen Korallenarten wieder „zum Le¬ 
ben zu erwecken“ und dann die von diesem Protein 
erzeugte Farbe im Labor sichtbar zu machen, zusammen 
mit dem rekonstruierten fluoreszierenden Protein eines 
jüngeren Vorfahren und den fluoreszierenden Proteinen 
verschiedener rezenter Arten (► Abb.). 



Die Evolution der fluoreszierenden Proteine von Korallenar¬ 
ten. Mittels einer phylogenetischen Analyse zahlreicher Koral¬ 
lenarten rekonstruierten Mikhail Matz und seine Mitarbeiter die 
Sequenz des fluoreszierenden Proteins des ausgestorbenen Vor¬ 
fahren aller heutigen Korallen. Anschließend exprimierten sie 
dieses und ein etwas weniger altes fluoreszierendes Protein so¬ 
wie verschiedene fluoreszierende Proteine von rezenten Korallen 
in Bakterien. Dann plattierten sie die verschiedenen Bakterien 
„zum Spaß“ in der Form eines Stammbaums in einer Kulturscha¬ 
le aus. Damit wollten sie optisch veranschaulichen, wie sich die 
Fluoreszenzfarben im Laufe der Zeit entwickelten 

Ausblick 

Mithilfe phylogenetischer Analysen rekonstruieren Bio¬ 
logen mittlerweile zahlreiche Aminosäuresequenzen von 
Proteinen aus der Vergangenheit. Dann stellen sie im La¬ 
bor echte Proteine mit den rekonstruierten Sequenzen 
her. So gelang es Biologen beispielsweise, Proteine des 
gemeinsamen Vorfahren allen Lebens zu synthetisieren. 
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Als sie dann das Temperaturoptimum für diese Prote¬ 
ine ermittelten, stellten sie fest, dass diese Proteine ihre 
optimale Funktion im Bereich von 55-65 °C erreichten. 
Dieses Ergebnis stützt die Hypothese, dass das Leben in 
einer Umgebung mit hohen Temperaturen entstanden ist. 

Zur Rekonstruktion von Aminosäuresequenzen der Pro¬ 
teine von Arten, die schon seit Millionen oder Milli¬ 
arden von Jahren ausgestorben sind, verwenden Biolo¬ 
gen komplexe mathematische Modelle. Diese Modelle 


berücksichtigen in weiten Teilen, was Sie in ► Abschn. 
21.2 über die molekulare Evolution erfahren haben - 
beispielsweise Informationen über die Austauschrate ver¬ 
schiedener Aminosäuren in Proteinen, Informationen 
über unterschiedliche Substitutionsraten von Nucleotiden 
und Abweichungen in der molekularen Evolutionsrate 
zwischen den Hauptlinien der Organismen. Diese Studien 
eröffnen die Möglichkeit festzustellen, wie sich Proteine 
im Laufe der Zeit entwickelt haben, und physiologische 
Funktionen ausgestorbener Arten nachzuvollziehen. 
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Kapitelzusammenfassung 


21.1 Sämtliche Organismen sind durch eine gemeinsame 

Stammesgeschichte miteinander verbunden 

■ Unter Phylogenie oder Stammesgeschichte versteht man 
die evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen zwischen 
den Organismen oder ihren Genen und Proteinen. Grup¬ 
pen evolutionär verwandter Arten werden als Äste in 
einem evolutionären Stammbaum (phylogenetischen 
Baum) dargestellt. Siehe ► Abb. 21.1, 21.2 

■ Taxonomisch benannte Arten und Gruppen von Arten 
nennt man Taxa (Singular: Taxon). Ein Taxon, das einen 
Vorfahren und alle seine evolutionären Abkömmlinge 
umfasst, bezeichnet man als monophyletische Gruppe, 
Monophylum oder Klade. Siehe ► Abb. 21.3 

■ Homologien sind ähnliche Merkmale, die von einem 
gemeinsamen Vorfahren geerbt wurden. Zu ihrer Erken¬ 
nung wurden drei Homologiekriterien aufgestellt. Siehe 

► Abb. 21.4. 

■ Ein neues Merkmal, das zwei oder mehr Taxa von ihrem 
gemeinsamen Vorfahren geerbt haben, bezeichnet man als 

gemeinsames abgeleitetes Merkmal oder Synapomor- 
phie. 

■ Entfernt verwandte Arten können ebenfalls ähnliche 
Merkmale aufweisen, die aber nicht auf einen gemein¬ 
samen Vorfahren zurückgehen. Entstehen können solche 
Merkmale durch Konvergenz (konvergente Evolution) 
oder Evolutionsumkehr. Die so entstandenen Merkmale 
nennt man konvergente Merkmale oder auch Analogien 
(seltener Homoplasien). 

20.2 Die Phylogenie lässt sich anhand der Merkmale von 

Organismen rekonstruieren 

■ Stammbäume können unter Anwendung des Parsimo- 
nieprinzips (Sparsamkeitsprinzips) anhand von gemein¬ 
samen abgeleiteten Merkmalen erstellt werden. Siehe 

► Abb. 21.5; ► Activity 21.1, 21.2 

■ Als Quelle für phylogenetische Informationen dienen die 
Morphologie, die Ontogenie (Individualentwicklung), 
Fossilbelege, Verhaltensmerkmale sowie Merkmale auf 
molekularer Ebene, insbesondere DNA- und Proteinse¬ 
quenzen. 


■ Auch mittels der Maximum-Likelihood-Methode (ma¬ 
ximale Wahrscheinlichkeit) lassen sich Stammbäume er¬ 
stellen. Dabei wird ermittelt, welcher Stammbaum unter 
Annahme eines bestimmten Evolutionsmodells am ehes¬ 
ten die beobachteten Daten verursacht haben könnte. 

■ Phylogenetische Methoden wurden sowohl experimentell 
als auch in SimulationsStudien überprüft und haben sich 
dabei unter vielen sehr unterschiedlichen Bedingungen 
als exakt erwiesen. Siehe ► Animation 21.1 

21.3 Die Phylogenie ermöglicht der Biologie Vergleiche 

und Vorhersagen 

■ Anhand von Stammbäumen lassen sich evolutionäre Ver¬ 
gleiche zwischen lebenden Organismen ziehen. Siehe 

► Abb. 21.9 

■ Stammbäume dienen der Rekonstruktion der Vergangen¬ 
heit und für ein besseres Verständnis der Entwicklung 
bestimmter Merkmale. Siehe ►Abb. 21.10 

■ Biologen können anhand von Stammbäumen zudem ur¬ 
sprüngliche Zustände rekonstruieren. 

■ Stammbäume können auch eine zeitliche Dimension ent¬ 
halten. Mithilfe von molekularen Uhren kann der unge¬ 
fähre Zeitpunkt der Aufspaltung von Entwicklungslinien 
ermittelt werden. Siehe ► Abb. 21.12 

21.4 Die Phylogenie bildet die Grundlage für die biologi¬ 
sche Klassifikation 

■ Biologen ordnen Organismen anhand ihrer phylogeneti¬ 
schen Beziehungen in ein kohärentes Klassifikationssys¬ 
tem ein. 

■ In modernen Klassifikationen sollte es sich bei sämt¬ 
lichen Taxa um Monophyla handeln. Paraphyletische 
und polyphyletische Gruppen werden heute nicht mehr 
als geeignete taxonomische Einheiten angesehen. Siehe 

► Abb. 21.13; ► Activity 21.3 

■ Die Vergabe von wissenschaftlichen Artnamen unterliegt 
mehreren international verbindlichen Regeln mit dem 
Ziel, sämtliche biologischen Arten mit einzigartigen und 
allgemeingültigen Namen zu benennen. 





Synapsenfutter: Wenden Sie an, was Sie gelernt haben 


669 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Evolutionäre Stammbäume (phylogenetische Bäume) sind 
eine grafische Darstellung der evolutionären Verwandt¬ 
schaftsbeziehungen (► Abschn. 21.1). 

■ Anhand von Stammbäumen können Biologen Organismen 
miteinander vergleichen und aufgrund von Ähnlichkeiten 
und Unterschieden in Merkmalen Vorhersagen treffen und 
Schlussfolgerungen ziehen (► Abschn. 21.1). 

■ Mithilfe von Stammbäumen erforschen Biologen heute le¬ 
bende Organismen, untersuchen Fälle von Homologie und 
konvergenter Evolution und rekonstruieren Ausgangsformen 
(►Abschn. 21.3). 

Originalliteratur: Scaduto DI et al. (2010) Proc Natl Acad Sei 
USA 107:21.242-21.247 

Evolutionäre Stammbäume werden in der gesamten Biologie 
verwendet, aber erst in den letzten Jahren haben sie auch Be¬ 
deutung für forensische Forschungen erlangt. In diesen Fällen 
werden die Proben für die Forscher mit Nummern versehen und 
dadurch anonymisiert, statt die Namen der Personen anzugeben. 
Erst nach den abschließenden Schlussfolgerungen entschlüsseln 
andere Forscher die Codierung, um die Ergebnisse zu offen¬ 
baren. 

Vor einiger Zeit ereignete sich in Texas ein Kriminalfall, bei 
dem einem Beschuldigten vorgeworfen wurde, er habe eine 
Reihe von Frauen bewusst und absichtlich mit HIV infiziert. 
Mittels einer phylogenetischen Analyse wurde belegt, dass 
der Angeklagte HIV auf seine Opfer übertragen hatte. (Um 
nachzuweisen, dass dies wissentlich und absichtlich geschah, 
waren andere Beweise nötig.) In diesem Fall wurden Sequen¬ 
zen von HlV-Isolaten aus den Opfern und dem Angeklagten 
zusammen mit den am nächsten damit verwandten Sequenzen 
einer HIV-Datenbank (als Außengruppe) verglichen und dar¬ 
aufhin ein Stammbaum der Viren erstellt (► Abb.). Die Viren 
der verschiedenen in den Fall verwickelten Individuen sind in 
dem abgebildeten Stammbaum jeweils gleich gefärbt. Jedes In¬ 
dividuum ist durch einen Code aus Buchstaben und Ziffern 


gekennzeichnet (CC01-CC08). Der Angeklagte war eines die¬ 
ser acht Individuen und hatte nachweislich Geschlechtsverkehr 
mit allen anderen. Die Gruppe repräsentiert somit einen epide¬ 
miologischen Cluster. 



Aufgaben 

1. Welches der Individuen in diesem Stammbaum kommt als In¬ 
fektionsquelle für diesen Cluster infrage und warum? 

2. Warum kommt kein anderes Individuum dieses Stammbaums 
als Infektionsquelle innerhalb dieses Clusters infrage? 

3. Zu welchem Zweck nahm man in den Stammbaum eine 
Außengruppe von außerhalb des epidemiologischen Clusters 
auf? 
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Diese Fotocollage zeigt einige der nahezu 1000 im Malawisee endemischen Buntbarscharten 
der Gattungsgruppe Haplochromini. Alle diese Spezies gehen auf eine einzige Gründerart 
zurück 
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22 Artbildung 


Faszination Forschung: Rasche Artbildung bei den Buntbar¬ 
schen in afrikanischen Seen 

Vor noch nicht einmal 2 Mio. Jahren entstand durch eine 
tektonische Abspaltung im Großen Afrikanischen Gra¬ 
benbruch in Ostafrika der Malawisee. Heute liegt dieser 
See im Dreiländereck zwischen Malawi, Tansania und 
Mosambik. Nur wenige Fische gelangten in diesen neu 
entstandenen See, darunter eine Buntbarschart der Gat¬ 
tung Haplochromis. Heute umfassen die Abkömmlinge 
dieser frühen Einwanderer nahezu 1000 Arten der Gat¬ 
tungsgruppe Haplochromini. Alle kommen ausschließlich 
im Malawisee und nirgendwo sonst vor, sind also dort 
endemisch. Diese Artenfülle an Buntbarschen (Familie 
Cichlidae) macht den Malawisee hinsichtlich seiner Fisch¬ 
fauna zu den artenreichsten Seen der Welt. Wie konnten in 
weniger als 2 Mio. Jahren aus einer einzigen Ursprungsart 
so viele unterschiedliche Spezies hervorgehen? 

Biologen haben die Geschichte und zeitliche Abfolge der 
Artbildungsereignisse im Malawisee erforscht und da¬ 
durch wie Mosaiksteine einige der Prozesse zusammen¬ 
gefügt, die zu dieser großen Zahl an Buntbarscharten ge¬ 
führt haben. Die ersten Haplochromis- Arten, die den neu¬ 
en See eroberten, trafen dort unterschiedliche Habitate an, 
denn einige Küsten des Malawisees waren felsig, ande¬ 
re sandig. Die Buntbarschpopulationen passten sich rasch 
an diese verschiedenen Habitattypen an. Die Fische in 
den felsigen Umgebungen entwickelten Anpassungen, um 
dort zu leben und abzulaichen, diejenigen an den sandi¬ 
gen Küsten entwickelten Spezialisierungen für ein Feben 
unter den dort herrschenden Bedingungen. Diese Verän¬ 
derungen führten schon recht früh zu einer Artbildung. 

Jeder dieser beiden wichtigen Habitattypen bot zahlrei¬ 
chen Gelegenheiten, sich auf eine bestimmte Nahrung 
zu spezialisieren. Auf diese Weise entstanden Bunt¬ 
barschpopulationen, die die Felsen abweideten, am See¬ 
grund ihre Nahrung suchten, andere Fische erbeuteten, 
sich auf das Fressen der Schuppen anderer Fische spezia¬ 
lisierten, sich im offenen Wasser von Zooplankton ernähr¬ 
ten oder sich auf pflanzliche Nahrung beschränkten. Jede 
dieser Ernährungsspezialisierungen erforderte eine ande¬ 
re Anatomie des Mauls. Die Nachkommen von Fischen, 
die sich mit anatomisch ähnlichen Fischen paarten, über¬ 
lebten mit höherer Wahrscheinlichkeit als Nachkommen 
von zwei im Bau sehr unterschiedlichen Elternfischen. 
Durch diese Unterschiede in der biologischen Fitness ent¬ 
standen noch viele weitere neue, jeweils an eine etwas 
andere Ernährungsweise angepasste Spezies. 

Auf diese Weise entwickelten sich die Buntbarsche des 
Malawisees immer weiter auseinander und bildeten stän¬ 
dig neue Arten. Buntbarschmännchen konkurrieren mit 
ihrer leuchtenden Färbung um die Aufmerksamkeit der 
Weibchen. Die Diversifizierung der Körperfärbung der 
Männchen und die Vorlieben der Weibchen für verschie¬ 
denen Färbungen führten dazu, dass noch viele weitere 
neue Cichlidenarten entstanden, alle jeweils durch die 


sexuellen Vorlieben von den anderen isoliert. Heute ana¬ 
lysieren Biologen die Genome der Buntbarsche aus dem 
Malawisee, weil sie herausfinden möchten, welche gene¬ 
tischen Veränderungen im Einzelnen dazu geführt haben, 
dass in verhältnismäßig so kurzer Zeit so viele Arten ent¬ 
standen sind. 

Wie können Biologen Experimente zur Artbildung 
durchführen, wenn sich dieser Prozess normalerweise 
über Tausende oder gar Millionen von Jahren er¬ 
streckt? 

In „Experiment: Die Blütenfarbe verstärkt eine Fort¬ 
pflanzungsbarriere bei Phlox “ in ► Abschn. 22.4 und in 
► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels fin¬ 
den Sie Antworten auf diese Frage. 


22.1 Arten sind reproduktiv 
isolierte Zweige am 
Stammbaum des Lebens 

Die vielfältigen Organismen weichen nicht immer nur in klei¬ 
nen, fließenden Schritten voneinander ab. Schon seit langer Zeit 
haben Menschen erkannt, dass es Gruppen ähnlicher Organis¬ 
men gibt, die sich untereinander paaren; normalerweise gibt 
es zwischen diesen Gruppen deutliche morphologische Unter¬ 
schiede. Gruppen von Organismen, die sich untereinander fort¬ 
pflanzen können, bezeichnet man in der Biologie gewöhnlich 
als Arten oder Spezies (der Singular lautet ebenfalls Spezies). 
Arten sind das Ergebnis eines als Artbildung oder Speziation 
bezeichneten Prozesses: Biologische Abstammungslinien ent¬ 
wickeln sich auseinander, und zwischen diesen Finien kommt 
es zur reproduktiven Isolation. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Biologen wenden je nach Schwerpunkt ihrer Forschungen unter¬ 
schiedliche Artkonzepte an. 

■ Die Bedeutung der reproduktiven Isolation für die Entstehung 
von Arten eint die verschiedenen Artkonzepte. 

Auch wenn der Begriff „Art“ oder „Spezies“ in der Biologie 
sehr sinnvoll ist und häufig verwendet wird, so wenden ihn 
Biologen, die an jeweils anderen Aspekten der Artbildung in¬ 
teressiert sind, dennoch recht unterschiedlich an. Verschiedene 
Biologen denken unterschiedlich über Arten, weil sie jeweils 
andere Fragen über sie stellen: Wie kann man eine bestimmte 
Art erkennen und identifizieren? Wie entstehen neue Arten? Wie 
bleiben verschiedene Arten voneinander getrennt? Warum wei¬ 
chen die Artbildungsraten in verschiedenen Organismengrup¬ 
pen voneinander ab? Bei der Beantwortung dieser Fragen rich¬ 
ten Biologen ihr Augenmerk auf verschiedene Eigenschaften 
von Arten, was zu unterschiedlichen Vorstellungen führen kann, 
was Arten sind und wie sie entstehen. Bei den meisten der ver- 
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a 



Lophodytes cucullatus 
Männchen, British Columbia 



Lophodytes cucullatus 
Männchen, New Mexico 



Lophodytes cucullatus 
Weibchen 


Abb. 22.1 Nicht alle Vertreter derselben Art sehen auch gleich aus. a Diese beiden männlichen Kappensäger kann man unschwer als Vertreter 
derselben Art erkennen. Dabei wurden sie an Tausende von Kilometern voneinander entfernten Orten fotograüert, nämlich in British Colum¬ 
bia (Kanada) bzw. New Mexico (USA). Trotz dieser geographischen Trennung sehen sich die beiden Individuen morphologisch sehr ähnlich, 
b Kappensäger zeigen einen Geschlechtsdimorphismus. Das bedeutet, die Weibchen sehen völlig anders aus als die Männchen 


schiedenen von Biologen angewendeten Artkonzepte handelt 
es sich lediglich um unterschiedliche Herangehensweisen an die 
Frage „Was sind Arten?“. Im Folgenden werden Sie drei grund¬ 
legende Formen von Artkonzepten kennenlemen. Ihr Vergleich 
verdeutlicht, wie unterschiedlich Biologen Arten auffassen. 


Viele Arten kann man 
an ihrem Aussehen erkennen 

Jemand, der sich mit einer Organismengruppe gut auskennt, et¬ 
wa bei Vögeln oder Blütenpflanzen, kann die verschiedenen 
in einem Gebiet vorkommenden Arten meistens schon nach 
ihrem äußerlichen Erscheinungsbild - ihrem Habitus - aus¬ 
einanderhalten. Standardisierte Bestimmungsbücher für Vögel, 
Säugetiere, Insekten und Wildblumen sind nur möglich, weil 
sich die meisten Arten selbst über große geographische Entfer¬ 
nungen nur wenig im Aussehen verändern (► Abb. 22.1a). 

Vor über 250 Jahren entwickelte der schwedische Biologe Carl 
von Linne das System der binären Nomenklatur, durch das Arten 
heute benannt werden ( ► Abschn. 21.4). Linne beschrieb und be¬ 
nannte Tausende von Arten. Da er jedoch keine Kenntnisse über 
die Genetik oder das Paarungsverhalten der Organismen hatte, 
die er benannte, klassifizierte er sie ausschließlich anhand ih¬ 
res Habitus. Anders ausgedrückt, unterschied Linne Arten also 
nach dem morphologischen Artkonzept, auch typologisches 
Artkonzept oder Morphospezieskonzept genannt. Diesem Kon¬ 
zept zufolge besteht eine Art aus Individuen mit „ähnlichem 
Erscheinungsbild“, während Individuen, die sich nicht ähnlich 
sehen, verschiedenen Arten angehören. Auch wenn Linne das 
nicht wissen konnte: Die Vertreter vieler Gruppen, die er als Ar¬ 
ten klassifizierte, sehen ähnlich aus, weil sie viele der Allele ge¬ 
meinsam haben, die ihre morphologischen Merkmale codieren. 

Das morphologische Artkonzept hat jedoch seine Grenzen. In 
vielen Fällen sehen nicht alle Mitglieder einer Art einander 
ähnlich. So haben zum Beispiel Männchen, Weibchen und Jung¬ 
tiere nicht immer ein sehr ähnliches Aussehen (► Abb. 22.1b). 
Kaum von Nutzen ist das morphologische Artkonzept zudem 


bei kryptischen Arten, also in Fällen, in denen zwei oder mehr 
morphologisch nicht oder kaum unterscheidbare Arten zwar im 
selben Lebensraum Vorkommen, sich jedoch nicht untereinan¬ 
der kreuzen (►Abb. 22.2). Deshalb können sich die Biologen 
nicht immer ausschließlich auf das Erscheinungsbild verlas¬ 
sen, wenn sie feststellen wollen, ob einzelne Organismen der 
gleichen Art oder verschiedenen Arten angehören. Heute ma¬ 
chen sich Biologen zur Unterscheidung von Arten noch mehrere 
weitere Informationsquellen zunutze, insbesondere genetische 
Daten oder Daten über das Verhalten von Tieren. 


Der Schlüssel zur Artbildung 
ist eine reproduktive Isolation 

Der wichtigste Faktor, der für die langfristige Isolation von Lini¬ 
en mit geschlechtlicher Fortpflanzung sorgt, ist die Entstehung 
einer reproduktiven Isolation. Darunter versteht man einen 
Zustand, in dem zwischen zwei Gruppen von Organismen kein 
Austausch von Genen mehr erfolgen kann. Wenn sich die Indi¬ 
viduen von Gruppe A untereinander paaren und fortpflanzen, 
aber nicht mit Individuen anderer Gruppen, dann bilden sie 
eine eigenständige Art, innerhalb derer eine Rekombination von 
Genen stattfindet. Mit anderen Worten, Gruppe A bildet eine un¬ 
abhängige Entwicklungslinie - einen eigenständigen Zweig am 
Stammbaum des Lebens. 

Der Evolutionsbiologe Emst Mayr erkannte, wie wichtig eine 
solche reproduktive Isolation für die Aufrechterhaltung von Ar¬ 
ten ist, und erstellte daraufhin das biologische Artkonzept 
(Biospezieskonzept): „Arten sind Gruppen natürlicher Popula¬ 
tionen, die sich tatsächlich oder potenziell untereinander kreu¬ 
zen können und die von anderen solchen Gruppen reproduktiv 
isoliert sind.“ Die Formulierung „tatsächlich oder potenziell“ 
bildet ein wichtiges Element dieser Definition. „Tatsächlich“ 
besagt, dass die Individuen im selben Gebiet leben und sich 
untereinander kreuzen. „Potenziell“ bedeutet: Obwohl die In¬ 
dividuen nicht im selben Gebiet leben und sich daher real nicht 
kreuzen können, legen andere Informationen nahe, dass sie das 
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22 Artbildung 


a Hyla versicolor 


b Hyla chrysoscelis 




Abb. 22.2 Kryptische Arten sehen ähnlich aus, kreuzen sich aber nicht untereinander. Diese beiden Laubfroscharten sind anhand ihres 
Habitus nicht zu unterscheiden. Sie kreuzen sich aber selbst dann nicht, wenn sie im selben geographischen Gebiet Vorkommen. Hyla versicolor (a) 
ist eine tetraploide Art (mit vierfachem Chromosomensatz), dagegen ist H. chrysoscelis (b) diploid (mit doppeltem Chromosomensatz). Trotz ihres 
gleichen Aussehens haben die Männchen unterschiedliche Paarungsrufe. Anhand dieser Rufe erkennen die weiblichen Frösche ihre männlichen 
Artgenossen und paaren sich ausschließlich mit diesen 


tun würden, wenn sie zusammenkämen. Dieses häufig ange¬ 
wendete Artkonzept lässt sich allerdings nicht auf Organismen 
anwenden, die sich ungeschlechtlich fortpflanzen, und ist auf 
einen einzelnen Zeitpunkt in der Evolution beschränkt. 

Das phylogenetische Artkonzept erfordert 
eine Betrachtung über lange Zeiträume 

Evolutionsbiologen betrachten Arten meist als Zweige am 
Stammbaum des Lebens; diese Vorstellung bezeichnet man als 
phylogenetisches Artkonzept oder evolutionäres Artkonzept 
(Phylospezieskonzept). Nach diesem Artkonzept kommt es zu 
einer Aufspaltung einer Spezies in zwei neue Arten, die sich 
dann als eigenständige Linien weiterentwickeln. Das phyloge¬ 
netische Artkonzept ermöglicht Biologen die Betrachtung von 
Arten über evolutionäre Zeiträume hinweg. 

Unter einer Abstammungslinie versteht man eine Abfolge von 
Populationen von der Ausgangspopulation bis zu den daraus im 
Laufe der Zeit hervorgehenden Populationen. Jede Art entsteht 
stammesgeschichtlich durch ein Artbildungsereignis, also die 
Verzweigung einer Linie des Stammbaums in zwei Äste, und 
endet entweder mit dem Aus sterben der Art oder einem wei¬ 
teren Artbildungsereignis, durch das aus ihr zwei Tochterarten 
hervorgehen. Der Prozess der Aufspaltung von Abstammungs- 
linien kann in kleinen Schritten erfolgen, sodass es Tausende 
von Generationen dauern kann, bis er abgeschlossen ist. Im 
anderen Extremfall kann die Verzweigung einer Ausgangslinie 
auch innerhalb weniger Generationen erfolgen (etwa im Fall der 
Polyploidie, mit der Sie sich in ► Abschn. 22.3 befassen wer¬ 
den). Der graduelle Ablauf mancher Aufspaltungsereignisse hat 
zur Folge, dass zu bestimmten Zeitpunkten noch nicht klar ist, 
wie das Endergebnis des Prozesses aussehen wird. In solchen 
Fällen kann es schwierig sein vorherzusagen, ob sich die ent¬ 
stehende Art weiter von ihrer Schwesterart wegentwickeln und 


schließlich völlig von dieser isoliert wird oder ob sich beide ir¬ 
gendwann in der Zukunft wieder vereinen. 

Die verschiedenen Artkonzepte schließen 
einander nicht gegenseitig aus 

Von diesen drei grundlegenden Formen von Artkonzepten gibt 
es noch zahlreiche Varianten mit eigenen Bezeichnungen. Die¬ 
se verschiedenen Konzepte sind durchaus miteinander vereinbar 
und schließen sich nicht gegenseitig aus: Sie betonen einfach 
unterschiedliche Aspekte von Arten oder der Artbildung. Im 
Mittelpunkt des morphologischen Artkonzepts steht der prak¬ 
tische Aspekt, Spezies anhand ihres Aussehen erkennen zu 
können. Das führt allerdings dazu, dass die tatsächliche Zahl 
der Arten bisweilen unter- oder überschätzt wird. Mayrs bio¬ 
logisches Artkonzept unterstreicht, dass es die reproduktive 
Isolation ist, die es Arten mit geschlechtlicher Fortpflanzung 
ermöglicht, unabhängig voneinander zu evolvieren. Das phylo¬ 
genetische Artkonzept greift die Vorstellung auf, dass Arten mit 
sexueller Fortpflanzung durch reproduktive Isolation erhalten 
bleiben, dehnt das Konzept der Art aber auch auf Abstammungs- 
linien über evolutionäre Zeiträume hinweg aus. Zudem greift 
das phylogenetische Artkonzept auch bei Spezies, die sich un¬ 
geschlechtlich fortpflanzen. 

Zwischen Individuen nah verwandter Arten kann es in gewis¬ 
sem Umfang zu sexuellen Wechselwirkungen kommen, auch 
wenn solche Ereignisse meist nur relativ selten stattfinden. Da¬ 
her ist eine wirksame reproduktive Isolation zwischen Arten 
erforderlich, damit Entwicklungslinien im Verlauf der Evolution 
getrennt bleiben. Darüber hinaus setzt auch die morphologische 
Unverwechselbarkeit der meisten Arten eine reproduktive Iso¬ 
lation voraus, weil sich morphologische Änderungen, die durch 
genetische Mutationen entstehen, zwischen reproduktiv isolier¬ 
ten Arten nicht ausbreiten können. Ganz gleich also, welches 
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Artkonzept jemand favorisiert, die Evolution einer reprodukti¬ 
ven Isolation ist für das Verständnis der Entstehung von Arten 
unabdingbar. 

22.1 Wiederholung 


Damit eine Artbildung erfolgt, muss innerhalb einer Spezies, 
zwischen deren Mitgliedern zuvor ein ungehinderter Austausch 
von Genen stattgefunden hat, der Genfluss unterbrochen wer¬ 
den. Die Frage ist: Wie kann sich eine genetische Veränderung, 
die die Fortpflanzung zwischen zwei Individuen einer Art ver¬ 
hindert, überhaupt in einer Population ausbreiten? 


Arten sind eigenständige Zweige am Stammbaum des Le¬ 
bens. Die Artbildung oder Speziation erfolgt in der Regel 
als gradueller Prozess, wobei sich eine Entwicklungsli¬ 
nie in zwei aufspaltet. Linien von Arten mit sexueller 
Fortpflanzung bleiben mit der Zeit voneinander getrennt, 
wenn sie reproduktiv voneinander isoliert wurden. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, inwiefern die verschiedenen Artkon¬ 
zepte für unterschiedliche Zwecke von Nutzen sein 
können. 

■ beschreiben können, welche Bedeutung der repro¬ 
duktiven Isolation für das Verständnis der Artbildung 
zukommt. 


_ 7 _ 

1. Warum legen verschiedene Biologen bei der Formulierung 
von Artkonzepten ihren Schwerpunkt auf unterschiedliche 
Eigenschaften von Arten? 

2. Was macht die reproduktive Isolation zu einem so wesentli¬ 
chen Bestandteil all der hier vorgestellten Artkonzepte? 

3. Warum lässt sich das biologische Artkonzept nicht auf Or¬ 
ganismen mit ungeschlechtlicher Fortpflanzung anwenden? 
Lässt es sich daher Ihrer Meinung nach nur eingeschränkt 
verwenden? 


Obwohl Charles Darwin sein bahnbrechendes Werk Die Entste¬ 
hung der Arten (Originaltitel: The Origin of Species) nannte, 
ging er auf den Prozess der Artbildung, wie wir ihn heute 
verstehen, kaum näher ein. Vielmehr beschränkte sich Darwin 
weitgehend darauf zu zeigen, dass sich einzelne Arten durch 
Ein wirken der natürlichen Selektion im Laufe der Zeit verän¬ 
dern. In den folgenden Abschnitten dieses Kapitels begegnen 
Ihnen nun die zahlreichen Aspekte der Artbildung, die Biolo¬ 
gen seit der Zeit Darwins in Erfahrung gebracht haben. 


22.2 Artbildung ist eine natürliche 
Folge der Unterteilung von 
Populationen 

Nicht alle evolutionären Veränderungen führen zur Entstehung 
neuer Arten. Eine einzelne Linie kann mit der Zeit Änderungen 
unterworfen sein, ohne dass daraus eine neue Art hervorgeht. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Das Dobzhansky-Muller-Modell erklärt, wie es durch Anhäufung 
genetischer Inkompatibilitäten infolge der Aufspaltung einer 
Ausgangspopulation zur reproduktiven Isolation (und damit zur 
Unterbrechung des Genflusses) kommen kann. 

■ Größere genetische Unterschiede zwischen Arten gehen mit zu¬ 
nehmender reproduktiver Isolation einher. 


Inkompatibilität von Genen kann 
zur reproduktiven Isolation führen 


Nehmen Sie an, in einer Population entsteht ein neues Allel, 
das eine reproduktive Inkompatibilität (Unverträglichkeit in der 
Fortpflanzung) bewirkt. Dann kann es sich nicht in der Popula¬ 
tion ausbreiten, weil keine anderen Individuen mit dem Träger 
dieses neuen Allels reproduktiv kompatibel sind und dieser 
sich somit nicht fortzupflanzen vermag. Wie kann sich eine re¬ 
produktiv zusammenhängende Linie dann überhaupt in zwei 
reproduktiv isolierte Arten aufspalten? Als Erklärung für die¬ 
sen scheinbaren Widerspruch erstellten einige frühe Genetiker, 
darunter Theodosius Dobzhansky und Hermann Müller, ein ge¬ 
netisches Modell (► Abb. 22.3). 


I ln einer Linie entsteht am 
Locus 1 ein neues Allel. 


Genotyp der 
Ausgangspopulation 

Locus 1 Locus 2 ' 
aa ' 




° 


Allel A wird am 
Locus 1 fixiert. 


Aa 


bb > 


AA 


bb 


Q Die Ausgangs¬ 
population spal¬ 
tet sich in zwei 
unabhängige 
Linien auf. 


© Weil Allel A mit Allel B 
inkompatibel ist, sind 
Hybriden nicht lebensfähig. 


Bb i 


BB 


s In der anderen Linie erfolgt 
eine andere Alleländerung 
am Locus 2. 


Allel B wird am 
Locus 2 fixiert. 


Abb. 22.3 Das Dobzhansky-Muller-Modell der genetischen Inkom¬ 
patibilität. Bei dieser einfachen Version des Modells mit nur zwei 
Genorten werden zwei Linien derselben Ausgangspopulation räumlich 
voneinander getrennt und evolvieren daraufhin unabhängig voneinan¬ 
der. In jeder Abstammungslinie wird ein neues Allel fixiert, aber jeweils 
an einem anderen Locus. Keines der beiden neuen Allele ist mit den ur¬ 
sprünglichen Allelen inkompatibel, aber die beiden neuen Allele der 
beiden unterschiedlichen Gene sind miteinander inkompatibel. Daher 
sind die beiden Entwicklungslinien nicht reproduktiv kompatibel 
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22 Artbildung 



Rhogeessa tumida 


Die Ausgangslinie 
besitzt drei akrozen- 
trische Chromo¬ 
somen. 


Die Ausgangspopulation 
zweigt sich in zwei unab¬ 
hängige Linien auf. 


Durch die zentrische Fusion der Chromo¬ 
somen 1 und 2 entsteht zwar ein neues, 
metazentrisches Chromosom, aber die 
Chromosomenpaarung bei der Meiose 
wird dadurch nicht beeinträchtigt. 


Die Fusion von 
Chromosom 1 
und 2 wird fixiert. 






Bei Hybriden kann keine 
normale Chromosomen¬ 
paarung erfolgen. 






Eine andere zentrische Fusion der 
Chromosomen 2 und 3 beeinträchtigt die 
Chromosomenpaarung ebenfalls nicht. 

\ --_- J 


Die Fusion von 
Chromosom 2 
und 3 wird fixiert. 

V V 


Abb. 22.4 Artbildung durch zentrische Fusion von Chromosomen. Bei dieser auf Chromosomen angewendeten Version des Dobzhansky- 
Muller-Modells der Artbildung treten in zwei Schwesterlinien jeweils unabhängige zentrische Fusionen akrozentrischer Chromosomen auf. Keine 
der zentrischen Fusionen verursacht alleine Schwierigkeiten bei der Meiose, ganz gleich, ob die Fusion in nur einem Chromosom oder in den 
beiden Chromosomen eines Paares erfolgt. Nach Fixierung der unterschiedlichen Fusionen in jeder der Linien erweisen sich die Fi -Hybriden der 
beiden Linien jedoch als unfruchtbar, weil sich die drei verschiedenen, an diesen zentrischen Fusionen beteiligten Chromosomen bei den Hybriden 
nicht normal aneinanderlagern können. Die meisten Arten der Fledermausgattung Rhogeessa unterscheiden sich durch solche zentrischen Fusionen 
voneinander (akrozentrisch: Centromer am Ende der Chromatiden; metazentrisch: Centromer in der Mitte) 


Activity 22.1 Speciation Simulation 

www.Lifel le.com/ac22. 1 

Das Dobzhansky-Muller-Modell der genetischen Inkompatibi¬ 
lität ist eigentlich recht einfach. Als Erstes wird angenommen, 
dass eine zusammenhängende Ausgangspopulation in zwei ge¬ 
trennte Tochterpopulationen aufgespalten wird (beispielsweise 
durch die Auffaltung eines neuen Gebirgszugs), die sich dann 
als unabhängige Linien weiterentwickeln. In einer der so ge¬ 
bildeten Populationen entsteht ein neues Allel ( A ) und wird 
üxiert (►Abb. 22.3). In der anderen Linie wird ein anderes 
neues Allel ( B ) an einem anderen Genort (Locus) üxiert. Kei¬ 
nes der beiden neuen Allele an diesen Genorten führt alleine 
zu einem Verlust der reproduktiven Kompatibilität. Allerdings 
sind die beiden neuen Formen dieser unterschiedlichen Gene 
noch nie gemeinsam im selben Individuum oder in derselben 
Population aufgetreten. Bekanntlich müssen die Produkte vieler 
Gene in einem Organismus miteinander als Einheit funktionie¬ 
ren. Es besteht die Möglichkeit, dass die von diesen beiden 
neuen Allelen codierten Proteinformen nicht miteinander kom¬ 


patibel sind. Wenn Individuen der beiden Linien nach dieser 
genetischen Veränderung wieder Zusammenkommen, kann es 
durchaus sein, dass sie sich noch miteinander kreuzen können. 
Die Hybridnachkommen können jedoch eine neue Genkombi¬ 
nation aufweisen, die funktionell unterlegen oder gar letal ist. 
Das wird nicht bei allen neuen Genkombinationen der Fall 
sein. Im Laufe der Zeit häufen sich bei isolierten Linien je¬ 
doch zahlreiche Allelunterschiede an vielen Genorten an. Einige 
Kombinationen dieser differenzierten Gene werden bei den Hy¬ 
briden im Zusammenspiel nicht gut funktionieren. Daher wird 
sich im Laufe der Zeit zwischen den beiden isolierten Linien 
eine genetische Inkompatibilität entwickeln. 

Dieses Modell von Dobzhansky und Müller wird durch zahlrei¬ 
che empirische Beispiele und Experimente gestützt. Es funktio¬ 
niert nicht nur für einzelne Genpaare, sondern auch für manche 
Formen der Neuordnung von Chromosomen. So weisen bei¬ 
spielsweise Glattnasenfledermäuse der Gattung Rhogeessa eine 
beträchtliche Variabilität an zentrischen Fusionen ihrer Chro¬ 
mosomen auf. Der Chromosomensatz der verschiedenen Arten 
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besteht grundsätzlich aus den gleichen Chromosomenarmen, 
bei einigen Arten sind jedoch zwei akrozentrische Chromo¬ 
somen (mit dem Centromer am Ende der beiden Chromatiden) 
am Centromer miteinander verschmolzen und bilden größere, 
metazentrische Chromosomen (mit dem Centromer in der 
Mitte der beiden Chromatiden). Ein Polymorphismus der zen¬ 
trischen Fusion verursacht keine Probleme bei der Meiose, weil 
sich die jeweiligen Chromosomen nach wie vor normal anein- 
anderlagem und gruppieren können. Daher kann eine solche 
zentrische Fusion in einer Linie fixiert werden. Wird jedoch 
in einer zweiten Linie eine andere zentrische Fusion fixiert, so 
können Hybriden von Individuen dieser beiden Linien in der 
Meiose keine normalen Gameten mehr bilden (►Abb. 22.4). 
Die meisten der nahe miteinander verwandten Rhogeessa -Arten 
sind durch unterschiedliche Kombinationen dieser zentrischen 
Fusionen gekennzeichnet und dadurch reproduktiv voneinander 
isoliert. 


Reproduktive Isolation entsteht mit 
zunehmender genetischer Divergenz 
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zunehmende genetische Divergenz 

Abb. 22.5 Mit der genetischen Divergenz nimmt die reproduktive 
Isolation zu. Je stärker sich die Arten eines Artenpaares von Drosophi¬ 
la unterscheiden (x-Achse), desto größer ist ihre reproduktive Isolation 
voneinander (y-Achse). Jeder Punkt repräsentiert den Vergleich ei¬ 
nes Artenpaares. Eine solche positive Korrelation zwischen genetischer 
Distanz und reproduktiver Isolation wurde schon in vielen Pflanzen-, 
Tier- und Pilzgruppen beobachtet 


Wenn sich Artenpaare genetisch auseinanderentwickeln (di¬ 
vergieren), kommt es zu einer zunehmenden reproduktiven 
Isolation voneinander (► Abb. 22.5). Sowohl die Geschwindig¬ 
keit, mit der eine reproduktive Isolation entsteht, als auch die 
Mechanismen, die sie bewirken, sind von Gruppe zu Gruppe 
unterschiedlich. Wie nachgewiesen werden konnte, entwickelt 
sich reproduktive Inkompatibilität in vielen Pflanzen-, Tier- und 
Pilzgruppen graduell - das zeigt, wie langsam sich in einer Linie 
inkompatible Gene ansammeln. In manchen Fällen können bis 
zur vollständigen reproduktiven Isolation Millionen von Jahren 
vergehen. Allerdings kann in anderen Fällen (etwa bei den be¬ 
schriebenen Chromosomenfusionen von Rhogeessa) auch schon 
innerhalb weniger Generationen eine reproduktive Isolation ent¬ 
stehen. 

_ 7_ 

Frage zu ►Abb. 22.5: Warum könnten manche genetisch ähn¬ 
liche Artenpaare einen hohen Grad an reproduktiver Isolation 
zeigen? 


Eine partielle reproduktive Isolation hat sich bei vielen vom 
Menschen künstlich isolierten Pflanzensorten entwickelt. Im 
Jahr 1835 sammelte Thomas Drummond die Samen einer in 
Texas neu entdeckten Phlox-Art und schickte diese an verschie¬ 
dene Gärtnereien in Europa. Die europäischen Pflanzenzüchter 
kultivierten aus Drummonds Phlox mehr als 200 reinrassige 
Sorten mit unterschiedlich großen Blüten, verschiedener Blü¬ 
tenfarbe und Wuchsform. Die Pflanzenzüchter selektierten nicht 
direkt auf reproduktive Inkompatibilität der einzelnen Sorten. 
Später führten Biologen jedoch Experimente durch, in denen 
sie die Sorten kreuzten und anschließend die Samenproduktion 
ermittelten und verglichen. Dabei fanden sie heraus, dass sich 
die reproduktive Kompatibilität je nach Kreuzung um 14-50% 
verringert hatte - obgleich die Sorten weniger als zwei Jahrhun¬ 
derte voneinander isoliert waren. 


22.2 Wiederholung 

Wenn zwei Teilpopulationen durch irgendeine Barriere 
isoliert werden, sodass der Genfluss unterbrochen wird, 
beginnen sie sich genetisch auseinanderzuentwickeln. Mit 
dem Dobzhansky-Muller-Modell lässt sich beschreiben, 
wie neue Allele oder Chromosomenanordnungen, die in 
den beiden Tochterlinien entstehen, zu einer genetischen 
Inkompatibilität und damit zu reproduktiver Isolation der 
beiden Linien führen können. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand des Dobzhansky-Muller-Modells Rückschlüs¬ 
se und Folgerungen ziehen können. 

■ Daten von zwei Population daraufhin beurteilen kön¬ 
nen, ob zwischen diesen Populationen eine reproduk¬ 
tive Isolation besteht. 


_ 7 _ 

1. Dem Dobzhansky-Muller-Modell zufolge führt eine Diver¬ 
genz zwischen Allelen an unterschiedlichen Genorten zu 
einer genetischen Inkompatibilität von Arten. Warum gilt 
eine genetische Inkompatibilität zwischen zwei Allelen am 
gleichen Genort als weniger wahrscheinlich? 

2. Warum verursachen manche Kombinationen zentrischer Fu¬ 
sionen Probleme bei der Meiose? Versuchen Sie grafisch 
darzustellen, was bei der Meiose einem Hybrid der divergen¬ 
ten Linien von ► Abb. 22.4 passieren wird. 

3. Nehmen Sie an, die reproduktive Isolation, wie Sie sie bei 
den Phlox-S orten gesehen haben, resultiere aus letalen Kom¬ 
binationen inkompatibler Allele an mehreren Genorten bei 
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den verschiedenen Sorten. Warum könnte die zwischen die¬ 
sen Sorten beobachtete reproduktive Isolation ausgehend von 
dieser Annahme nur partiell statt vollständig sein? 


Sie haben nun gesehen, wie die Aufspaltung einer Ausgangspo¬ 
pulation in den Tochterpopulationen zu genetischer Divergenz 
und reproduktiver Inkompatibilität führen kann. Als Nächstes 
werden Sie erfahren, wie es überhaupt erst zur Auftrennung in 
verschiedene Abstammungslinien kommen kann. 


22.3 Artbildung kann durch 
geographische Isolation, 
aber auch sympatrisch erfolgen 

Viele Biologen, die sich mit der Artbildung befassen, haben 
ihr Hauptaugenmerk auf geographische Prozesse gelegt, welche 
zur Aufspaltung einer Ausgangsart führen können. Die Auftren¬ 
nung des geographischen Verbreitungsgebiets einer Spezies ist 
die naheliegende, aber keineswegs die einzige Ursache einer 
solchen Aufspaltung. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Artbildung kann allopatrisch (also durch räumliche Auftrennung 
einer Population) oder sympatrisch (durch disruptive Selektion 
oder Polyploidie) erfolgen. 


Physikalische Barrieren bewirken 
eine allopatrische Artbildung 


Von allopatrischer Artbildung bzw. allopatrischer Spezia- 
tion (vom griechischen allos für „andere“ und patria für 
„Heimat“) spricht man, wenn eine Population durch eine phy¬ 
sikalische Barriere aufgetrennt wird. Man geht davon aus, dass 
die allopatrische Artbildung bei den meisten Organismengrup¬ 
pen die vorherrschende Form der Speziation ist. Eine solche 
physikalische Barriere, die das Verbreitungsgebiet einer Art un¬ 
terteilt, kann für terrestrische Organismen ein Gewässer oder ein 
Gebirgszug sein, für aquatische Organismen trockenes Land - 
mit anderen Worten, jegliches für diese Arten unbewohnbare 


Abb. 22.6 Allopatrische Artbildung. Zur allopatrischen Speziation 
kann es kommen, wenn eine Ausgangspopulation durch eine physika¬ 
lische Barriere in zwei getrennte Tochterpopulationen aufgetrennt wird 
und Letztere sich dann auseinanderentwickeln, a Im Pliozän (vor rund 
5,3-2,6 Mio. Jahren) waren zahlreiche Fischarten der Fließgewässer im 
gesamten zentralen Hochland Nordamerikas verbreitet, b Durch die 
voranschreitende Vergletscherung im Pleistozän (vor etwa 2,6 Mio. bis 
10.000 Jahren) wurden die Fischpopulationen in den Ozark und Ouachi- 
ta Mountains im Westen von den Fischpopulationen der Appalachen im 
Osten isoliert. Als Folge dieser Trennung entwickelten sich zahlreiche 
Arten auseinander, darunter auch die Vorfahren der hier abgebildeten 
vier Schwesterartenpaare ► 


Habitat. Bilden können sich solche Barrieren durch Konti¬ 
nentalverschiebung, Ansteigen oder Fallen des Meeresspiegels, 
Vorrücken oder Rückzug von Gletschern oder durch Klimaver¬ 
änderungen. Oftmals, jedoch nicht immer, handelt es sich bei 
den Populationen, die durch solche Barrieren getrennt werden, 


a Verbreitung von Fischen der Fließgewässer im Pliozän 



Vor der Vergletscherung waren 
die Vorfahren jedes der Arten¬ 
paare (A, B, C, D) im gesamten 
zentralen Hochland verbreitet. 


zentrales Hochland 


b Verbreitung von Fischen der Fließgewässer im Pleistozän 


Durch die Verglet¬ 
scherung erfolgte im 
zentralen Hochland 
eine Auftrennung, 
durch die zahlreiche 
Populationen aufge- ozark 

spalten wurden. Mo jnta 

Ouachita 
Mountains 


maximales Vorrücken 
der Gletscher 
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um große Populationen. Die aus solchen Ausgangspopulationen 
hervorgehenden Linien entwickeln dann aus verschiedensten 
Gründen Unterschiede, etwa durch Mutationen, Gendrift und 
Anpassungen an die unterschiedlichen Umwelten in den bei¬ 
den Gebieten. Infolgedessen können auf den beiden Seiten 
einer geographischen Barriere nahe verwandte Schwesterarten 
Vorkommen - also die jeweils nächsten Verwandten der be¬ 
treffenden Spezies. Ein Beispiel für eine solche geographische 
Barriere, die zur Entstehung zahlreicher Schwesterarten führ¬ 
te, war die Vergletscherung im Pleistozän. Hierdurch wurden 
beispielsweise Fließgewässer im östlichen Hochland der Appa¬ 
lachen in Nordamerika von Fließgewässen in den Ozark und 
Ouachita Mountains voneinander isoliert (► Abb. 22.6). Diese 
Auftrennung hatte zur Folge, dass unter den isolierten Linien 
der Bewohner dieser Fließgewässer parallel zahlreiche Artbil¬ 
dungsereignisse stattfanden. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 22.6: Warum blieben die Fischarten in den 
Ozark und Ouachita Mountains nach Rückzug der Gletscher von 
denen in den Appalachen reproduktiv isoliert? 


Animation 22.1 Speciation Mechanisms 

www.Lifel le.com/a22. 1 

Zu allopatrischer Speziation kann es auch kommen, wenn einige 
Mitglieder einer Population eine bestehende Barriere überwin¬ 
den und eine neue, isolierte Population gründen. Viele der mehr 
als 800 Taufliegenarten der Gattung Drosophila auf den Hawaii- 
Inseln sind auf eine einzige Insel beschränkt. Bei diesen Arten 
handelt es sich nachweislich um Abkömmlinge neuer Popula¬ 
tionen, gegründet von Individuen, die sich von Insel zu Insel 
ausbreiteten; denn wie festgestellt wurde, ist die nächste Ver¬ 
wandte einer Art oftmals eine Spezies auf einer Nachbarinsel 
und nicht eine Art auf der gleichen Insel. Nach Einschätzung 
von Biologen, welche die Chromosomen dieser Taufliegenarten 
untersucht haben, ist die Speziation innerhalb dieser Drosophi- 
la -Gruppe eine Folge von mindestens 45 solchen Gründer¬ 
effekten (► Abb. 22.7). 

Die Finkenarten der Galapagosinseln, einer 1000 km vor der 
Küste von Ecuador gelegenen Inselgruppe, stellen eines der 
bekanntesten Beispiele für eine allopatrische Speziation dar. 
Die Galapagos- oder Darwinfinken - wie sie auch heißen, 
weil Darwin sie als erster Wissenschaftler erforschte - gingen 
auf Galapagos aus einer einzigen südamerikanischen Art her¬ 
vor, welche die Inseln besiedelte. Heute unterscheiden sich die 
Arten von Galapagos alle nicht nur deutlich von ihrem nächs¬ 
ten Verwandten auf dem Festland, sondern auch untereinander 
(►Abb. 22.8). Die einzelnen Inseln liegen weit genug vonein¬ 
ander entfernt, dass die Finken sich nur selten zwischen ihnen 
ausbreiten. Außerdem unterscheiden sich die Umweltbedingun¬ 
gen von Insel zu Insel recht deutlich. Einige Inseln sind relativ 
flach und trocken, auf anderen gibt es bewaldete Berghänge. 
Die Schwesterlinien auf den verschiedenen Inseln haben sich 
über Hunderttausende von Jahren hinweg auseinanderentwi¬ 
ckelt; so sind in den unterschiedlichen Umwelten dieser Inseln 
ganz unterschiedliche Emährungsspezialisierungen entstanden. 



Abb. 22.7 Gründereffekte führen zu allopatrischer Artbildung. Die 

große Zahl bestimmter Taufliegenarten der Gattung Drosophila auf den 
Hawaii-Inseln ist das Ergebnis von Gründereffekten: Neue Populati¬ 
onen wurden von Individuen gegründet, die sich von Insel zu Insel 
ausbreiteten. Die Inseln sind unterschiedlich alt und entstanden nach¬ 
einander, als die Erdkruste über einen vulkanischen Hotspot driftete 

Zwar fliegen gelegentlich Finken von Insel zu Insel, aber eine 
eingewanderte Finkenpopulation kann sich kaum auf einer an¬ 
deren Insel etablieren. Dazu muss diese neue Umgebung für ihre 
Nahrungsspezialisierung geeignet sein und es darf nicht schon 
eine andere ähnliche Art auf dieser Insel Vorkommen. Auf je¬ 
der der Inseln leben heute eine bis vier Finkenarten. Insgesamt 
unterscheiden Biologen auf der gesamten Inselgruppe zwischen 
14 und 18 Spezies. 


Sympatrische Artbildung erfolgt 
ohne physikalische Barrieren 

In der Regel ist für die Artbildung eine geographische Isolati¬ 
on erforderlich, unter bestimmten Umständen kann es jedoch 
auch ohne eine physikalische Barriere zu einer Speziation kom¬ 
men. Eine Artbildung ohne physikalische Isolation bezeichnet 
man als sympatrische Artbildung oder sympatrische Spezia¬ 
tion (vom griechischen sym für „zusammen mit“). Wie kann 
es überhaupt zu einer solchen Artbildung kommen? Wie kann 
angesichts der Tatsache, dass es sich bei der Artbildung gewöhn¬ 
lich um einen graduellen Prozess handelt, eine reproduktive 
Isolation entstehen, wenn die Individuen häufig die Gelegenheit 
haben, sich miteinander zu paaren? 

Disruptive Selektion Eine sympatrische Artbildung kann 
mit einigen Formen der disruptiven Selektion einhergehen 
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gemeinsamer Vorfahre 
vom süd¬ 
amerikanischen Festland 


Mehrfach evolvierte ein Wandel 
der Ernährung vom Pflanzen- 
zum Insektenfresser. Insekten¬ 
fressende Linien sind orange 
dargestellt, die pflanzenfressen¬ 
den blau. 



Waldsängerfinken fangen 
mit raschen Bewegungen 
Insekten von Pflanzen. 


Galapagos- b 

insein pi "“> “ archena 

Genovesa 

Santiago 

Santa Cruz 

Fernandi 

*** * J? 

Santa Fe 



Isabela Tortuga 

o 

Santa Maria 


San Cristobal 


Grundfinken 

Die Schnäbel dieser Samenfresser 
sind daran angepasst, Samen zu ernten 
und zu knacken. 


Der klobige Schnabel des 
Dickschnabel-Darwinfinks 
ist daran angepasst, Knos¬ 
pen von Zweigen abzu¬ 
brechen. 


Der Kokosfink ist genau 
wie die Waldsängerfinken 
ein generalisierter Insek¬ 
tenfresser. 


Der Spitzschnabelgrund¬ 
fink kann mit seinem 
leicht verdickten Schna¬ 
bel Samen ernten und 
knacken. 


Mehrere Baumfinken¬ 
arten können mit ihrem 
mächtigen Schnabel 
Spalten im Holz frei- 
legen und gelangen so 
an die darin ver¬ 
steckten Insekten. 


Der Spechtfink 
spürt mit seinem 
langen Schnabel in 
Totholz, Ritzen und 
Rinde Insekten auf. 


Die kleineren 
Grundfinken 
haben sich auf 
kleinere Samen 
spezialisiert. 


Die großschnä- 
beligen Grund¬ 
finken sind in der 
Lage, große, harte 
Samen zu knacken. 


Kaktusgrundfinken 
öffnen geschickt die 
Früchte von Kakteen 
und gelangen so an 
die Samen. 


Abb. 22.8 Allopatrische Artbildung bei Darwinfinken. Aus den Nachfahren der südamerikanischen Finkenart, die vor mehreren Millionen 
Jahren die Galapagosinseln besiedelte, gingen viele verschiedene Spezies hervor. Die Schnäbel dieser Arten sind jeweils an eine unterschiedliche 


Ernährung aus Knospen, Samen oder Insekten angepasst 

(► Abschn. 20.4), wenn Individuen mit bestimmten Genotypen 
für die Paarung eine Präferenz für unterschiedliche Mikro¬ 
habitate zeigen. Eine solche sympatrische Speziation durch 
disruptive Selektion erfolgt offensichtlich beispielsweise bei der 
Apfelfruchtfliege (.Rhagoletis pomonella ) im Osten von Nord¬ 


amerika. Bis Mitte des 19. Jahrhunderts fanden Balz, Paarung 
und Eiablage dieser Fruchtfliegenart ausschließlich auf Weiß¬ 
domfrüchten statt. Vor ungefähr 150 Jahren begannen einige 
Apfelfruchtfliegen, ihre Eier an Äpfeln abzulegen, welche die 
europäischen Einwanderer in das östliche Nordamerika mitge- 
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bracht hatten. Apfelbäume sind nah mit Weißdorn verwandt, 
aber die Früchte verströmen einen anderen Duft; außerdem rei¬ 
fen Äpfel früher als die Früchte des Weißdorns. So kam es, dass 
einige früh geschlüpfte Rhagoletis -Weibchen ihre Eier an Äp¬ 
feln ablegten. Mit der Zeit entwickelte sich dann bei den früh 
schlüpfenden Insekten eine genetische Präferenz für den Duft 
von Äpfeln. Wenn die Nachkommen dieser Fliegen zur Paarung 
und Eiablage Äpfel aufsuchten, paarten sie sich dort mit anderen 
auf Äpfeln geschlüpften Fliegen, welche die gleichen Präferen¬ 
zen zeigten. 

Heute befinden sich die beiden Gruppen von Rhagoletis pomo- 
nella im Osten der USA offenbar auf dem Weg zu getrennten 
Arten. Bei der einen Gruppe erfolgen Paarung und Eiablage 
hauptsächlich auf Weißdornfrüchten, bei der anderen auf Äp¬ 
feln. Zwischen den beiden in der Entstehung befindlichen Arten 
besteht teilweise eine reproduktive Isolation, weil sie sich über¬ 
wiegend mit Individuen paaren, die sich als Larven von den 
gleichen Früchten ernährten, und weil sie zu verschiedenen 
Zeiten des Jahres aus der Puppenhülle schlüpfen. Zusätzlich 
wachsen die Larven der auf Äpfel spezialisierten Fliegen inzwi¬ 
schen in den Äpfeln viel schneller heran, als dies ursprünglich 


der Fall war. Möglicherweise ist eine sympatrische Artbildung 
durch eine solche Spezialisierung auf eine bestimmte Wirts¬ 
pflanze unter Insekten weit verbreitet, denn viele Insektenarten 
ernähren sich nur von einer einzigen Pflanzenart. 

Polyploidie Am häufigsten erfolgt sympatrische Artbildung 
durch Polyploidie - durch die Erhöhung der Anzahl der Chro¬ 
mosomensätze bei einem Individuum. Polyploidie kann entwe¬ 
der durch Chromosomenduplikation bei nur einer Art entstehen 
(Autopolyploidie) oder durch Kombination der Chromosomen 
zweier verschiedener Arten (Allopolyploidie). 

Ein autopolyploides Individuum entsteht, wenn beispielswei¬ 
se zwei nicht reduzierte diploide Gameten (also mit je einem 
doppelten Chromosomensatz) miteinander verschmelzen und 
so ein tetraploides Individuum (vierfacher Chromosomensatz) 
bilden. Tetraploide und diploide Individuen derselben Art sind 
reproduktiv voneinander isoliert, weil ihre Hybridnachkommen 
triploid sind. Selbst wenn diese Nachkommen überleben, sind 
sie in der Regel steril. Sie können keine normalen Game¬ 
ten produzieren, weil sich ihre Chromosomen in der Meiose 
nicht gleichmäßig verteilen (► Abb. 22.9). Daher kann ein te- 


Abb. 22.9 Tetraploide werden von ihren di¬ 
ploiden Vorfahren reproduktiv isoliert. Selbst 
wenn die triploiden Nachkommen eines diploiden 
und eines tetraploiden Elternindividuums überle¬ 
ben und die Geschlechtsreife erreichen, enthalten 
die meisten von ihnen produzierten Gameten eine 
aneuploide (unausgewogene) Zahl von Chromo¬ 
somen. Die triploiden Individuen sind deshalb 
zwangsläufig steril. (Der Einfachheit halber sind 
in der Abbildung nur drei homologe Chromo¬ 
somen dargestellt; die meisten Arten besitzen 
jedoch weitaus mehr Chromosomen, sodass aus¬ 
gesprochen selten Gameten gebildet werden, die 
zu lebensfähigen Zygoten führen) 
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Das diploide 

Elternindividuum 
besitzt zwei Ko¬ 
pien jedes 

Chromosoms. 
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Elternindividuum 
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pien jedes 

Chromosoms. 

v y 


haploide Gameten 

(mit einer Kopie 
jedes Chromosoms) 


l 


Meiose 


l 
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Die meisten Gameten, die 
von den triploiden Hybri¬ 
den produziert werden, 
sind für die Fortpflanzung 
ungeeignet, weil sie nicht 
die richtige Zahl von 
Chromosomen aufweisen. 
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traploides Individuum bei einer Kreuzung mit einem diploiden 
Individuum keine fortpflanzungsfähigen Nachkommen hervor¬ 
bringen - möglich ist dies allerdings bei einer Selbstbefruchtung 
oder einer Kreuzung mit einem anderen tetraploiden Individu¬ 
um. Somit kann Polyploidie innerhalb von zwei Generationen 
zu einer vollständigen reproduktiven Isolation führen - eine be¬ 
deutende Ausnahme der allgemeinen Regel, dass es sich bei der 
Artbildung um einen graduellen Prozess handelt. 

Allopolyploide können entstehen, wenn sich Individuen zweier 
verschiedener (aber nah verwandter) Arten kreuzen. Eine solche 
Hybridisierung führt häufig dazu, dass die normale Meiose ge¬ 
stört ist, was wiederum eine Verdopplung der Chromosomen zur 
Folge haben kann. Allopolyploide sind häufig fruchtbar, weil es 
zu jedem Chromosom einen nahezu identischen Partner gibt, mit 
dem es sich während der Meiose zusammenlagem kann. 

Von besonderer Bedeutung war die Artbildung durch Poly¬ 
ploidie für die Evolution der Pflanzen, aber sie hat auch bei 
Tieren zur Speziation beigetragen (etwa bei den Laubfröschen 
in ► Abb. 22.2). Nach Schätzungen von Botanikern entstanden 
rund 70% der Blütenpflanzenarten und 95% der Farnspezies 
durch eine Polyploidisierung in jüngerer Zeit. Einige davon gin¬ 
gen aus einer Hybridisierung zweier verschiedener Arten mit 
anschließender Chromosomenduplikation und Selbstbefruch¬ 
tung hervor. Andere Arten entwickelten sich durch Divergenz 
von polyploiden Vorfahren, sodass die neuen Arten doppelte 
Chromosomensätze wie ihre Vorfahren aufwiesen. Bei Pflanzen 
entstehen neue Arten vermutlich viel leichter durch Polyploidie 
als bei Tieren, weil sich viele Pflanzen durch Selbstbefruch¬ 
tung fortpflanzen können. Entsteht die Polyploidie bei mehreren 
Nachkommen eines einzigen Elternindividuums, so können sich 
die „Geschwister“ zudem gegenseitig befruchten. 

22.3 Wiederholung 

Zur allopatrischen Artbildung kommt es infolge der Auf¬ 
trennung von Populationen durch geographische Barrie¬ 
ren. Bei den meisten Organismengruppen bildet sie die 
vorherrschende Form der Speziation. Eine sympatrische 
Artbildung kann auch infolge einer disruptiven Selektion 
auftreten, die zu einer ökologischen Isolation führt. Po¬ 
lyploidie ist jedoch die häufigste Ursache sympatrischer 
Artbildung. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die an den verschiedenen Formen der Artbildung be¬ 
teiligten Schritte vergleichend gegenüber stellen kön¬ 
nen. 

■ aufbauend auf dem Verständnis des Prozesses der 
allopatrischen Artbildung Schlussfolgerungen ziehen 
können. 

■ die Zusammenhänge zwischen geographischer Isolati¬ 
on und Artbildung grafisch darstellen und die Daten so 


interpretieren können, dass sich dadurch Vorhersagen 
treffen und stützen lassen. 


_ ? _ 

1. Erläutern Sie, wie es innerhalb von nur zwei Generationen 
zur Artbildung durch Polyploidie kommen kann. 

2. Allopatrische Artbildung ist bekanntlich die vorherrschende 
Form der Speziation. Welche Vorhersage können Sie ange¬ 
sichts dieser Tatsache über die geographische Verbreitung 
zahlreicher nahe verwandter Arten treffen? Weicht Ihre Ant¬ 
wort für sesshafte Arten von der für sehr mobile Arten ab? 

3. Die in dem Stammbaum in ►Abb. 22.8 dargestellten Ar¬ 
ten der Darwinfinken sind alle in den vergangenen 3 Mio. 
Jahren auf den Galapagosinseln evolviert. Mithilfe von mo¬ 
lekularen Uhren (► Abschn. 21.3) hat man die verschiede¬ 
nen Artbildungsereignisse dieser Phylogenie zeitlich datiert. 
Mittels geologischer Techniken zur Altersbestimmung von 
Gesteinsproben (►Abschn. 24.1) konnte man das Alter der 
verschiedenen Inseln des Galapagosarchipels herausfinden. 
In der ► Tabelle ist für verschiedene Zeitpunkte während der 
letzten 4 Mio. Jahre die jeweilige Zahl der Darwinfinkenarten 
und die Anzahl der damals existierenden Inseln des Archipels 
dargestellt. 

Zeit (Mio. Jahre) Zahl der Inseln Zahl der Finkenarten 

0,25 18 14 

0,50 18 9 

0,75 9 7 

1,00 6 5 

2,00 4 3 

3,00 4 1 

4,00 3 0 

a. Tragen Sie die Zahl der Darwinfinkenarten und die Zahl 
der Inseln des Galapagosarchipels (abhängige Variablen) 
gegen die Zeit auf (unabhängige Variable). 

b. Stehen die Daten mit der Hypothese in Einklang, dass die 
Isolation von Populationen auf neu entstandenen Inseln mit 
der Artbildung in dieser Vogelgruppe korreliert? Warum 
oder warum nicht? 

c. Wird die Artbildung durch geographische Isolation bei den 
Darwinfinken Ihrer Meinung nach auch dann noch wei¬ 
tergehen, wenn von nun an im Galapagosarchipel keine 
weiteren Inseln mehr entstehen? Warum oder warum nicht? 
Welche zusätzlichen Daten könnten Sie sammeln, um Ihre 
Hypothese zu überprüfen (ohne abwarten und beobachten 
zu müssen, ob tatsächlich eine Speziation erfolgt)? 


Bei den meisten der durch eine physikalische Barriere aufge- 
trennten Populationen stellt sich die reproduktive Isolation nur 
langsam und allmählich ein. Was verhindert, dass zwei in der 
Entstehung begriffene Arten wieder miteinander zu einer ein¬ 
zigen Spezies verschmelzen, wenn sie erneut miteinander in 
Kontakt kommen? 
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22.4 Wenn divergierende Arten 
miteinander in Kontakt 
kommen, verstärkt sich die 
reproduktive Isolation 

Ist der Genfluss erst einmal durch eine Barriere unterbrochen, 
beginnt sich, wie in ► Abschn. 22.2 erläutert, durch genetische 
Divergenz eine reproduktive Isolation zu entwickeln. So häu¬ 
fen sich über viele Generationen hinweg in den isolierten Linien 
Unterschiede an, die dazu führen, dass sich die Individuen von 
jeder der beiden Linien mit immer geringerer Wahrscheinlich¬ 
keit erfolgreich mit Individuen der jeweils anderen kreuzen, 
wenn sie wieder miteinander in Kontakt kommen. Auf diese 
Weise kann als Nebenprodukt der genetischen Veränderungen 
in den beiden divergierenden Linien eine reproduktive Isolation 
entstehen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bei sympatrischer Verbreitung wird eine reproduktive Isolation 
durch die Selektion auf präzygotische Mechanismen verstärkt, 
die eine Hybridisierung verhindern; Ursache für diese Selektion 
sind postzygotische Mechanismen, welche die biologische Fit¬ 
ness der Hybriden verringern. 

■ In Hybridzonen können sowohl Nachkommen der beiden hybri¬ 
disierenden Arten als auch Nachkommen von Hybridindividuen 
Vorkommen. 

Sofern die reproduktive Isolation noch unvollständig ist, wenn 
zwei entstehende Arten wieder miteinander in Kontakt kom¬ 
men, werden sie wahrscheinlich in gewissem Umfang miteinan¬ 
der hybridisieren. Sofern die Hybridindividuen eine geringere 
biologische Fitness aufweisen als Nicht-Hybriden, wird die 
Selektion Eltern begünstigen, die keine Hybridnachkommen 
produzieren. Unter diesen Bedingungen wird die Selektion zu 
einer Reinforcement genannten Verstärkung von Mechanismen 
führen, welche eine Hybridisierung verhindern. 

Mechanismen, die verhindern, dass eine Hybridisierung statt¬ 
findet, bezeichnet man präzygotische Isolationsmechanismen. 
Solche, die die biologische Fitness der Hybridnachkommen ver¬ 
ringern, nennt man postzygotische Isolationsmechanismen. 
Die postzygotischen Isolationsmechanismen bewirken eine Se¬ 
lektion gegen eine Hybridisierung, was wiederum ein Reinfor¬ 
cement der präzygotischen Isolationsmechanismen nach sich 
zieht. 


Präzygotische Isolationsmechanismen 
verhindern eine Hybridisierung 

Präzygotische Isolationsmechanismen kommen vor der Be¬ 
fruchtung ins Spiel und können eine Hybridisierung auf meh¬ 
reren Wegen verhindern. 



Abb. 22.10 Mechanische Isolation durch Mimikry. Bei vielen Or¬ 
chideenarten wird die reproduktive Isolation durch Blüten aufrecht¬ 
erhalten, die aus sehen und duften wie die Weibchen einer - und 
tatsächlich nur einer - Hummel-, Wespen- oder Bienenart. Ein Männ¬ 
chen der betreffenden Art muss auf der Blüte landen und versuchen, 
sich mit dieser zu paaren. Nur Männchen dieser bestimmten Spezies 
weisen genau den passenden Körperbau auf, um den Pollen der Orchi¬ 
dee einzusammeln und zu übertragen. Die Einschränkungen, die diese 
Methode der Pollenübertragung mit sich bringt, bewirken eine repro¬ 
duktive Isolation der Pflanze gegenüber sonstigen Orchideenarten, die 
wiederum andere Insektenspezies als Bestäuber anlocken. Die beiden 
hier abgebildeten Arten, die Bienenragwurz und die Hellgelbe Erdhum¬ 
mel, sind Akteure einer solchen interspezifischen Wechselbeziehung. 
Weitere Beispiele zeigt ► Abb. 22.13 


Mechanische Isolation Unterschiede in der Größe und im 
Bau der Fortpflanzungsorgane können eine Vereinigung der Ga¬ 
meten verschiedener Arten verhindern. Bei Tieren mit innerer 
Befruchtung kann zum Beispiel die Form der Fortpflanzungs¬ 
organe von Männchen und Weibchen aufeinander abgestimmt 
sein, sodass zwischen Arten mit nicht passenden Organen keine 
Kreuzung möglich ist. Das ist zum Beispiel bei vielen Ar¬ 
thropoden (Gliederfüßern) der Fall. Bei Pflanzen kann an der 
mechanischen Isolation zwischen Arten ein Bestäuber beteiligt 
sein. Beispielsweise sehen die Blüten mancher Orchideen aus 
wie die Weibchen bestimmter Hummelarten und duften auch so 
(►Abb. 22.10). Besucht eine männliche Hummel eine solche 
Blüte und versucht sich mit ihr zu paaren (in der Annahme, es 
handele sich um eine Artgenossin), wird durch dieses Verhalten 
und die passende Anordnung der Staubbeutel und Narben der 
Pollen der Orchidee auf die Hummel übertragen (und umgekehrt 
von der Hummel mitgebrachter Pollen auf die Narbe). Insekten, 
welche die Blüte besuchen, aber keinen Paarungsversuch unter¬ 
nehmen, lösen keine Übertragung von Pollen zwischen Blüte 
und Bestäuber aus. 
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Abb. 22.11 Zeitliche Isolation durch die Fortpflanzungszeiten. 

a Wenn die drei Leopardfroscharten (Gattung Rand) physisch vonein¬ 
ander getrennt leben (allopatrisch), überlappen sich die Höhepunkte 
ihrer Fortpflanzungszeiten, b Wo zwei oder mehr dieser Arten von 
Leopardfröschen das gleiche Gebiet bewohnen (sympatrisch leben), ist 
die Überlappung der Hauptfortpflanzungszeit weitgehend oder gänzlich 
aufgehoben 


Zeitliche Isolation Viele Organismen haben eine charakte¬ 
ristische Fortpflanzungszeit. Wenn sich zwei nahe miteinander 
verwandte Arten zu unterschiedlichen Zeiten des Jahres (oder 
zu verschiedenen Tageszeiten) fortpflanzen, werden die beiden 
kaum eine Gelegenheit haben, sich zu kreuzen. Beispielswei¬ 
se pflanzen sich drei nahe verwandte Leopardfroscharten, die 
in sympatrischen Populationen Vorkommen, jeweils zu ver¬ 
schiedenen Zeiten im Jahr fort (►Abb. 22.11). Trotz einer 
geringfügigen Überlappung der Fortpflanzungszeiten bestehen 
kaum Gelegenheiten zur Hybridisierung. 
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In Gebieten, in denen die beiden 
Arten sympatrisch Vorkommen, 
unterscheiden sich ihre Rufe 
stärker als in Gebieten mit allopa- 
trischer Verbreitung. 


Gastrophryne carolinensis 


Abb. 22.12 Verhaltensisolation durch Paarungsrufe. Die Männchen 
der meisten Froscharten produzieren artspezifische Rufe. Die Rufe der 
beiden hier abgebildeten nahe verwandten Arten von Engmaulfröschen 
unterscheiden sich in ihrer dominanten Frequenz (eine hochfrequen¬ 
te Schallwelle bedingt einen hoch tönenden Ruf, eine niederfrequente 
einen tief tönenden). Weibchen werden durch die Rufe von Männchen 
ihrer eigenen Art angezogen 


die Paarungsrufe männlicher Frösche bei verwandten Arten 
ziemlich rasch auseinander (► Abb. 22.12). Frosch Weibchen re¬ 
agieren auf die Rufe von männlichen Artgenossen, ignorieren 
jedoch die Rufe selbst nahe verwandter Arten. Spinnenmänn¬ 
chen kommen nur zur Paarung, wenn sie eine artspezifische 
Balz aufführen, die sich auch bei nahe verwandten Arten un¬ 
terscheidet. Ein weiteres Beispiel für eine Verhaltensisolation 
ist die in der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination 
Forschung: Rasche Artbildung bei den Buntbarschen in afrika¬ 
nischen Seen“) beschriebene Evolution der Bevorzugung von 
Männchen mit bestimmter Färbung durch die Weibchen der 
Buntbarsche im Malawisee. 

Media-Clip 22.1 Narrowmouth Toads Calling for Mates 


7 
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Frage zu ►Abb. 22.11: Welche Mechanismen der Selektion 
verstärken diesen präzygotischen Isolationsmechanismus in Ge¬ 
bieten mit sympatrischem Vorkommen? 


Verhaltensisolation Individuen können Individuen einer an¬ 
deren Spezies als potenzielle Paarungspartner ablehnen oder 
gar nicht als solche erkennen. Beispielsweise entwickeln sich 


Mitunter wird die Partnerwahl einer Art durch das Verhalten 
von Individuen anderer Spezies beeinflusst. Ob sich zwei Pflan¬ 
zenarten miteinander kreuzen oder nicht, kann beispielsweise 
von den Nahrungspräferenzen ihrer Bestäuber abhängen. Die 
Blütenmerkmale der Pflanzen wie Blütenfarbe und Blütenform 
können die reproduktive Isolation verstärken, denn sie haben 
Einfluss darauf, welche Bestäuber sich von den Blüten an¬ 
gezogen fühlen, oder auch darauf, an welchen Körperstellen 
des Bestäubers der Pollen abgeladen wird. Pflanzen mit hän- 
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genden Blüten werden von Tieren mit anderen körperlichen 
Merkmalen bestäubt als Pflanzen mit aufrecht stehenden Blü¬ 
ten (► Abb. 22.13a,b). Weil jeder Bestäuber andere Blütentypen 
bevorzugt (und an diese angepasst ist), übertragen Bestäuber nur 
selten Pollen zwischen verschiedenen Pflanzenarten. 


Querverweis 

Manchen Pflanzen und ihre Bestäuber haben sich ein¬ 
ander so stark angepasst, dass sich eine wechselseitige 
Abhängigkeit der Beziehung entwickelt hat. Das wird in 
► Abschn. 29.3 näher erläutert. 


Eine solche Isolation durch das Verhalten der Bestäuber zeigt 
sich beispielsweise in den Bergregionen Kaliforniens; hier kom¬ 
men sympatrisch zwei Akeleiarten (Gattung Aquilegia ) vor, die 
Blüten unterschiedlicher Farbe, Form und Orientierung ent¬ 
wickelt haben. A.formosa (►Abb. 22.13c) besitzt nickende 
(herabhängende) Blüten mit kurzen Spornen und wird von Ko¬ 
libris bestäubt. Die heller gefärbten Blüten von A. pubescens 
(►Abb. 22.13d) stehen aufrecht, zeichnen sich durch lange 
Sporne aus und werden von Nachtfaltern aus der Familie der 
Schwärmer bestäubt. Durch diese unterschiedliche Bestäubung 
besteht eine wirkungsvolle reproduktive Isolation zwischen den 
beiden Arten, obwohl sie das gleiche Gebiet besiedeln. 


Habitatisolation Wenn zwei nahe miteinander verwandte 
Arten Präferenzen für bestimmte Habitate als Febensraum oder 
Ort zur Paarung entwickeln, kann es Vorkommen, dass sie wäh¬ 
rend ihrer jeweiligen Fortpflanzungszeit nie direkt miteinander 
in Kontakt kommen. 

Bei den in ►Abschn. 22.3 erwähnten Apfelfruchtfliegen der 
Gattung Rhagoletis im Osten der USA kam es zu einer sol¬ 
chen Habitatisolation, ebenso bei den in der Einleitung zu 
diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Rasche Artbildung 
bei den Buntbarschen in afrikanischen Seen“) beschriebenen 
Buntbarscharten, die sich nach Ankunft im Malawisee an fel¬ 
sige oder sandige Seeabschnitte anpassten. 

Gametische Isolation Unter Umständen können sich die 
Spermienzehen einer Art nicht an die Eizellen einer anderen Art 
anheften, weil diese nicht das passende chemische Signal aus¬ 
senden, oder die Spermienzellen können ihren Zellkern nicht 
in die Eizelle übertragen, weil die beiden Keimzellen chemisch 
nicht miteinander kompatibel sind. Obwohl die Gameten von 
zwei Arten also miteinander in Kontakt kommen, verschmelzen 
sie bei gametischer Isolation niemals zu einer Zygote. 

Besonders wichtig ist eine gametische Isolation für viele was¬ 
serlebende Arten, die ins freie Wasser ablaichen (also ihre 
Gameten direkt in die aquatische Umwelt abgeben). Besonders 
eingehend erforscht worden ist die gametische Isolation bei¬ 
spielsweise bei laichenden Seeigeln. Die Spermien von Seeigeln 


Abb. 22.13 Reproduktive Isolationsmecha¬ 
nismen können durch Wechselbeziehungen 
zwischen verschiedenen Arten zustande 
kommen, a Dieser Kolibri ist durch seinen 
Körperbau und sein Verhalten an die Nek¬ 
tarsuche in nickenden (hängenden) Blüten 
angepasst, b Dieses Taubenschwänzchen 
(Macroglossum stellatarum) aus der Schmet¬ 
terling sfamilie der Schwärmer kann mit 
seinem langen Säugrüssel am besten den 
Nektar aus aufrecht stehenden Blüten sau¬ 
gen. c Die Blüten der Akeleiart Aquilegia 
formosa sind normalerweise hängend und 
werden von Kolibris bestäubt, d Die Blüten 
von A. pubescens hingegen stehen in der Re¬ 
gel aufrecht und werden von Schwärmern 
bestäubt. Zudem verwehren die langen Blü¬ 
tensporne vermutlich anderen potenziellen 
Bestäubern den Zugang zum Nektar 
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Experiment: Die Blütenfarbe verstärkt eine Fortpflanzungsbarriere bei 
Phlox 


Originalliteratur: Levin DA (1985) Evolution 39: 1275-1281 

Die Blüten von Phlox drummondii sind überwiegend rosa gefärbt. In Gebieten, die diese Art 
sympatrisch mit P. cuspidata besiedelt - welche stets rosafarbene Blüten aufweist bilden 
die meisten Exemplare von P. drummondii hingegen rote Blüten. Die meisten Bestäuber 
bevorzugen jeweils Blüten einer bestimmten Farbe. Mit diesem Experiment wollte Donald 
Levin herausfinden, ob die Blütenfarbe eine präzygotische Fortpflanzungsbarriere verstärkt 
und somit die Wahrscheinlichkeit für eine Hybridisierung der beiden Arten verringert. 


Hypothese 


Rot blühende Individuen von P drummondii hybridisieren mit geringerer Wahrscheinlich¬ 
keit mit P. cuspidata als rosa blühende. 


Methode 


1. In ein Gebiet, in dem viele rosafarbene Exemplare von P. cuspidata wuchsen, wurden 
gleich viele rot und rosa blühende Individuen von P. drummondii eingeführt. 



P. cuspidata 


P. drummondii 


2. Nach Ende der Blütezeit wurde untersucht, in welchem Ausmaß eine Hybridisierung 
erfolgt war. Dazu ermittelte man die genetische Zusammensetzung der Samen von 
P. drummondii- Pflanzen beider Farben. 

Ergebnisse 

Von den Samen rosafarbener Individuen von P. drummondii waren 38 % Hybriden mit 
P. cuspidata. Hingegen waren lediglich 13 % der Samen rot blühender Exemplare geneti¬ 
sche Hybriden (► Abb.). 



rosa blühend rot blühend 
Phlox drummondii 
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Schlussfolgerung 

Die Wahrscheinlichkeit einer Kreuzung von P. drummondii und P. cuspidata verringert sich, 
wenn die beiden Arten unterschiedlich gefärbte Blüten aufweisen. 


Blick in die Daten: Die Blütenfarbe verstärkt eine Fortpflanzungsbarriere bei Phlox 


Donald Levin postulierte, dass Phlox drummondii nur an sol¬ 
chen Standorten rote Blüten bildet, wo die Art sympatrisch 
mit der rosa blühenden Spezies P. cuspidata vorkommt, weil 
die Ausbildung von roten Blüten die Hybridisierung zwi¬ 
schen den beiden Arten verringert. Zur Überprüfung dieser 
Hypothese siedelte Levin in ein Gebiet mit zahlreichen rosa 
blühenden P. cuspidata eine jeweils gleichen Anzahl von rot 
und rosa blühenden Individuen von P. drummondii an. Am 
Ende der Blütezeit analysierte er die genetische Zusammen¬ 
setzung der von P. drummondii produzierten Samen. Die Er¬ 
gebnisse sind in der folgenden ► Tabelle zusammengefasst. 

Anzahl der Samen (Nachkommen) 

Morphe (Blütenfarbe) P. drummondii Hybriden gesamt 

rot 181(87%) 27(13%) 208 

rosa 86(62%) 53 (38%) 139 


Aufgaben 

1. Überprüfen Sie den 95-%-Vertrauensbereich (Konfidenz¬ 
intervall) für den Anteil an Hybridsamen bei den rot 
und rosa blühenden Individuen von P. drummondii in der 
Grafik in ► „Experiment: Die Blütenfarbe verstärkt eine 
Fortpflanzungsbarriere bei Phlox“. Wie man den Ver¬ 


trauensbereich berechnet, ist auf zahlreichen Webseiten 
beschrieben, beispielsweise auf www.VassarStats.net, der 
Seite des Vassar College für statistische Berechnungen. 
Wählen Sie auf dieser Seite aus dem Menü links „Pro¬ 
portions“ aus und anschließend „The Confidence Interval 
of a Proportion“. Welche numerischen Werte haben die 
95 - % - Vertrauensbereiche ? 

2. Beachten Sie, dass sich die Anteile der Hybriden unter 
den Samen der rot bzw. rosa blühenden Individuen sig¬ 
nifikant unterscheiden, weil die 95-%-Vertrauensbereiche 
nicht überlappen. Um die Signifikanz dieses Unterschieds 
zu berechnen, können Sie ebenfalls die in Aufgabe 1 an¬ 
gegebene Webseite zurate ziehen. Wählen Sie dieses Mal 
aus dem Menü „Proportions“ den Punkt „Significance of 
the Difference between Two Independent Proportions“. 
Welche Nullhypothese überprüfen Sie in diesem Fall? 
(Schlagen Sie in ► Anhang B nach, wenn Sie Hilfe benö¬ 
tigen.) Falls Ihre Nullhypothese zutreffen sollte, wie hoch 
ist dann der /7-Wert, damit man Ergebnisse erhält, die min¬ 
destens so unterschiedlich sind wie die der beiden Proben? 

3. Auf welche Weise könnte man den Versuchsaufbau die¬ 
ser Studie erweitern oder verbessern? Welche zusätzlichen 
Standorte oder Bedingungen würden Sie für eine Über¬ 
prüfung vorschlagen? Inwiefern könnten Wiederholungen 
oder Kontrollen dazu beitragen, dass die Studie überzeu¬ 
gender wird? 


enthalten ein Protein namens Bindin, das eine Rolle bei der An¬ 
heftung („Bindung“) des Spermiums an die Eizelle spielt. Alle 
untersuchten Seeigelarten produzieren dieses der Erkennung der 
Eizelle dienende Protein, allerdings zeigt die bindincodieren- 
de Gensequenz eine so rasche Divergenz, dass sie artspezifisch 
ist. Da die Spermien ausschließlich an Eizellen der gleichen 
Seeigelart binden können, bleibt eine Hybridisierung zwischen 
verschiedenen Arten aus. 


Postzygotische Isolationsmechanismen führen 
zu einer Selektion gegen eine Hybridisierung 

Genetische Unterschiede, die sich bei zwei divergierenden Lini¬ 
en ansammeln, können die Überlebens- und Fortpflanzungsrate 
der Hybridnachkommen auf verschiedene Weise verringern: 

■ Verringerte Lebensfähigkeit der Hybridzygoten : Es kann Vor¬ 
kommen, dass die Hybridzygoten nicht normal heranreifen 


und entweder während der Entwicklung absterben oder die 
daraus resultierenden Organismen phänotypische Anomalien 
entwickeln, die verhindern, dass sie als Erwachsene fort¬ 
pflanzungsfähig sind. 

■ Verringerte Lebensfähigkeit der adulten Hybriden (Bastard¬ 
sterblichkeit): Bisweilen haben die Hybridnachkommen eine 
geringere Überlebenswahrscheinlichkeit als Nachkommen, 
die nicht durch Hybridisierung entstehen. 

■ Unfruchtbarkeit der Hybriden (Bastardsterilität): Hierbei 
reifen die Hybriden zu unfruchtbaren Erwachsenen heran. 
So sind beispielsweise die Bastarde aus Paarungen zwischen 
Pferd und Esel - Maultiere (Mutter war Pferd) bzw. Maulesel 
(Vater war Pferd) - sterile Tiere. Auch wenn sie ansonsten 
gesund sind, bringen sie selbst keine Nachkommen her. 

Die natürliche Selektion begünstigt die Evolution postzygoti- 
scher Fortpflanzungsbarrieren nicht direkt. Wenn die Hybriden 
jedoch eine geringere biologische Fitness aufweisen, dann wer¬ 
den Individuen, die sich nur mit Individuen ihrer eigenen Spe¬ 
zies paaren, mehr überlebende Nachkommen hinterlassen als 
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solche, die sich mit Individuen anderer Arten kreuzen. Daher ha¬ 
ben all jene Individuen einen Selektionsvorteil, die es vermeiden 
können, sich mit Mitgliedern der anderen Arten zu paaren, und 
jedes Merkmal, das eine solche Vermeidung begünstigt, wird 
gefördert. 

Der Amerikaner Donald Levin hat das Reinforcement präzy- 
gotischer Isolationsmechanismen bei Blüten der Gattung Phlox 
untersucht. Wie er dabei feststellte, haben die meisten In¬ 
dividuen von Phlox drummondii im überwiegenden Teil des 
Verbreitungsgebiets der Art in Texas rosafarbene Blüten. Wo 
P. drummondii allerdings sympatrisch mit der nahe verwandten, 
ebenfalls rosa blühenden Spezies P. cuspidata vorkommt, bilden 
die meisten Individuen von P. drummondii rote Blüten. Es gibt 
keine andere Phlox- Art mit roten Blüten. Wie Ergebnisse eines 
von Levin durchgeführten Experiments zeigten, kann man mit 
dem Konzept des Reinforcement erklären, warum rote Blüten in 
den Gebieten, in denen die beiden Arten sympatrisch Vorkom¬ 
men, begünstigt sind (► „Experiment: Die Blütenfarbe verstärkt 
eine Fortpflanzungsbarriere bei Phlox“). 

Wahrscheinliche Fälle eines solchen Reinforcements werden 
häufig durch einen Vergleich sympatrischer und allopatrischer 
Populationen von Arten nachgewiesen, die sich potenziell kreu¬ 
zen können. Tritt eine solche Verstärkung auf, so sollten sym- 
patrische Populationen nahe verwandter Arten wirksamere prä- 
zygotische Fortpflanzungsbarrieren ausbilden als allopatrische 
Populationen dieser Arten. Wie ►Abb. 22.11 zeigt, überlap¬ 
pen die Fortpflanzungszeiten der sympatrischen Populationen 
verschiedener Leopardfroscharten sehr viel weniger als die ent¬ 
sprechender allopatrischer Populationen. Ähnlich divergieren 
die in ► Abb. 22.12 dargestellten Frequenzen der Paarungsrufe 
der Frösche in sympatrischen Populationen sehr viel stärker als 
in allopatrischen. In beiden Fällen ist offenbar in den Gebieten 
mit sympatrischem Vorkommen eine natürliche Selektion gegen 
eine Hybridisierung erfolgt. 


Bei unvollständiger reproduktiver Isolation 
können sich Hybridzonen bilden 

Solange die reproduktive Isolation noch nicht vollständig aus¬ 
gebildet ist, werden sich nahe verwandte Arten in den Über¬ 
lappung sbereichen ihrer Verbreitungsgebiete kreuzen, wodurch 
eine Hybridzone entsteht. Wenn sich eine Hybridzone neu aus- 
bildet, sind die meisten Hybriden Nachkommen aus Kreuzun¬ 
gen von Individuen der beiden hybridisierenden Arten. In den 
nachfolgenden Generationen findet sich jedoch eine große Viel¬ 
falt von Individuen mit unterschiedlichen Anteilen an Genen 
aus den zwei ursprünglichen Arten. Als Resultat der Hybridi¬ 
sierung über viele Generationen hinweg treten in Hybridzonen 
daher häufig rekombinante Individuen auf (also solche mit neu¬ 
en Allelkombinationen). 

Durch detaillierte genetische Analysen kann man in Erfahrung 
bringen, warum schmale Hybridzonen zwischen den Verbrei¬ 
tungsgebieten von zwei Arten über lange Zeiträume stabil sein 
können. Die Rotbauchunke (. Bombina bombina ) lebt in Ost¬ 
europa, die nah verwandte Gelbbauchunke (. B . variegata) in 



Abb. 22.14 Eine Hybridzone. Die rot hervorgehobene schmale Hy¬ 
bridzone, in der Rotbauchunken und Gelbbauchunken miteinander in 
Kontakt kommen und hybridisieren, ist seit Hunderten von Jahren sta¬ 
bil geblieben 

West- und Südeuropa. Die Verbreitungsgebiete der beiden Ar¬ 
ten überlappen in einer langen schmalen Zone, die sich über 
4800 km vom Osten Deutschlands bis ans Schwarze Meer er¬ 
streckt (► Abb. 22.14). Hybriden der beiden Arten leiden unter 
zahlreichen Defekten, von denen viele letal sind. Die überle¬ 
benden Hybriden weisen oftmals Skelettanomalien wie Kiefer¬ 
verformungen, mit Wirbeln verschmolzene Rippen oder eine 
reduzierte Zahl von Wirbeln auf. Wissenschaftler haben das 
Schicksal Tausender von Unken aus der Hybridzone verfolgt 
und sind dabei zu dem Schluss gelangt, dass die Bastarde im 
Schnitt nur eine halb so große biologische Fitness aufweisen wie 
die reinblütigen Individuen. Die Hybridzone bleibt schmal, weil 
es eine starke Selektion gegen die Hybriden gibt und weil er¬ 
wachsene Unken nicht weit umherwandem. Die Zone hat sich 
jedoch über Jahrhunderte hinweg erhalten, weil viele Individuen 
beider Arten weiterhin kurze Strecken dort hineinwandern und 
dadurch die Hybridpopulation ständig wieder auf stocken. 

Interessanterweise ist der in Europa heimische Wasserfrosch 
(.Rana „esculenta“), ein Hybrid von Seefrosch ( Rana ridibun- 
da) und Teichfrosch {Rana lessonae), sehr vital und besitzt ein 
recht großes Verbreitungsgebiet. Allerdings bleibt die Vitalität 
seiner Populationen nur erhalten, wenn eine regelmäßige Rück¬ 
kreuzung mit einer der Stammarten erfolgt. Offenbar handelt es 
sich beim Wasserfrosch um eine in der Bildung begriffene Art. 
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22.4 Wiederholung 

Eine reproduktive Isolation kann die Folge prä- oder post- 
zygotischer Isolationsmechanismen sein. Eine geringere 
biologische Fitness von Hybriden kann zu einer Verstär¬ 
kung präzygotischer Isolationsmechanismen führen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Häufigkeit von Hybridisierungen grafisch darstel¬ 
len und die Daten so analysieren können, dass sich 
daraus eine Hypothese über die postzygotische Isola¬ 
tion ableiten lässt. 

■ ein Experiment Vorschlägen können, mit dem sich 
ein bestimmter Isolationsmechanismus erforschen 
lässt. 

■ einen Zusammenhang herstellen können zwischen der 
Breite und Dauerhaftigkeit einer Hybridzone und der 
biologischen Fitness der Hybridnachkommen. 


_ 7 _ 

1. Wie aus ► Abb. 22.11 zu ersehen, überlappen sich die Fort¬ 
pflanzungszeiten der Leopardfroscharten Rana berlandieri 
und R. sphenocephala in Gebieten mit sympatrischem Vor¬ 
kommen in der Regel nicht. Wo die beiden Arten jeweils 
allopatrisch Vorkommen, pflanzen sich beide sowohl im Früh¬ 
jahr als auch im Herbst fort. Wenn in Bereichen, in denen 
sich die Areale der beiden Arten sehr nahe kommen, neue 
Teiche angelegt werden, können Frösche der zuvor allopatri- 
schen Populationen diese neuen Teiche besiedeln und sich in 
ihren sich überschneidenden Fortpflanzungszeiten kreuzen. 
Stellen Sie sich vor, Sie hätten Daten zur Hybridisierung 
dieser beiden Arten gesammelt und in einer Tabelle zu¬ 
sammengestellt. Dazu hätten Sie aus einem neu angelegten 
Teich nach einer ersten Fortpflanzungssaison zwei Jahre lang 
jeweils im Frühling verschiedene EntwicklungsStadien der 
Frösche und Kaulquappen gefangen. Bearbeiten Sie anhand 
der Daten in der ► Tabelle die folgenden Aufgaben: 


Entwicklungsstadium 

R. berlan¬ 
dieri 

R. spheno¬ 
cephala 

Fi- 

Hybriden 

frisch geschlüpfte Kaulquappen 
(Frühling, 1. Jahr) 

155 

125 

238 

ältere Kaulquappen 
(Sommer, 1. Jahr) 

45 

55 

64 

frisch verwandelte Jungfrösche 
(Herbst, 1. Jahr) 

32 

42 

15 

ausgewachsene Frösche 

10 

15 

1 


(2. Jahr) 

a. Zeichnen Sie für jedes der vier EntwicklungsStadien ein 
Kreisdiagramm, das die jeweiligen Anteile der beiden 
Arten und den Anteil der Hybriden in jedem Stadium wie¬ 
dergibt. 


b. Was sind mögliche Ursachen für die unterschiedlichen 
Anteile der Hybriden in den verschiedenen Entwicklungs¬ 
stadien? Überlegen Sie, welche postzygotischen Isolations¬ 
mechanismen mit Ihren Daten in Einklang stehen. 

c. Welche Verschiebung der Laichzeiten würden Sie im Laufe 
der Zeit bei den beiden Arten an diesem Teich erwarten und 
warum? Inwiefern werden sich künftige Kreisdiagramme 
von denen unterscheiden, die Sie für die Daten oben erstellt 
haben, sollten sich Ihre Vorhersagen über die Laichzeiten 
als richtig erweisen? 

2. Bei den in ►Abb. 22.13 dargestellten Akeleiarten ( Aquile- 
gia ) sind die Orientierung der Blüten und die Länge der 
Sporne mit einem bestimmten Bestäuber assoziiert (Kolibris 
bzw. Schwärmer). Akeleiblüten weisen aber noch weitere 
Unterschiede auf, beispielsweise in der Färbung und ver¬ 
mutlich auch im Duft. Durch was für ein Experiment ließe 
sich herausfinden, anhand welcher Merkmale unterschied¬ 
liche Bestäuber die Blüten der verschiedenen Akeleiarten 
auseinanderhalten? 

3. Warum werden die meisten schmalen Hybridzonen, wie die 
in ► Abb. 22.14 dargestellte zwischen Bombina bombina und 
B. variegata , im Laufe der Zeit nicht breiter? 


Manche Organismengruppen umfassen viele Arten, andere nur 
wenige. In dem relativ kleinen Gebiet der Hawaii-Inseln evol- 
vierten im Laufe von 20 Mio. Jahren Hunderte von Drosophila- 
Arten. Im Gegensatz dazu gibt es auf der Erde nur vier Spezies 
von Pfeilschwanzkrebsen (Xiphosuren) und nur eine einzige 
Ginkgobaumart, obgleich diese beiden Gruppen schon seit meh¬ 
reren Hundert Millionen Jahren existieren. Warum weisen die 
verschiedenen Organismengruppen so unterschiedliche Artbil¬ 
dung sraten auf? 

22.5 Die Artbildungsraten 
in verschiedenen 
Organismengruppen 
sind höchst variabel 

Viele Faktoren beeinflussen, wie wahrscheinlich sich eine Linie 
in zwei oder mehr Arten aufspalten wird. Daher variieren die 
Artbildungsraten (der Anteil existierender Spezies, welcher sich 
in einem bestimmten Zeitraum aufspaltet und neue Arten bildet) 
erheblich zwischen verschiedenen Organismengruppen. Welche 
Faktoren spielen bei der Artbildung eine Rolle? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Aufgrund mehrerer ökologischer und das Verhalten betreffender 
Faktoren variieren die Artbildungsraten in verschiedenen Orga¬ 
nismengruppen. 

■ Die Verfügbarkeit nicht besetzter ökologischer Nischen erhöht 
die Wahrscheinlichkeit, dass es nach einer Besiedlung durch eine 
Gründerart zu einer adaptiven Radiation kommt. 
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22 Artbildung 

Mehrere ökologische und Verhaltensfaktoren 
beeinflussen die Artbildungsraten 


Artbildungsraten können durch zahlreiche Faktoren beeinflusst 
werden, etwa durch die Ernährung, die Komplexität des Verhal¬ 
tens und die Ausbreitungsfähigkeit der jeweiligen Arten. 

Ernährungsspezialisierung Populationen von Arten, die 
sich in ihrer Ernährung stark spezialisiert haben, könnten viel¬ 
leicht eher zur Aufspaltung neigen als solche mit unspezifischer 
Ernährung. Charles Mitter und seine Mitarbeiter wollten die 
Auswirkungen der Ernährung auf die Artbildungsraten unter¬ 
suchen. Dazu verglichen sie den Artenreichtum einiger nahe 
verwandter Gruppen von Wanzen (Heteroptera). Der gemeinsa¬ 
me Vorfahre dieser Gruppen lebte räuberisch und ernährte sich 
von Insekten. Innerhalb der untersuchten Gruppen entwickelte 
sich aber mindestens zweimal unabhängig voneinander Herbi- 
vorie, also eine Umstellung auf pflanzliche Nahrung. Herbivore 
Wanzen sind normalerweise auf nur eine oder einige wenige 
nah verwandte Pflanzenarten spezialisiert, während sich räuberi¬ 
sche Wanzen meist von zahlreichen verschiedenen Insektenarten 
ernähren. Daher kann ein hoher Artenreichtum an Nahrungs¬ 
pflanzen eine entsprechend große Artenvielfalt an herbivoren 
Spezialisten nach sich ziehen. Wie die Untersuchung von Mitter 
und seinen Mitarbeitern zeigte, umfassen bei diesen Insekten tat¬ 
sächlich die herbivoren Gruppen sehr viel mehr Arten als die mit 
ihnen verwandten räuberisch lebenden Gruppen (► Abb. 22. 15). 

Bestäubung Bei Pflanzen erfolgt eine raschere Artbildung 
bei solchen, die von Tieren bestäubt werden, als bei windbe¬ 
stäubten Formen. Von Tieren bestäubte Gruppen umfassen im 
Schnitt 2,5-mal so viele Spezies wie verwandte Gruppen mit 
Windbestäubung. Innerhalb der von Tieren bestäubten Pflan¬ 
zen korreliert die Artbildungsrate mit der Spezialisierung der 
Bestäuben Bei Akeleiarten ( Aquilegia ) erfolgte die Evolution 
neuer Arten in Linien mit lang gespornten Nektarblättem drei¬ 
mal schneller als in solchen ohne Sporne. Warum erhöhen diese 
Sporne die Artbildungsrate? Offenbar schränkt der Besitz lan¬ 
ger Sporne die Zahl potenzieller Bestäuberarten ein, welche die 
Blüten besuchen, und erhöht somit die Möglichkeiten für eine 
reproduktive Isolation (► Abb. 22.13). 



Joppeicidae (1 Art) 


Tingidae (1800 Arten) 


Miridae (10.000 Arten) 


Isometopidae (60 Arten) 


Abb. 22.15 Eine Umstellung der Ernährung kann die Bildung neu¬ 
er Arten begünstigen. In Gruppen herbivorer (pflanzenfressender) 
Wanzen ist mehrere Male rascher eine Artbildung erfolgt als in nahe 
verwandten Gruppen räuberisch lebender Wanzen, die sich von anderen 
Insekten ernähren 


Sexuelle Selektion Offenbar führen die Mechanismen der 
sexuellen Selektion (► Abschn. 20.2) ebenfalls zu einer hohen 
Artbildungsrate, wie Sie im Fall der Buntbarsche des Mala¬ 
wisees gesehen haben. Mit die erstaunlichsten Beispiele für 
sexuelle Selektion finden sich bei Vögeln mit polygamem, 
genauer gesagt polygynem Paarungssystem („Vielweiberei“). 
Vogelkundler reisen Tausende von Kilometern weit nach Papua- 
Neuguinea, um dort das Balz verhalten der männlichen Paradies¬ 
vögel zu beobachten. Die Männchen haben ein farbenprächtiges 
Gefieder (►Abb. 22.16a) und sehen völlig anders aus als ih¬ 
re weiblichen Artgenossen - dieses Phänomen bezeichnet man 
als Geschlechtsdimorphismus oder Sexualdimorphismus. Die 
Männchen versammeln sich an bestimmten Balzplätzen, soge¬ 
nannten Leks; dort kommen dann auch die Weibchen zusammen 
und suchen sich ein Männchen als Partner aus. Nach der Paa¬ 
rung verlassen die Weibchen die Balzplätze und bauen ein Nest, 
legen ihre Eier hinein und ziehen ihre Jungen groß, ohne dass ih¬ 
nen die Männchen dabei behilflich sind. Diese bleiben vielmehr 
am Balzplatz und werben um weitere Weibchen. 

Die nächsten Verwandten der Paradiesvögel sind die Manu- 
coden oder Kräuselkrähen (►Abb. 22.16b). Männchen und 
Weibchen der Manucoden unterscheiden sich nur geringfügig 
in Größe und Gefieder (man spricht von Geschlechtsmono¬ 
morphismus). Sie bilden monogame Paarbindungen aus, und 
beide Geschlechter beteiligen sich an der Aufzucht der Jun¬ 
gen. Insgesamt gibt es fünf Arten von Manucoden im Ver- 


a Seleucidis melanoleucus 





Abb. 22.16 Sexuelle Selektion kann zu höheren Artbildungsraten 
führen. Der Fadenhopf (a; das Männchen sitzt oberhalb des Weibchens) 
und die Kräusel-Manucodia oder Kräusel-Paradieskrähe (b) sind nahe 
verwandte Vogelarten aus dem Südpazifik. Die Artbildungsraten sind 
unter den geschlechtsdimorphen, polgamen Paradiesvögeln (33 Arten) 
sehr viel höher als unter den geschlechtsmonomorphen, monogamen 
Manucoden (fünf Arten) 
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gleich zu 33 Paradiesvogelarten. Dieser eine Vergleich würde 
alleine nicht als überzeugender Beleg dafür ausreichen, dass 
bei Vögeln geschlechtsdimorphe Gruppen eine höhere Artbil¬ 
dungsrate aufweisen als monomorphe. Als Biologen jedoch 
sämtliche Beispiele von Vögeln miteinander verglichen, bei de¬ 
nen eine monophyletische Gruppe geschlechtsdimorph und die 
Schwestergruppe monomorph ist, umfassten die Zweige mit 
Geschlechtsdimorphismus meist signifikant mehr Arten. Doch 
welcher Zusammenhang könnte zwischen Geschlechtsdimor¬ 
phismus und einer höheren Artbildungsrate bestehen? 

Tiere mit komplexen, durch sexuelle Selektion entstandenen 
Verhaltensweisen werden eher mit hoher Rate neue Arten bil¬ 
den, weil sie differenziert zwischen potenziellen Geschlechts- 
partnem unterscheiden. Sie können Mitglieder ihrer eigenen 
Art von denen anderer Spezies auseinanderhalten und erkennen 
zudem zwischen ihren Artgenossen subtile Unterschiede hin¬ 
sichtlich Körpergröße, Gestalt, Aussehen und Verhalten. Diese 
Unterscheidungen können erheblichen Einfluss darauf haben, 
welche Individuen sich am erfolgreichsten paaren und Nach¬ 
kommen produzieren, und somit zu einer raschen Evolution 
von auf dem Verhalten beruhenden Isolationsmechanismen zwi¬ 
schen Populationen führen. 

Ausbreitungsfähigkeit Gruppen mit geringer Ausbrei¬ 
tungsfähigkeit weisen in der Regel eine höhere Speziationsrate 
auf als solche, die sich leicht ausbreiten können, denn selbst 
schmale Barrieren können Arten, die ausgesprochen sesshaft 
sind, recht wirksam voneinander trennen. Bis vor Kurzem lebten 
auf den Hawaii-Inseln ungefähr 1000 terrestrische Schnecken¬ 
arten, von denen viele auf ein einzelnes Tal beschränkt waren. 
Aufgrund des geringen Aktionsradius der Schnecken bildeten 
die hohen Bergkämme zwischen den Tälern wirkungsvolle Aus¬ 
breitungsbarrieren. Unglücklicherweise haben die Einführung 
fremder Arten und Veränderungen des Lebensraums dazu ge¬ 
führt, dass die meisten dieser einzigartigen Landschneckenarten 
von Hawaii inzwischen ausgestorben sind. 


Rasche Artbildung kann zu 
einer adaptiven Radiation führen 

Das rasche Hervorgehen einer großen Zahl von Arten aus ei¬ 
ner einzigen Ausgangsart bezeichnet man als Radiation. Solche 
Radiationen erfolgen häufig, wenn eine Art ein neues Gebiet 
besiedelt, etwa eine Inselgruppe, auf der keine anderen na¬ 
he verwandten Spezies Vorkommen; das liegt an der großen 
Zahl unbesetzter ökologischer Nischen. Führt eine solche ra¬ 
sche Artbildung zu einer großen Bandbreite von Arten, die ganz 
unterschiedliche Umwelten besiedeln und diese auch ganz un¬ 
terschiedlich nutzen, dann spricht man von einer adaptiven 
Radiation. 

Einige eindrucksvolle adaptive Radiationen haben sich auf den 
Hawaii-Inseln abgespielt. Neben den 1000 Landschneckenarten 
umfasst die hawaiianische Flora und Fauna 1000 Arten von Blü¬ 
tenpflanzen (Angiospermen), 10.000 Insektenarten sowie über 


100 Vogelarten. Allerdings gab es keine Amphibien, keine ter¬ 
restrischen Reptilien und nur eine heimische Säugetierart - eine 
Fledermaus - auf den Inseln, bis der Mensch weitere Arten 
einführte. Die 10.000 bekannten heimischen Insektenarten von 
Hawaii gingen vermutlich aus nur 400 zugewanderten Spezies 
hervor; sämtliche auf Hawaii heimischen Landvogelarten gehen 
wahrscheinlich auf nur sieben Immigrantenspezies zurück. Wie 
in diesem Kapitel bereits erwähnt, hat eine ähnliche adaptive 
Radiation auf den Galapagosinseln viele Arten von Darwinfin¬ 
ken hervorgebracht, die sich erheblich in der Größe und Form 
ihrer Schnäbel unterscheiden und entsprechend auch jeweils an¬ 
dere Nahrungsquellen nutzen (► Abb. 22.8). 

Ein beeindruckendes Beispiel für eine adaptive Radiation bei 
Pflanzen bilden die 28 unter dem Namen Silber sch wert bekann¬ 
ten Korbblütlerarten von Hawaii (►Abb. 22.17). Wie sich bei 
Vergleichen von DNA-Sequenzen gezeigt hat, haben diese Ar¬ 
ten mit der Ölmadie von der Pazifikküste Nordamerikas einen 
relativ jungen gemeinsamen Vorfahren. Während es sich bei 
sämtlichen Ölmadien vom Festland um kleine, aufrecht wach¬ 
sende Kräuter handelt (also nichtverholzte Pflanzen wie Madia 
sativa , ►Abb. 22.17), finden sich unter den Silberschwertar¬ 
ten neben aufrechten und kriechenden Kräutern auch Sträucher, 
Bäume und Kletterpflanzen. Die Silberschwertarten bewohnen 
auf den Hawaii-Inseln nahezu alle Habitate von Meereshö¬ 
he bis oberhalb der Baumgrenze in den Bergen. Trotz ihrer 
erstaunlichen morphologischen Vielfalt sind die Silberschwert¬ 
arten einander aber genetisch sehr ähnlich geblieben. 

Die Silberschwertarten von Hawaii sind hinsichtlich ihrer Größe 
und Wuchsform vielgestaltiger als die Ölmadien vom Festland, 
weil ihre Vorfahren zunächst auf Inseln gelangten, die von nur 
sehr wenigen Pflanzenarten besiedelt waren. Insbesondere gab 
es hier kaum Bäume und Sträucher, weil solche Pflanzen mit 
großen Samen sich nur selten auf ozeanische Inseln ausbreiten. 
Auf vielen ozeanischen Inseln sind Bäume und Sträucher aus 
nichtverholzten Vorfahren hervorgegangen. Auf dem Festland 
hingegen wachsen die Ölmadien in Lebensgemeinschaften, in 
denen auch Baum- und Straucharten aus Linien mit einer lan¬ 
gen Stammesgeschichte vertreten sind. In diesen Lebensräumen 
hatten also schon andere die Gelegenheit genutzt, die für Bäume 
geeigneten ökologischen Nischen zu besetzen. 

22.5 Wiederholung 

Ernährungsspezialisierungen, spezialisierte Bestäuber, 
sexuelle Selektion und geringe Ausbreitungsfähigkeit ge¬ 
hen mit einer hohen Artbildungsrate einher. Freie ökolo¬ 
gische Nischen bieten Gelegenheiten für adaptive Radia¬ 
tionen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, welche Faktoren sich in der Regel 
auf die Artbildungsraten auswirken. 

■ ausführen können, welche Bedingungen eine adaptive 
Radiation begünstigen. 


Teil VI 
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22 Artbildung 

Madia sativa (Ölmadie) 




Argyroxiphium sandwicense 


Wilkesia gymnoxiphium 


Dubautia menziesii 




Abb. 22.17 Rasche Evolution der Silberschwertarten auf Hawaii. Die Silberschwertarten von Hawaii gehören drei nahe verwandten Gattungen 
der Korbblütler an und stammen wahrscheinlich alle von einem gemeinsamen Vorfahren ab. Dieser ähnelte wahrscheinlich der Ölmadie {Madia 
sativa ) und besiedelte Hawaii von der Pazifikküste Nordamerikas her. Die vier hier abgebildeten Pflanzen sind näher miteinander verwandt, als es 
aufgrund ihres Aussehens erscheint 


_ ? _ 

1. Auf welche Weise können die Spezialisierung von Bestäu- 
bem bei Pflanzen und die sexuelle Selektion bei Tieren die 
Artbildungsraten erhöhen? 

2. Warum kommt es häufig dann zu einer adaptiven Radiation, 
wenn eine Gründerart ein isoliertes geographisches Gebiet 
besiedelt? 


Im Laufe von 3,8 Mrd. Jahren hat die Evolution viele Millionen 
Arten hervorgebracht, alle jeweils daran angepasst, in einer be¬ 
stimmten Umwelt zu leben und die dortigen Ressourcen auf eine 
bestimmte Weise zu nutzen. Im nächsten Kapitel werden Sie er¬ 
fahren, welche Prozesse auf molekularer Ebene zur Entstehung 
dieser Vielfalt beigetragen haben. 

Faszination Forschung: Wie können Biologen Experimente 
zur Artbildung durchführen, wenn sich dieser Prozess nor¬ 
malerweise über Tausende oder gar Millionen von Jahren 
erstreckt? 

Einige Aspekte der Artbildung lassen sich auch durch kon¬ 
trollierte Laborexperimente untersuchen und beobachten - 
obwohl sich die Entstehung neuer Arten normalerweise 
über Tausende oder Millionen von Jahren erstreckt und in 
der Regel unter natürlichen Bedingungen wie im Malawi¬ 
see oder im Rahmen von Feldexperimenten erforscht wird, 
beschrieben beispielsweise in ► „Experiment: Die Blü¬ 
tenfarbe verstärkt eine Fortpflanzungsbarriere bei Phlox“. 

In den meisten Fällen werden solche Experimente an Or¬ 
ganismen mit kurzer Generationsdauer durchgeführt, die 
vermutlich relativ rasch evolvieren. 

Bei einem von William Rice und George Salt durchgeführ¬ 
ten Experiment hatten Taufliegen {Drosophila melanogas- 
ter ) die Wahl zwischen Nahrungsquellen in unterschied¬ 


lichen Habitaten. Bei diesen Habitaten, in denen auch die 
Paarung erfolgte, handelte es sich um kleine Glasgefäße an 
verschiedenen Stehen eines Versuchsbehälters (► Abb.). 
Drei Umweltparameter waren in den Glasgefäßen jeweils 
unterschiedlich: erstens das Licht, zweitens die Richtung, 
aus der die Taufliegen hineinfliegen mussten, um an das 
Futter zu gelangen (von oben oder unten) und drittens die 
Konzentration der beiden duftenden Substanzen Ethanol 
und Acetaldehyd. Innerhalb von nur 35 Generationen ent¬ 
stand zwischen den beiden Gruppen von Taufliegen, wel¬ 
che die jeweils unterschiedlichsten Habitate bevorzugten, 
eine reproduktive Isolation, hervorgerufen durch diese ab¬ 
weichenden Präferenzen. 



Evolution im Labor. Für das Experiment zur Evolution von prä- 
zygotischen Evolutionsmechanismen bei Drosophila melanogas- 
ter konstruierten Rice und Salt ein raffiniertes System aus unter¬ 
schiedlichen Habitaten in kleinen Glasgefäßen in einem großen 
Behältnis. Einige Gruppen der Taufliegen entwickelten eine Prä¬ 
ferenz für sehr unterschiedliche Habitate, sodass es innerhalb von 
nur 35 Generationen zu einer reproduktiven Isolation kam 














22.5 Die Artbildungsraten in verschiedenen Organismengruppen sind höchst variabel 


Das Experiment von Rice und Salt (Rice WR, Salt GW 
[1988] Am Nat 131:911-917) veranschaulicht ein Beispiel 
für einen präzygotischen Isolationsmechanismus in Form 
einer Habitatisolation. Obwohl sich die verschiedenen Ha¬ 
bitate alle in dem gleichen Versuchsbehälter befanden und 
die einzelnen Taufliegen problemlos von einem Habitat 
zum nächsten fliegen konnten, wurde die Habitatpräferenz 
von den Eltern an ihre Nachkommen vererbt, und zwi¬ 
schen den Populationen aus den unterschiedlichen Habi¬ 
taten erfolgten keine Kreuzungen. Eine ähnliche Form der 
Habitatisolation führte wahrscheinlich zur ersten Aufspal¬ 
tung der Buntbarsche, die im Malawisee felsige bzw. san¬ 
dige Habitate bevorzugten. In kontrollierten Experimenten 
wie dem hier beschriebenen können Biologen zahlreiche 
Aspekte von Artbildungsprozessen direkt beobachten. 


Ausblick 

Biologen können heute das gesamte Genom eines Orga¬ 
nismus in wenigen Tagen sequenzieren und sind dadurch 
in der Lage, bei Artenpaaren, die sich erst vor Kur¬ 
zem auseinanderentwickelt haben, divergente Gene zu 
vergleichen und festzustellen, welche Gene für eine prä- 
zygotische bzw. postzygotische Isolation verantwortlich 
sind. Die gleichen Techniken ermöglichen es Wissen¬ 
schaftlern, die genetischen Grundlagen der reproduktiven 
Isolation herauszufinden und zu ermitteln, mit welcher 
Rate divergierende Arten voneinander isoliert werden. 
Angesichts dieser Fortschritte ist es Biologen inzwischen 
gelungen, die Details und genetischen Grundlagen für die 
Entstehung von Arten besser zu verstehen. 
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22 Artbildung 


Kapitelzusammenfassung 

22.1 Arten sind reproduktiv isolierte Zweige am Stamm¬ 
baum des Lebens 

■ Unter Artbildung oder Speziation versteht man den 
Prozess der Aufspaltung einer Art in zwei oder mehr 
Tochterarten, die dann anschließend als eigenständige Li¬ 
nien weiter evol vieren. 

■ Das morphologische Artkonzept unterscheidet Arten 
aufgrund von Ähnlichkeiten in ihrem Erscheinungsbild 
(Habitus); dabei wird die tatsächliche Zahl reproduktiv 
isolierter Arten häufig unter- oder überschätzt. 

■ Nach dem biologischen Artkonzept werden Arten auf¬ 
grund von reproduktiver Isolation unterschieden. 

■ Nach dem phylogenetischen Artkonzept gilt eine evo¬ 
lutionär unabhängige Entwicklungslinie als Art. Dieses 
Konzept ermöglicht Biologen also eine Betrachtung von 
Arten im Laufe ihrer Stammesgeschichte. 

22.2 Artbildung ist eine natürliche Folge der Unterteilung 

von Populationen 

■ Eine Unterbrechung des Genflusses innerhalb einer Popu¬ 
lation führt in der Regel zu genetischer Divergenz. 

■ Das Dobzhansky-Muller-Modell der genetischen Inkom¬ 
patibilität beschreibt, wie zwischen zwei physikalisch 
isolierten Populationen durch eine Anhäufung von in¬ 
kompatiblen Genen oder Chromosomenanordnungen eine 
reproduktive Isolation entstehen kann. Siehe ► Abb. 22.3, 
22.4; ► Activity 22.1 

■ Mit zunehmender genetischer Divergenz zweier Popula¬ 
tionen nimmt die reproduktive Isolation zu. Siehe ► Abb. 
22.5 

22.3 Artbildung kann durch geographische Isolation, 

aber auch sympatrisch erfolgen 

■ Zu einer allopatrischen Artbildung kommt es, wenn 
Populationen durch eine geographische Barriere getrennt 
werden. Sie ist die am häufigsten auftretende Form der 
Speziation und folgt oft auf Gründereffekte, wenn eini¬ 
ge Mitglieder einer Population eine Barriere überwin¬ 
den und eine neue, isolierte Population gründen. Siehe 
► Abb. 22.6, 22.7, 22.8; ► Animation 22.1, 22.2 

■ Wenn es ohne geographische Isolation zur Divergenz der 
Genome zweier Gruppen kommt, spricht man von sym- 
patrischer Artbildung. Sie kann beispielsweise Folge 
einer disruptiven Selektion für zwei oder mehr unter¬ 
schiedliche Mikrohabitate sein. 


■ Durch Polyploidie, eine Zunahme der Zahl der Chromo¬ 
somensätze, kann innerhalb von nur zwei Generationen 
eine sympatrische Artbildung stattfinden. Entstehen kann 
Polyploidie durch Chromosomenduplikationen innerhalb 
einer Art (Autopolyploidie) oder durch Hybridisierung, 
wobei die Chromosomen von zwei Arten kombiniert wer¬ 
den (Allopolyploidie). Siehe ► Abb. 22.9 

22.4 Wenn divergierende Arten miteinander in Kontakt 

kommen, verstärkt sich die reproduktive Isolation 

■ Präzygotische Isolationsmechanismen verhindern eine 
Hybridisierung; postzygotische Isolationsmechanismen 

verringern die biologische Fitness der Hybriden. 

■ Postzygotische Isolationsmechanismen führen zu ei¬ 
ner als Reinforcement bezeichneten Verstärkung von 
präzygotischen Isolationsmechanismen durch Einwirken 
der natürlichen Selektion. Siehe ►Abb. 22.11, 22.12; 

► „Experiment: Die Blütenfarbe verstärkt eine Fortpflan¬ 
zungsbarriere bei Phlox “ 

■ Bei einer unvollständigen reproduktiven Isolation zwi¬ 
schen Arten können sich dauerhaft Hybridzonen ausbil¬ 
den. Siehe ►Abb. 22.14 

22.4 Die Artbildungsraten in verschiedenen Organismen¬ 
gruppen sind höchst variabel 

■ Die Artbildungsraten werden durch eine ErnährungsSpe¬ 
zialisierung, durch spezialisierte Bestäuber, sexuelle Se¬ 
lektion und die Ausbreitungsfähigkeit beeinflusst. Siehe 

► Abb. 22.15,22.16 

■ Wenn sich eine einzige Ausgangsart rasch in zahlreiche 
Arten aufspaltet, spricht man von einer Radiation. Da¬ 
zu kommt es häufig, wenn eine Spezies ein neues Gebiet 
mit noch unbesetzten ökologischen Nischen besiedelt. 
Resultiert diese Radiation in einem Spektrum von Ar¬ 
ten, die verschiedene Umwelten bewohnen und diese in 
unterschiedlicher Weise nutzen, spricht man von einer ad¬ 
aptiven Radiation. 

Siehe ► Activity 22.2 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 22.2 Concept Matching: Speciation 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Bei sympatrischer Verbreitung wird eine reproduktive Iso¬ 
lation durch die Selektion auf präzygotische Mechanismen 
verstärkt, die eine Hybridisierung verhindern. Ursache für 
diese Selektion sind postzygotische Mechanismen, welche 
die biologische Fitness der Hybriden verringern (► Abschn. 
22.4). 

Evolutionsbiologen sind besonders daran interessiert, welche 
Rolle das Reinforcement bei der Artbildung spielt, denn dieser 
Prozess verbindet die natürliche Selektion mit der Entstehung 
von Arten. 

Verschiedene Drosophila-Spezies unterscheiden sich im Ge¬ 
halt an verschiedenen Kohlenwasserstoffen in ihrer Cuticula. 
Diese Kohlenwasserstoffe dienen vielfach als Signale für die 
Fortpflanzung: Weibchen bevorzugen zur Paarung Männchen, 
welche die gleiche Ausstattung an Kohlenwasserstoffen wie sie 
selbst haben, gegenüber männlichen Individuen anderer Spezi¬ 
es. Da es sich bei den Kohlenwasserstoffen häufig um Signale 
für die Fortpflanzung handelt, könnten sie das Ziel der an der 
Verstärkung beteiligten Selektion darstellen. 

An der Ostküste Australiens kommen die beiden Drosophi¬ 
la-Arten D. serrata und D. birchii in überlappenden Arealen 
vor. Die Populationen von D. serrata aus Gebieten, wo sie mit 
D. birchii in Kontakt kommen (also in sympatrischen Populatio¬ 
nen), unterscheiden sich von Populationen von D. serrata , die 
nicht auf die andere Art treffen (allopatrische Populationen). 
Diese Unterschiede sind wahrscheinlich auf Reinforcement zu¬ 
rückzuführen. Zwar entstehen gelegentlich Hybriden zwischen 
den beiden Arten, aber diese weisen nur eine geringe biologi¬ 
sche Fitness auf. Die ► Grafik zeigt die Konzentrationen dreier 
verschiedener hypothetischer Kohlenwasserstoffe aus allopa- 
trischen und sympatrischen Populationen von D. serrata und 
D. birchii. (Die Zahlen ergeben in der Summe nicht 100, weil 


es noch weitere Kohlenwasserstoffe gibt, die hier nicht abgebil¬ 
det sind.) 


■ allopatrisch (D. serrata) 

■ sympatrisch (D. serrata) 



Kohlenwasserstoff Nr. 


Aufgaben 

1. Welcher Kohlenwasserstoff zeigt bzw. welche Kohlenwasser¬ 
stoffe zeigen diesen Daten zufolge ein Muster, das mit einem 
Reinforcement vereinbar ist? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

2. Angenommen, man hätte die allopatrischen Populationen von 
D. serrata ins Labor umgesiedelt und dort viele Generati¬ 
onen lang mit D. birchii konfrontiert. Wie würde sich das 
vermutlich jeweils auf die Konzentrationen der Kohlenwas¬ 
serstoffe in den allopatrischen Populationen auswirken, wenn 
man davon ausgeht, dass die künstliche Selektion bei diesem 
Experiment genauso auf ein Reinforcement hinwirkt wie die 
natürliche Selektion? 

3. Angenommen, die künstliche Selektion wirke genauso wie 
die am Reinforcement beteiligte natürliche Selektion. Wäre 
dann Ihrer Meinung nach zu erwarten, dass die Häufigkeit 
von Kreuzungen zwischen den allopatrischen Populationen 
und D. birchii zunimmt oder abnimmt? Und warum? 

4. Würden Sie erwarten, dass sich der Umfang der postzygoti¬ 
schen reproduktiven Isolation infolge der künstlichen Selekti¬ 
on in der experimentellen Evolutions Studie ändert? Erläutern 
Sie Ihre Antwort. 
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23 Evolution von Genen und Genomen 


Faszination Forschung: Die Evolutionstheorie trägt zur Ent¬ 
wicklung besserer Grippeimpfstoffe bei 

Der Erste Weltkrieg endete im November 1918. Die Zahl 
der Todesfälle in den vier Kriegsjahren wurde jedoch 
schon bald übertroffen von den Opfern einer massiven 
Grippeepidemie, an der weltweit über 50 Mio. Menschen 
starben - und damit mehr als doppelt so viele wie in den 
Schlachten des Ersten Weltkriegs. 

Die Pandemie von 1918/1919 war insofern bemerkens¬ 
wert, als die Sterberate unter jungen Erwachsenen, die 
einer Grippe gewöhnlich mit viel geringerer Wahrschein¬ 
lichkeit zum Opfer fallen als Kinder und Greise, um 
das 20-Fache höher lag als bei den vorherigen und 
später folgenden Grippeepidemien. Warum erwies sich 
dieses Grippevirus speziell unter den normalerweise wi¬ 
derstandsfähigsten Menschen als so tödlich? Der Virus¬ 
stamm von 1918 löste im menschlichen Immunsystem 
eine besonders starke Reaktion aus. Infolge dieser Über¬ 
reaktion waren Menschen mit einem leistungsfähigen 
Immunsystem tendenziell stärker betroffen. 

In der Regel können wir uns im Kampf gegen Viren schon 
auf unser Immunsystem verlassen. Die Immunreaktion 
bildet auch die Grundlage der Impfung. Seit 1945 haben 
spezielle Impfprogramme gegen Grippeviren dazu beige¬ 
tragen, die Anzahl und Schwere der Grippefälle in Gren¬ 
zen zu halten. Allerdings wirkt der Impfstoff eines be¬ 
stimmten Jahres vermutlich nicht gegen die Viren des fol¬ 
genden Jahres. Der Grund: Es entwickeln sich ständig 
neue Stämme von Grippeviren und sorgen für genetische 
Variabilität in der Population. Würden diese nicht evolvie- 
ren, könnten wir eine dauerhafte Resistenz gegen sie auf¬ 
bauen. Das würde die jährliche Grippeimpfung überflüssig 
machen. Da die Viren aber evolvieren, müssen Pharmaun¬ 
ternehmen jedes Jahr einen neuen, anderen Grippeimpf¬ 
stoff entwickeln und in ausreichender Menge bereitstellen. 

Die Immunantwort von Wirbeltieren wird ausgelöst, 
wenn das Immunsystem Proteine auf der Virenoberfläche 
erkennt. Demnach kann das Virus durch Veränderun¬ 
gen seiner Oberflächenproteine der Immunabwehr ent¬ 
kommen. Je größer die Anzahl der Veränderungen der 
Oberflächenproteine ist, desto eher werden die Viren¬ 
stämme vom Immunsystem nicht erkannt, können ihre 
Wirte infizieren und haben damit einen Vorteil gegen¬ 
über anderen Stämmen. Biologen verfolgen, wie sich die 
Oberflächenproteine der Grippeviren von Jahr zu Jahr än¬ 
dern. Dadurch beobachten sie die Evolution in Aktion. 
Mit diesen Erkenntnissen können sie dann wirkungsvol¬ 
lere Impfstoffe entwickeln. 

Durch die Erforschung von rasch evolvierenden Organis¬ 
men hat man sehr viel über die molekularen Grundlagen 
der Evolution gelernt. Die Ergebnisse molekularer Evolu¬ 
tionsstudien finden wiederum Anwendung in der Praxis, 
etwa bei der Entwicklung besserer Strategien zur Be¬ 
kämpfung tödlicher Krankheiten. 


Warum erwies sich die Grippepandemie von 1918/19 
als schlimmer als alle anderen zuvor und danach? 

In „Experiment: Warum war die Grippepandemie von 
1918/19 so schlimm?“ in ► Abschn. 23.4 und in ► „Fas¬ 
zination Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie 
Antworten auf diese Frage. 


23.1 In den DNA-Sequenzen ist die 
Evolutionsgeschichte der Gene 
aufgezeichnet 

Das Genom eines Organismus oder Virus setzt sich zusammen 
aus der Gesamtheit aller seiner Gene sowie sämtlichen nichtco- 
dierenden Abschnitten der Erbsubstanz. Bei Eukaryoten finden 
sich die meisten Gene auf den Chromosomen im Zellkern, es 
gibt aber auch Gene in den Mitochondrien und Chloroplasten. 
Bei Organismen mit sexueller Fortpflanzung vererben sowohl 
die männlichen als auch die weiblichen Individuen Gene der 
nucleären DNA, hingegen werden Mitochondrien- und Chloro- 
plastengene in der Regel nur über das Cytoplasma der Eizellen 
weitergegeben. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Durch Sequenzalignments können Biologen bei einzelnen Indivi¬ 
duen oder Arten auftretende Nucleotid- oder Aminosäuresubsti- 
tutionen nachweisen. 

■ Wird alleine die Anzahl der Nucleotidsubstitutionen oder Ami- 
nosäureaustausche zwischen Sequenzen ermittelt, führt dies 
häufig dazu, dass die tatsächliche Zahl der zugrunde liegenden 
Veränderungen unterschätzt wird. 

Damit Genome von Eltern an die Nachkommen weitergegeben 
werden können, müssen sie zunächst repliziert werden. Die Re¬ 
plikation der DNA verläuft jedoch, wie Sie bereits wissen, nicht 
ohne Fehler. Fehler bei der DNA-Replikation - Mutationen - 
liefern einen Großteil des Ausgangsmaterials für evolutionäre 
Veränderungen. Mutationen sind eine Grundvoraussetzung für 
das langfristige Überleben von Organismenpopulationen, denn 
sie bilden die eigentliche Quelle für die genetische Variabilität, 
die es Populationen ermöglicht, als Reaktion auf Veränderungen 
ihrer Umwelt zu evolvieren. 

Ein bestimmtes Allel eines Gens kann erst dann an nachfolgen¬ 
de Generationen weitergegeben werden, wenn ein Individuum, 
das dieses Allel besitzt, überlebt und sich fortpflanzt. Das be¬ 
treffende Allel muss in Kombination mit zahlreichen anderen 
Genen des Genoms funktionieren, sonst wird es von der Se¬ 
lektion rasch ausgelesen. Darüber hinaus werden das Ausmaß 
und der Zeitpunkt der Expression eines Gens streng reguliert. 
Aus diesem Grund kann man die Gene eines einzelnen Orga¬ 
nismus als interagierende Mitglieder einer Gruppe betrachten, 
unter denen Arbeitsteilung herrscht, aber auch starke wechsel¬ 
seitige Abhängigkeiten bestehen. 
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Ein Genom ist also nicht einfach eine willkürliche Ansammlung 
von Genen, die auf den Chromosomen in zufälliger Reihenfol¬ 
ge angeordnet sind. Vielmehr handelt es sich dabei um eine 
komplexe Zusammenstellung miteinander interagierender Ge¬ 
ne, RegulationsSequenzen und Strukturelemente. Dazwischen 
liegen Abschnitte aus nichtcodierender DNA, die vermutlich 
kaum eine direkte Funktion erfüllen. Die Positionen der Ge¬ 
ne unterliegen genau wie ihre Abfolge einem evolutionären 
Wandel; das Gleiche gilt für den Umfang und die Lage der nicht- 
codierenden DNA-Abschnitte. All diese Veränderungen können 
sich auf den Phänotyp eines Organismus aus wirken. 

Mittlerweile haben Biologen die Genome einer großen Zahl von 
Organismen einschließlich des Menschen vollständig sequen¬ 
ziert. Die in diesen Sequenzen enthaltenen Informationen tragen 
dazu bei, dass wir heute besser verstehen, wie und warum sich 
Organismen unterscheiden, wie sie funktionieren und wie sie 
sich im Verlauf der Evolution entwickelt haben. 


Durch die Evolution von Genomen entsteht 
biologische Vielfalt 

Das Fachgebiet der molekularen Evolutionsforschung be¬ 
schäftigt sich mit der Erforschung der Mechanismen und Kon¬ 
sequenzen der Evolution von Makromolekülen, insbesondere 
von Nucleinsäuren (DNA und RNA) und Proteinen. Auf dieses 
Gebiet spezialisierte Wissenschaftler erforschen, welche Zu¬ 
sammenhänge zwischen der Struktur von Genen und Proteinen 
und der Funktionsweise von Organismen bestehen. Außerdem 
analysieren sie die Variabilität auf Molekülebene und rekon¬ 
struieren damit die Stammesgeschichte. Auf diesem Gebiet 
arbeitende Forscher stellen sich Fragen wie: Was sagt die Va¬ 
riabilität auf molekularer Ebene über die Funktion eines Gens 
aus? Warum haben die Genome verschiedener Organismen eine 
so unterschiedliche Größe? Welche evolutionären Kräfte formen 
die Muster der Variabilität zwischen Genomen? Und eine aus 
evolutionärer Sicht entscheidende Frage ist: Auf welche Weise 
übernehmen Gene bzw. Proteine neue Funktionen? Eingehende 
Analysen der Evolution bestimmter Nucleinsäuren und Proteine 
sind sehr zweckdienlich, wenn man die Evolutionsgeschichte 
von Genen rekonstruieren möchte. Letztendlich geht es den auf 
diesem Gebiet tätigen Wissenschaftlern darum, die molekularen 
Grundlagen der biologischen Vielfalt aufzuklären. (Zu ergänzen 
ist, dass Beiträge zu diesen Erkenntnissen nicht nur von Spe¬ 
zialisten für molekulare Evolutionsforschung kommen, sondern 
praktisch aus allen Bereichen der Biologie, denn fast überall 
werden für bestimmte Fragestellungen Nucleinsäuren und/oder 
Proteine untersucht und sequenziert.) 

Damit Nucleinsäuren und Proteine evolvieren können, muss zu¬ 
nächst durch Mutationen genetische Variabilität entstehen. Für 
diese Evolution von Genen gibt es mehrere Möglichkeiten, unter 
anderem beispielsweise Nucleotidsubstitutionen, also der Aus¬ 
tausch von Nucleotiden (die Aufnahme von Punktmutationen 
in Populationen). Nucleotidaustausche in proteincodierenden 
Genen führen mitunter dazu, dass Aminosäuren durch andere 
ersetzt werden. Dadurch können sich die Ladung, die Raum¬ 


struktur sowie weitere chemische und physikalische Eigen¬ 
schaften des codierten Proteins ändern. Solche Veränderungen 
eines Proteinmoleküls wirken sich häufig auf die Funktions¬ 
weise dieses Proteins im Organismus aus. (Ein Großteil von 
Aminosäureaustauschen ist jedoch funktionell neutral, das heißt 
ohne Auswirkungen auf die Funktion.) 

Erkennen kann man evolutionäre Veränderungen in Genen und 
Proteinen durch einen Vergleich der Nucleotid- und Amino¬ 
säuresequenzen verschiedener Organismen. Je länger zwei Se¬ 
quenzen separat evolviert sind, desto mehr Unterschiede haben 
sich angesammelt (wobei man jedoch daran denken sollte, dass 
verschiedene Gene bei der gleichen Organismenart mit unter¬ 
schiedlicher Geschwindigkeit evolvieren). Herauszufinden, vor 
wie langer Zeit Veränderungen der Nucleotid- oder Aminosäu¬ 
resequenzen erfolgt sind, ist ein nützlicher Schritt in Richtung 
Ursachenermittlung. Die Muster und die Rate evolutionärer Ver¬ 
änderungen bei einem bestimmten Gen oder Protein zu kennen, 
ist sehr hilfreich bei der Rekonstruktion der Stammesgeschichte 
von Organismengruppen. 

Um Gene oder Proteine verschiedener Organismen miteinander 
vergleichen zu können, benötigen Biologen eine Möglichkeit, 
homologe Sequenzabschnitte identifizieren zu können. (Wie Sie 
in ► Abschn. 21.1 erfahren haben, treten homologe Merkmale 
bei zwei oder mehr Arten auf und wurden von einem gemein¬ 
samen Vorfahren geerbt.) Homologe Bestandteile eines Proteins 
kann man an ihren homologen Aminosäuresequenzen erkennen. 
Da die Aminosäuresequenzen von Nucleotidsequenzen codiert 
werden, lässt sich das Konzept der Homologie bis hinunter auf 
die Ebene einzelner Nucleotidpositionen anwenden. Daher be¬ 
steht einer der ersten Schritte bei der Erforschung der Evolution 
von Genen und Proteinen darin, homologe Abschnitte der in¬ 
teressierenden Nucleotid- oder Aminosäuresequenz aneinander 
auszurichten und miteinander zu „alignieren“ - man spricht vom 
sogenannten Sequenzalignment. Diese Aufgabe übernehmen 
spezialisierte Computerprogramme. 


Der Vergleich von Genen oder Proteinen erfolgt 
durch Sequenzalignment 

Sobald homologe Nucleotid- oder Aminosäuresequenzen von 
verschiedenen Organismen bekannt sind, kann man sie mitein¬ 
ander vergleichen. Als Voraussetzung dafür, homologe Positio¬ 
nen oder Abschnitte zu finden, muss man zunächst Deletionen 
und Insertionen lokalisieren, die in den betreffenden Molekülen 
seit der Abspaltung der Organismen von einem gemeinsamen 
Vorfahren stattgefunden haben. Ein einfaches hypothetisches 
Beispiel soll Ihnen hier die Methode des Sequenzalignments 
veranschaulichen. ►Abb. 23.1 zeigt den Abgleich von zwei 
kurzen Aminosäuresequenzen, die aus zwei verschiedenen Or¬ 
ganismenarten stammen sollen. Auf den ersten Blick unter¬ 
scheiden sich die beiden Sequenzen in der Zahl und Identität 
ihrer Aminosäuren erheblich. Wenn Sie jedoch nach der ers¬ 
ten Aminosäure in Sequenz 2 eine Lücke einfügen (nach der 
Aminosäure Leucin), treten die Ähnlichkeiten der beiden Se¬ 
quenzen deutlicher zutage. Diese Lücke soll das Auftreten eines 
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23 Evolution von Genen und Genomen 


von zwei möglichen Evolutionsereignissen repräsentieren: einer 
Insertion einer Aminosäure in dem längeren Protein oder einer 
Deletion einer Aminosäure in dem kürzeren Protein. Da man in 
diesem Fall nicht wissen kann, welche von beiden Möglichkei¬ 
ten zutrifft, spricht man von einem Indel. Nachdem Sie diese 
Korrektur vorgenommen und dadurch das Indel berücksichtigt 
haben, zeigt sich in diesem paarweisen Sequenzalignment, 
dass die beiden Sequenzen nur in einer Aminosäure an Posi¬ 
tion 6 (Serin bzw. Phenylalanin) voneinander abweichen. 

Activity 23.1 Amino Acid Sequence Alignment 

www.Lifel le.com/ac23. 1 

Durch das Einfügen nur einer einzigen Lücke - also das Er¬ 
kennen eines Indels (Deletion oder Insertion) - lassen sich die 
beiden Sequenzen in ► Abb. 23.1 gut aneinander ausrichten (ali- 
gnieren). Auf ähnliche Weise kann man dem Alignment nun 
noch weitere Sequenzen hinzufügen und kommt so zu einem 
multiplen Sequenzalignment. Bei längeren Sequenzen und 
solchen, die stärker voneinander divergieren, sind umfangrei¬ 
chere Anpassungen erforderlich. Daher wurden komplexe Mo¬ 
delle entwickelt (integriert in Computeralgorithmen), um den 
relativen Wahrscheinlichkeiten des Auftretens von Deletionen, 
Insertionen und bestimmten Aminosäureaustauschen Rechnung 
zu tragen. Ein wichtiges Ziel ist dabei, die Anzahl der einge¬ 
führten Lücken möglichst gering zu halten: Je mehr Lücken 
man braucht, desto unsicherer wird das Alignment. (Sie könn¬ 
ten nämlich durch Einführen entsprechend vieler Lücken zwei 
völlig beliebige Sequenzen miteinander alignieren.) 

Nach dem Alignment der Sequenzen kann man diese mitein¬ 
ander vergleichen. Dazu wird einfach gezählt, in wie vielen 
Nucleotiden oder Aminosäuren sie voneinander abweichen. 
Durch Summierung der Zahl übereinstimmender und unter¬ 
schiedlicher Positionen für ein jeweiliges Sequenzpaar kann 
man dann eine Ähnlichkeitsmatrix oder Distanzmatrix er¬ 
stehen. Damit hat man dann ein Maß für die Mindestzahl an 
Veränderungen, die seit der Auseinanderentwicklung zweier Or¬ 
ganismen aufgetreten sind (► Abb. 23.1). 

Activity 23.2 Similarity Matrix Construction 
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Mithilfe von Modellen zur Evolution von 
Sequenzen lässt sich die stammesgeschichtliche 
Divergenz berechnen 


Die beiden Sequenzen wir¬ 
ken recht unterschiedlich, ... 


Sequenz 1 ••• 
Sequenz2 ••• 


Sequenz 1 
Sequenz 2 




... aber wenn Sie in Sequenz 2 eine Lücke ein- 
fügen, ist ein fast perfektes Alignment möglich. 


Wenn dieses Alignment vollzogen ist, können 
Sie weitere Sequenzen damit vergleichen. 


Sequenz 1 • • • 
Sequenz2 ••• 
Sequenz3 ••• 
Sequenz4 
Sequenz 5 ••• 
Sequenz 6 * * * 



Unterhalb der Diagonalen stehen die 
Übereinstimmungen (Ähnlichkeit). 


Durch die in ►Abb. 23.1 veranschaulichte Methode des Se¬ 
quenzvergleichs erhalten Sie einfach nur die Anzahl der Ähn¬ 
lichkeiten und Unterschiede zwischen den Proteinen zweier 
Arten. Bei einem Alignment von zwei DNA-Sequenzen können 
Sie die Zahl der Unterschiede an homologen Nucleotidpositio- 
nen zählen; diese Zahl gibt an, wie viele Nucleotidveränderun- 
gen mindestens stattgefunden haben müssen, seit die beiden 
Sequenzen sich von einer gemeinsamen Ausgangssequenz ab¬ 
gespalten haben. 


Abb. 23.1 Sequenzalignment von Aminosäuresequenzen. Die Me¬ 
thode des Sequenzalignments bietet eine Möglichkeit, die Aminosäu¬ 
resequenzen von Proteinen so miteinander abzugleichen, dass man bei 
beiden Sequenzen homologe Abschnitte gut erkennen kann. Durch das 
Einfügen von Lücken kann man übereinstimmende Abschnitte über¬ 
einander ausrichten. Multiple Sequenzalignments (mit mehr als zwei 
Sequenzen) sind die Regel. Unterschiede (Anzahl der Aminosäureun¬ 
terschiede plus Indels) und Ähnlichkeiten (Zahl identischer Aminosäu¬ 
ren) zwischen jeweils alignierten Sequenzpaaren werden dann in einer 
Ähnlichkeitsmatrix zusammengefasst. In ähnlicher Weise kann man 
auch ein Sequenzalignment homologer DNA-Abschnitte durchführen 













































23.1 In den DNA-Sequenzen ist die Evolutionsgeschichte der Gene aufgezeichnet 
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Abb. 23.2 Multiple Substitutionen treten bei paarweisen Sequenz- 
alignments nicht zutage. Zwei analysierte DNA-Sequenzen gingen 
durch eine Reihe von Substitutionen aus einer gemeinsamen Ur¬ 
sprungssequenz (Mitte) hervor. Die beiden analysierten Sequenzen 
unterscheiden sich zwar nur in drei Nucleotiden (farbig hervorgehobe¬ 
ne Buchstaben), doch diese drei Unterschiede gehen auf insgesamt neun 
Substitutionen zurück (Pfeile) 


Diese bei einem Sequenzalignment ermittelte Zahl ist zwar 
durchaus von Nutzen, um die Mindestzahl der Veränderungen 
zwischen zwei DNA-Sequenzen zu ermitteln, mit ziemlicher Si¬ 
cherheit wird die Zahl der tatsächlichen Veränderungen seit der 
Divergenz der beiden Sequenzen dadurch aber erheblich unter¬ 
schätzt. Jede in einer Ähnlichkeitsmatrix von DNA-Sequenzen 
gezählte Abweichung kann genauso gut die Folge mehrerer 
Substitutionsereignisse an einer bestimmten Nucleotidposition 
im Laufe der Zeit sein. Wie aus ► Abb. 23.2 zu ersehen ist, kann 
jedes der folgenden Ereignisse an einer bestimmten Nucleotid¬ 
position stattgefunden haben; bei einer einfachen Zählung der 
Übereinstimmungen und Unterschiede zwischen zwei DNA-Se¬ 
quenzen würde sich dies jedoch nicht zeigen: 


■ Rücksubstitutionen (auch als Reversionen bezeichnet): Es 
handelt sich um eine Variante der multiplen Substitution, bei 
der nach einer Änderung an einer bestimmten Position durch 
die darauffolgende Substitution an dieser Position wieder der 
ursprüngliche Zustand hergestellt wird. 

Damit die Zahl der Substitutionen nicht zu niedrig einge¬ 
schätzt wird, wurden in der molekularen Evolutionsforschung 
mathematische Modelle entwickelt, die beschreiben, wie DNA- 
und Proteinsequenzen evolvieren. Diese Modelle berücksichti¬ 
gen die relative Veränderungsrate von Nucleotid zu Nucleotid. 
So treten beispielsweise Transitionen - der Austausch einer 
Purin- gegen eine Purinbase (A*>G) oder einer Pyrimidin- 
gegen eine Pyrimidinbase (C*>T) - häufiger auf als Trans Ver¬ 
sionen - der Austausch einer Purin- gegen eine Pyrimidin¬ 
base oder umgekehrt. Diese Modelle enthalten auch Parame¬ 
ter wie die unterschiedlichen Substitutionsraten verschiedener 
Abschnitte eines Gens und die Anteile der einzelnen Nucle- 
otide in einer bestimmten Sequenz. Nach Abschätzen solcher 
Parameter kann man mithilfe des Modells Korrekturen vorneh¬ 
men, die multiple, gleichzeitige und parallele Substitutionen 
wie auch Rücksubstitutionen berücksichtigen. Diese revidier¬ 
te Einschätzung gibt also die Gesamtzahl der Substitutionen 
an, die wahrscheinlich zwischen zwei Sequenzen erfolgt sind; 
diese ist fast immer größer als die beobachtete Zahl der Unter¬ 
schiede. 

Da für immer mehr Gene und Proteine Sequenzinformationen 
verfügbar werden und die internationalen Gen- bzw. Protein¬ 
datenbanken ständig erweitert werden, kann man das Sequenz¬ 
alignment auch auf mehrere homologe Sequenzen ausdehnen - 
man spricht in diesem Fall, wie oben erwähnt, vom multi¬ 
plen Sequenzalignment (►Abb. 23.1). Damit kann man die 
Mindestzahl an Insertionen, Deletionen und Substitutionen der 
homologen Gene oder Proteine einer ganzen Organismengrup¬ 
pe ermitteln. ►Abb. 23.3 zeigt die Daten eines Alignments 
von Proteinsequenzen von Cytochrom c (einem sehr kleinen 
Protein) von 33 Tier-, Pflanzen- und Pilzarten. Solche Infor¬ 
mationen macht man sich umfassend zunutze, um die evolutio¬ 
nären Verwandtschaftsbeziehungen zwischen Organismengrup¬ 
pen herauszufinden. (Cytochrom c wurde in der Pionierzeit der 
Sequenzanalysen wegen seiner geringen Größe, und weil es in 
den meisten Lebewesen vorkommt, sehr oft für Stammbaum¬ 
analysen verwendet.) 


Mit Laborexperimenten lässt sich die 
molekulare Evolution direkt beobachten 


Multiple (mehrfache) Substitutionen : An einer bestimmten 
Position ist zwischen der Ausgangssequenz und mindestens 
einer der überprüften Sequenzen mehr als ein Austausch er- 
folgt. 

Gleichzeitige Substitutionen : An einer bestimmten Position 
treten zwischen der Ausgangssequenz und jeder überprüften 
Sequenz unterschiedliche Substitutionen auf. 

Parallele Substitutionen : Zwischen der Ausgangssequenz 
und jeder überprüften Sequenz tritt unabhängig voneinander 
die gleiche Substitution auf. 


Biologen sind meist an der natürlichen Evolution von Ge¬ 
nen und Proteinen interessiert; allerdings kann man molekulare 
Evolution auch im Labor ablaufen lassen und dabei direkt be¬ 
obachten. Da Substitutionsraten eher mit der Generationszeit 
korrelieren als mit der absoluten Zeit, werden für die meisten 
Evolutionsexperimente Mikroorganismen oder Viren mit kur¬ 
zer Generationszeit verwendet. Viren, Bakterien und einzellige 
Eukaryoten (wie Hefepilze) lassen sich in großen Populatio¬ 
nen im Labor züchten. Viele dieser Viren bzw. Organismen 
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23 Evolution von Genen und Genomen 


Cytochrom c vom Thunfisch 



Die Zahl 1 ist gleichbedeutend mit einer unverän¬ 
derlichen Position im Cytochrom-c-Molekül (d.h., all 
diese Organismen haben an dieser Position die glei¬ 
che Aminosäure); damit unterliegt diese Position 
wahrscheinlich einer starken negativen Selektion. 


Durch rote Pfeile markierte 
Aminosäuren stehen über ihre 
Seitenketten mit der Häm¬ 
gruppe in Wechselbeziehung. 
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Lücken zeigen Insertions- und/oder 
Deletionsereignisse (sog. Indels) an. 


Abb. 23.3 Aminosäuresequenzen von Cytochrom c. Die in der Tabelle aufgeführten Aminosäuresequenzen stammen aus Analysen des Enzyms 
Cytochrom c von insgesamt 33 Pflanzen-, Pilz- und Tierarten. Beachtenswert ist die fehlende Variabilität der Sequenzen an den Positionen 70-80. 
Vermutlich unterliegt dieser Abschnitt einer starken negativen (reinigenden) Selektion, und eine Veränderung dieser Aminosäuresequenz würde die 
Funktion des Proteins stark beeinträchtigen. Die beiden Molekülmodelle oben links wurden anhand von Sequenzen und Röntgenstrukturanalysen 
erstellt und zeigen die sehr ähnliche dreidimensionale Struktur von Cytochrom c aus Thunfisch und Reispflanze. Die a-Helices des Proteins sind 
rot dargestellt, die übrige Polypeptidkette dunkelgelb, die Hämgruppe überwiegend grau, das Eisenion orange 


können rasch evolvieren. Im Falle einiger RNA-Viren kann 
die natürliche Substitutionsrate mit einer Substitution pro 1000 
Nucleotide und Generation recht hoch hegen. Daher sind bei 
einem aus wenigen Tausend Nucleotiden bestehenden Virus 
in jeder Generation (im Schnitt) eine oder mehrere Substi¬ 
tutionen zu erwarten. Diese Veränderungen lassen sich durch 
Sequenzierung des vollständigen Genoms aufgrund seiner ge¬ 
ringen Größe problemlos feststellen. Die Generationszeit be¬ 
trägt bisweilen unter 1 h und nicht Wochen wie bei Mäusen 
oder Jahrzehnte wie bei Großtieren. Daher können Biologen 
über einen Zeitraum von Tagen, Wochen oder Monaten in ei¬ 
ner kontrollierten Population von Einzellern oder Viren direkt 
eine beträchtliche molekulare Evolution beobachten. (Wie Sie 


in ► Abschn. 20.2 erfahren haben, sind auf diese Weise sogar 
Evolutionsexperimente über Zehntausende von Generationen 
möglich, die dann allerdings fast ein Jahrzehnt oder länger 
laufen.) 

Molekulare Evolution im Laborexperiment wird zu vielerlei 
Zwecken durchgeführt und hat Biologen in die Lage versetzt, 
Konzepte und Prinzipien der Evolution weitaus besser über¬ 
prüfen zu können. Mittlerweile beobachten Biologen Evolution 
routinemäßig im Labor und produzieren, wie Sie später in die¬ 
sem Kapitel noch erfahren werden, mit einer in vzYro-Evolution 
neuartige Nucleinsäuren und Proteine, die für industrielle und 
pharmazeutische Zwecke genutzt werden können. 
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Multiple Aminosäuren an einer Position sind gleichbedeutend 
mit zahlreichen Veränderungen. Die alternativen Aminosäure¬ 
reste können funktionell äquivalent oder für eine andere 
Funktion selektiert sein. 
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Abb. 23.3 (Fortsetzung) 


23.1 Wiederholung 

Die Genome aller Organismen evolvieren im Laufe der 
Zeit. Evolutionäre Veränderungen lassen sich durch einen 
Vergleich der Nucleotid- und Aminosäuresequenzen ver¬ 
schiedener Arten nachweisen. Durch Analyse der mole¬ 
kularen Evolution im Laborexperiment unter kontrollier¬ 
ten Bedingungen können Biologen viele Evolutionspro¬ 
zesse direkt erforschen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ ein Sequenzalignment durchführen und dazu eine Ma¬ 
trix erstellen können, in der die Ähnlichkeiten und 
Unterschiede der Sequenzen miteinander vergleichend 
gegenübergestellt sind. 

■ zeigen können, warum anhand der ermittelten Zahl der 
Nucleotid- oder Aminosäureunterschiede zwischen 
zwei Sequenzen häufig unterschätzt wird, wie viele 
Veränderungen tatsächlich zwischen den Sequenzen 
stattgefunden haben. 


_ ? _ 

1. Führen Sie ein Sequenzalignment der folgenden Sequenzen 
durch und erstellen dann eine Distanzmatrix, in der die Zahl 
der identischen Nucleotide und der Unterschiede (einschließ¬ 
lich Insertions- und Deletionsereignissen) verglichen werden. 

Sequenz a AATGCAGGGTATACG 

Sequenz b ATTCAGGGTATACC 

Sequenz c ATTGCAGCGTATAACC 

Sequenz d ATTGCAGGGTATACG 

2. Erklären Sie, warum durch einfaches Zählen der abweichen¬ 
den Nucleotide zweier Sequenzen die tatsächliche Zahl der 
Nucleotidsubstitutionen seit der Auseinanderentwicklung der 
Sequenzen häufig zu gering eingeschätzt wird. Verwenden 
Sie dazu als Beispiel einen Vergleich Ihres Sequenzalign- 
ments der Sequenzen a und b aus Aufgabe 1. 


Wie Sie gesehen haben, befasst sich die molekulare Evolu¬ 
tionsforschung mit der Evolution von Genen und Proteinen, 
vergleicht Nucleotid- und Aminosäuresequenzen verschiedener 
Organismen miteinander und rekonstruiert, welche Verände¬ 
rungen während der Stammesgeschichte stattgefunden haben. 
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23 Evolution von Genen und Genomen 


Als Nächstes werden Sie erfahren, wie sich Genome verändern, 
und einige der Folgen dieser Veränderungen näher betrachten. 


23.2 An Genomen lassen sich sowohl 
neutrale als auch selektive 
Evolutionsprozesse ablesen 

Wie Sie in ► Abschn. 12.2 erfahren haben, versteht man unter 
einer Mutation jegliche Veränderung des genetischen Materi¬ 
als. Eine Mutationsform, die sich in einer Population etablieren 
kann, ist die Punktmutation, der Austausch eines einzelnen 
Nucleotids. Viele solcher Nucleotidsubstitutionen in der DNA 
haben keine Auswirkung auf ein Protein - selbst dann nicht, 
wenn die Veränderung an einem proteincodierenden Gen er¬ 
folgt, denn für die meisten Aminosäuren gibt es mehr als ein 
Codon (► Abb. 14.4). Eine Substitution, die nicht zu einer ande¬ 
ren Aminosäure führt, bezeichnet man als synonyme, neutrale 
oder stille Substitution (►Abb. 23.4a). Synonyme Substitu¬ 
tionen wirken sich nicht auf die Struktur und Funktion eines 
Proteins aus (können allerdings andere Auswirkungen haben, 
wie in ► Abschn. 15.1 beschrieben) und unterliegen daher wahr¬ 
scheinlich weniger dem Einfluss der natürlichen Selektion als 
andere Formen der Substitution. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eine neutrale Evolution unterscheidet sich von einer negativen 
(reinigenden) und positiven Selektion dadurch, dass sie sich 
nicht auf die Überlebensfähigkeit und Fortpflanzung des betref¬ 
fenden Organismus auswirkt. 

■ Die Fixierungsrate neutraler Nucleotidsubstitutionen innerhalb 
von Populationen ist unabhängig von der Populationsgröße. 

■ Durch Vergleiche der Raten synonymer und nichtsynonymer Sub¬ 
stitutionen kann man eine positive und negative Selektion in 
Proteingenen erkennen. 

■ Die Genome von Organismen zeichnen sich durch eine sehr 
unterschiedliche Größe aus, dagegen ist die Zahl der protein¬ 
codierenden Gene deutlich weniger variabel. 


Querverweis 

Der genetische Code legt fest, welches Codon welche 
Aminosäure codiert (► Abb. 14.4). 


Eine Nucleotidsubstitution, die zu einer Veränderung der von 
einem Gen codierten Aminosäuresequenz führt, bezeichnet 
man als nichtsynonyme Substitution (►Abb. 23.4b). Bei den 
solchen Substitutionen unterscheidet man Missense-Substitu- 
tionen, die zu einer Änderung der betreffenden Aminosäure 
führen, und Nonsense-Substitutionen, die in einem Stoppco- 
don und damit einem Kettenabbruch resultieren. Im Allgemei¬ 
nen wirken sich nichtsynonyme Substitutionen eher nachteilig 
für den Organismus aus. Aber nicht jeder Aminosäureaus- 


a synonyme 
Substitutionen 


b nichtsynonyme 
Substitutionen 
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Diese Nonsense-Substitution 
würde zu einem Kettenabbruch 
und somit zu einem unvollstän¬ 
digen Protein führen. 


Abb. 23.4 Wann wirkt sich die Substitution eines Nucleotids aus 
und wann nicht? a Synonyme (stille) Substitutionen führen nicht zu 
einer Veränderung der betreffenden Aminosäure und wirken sich da¬ 
her nicht auf die Proteinfunktion aus; solche Substitutionen unterliegen 
wahrscheinlich nicht der natürlichen Selektion, b Nichtsynonyme Sub¬ 
stitutionen bewirken eine Änderung der Aminosäuresequenz; sie haben 
dadurch möglicherweise einen (häufig nachteiligen) Einfluss auf die 
Proteinfunktion. Solche Substitutionen bilden dann Ziele für die na¬ 
türliche Selektion. Man unterscheidet zwischen Missense-Mutationen, 
wenn durch den Basenaustausch ein Codon für eine andere Aminosäu¬ 
re entsteht (links und rechts im Bild), und Nonsense-Mutationen, wenn 
durch den Austausch ein Stoppcodon entsteht, das zum Kettenabbruch 
führt (Mitte) 


tausch ändert auch die Form und Ladung eines Proteins (und 
beeinflusst somit seine funktionellen Eigenschaften), sodass 
nichtsynonyme Substitutionen durchaus auch ganz (oder fast) 
neutral sein können und daher nicht von der Selektion ausge¬ 
lesen werden. Umgekehrt wird ein Aminosäureaustausch, der 
dem Organismus einen Vorteil verschafft, zu einer positiven 
Selektion für die entsprechende nichtsynonyme Substitution 
führen. 

Für einige hoch konservierte proteincodierende Gene haben 
Wissenschaftler die Rate nichtsynonymer Nucleotidsubstitutio¬ 
nen ermittelt: Sie liegt bei etwa 0,9 Substitutionen pro Po¬ 
sition und Milliarde Jahre. Synonyme Substitutionen sind in 
diesen Genen etwa fünfmal häufiger erfolgt als nichtsyno¬ 
nyme. Mit anderen Worten, die Substitutionsraten sind an 
jenen Nucleotidpositionen am höchsten, die zu keiner Ver¬ 
änderung der exprimierten Aminosäure führen (►Abb. 23.5). 
Noch höher ist die Substitutionsrate bei Pseudogenen, also bei 
durch Duplikation entstandenen Genkopien, die ihre Funkti¬ 
on nicht mehr erfüllen und somit der Selektion nicht unter¬ 
liegen. 

Die meisten natürlichen Organismenpopulationen weisen mehr 
genetische Variabilität auf, als zu erwarten wäre, wenn die¬ 
se Variabilität hauptsächlich durch die natürliche Selektion 
beeinflusst würde. Diese Feststellung hat zusammen mit der 
Erkenntnis, dass viele Mutationen die Funktion von Proteinen 
nicht verändern, zur Entwicklung der Neutraltheorie der mole¬ 
kularen Evolution geführt. 
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Die Substitutionsraten sind hoch, wo sie 
sich nicht auf die Funktion auswirken, ... 



... und niedrig, wo sie eine 
Veränderung der exprimierten 
Aminosäure bewirken. 
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Substitutionen pro Nucleotidposition 
pro Milliarde Jahre 


Abb. 23.5 Die Substitutionsraten sind unterschiedlich. Bei nicht¬ 
synonymen Substitutionen ist die Mutationsrate viel geringer als bei 
synonymen Substitutionen und Substitutionen in Pseudogenen. Diese 
Unterschiede spiegeln das unterschiedliche Ausmaß funktioneller Ein¬ 
schränkungen wider 


Evolution verläuft größtenteils neutral 


Solange die zugrunde liegende Mutationsrate konstant ist, soll¬ 
ten sich demnach in verschiedenen Populationen entstehende 
Makromoleküle durch neutrale Veränderungen mit konstanter 
Rate auseinanderentwickeln. Wie Forschungen bestätigt haben, 
bleibt die Evolutionsrate bestimmter Gene und Proteine im Lau¬ 
fe der Zeit tatsächlich relativ konstant und kann daher als „mole¬ 
kulare Uhr“ dienen. Wie Sie in ► Abschn. 21.3 erfahren haben, 
kann man mithilfe von molekularen Uhren berechnen, zu wel¬ 
chem Zeitpunkt sich Aufspaltungen von Arten ereignet haben. 

Auch wenn ein Großteil der in Populationen beobachteten ge¬ 
netischen Variabilität das Ergebnis einer neutralen Evolution ist, 
besagt die Neutraltheorie dennoch nicht, dass sich die meisten 
Mutationen nicht auf den Organismus aus wirken. Viele Muta¬ 
tionen werden in Populationen gar nicht bemerkt, weil sie für die 
Organismen letal oder sehr nachteilig sind und deswegen rasch 
durch natürliche Selektion aus der Population beseitigt werden. 
Ähnlich werden Mutationen, die einen Selektionsvorteil bieten, 
in Populationen meist rasch fixiert und führen daher ebenfalls 
nicht zu einer Variabilität auf Populationsebene. Dennoch blei¬ 
ben in sämtlichen Populationen einige Aminosäurepositionen 
unter negativer (reinigender) Selektion konstant, andere variie¬ 
ren durch neutrale Gendrift, und wieder andere werden infolge 
einer positiven Selektion für Veränderungen unterschiedlich 
sein. Wie lassen sich diese Evolutionsprozesse unterscheiden? 


Im Jahr 1968 formulierte der Japaner Motoo Kimura die Neu¬ 
traltheorie der molekularen Evolution. Nach Kimuras mitt¬ 
lerweile als Theorie etablierten Hypothese ist auf molekularer 
Ebene die überwiegende Zahl der in den meisten Populationen 
beobachteten Varianten hinsichtlich der Selektion neutral - das 
heißt, sie sind für ihre Träger weder vorteilhaft noch nachtei¬ 
lig. Deshalb sammeln sich diese neutralen Varianten eher durch 
Gendrift an als durch positive Selektion. 

Die Fixierungsrate neutraler Mutation durch Gendrift ist unab¬ 
hängig von der Populationsgröße. Um zu verdeutlichen, warum 
dies so ist, dient hier eine Population der Größe N mit einer 
Rate neutraler Mutationen an einem Genort von fi pro Gamet 
und Generation. Die Zahl der Neumutationen würde in die¬ 
sem Fall im Schnitt 2 N fi betragen, weil 2N Genkopien für 
Mutationen zur Verfügung stehen. Die Wahrscheinlichkeit, dass 
eine bestimmte Mutation allein durch Gendrift fixiert wird, ist 
gleich ihrer Frequenz; diese ist für eine neu entstandene Muta¬ 
tion gleich 1 / (22V). Durch Multiplizieren dieser beiden Terme 
erhalten Sie dann die Fixierungsrate neutraler Mutationen in ei¬ 
ner gegebenen Population von N Individuen: 


Somit hängt die Fixierungsrate neutraler Mutationen m lediglich 
von der Rate der neutralen Mutationen \x ab und ist unabhän¬ 
gig von der Populationsgröße. Eine bestimmte Mutation taucht 
eher in einer großen als in einer kleinen Population auf, aber in 
einer kleinen Population wird jede auftauchende Mutation mit 
höherer Wahrscheinlichkeit fixiert. Diese beiden Auswirkungen 
der Populationsgröße gleichen einander aus. Somit ist die Fixie¬ 
rungsrate neutraler Mutationen gleich der Mutationsrate (d. h. 
m = /z). 


Positive und negative Selektion lassen sich 
im Genom nachweisen 

Wie Sie gerade erfahren haben, kann man bei den Basenaustau¬ 
schen in einem proteincodierenden Gen zwischen synonymen 
und nichtsynonymen Substitutionen unterscheiden, je nachdem, 
ob sie zu einer Veränderung der Aminosäuresequenz des resul¬ 
tierenden Proteins führen oder nicht. Es ist zu erwarten, dass die 
relative Rate synonymer und nichtsynonymer Substitutionen in 
Genabschnitten unterschiedlich sein wird, die neutral evolvieren 
oder einer positiven Selektion für Veränderungen unterliegen; 
unter negativer Selektion wird sie unverändert bleiben. 

■ Wenn es für eine bestimmte Aminosäure in einem Protein 
mehrere Alternativen gibt (ohne dass sich dadurch die Pro¬ 
teinfunktion ändert), dann wirkt sich ein solcher Austausch 
auf die biologische Fitness eines Organismus neutral aus. In 
diesem Fall ist zu erwarten, dass die Raten synonymer und 
nichtsynonymer Substitutionen in der entsprechenden DNA- 
Sequenz sehr ähnlich sein werden, sodass das Verhältnis der 
beiden Raten nahe bei 1 hegt. 

■ Unterliegt eine bestimmte Aminosäureposition einer positi¬ 
ven Selektion für Veränderungen, so ist davon auszugehen, 
dass die Rate nichtsynonymer Substitutionen die Rate syn¬ 
onymer Substitutionen in den entsprechenden DNA-Sequen- 
zen übersteigt. 

■ Unterliegt eine bestimmte Aminosäureposition einer negati¬ 
ven Selektion (oder reinigenden Selektion), dann wird die 
beobachtete Rate synonymer Substitutionen sehr viel höher 
sein als die Rate nichtsynonymer Substitutionen in den ent¬ 
sprechenden DNA-Sequenzen. 
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23 Evolution von Genen und Genomen 


Experiment: Konvergente molekulare Evolution 


Originalliteratur: Stewart C-B et al. (1987) Nature 330: 401-404 

Languren (eine zu den Meerkatzenverwandten zählende Gruppe von Affen) und Rinder sind 
nur entfernt miteinander verwandt, aber beide haben im vorderen Abschnitt ihres Verdau¬ 
ungstrakts spezielle Gärkammem für Pflanzennahrung entwickelt. Nur sie exprimieren in 
dieser Gärkammer das Enzym Lysozym, das ihnen hilft, die an der Gärung beteiligten Bak¬ 
terien abzubauen. Stewart und ihre Mitarbeiter verglichen die Gensequenzen von Lysozym 
bei Säugetieren mit und ohne eine solche Gärkammer, denn sie wollten herausfinden, ob bei 
den unabhängig voneinander evolvierten Aminosäuresequenzen des Lysozyms von Langu¬ 
ren und Rindern eine Konvergenz zu beobachten ist. 

Hypothese 

Als Anpassung an eine Verdauung mithilfe einer Gärkammer haben ähnliche Selektionsbe¬ 
dingungen bei entfernt verwandten Säugetieren zu einer Konvergenz in den Aminosäurese¬ 
quenzen von Lysozym geführt. 

Methode 

1. Aus zwei entfernt verwandten Säugetierarten mit einer Gärkammer zur Verdauung (Lan¬ 
guren und Rindern) sowie einigen anderen Säugetieren, die entweder mit Languren oder 
mit Rindern näher verwandt sind, aber keine solche Gärkammer besitzen, wurde Lyso¬ 
zym isoliert und anschließend sequenziert. 
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2. Die Unterschiede in den Aminosäuresequenzen wurden jeweils paarweise in eine Tabel¬ 
le eingetragen. Anschließend wurden die Aminosäureänderungen in den evolutionären 
Stammbaum eingetragen und die Zahl der konvergenten Ähnlichkeiten zwischen jedem 
der Artenpaare ermittelt. Die Ergebnisse können dann als Distanzmatrix dargestellt wer¬ 
den. 

Ergebnisse 

Die Matrix zeigt oberhalb der Diagonalen für jedes Artenpaar die Anzahl der Aminosäure¬ 
unterschiede und unterhalb die Anzahl der konvergenten Ähnlichkeiten. 

Schlussfolgerung 

An den Lysozymsequenzen der beiden Arten mit einer Gärkammer zur Verdauung lässt sich 
die Mehrzahl der konvergenten Ähnlichkeiten zwischen den einzelnen Artenpaaren nach- 
weisen; dabei zeigt sich einhergehend mit der unabhängigen Evolution einer Gärkammer 
zur Verdauung eine molekulare Konvergenz. 


Blick in die Daten: Konvergente molekulare Evolution 


Caro-Beth Stewart und ihre Mitarbeiter bestimmten Lyso- 
zymsequenzen aus sechs verschiedenen Säugetierarten. Die 
► Tabelle zeigt einen kleinen Teil ihrer Daten. Der hier 
gezeigte Stammbaum dieser sechs Arten ist aufgrund der 
Analyse vieler Gene und zahlreicher morphologischer Daten 
sehr gut abgesichert. 

Aufgaben 

1. Zeichnen Sie anhand des Stammbaums in ► „Experiment: 
Konvergente molekulare Evolution“ die Aminosäureun¬ 
terschiede in der Stammesgeschichte der sechs Säugetier¬ 


arten auf. Gehen Sie davon aus, dass die an der Basis des 
Stammbaums stehende Aminosäure den Ausgangszustand 
darstellt. 

2. Welche Aminosäurepositionen zeigen eine spezielle Kon¬ 
vergenz zwischen den Linien der Languren und der Rinder 
(d. h„ der abgeleitete Zustand findet sich ausschließlich 
bei Rindern und Languren)? 

3. Welche zusätzliche Position ist bei Rindern und dem Vor¬ 
fahren von Languren und Pavianen konvergent? 

4. Konnten Sie weitere konvergente Aminosäureänderungen 
zwischen zwei anderen Linien entdecken? Was sagt dies 
über die konvergenten Veränderungen aus, die Sie zwi¬ 
schen Rindern und Languren beobachtet haben? 
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Durch einen Vergleich der Gensequenzen, die homologe Pro¬ 
teine vieler Arten codieren, können Wissenschaftler die Ent¬ 
stehungsgeschichte und den Zeitpunkt synonymer und nicht¬ 
synonymer Substitutionen nach vollziehen. Diese Informationen 
können dann, wie in ►Kap. 21 erläutert, in einen evolutio¬ 
nären Stammbaum (phylogenetischen Baum) eingetragen wer¬ 
den. Identifizieren kann man Genabschnitte, die sich unter 
neutraler, negativer oder positiver Selektion entwickeln, indem 


man die Form der Substitutionen und die Substitutionsraten in 
einem solchen Stammbaum vergleicht. 

Durch die Erforschung der Genomsequenzen synonymer und 
nichtsynonymer Substitutionen haben Biologen herausgefun¬ 
den, welche Aminosäurepositionen der Oberflächenproteine 
von Influenzaviren unter positiver Selektion evolvieren (und 
damit der Immunerkennung ihrer Wirtsorganismen entgehen). 
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Mittels dieser Informationen können Wissenschaftler heraus¬ 
finden, welche der Viren gegenwärtiger Grippeepidemien am 
ehesten nicht vom menschlichen Immunsystem erkannt wer¬ 
den. Diese Viren werden mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit 
die nächste Grippeepidemie auslösen und stellen somit die 
besten Kandidaten für die Produktion von Impfstoffen dar. 
Wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Die Evolutionstheorie trägt zur Entwicklung besserer 
Grippeimpfstoffe bei“) erläutert, konnten die Auswirkungen der 
Grippeepidemien in den letzten Jahrzehnten durch die Herstel¬ 
lung wirksamer Grippeimpfstoffe erheblich reduziert werden. 

An einer Studie zur Evolution von Lysozym lässt sich gut 
veranschaulichen, wie und warum bestimmte Aminosäure¬ 
positionen verschiedenen Formen der Selektion unterliegen 
(► „Experiment: Konvergente molekulare Evolution“). Das En¬ 
zym Lysozym (► Abb. 3.9) kommt bei fast allen Tieren vor. 
Es ist Bestandteil der Tränenflüssigkeit, des Speichels und 
der Milch von Säugetieren sowie des Eiklars (Albumen) von 
Vogeleiem. Lysozym kann bestimmte Bestandteile der Bakteri¬ 
enzellwand spalten und so die Bakterien schädigen und abtöten. 
Infolgedessen spielt es eine wichtige Rolle als erste Abwehrli¬ 
nie gegen bakterielle Infektionen. Die meisten Tiere bekämpfen 
Bakterien, indem sie diese verdauen; das ist auch der Grund, 
weshalb die meisten Tiere Lysozym als Abwehrprotein besit¬ 
zen. Manche Tiere nutzen Lysozym jedoch auch zur Verdauung 
ihrer Nahrung. 

Innerhalb der Säugetiere hat sich zweimal eine Form der Ver¬ 
dauung entwickelt, bei der die Fermentation der Nahrung in 
einer Gärkammer im vorderen Bereich des Verdauungstrakts er¬ 
folgt. Bei diesem Verdauungsmodus wurden Teile des vorderen 
Verdauungskanals - der hintere Abschnitt der Speiseröhre oder 
der Magen - in eine Gärkammer umgewandelt, in der Bakterien 
das aufgenommene Pflanzenmaterial durch Gärung zersetzen. 
Tiere mit einer solchen Gärkammer können auch die ansonsten 
unverdauliche Cellulose, aus der pflanzliche Gewebe zu großen 
Teilen bestehen, noch verwerten (indem Bakterien die Cellulose 
zu Glucose abbauen und dadurch wachsen und die Tiere dann 
den Überschuss an Bakterien verdauen). Diese Form der Ver¬ 
dauung mit einer Gärkammer entstand unabhängig voneinander 
bei Wiederkäuern (einer Gruppe von Huftieren, zu der unter 
anderem Rinder gehören) und bei bestimmten blattfressenden 
Affen wie Languren. Es war klar, dass diese Entwicklungen un¬ 
abhängig voneinander erfolgten, denn sowohl Languren als auch 
Wiederkäuer haben relativ nahe Verwandte, die keine solchen 
Gärkammem zur Verdauung besitzen. 

In beiden Entwicklungslinien mit einer Gärkammer zur Verdau¬ 
ung wurde Lysozym so modifiziert, dass es nicht mehr nur der 
Abwehr dient und ihm nun eine neue Rolle zukommt. Dieses 
Lysozym zerstört die Zellwand eines Teils der Bakterien, die 
in der Gärkammer leben, und setzt dabei deren Nährstoffe frei, 
welche die Säugetiere dann verdauen. Wie viele Veränderun¬ 
gen am Lysozymmolekül waren erforderlich, damit es inmitten 
der Verdauungsenzyme und der sauren Bedingungen in der Gär¬ 
kammer dieser Säugetiere seine neue Funktion erfüllen konnte? 
Um diese Frage zu beantworten, verglichen Stewart und ihre 
Mitarbeiter die lysozymcodierenden Sequenzen von Säugetie¬ 
ren mit einer Gärkammer mit denen einiger ihrer Verwandten, 


die keine solche Kammer besitzen. Dabei ermittelten sie, wel¬ 
che Aminosäuren bei den jeweiligen Arten unterschiedlich und 
welche ihnen gemeinsam sind, sowie die Raten synonymer und 
nichtsynonymer Substitutionen in den Lysozymgenen im Ver¬ 
lauf der Stammesgeschichte der untersuchten Arten. 

Für viele der Aminosäurepositionen von Lysozym lag die Rate 
der synonymen Substitutionen in der entsprechenden Gense¬ 
quenz deutlich höher als die Rate der nichtsynonymen Substi¬ 
tutionen. Diese Beobachtung lässt darauf schließen, dass viele 
Aminosäuren, aus denen Lysozym aufgebaut ist, unter Einwir¬ 
kung von negativer Selektion evolvieren. Mit anderen Worten, 
es erfolgt eine Selektion gegen eine Veränderung des Proteins an 
diesen Positionen. Daher müssen die betreffenden Aminosäuren 
entscheidend für die Funktion von Lysozym sein. An anderen 
Positionen funktionieren mehrere unterschiedliche Aminosäu¬ 
ren gleich gut; die entsprechenden Gensequenzen zeichneten 
sich durch ähnliche Raten an synonymen und nichtsynonymen 
Substitutionen aus. Am verblüffendsten war jedoch die Beob¬ 
achtung, dass in der zu den Languren führenden Linie mit viel 
höherer Rate Aminosäureaustausche im Lysozym stattgefun¬ 
den hatten als in allen anderen Primatenlinien. Die hohe Rate 
an nichtsynonymen Substitutionen im Lysozymgen von Langu¬ 
ren zeigt, dass Lysozym bei der Anpassung an den speziellen 
Verdauungstrakt der Languren eine Periode rascher Veränderun¬ 
gen durchlief. Darüber hinaus sind die Lysozyme von Langu¬ 
ren und Rindern jeweils durch fünf gemeinsame, einzigartige 
Aminosäureaustausche gekennzeichnet. All diese Aminosäu¬ 
ren befinden sich an der Oberfläche des Lysozymmoleküls, 
weit entfernt von dessen aktivem Zentrum. Bei zwei dieser ge¬ 
meinsamen Austausche ersetzte jeweils Lysin ein Arginin. Dies 
macht die Proteine widerstandsfähiger gegen Angriffe des Ma¬ 
genenzyms Pepsin. Indem sie die funktionelle Bedeutung der 
Aminosäureaustausche nachvollziehen, können Wissenschaftler 
die beobachteten Veränderungen der Aminosäuresequenzen mit 
der erfolgten Funktionsänderung des Proteins erklären. 

Zahlreiche Fossilbelege, morphologische Befunde und moleku¬ 
lare Daten zeigen, dass Languren und Wiederkäuer in jüngerer 
Zeit keinen gemeinsamen Vorfahren hatten. Doch die Lysozyme 
von Languren und Wiederkäuern haben mehrere Aminosäuren 
gemeinsam, die jeweils bei keinem der näheren Verwandten die¬ 
ser beiden Säugetiere Vorkommen. Trotz der unterschiedlichen 
Herkunft der beiden Säugetiergruppen haben ihre Lysozyme 
an einigen Aminosäurepositionen eine konvergente Evolution 
durchlaufen. Die beiden Tiergruppen gemeinsamen Aminosäu¬ 
ren verleihen diesen speziellen Lysozymen die Fähigkeit, auch 
unter den in der Gärkammer herrschenden Umweltbedingungen 
Bakterien abzubauen. 

Ein weiteres bemerkenswertes Beispiel für die konvergente Evo¬ 
lution von Lysozym liefern die auch als Schopfhühner bezeich- 
neten Hoatzins. Diese ungewöhnlichen blattfressenden Vögel 
aus Südamerika sind die einzigen bekannten Vögel mit einer 
Gärkammer zur Verdauung. Zwar besitzen viele Vögel eine als 
Kropf bezeichnete Aussackung der Speiseröhre, doch nur bei 
Hoatzins enthält der Kropf Lysozym und Bakterien und fun¬ 
giert als Gärkammer. Viele Aminosäureaustausche, die im Laufe 
der Anpassung des Lysozyms im Kropf der Hoatzins auftraten, 
sind mit jenen identisch, die bei Wiederkäuern und Languren 




23.2 An Genomen lassen sich sowohl neutrale als auch selektive Evolutionsprozesse ablesen 


709 


letzter 

gemein- 





H. influenzae (Erreger grippaler Infekte) 

E. coli (ein Darmbakterium) > Prokaryoten 

Methanococcus (Archaeon) J 

Trypanosoma (Erreger der Schlafkrankheit) 

Leishmania (Erreger der Leishmaniose) 

Thalassosira (eine Kieselalge) 

Plasmodium (Erreger der Malaria) 

Cyanidioschyzon (eine Rotalge) 

| Oryza (Reis) "'s 

Arabidopsis (Ackerschmalwand) Pflanzen 

Lotus (Hornklee) 

Ustilago (Brandpilz) 

Schizosaccharomyces (Spalthefe) 

■ »tc 

Neurospora (Brotschimmel) Eukaryoten 

Saccharomyces (Hefe) 

Caenorhabditis (ein Fadenwurm) 

Anopheles (Stechmücke) 

Drosophila (Taufliege) 

Bombyx (Seidenspinner) 

Ciona (eine Seescheide) 

Fugu (Kugelfisch) 

Gallus (Huhn) 

Mus (Maus) 

Homo (Mensch) 


> Pilze 


> Tiere 


10 


20 

Zahl 


30 40 

der Gene (x 1000) 


50 


60 


Abb. 23.6 In der Anzahl der Gene pro Genom gibt es enorme Unterschiede. Diese Abbildung zeigt die Zahl der Gene einer Auswahl von 
Organismen, deren Genome schon vollständig sequenziert wurden, angeordnet nach ihren bekannten evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen. 
Bakterien und Archaeen weisen im Normalfall weniger Gene auf als die meisten Eukaryoten. Unter den Eukaryoten besitzen vielzellige Organis¬ 
men mit organisierten Geweben (Pflanzen und Tiere; die dunkelgrünen und blauen Zweige) mehr Gene als einzellige Organismen (türkisfarbene 
Zweige) oder vielzellige Lebewesen ohne eine auffällige Organisation der Gewebe (gelbe Zweige) 


entstanden. Obwohl also die Hoatzins und die Säugetiere mit 
Gärkammer in den letzten paar Hundert Millionen Jahren keinen 
gemeinsamen Vorfahren hatten, haben sie ähnliche Anpassun¬ 
gen ihres Lysozyms entwickelt, die es ihnen ermöglichen, ihren 
der Gärung dienenden Bakterien Nährstoffe zu entziehen. 


Die Größe des Genoms evolviert ebenfalls 

In der Größe der Genome gibt es bei verschiedenen Organis¬ 
men bekanntlich erhebliche Unterschiede. Betrachtet man die 
großen taxonomischen Kategorien, so ist eine gewisse Korre¬ 
lation zwischen Genomgröße und Komplexität der Organismen 
zu erkennen. Das Genom des winzigen Bakteriums Mycoplas¬ 
ma genitalium umfasst nur 470 Gene. Aus 634 Genen besteht 
das Genom des Bakteriums Rickettsia prowazekii, dem Erre¬ 
ger des Fleckfiebers. Hingegen besitzt Homo sapiens ungefähr 
21.000 proteincodierende Gene. ► Abb. 23.6 zeigt die Zahl der 
Gene einer Auswahl von Organismen, deren Genome bereits 
vollständig sequenziert wurden, angeordnet nach ihren bekann¬ 


ten evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen. Wie Ihnen die 
Abbildung zeigt, bedeutet ein größeres Genom nicht eine höhe¬ 
re Komplexität des Phänotyps. (Vergleichen Sie beispielsweise 
den Reis mit den anderen Pflanzen.) Es überrascht nicht, dass 
für den Bau und die Aufrechterhaltung der Funktionen eines 
großen, vielzelligen Organismus mehr und komplexere gene¬ 
tische Informationen erforderlich sind als bei einem kleinen, 
einzelligen Bakterium. Überraschend ist jedoch, dass einige 
Organismen, etwa Lungenfische, manche Schwanzlurche und 
Lilien, rund 40-mal mehr DNA im Zellkern aufweisen als bei¬ 
spielsweise der Mensch. Natürlich ist ein Lungenfisch oder eine 
Lilie nicht 40-mal komplexer aufgebaut als ein Mensch. Warum 
variiert die Genomgröße dann so stark? 

Die Unterschiede in der Genomgröße sind nicht so groß, wenn 
man nur jenen Anteil der DNA betrachtet, der tatsächlich Prote¬ 
ine codiert oder Sequenzen anderer RNAs als mRNAs festlegt. 
Die Organismen mit der größten Menge an Kem-DNA (eini¬ 
ge Farne und Blütenpflanzen) weisen zwar 80.000-mal so viel 
DNA auf wie die Bakterien mit den kleinsten Genomen, aber 
keine der Arten besitzt mehr als 100-mal so viele proteinco¬ 
dierende Gene wie ein Bakterium. Daher beruhen die meisten 
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Genomgröße (Basenpaare; x 10 9 ) 


Abb. 23.7 Ein großer Anteil der DNA ist nichtcodierend. Der über¬ 
wiegende Teil der DNA von Bakterien und Hefepilzen codiert Proteine 
oder legt die Sequenzen anderer RNAs als mRNAs fest, bei vielzelligen 
Arten ist der größte Teil der DNA hingegen nichtcodierend 

Unterschiede in der Genomgröße nicht auf der Zahl funktio¬ 
neller Gene, sondern auf der Menge an nichtcodierender DNA 
(►Abb. 23.7). 

Warum enthalten die Zellen der meisten eukaryotischen Orga¬ 
nismen so viel nichtcodierende DNA? Wie bereits an früherer 
Stelle erwähnt, hat ein Teil der nichtcodierenden DNA re¬ 
gulierende Funktion und kontrolliert das Ausmaß oder den 
Zeitpunkt der Expression codierender Gene. Die Genome vie¬ 
ler Arten enthalten aber weitaus mehr nichtcodierende DNA, 
als für die Genregulation erforderlich ist. Kommt dieser zusätz¬ 
lichen nichtcodierenden DNA irgendeine Funktion zu, oder ist 
sie völlig unnütz (früher wurde sie oft auch als Junk-DNA - 
„DNA-Müll“ - bezeichnet)? Viele Abschnitte nichtcodierender 
DNA bestehen aus Pseudogenen (das sind funktionslose Kopien 
ehemaliger Gene), die einfach im Genom verbleiben, weil der 
Aufwand dafür so verschwindend gering ist. Diese Pseudogene 
können zum Ausgangsmaterial für die Evolution neuer Gene mit 
neuen Funktionen werden. Ein Teil der nichtcodierenden DNA 
trägt ausschließlich dazu bei, die Struktur der Chromosomen 
aufrechtzuerhalten. Bei anderen Sequenzen handelt es sich um 
„egoistische“ transponierbare Elemente, die sich stark ausbrei¬ 
ten, weil sie sich schneller reproduzieren als das Wirtsgenom. 

Im Laufe der Zeit sammelt sich in Genomen nicht nur DNA 
an, es gehen auch unwichtige Nucleotidsequenzen aus ihnen 
verloren. Manche Arten haben auch deswegen so unterschied¬ 
lich große Genome, weil die unbedeutenden Sequenzen mit 
sehr unterschiedlichen Raten beseitigt werden. Anhand von 
Retrotransposons können Wissenschaftler abschätzen, mit wel¬ 
cher Rate Arten DNA einbüßen. Retrotransposons sind trans¬ 
ponierbare Elemente (►Abb. 17.4), die sich über ein RNA- 
Zwischenstadium selbst kopieren. Die häufigste Form von Re¬ 
trotransposons trägt an jedem Ende duplizierte Sequenzen, die 
man als lange terminale Sequenz Wiederholungen ( long termi¬ 
nal repeats , LTRs) bezeichnet. Gelegentlich kommt es zu einer 


Rekombination der LTRs im Wirtsgenom in der Form, dass 
die dazwischenliegende DNA herausgeschnitten wird. Wenn das 
geschieht, bleibt ein rekombiniertes LTR zurück. Die Zahl sol¬ 
cher „verwaisten“ LTRs in einem Genom ist ein Maß dafür, 
wie viele Retrotransposons verloren gegangen sind. Durch einen 
Vergleich der Zahl der LTRs im Genom hawaiianischer Grillen 
der Gattung Laupala und in jenem von Taufliegen (. Drosophila ) 
fanden Forscher heraus, dass Laupala 40-mal langsamer DNA 
verliert als Drosophila. Daher überrascht es nicht, dass das Ge¬ 
nom von Laupala sehr viel größer ist als das von Drosophila. 

Warum gibt es bei verschiedenen Arten so große Unterschiede 
in der Rate, mit der scheinbar funktionslose DNA-Ab schnitte 
hinzukommen oder verloren gehen? Einer Hypothese zufolge 
steht die Genomgröße mit der Geschwindigkeit der Individual¬ 
entwicklung (Ontogenie) eines Organismus in Zusammenhang, 
die einem Selektionsdruck unterliegen kann. Große Genome 
können die Entwicklungsrate verlangsamen und dadurch den re¬ 
lativen Zeitpunkt der Expression bestimmter Gene verändern. 
Wie in ►Abschn. 19.4 erläutert, können Verschiebungen des 
Zeitpunkts der Genexpression - Heterochronie - bedeutende 
Veränderungen des Phänotyps nach sich ziehen. Auch wenn 
manche nichtcodierenden DNA-Sequenzen also vielleicht keine 
direkte Funktion haben, können sie die Individualentwicklung 
des Organismus demnach trotzdem beeinflussen. 

Eine andere Hypothese besagt, dass der Anteil nichtcodieren¬ 
der DNA in erster Linie mit der Populationsgröße korreliert. 
Nichtcodierende, für den Organismus nur in geringem Maße 
nachteilige Sequenzen werden wahrscheinlich bei Arten mit 
großer Populationsgröße effektiver durch Selektion eliminiert. 
Bei Arten mit kleinen Populationen können die Auswirkungen 
der Gendrift stärker sein als die Selektion gegen nichtcodierende 
Sequenzen, die geringfügig nachteilige Folgen haben. Deshalb 
erfolgt die Selektion gegen die Anhäufung nichtcodierender Se¬ 
quenzen am effizientesten bei Arten mit großen Populationen. 
Daher besitzen solche Arten (wie Bakterien oder Hefepilze) im 
Vergleich zu Arten mit kleinen Populationen relativ wenig nicht¬ 
codierende DNA (► Abb. 23.8). 

23.2 Wiederholung 

Die Neutraltheorie der molekularen Evolution liefert eine 
Erklärung für die relativ konstante Rate molekularer Ver¬ 
änderungen, wie man sie bei vielen Genen und Proteinen 
beobachtet. Durch eine Analyse der relativen Raten syn¬ 
onymer und nichtsynonymer Substitutionen von Genen 
im Laufe der Zeit können Biologen unterscheiden, welche 
Evolutionsmechanismen auf einzelne Gene ein wirken. 
Der nichtcodierende Anteil des Genoms von Eukaryoten 
ist bei verschiedenen Arten viel variabler als der codie¬ 
rende Anteil. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, warum Substitutionen bei einem be¬ 
stimmten Organismus neutral oder selektiv sein kön¬ 
nen. 




















23.3 Horizontaler Gentransfer und Genduplikationen können große Veränderungen nach sich ziehen 
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■ eine mathematische Erklärung dafür liefern können, 
warum die Fixierungsrate neutraler Mutationen unab¬ 
hängig von der Populationsgröße ist. 

■ Gensequenzen von proteincodierenden Genen beur¬ 
teilen und erkennen können, welche Codons unter 
negativer bzw. positiver Selektion evolvieren; dieses 
Wissen sollten Sie auf ein biologisches Problem an¬ 
wenden können. 

■ die Evolution von Genomen unter Berücksichtigung 
der nichtcodierenden DNA beschreiben können. 


_ 7_ 

1. Im Laufe der Entwicklungsgeschichte haben viele Gruppen 
von höhlenbewohnenden Organismen ihre Lichtsinnesorgane 
eingebüßt. So besitzen beispielsweise nicht in Höhlen leben¬ 
de Krebs arten funktionelle Augen, während manche Arten, 
deren Vorkommen auf unterirdische Habitate beschränkt ist, 
keine Augen haben. Opsine sind lichtempfindliche Proteine, 
die nachweislich eine wichtige Funktion für das Sehen er¬ 
füllen (► Kap. 45). Die Opsingene werden in Augengewebe 
exprimiert. Sie sind aber auch im Genom der augenlosen, 
höhlenbewohnenden Krebse vorhanden. Das Vorhandensein 
von Opsingenen bei augenlosen Organismen könnte sich 
durch zwei Hypothesen erklären lassen: 1. Die Gene wur¬ 
den von einem Vorfahren geerbt, der Augen besaß, erfüllen 
nun aber keine Funktion mehr. 2. Die Gene haben eine neue 
Funktion, die nichts mit dem Sehvermögen zu tun hat. Wie 
würden Sie diese beiden Hypothesen anhand der Sequenzen 
der Opsingene verschiedener Krebsarten erforschen? 

2. Warum ist die Fixierungsrate neutraler Mutationen unabhän¬ 
gig von der Populationsgröße? 

3. Ein Wissenschaftler verglich zahlreiche Sequenzen von Ge¬ 
nen, die Oberflächenproteine von Influenzaviren codieren. 
Die folgende ► Tabelle zeigt die Ergebnisse. 


Codonposition 

synonyme 

Substitutionen 

nichtsynonyme 

Substitutionen 

12 

0 

7 

15 

1 

9 

61 

0 

12 

80 

7 

0 

137 

12 

1 

156 

24 

2 

165 

3 

4 

226 

38 

3 


a. Welche Positionen codieren Aminosäuren, die sich ver¬ 
mutlich infolge einer positiven Selektion verändert haben? 
Erläutern Sie Ihre Antwort. 

b. Welche Positionen codieren Aminosäuren, die sich ver¬ 
mutlich infolge einer negativen Selektion verändert haben? 
Erläutern Sie Ihre Antwort. 

(Hinweis: Zur Berechnung der Rate der beiden Formen von 
Substitutionen betrachten Sie die Anzahl der vorhandenen 
synonymen und nichtsynonymen Substitutionen relativ zur 
Zahl der möglichen Substitutionen jedes Typs. Es erfolgen 


ungefähr dreimal mehr mögliche nichtsynonyme Substitutio¬ 
nen als synonyme Substitutionen.) 

4. Schlagen Sie zwei Hypothesen für die enorme Vielfalt an Ge¬ 
nomgrößen verschiedener Organismen vor und stellen diese 
einander gegenüber. 


Sie haben nun einige der Möglichkeiten kennengelemt, wie 
Organismen DNA verlieren können, ohne dass dadurch die Gen¬ 
funktionen beeinträchtigt sind. Wie aber entwickeln sich bei 
Organismen im Laufe der Zeit neue Funktionen? 

23.3 Horizontaler Gentransfer 
und Genduplikationen 
können große Veränderungen 
nach sich ziehen 

Wie im vorherigen Abschnitt erwähnt, besitzen die meisten 
vielzelligen Organismen sehr viel mehr Gene als der größte 
Teil der einzelligen Arten. Aber die vielzelligen Lebewesen 
sind aus einzelligen Vorfahren hervorgegangen. Wie kam es zu 
der Zunahme der Anzahl der Gene innerhalb des Genoms von 
vielzelligen Organismen im Laufe der Evolution? Eine solche 
Zunahme kann vor allem durch zwei Mechanismen zustande 
kommen: Es können Gene von anderen Arten übertragen oder 
innerhalb einer Art dupliziert werden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bisweilen können Gene zwischen entfernt miteinander verwand¬ 
ten Zweigen am Stammbaum des Lebens ausgetauscht werden. 

■ Die Duplikation eines Gens bietet Gelegenheiten für die Evoluti¬ 
on neuer Funktionen. 

■ Manche Gene liegen im Genom in multiplen Kopien vor; diese 
evolvieren im Laufe der Zeit häufig gemeinsam. 


Horizontaler Gentransfer kann zum Erwerb 
neuer Funktionen führen 

In ► Kap. 22 wurde beschrieben, wie sich durch den Prozess der 
Artbildung ursprüngliche Linien in Linien von Abkömmlingen 
aufspalten. Genau diese Artbildungsereignisse sind in den Zwei¬ 
gen am Stammbaum des Lebens festgehalten. Daneben gibt es 
aber auch den Vorgang des horizontalen Gentransfers (auch 
lateraler Gentransfer genannt). Durch diesen können einzel¬ 
ne Gene, Organellen oder Genomfragmente horizontal zwischen 
zwei Linien übertragen werden (im Gegensatz zum vertikalen 
Gentransfer von einer Generation zur nächsten). Manche Arten 
können DNA-Fragmente direkt aus der Umgebung aufnehmen. 
Andere Gene werden in ein Virengenom eingeschleust und dann 
auf einen neuen Wirtsorganismus übertragen, wenn das Virus in 
das Genom des Wirts eingebaut wird. Bei der Hybridisierung 
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von Arten kommt es ebenfalls zu einer Übertragung zahlreicher 
Gene. 

Ein horizontaler Gentransfer kann für eine Art, die neue Gene 
von einem entfernt verwandten Organismus empfängt, ausge¬ 
sprochen vorteilhaft sein. So werden beispielsweise zwischen 
verschiedenen Bakterienarten häufig Gene übertragen, die eine 
Resistenz gegen Antibiotika verleihen. Zudem ist horizontaler 
Gentransfer neben Mutation und Rekombination eine weite¬ 
re Möglichkeit, wie Arten ihre genetische Variabilität erhöhen 
können. Diese genetische Variabilität bildet dann das Rohmate¬ 
rial, auf das die Selektion einwirken kann, was letztlich zu einer 
Evolution führt. 

Erstellt man anhand eines einzelnen, horizontal übertragenen 
Genomfragments einen evolutionären Stammbaum, so spiegelt 
dieser wahrscheinlich ausschließlich die Herkunft dieses Frag¬ 
ments wider und nicht die gesamte Stammesgeschichte des 
Organismus (► Abschn. 25.1). Die meisten Biologen ziehen es 
daher vor, solche Stammbäume anhand einer großen Auswahl 
von Genen oder Proteinen zu erstellen, damit sie den zu¬ 
grunde liegenden Organismenstammbaum (ebenso wie jegliche 
Ereignisse horizontalen Gentransfers) rekonstruieren können. 
Werden horizontale Gentransfers in einen solchen Organismen¬ 
stammbaum eingetragen, wird aus dem phylogenetischen Baum 
ein phylogenetisches Netzwerk. 

In welchem Umfang horizontaler Gentransfer in der Stam¬ 
mesgeschichte des Lebens eine Rolle gespielt hat, ist derzeit 
Gegenstand zahlreicher Untersuchungen und Debatten. In den 
meisten Eukaryotenlinien scheint ein horizontaler Gentransfer 
relativ selten vorzukommen. Allerdings kann man die beiden 
bedeutenden Endosymbiosen, aus denen Mitochondrien und 
Chloroplasten hervorgingen, als horizontalen Transfer kom¬ 
pletter Bakteriengenome in die Eukaryotenlinie auffassen. In 
einigen Gruppen der Eukaryoten, insbesondere bei manchen 
Pflanzen, kommt es in ziemlich hohem Ausmaß zu einer Hybri¬ 
disierung zwischen nahe verwandten Arten. Bei einer solchen 
Hybridisierung werden zwischen zwei Pflanzenlinien, die sich 
vor nicht allzu langer Zeit aufgespalten haben, zahlreiche Gene 
ausgetauscht. Im größten Stil tritt ein horizontaler Gentransfer 
jedoch offenbar zwischen verschiedenen Bakterien auf. Zahlrei¬ 
che Bakteriengene wurden mehrfach zwischen verschiedenen 
Linien übertragen. Das geht so weit, dass es oft ziemlich 
problematisch ist, die Verwandtschaftsbeziehungen zwischen 
Bakterienarten zu entschlüsseln. Dennoch lassen sich die groben 
Beziehungen zwischen den großen Bakteriengruppen ermitteln, 
wie Sie in ► Teil VII dieses Buches noch sehen werden. Der ho¬ 
rizontale Transfer von Genen erschwert es jedoch, die Grenzen 
von Bakterienarten festzulegen. Dies ist einer der Gründe dafür, 
warum bislang nicht alle Bakterienarten, die man entdeckt hat, 
auch wissenschaftlich benannt wurden. 


Die meisten neuen Funktionen 
entstehen durch Genduplikation 

Eine weitere Möglichkeit, wie Genome neue Funktionen erwer¬ 
ben können, ist die Genduplikation. Wird ein Gen dupliziert, so 


wird eine der beiden Kopien dieses Gens potenziell von ihrer 
ehemaligen Funktion entbunden. Den identischen Kopien eines 
duplizierten Gens kann ein unterschiedliches Schicksal bevor¬ 
stehen, wobei es die vier folgenden Möglichkeiten gibt: 

■ Beide Kopien des Gens können ihre ursprüngliche Funkti¬ 
on beibehalten. (Das kann dazu führen, dass der Organismus 
größere Mengen des Produkts dieses Gens produziert.) 

■ Beide Kopien des Gens können die Fähigkeit behalten, das 
ursprüngliche Genprodukt zu produzieren, aber die Expres¬ 
sion der Gene kann in verschiedenen Geweben oder in 
verschiedenen Entwicklungsstadien abweichen. 

■ Eine Kopie des Gens kann durch Anhäufung nachteiliger 
Mutationen außer Funktion gesetzt und zu einem funktions¬ 
losen Pseudogen oder gänzlich aus dem Genom eliminiert 
werden. 

■ Eine Kopie des Gens kann ihre ursprüngliche Funktion bei¬ 
behalten, während die zweite Kopie durch Mutation und 
Selektion eine andere Funktion übernimmt. 

Wie oft erfolgen Genduplikationen, und welche dieser vier ge¬ 
rade beschriebenen Möglichkeiten tritt am wahrscheinlichsten 
ein? Wie Forscher herausfanden, ist die Genduplikationsrate 
bei einer Hefe- oder Drosophila -Population hoch genug, dass 
sich im Laufe von 1 Mio. Jahre mehrere Hundert duplizierte 
Gene ansammeln. Wie sie außerdem feststellten, sind die meis¬ 
ten duplizierten Gene dieser Organismen noch sehr jung. Viele 
überzählige Gene gehen innerhalb von 10 Mio. Jahren aus einem 
Genom verloren (das ist im zeitlichen Maßstab der Evolution 
schnell). 


Querverweis 

In ►Abschn. 19.1 sind Mechanismen der Individual¬ 
entwicklung beschrieben, die durch spezifische DNA- 
Sequenzen kontrolliert werden; diese Sequenzen wurden 
modifiziert und neu gemischt, und sie haben die bemer¬ 
kenswerte Diversität an Pflanzen, Tieren und anderen 
Organismen hervorgebracht, die wir heute kennen. Ähn¬ 
lichkeiten in den Homöoboxsequenzen der Hox-Gene 
legen nahe, dass die Hox-Gene durch Duplikation eines 
Vorläufergens entstanden sind und dann divergierten und 
neue Funktionen übernahmen. 

Manche Gene können viele Male dupliziert werden. Das führt 
dann zu einer großen Zahl von verwandten Pseudogenen, die im 
ganzen Genom verstreut sind. Im Genom des Menschen liegt die 
funktionelle Kopie des Gens RPL21 , das ein ribosomales Prote¬ 
in codiert, auf Chromosomenpaar 13, doch auf fast allen anderen 
Chromosomenpaaren finden sich von ihm abstammende Pseu¬ 
dogene (► Abb. 23.8). Nicht alle Gene sind durch Pseudogene 
repräsentiert, aber man kennt im menschlichen Genom nahe¬ 
zu ebenso viele Pseudogene wie funktionelle proteincodierende 
Gene. 

Zwar gehen viele überzählige Gene rasch wieder verloren, aber 
manche Duplikationsereignisse führen auch zur Evolution von 
Genen mit neuen Funktionen. Durch mehrere aufeinanderfol¬ 
gende Duplikationen und Mutationen kann eine Genfamilie 




23.3 Horizontaler Gentransfer und Genduplikationen können große Veränderungen nach sich ziehen 


713 


a Duplikationen des Gens RPL21 in den Chromosomen des Menschen 



b Verhältnis von funktionellen 
Genen und Pseudogenen im 
menschlichen Genom 



Gene Pseudogene 


Abb. 23.8 Manche funktionellen Gene werden viele Male dupliziert und liegen dann als nichtfunktionelle Pseudogene vor. a Das funktio¬ 
neile Gen, das das ribosomale Protein RPL21 codiert, liegt auf Chromosom 13 des Menschen (orange hervorgehoben). Zusätzlich gibt es noch 
zahlreiche nichtfunktionelle Pseudogene von RPL21 im menschlichen Genom, die durch wiederholte Duplikationsereignisse entstanden sind (blau 
hervorgehoben), b Zwar stellt RPL21 ein relativ extremes Beispiel für eine Pseudogenduplikation dar, aber man kennt im Genom des Menschen 
fast genauso viele Pseudogene wie funktionelle Gene 


entstehen, eine Gruppe homologer Gene mit verwandten Funk¬ 
tionen, die entlang eines Chromosoms oft im Tandem ange¬ 
ordnet sind. Ein Beispiel für diesen Prozess bietet die Globin¬ 
genfamilie (►Abb. 17.8). Die Globine gehörten zu den ersten 
Proteinen, deren Sequenzen ermittelt und verglichen wurden. 
Vergleiche ihrer Aminosäuresequenzen deuten nachdrücklich 
darauf hin, dass die verschiedenen Globine durch Gendupli¬ 
kationen entstanden sind und eine multigene Proteinfamilie 
bilden. Durch solche Vergleiche lässt sich auch ab schätzen, wie 
lange sich die Globine getrennt voneinander entwickelt haben, 
da sich im Laufe der Zeit Sequenzunterschiede zwischen diesen 
Proteinen angesammelt haben. 

Hämoglobin ist im Tierreich weit verbreitet und für den Sauer¬ 
stofftransport im Blut zuständig. Das Hämoglobin der Wirbel¬ 
tiere ist (meist) ein Tetramer aus zwei a- und zwei ß-Globin- 
Untereinheiten. Myoglobin, ein Monomer, ist das primäre Sau¬ 
erstoffspeicherprotein in der Muskulatur. Die Sauerstoffaffinität 
von Myoglobin ist viel höher als die von Hämoglobin, wohinge¬ 
gen sich Hämoglobin so entwickelt hat, dass es seine Funktion 
auf vielfältigere Weise erfüllen kann. Es bindet den Sauerstoff 
in den Lungen oder Kiemen, wo der O 2 -Partialdruck relativ 
hoch ist, transportiert ihn in tiefer liegende Gewebe des Kör¬ 
pers mit niedrigem O 2 -Partialdruck und setzt ihn dort frei. Bei 
dieser reversiblen Sauerstoffbindung arbeiten die vier Unterein¬ 
heiten zusammen - sie zeigen Kooperativität. Aufgrund seiner 
komplizierten tetrameren Struktur ist Hämoglobin in der Lage, 
neben vier O 2 -Molekülen auch Protonen und Kohlenstoffdioxid 
im Blut zu transportieren. 

Um abschätzen zu können, zu welchem Zeitpunkt es zur Du¬ 
plikation des ursprünglichen Globingens in a und ß kam, kann 
man einen Genstammbaum erstellen - einen phylogenetischen 
Baum, der die Evolutionsgeschichte bestimmter Gene oder 
Genfamilien veranschaulicht, in diesem Fall der verschiedenen 
globincodierenden Gensequenzen (►Abb. 23.9). Die Rate der 
molekularen Evolution der Globingene wurde mittels anderer 
Analysen abgeschätzt. Hierzu hat man die Zeitpunkte der Di¬ 
vergenz bestimmter Wirbeltiergruppen herangezogen, die gut 
in den Fossilbelegen dokumentiert sind. Diese Untersuchungen 


deuten auf eine durchschnittliche Divergenzrate der Globinge¬ 
ne von etwa einer Nucleotidsubstitution alle 2 Mio. Jahre hin. 
Wendet man diese Rate auf den Globingenstammbaum an, so 
lässt sich abschätzen, dass die Aufspaltung in die beiden Glo¬ 
bingencluster a und ß vermutlich vor ungefähr 450 Mio. Jahren 
stattgefunden hat. Dies war etwas nach dem Zeitpunkt des Auf¬ 
tretens der ersten Wirbeltiere in den Fossilfunden. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 23.9: Wann erfolgte die Genduplikation, durch 
die die 8- und ß-Ketten entstanden sind? 


Activity 23.3 Gene Tree Construction 

www.Lifel le.com/ac23. 3 

Viele Genduplikationen betreffen jeweils nur ein Gen oder 
wenige Gene, bei polyploiden Organismen (darunter zahlrei¬ 
che Pflanzen) wurden jedoch komplette Genome dupliziert. 
Bei einer Duplikation sämtlicher Gene ergeben sich unzählige 
Möglichkeiten, neue Funktionen zu evolvieren. Genau das ist 
offenbar bei der Evolution der Wirbeltiere passiert. Das Genom 
der Gnathostomata (Kiefermünder - das sind alle Wirbeltiere 
mit einem beweglichem Unterkiefer) scheint von vielen wich¬ 
tigen Genen vier diploide Sätze aufzuweisen. Aufgrund dieser 
Erkenntnis gelangten Biologen zu dem Schluss, dass sich bei 
dem Vorfahren dieser Gruppe zwei Duplikationen des gesam¬ 
ten Genoms ereigneten. Diese Duplikationen ermöglichten eine 
beträchtliche Spezialisierung einzelner Wirbeltiergene, deren 
Expression heute in hohem Maße gewebespezifisch erfolgt. 


Einige Genfamilien evolvieren durch 
konzertierte Evolution 

Zwar haben sich die Vertreter der Globingenfamilie in ihrer 
Form und Funktion diversifiziert, die Mitglieder vieler anderer 
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ursprüngliches 
myoglobin 
ähnliches Protein 


Durch ein Dupli¬ 
kationsereignis 
entstanden die oc- und 
ß-Globingen-Cluster. 


Die Ziffern geben die geschätzte An¬ 
zahl an Änderungen der DNA-Sequenz 
entlang des betreffenden Astes im 
Stammbaum an. 


500 


400 


Untereinheiten 
vom a-Typ 



Untereinheiten 
vom ß-Typ 
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Mio. Jahre zurück 
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Gegenwart 


Abb. 23.9 Ein Genstammbaum der Globingenfamilie. Eine Analyse mittels der Methode der molekularen Uhr legt nahe, dass sich die a- und 
ß-Globingen-Cluster (blau bzw. grün) vor ungefähr 450 Mio. Jahren auseinanderentwickelt haben - also relativ bald nach der Entstehung der 
Wirbeltiere 


Genfamilien evolvieren hingegen nicht unabhängig voneinan¬ 
der. So besitzen beispielsweise fast alle Organismen zahlreiche 
Kopien (bis zu mehrere Tausend) der Gene für ribosomale 
RNA. Ribosomale RNA (rRNA) bildet das Hauptstrukturele¬ 
ment der Ribosomen und erfüllt als solches eine wichtige Rolle 
bei der Proteinsynthese. Sämtliche Lebewesen müssen - oft in 
großen Mengen - Proteine synthetisieren (vor allem während ih¬ 
rer frühen Entwicklung). Durch den Besitz zahlreicher Kopien 
der rRNA-Gene wird gewährleistet, dass die Organismen rasch 
viele Ribosomen produzieren und dadurch eine hohe Protein¬ 
syntheserate aufrechterhalten können. 

Die Gene für ribosomale RNA evolvieren wie alle anderen Teile 
des Genoms, und so sammeln sich in den rRNA-Genen ver¬ 
schiedener Arten mit der Zeit Unterschiede an. Innerhalb einer 
Art sind sich die zahlreichen Kopien der rRNA-Gene hinge¬ 
gen sowohl strukturell als auch funktionell sehr ähnlich. Diese 
Ähnlichkeit ist auch sinnvoll, denn im Idealfall sollte jedes Ri¬ 
bosom einer Art auf die gleiche Weise Proteine synthetisieren. 
Mit anderen Worten, innerhalb einer Spezies evolvieren die vie¬ 
len Kopien dieser rRNA-Gene gemeinsam. Dieses Phänomen 
bezeichnet man als konzertierte Evolution. 

Animation 23.1 Concerted Evolution 

www.Life 11 e.com/a23.1 

Wie kommt es zu einer solchen konzertierten Evolution? Offen¬ 
sichtlich hegen ihr zwei verschiedene Mechanismen zugrunde. 
Einer davon ist ungleiches Crossing-over. Während der Re¬ 
plikation der DNA eines diploiden Organismus im Zuge der 
Meiose lagern sich die homologen Chromosomenpaare aneinan¬ 


der, und es kommt zu einer Rekombination durch Crossing-over 
(► Abschn. 11 .4). Im Falle hochrepetitiver Gene wie der rRNA- 
Gene passiert es jedoch leicht, dass diese bei der Paarung der 
Chromosomen gegeneinander versetzt werden, weil so viele 
Kopien der gleichen Gene auf den Chromosomen vorhanden 
sind (►Abb. 23.10a). Infolgedessen erhält das eine der bei¬ 
den homologen Chromosomen beim Crossing-over zusätzliche 
Kopien des rRNA-Gens, während das andere Chromosom ent¬ 
sprechend weniger Kopien abbekommt. Erfolgt in einer der 
Kopien eine Punktmutation in Form einer Basensubstitution, 
kann diese durch das ungleiche Crossing-over schrittweise ver¬ 
mehrt und damit allmählich fixiert werden. Umgekehrt kann sie 
durch das ungleiche Crossing-over auch schrittweise verringert 
und schließlich eliminiert werden. So oder so bleiben die vielen 
Kopien des Gens einander sehr ähnlich. 

Den zweiten Mechanismus, der zu einer konzertierten Evoluti¬ 
on führt, bezeichnet man als gerichtete Genkonversion. Dieser 
Mechanismus erfolgt mit viel höherer Geschwindigkeit als ein 
ungleiches Crossing-over und hat sich als primärer Mechanis¬ 
mus für die konzertierte Evolution von rRNA-Genen erwiesen. 
In DNA-Strängen kommt es häuüg zu Brüchen, welche dann 
wieder repariert werden (► Abschn. 13.4). Die Gene für die ri¬ 
bosomale RNA hegen während des Zellzyklus die meiste Zeit 
eng beieinander. Kommt es zu einer Beschädigung eines der 
Gene, kann eine Kopie des rRNA-Gens des homologen Chro¬ 
mosoms als Matrize zur Reparatur der beschädigten Kopie 
dienen; dabei ersetzt die als Matrize fungierende Sequenz die 
Originalsequenz (► Abb. 23.10b). In vielen Fällen erfolgt diese 
Reparatur offenbar insofern recht einseitig, als häufig bestimmte 
Sequenzen als Matrizen verwendet werden. Dadurch kann sich 
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eine solche bevorzugt verwendete Sequenz rasch auf alle Ko¬ 
pien des Gens ausbreiten. Auf diese Weise kann es passieren, 
dass sich eine Veränderung, die in einer einzelnen Kopie auf- 
tritt, rasch auf alle anderen Kopien ausbreitet. 

Aber ganz gleich, welcher dieser Mechanismen der konzer¬ 
tierten Evolution im konkreten Fall zugrunde liegt: Durch sie 
evolvieren die Kopien eines hochrepetitiven Gens nicht unab¬ 
hängig voneinander. Zwar treten nach wie vor Mutationen auf, 
aber wenn diese in einer einzelnen Kopie erfolgen, dann brei¬ 
ten sie sich entweder rasch auf sämtliche Kopien aus oder gehen 
vollständig aus dem Genom verloren. Dieser Prozess ermöglicht 
es, dass jede Kopie über die Zeit bezüglich Sequenz und Funk¬ 
tion ähnlich bleibt. 

23.3 Wiederholung 

Durch horizontalen Gentransfer können bestimmte Funk¬ 
tionen von Genen auch zwischen entfernt verwandten 
Arten übertragen werden. Genduplikation kann zur Evo¬ 
lution neuer Funktionen führen. Manche hochrepetitiven 
Gene durchlaufen eine konzertierte Evolution, wodurch 
ihre gleichförmige Funktionalität erhalten bleibt. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, wie es durch horizontalen Gen¬ 
transfer zur Übertragung von Genen zwischen ver¬ 
schiedenen Linien kommen kann, insbesondere zwi¬ 
schen Bakterien. 

■ anhand eines Genstammbaums einer Genfamilie ab¬ 
leiten können, wann in der Stammesgeschichte einer 
Gruppe von Arten Genduplikationen stattgefunden ha¬ 
ben. 

■ erläutern können, inwiefern ein dupliziertes Gen Gele¬ 
genheiten für die Evolution neuer Funktionen liefert. 

■ die beiden Prozesse, die einer konzertierten Evolution 
zugrunde liegen, grafisch darstellen und ihre Unter¬ 
schiede aufzeigen können. 


_ 7 _ 

1. Nennen Sie einige potenzielle Vorteile eines horizontalen 
Gentransfers für den Organismus, der durch diesen Mecha¬ 
nismus neue Gene erhält. 


Abb. 23.10 Konzertierte Evolution. Zwei Me¬ 
chanismen können zu einer konzertierten Evolution 
hochrepetitiver Gene führen, a Durch ungleiches 
Crossing-over kommt es zu Deletionen und Duplika¬ 
tionen von Genwiederholungen, b Durch gerichtete 
Genkonversion kann sich eine neue Variante rasch über 
viele Kopien eines repetitiven Gens ausbreiten 


a ungleiches Crossing-over 


Q Ein Chromosom enthält zwei verschiedene 
Sequenzen eines hochrepetitiven Gens, hier 
dargestellt durch rote und blaue Kästen. 

DNA 



& Zwischen zwei nicht 
korrekt aneinander 
ausgerichteten repeti¬ 
tiven Genabschnitten 
homologer Chromoso¬ 
men kommt es zu 
einem Crossing-over, . 



... dadurch entsteht 
ein Chromosom mit 
mehr und eines mit 
weniger Kopien der 
roten Sequenz. 


b gerichtete Genkonversion 


O In d6 

kom 


In der DNA einer Kopie des Gens 
kommt es zu einer Schädigung. 


i 


Bei der Reparatur des 
Schadens dient die 
Sequenz des homo¬ 
logen Chromosoms 
als Matrize (hier durch 
einen roten Kasten 
angedeutet), ... 


b 

eir 


hierdurch entsteht 
ein Chromosom mit 
mehr Kopien der 
roten Sequenz. 
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23 Evolution von Genen und Genomen 


2. Betrachten Sie den folgenden Stammbaum einer Genfami¬ 
lie, zusammengestellt anhand der vollständig sequenzierten 
Genome von Mensch, Schimpanse und Gorilla. Der Stamm¬ 
baum umfasst sämtliche Mitglieder der Genfamilie. Wie viele 
Genduplikationen und Genverluste haben in der Entwick¬ 
lungsgeschichte dieser Genfamilie wahrscheinlich stattgefun¬ 
den? Tragen Sie die betreffenden Stellen in den Stammbaum 
ein. 


■ Mithilfe der Prinzipien der in vitro -Evolution lassen sich neue 
Makromoleküle mit neuen, nützlichen Funktionen hersteilen. 

■ Untersuchungen zur molekularen Evolution können Erkenntnis¬ 
se über die Übertragung von Krankheiten und die zuständigen 
Vektoren liefern. Solche Erkenntnisse sind eine wesentliche Vo¬ 
raussetzung für ein besseres Verständnis und die Bekämpfung 
von Epidemien. 



3. Warum wird Genduplikationen für evolutionäre Veränderun¬ 
gen über einen längeren Zeitraum eine große Bedeutung 
zugemessen? 

4. Beschreiben Sie den Verlauf einer konzertierten Evolution 
hochrepetitiver Gene, und stellen Sie die Prozesse, die die¬ 
ser konzertierten Evolution zugrunde liegen, grafisch dar. 


Sie haben nun erfahren, wie die Prinzipien und Methoden der 
molekularen Evolution den Evolutionsforschem neue Einblicke 
verschafft haben. Nun werden Sie einige der praktischen An¬ 
wendung smöglichkeiten auf diesem Gebiet kennenlemen. 


23.4 Die Prinzipien der molekularen 
Evolution haben viele 
praktische 

Anwendungsmöglichkeiten 

Für die Ergebnisse von Untersuchungen der molekularen Evo¬ 
lution gibt es in der gesamten Biologie praktische Anwendungs¬ 
möglichkeiten, etwa, um grundlegende Aspekte biologischer 
Funktionen besser zu verstehen, oder für Forschungen zur 
menschlichen Gesundheit. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Evolutionsgeschichte von Genen liefert Informationen zur 
Funktion von Proteinen. 


Mithilfe von Sequenzdaten lässt sich die 
Evolution von Genen und Proteinen aufklären 


Mit einem Genstammbaum kann man die evolutionären Bezie¬ 
hungen eines einzelnen Gens bei verschiedenen Organismen¬ 
arten veranschaulichen oder die Evolution der Mitglieder einer 
Genfamilie zurückverfolgen (wie in ► Abb. 23.10). Erstellt wird 
ein solcher Genstammbaum mithilfe der gleichen Methoden, 
wie sie in ► Abschn. 21.2 für die Konstruktion evolutionärer 
Stammbäume (phylogenetischer Bäume) von Organismenarten 
beschrieben wurden. Zunächst müssen Unterschiede zwischen 
Genen festgestellt werden; anhand dieser Unterschiede lässt 
sich dann die Evolutionsgeschichte der Gene rekonstruieren. 
Häufig werden Genstammbäume dazu verwendet, daraus evo¬ 
lutionäre Stammbäume von Arten oder höheren Taxa abzulei¬ 
ten, aber die beiden Stammbaumtypen sind nicht zwangsläufig 
äquivalent. Durch Prozesse wie Genduplikation können Unter¬ 
schiede zwischen den phylogenetischen Bäumen von Genen und 
Arten entstehen. Mithilfe eines Genstammbaums können Bio¬ 
logen die Geschichte und den Zeitpunkt von Genduplikationen 
rekonstruieren und so in Erfahrung bringen, wie die Diver¬ 
sifizierung von Genen zur Evolution neuer Proteinfunktionen 
geführt hat. 

Alle Gene einer bestimmten Genfamilie weisen ähnliche Se¬ 
quenzen auf, weil sie gemeinsamer Abstammung sind. Wie Sie 
in ►Abschn. 21.1 erfahren haben, bezeichnet man Merkma¬ 
le, die sich infolge einer gemeinsamen Abstammung ähneln, 
als homolog. Bei der Besprechung von Genstammbäumen muss 
man jedoch in der Regel zwischen zwei verschiedenen Formen 
von Homologie unterscheiden. Bei verschiedenen Organismen 
vorkommende homologe Gene, die in diesen Arten die gleiche 
Funktion haben, bezeichnet man als orthologe Gene. Sie sind 
also eine Folge der Artbildungsereignisse. Hingegen spricht 
man von paralogen Genen, wenn homologe Gene bei dersel¬ 
ben Art Vorkommen und dort eine unterschiedliche Funktion 
haben. Sie gehen auf Genduplikation zurück. Bei der Analyse 
eines Genstammbaums richtet es sich nach der Fragestellung, 
ob man orthologe oder paraloge Gene vergleicht. Geht es dar¬ 
um, die Stammesgeschichte der betreffenden Organismenarten 
zu rekonstruieren, dann sollte sich der Vergleich auf ortholo¬ 
ge Gene beschränken (denn diese spiegeln die Geschichte der 
Artbildungsereignisse wider). Ist man hingegen an Funktions¬ 
änderungen interessiert, die durch Genduplikationen entstanden 
sind, dann eignet sich hierzu ein Vergleich paraloger Gene (weil 
diese die Geschichte von Genduplikationen widerspiegeln). Gilt 
das Interesse aber der Diversifizierung einer Genfamilie durch 
beide Prozesse, dann sollte der Stammbaum natürlich sowohl 
paraloge als auch orthologe Gene beinhalten. 
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Abb. 23.11 Phylogenie der engrailed - Gene. Die engrailed-Gc ne sind homolog, weil sie auf einen gemeinsamen Vorfahren zurückgehen. Durch 
Artbildungsereignisse entstanden bei Wirbeltieren mit knöchernem Skelett orthologe engrailed-Ge ne, durch Genduplikationen (rote Kreise) para- 
loge engrailed-Ge ne 


In ►Abb. 23.11 ist ein Genstammbaum für Mitglieder der 
engrailed -Genfamilie dargestellt (diese codieren Transkripti¬ 
onsfaktoren, die Entwicklungsprozesse regulieren). In dieser 
Familie sind mindestens drei Genduplikationen erfolgt, wo¬ 
durch bei einigen Wirbeltierarten (wie dem Zebrafisch) bis zu 
vier verschiedene engrailed -Gene (En) entstanden sind. Bei den 
engrailed -Genen handelt es sich durchweg um homologe Ge¬ 
ne, weil sie auf einen gemeinsamen Vorläufer zurückgehen. In 
einigen Wirbeltierlinien entstanden durch Genduplikationen pa- 
raloge engrailed -Gene (Eni und En2). Um die Entwicklung der 
Wirbeltiere mit knöchernem Skelett zu rekonstruieren (also aller 
Arten in ► Abb. 23.11 mit Ausnahme des Neunauges), könnten 
wir die orthologen Sequenzen der Eni -Gengruppe vergleichen 
oder auch die orthologen Sequenzen der £>z2-Gengruppe, was 
das gleiche Ergebnis erwarten ließe (da die zugrunde liegenden 
Artbildungsereignisse die gleichen sind). Alle Wirbeltiere mit 
Knochenskelett besitzen beide Gruppen von engrailed- Genen, 
weil diese beiden Gruppen durch eine Genduplikation beim ge¬ 
meinsamen Vorfahren dieser Tiergruppe entstanden sind. Würde 
uns mehr die Diversifizierung interessieren, die im Anschluss 
an diese Duplikation erfolgte, dann böte sich dazu ein Ver¬ 
gleich der paralogen Gene der Eni- und der En2 -Gruppe 
an. 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 23.11: Wie viele Genduplikationsereignisse 
fanden nur innerhalb der Linie der Zebrafische statt? 


Anstatt mit Genstammbäumen arbeiten viele Biologen je nach 
Fragestellung auch mit Proteinstammbäumen, zum Beispiel 
um die Verwandtschaftsbeziehungen oder den Funktionswandel 
homologer Proteine zu analysieren. Entsprechend zu den Ge¬ 
nen unterscheidet man orthologe Proteine (gleiche Funktion in 
unterschiedlichen Organismen) und paraloge Proteine (unter¬ 
schiedliche Funktion im gleichen Organismus). So sind die a- 
und die ß-Untereinheit des menschlichen Hämoglobins paralog 
(► Abb. 23.9), die ß-Untereinheiten von Mensch und Maus da¬ 
gegen ortholog. 

Anhand der Evolution von Genen kann man die 
Proteinfunktion analysieren 

Weiter vorne in diesem Kapitel haben Sie erfahren, wie Bio¬ 
logen Genabschnitte identifizieren können, die einer positiven 
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Selektion für Veränderungen unterliegen. Wie lassen sich solche 
Informationen praktisch anwenden? Betrachten Sie die Evoluti¬ 
on der Familie von Genen, die spannungsgesteuerte Natrium¬ 
kanäle codieren. Verschiedene Toxine können Natriumkanäle 
blockieren, etwa Tetrodotoxin (TTX), ein Neurotoxin (Nerven¬ 
gift), das in den Geweben mancher Kugelfischarten und einiger 
anderer Tiere vorkommt. Beim Menschen kann der Verzehr von 
Kugelfischfleisch, das TTX enthält, zu Lähmungen führen oder 
sogar tödlich sein, weil dieses Nervengift die Natriumkanäle 
blockiert und dadurch ein normales Funktionieren von Nerven 
und Muskeln verhindert. 


Querverweis 

Welche Funktionen die spannungsgesteuerten Ionenkanä¬ 
le erfüllen, wird ausführlich in ► Abschn. 44.2 behandelt. 


Kugelfische besitzen aber auch selbst Natriumkanäle. Warum 
ruft TTX dann bei ihnen nicht ebenfalls Lähmungen hervor? Die 
Natriumkanäle von Kugelfischen (und anderen Tieren, die TTX 
bilden, wie der Rauhäutige Gelbbauchmolch in ► Abb. 20.18) 
haben eine Resistenz gegen dieses Gift entwickelt. Nucleotid- 
substitutionen im Genom des Kugelfischs haben Veränderungen 
der Proteine nach sich gezogen, aus denen die Natriumkanäle 
aufgebaut sind. Diese Veränderungen verhindern, dass TTX an 
die Öffnung der Natriumkanäle bindet. 

Bei den verschiedenen duplizierten Genen für Natriumkanä¬ 
le der vielen Kugelfischarten sind mehrere unterschiedliche 
Substitutionen erfolgt, die zu einer Resistenz gegen TTX ge¬ 
führt haben. In diesen Genen sind aber auch zahlreiche andere 
Veränderungen aufgetreten, die nichts mit der Evolution der 
TTX-Resistenz zu tun haben. Biologen, die sich mit der Funk¬ 
tion von Natriumkanälen befassen, können eine Menge über 
die Funktionsweise dieser Kanäle lernen (und auch über neu¬ 
rologische Krankheiten, die durch Mutationen in den Genen 
für Natriumkanäle verursacht werden), indem sie in Erfahrung 
bringen, welche Veränderungen für eine TTX-Resistenz selek¬ 
tiert wurden. Dazu vergleichen sie die Raten synonymer und 
nichtsynonymer Substitutionen bei den Genen der verschiede¬ 
nen Linien, in denen sich eine Resistenz gegen TTX entwickelt 
hat. In ähnlicher Weise versucht man mithilfe der Prinzipien der 
molekularen Evolution die Funktion sowie die Diversifizierung 
der Funktion zahlreicher anderer Proteine zu verstehen. 


Mittels in v/'fro-Evolution werden neue 
Makromoleküle hergestellt 

Bei ihren Untersuchungen der Zusammenhänge zwischen Se¬ 
lektion, Evolution und Funktion von Makromolekülen kamen 
Biologen schon bald auf die Idee, sich die molekulare Evoluti¬ 
on in einer kontrollierten Laborumgebung zunutze zu machen, 
um neuartige Makromoleküle mit nützlichen Eigenschaften her¬ 
zustellen. Das war die Geburtsstunde der Anwendungen der 
in vitro -Evolution („Evolution im Reagenzglas“). 


Lebewesen produzieren Tausende von chemischen Verbindun¬ 
gen, die sich für den Menschen als nützlich erwiesen haben. Die 
Suche nach solchen natürlich vorkommenden Verbindungen mit 
einem Nutzwert für pharmazeutische, landwirtschaftliche oder 
industrielle Anwendungen bezeichnet man als Biosprospec- 
ting. Diese chemischen Verbindungen sind das Ergebnis einer 
Jahrmillionen währenden molekularen Evolution bei Millionen 
Arten von Lebewesen. Allerdings können sich Biologen auch 
Moleküle vorstellen, die durchaus hätten evolvieren können, 
aber nie entstanden sind, weil einfach nicht die richtige Kom¬ 
bination von Selektionsdrücken und Gelegenheiten bestanden 
hat. So könnte man beispielsweise an einem Enzym interes¬ 
siert sein, das einen bestimmten Umweltschadstoff bindet und 
umsetzt, sodass man ihn leicht beseitigen kann. Handelt es sich 
jedoch um einen synthetischen Schadstoff (d. h., der in der Na¬ 
tur nicht vorkommt), so ist es ziemlich unwahrscheinlich, dass 
irgendein Organismus ein Enzym mit der gewünschten Funktion 
evolviert hat. Die Lösung dieses Problems ist ein Einsatzbereich 
der in v/tro-Evolution. 

Das Verfahren für die in vzYro-Evolution eines neuartigen En¬ 
zyms aus einem Ausgangsenzym A umfasst folgende Schritte: 

1. Zufallsmutagenese des A-Gens bzw. der A-cDNA zur Erzeu¬ 
gung Tausender von Mutanten 

2. Genexpression aller Mutanten, um die codierten Proteine zu 
erhalten 

3. Massenscreening in einem effizienten System, das die vielen 
mutierten Proteine auf die gewünschte Eigenschaft selektiert 

4. Auswahl der am besten geeigneten Mutante 

5. erneute Zufallsmutagenese des Gens dieser Mutante, gefolgt 
von Expression und Massenscreening 

6. beliebig häufige Wiederholung des Vorgangs, bis das ge¬ 
wünschte Endprodukt vorliegt - ein Enzym mit den gefor¬ 
derten neuen Eigenschaften 

Ziel der in vzYro-Evolution sind oft auch RNA-Moleküle. Be¬ 
trachten Sie das Beispiel eines neuen RNA-Moleküls, das unter 
Anwendung von Mutation und Selektion im Labor hergestellt 
wurde. Die gewünschte Funktion dieses Makromoleküls war 
das enzymatische Kopplung zweier anderer RNA-Moleküle. Im 
Labor wurde also ein Ribozym erzeugt - ein RNA-Molekül, das 
eine biochemische Reaktion katalysieren kann. Als Ausgangs¬ 
punkt diente ein immens großer Pool zufällig zusammenge¬ 
stellter RNA-Sequenzen (10 15 unterschiedliche Sequenzen von 
jeweils 300 Nucleotiden Länge); diese wurden dann in einem 
Massenscreening auf Ligaseaktivität selektiert (►Abb. 23.12). 
Unter den Molekülen fanden sich keine besonders effektiven 
Ligasen, manche eigneten sich jedoch etwas besser als andere. 
Die besten dieser Ribozyme wurden ausgewählt und ihre mRNA 
dann (mithilfe des Enzyms Reverse Transkriptase) in cDNA 
umgeschrieben. Anschließend wurden diese cDNA-Moleküle 
mittels Polymerasekettenreaktion (PCR; ►Abb. 13.16) ampli- 
fiziert. 

Die Amplifikation mittels PCR verläuft nicht perfekt. Dadurch 
gelangten viele Neumutationen in den Sequenzpool. Diese Se¬ 
quenzen wurden dann mithilfe von RNA-Polymerase in RNA- 
Moleküle rücktranskribiert und der ganze Prozess anschließend 
wiederholt. Die Ligaseaktivität der RNAs evolvierte rasch: Be¬ 
reits nach zehn Durchläufen der in vzYro-Evolution hatte sie um 
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Abb. 23.12 In vitro -Evolution. Ausgehend von einem großen Pool aus 
zufällig zusammengestellten RNA-Sequenzen stellten Wissenschaftler 
in mehreren Durchläufen aus Mutation und Selektion auf die Fähigkeit, 
RNA-Sequenzen miteinander zu verknüpfen, ein neues Ribozym her 


das 7 x 10 6 -Fache zugenommen. Mittels ähnlicher Techniken 
hat man seither eine Vielzahl verschiedener RNAs und Proteine 
mit neuen Enzymaktivitäten und Bindungseigenschaften herge- 
stellt. 


Die molekulare Evolution macht man sich auch 
für die Erforschung und Bekämpfung von 
Krankheiten zunutze 

Viele der problematischsten Krankheiten des Menschen wer¬ 
den von evolvierenden Lebewesen oder Viren verursacht und 
stehen somit veränderliche Ziele für die moderne Medizin dar. 
Erinnern Sie sich an das in der Einleitung zu diesem Kapitel 
(► „Faszination Forschung: Die Evolutionstheorie trägt zur Ent¬ 
wicklung besserer Grippeimpfstoffe bei“) beschriebene Beispiel 
des Grippevirus oder an HIV, das in ► Kap. 21 behandelt wurde. 


Um Grippe, Aids und ähnliche Krankheiten des Menschen unter 
Kontrolle zu bringen, bedarf es Techniken, welche die Evolution 
der Pathogene (Krankheitserreger) im Zeitverlauf nachvollzie- 
hen. 

Die Fortschritte im Transportwesen im vergangenen Jahrhun¬ 
dert haben es dem Menschen ermöglicht, in zuvor unvorstell¬ 
barer Geschwindigkeit und Häuügkeit die gesamte Welt zu 
bereisen. Leider hat diese Mobilität aber auch die zunehmende 
Übertragung von Krankheitserregern in der menschlichen Be¬ 
völkerung sowie zwischen Menschen und verschiedenen Tier¬ 
arten ermöglicht. Die Übertragung von Viren über Artgrenzen 
hinweg hat dazu geführt, dass weltweit viele „neue“ Krankhei¬ 
ten auftraten. 

In der Einleitung zu diesem Kapitel haben Sie etwas über die 
verheerende Grippeepidemie von 1918/19 erfahren, die ja eine 
Pandemie war - eine weltweite Epidemie. Mittels stammes- 
geschichtlicher Analysen der Influenzagenome haben Michael 
Worobey und seine Mitarbeiter Ursachenforschung betrieben, 
warum gerade diese Grippeepidemie so viel schlimmer ver¬ 
lief als jede andere zuvor oder danach (► „Experiment: Warum 
war die Grippepandemie von 1918/19 so schlimm?“). Dazu 
rekonstruierten sie die Entwicklungsgeschichte der Grippevi¬ 
ren bei Vögeln, Schweinen, Pferden und Menschen. Wie sie 
herausfanden, wurden die Grippeviren wiederholt von Vögeln 
auf verschiedene Säugetiere übertragen. Die meisten dieser die 
Artgrenzen überschreitenden Übertragungen hatten eine star¬ 
ke Epidemie bei dem neuen Wirtsorganismus zu Folge. Auch 
die Epidemie von 1918/19 ereignete sich unmittelbar nach ei¬ 
ner solchen Übertragung zwischen verschiedenen Wirten. Weil 
das menschliche Immunsystem noch keine Erfahrung mit dem 
neu erworbenen Virus hatte sammeln können, kam es zu ei¬ 
ner starken Reaktion mit vielen der schwersten Symptome 
und Todesfällen. Nachdem der Zusammenhang zwischen einer 
Übertragung der Erreger über Artgrenzen hinweg und schwer¬ 
wiegenden Grippeepidemien inzwischen erkannt ist, achten die 
Verantwortlichen im Gesundheitswesen weltweit verstärkt da¬ 
rauf, ob es bei den Grippefähen irgendwelche Anzeichen für 
erneute Übertragungen über Artgrenzen hinweg gibt. Sofern es 
gelingt, neu entstehende Viren frühzeitig zu erkennen, steigen 
die Chancen, sie durch entsprechende Maßnahmen erfolgreich 
bekämpfen und auslöschen zu können. Bislang konnten wir 
dank unserer Erkenntnisse über die molekulare Evolution ver¬ 
hindern, dass sich eine solch verheerende Grippepandemie wie 
1918/19 wiederholt hat. 

Die Sequenzierung der Genome zahlreicher infektiöser Erreger 
hat dafür gesorgt, dass wir heute sehr viel mehr über sie wissen 
und die von ihnen verursachten Krankheiten besser behandeln 
können. So wurden beispielsweise von Nagetieren stammen¬ 
de Hantaviren als Ursache für verbreitete Erkrankungen der 
Atemwege identifiziert. Ebenfalls durch evolutionäre Vergleiche 
von Genen wurde das Virus (wie auch sein Wirt) identifi¬ 
ziert, welches das schwere akute Atemnotsyndrom (severe acute 
respiratory syndrome, SARS) hervorruft. Untersuchungen zur 
Entstehung, zum Zeitpunkt des erstmaligen Auftauchens sowie 
zur weltweiten Diversität vieler Pathogene des Menschen bau¬ 
en ebenso auf den Prinzipien der molekularen Evolution auf 
wie die Bemühungen, wirkungsvolle Impfstoffe gegen diese 
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Experiment: Warum war die Grippepandemie von 1918/19 so schlimm? 


Originalliteratur: Tumpey TM et al. (2005) Science 310: 77-80; Worobey M et al. (2014) 
Nature 508: 254-257 

Wie bereits in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Die Evo¬ 
lutionstheorie trägt zur Entwicklung besserer Grippeimpfstoffe bei“) erläutert, fielen der 
Grippepandemie von 1918/19 weltweit mehr als 50 Mio. Menschen zum Opfer - und da¬ 
mit mehr, als in allen Schlachten des Ersten Weltkriegs zu Tode kamen. Anders als bei den 
Grippeepidemien zuvor oder danach riefen die 1918/19 kursierenden Grippeviren eine be¬ 
sonders starke Reaktion des menschlichen Immunsystems hervor. Was war anders an den 
damals kursierenden Viren? 

Terence Tumpey und seine Mitarbeiter isolierten aus Biopsien von Opfern der Pandemie von 
1918 vollständige Influenzaviren und sequenzierten deren Genom. Anschließend analysier¬ 
ten und verglichen Michael Worobey und seine Mitarbeiter die Genome von Influenzaviren 
aus Vögeln, Schweinen, Pferden und Menschen von 1918 bis in die Gegenwart. Größten¬ 
teils werden die Viren nur innerhalb dieser jeweiligen Wirtsgruppen übertragen, aber in 
seltenen Fällen kommt es auch zu einer Übertragung zwischen den Gruppen. Worobey und 
seine Mitarbeiter rekonstruierten die Phylogenie der Viren und wollten so herausfinden, ob 
das Virus von 1918 erst kurz zuvor von einer anderen Art auf die menschliche Bevölkerung 
übergesprungen war. 

Hypothese 

Die Grippeepidemie von 1918/19 fiel deshalb so schlimm aus, weil das Virus erst kurz zuvor 
von einer anderen Art auf die menschliche Bevölkerung übergegangen war. 

Methode 

1. Aus Proben von Vögeln, Schweinen, Pferden und Menschen aus den vergangenen 
100 Jahren wurden Influenzaviren isoliert und deren Genome sequenziert. 

2. Aufbauend auf den Sequenzen des Polymeraseproteins PA des Influenzavirus wurde ein 
evolutionärer Stammbaum der Genome der Influenzaviren erstellt. Diese Analyse wurde 
dann für sämtliche Gene des Genoms wiederholt. (Die ► Abbildung unten veranschau¬ 
licht aber nur die Ergebnisse für PA.) 

3. Anschließend wurde die Evolutionsrate der Influenzaviren bei den jeweiligen Arten 
ermittelt. Anhand dieser Informationen wurde eine Analyse nach dem Prinzip der mo¬ 
lekularen Uhr durchgeführt, um datieren zu können, wann die jeweiligen Übertragungen 
zwischen den Arten erfolgt waren. 

Ergebnisse 

Artspezifische Evolutionsraten des Polymeraseproteins PA aus dem Genom von Influenza¬ 
viren aus jeder der Wirtsarten: 


Wirtsart 
| Vogel 
Schwein 
■ Pferd 
| Mensch 


1 2 3 

Substitutionen pro Position und Jahr (x 10 3 ) 
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Zeitlich berechnete Phylogenie des PA-Gens von Influenza: 


Wirtsart 
| Vogel 
Schwein 
| Pferd 
I Mensch 



1850 1875 1900 1925 1950 1975 2000 

Jahr 


Durch blaue Linien dargestellte Viren wurden aus Vögeln isoliert, grüne Linien repräsen¬ 
tieren Viren aus Schweinen, orangefarbene Linien solche aus Pferden und rote Linien die 
aus Menschen. Die Dreiecke stehen für zahlreiche nahe verwandte Sequenzen, die von den 
jeweiligen Arten in dem angegebenen Zeitraum isoliert wurden. Die Breite der Dreiecke ist 
proportional zur Anzahl der analysierten Sequenzen. Das Influenzavirus von 1918 ist mit 
„1918“ beschriftet. 


Schlussfolgerung und Aufgabe 

Damit war aufgeklärt, über welche Artgrenzen hinweg die Übertragung erfolgte. Was 
würden Sie anhand dieser Ergebnisse über die Grippepandemie von 1918/19 schließen? 
Untersuchen Sie die Möglichkeit in ► „Blick in die Daten: Warum war die Grippepandemie 
von 1918/19 so schlimm?“. 


Blick in die Daten: Warum war die Grippepandemie von 1918/19 so schlimm? 


Originalliteratur: Worobey M et al. (2014) Nature 508: 
254-257 

Michael Worobey und seinen Mitarbeitern gelang es, zahl¬ 
reiche der artgrenzenüberschreitenden Übertragungen von 
Influenzaviren, die in den letzten 150 Jahren stattgefunden 
haben, zu rekonstruieren. Auch konnten sie die wahrschein¬ 
liche Ursache für den schlimmen Verlauf der Pandemie 
von 1918/19 beim Menschen herausfinden. Können Sie ih¬ 
re Schlüsse nachvollziehen? 

Aufgaben 

1. All die im Stammbaum abgebildeten Influenzaviren ent¬ 
standen vermutlich in einer Gruppe von Wirtstieren. Wel¬ 


cher Gruppe entstammen die Viren Ihrer Ansicht nach 
ursprünglich und warum? 

2. Wie viele Übertragungen über Artgrenzen hinweg sind 
in dem Stammbaum dargestellt? Welche Wirtsorganismen 
waren (als Quelle bzw. Empfänger) an den jeweiligen 
Übertragungsereignissen beteiligt? 

3. Wie lässt sich Ihrer Meinung nach der schwerwiegende 
Verlauf der Grippepandemie von 1918/19 beim Menschen 
erklären? 

4. Schon vor der Pandemie von 1918/19 waren Grippevi¬ 
ren beim Menschen bekannt. Warum sind Ihres Erachtens 
in dem Stammbaum vor etwa 1918 keine Influenzaviren 
beim Menschen eingezeichnet? 


Krankheitserreger zu entwickeln und einzusetzen. So beruhen 
beispielsweise die Techniken zur Entwicklung von modernen 
Impfstoffen gegen Kinderlähmung wie auch die Methoden, 
mit denen man ihre Wirksamkeit in der menschlichen Bevöl¬ 
kerung überprüft, auf den Grundlagen der molekularen Evo¬ 
lution. 


In Zukunft wird die molekulare Evolution noch entscheiden¬ 
dere Bedeutung erlangen, um die Erreger menschlicher (und 
sonstiger) Krankheiten zu identifizieren. Wenn die Biologen 
erst einmal Daten über die Genome von genügend Organis¬ 
men zusammengetragen haben, wird es irgendwann möglich 
sein, den Erreger einer Infektion dadurch zu identifizieren, dass 
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man einen Teil des Genoms dieses Organismus sequenziert und 
die erhaltene Sequenz mit anderen Sequenzen eines evolutio¬ 
nären Stammbaums vergleicht. Gegenwärtig bereitet es noch 
Schwierigkeiten, die Erreger vieler verbreiteter Virusinfektio¬ 
nen zu identifizieren (etwa die Erreger von Erkältungen). Mit 
zunehmender Zahl an Einträgen in Genomdatenbanken und 
Stammbäumen werden uns jedoch automatisierte Methoden der 
Sequenzierung und rascher phylogenetischer Sequenz verglei¬ 
che ermöglichen, eine viel größere Bandbreite an menschlichen 
Krankheiten zu identifizieren und zu behandeln. 

23.4 Wiederholung 

Untersuchungen der molekularen Evolution haben Biolo¬ 
gen neue Möglichkeiten eröffnet, nicht nur die Funktion 
von Makromolekülen zu verstehen, sondern auch, wie 
sich diese Funktionen im Laufe der Zeit ändern können. 
Das dabei erworbene Wissen kann dazu genutzt werden, 
synthetische Moleküle zu entwickeln und menschliche 
Krankheiten zu erkennen und zu bekämpfen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie Untersuchungen der molekula¬ 
ren Evolution dazu beitragen können, die Funktionen 
von Proteinen besser zu verstehen. 

■ sich einen Ablaufplan für eine in vzYro-Evolution aus¬ 
denken können, durch die sich Sequenzen mit er¬ 
wünschten funktionellen Eigenschaften erzeugen las¬ 
sen. 

■ die evolutionsgeschichtlichen Verwandtschaftsbezie¬ 
hungen zwischen den Sequenzen von Viren beurteilen 
und daraus die Evolution und Übertragung einer vira¬ 
len Erkrankung ableiten können. 


_ 7 _ 

1. Wie kann man anhand der Evolution von Genen die Pro¬ 
teinfunktion erforschen? Beschreiben Sie ein spezifisches 
Beispiel dafür. 

2. Welches sind die entscheidenden Elemente einer in vitro- 
Evolution und inwiefern entsprechen diese Elemente natür¬ 
lichen Evolutionsprozessen? 

3. Wie kann man unter Anwendung der Prinzipien der Evoluti¬ 
onsbiologie neu aufkommende Krankheiten erkennen? 


Nun haben Sie erfahren, wie Organismen, Gene und Proteine 
evolvieren. Das nächste Kapitel befasst sich mit der umfassen¬ 
deren Entwicklungsgeschichte der Organismen auf der Erde. In 
► Kap. 24 lernen Sie die über weite Zeiträume ablaufenden evo¬ 
lutionären Veränderungen kennen, durch welche die gesamte 
Vielfalt des Lebens entstanden ist. 


Faszination Forschung: Warum erwies sich die Grippepan¬ 
demie von 1918/19 als schlimmer als alle anderen zuvor 
und danach? 

In der menschlichen Bevölkerung und bei anderen Wir¬ 
beltierwirten kursieren alljährlich zahlreiche unterschied¬ 
liche Stämme von Influenzaviren, aber nur wenige dieser 
Stämme überleben und erzeugen Nachkommen. Die In¬ 
fluenzastämme unterscheiden sich unter anderem in der 
Struktur der Proteine an ihrer Oberfläche. Diese Ober¬ 
flächenproteine bilden das Ziel für die Erkennung durch 
das Immunsystem des Wirtsorganismus. Sofern es in den 
Oberflächenproteinen eines Influenzavirus zu Verände¬ 
rungen kommt, kann es sein, dass das Immunsystem des 
Wirts das eingedrungene Virus nicht mehr erkennt - mit 
der Folge, dass sich dieses mit höherer Wahrscheinlich¬ 
keit erfolgreich replizieren kann. Am ehesten entgehen 
die Virenstämme mit der größten Zahl von Veränderun¬ 
gen ihrer Oberflächenproteine der Erkennung durch das 
Immunsystem des Wirtsorganismus. Daher breiten sie 
sich auch am ehesten in der Wirtspopulation aus und ver¬ 
ursachen künftige Grippeepidemien. Mit anderen Worten: 
Es findet eine positive Selektion für Veränderungen der 
Oberflächenproteine der Influenzaviren statt. 

Wie die Daten in ► „Experiment: Warum war die Grippe¬ 
pandemie von 1918/19 so schlimm?“ zeigen, ereignete 
sich diese Grippeepidemie kurz nach einer die Artgrenzen 
überschreitenden Übertragung eines Vogelgrippevirus auf 
die menschliche Bevölkerung. Für den Menschen war 
dieses Virus neu, denn es wich von sämtlichen Influ¬ 
enzaviren ab, die zuvor in der menschlichen Bevölkerung 
in Umlauf waren. Da das Immunsystem des Menschen 
zuvor noch nicht mit diesem Virus in Kontakt gekom¬ 
men war, hatte es noch keine wirksame Immunabwehr 
dagegen entwickelt. Daher führte das Virus zu einer Über¬ 
stimulation des menschlichen Immunsystems, was sekun¬ 
däre Komplikationen und zahlreiche Todesfälle zur Folge 
hatte. Heute überwachen Wissenschaftler ganz genau, 
welche Influenzaviren weltweit in der menschlichen Be¬ 
völkerung kursieren. Neue Übertragungen über Artgren¬ 
zen hinweg, etwa von Vögeln oder Schweinen, frühzeitig 
zu erkennen, ist eine wesentliche Voraussetzung, um die¬ 
se Viren eliminieren zu können, bevor sie eine neue glo¬ 
bale Grippepandemie beim Menschen auslösen können. 

Ausblick 

Biologen können die Anpassung der Influenzaviren 
im Laufe der Zeit erforschen. Dazu vergleichen sie 
die Überlebens- und Vermehrungsraten von Virenstäm¬ 
men mit unterschiedlichen Gensequenzen, die Oberflä¬ 
chenproteine codieren. Es muss den Biologen gelin¬ 
gen vorherzusagen, welche der gegenwärtig kursierenden 







23.4 Die Prinzipien der molekularen Evolution haben viele praktische Anwendungsmöglichkeiten 


Influenzastämme am wahrscheinlichsten der Erkennung 
durch den Wirt entgehen. Dann nämlich können sie je¬ 
ne Stämme identifizieren, die mit der höchsten Wahr¬ 
scheinlichkeit an aufkommenden Grippeepidemien be¬ 
teiligt sein werden, und diese Stämme gezielt für die 
Produktion von Impfstoffen verwenden. 

Wie können Biologen solche Vorhersagen treffen? Dazu 
müssen sie das Verhältnis an synonymen und nichtsyn¬ 
onymen Substitutionen bei den Genen ermitteln, die die 
Oberflächenproteine der Viren codieren. Auf diese Wei¬ 
se können sie herausfinden, welche Codonveränderungen 


(d. h. Mutationen) einer positiven Selektion unterliegen. 
Anschließend können sie feststellen, welche der gegen¬ 
wärtig kursierenden Influenzastämme die größte Zahl 
von Veränderungen in diesen positiv selektierten Codons 
aufweisen. Diese Influenzastämme werden nämlich am 
ehesten überleben, sich vermehren und zukünftig Grippe¬ 
epidemien verursachen - und bilden somit die logischen 
Ziele für neue Impfstoffe. Diese praktische Anwendung 
der Prinzipien der Evolutionstheorie führt dazu, dass wir¬ 
kungsvollere Impfstoffe gegen Grippeviren entwickelt 
werden - und damit alljährlich weniger Menschen an 
Grippe erkranken oder gar daran sterben. 
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23 Evolution von Genen und Genomen 


Kapitelzusammenfassung 


23.1 In den DNA-Sequenzen ist die Evolutionsgeschichte 

der Gene aufgezeichnet 

■ Als Genom eines Organismus bezeichnet man die Gesamt¬ 
heit seiner Gene, regulatorischen Sequenzen und Struktur¬ 
elemente einschließlich der nichtcodierenden DNA. 

■ Das Gebiet der molekularen Evolution befasst sich da¬ 
mit, welche Zusammenhänge zwischen der Struktur von 
Genen und Proteinen und der Funktionsweise von Orga¬ 
nismen bestehen. 

■ Mittels Sequenzalignment von Nucleinsäuren oder Pro¬ 
teinen verschiedener Organismen lassen sich diese ver¬ 
gleichen und homologe Positionen identifizieren. Siehe 

► Abb. 23.1 ; ► Activity 23.1 

■ Die minimale Zahl von Veränderungen zwischen zwei 
Sequenzen kann man mithilfe einer Ähnlichkeitsma¬ 
trix (Distanzmatrix) berechnen. Durch Anwendung von 
Modellen der Evolution von Sequenzen lassen sich Verän¬ 
derungen erklären, die man nicht direkt beobachten kann. 
Siehe ► Abb. 23.2; ► Activity 23.2 

23.2 An Genomen lassen sich sowohl neutrale als auch 

selektive Evolutionsprozesse ablesen 

■ Nichtsynonyme Substitutionen von Nucleotiden führen 
zu Veränderungen der Aminosäuresequenz von Protei¬ 
nen, synonyme Substitutionen hingegen nicht. Siehe 

► Abb. 23.4 

■ Die Neutraltheorie der molekularen Evolution besagt, 
dass sich durch einen Großteil der molekularen Verände¬ 
rungen in Nucleotidsequenzen die Funktion des Genoms 
nicht ändert. Die Fixierungsrate neutraler Mutationen ist 
unabhängig von der Populationsgröße und gleich der Mu¬ 
tationsrate. 

■ Eine positive Selektion für Veränderungen in einem pro¬ 
teincodierenden Gen kann man anhand der höheren Rate 
von nichtsynonymen gegenüber synonymen Substitutio¬ 
nen feststellen. Das Umgekehrte gilt für negative (reini¬ 
gende) Selektion. 

■ Verbreitete Selektionszwänge können zu einer konver¬ 
genten Evolution von Aminosäuresequenzen bei entfernt 
verwandten Arten führen. Siehe ► „Experiment: Konver¬ 
gente molekulare Evolution“ 


■ Die Gesamtgröße der Genome von vielzelligen Arten ist 
durch eine viel größere Variationsbreite gekennzeichnet 
als die Zahl funktioneller Gene. Siehe ► Abb. 23.6, 23.7 

23.3 Horizontaler Gentransfer und Genduplikationen 

können große Veränderungen nach sich ziehen 

■ Durch horizontalen (lateralen) Gentransfer können 
rasch neue Funktionen selbst von entfernt verwandten Ar¬ 
ten erworben werden. 

■ Genduplikationen können zu einer erhöhten Produkti¬ 
on des Genprodukts, zur Entstehung von funktionslosen 
Pseudogenen oder zu neuen Genfunktionen führen. Durch 
mehrere wiederholte Genduplikationen können multiple 
Gene mit verwandten Funktionen entstehen; man fasst die¬ 
se dann als Genfamilie zusammen. Siehe ►Abb. 23.8, 
23.9 

■ Einige hochrepetitive Gene durchlaufen eine konzertier¬ 
te Evolution. Dabei erhalten die zahlreichen Kopien in 
einem Organismus die große Ähnlichkeit innerhalb der 
Art aufrecht, obgleich die Gene zwischenartlich weiter di¬ 
vergieren. Siehe ►Abb. 23.10; ►Animation 23.1 

23.4 Die Prinzipien der molekularen Evolution haben vie¬ 
le praktische Anwendungsmöglichkeiten 

■ Orthologe Gene bzw. Proteine stehen durch Artbil¬ 
dungsereignisse miteinander in Beziehung, paraloge Ge¬ 
ne bzw. Proteine dagegen durch Genduplikationen. Siehe 
► Abb. 23.11 

■ Die Funktion von Proteinen kann auch anhand der Evolu¬ 
tion der codierenden Gene erforscht werden. Durch Fest¬ 
stellung einer positiven Selektion kann man molekulare 
Veränderungen identifizieren, die Funktionsänderungen 
bewirkt haben. 

■ Mittels in vitro -Evolution kann man synthetische Nucle¬ 
insäuren und Proteine mit erwünschten Eigenschaften 
hersteilen. Siehe ►Abb. 23.12 

■ Viele Krankheiten lassen sich durch Untersuchungen 
identifizieren, analysieren und bekämpfen, denen die 
Prinzipien der molekularen Evolution zugrunde liegen. 
Siehe ► „Faszination Forschung: Warum war die Grippe¬ 
pandemie von 1918/19 so schlimm?“ 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Wird alleine die Anzahl der Nucleotidsubstitutionen oder 
Aminosäureaustausche zwischen Sequenzen ermittelt, führt 
dies häufig dazu, dass die tatsächliche Zahl der zugrunde lie¬ 
genden Veränderungen unterschätzt wird (► Abschn. 23.1). 

■ Die Fixierungsrate neutraler NucleotidVeränderungen inner¬ 
halb von Populationen ist unabhängig von der Populations¬ 
größe (► Abschn. 23.2). 

■ Durch Vergleiche der Raten synonymer und nichtsynonymer 
Substitutionen kann man eine positive und negative Selekti¬ 
on bei Proteinen erkennen (► Abschn. 23.2). 

Durch die Erforschung der molekularen Evolutionsmuster von 
Genen ist es Biologen möglich, Rückschlüsse über verschiedene 
Formen der darauf einwirkenden natürlichen Selektion zu zie¬ 
hen. Diese Rückschlüsse sind von großer Bedeutung, denn sie 
ermöglichen uns ein besseres Verständnis der Funktionsweise 
von Genen und ihrer Evolution im Laufe der Zeit infolge der 
Selektion für neue Funktionen oder als Anpassung an neue Um¬ 
weltbedingungen. 

Ein hypothetisches Gen codiert bei verschiedenen Drosophila- 
Arten einen Transkriptionsfaktor. Der Stammbaum dieser Arten 
ist in dieser ► Abbildung dargestellt, die Divergenzzeit ist in 
Millionen Jahren angegeben. 



18 6 3 Gegenwart 

Mio. Jahre zurück 


Ein Exon dieses Gens wurde bei den vier Arten sequenziert. In 
der Matrix (► Abb. 23.13) sind jeweils die Zahl der synonymen 
(oberhalb der Diagonalen) und der nichtsynonymen (unterhalb 


der Diagonalen) Substitutionen zwischen Artenpaaren gegen¬ 
übergestellt. Zwischen D. melanogaster und D. yakuba erfolg¬ 
ten beispielsweise 21 synonyme Substitutionen. Dieses Exon 
umfasst insgesamt 2000 nichtsynonyme und 600 synonyme 
Substitutionen. Pro Jahr gibt es fünf Generationen. Die Ant¬ 
worten auf die folgenden Fragen liefern Informationen darüber, 
welche Formen der Selektion auf diesen Transkriptionsfaktor 
einwirken, und potenziell auch über dessen Funktion. 

Aufgaben 

1. Stellen Sie den Zusammenhang zwischen der Zahl der syn¬ 
onymen Substitution und den Jahren der Divergenz zwischen 
jedem Artenpaar grafisch dar und beschriften Sie die beiden 
Achsen. Versuchen Sie nun anhand der ► Grafik die Rate syn¬ 
onymer Substitutionen pro Million Jahre und pro Generation 
für das gesamte Exon und für die einzelnen Positionen abzu¬ 
schätzen. Denken Sie dabei daran, dass in beiden Linien eine 
Evolution stattfindet. 

2. Wie hoch läge die erwartete Mutationsrate pro Position un¬ 
ter Berücksichtigung der Lösung von Aufgabe 1, wenn man 
davon ausgeht, die synonymen Substitutionen seien neutral. 

3. Die Linie der Stubenfliege ( Musca domestica ) spaltete sich 
vor etwa 90 Mio. Jahren von derjenigen von Drosophila me¬ 
lanogaster ab. Angenommen, zwischen diesen beiden Taxa 
seien 174 synonyme Substitutionen erfolgt. Nehmen Sie wei¬ 
terhin an, die Zahl der Generationen sei bei beiden Arten 
konstant bei fünf pro Jahr geblieben. Berechnen Sie die er¬ 
wartete Zahl an synonymen Substitutionen zwischen diesen 
beiden Arten anhand der errechneten Rate synonymer Substi¬ 
tutionen von Aufgabe 1, außerdem die Divergenzzeit und die 
Anzahl an Generationen pro Jahr. Liefern Sie eine Erklärung 
dafür, warum eine Diskrepanz besteht zwischen den erwarte¬ 
ten und den tatsächlich beobachteten Werten, weiterhin davon 
ausgehend, dass die Mutationen völlig neutral sind. (Hinweis: 
Berücksichtigen Sie dabei, was Sie über Substitutionsmuster 
wissen.) 

4. Berechnen Sie die durchschnittliche Rate nichtsynony¬ 
mer Substitutionen pro Position und Generation zwischen 
D. ananassae und den drei anderen Arten. Wenn Sie die 
Unterschiede zwischen dieser Rate und der in Aufgabe 1 
berechneten Rate synonymer Substitutionen berücksichtigen: 
Welche Form der Selektion wird Ihrer Ansicht nach auf die 
Positionen mit nichtsynonymen Substitutionen einwirken? 

5. Angenommen, ein Biologe behauptet, bei diesem Transkrip¬ 
tionsfaktor handele es sich bei Fliegen in Wirklichkeit um 
ein Pseudogen. Würden Sie diesem Biologen auf der Grund¬ 
lage der Informationen, die Sie erhalten haben, zustimmen? 
Warum oder warum nicht? 


Abb. 23.13 Matrix der synonymen und 
nichtsynonymen Substitutionen bei Arten¬ 
paaren der Gattung Drosophila 
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728 24 Die Geschichte des Lebens auf der Erde 


Faszination Forschung: Als riesige Insekten den Himmel 
beherrschten 

Die Flügelspannweite der größten heute lebenden Libel¬ 
len gleicht in etwa der Größe einer Hand. Vor 300 Mio. 
Jahren lebten jedoch Libellen wie Meganeuropsis permi- 
ana mit einer Flügelspannweite von über 70 cm - das 
ist mehr als viele heute lebende Greifvögel aufweisen. 
Diese Libellen waren damals die größten Räuber der 
Lüfte. 

Heute erreicht kein einziges flugfähiges Insekt auch nur 
annähernd diese Größe. Doch während des Karbons und 
des Perms, vor 350-250 Mio. Jahren, gab es in vielen 
Gruppen flugfähiger Insekten gigantische Arten. Me¬ 
ganeuropsis ernährte sich wahrscheinlich von riesigen 
Eintagsfliegen und anderen großen Fluginsekten, die zu¬ 
sammen mit ihnen die Sümpfe des Perms bewohnten. 
Diese imponierenden Libellen wurden selbst wiederum 
von Amphibien mit enormen Ausmaßen erbeutet. Heu¬ 
te wäre keines dieser Fluginsekten oder Amphibien jener 
Zeit mehr in der Lage, auf der Erde zu überleben. Die 
Sauerstoffkonzentration der Erdatmosphäre lag damals 
um etwa 50 % über der heutigen. Wahrscheinlich benö¬ 
tigten die Rieseninsekten und ihre amphibischen Räuber 
diesen hohen Sauerstoffgehalt. 

Paläontologen haben Fossilien von Meganeuropsispermi- 
ana aus Gesteinen im US-Bundesstaat Kansas geborgen. 
Wie können wir feststellen, wie alt diese Fossilien sind 
und wie viel Sauerstoff die damalige Atmosphäre ent¬ 
hielt? Anhand der Gesteinschichtung kann man das re¬ 
lative Alter verschiedener Zonen abschätzen. Allerdings 
liefert das keinerlei Anhaltspunkte über das absolute Al¬ 
ter einer bestimmten Schicht. 

Wissenschaftler haben ausgeklügelte Techniken entwi¬ 
ckelt, bei denen man sich die Zerfallsrate verschiedener 
radioaktiver Isotope, das Verhältnis verschiedener Mole¬ 
küle in Gesteinen oder Veränderungen des Magnetfelds 
der Erde zunutze macht, um dadurch die Bedingungen 
und Ereignisse aus ferner Vergangenheit abzuleiten und 
sie präzise zu datieren. Mithilfe dieser Methoden lassen 
sich das genaue Alter von Fossilien wie Meganeuropsis 
ermitteln und die Sauerstoffkonzentration in der damali¬ 
gen Erdatmosphäre berechnen. 

Die Erde ist etwa 4,5 Mrd. Jahre alt, und seit etwa 
3,8 Mrd. Jahren gibt es Leben auf der Erde. Das bedeu¬ 
tet, dass menschliche Zivilisationen die Erde erst seit 
weniger als 0,0003 % ihrer Geschichte besiedeln. Heraus¬ 
zufinden, was vor dem Erscheinen des Menschen auf der 
Erde geschah, ist nach wie vor ein sehr aufregendes For¬ 
schungsgebiet. 

Wie kann man heute experimentell Hypothesen darü¬ 
ber überprüfen, welche Auswirkungen Umweltverän¬ 
derungen in früheren Zeiten auf die Evolution hatten? 


In „Experiment: Der Zusammenhang zwischen dem Sau¬ 
erstoffgehalt der Atmosphäre und der Körpergröße bei 
Insekten“ in ► Abschn. 24.2 und in ► „Faszination For¬ 
schung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


24.1 Ereignisse in der Erdgeschichte 
lassen sich datieren 

Manche evolutionäre Veränderungen erfolgen rasch genug, dass 
man sie direkt beobachten und experimentell manipulieren 
kann. Die Züchtung von Pflanzen und Tieren in der Land¬ 
wirtschaft sowie die Evolution von Oberflächenproteinen bei 
Influenzaviren sind Beispiele für eine solche rasche Evoluti¬ 
on über kurze Zeiträume, denen Sie in den vorausgegangenen 
Kapiteln begegnet sind. Derartige Veränderungen können über 
Monate, Jahre, Jahrzehnte oder Jahrhunderte hinweg erfolgen. 
Andere evolutionäre Veränderungen wie das Entstehen neuer 
Arten und Evolutionslinien erstrecken sich in der Regel über 
Zeiträume der geologischen Zeitskala (► Tab. 24.1). 

Media Clip 24.1 The Age of the Earth 

www. Li fei le.com/mc24. 1 

Auf den Punkt gebracht 

■ Geologen können Ereignisse in der Vergangenheit mithilfe meh¬ 
rerer Methoden datieren. 

■ Wissenschaftler haben eine geologische Zeitskala entwickelt. 

■ Basierend auf dem Alter von Gesteinen werden geologische Kar¬ 
ten erstellt. 

Um die langfristigen Abläufe evolutionärer Veränderungen zu 
verstehen, müssen Sie nicht nur in den entsprechenden Zeiträu¬ 
men von vielen Millionen Jahren denken, sondern sich auch 
Ereignisse und Bedingungen vorstellen, die völlig anders sind 
als das, was wir heute beobachten. Die Erde in ferner Vergan¬ 
genheit unterschied sich so sehr von der heutigen Erde, dass sie 
einem wie ein fremder, von seltsamen Organismen bewohnter 
Planet vorkäme. Die Kontinente befanden sich damals nicht an 
ihrer jetzigen Position, und auch die klimatischen Verhältnisse 
unterschieden sich mitunter dramatisch von den heutigen. Das 
weiß man, weil die Erdgeschichte zu weiten Teilen aus den Ge¬ 
steinen abzulesen ist. 

Über das Alter von Gesteinen lässt sich alleine durch den visu¬ 
ellen Eindruck nichts sagen, aber man kann dadurch Aussagen 
über das relative Alter verschiedener Gesteine zueinander tref¬ 
fen. Als Erster erkannte der im 17. Jahrhundert lebende dänische 
Arzt und Geologe Nicolaus Steno, dass dies möglich ist. Ste¬ 
no stellte fest, dass in ungestörten Sedimentgesteinen (das sind 
Gesteine, die durch die Ablagerung von Sedimenten entstanden 
sind) die ältesten Schichten (Strata, Singular: Stratum) unten 
liegen, und die Schichten umso jünger sind, je weiter oben sie 
sich befinden. 




Tab. 24.1 Die geologische Erdgeschichte 
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24 Die Geschichte des Lebens auf der Erde 


In der Folge verknüpften Geologen die Erkenntnisse Stenos 
mit ihren eigenen Beobachtungen an Fossilien in Sedimentge¬ 
steinen. Dabei entwickelten sie die folgenden Prinzipien der 

Stratigraphie: 

■ Fossilien ähnlicher Organismen sind an weit voneinander 
entfernten Stellen der Erde zu finden. 

■ Bestimmte Fossilien findet man stets in jüngeren Schichten, 
bestimmte andere in älteren. 

■ Die Organismen, die man in jüngeren Schichten findet, sind 
den heutigen Lebewesen ähnlicher als jene aus den älteren 
Gesteins schichten. 

Aus diesen Mustern konnte man einiges über das relative Alter 
von Sedimentgesteinen und der darin enthaltenen Fossilien so¬ 
wie über die Abläufe bei der Evolution des Lebens herauslesen. 
Aber die Geologen konnten immer noch nicht das absolute Al¬ 
ter bestimmter Gesteine ermitteln. Eine Methode zur absoluten 
Datierung von Gesteinen - also zur Bestimmung ihres tatsäch¬ 
lichen Alters, nicht nur ihres Alters relativ zueinander - wurde 
erst verfügbar, als zu Beginn des 20. Jahrhunderts die Radioak¬ 
tivität entdeckt wurde. 


Radioaktive Isotope bieten eine Möglichkeit, 
Fossilien und Gesteine zu datieren 


Radioaktive Isotope von Atomen - Radioisotope - zerfallen 
über lange Zeiträume hinweg in einem vorhersagbaren Muster. 
In einem bestimmten Zeitintervall, das man als Halbwertszeit 
bezeichnet, verwandelt sich durch radioaktiven Zerfall jeweils 
die Hälfte der Atome in ein anderes - oft nicht radioaktives - 
Isotop, das dann stabil ist (►Abb. 24.1a). Die Anwendung 
dieses Wissens zur zeitlichen Einordnung von Fossilien und 
Gesteinen bezeichnet man als radiometrische Datierung oder 
Radiometrie. 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 2.1 erläutert, enthalten stabile Isotope 
des gleichen Elements dieselbe Zahl von Protonen, aber 
eine unterschiedliche Zahl von Neutronen. Radioisotope 
sind allerdings nicht stabil. Sie geben spontan Energie in 
Form von Alpha-, Beta- oder Gammastrahlung ab. Da¬ 
durch wird das ursprüngliche Atom verwandelt. 


Damit man mithilfe von radioaktiven Isotopen Ereignisse in der 
Vergangenheit datieren kann, muss man wissen oder abschät¬ 
zen können, in welcher Konzentration das Isotop zum Zeitpunkt 
des Ereignisses vorlag, und man muss die Halbwertszeit des 
Radioisotops kennen. Im Fall von Kohlenstoff-14, einem ra¬ 
dioaktiven Isotop von Kohlenstoff, gleicht die Produktion von 
neuem Kohlenstoff-14 ( 14 C) in der oberen Atmosphäre - durch 
die Reaktion von Neutronen mit Stickstoff-14 ( 14 N) - den natür¬ 
lichen radioaktiven Zerfall von 14 C zu 14 N gerade aus. Deshalb 
ist das Verhältnis von 14 C zu seinem häufigeren, stabilen Isotop 
Kohlenstoff-12 ( 12 C) in lebenden Organismen und ihrer Um- 



Radioisotop 

Zerfallsprodukt 

Halb¬ 

nutzbarer Bereich 



wertszeit 

für Datierungen 



(Jahre) 

(Jahre) 

Kohlenstoff-14 ( 14 C) 

Stickstoff-14 ( 14 N) 

5700 

100-60.000 

Uran-234 ( 234 U) 

Thorium-230 ( 230 Th) 

80.000 

10.000-500.000 

Uran-235 ( 236 U) 

Blei-207 ( 207 Pb) 

704 Mio. 

200.000-4,5 Mrd. 

Kalium-40 ( 40 K) 

Argon-40 ( 40 Ar) 

1,3 Mrd. 

10 Mio.-4,5 Mrd. 


Abb. 24.1 Anhand von radioaktiven Isotopen kann man das Alter 
von Gesteinen datieren. Der Zerfall von radioaktiven Isotopen in stabi¬ 
le Isotope verläuft mit einer stetigen Geschwindigkeit. Die Zeit, in der 
die Hälfte der verbliebenen Atome auf diese Weise zerfällt, bezeich¬ 
net man als Halbwertszeit, a Die Kurve veranschaulicht das Prinzip der 
Halbwertszeit am Beispiel von Kohlenstoff-14 ( 14 C). Die Halbwertszeit 
von 14 C beträgt 5700 Jahre, b Verschiedene Radioisotope weisen un¬ 
terschiedliche, jeweils charakteristische Halbwertszeiten auf. Anhand 
dieser lässt sich das Alter vieler Gesteine abschätzen 


weit relativ konstant. Sobald ein Lebewesen jedoch gestorben 
ist, tauscht es keine Kohlenstoffverbindungen mehr mit seiner 
Umgebung aus. Das zerfallende 14 C wird nun also nicht mehr 
ersetzt, und das Verhältnis von 14 C zu 12 C in seinen Überresten 
verringert sich im Laufe der Zeit. Paläontologen können an¬ 
hand des Verhältnisses von 14 C zu 12 C in versteinertem Material 
das Alter von Fossilien, die weniger als 60.000 Jahre alt sind, 
datieren (und somit auch das Alter der Sedimentgesteine, in 
denen diese Fossilien enthalten sind). Diese Radiocarbonme¬ 
thode hat in der Biologie eine sehr große Bedeutung. Sind die 
Fossilien älter, so enthalten sie nur noch so geringe Mengen 14 C, 
dass bei diesem speziellen Isotop die Grenzen der Nachweisbar¬ 
keit erreicht sind und stattdessen andere Isotope mit längeren 
Halbwertszeiten genutzt werden müssen. 


Die Methoden der radiometrischen Datierung 
wurden erweitert und verbessert 


Sedimentgesteine werden aus Material gebildet, das schon un¬ 
terschiedlich lange Zeitspannen existiert hat, bevor es verwitter- 
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te, fragmentiert und zuweilen über weite Entfernungen an die 
Stelle seiner Ablagerung transportiert wurde. Daher enthalten 
die Radioisotope in einem Sedimentgestein keine verlässlichen 
Informationen über den Zeitpunkt seiner Bildung. Um Gestei¬ 
ne, die älter als 60.000 Jahre sind, radiometrisch datieren zu 
können, muss man die Isotopkonzentrationen in Eruptivgestei¬ 
nen einschätzen können; diese entstehen bei der Abkühlung 
von geschmolzenem Gesteinsmaterial. Für die Datierung von 
Sedimentschichten suchen Geologen nach Stellen, an denen 
Vulkanasche oder Lavaströme in die Sedimentgesteine einge¬ 
drungen sind. 

Zunächst wird dann das Alter des Eruptivgesteins grob ge¬ 
schätzt und dadurch festgelegt, welches Isotop für die Datierung 
herangezogen werden soll (► Abb. 24. lb). Für die Datierung der 
meisten sehr lange zurückliegenden Ereignisse in der Evolution 
des Lebens wurde beispielsweise der Zerfall von Kalium-40 zu 
Argon-40 verwendet. ( 40 K hat eine Halbwertszeit von 1,3 Mrd. 
Jahren.) Ähneln Fossilien im benachbarten Sedimentgestein 
denen in anderen Gesteinen bekannten Alters, so liefert dies zu¬ 
sätzliche Hinweise auf das Alter des Gesteins. 


Paläontologen stehen für das Erstellen 
einer geologischen Zeitskala 
mehrere Methoden zur Verfügung 

Zusammen mit den Fossilien stellt die radiometrische Datie¬ 
rung die bedeutendste Methode dar, um das geologische Alter 
zu bestimmen. An Orten, an denen in Sedimentgesteinen keine 
geeigneten eingedrungenen Eruptivgesteine und auch nur we¬ 
nige Fossilien enthalten sind, müssen Paläontologen auf andere 
Datierungsmethoden zurückgreifen. 

Eine davon, die paläomagnetische Datierung, setzt das Alter von 
Gesteinen mit Mustern des Erdmagnetfelds in Beziehung, das 
sich im Laufe der Zeit verändert. Das Magnetfeld der Erde ist 
nicht konstant. Im Laufe der Zeit verändern sich die Stärke und 
Polarität des Magnetfelds, von Zeit zu Zeit kehren sich die Po¬ 
le um. Sowohl in Sediment- als auch in Eruptivgesteinen ist die 
Information über das Erdmagnetfeld enthalten, wie es zur Zeit 
ihrer Bildung vorherrschte. Mittels dieser Information kann man 
das Alter dieser Gesteine ermitteln. Bei weiteren Datierungsme¬ 
thoden macht man sich unter anderem Informationen über die 
Kontinentalverschiebung und über Veränderungen des Meeres¬ 
spiegels sowie molekulare Uhren zunutze. 


Querverweis 

Wie in ►Abschn. 21.3 erörtert, misst eine molekulare 
Uhr die durchschnittliche Rate, mit der sich bei einem 
bestimmten Gen oder Proteinprodukt Veränderungen an¬ 
häufen. Mithilfe dieser Veränderungsrate kann man dann 
ableiten, zu welcher geologischen Zeit sich zwei Organis¬ 
menlinien aufgespalten haben. Molekulare Uhren müssen 
mit anderen Methoden geeicht werden, beispielsweise 
mithilfe datierter Fossilien. 


Anhand all dieser Methoden haben Geologen die geologische 
Zeitskala erstellt (► Tab. 24.1) und dabei die umfangreiche Ge¬ 
schichte des Lebens in vier Äonen eingeteilt. Als Hadaikum 
bezeichnet man die Zeit vor der Entstehung des Lebens auf 
der Erde. Die Frühgeschichte des Lebens spielte sich im Ar¬ 
chaikum ab. Dieses endete etwa zu jener Zeit, als auf der Erde 
erstmals photosynthesebetreibende Organismen in Erscheinung 
traten. Im Proterozoikum kam es zu einer raschen Diversifi¬ 
zierung prokaryotischer Organismen. Auch die ersten Fossilien 
von Eukaryoten fallen in diesen Zeitraum. Sehr oft werden 
diese drei Äonen unter der Bezeichnung Präkambrium zu¬ 
sammengefasst. Das Präkambrium erstreckte sich über ungefähr 
4 Mrd. Jahre und damit die überwiegende Spanne der geologi¬ 
schen Zeit. Im Phanerozoikum, einer Zeitspanne von lediglich 
542 Mio. Jahren, erfolgte schließlich die rasche Diversifizierung 
der vielzelligen Eukaryoten. Zur besseren Veranschaulichung 
der Abfolge der Ereignisse im Phanerozoikum ist dieses Äon 
in ►Tab. 24.1 in Erdzeitalter und Perioden untergliedert. Die 
Grenzen zwischen diesen Unterteilungen der geologischen Zeit 
beruhen größtenteils darauf, dass die Geologen hier auffälli¬ 
ge Unterschiede in der Zusammenstellung fossiler Organismen 
in aufeinanderfolgenden Gesteinsschichten beobachtet haben. 
Diese geologischen Dokumente des Lebens belegen die bemer¬ 
kenswerte Geschichte einer Welt, in der die Kontinente und 
ihre Lebensgemeinschaft ständigen Veränderungen unterliegen. 
Bestimmte Leitfossilien sind für bestimmte Perioden typisch, 
sodass man heute, nachdem man die Verhältnisse gut kennt, eine 
untersuchte Gesteinsschicht rasch einer geologischen Periode 
zuordnen kann, wenn man darin solche Leitfossilien findet. 

24.1 Wiederholung 

In Sedimentschichten erhalten gebliebene Fossilien ha¬ 
ben es Geologen ermöglicht, das relative Alter solcher 
Organismen zu bestimmen. Eine absolute Datierung war 
allerdings erst nach der Entdeckung der Radioaktivität 
möglich. Geologen unterteilen die Geschichte des Lebens 
in Äonen, Erdzeitalter und Perioden. Die Grundlage die¬ 
ser Unterteilung bildeten die Ansammlungen bestimmter 
fossiler Organismen in aufeinanderfolgenden Gesteins¬ 
schichten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ eine geologische Karte erstellen und interpretieren 
können, in der das Alter anstehender Gesteine ange¬ 
geben ist. 

■ eine geeignete Methode zur Datierung von Fossilien 
und Gesteinen vorschlagen können. 


_ ? _ 

Angenommen, Sie sollten eine geologische Karte vulkanischer 
Gesteine erstellen, die vor 400-600Mio. Jahren entstanden sind. 
Dazu sammeln sie Proben von zehn Stellen, wie unten ein¬ 
gezeichnet, und bestimmen für jede davon das Verhältnis von 
2° 6 pb zu 238|j (Bi e j_206 zu Uran-238). Beantworten Sie anhand 
der unten aufgelisteten Daten die folgenden Fragen. 
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Stelle Verhältnis 206 Pb/ 238 U 

1 0,076 

2 0,077 

3 0,069 

4 0,081 

5 0,076 

6 0,070 

7 0,089 

8 0,080 

9 0,079 

10 0,077 


geschätztes Alter (Mio. Jahre) 

474 

479 

431 

505 

474 

435 

550 

500 

495 

479 


Laufe der Zeit nicht einfach kontinuierlich angestiegen. Wäh¬ 
rend der gesamten Geschichte des Lebens sind immer wieder 
neue Arten entstanden und andere ausgestorben. Die durch¬ 
schnittliche Aus sterberate ohne größere, rapide Veränderungen 
der Umwelt bezeichnet man als Hintergrundaussterben. Es gab 
aber immer wieder Zeiten, in denen die Aussterberate dra¬ 
matisch über das Hintergrundaus sterben hinaus angestiegen ist 
(► Abb. 24.2). Solche Massenaussterben waren die Ursache ei¬ 
niger der gravierendsten Unterschiede in der Zusammensetzung 
der Fossilien. Anhand dieser Unterschiede teilen die Geolo¬ 
gen das Phanerozoikum in Erdzeitalter und Perioden ein. Nach 
jedem Massenaussterben entwickelte sich wieder eine große 
Vielfalt an Organismen, aber dieser Erholungsprozess dauerte 
Millionen von Jahre. In diesem Abschnitt werden Sie Näheres 
über einige der physikalischen Veränderungen auf der Erde er¬ 
fahren, die zu dramatischen Veränderungen in der Diversität der 
Lebewesen geführt haben. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Entwicklung des Lebens hat die physikalische Natur der Erde 
verändert. 

■ Die Evolution der Organismen und die physikalischen Eigen¬ 
schaften der Erde stehen miteinander in Wechselbeziehung. 

■ Forschungen an lebenden Organismen können dazu beitragen, 
die Evolution von Lebewesen in der Vergangenheit besser zu ver¬ 
stehen. 


1. Weisen Sie jeder dieser Stehen anhand der Informationen in 
dieser ►Tabelle und von ►Tab. 24.1 eine geologische Peri¬ 
ode zu. 

2. Zeichnen Sie auf der Karte anhand des geschätzten Alters 
und der geologischen Perioden der Proben ungefähre Gren¬ 
zen zwischen den Stehen ein. 

3. An welcher der Stellen jc, y und z würden Sie eine zusätzli¬ 
che Probe nehmen, um die Grenze zwischen Ordovizium und 
Silur in Ihrer Karte genauer einzeichnen zu können? 


Mit der Entwicklung immer exakterer Möglichkeiten, um das 
Alter der Erde zu datieren, wurde Geologen zunehmend klar, 
dass die Erde deutlich älter ist, als jemals zuvor angenommen. 
Die Erde war im Laufe ihrer 4,6 Mrd. Jahre langen Geschich¬ 
te massiven physikalischen Veränderungen unterworfen. Diese 
Veränderungen haben sich auf die Evolution des Lebens aus¬ 
gewirkt, und das Leben hatte wiederum Auswirkungen auf die 
physikalische Umwelt der Erde. 

24.2 Veränderungen der 

physikalischen Umwelt der Erde 
haben sich auf die Evolution 
des Lebens ausgewirkt 

Wie Sie im vorherigen Abschnitt erfahren haben, erfolgte im 
Phanerozoikum die rasche Diversifizierung vielzelliger Euka- 
ryoten. Allerdings ist die Diversität vielzelliger Organismen im 


Die Kontinente und klimatischen Verhältnisse 
auf der Erde haben sich im Laufe der Zeit 
verändert 

Die Weltkugeln und Landkarten, die unsere Wände, Regale und 
Bücher zieren, vermitteln den Eindruck, die Erde sei statisch. 
Man könnte leicht glauben, die Lage der Kontinente sei schon 
immer so gewesen - aber das wäre falsch. Die Vorstellung, 
dass die Landmassen der Erde ihre Position über Jahrmillionen 
hinweg verändert haben und dies auch weiterhin tun, äußerte 
im Jahr 1912 der deutsche Meteorologe und Geophysiker Al¬ 
fred Wegener. Mit seiner Vorstellung von der Kontinentaldrift 
oder Kontinentalverschiebung stieß er zunächst auf Skepsis 
und Widerstand. In den 1960er-Jahren hatten jedoch physikali¬ 
sche Befunde und zunehmende Erkenntnisse auf dem Gebiet der 
Plattentektonik - der Geophysik der Bewegungen der großen 
Landmassen - praktisch alle Geologen davon überzeugt, dass 
Wegener mit seiner Vision recht hatte. Die Plattentektonik lie¬ 
ferte den geologischen Mechanismus, mit dem sich Wegeners 
Hypothese der Kontinental Verschiebung erklären ließ. 

Die Erdkruste besteht aus einer Reihe fester tektonischer Platten; 
sie bilden zusammen die Lithosphäre (vom griechischen lithos 
für „Stein“, „Gestein“). Die dicken Kontinentalplatten und dün¬ 
neren ozeanischen Platten der Lithosphäre schwimmen auf einer 
zähflüssigen, verformbaren Schicht des Erdmantels, der Asthe- 
nosphäre (vom griechischen asthenos für „weich“). Durch ra¬ 
dioaktiven Zerfall tief im Inneren der Erde erzeugte Wärme setzt 
im Erdmantel umfangreiche Konvektionsströme in Gang. Neue 








24.2 Veränderungen der physikalischen Umwelt der Erde haben sich auf die Evolution des Lebens ausgewirkt 


Erdkruste entsteht, wenn zwischen auseinanderweichenden Plat¬ 
ten Mantelmaterial aufsteigt und diese auseinanderschiebt. 

Wo ozeanische und Kontinentalplatten aufeinanderstoßen, 
schiebt sich die dünnere ozeanische Platte unter die dickere 
Kontinentalplatte. Diesen Vorgang nennt man Subduktion. Die 
Subduktion ist die Ursache von Vulkanismus und Gebirgsbil¬ 
dung an der Grenzen der Kontinente (► Abb. 24.3a). Beispiels¬ 
weise entstand das Kaskadengebirge im Pazifischen Nordwes¬ 
ten Nordamerikas durch eine Reihe von Vulkanen, als sich die 
ozeanische Juan-de-Fuca-Platte teilweise unter die nordameri¬ 
kanische Kontinentalplatte schob (►Abb. 24.3b). Wenn zwei 
ozeanische Platten kollidieren, entsteht bei der Subduktion einer 
der Platten unter die andere ein tiefer Meeresgraben, einher¬ 
gehend mit vulkanischer Aktivität. Auf diese Weise, bei der 
Kollision zweier ozeanischer Platten, entstand die tiefste Stel¬ 
le der Weltmeere, der Marianengraben im Westpazifik. Der mit 
dieser Subduktion einhergehenden Vulkanaktivität am Maria¬ 
nengraben verdankt die nahegelegene Inselgruppe der Marianen 
ihre Entstehung. 

_ 7_ 

Frage zu ►Abb. 24.3: Warum sind beide Küsten des Pazifiks 
von vulkanischen Gebirgszügen umringt? 


Media Clip 24.2 Lava Flows and Magma Explosions 

www. Life 1 le.com/mc24. 2 

Wo zwei dicke Kontinentalplatten miteinander kollidieren, er¬ 
folgt keine Subduktion einer der Platten. Die Platten schieben 
sich vielmehr aneinander hoch und bilden hohe Gebirgsketten. 
Auf diese Weise entstand der höchste Gebirgszug der Erde, 


der Himalaja, als die indische Platte mit der eurasischen Plat¬ 
te kollidierte. Beim Auseinanderdriften von Kontinentalplatten 
bildet sich in den Räumen dazwischen neue Erdkruste; da¬ 
durch entstehen tiefe Spalten, sogenannte Grabenbrüche, in 
denen sich in der Regel Süßwasserseen bilden. So entstanden 
die Seen des Ostafrikanischen Grabenbruchs wie der Malawi¬ 
see, über den in der Einleitung von ► Kap. 22 („Faszination 
Forschung: Rasche Artbildung bei den Buntbarschen in afri¬ 
kanischen Seen“) berichtet wurde. Zwei Platten können auch 
aneinander vorbeigleiten, wobei es an den Plattengrenzen zu ei¬ 
ner Transformstörung oder Transformverwerfung kommt (ein 
Beispiel dafür ist die San-Andreas-Verwerfung in Kalifornien, 
die für eine erhebliche seismische Aktivität sorgt). 

Zahlreiche physikalische Bedingungen auf der Erde waren in¬ 
folge von Vorgängen der Plattentektonik Schwankungen unter¬ 
worfen. Wie wir heute wissen, brachten die Bewegungen der 
tektonischen Platten die Kontinente von Zeit zu Zeit näher zu¬ 
sammen, zu anderen Zeiten drifteten sie auseinander, wie Sie 
in den Karten oben in ► Abb. 24.13 sehen. Lage und Größe der 
Kontinente beeinflussen den Verlauf der Meeresströmungen, die 
globalen Klimaverhältnisse und den Meeresspiegel. Der Mee¬ 
resspiegel wird direkt durch die Prozesse der Plattentektonik 
beeinflusst (die sich auf die Tiefe von Meeresbecken auswir¬ 
ken können) und indirekt durch die Strömungsmuster in den 
Ozeanen, welche wiederum Einfluss auf die Muster der Verglet¬ 
scherung haben. Bei einer Abkühlung des Klimas bilden sich 
Gletscher und binden Wasser auf den Landmassen, bei einer Er¬ 
wärmung des Klimas schmelzen die Gletscher und setzen das 
Wasser wieder frei. 

Animation 24.1 Movement of the Continents 

www.Lifel le.com/a24. 1 


Abb. 24.2 Wiederholt auftretende Massenaussterben 
kennzeichnen viele geologische Grenzen. Während des 
Phanerozoikums ist die Aussterberate fünfmal deutlich 
über das Hintergrundaussterben angestiegen (markiert 
durch die roten Punkte). Das verheerendste Ereignis, das 
Massenaussterben am Ende des Perms, ging mit einem 
drastischen Absinken des Meeresspiegels (► Abb. 24.4), 
der globalen Temperaturen und des Sauerstoffgehalts der 
Atmosphäre (► Abb. 24.8) einher 
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Abb. 24.3 Plattentektonik und Kontinen¬ 
taldrift. a Die Wärme im flüssigen Erdkern 
erzeugt Konvektionsströme im viskosen 
Mantelmaterial unterhalb der ozeanischen 
und Kontinentalplatten. Durch diese Ströme 
werden die Kontinentalplatten zusammen 
mit den auf ihnen liegenden Landmassen 
zusammen- oder auseinandergeschoben. Wo 
zwei tektonische Platten kollidieren, kann 
sich die eine unter die andere schieben. Da¬ 
durch entstehen Gebirgszüge und häufig 
auch Vulkane, b Das Kaskadengebirge im 
Pazifischen Nordwesten Nordamerikas ist 
ein Beispiel für eine Gebirgskette, die durch 
die Subduktion einer ozeanischen Platte 
unter eine Kontinentalplatte entstanden ist 


3 f 'N 

Sich abkühlendes Mantel¬ 
material bildet die Kruste 
der Lithosphäre. 



r 'i 

An Spreizungszonen gelangt durch 
Konvektionsströme Mantelmaterial 
an die Oberfläche und bildet dort 
beim Abkühlen neue Erdkruste. 


b 



Wo eine ozeanische Platte mit einer 
Kontinentalplatte kollidiert, wird die dün¬ 
nere ozeanische Platte unter die dickere 
Kontinentalplatte geschoben. Dadurch 
entstehen Vulkanaktivität und Gebirge. 


Kontinental 

platte 


Asthenosphäre 


Erdmantel 



Das Klima auf der Erde schwankte zwischen 
heiß und kalt 

Über weite Strecken der Erdgeschichte war das Klima beträcht¬ 
lich wärmer als heute, und die Temperaturen sanken zu den 
Polen hin langsamer. Zu anderen Zeiten war die Erde aber 
kälter als sie es heute ist. Der Meeresspiegel ist im Laufe 
der Erdgeschichte wiederholt drastisch gesunken, zurückzufüh¬ 
ren vor allem auf die zunehmende globale Vergletscherung 
(► Abb. 24.4). In vielen Fällen ging dieses Absinken des Mee¬ 
resspiegels mit einem Massenaussterben einher, insbesondere 
von marinen Organismen, denn diese überlebten es nicht, wenn 
die Flachmeere verschwanden, die ansonsten riesige Flächen 
der Kontinentalschelfe bedeckten. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 24.4: Warum haben geringere globale Tempe¬ 
raturen einen niedrigeren Meeresspiegel zur Folge? 


Zwischen den kalten Perioden gab es auf der Erde jedoch im¬ 
mer wieder längere Intervalle mit milderem Klima. Weil wir 
heute in einer der kühleren Perioden leben, können wir uns die 
milderen klimatischen Verhältnisse, die während eines Groß¬ 
teils der Geschichte des Lebens in hohen Breiten herrschten, 
nur schwer vorstellen. Das Quartär war gekennzeichnet durch 
ein mehrmaliges Vorrücken der Vergletscherung, immer wieder 
unterbrochen von wärmeren Zwischeneiszeiten, in denen sich 
die Gletscher wieder zurückzogen. 

Unter „Wetter“ versteht man kurzzeitige Ereignisse an einem 
bestimmten Ort wie einzelne Wolkenbrüche oder die hohen bzw. 
niedrigen Temperaturen an einem bestimmten Tag. „Klima“ 
hingegen bezeichnet die auf lange Sicht herrschenden durch¬ 
schnittlichen meteorologischen Verhältnisse in den verschie¬ 
denen Jahreszeiten in einer bestimmten Region. Das Wetter 
ändert sich oft sehr schnell; die klimatischen Verhältnisse ver¬ 
ändern sich hingegen normalerweise nur langsam. Dennoch 
kam es innerhalb von Zeiträumen von nur 5000-10.000 Jah¬ 
ren zu deutlichen klimatischen Veränderungen, die in erster 
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Abb. 24.4 Der Meeresspiegel war wiederholt Schwankungen unterworfen. Perioden mit kühleren Temperaturen auf der Erde und zunehmen¬ 
der Vergletscherung gehen mit einem raschen Absinken des Meeresspiegels einher. Die meisten Massenaussterben mariner Organismen fallen mit 
Zeiten eines niedrigen Meeresspiegels zusammen 


Linie auf Abweichungen der Erdumlaufbahn um die Sonne zu¬ 
rückzuführen waren. In einigen wenigen Fällen hat sich der 
Klimawandel offenbar sogar noch schneller vollzogen. So war 
beispielsweise der zuvor völlig von Eis eingeschlossene Antark¬ 
tische Ozean während einer Interglazialzeit (Zwischeneiszeit) 
im Quartär innerhalb von weniger als 100 Jahren nahezu eis¬ 
frei. Manchmal erfolgten die Klimaänderungen so rasch, dass 
die dadurch hervorgerufenen Aussterbeereignisse in den Fossil¬ 
belegen den Anschein erwecken, als seien sie quasi schlagar¬ 
tig erfolgt. Solche rapiden Veränderungen werden gewöhnlich 
durch plötzliche Verlagerungen der Meeresströmungen ver¬ 
ursacht. 

Wir leben heute in einer Zeit eines raschen Klima wandeis, 
verursacht durch einen Anstieg von CO 2 in der Atmosphäre, 
der vor allem von der Verbrennung fossiler Brennstoffe durch 
den Menschen herrührt. Damit kehren wir die Energieumwand¬ 
lung um, durch die (besonders) im Karbon, im Perm und in 
der Trias organisches Material unter Sediment begraben und 
zersetzt wurde und zur Entstehung der fossilen Brennstoffe 
führte, die wir heute verwenden. Aber wir verbrennen diese 
Brennstoffe innerhalb weniger Hundert Jahre und nicht über 
viele Jahrmillionen hinweg, die die Ablagerung dieses Ma¬ 
terials einst in Anspruch nahm. Einen so hohen Anstieg des 
CO 2 -Gehalts in der Atmosphäre wie gegenwärtig hat es im 
Laufe der Erdgeschichte noch nie gegeben. Durch eine Ver¬ 
dopplung der atmosphärischen CO 2 -Konzentration - wie sie 
noch innerhalb dieses Jahrhunderts erfolgen könnte - wird sich 
vermutlich die Durchschnittstemperatur auf der Erde erhöhen, 
die Niederschlagsverteilung wird sich ändern, Gletscher und 
Eiskappen werden schmelzen, und der Meeresspiegel wird an- 
steigen. 

Querverweis 

Der derzeit erfolgende rasche Klimawandel hat erhebliche 

Auswirkungen auf die Populationen zahlreicher Organis¬ 
men. Darauf wird in ► Abschn. 58.2 näher eingegangen. 


Gelegentlich haben Vulkane die Geschichte 
des Lebens verändert 

Die meisten Vulkanausbrüche ziehen nur kleinflächige oder 
kurzzeitige Auswirkungen nach sich; einige wenige sehr mas¬ 
sive Vulkanausbrüche hatten jedoch schwerwiegende Folgen 
für das Leben auf der Erde. Beim Ausbruch des Krakatau (ei¬ 
ner Vulkaninsel in der Sundastraße vor Indonesien) im Jahr 
1883 wurden mehr als 25 km 3 Asche und Gestein ausgeschleu¬ 
dert sowie große Mengen gasförmiges Schwefeldioxid (SO 2 ) 
in die Stratosphäre freigesetzt und anschließend durch Winde 
in großen Höhen um den Planeten herum verfrachtet. Durch 
die Anwesenheit des SO 2 sammelte sich in Wolken in großer 
Höhe ein hoher Gehalt an schwefliger Säure (H 2 SO 3 ), die wie 
ein Sonnenschirm wirkte, sodass weniger Sonnenlicht die Erd¬ 
oberfläche erreichte. Die globale Durchschnittstemperatur sank 
in dem Jahr nach dem Ausbruch um 1,2 °C, bei den Wetter¬ 
verhältnissen zeigten sich weltweit noch weitere fünf Jahre 
deutliche Nachwirkungen. In jüngerer Zeit führte der Aus¬ 
bruch des Vulkans Pinatubo auf den Philippinen im Jahr 1991 
(► Abb. 24.5) zu einem vorübergehenden Rückgang der globa¬ 
len Durchschnittstemperatur um 0,5 °C. 

Diese einzelnen Vulkane wirkten sich jeweils nur relativ kurz¬ 
zeitig auf die globalen Temperaturen aus. Allerdings lassen die 
Ausbrüche darauf schließen, dass ein gleichzeitiges Ausbrechen 
mehrerer Vulkane weitaus gravierendere Auswirkungen auf das 
Klima der Erde haben könnte. Was könnte dazu führen, dass 
mehrere Vulkane gleichzeitig ausbrechen? Durch das Aufeinan- 
derprallen der Kontinente im späten Perm (vor etwa 275 Mio. 
Jahren) entstand eine einzelne gigantische Landmasse, und es 
wurden zahlreiche massive Vulkanausbrüche ausgelöst, als die 
Kontinentalplatten aneinanderstießen (► Abb. 24.3). Infolge der 
Emissionen durch diese Eruptionen wurde die Sonneneinstrah¬ 
lung auf der Erde erheblich reduziert, was zu einem Vorrücken 
der Gletscher und damit einhergehend zu einem Absinken des 
Meeresspiegels beitrug (► Abb. 24.4). Somit waren Vulkanaus¬ 
brüche zumindest teilweise auch verantwortlich für die größten 
Massenaussterben der Erdgeschichte. 
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Abb. 24.5 Vulkanausbrüche können zu einem Rückgang der globa¬ 
len Temperaturen führen. Nach dem Ausbruch des Vulkans Pinatubo 
1991 erhöhte sich in Wolken in großer Höhe der Gehalt an schwefliger 
Säure - mit der Folge, dass die globale Durchschnittstemperatur vor¬ 
übergehend um rund 0,5 °C sank 

Ereignisse von außen haben ebenfalls 
Veränderungen auf der Erde ausgelöst 

Mindestens 30 Meteoriten von der Größe eines Tennisballs bis 
zu der eines Fußballs schlagen jedes Jahr auf der Erde ein. 
(Bei ihrem Eintritt in die Erdatmosphäre waren sie erheblich 
größer; kleinere Meteoriten schmelzen in der Atmosphäre kom¬ 
plett ab.) Einschläge deutlich größerer Meteoriten oder Kometen 
sind sehr selten, doch waren solche Kollisionen wahrschein¬ 
lich für mehrere Massenaussterben verantwortlich. Von diesen 
Einschlägen zeugen mehrere Belege. Die beim Aufprall entstan¬ 
denen Krater und dramatisch verformten Gesteine Enden sich an 
vielen Stellen der Erde. Geologen konnten in diesen Gesteinen 
Verbindungen nachweisen, die Helium und Argon in Isotopen- 
verhältnissen enthalten, wie sie für Meteoriten charakteristisch 
sind und die sehr stark von den an anderen Orten auf der Erde 
herrschenden Verhältnissen abweichen. 

Der Einschlag eines Riesenmeteoriten verursachte wahrschein¬ 
lich auch (neben besonders starken Vulkanausbrüchen) das 
Massenaussterben am Ende der Kreidezeit (vor 66 Mio. Jahren). 
Den ersten Hinweis darauf, dass ein Meteorit die Hauptursa¬ 
che hierfür war, lieferten die abnorm hohen Konzentrationen des 
Elements Iridium in einer dünnen Gesteinsschicht, die Gesteine 
aus der Kreide von solchen trennt, die im Tertiär abgelagert wur¬ 
den (►Abb. 24.6). Iridium kommt recht häufig in Meteoriten 
vor, ist jedoch auf der Erdoberfläche außerordentlich selten. Als 
Wissenschaftler an der Nordküste der mexikanischen Halbinsel 
Yucatan einen kreisrunden Krater von 180 km Durchmesser ent¬ 



Abb. 24.6 Hinweis auf einen Meteoriteneinschlag. Die weißen Ge¬ 
steinsschichten stammen aus der Kreide, die Schichten oben links im 
Bild wurden dagegen im Tertiär abgelagert. Dazwischen befindet sich 
eine schmale dunkle Lehmschicht, die große Mengen Iridium enthält. 
Dieses Metall ist auf der Erde selten, kommt aber häufig in Meteoriten 
vor. Seine hohen Konzentrationen in dieser Sedimentschicht, die vor 
rund 66 Mio. Jahren abgelagert wurde, deuten auf den Einschlag eines 
etwa 14 km großen Meteoriten zu jener Zeit hin 


deckten (den Chicxulub-Krater), zur Hälfte im Meeressediment 
und zur Hälfte unter Festlandgestein verborgen, rekonstruier¬ 
ten sie das folgende Szenario: Der Aufprall des Meteoriten 
auf die Erde hatte umgerechnet die Wirkung einer Detona¬ 
tion von 100 Mio. Atombomben des Hiroshimatyps. Er löste 
im Umkreis von 1500 km eine alles tötende Druck- und Hit¬ 
zewelle aus und jenseits davon gewaltige Flutwellen. Riesige, 
glühende Staubschwaden stiegen in die Stratosphäre auf, brei¬ 
teten sich über die Erde aus und setzten sich überall ab. Durch 
den Niederschlag der glühenden Staubwolke erwärmte sich die 
Erdatmosphäre in einem kurzen, aber verheerenden Hitzepuls 
auf mehrere Hundert Grad, und es wurden weltweit massive 
Brände ausgelöst. Außerdem verdunkelte der Staub für Jah¬ 
re das Sonnenlicht und behinderte in dieser Zeit ganz massiv 
die Photosynthese der Pflanzen. Bei seiner Sedimentation bil¬ 
dete der Staub die iridiumreiche Schicht. Zusätzlich schlugen 
sich etwa 1 Mrd. t Ruß nieder, dessen Zusammensetzung der des 
Qualms von Waldbränden glich. Es folgte eine Flut an saurem 
Regen und dann eine globale, mehrjährige Kälteperiode. Diese 
dichte Abfolge katastrophaler Ereignisse wirkte sich verheerend 
auf die Biodiversität aus. Viele der fossilen Arten (insbesondere 
alle „Nicht-Vogel-Dinosaurier“), die man in Gesteinen aus der 
Kreide findet, treten in der darauffolgenden Gesteinsschicht aus 
dem Tertiär nicht mehr auf. Die Bohrkerne einer 2016 durch¬ 
geführten Tiefenbohrung im Zentrum des Kraters bis in 1335 m 
unter dem Meeresboden werden an der Universität Bremen ge¬ 
lagert und zurzeit (2018) noch ausgewertet. Sie lieferten bisher 
zahlreiche neue Details über den Ablauf der Katastrophe und 
die unmittelbaren apokalyptischen Folgen, aber auch über eine 
erstaunlich rasche Neubesiedlung des Einschlagsgebiets durch 
Mikroben. 
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Abb. 24.7 Gebänderte Eisenformationen belegen die frühe Photo¬ 
synthese. Die alternierenden roten und dunklen Schichten in diesem 
2,25 Mrd. Jahre alten Sedimentgestein vom Lake Superior in Nord¬ 
amerika entstanden durch eine Reaktion zwischen gelöstem Eisen und 
dem von den ersten photosynthetisch aktiven Organismen der Erde 
produzierten atmosphärischen Sauerstoff. Als Produkt ging aus dieser 
chemischen Reaktion nahezu reines Eisenoxid (Hämatit, Fe 203 ) her¬ 
vor, das die metallisch grauen Schichten dieser Gesteinsprobe bildet. 
Die roten Bänder bestehen aus Jaspis (Siliciumdioxid, SiÜ 2 ), das durch 
Beimengung von viel kleineren Mengen Eisenoxid rot gefärbt ist 

Der Sauerstoffgehalt der Erdatmosphäre war im 
Laufe der Zeit Veränderungen unterworfen 

Während der Kontinentaldrift auf der Erdoberfläche kam es zu 
weiteren physikalischen Veränderungen, etwa einer starken Zu¬ 
oder Abnahme des Sauerstoffgehalts der Atmosphäre. Die At¬ 
mosphäre der frühen Erde enthielt vermutlich nur wenig oder 


gar keinen freien Sauerstoff (O 2 ). Der Anstieg des atmosphä¬ 
rischen O 2 erfolgte in zwei großen Schritten, zwischen denen 
mehr als 1 Mrd. Jahre verging. 

Der erste Schritt fand vor mindestens 2,4 Mrd. Jahren statt, 
als bestimmte Bakterien die Fähigkeit entwickelten, Wasser als 
Elektronen- und Protonenquelle für die Photosynthese zu ver¬ 
wenden. Durch chemische Spaltung von H 2 O erzeugten diese 
Bakterien atmosphärischen Sauerstoff als Abfallprodukt. Zu¬ 
gleich machten sie Elektronen für die Reduktion von CO 2 
zur Bildung der Kohlenhydratendprodukte der Photosynthese 
verfügbar (► Abschn. 10.3). Der produzierte Sauerstoff löste 
sich in Wasser und reagierte dort mit Eisenionen. Das Reak¬ 
tionsprodukt fiel dann in Form von Eisenoxid aus, welches 
sich in alternierenden Schichten aus rotem und dunklem Ge¬ 
stein ablagerte; man spricht von gebänderten Eisenformationen 
(► Abb. 24.7). Diese Formationen dienen als Belege für die ers¬ 
ten photosynthetisch aktiven Organismen. Da solche photosyn¬ 
thesebetreibende Organismen weiterhin O 2 freisetzten, begann 
sich dieser Sauerstoff in der Atmosphäre anzureichern. 

Der zweite Schritt erfolgte rund 1 Mrd. Jahre später, als ei¬ 
nige dieser photosynthesebetreibenden Bakterien endosymbio- 
tisch in eukaryotische Zehen aufgenommen wurden. Daraus 
entwickelten sich die Chloropiasten und es entstanden die pho¬ 
tosynthetisch aktiven Pflanzen. Diese Veränderung hatte zur 
Folge, dass sich noch viel mehr O 2 in der Erdatmosphäre an¬ 
reicherte (► Abb. 24.8). 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 24.8: Warum ging der Sauerstoffgehalt am En¬ 
de des Perms zurück? 


Eine Gruppe sauerstofferzeugender Bakterien, die Cyanobak- 
terien, war wesentlicher Bestandteil komplexer Lebensgemein¬ 
schaften von Mikroorganismen, die gesteinsartige Strukturen 
bildeten, sogenannte Stromatolithen. Diese sind in großer Zahl 


Abb. 24.8 Der Sauerstoffgehalt der 
Atmosphäre hat sich im Laufe der 
Zeit verändert. Die Schwankungen 
des Sauerstoffgehalts haben sich er¬ 
heblich auf die Evolution des Lebens 
ausgewirkt - wie auch umgekehrt. 
(Beachten Sie, dass die x-Achse eine 
logarithmische Skala aufweist) 
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In den oberen Schichten 
dieser Strukturen finden 
sich lebende Cyanobakterien. 



Abb. 24.9 Stromatolithen. a Längsschnitt durch einen fossilen Stro- 
matolithen. b Bei diesen felsartigen Strukturen handelt es sich um 
lebende Stromatolithen, die sich in dem stark salzhaltigen Wasser der 
Shark Bay in Westaustralien finden 


als Fossilien erhalten geblieben. Auch heute noch werden an 
einigen wenigen stark salzhaltigen Stellen Stromatolithen ge¬ 
bildet (►Abb. 24.9). Die Cyanobakterien setzten genügend O 2 
frei, um dadurch den Weg für die Evolution des aeroben Ener¬ 
giestoffwechsels für die Synthese von ATP zu eröffnen. 


honen entwickelten jedoch einige Prokaryoten die Fähigkeit, 
O 2 zu tolerieren und diesen für sich zu nutzen, und überlebten 
dadurch nicht nur, sondern erlangten auch noch Vorteile. Ein 
aerober (sauerstoffverbrauchender) Stoffwechsel erzielt höhe¬ 
re Umsatzraten und nutzt Energie effizienter als ein anaerober 
Stoffwechsel. Folglich haben in den meisten Lebensräumen 
der Erde mit hohem Sauerstoffgehalt Organismen mit aerobem 
Stoffwechsel solche mit anaerobem Stoffwechsel ersetzt. 

Eine sauerstoffreiche Atmosphäre ermöglichte auch die Entste¬ 
hung größerer und komplexerer Organismen. Kleine einzellige, 
aquatische Organismen können allein durch einfache Diffusion 
genügend Sauerstoff aus der Umgebung erlangen, selbst bei 
sehr geringer Konzentration an gelöstem O 2 im Wasser. Größere 
einzellige Organismen weisen hingegen ein geringeres Verhält¬ 
nis von Oberfläche zu Volumen auf. Damit sie allein durch 
Diffusion genügend Sauerstoff erlangen, müssen sie in einer 
Umgebung mit relativ hoher O 2 -Konzentration leben. Bakte¬ 
rien gedeihen bereits bei einem Sauerstoffgehalt von 1 % der 
gegenwärtigen atmosphärischen Konzentration; die viel größe¬ 
ren eukaryotischen Zehen benötigen dagegen mindestens 2-3 % 
der heutigen O 2 -Konzentration. Damit der Gehalt an gelöstem 
Sauerstoff in den Meeren diesen Anteil erreichen konnte, war 
ein viel höherer atmosphärischer Sauerstoffpartialdruck erfor¬ 
derlich. 

Dass es Hunderte von Jahrmillionen dauerte, bis die Erde eine 
sauerstoffhaltige Atmosphäre entwickelte, ist wahrscheinlich 
die Erklärung dafür, dass mehr als 2Mrd. Jahre lang nur einzel¬ 
lige Prokaryoten auf der Erde lebten. Vor rund 1500 Mio. Jahren 
war der Sauer stoffgehalt genügend angestiegen, dass auch große 
eukaryotische Zellen gedeihen konnten. Ein weiteres Ansteigen 
der atmosphärischen O 2 -Konzentration gegen Ende des Prä¬ 
kambriums ermöglichte die konvergente Entwicklung mehrerer 
Großgruppen vielzelliger Organismen (► Abb. 24.8). 

Im Karbon und Perm stieg der O 2 -Gehalt in der Atmosphäre 
erneut, weil sich damals große Gefäßpflanzen entwickelt hat¬ 
ten. Die Pflanzen wuchsen in den ausgedehnten Sümpfen im 
Tiefland, die zu jener Zeit existierten (► Tab. 24.1). Wenn die¬ 
se Pflanzen abstarben, wurden unter den Sedimenten in diesen 
Sümpfen große Mengen pflanzliches Material begraben. Daraus 
bildeten sich dann die riesigen Steinkohlelager der Erde. Weil 
das begrabene organische Material bei der Zersetzung nicht 
oxidiert wurde und weil die lebenden Pflanzen große Mengen 
Sauerstoff produzierten, stieg der 02-Gehalt in der Atmosphäre 
auf einen in der Erdgeschichte niemals zuvor oder danach er¬ 
reichten Höchststand (►Abb. 24.8). Wie in der Einleitung zu 
diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Als riesige Insekten 
den Himmel beherrschten“) erwähnt, ermöglichten die hohen 
Konzentrationen an atmosphärischem O 2 die Evolution riesiger 
Fluginsekten und großer Amphibien, die unter den heutigen at¬ 
mosphärischen Bedingungen nicht überleben könnten. 


Durch die Evolution des Lebens veränderten sich die physika¬ 
lischen Bedingungen auf der Erde demnach gründlich. Diese 
physikalischen Änderungen beeinflussten aber ihrerseits die 
Evolution des Lebens. Der erste in der Atmosphäre auftreten¬ 
de Sauerstoff (O 2 ) war toxisch für die anaeroben Prokaryoten, 
die zu jener Zeit die Erde bewohnten. Im Laufe von Jahrmil¬ 


Durch das Austrocknen der Sumpfgebiete im Tiefland gegen 
Ende des Perms wurde nun weniger organisches Material unter 
Sedimenten begraben, und es wurde weniger Sauerstoff gebil¬ 
det. Daher sank der 02-Gehalt der Atmosphäre rapide. In den 
letzten 200 Mio. Jahren ist durch die Radiation der Blütenpflan¬ 
zen die O 2 -Konzentration wieder angestiegen, aber nicht mehr 
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auf den Stand, wie er für das Karbon und Perm kennzeichnend 
war. 

Biologen haben mithilfe von Versuchen zeigen können, welch 
unterschiedlicher Selektionsdruck mit Veränderungen des O 2 - 
Gehalts der Atmosphäre einhergeht. Züchtet man Taufliegen 
(. Drosophila ) unter hyperoxischen Bedingungen (also bei künst¬ 
lich erhöhter atmosphärischer O 2 -Konzentration), so evolvieren 
sie innerhalb von nur wenigen Generationen größere Körper 
(► „Experiment: Der Zusammenhang zwischen dem Sauerstoff¬ 
gehalt der Atmosphäre und der Körpergröße bei Insekten“). 
Beim gegenwärtigen Gehalt an atmosphärischem O 2 unterliegt 
die Körpergröße dieser Fluginsekten offenbar Einschränkungen; 
durch einen Anstieg des O 2 -Gehalts werden diese jedoch an¬ 
scheinend gelockert. Wie dieses Experiment veranschaulicht, 
kann die unter den gegenwärtigen O 2 -Konzentrationen auf 
die Körpergröße einwirkende stabilisierende Selektion recht 
schnell in eine gerichtete Selektion umschwenken, die als Re¬ 
aktion auf einen veränderten O 2 -Gehalt eine Veränderung der 
Körpergröße bewirkt. 


Querverweis 

Eine stabilisierende Selektion wirkt gegen Abweichun¬ 
gen vom gegenwärtigen Zustand, während eine gerichtete 
Selektion zu Abweichungen vom gegenwärtigen Zustand 
führt (► Abschn. 20.4). 


Ständig sterben Arten aus, aber zu 
Massenaussterben kommt es nur 
nach plötzlichen Veränderungen 
der Umweltbedingungen 

Die abiotischen Umweltbedingungen und die Organismen auf 
der Erde unterliegen einem stetigen Wandel. Wie Sie in 
► Kap. 23 erfahren haben, entstehen ständig neue Arten. Gleich¬ 
zeitig gehen manche Arten so stark zurück, dass sie keine 
lebensfähigen Populationen mehr aufrechterhalten können und 
schließlich aussterben. Artbildung und Aussterben kennzeich¬ 
nen die gesamte Geschichte irdischen Lebens. Warum sterben 
Arten aus? Beispielsweise können kurzzeitige oder über längere 
Zeiträume erfolgende Schwankungen der Umweltbedingungen 
das Wachstum oder die Fortpflanzung beeinträchtigen. Neu ent¬ 
standene Arten können mit bereits vorhandenen in Konkurrenz 
um Nahrung, Lebensraum oder andere Ressourcen treten und 
diese dabei ausschließen. Stirbt eine Beuteart aus, so kann der 
von dieser Spezies abhängige Räuber im Bestand zurückgehen 
oder ebenfalls verschwinden. 

Mit abnehmender Populationsgröße nimmt die Aus Sterbewahr¬ 
scheinlichkeit zu. Bei jeder Populationsgröße kommt es zu 
Schwankungen des Fortpflanzungserfolgs, und es kann Vor¬ 
kommen, dass sich bestimmte Individuen nicht erfolgreich 
fortpflanzen. Bei einer sehr geringen Populationsgröße wirken 


sich solche Schwankungen viel stärker aus. Eine niedrige Fort¬ 
pflanzungsrate weniger Individuen in einer kleinen Population 
hat mit hoher Wahrscheinlichkeit zur Folge, dass die Popula¬ 
tion gänzlich verschwindet. Je kleiner eine Population ist, desto 
mehr spielt der Zufall eine Rolle. In großen Populationen ist die 
Wahrscheinlichkeit deutlich geringer, dass Schwankungen der 
Fortpflanzungsrate zum Aussterben führen, weil Zufallseffekte 
sehr viel weniger zum Tragen kommen. 

Bei kleineren Populationen können im Vergleich zu größeren 
auch noch dichteabhängige Nachteile hinzukommen - dieses 
Phänomen bezeichnet man als Allee-Effekt. Ein solcher Allee- 
Effekt kann beispielsweise eintreten, wenn eine kleine Gruppe 
nicht in der Lage ist, sich gegen Räuber zu verteidigen, oder 
wenn einzelne Individuen nicht mehr so gut Geschlechtspart¬ 
ner finden können. Zudem können kleine Populationen aufgrund 
der negativen Auswirkungen von Inzuchtdepression und Gen¬ 
drift weiter schrumpfen (► Kap. 21). Diese Prozesse können zu 
einem Verlust an genetischer Variabilität führen, wobei nach¬ 
teilige Allele zum Vorschein kommen und vorteilhafte verloren 
gehen. 

Ein Experiment mit Seepalmen (einer Braunalgenart) veran¬ 
schaulicht die relativen Einflüsse verschiedener Faktoren auf 
die Aus Sterbewahrscheinlichkeit in Zusammenhang mit der Po¬ 
pulationsgröße (► „Experiment: Welche Faktoren beeinflussen 
in kleinen Populationen das Aussterben?“). Für den Versuch 
siedelten Biologen an Felsküsten der Gezeitenzone isolierte 
Populationen von Seepalmen an und erforschten über einen län¬ 
geren Zeitraum ihre Überlebenswahrscheinlichkeit. Bei kleinen 
Populationsgrößen führten mit hoher Wahrscheinlichkeit zu¬ 
fällige demographische Faktoren zum lokalen Aussterben der 
Populationen. Bei größeren Populationen bildeten hingegen viel 
eher Schwankungen der Umweltbedingungen die Ursache für 
das Aus sterben. 

Die in ►Abb. 24.2 markierten fünf Massenaussterben sind 
insofern bemerkenswert, als die Aussterberate recht plötzlich 
anstieg und zur gleichen Zeit einen großen Prozentsatz der 
Lebensformen betraf. In all diesen Fällen sorgten rasche und 
extreme Veränderungen der Umwelt dafür, dass viele Arten 
gleichzeitig ausstarben. 

24.2 Wiederholung 

Die abiotischen Bedingungen auf der Erde haben sich 
im Laufe der Zeit immer wieder dramatisch gewandelt. 
Veränderungen des globalen Klimas und des Meeress¬ 
piegels hatten deutliche Auswirkungen auf die Evolution 
des Lebens. Kontinentaldrift, Vulkanausbrüche und die 
Einschläge großer Meteoriten haben im Laufe der Erdge¬ 
schichte zu ausgeprägten Klimaänderungen beigetragen. 
Viele dieser klimatischen Veränderungen hatten ein Mas¬ 
senaussterben zur Folge. Veränderungen des 02-Gehalts 
der Atmosphäre haben sich ebenfalls auf die Evolution 
des Lebens ausgewirkt, aber auch diese hatte wiede¬ 
rum Einfluss auf die physikalischen Bedingungen auf der 
Erde. 
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Experiment: Der Zusammenhang zwischen dem Sauerstoffgehalt der 
Atmosphäre und der Körpergröße bei Insekten 


Originalliteratur: Klok CJ et al. (2009) J Evol Biol 22: 2496-2504 

C. Jaco Klok und seine Mitarbeiter stellten sich die Frage, ob unter hyperoxischen Bedin¬ 
gungen aufgezogene Insekten (also in einer Atmosphäre mit einem höheren als dem heute 
normalerweise herrschenden Sauerstoffpartialdruck) größer werden als ihre Artgenossen, 
die unter den heutigen atmosphärischen, das heißt normoxischen Bedingungen aufgezogen 
werden. Dazu züchteten sie Stämme von Taufliegen (.Drosophila melanogaster ) unter bei¬ 
den Bedingungen und konnten so die Auswirkungen der erhöhten O 2 -Konzentration auf die 
Evolution der Körpergröße überprüfen. 


Hypothese 

Unter hyperoxischen Bedingungen führt der erhöhte Sauerstoffpartialdruck bei Fluginsek¬ 
ten zur Evolution einer zunehmenden Körpergröße. 


Methode 

1. Eine Population von Taufliegen wurde in mehrere Linien aufgeteilt. 

2. Die Hälfte der Linien wurde als Kontrollgruppe unter den normoxischen Bedingungen 
aufgezogen (21 % O 2 ), die anderen Linien unter hyperoxischen Versuchsbedingungen 
(40 % O 2 ). Das Ganze wurde über sieben Generationen fortgeführt. 

3. Die Nachkommen der Fg-Generation aller Linien wurden unter identischen normoxi¬ 
schen Bedingungen (den gegenwärtig herrschenden) aufgezogen. 

4. Von jeder der replizierten Linien wurden jeweils 50 Individuen gewogen und hinsichtlich 
der Unterschiede im Körpergewicht einer statistischen Prüfung unterzogen. 


Ergebnisse 

Unter den hyperoxischen Versuchsbedingungen lag die durchschnittliche Körpermasse von 
Individuen beider Geschlechter der Fg-Generation signifikant höher (p < 0,001) als die von 
Individuen der Kontrolllinien. 



Weibchen 


normoxische Bedingungen 
■ (21 % 0 2 , 79 % N 2 ) 

■ hyperoxische Bedingungen 
(40 % 0 2 , 60 % N 2 ) 



Männchen 


Schlussfolgerung 

Erhöhte O 2 -Konzentrationen führten bei Taufliegen zur Evolution einer zunehmenden 
Körpergröße. Das steht in Einklang mit den Trends, die bei anderen Fluginsekten aus Fos¬ 
silfunden zu beobachten sind. 
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Blick in die Daten: Der Zusammenhang zwischen dem Sauerstoffgehalt der Atmosphäre und der 
Körpergröße bei Insekten 


Originalliteratur: Harrison JF, Haddad GG (2011 ) Arm Rev 
Physiol 73: 13.1-13.9; Harrison FJ et al. (2010) Proc Royal 
SocB 211 \ 1937-1946 

Wie die ► Säulendiagramme zeigen, nahm die Körpermasse 
der Individuen der unter hyperoxischen Bedingungen gehal¬ 
tenen Versuchspopulationen von Drosophila im Schnitt pro 
Generation um etwa 2 % zu (allerdings war die Zuwachsra¬ 
te im Laufe des Experiments nicht konstant). Im Folgenden 
sollen Sie anhand der Ergebnisse der Studie von Harrison 
et al. (2010) hochrechnen, ob die von den Forschem bei 
Drosophila beobachtete Zuwachsrate an Körpermasse pro 
Generation ausreicht, um damit das Entstehen der Riesen¬ 
libellen im Perm erklären zu können. 

Aufgaben 

1. Nehmen Sie an, die durchschnittliche Zuwachsrate der 
Körpergröße bei den Libellen im Perm wäre deutlich 
geringer gewesen als die in dem Versuch beobachtete. 
Gehen Sie für diese Aufgabe davon aus, die tatsächliche 
Zuwachsrate der Libellen habe pro Generation lediglich 


0,01% betragen und nicht 2%, wie für einige wenige 
Generationen von Drosophila beobachtet. Nehmen Sie 
weiterhin an, dass Libellen pro Jahr nur eine Generation 
durchlaufen (bei Drosophila sind es hingegen 40 oder 
mehr Generationen). Berechnen Sie ausgehend von einer 
durchschnittlichen Körpermasse von 1 g die prognostizier¬ 
te Zunahme der Körpermasse bei den Libellen über einen 
Zeitraum von 50.000 Jahren. Diese Hochrechnung ähnelt 
der Berechnung des Zinseszinses für ein Sparkonto. Ver¬ 
wenden Sie dazu die Gleichung fL = S'(l + R) Ar ; dabei 
ist W die Körpermasse zum Schluss, S die Körpermas¬ 
se zu Beginn, R die Zuwachsrate der Körpermasse pro 
Generation (in diesem Fall 0,0001) und N die Zahl der 
Generationen. 

2. Welchen Abschnitt des Perms repräsentiert ein Zeitraum 
von 50.000 Jahren? Ziehen Sie für Ihre Berechnung 
► Tab. 24.1 zurate. 

3. Denken Sie, dass Ihren Berechnungen zufolge die erhöh¬ 
ten O 2 -Konzentrationen während des Perms ausgereicht 
haben, um damit die Evolution von Riesenlibellen erklä¬ 
ren zu können? Warum oder warum nicht? 


Experiment: Welche Faktoren beeinflussen in kleinen Populationen 
das Aussterben? 

Originalliteratur: Wootton JT, Pfister CA (2013) Ecology 94: 2117-2123 

Timothy Wootton und Catherine Pfister siedelten an exponierten Felsküsten im Nordwesten 
der Vereinigten Staaten neue, isolierte Populationen von Seepalmen ( Postelsia palmaefor- 
mis, eine Braunalgenart) an. Anschließend untersuchten sie, mit welcher Wahrscheinlichkeit 
eine Population abhängig von ihrer genetischen Zusammensetzung und ihrer Populations¬ 
größe ausstirbt. 

Hypothese 

In kleinen Populationen werden sich zufällige Schwankungen bei demographischen Er¬ 
eignissen (einzelnen Geburten und Todesfällen) gravierender auf die kurzfristige Ausster¬ 
bewahrscheinlichkeit aus wirken als genetische Faktoren. In großen Populationen wird es 
überwiegend durch Schwankungen der Umweltbedingungen zum Aussterben kommen. 

Methode 

1. In der Gezeitenzone von Felsküsten wurden neue isolierten Populationen von Postelsia 
palmaeformis angesiedelt, und zwar in drei unterschiedlichen Formen: 

a. Ingezüchtete Populationen, die von einem einzigen Individuum abstammten 

b. Kontrollpopulationen, die von mehreren Individuen aus der gleichen Ausgangspopula¬ 
tion ab stammten 

c. Populationen nichtverwandter Individuen, die von mehreren Individuen aus unter¬ 
schiedlichen Population abstammten 


Teil VI 








742 


24 Die Geschichte des Lebens auf der Erde 



Seepalmen fallen bei Ebbe 
trocken (wie im Bild), bei 
Flut sind sie unter Wasser. 


2. Nach Ansiedlung der Populationen wurden diese so ausgedünnt, dass kleine (N = 20) 
oder große (N = 50) Populationen verblieben. Diese Populationen wurden dann über 
einen längeren Zeitraum überwacht. Jedes Frühjahr wurde jeweils die Populationsgröße 
ermittelt. 


Ergebnisse 

In den kleinsten Populationen erwiesen sich zufällige Schwankungen bei Geburten und 
Todesfällen als bei Weitem bedeutendster ursächlicher Faktor für das Aussterben der 
Population. Genetische Einflüsse wirkten sich bei dieser Art kaum auf die kurzfristige Aus¬ 
sterberate aus. Am offensichtlichsten waren Allee-Effekte in Populationen aus einem bis 
zehn Individuen. Über einer Populationsgröße von N = 10 resultierte das gänzliche Aus¬ 
sterben einer Population in fast allen Fällen aus Schwankungen der Umweltbedingungen. 



2 . 

< 


Schlussfolgerung 

Zufällige Variationen bei Geburten und Todesfällen wirken sich bei den kleinsten Populati¬ 
onen am stärksten auf das Aussterben aus. Bei größeren Populationen ist lokales Aussterben 
in den meisten Fällen auf Schwankungen der Umweltbedingungen zurückzuführen. 
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Blick in die Daten: Welche Faktoren beeinflussen in kleinen Populationen das Aussterben? 


Nach Ansiedlung der Versuchspopulationen zählten die For¬ 
scher jedes Frühjahr, wie viele Individuen in den einzelnen 
Populationen vorhanden waren. Auf diese Weise ermittelten 
sie, welche Populationen im folgenden Jahr noch existierten 
oder ausgestorben waren. Die ► Tabelle zeigt Daten für eini¬ 
ge wenige der untersuchten Populationsgrößen: 


Populationsgröße 

Anzahl der im folgen- Anzahl der im folgen¬ 

im vorherigen 

den Jahr noch existie- den Jahr ausgestor- 

Jahr 

renden Populationen 

benen Populationen 

1-5 

2 

13 

20 

13 

13 

50 

19 

5 

100-1000 

24 

0 


Aufgaben 

1. Erstellen Sie anhand der oben zusammengestellten Daten 
eine Grafik für die Aus Sterbewahrscheinlichkeit (y -Ach¬ 
se) in Abhängigkeit von der Populationsgröße (x-Achse). 
Verwenden Sie dazu für die x-Achse eine logarithmische 
Skala. Zeichnen Sie eine Kurve für die Näherung der Kor¬ 
relation zwischen Aussterbewahrscheinlichkeit und Popu¬ 
lationsgröße. 

2. Die in Aufgabe 1 erstellte Grafik zeigt die Aussterbe¬ 
wahrscheinlichkeit einer Population nach einem Jahr. Wie 
wahrscheinlich ist es Ihrer Ansicht nach, dass eine Popu¬ 
lation, die zu Beginn aus 20 Individuen besteht, zwei Jahre 
lang überleben wird? Welche zusätzlichen Daten könnten 
Sie nach einem Jahr sammeln, um diese Frage besser be¬ 
antworten zu können? 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ bedeutende Ereignisse in der Geschichte des Lebens 
auf einer Zeitskala der Erdgeschichte eintragen kön¬ 
nen. 

■ die relativen Einflüsse von Wetterereignissen und Kli¬ 
maänderungen auf die physikalischen Bedingungen 
auf der Erde umreißen können. 

■ erläutern können, wie sich die Produktion von atmo¬ 
sphärischem Sauerstoff auf die Erde und ihre Lebewe¬ 
sen ausgewirkt hat. 

■ die Zusammenhänge zwischen einem bestimmten geo¬ 
logischen Ereignis oder einer Veränderung der Um¬ 
welt (z. B. Schwankungen der Meeresströmungen oder 
des Meeresspiegels, Vulkanausbrüche, Meteoritenein¬ 
schläge) und einem Evolutionstrend bei Lebewesen 
analysieren können. 


_ ? _ 

1. Geben Sie eine Erklärung dafür, warum ein gelegentlicher 
Schneesturm im Winter für Diskussionen zur globalen Kli¬ 
maerwärmung nicht relevant ist. 

2. Führen Sie aus, welche Umweltveränderungen gegen Ende 
des Präkambriums die Evolution von Gruppen vielzelliger 
Organismen begünstigt haben könnten. 


Die vielen dramatischen physikalischen Ereignisse in der Erd¬ 
geschichte hatten Auswirkungen auf die Art und den Zeitpunkt 
evolutionärer Veränderungen bei den Lebewesen der Erde. Nun 
werden Sie einige der wichtigsten Ereignisse, die kennzeich¬ 
nend für die Geschichte des Lebens auf der Erde sind, näher 
kennenlemen. 


24.3 Bedeutende Ereignisse in der 
Geschichte des Lebens lassen 
sich aus Fossilfunden ablesen 

Woher wissen wir, wie sich die im vorherigen Abschnitt be¬ 
schriebenen abiotischen Veränderungen auf die Evolution des 
Lebens ausgewirkt haben? Um die Geschichte des Lebens auf 
der Erde zu rekonstruieren, greifen Wissenschaftler verstärkt 
auf Fossilfunde zurück. Wie ausgeführt, unterteilen Geologen 
die Erdgeschichte aufgrund charakteristischer Ansammlungen 
von Fossilien in Äonen, Erdzeitalter und Perioden (► Tab. 24. 1). 
Biologen bezeichnen die Gesamtheit aller Organismen jeglicher 
Arten zu einem bestimmten Zeitpunkt oder an einem bestimm¬ 
ten Ort als Biota (Lebeweit). Alle zu einer bestimmten Zeit oder 
an einem gegeben Ort vorhandenen Pflanzen bilden die Flora 
(Pflanzenwelt), sämtliche Tiere die Fauna (Tierwelt). 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Erdgeschichte wird in geologische Perioden unterteilt, die 
mit bedeutenden Ereignissen in der Evolution des Lebens ein¬ 
hergehen. 

■ Die Diversität der Organismen hat im Laufe der Erdgeschichte 
mehrfach zu- und wieder abgenommen. 

Bisher wurden rund 300.000 fossile Organismenarten beschrie¬ 
ben, und die Zahl wächst ständig weiter. Die Zahl der be¬ 
schriebenen Spezies stellt jedoch nur einen winzigen Bruchteil 
der Arten dar, die jemals die Erde bewohnt haben. Natür¬ 
lich wissen wir nicht, wie viele Arten in der Vergangenheit 
wirklich gelebt haben, aber es gibt Möglichkeiten, dies eini¬ 
germaßen verlässlich abzuschätzen. Von der gesamten heutigen 
Lebewelt wurden bislang ungefähr 1,8 Mio. Spezies wissen¬ 
schaftlich beschrieben. Die tatsächliche Zahl der rezenten (heute 
lebenden) Arten wird auf mehr als 10 Mio. geschätzt, wo¬ 
möglich liegt sie sogar noch weit höher, denn viele Spezies 
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wurden bislang noch gar nicht von Biologen entdeckt und 
beschrieben. Somit macht die Zahl der beschriebenen fossi¬ 
len Arten nur etwa 3 % der geschätzten Mindestzahl heute 
lebender Spezies aus. Seit ungefähr 3,8 Mrd. Jahren gibt es 
Leben auf der Erde. Viele Arten überdauern nur wenige Mil¬ 
lionen Jahre, dann kommt es zu neuen Artbildungsereignissen, 
oder sie sterben aus. Ausgehend von diesen Erkenntnissen 
muss sich die Lebewelt der Erde im Laufe der geologischen 
Erdgeschichte mehrere Male total gewandelt haben. Daher 
übertrifft die Gesamtzahl der Arten während der Evolutions¬ 
geschichte die Zahl der heute lebenden bei Weitem. Warum 
wurden bislang von diesen möglicherweise Hunderten von 
Millionen Arten lediglich 300.000 anhand von Fossilien be¬ 
schrieben? 


Mehrere Prozesse tragen dazu bei, 
dass die Fossilbelege lückenhaft sind 

Nur ein kleiner Bruchteil aller Organismen bleibt in verstei¬ 
nerter Form erhalten, und von diesen Fossilien wird wiederum 
nur ein winziger Bruchteil überhaupt von Menschen entdeckt 
und Paläontologen zugänglich gemacht. Die meisten Organis¬ 
men leben und sterben in einer sauerstoffreichen Umgebung, 
wo sie rasch zersetzt werden. Sofern Organismen nicht durch 
Wind oder Wasser an Orte ohne Sauerstoff verfrachtet werden, 
an denen nur eine sehr langsame Zersetzung erfolgt, werden sie 
kaum als Fossilien konserviert. Darüber hinaus werden viele 
Gesteine durch geologische Prozesse so umgestaltet, dass die 
darin enthaltenen Fossilien zerstört werden. Viele fossilienhal¬ 
tige Gesteine liegen auch tief und unzugänglich unter anderen 
Schichten begraben. Paläontologen haben bisher nur einen ge¬ 
ringen Teil aller fossilienhaltigen Standorte näher erforscht, 
finden und beschreiben jedoch Jahr für Jahr wieder neue Stel¬ 
len. 

Am vollständigsten sind die Fossilbelege für marine Tiere mit 
harten Skeletten (die der Zersetzung widerstehen). Aus den 
neun großen Tiergruppen mit hartschaligen Vertretern wurden 
annähernd 200.000 fossile Arten beschrieben - das ist unge¬ 
fähr die doppelte Zahl der heute lebenden marinen Spezies der 
gleichen Gruppen. Paläontologen stützen ihre Interpretationen 
der Evolution des Lebens in starkem Maße auf diese Grup¬ 
pen. Arthropoden (Gliederfüßer) sind ebenfalls relativ gut in 
den Fossilbelegen repräsentiert, weil sie nicht nur ein hartes Au¬ 
ßenskelett besitzen, sondern auch in großen Individuenzahlen 
Vorkommen (► Abb. 24.10). Auch wenn die Fossilbelege un¬ 
vollständig sind, reichen sie dennoch aus, um die tatsächliche 
Evolutionsgeschichte des Lebens umfassend zu dokumentieren. 

Wissenschaftler haben die Informationen über geologische Ver¬ 
änderungen während der Erdgeschichte mit Hinweisen aus den 
Fossilbelegen kombiniert und dadurch Szenarien entworfen, wie 
die Erde und ihre Bewohner zu verschiedenen Zeiten ausgese¬ 
hen haben könnten. Wir wissen im Großen und Ganzen, wie sich 
die Lage der Kontinente und das Leben im Laufe der Zeit ver¬ 
ändert haben, doch über viele Einzelheiten wissen wir nur sehr 
wenig oder gar nichts, insbesondere über Ereignisse in fernerer 
Vergangenheit. 



Abb. 24.10 Fossilien in Bernstein. In Bernsteinklumpen - bestehend 
aus fossilisiertem Baumharz - sind Fossilien häufig mit vielen Details 
erhalten wie diese Spinne. Sie wurde von dem klebrigen Harz einge¬ 
schlossen und darin konserviert 

Im Präkambrium waren die Lebewesen klein 
und lebten im Wasser 

Das erste Leben auf der Erde entstand vor ungefähr 3,8 Mrd. 
Jahren (► Abb. 24.1 1). Von Organismen, die vor dem Phanero- 
zoikum gelebt haben, sind nur sehr bruchstückhafte Fossilbele¬ 
ge erhalten geblieben, aber sie reichen aus, um nachweisen zu 
können, dass die Arten- und die Individuenzahl gegen Ende des 
Präkambriums drastisch angestiegen sind. 

Für einen Großteil seiner Geschichte beschränkte sich das Le¬ 
ben auf die Meere, und alle Organismen waren klein und ohne 
mineralisierte Hartteile. Für mehr als 3 Mrd. Jahre bewohnten 
sämtliche Organismen Flachmeere. In diesen Meeren entwickel¬ 
te sich allmählich eine Fülle mikroskopisch kleiner Prokaryo- 
ten. Die ersten Eukaryoten entstanden im Proterozoikum vor 
ungefähr 1,5 Mrd. Jahren. Schon bald existierten zahlreiche ein¬ 
zellige, im Wasser schwebende und photosynthesebetreibende 
Planktonorganismen (Phytoplankton). Als Plankton bezeichnet 
man sämtliche im Wasser schwebenden Organismen, die mit 
der Strömung verfrachtet werden, ohne gegen sie anzukommen. 
Vom Phytoplankton und von organischen Schwebstoffen (De¬ 
tritus) ernährte sich das frühe Zooplankton. Es bestand bis vor 
ca. 750 Mio. Jahren ausschließlich aus einzelligen, tierähnlichen 
Protisten (sog. Protozoen). Dann traten im Plankton und am 
Meeresgrund die ersten Tiere auf, die sich schließlich als Fil- 
trierer, Strudler, Angler oder Räuber betätigten. Andere Tiere 
ernährten sich von organischen Partikeln in den Sedimenten. 
Doch erst vor 540 Mio. Jahren, also 1 Mrd. Jahre nach dem 
Entstehen der ersten Eukaryoten, begann die rasche Diversi¬ 
fizierung der Tiere und Pflanzen in die vielen morphologisch 
unterschiedlichen Formen, die wir heute kennen. 

Wodurch wurde die Diversität der vielzelligen Eukaryoten (hin¬ 
sichtlich ihrer Größe und Gestalt) für so lange Zeit ihrer frühen 
Existenz eingeschränkt? Wahrscheinlich waren hierfür mehrere 
Faktoren in Kombination verantwortlich. Wie bereits erwähnt, 
stieg die O 2 -Konzentration im Laufe des Proterozoikums an. 
Große, vielzellige Organismen benötigten zum Leben vermut- 
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erste koloniebildende erste photosynthetisch 
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Abb. 24.11 Eine Vorstellung von der Zeit, seit es Leben gibt. Die obere Zeitleiste zeigt die 4,6 Mrd. Jahre dauernde Geschichte der Erde. 
Den größten Teil dieser Geschichte nimmt das Präkambrium ein, eine rund 4 Mrd. Jahre dauernde Zeitspanne. In diesem Zeitraum erfolgten die 
Entstehung des Lebens sowie die Evolution von Zellen, Photosynthese und Vielzelligkeit. Die letzten 600 Mio. Jahre sind in der unteren Zeitleiste 
ausführlicher dargestellt, in näheren Einzelheiten dann in ► Abb. 24.13 


lieh hohe Konzentrationen an atmosphärischem bzw. im Wasser 
gelöstem Sauerstoff. Geologische Belege deuten zudem auf eine 
Reihe ausgeprägter Kälteperioden im späten Proterozoikum hin. 
Diese hatten zur Folge, dass die Meere größtenteils von Eis und 
die Kontinente von Gletschern bedeckt waren. Nach der Hy¬ 
pothese der „Schneeballerde“ war das Leben während dieser 
kalten Bedingungen auf warme Orte wie heiße Quellen, hydro¬ 
thermale Tiefseeschlote und vielleicht einige wenige Meere in 
Äquatomähe beschränkt, die nicht von Eis bedeckt waren. Die 


letzte dieser Vergletscherungen im Proterozoikum endete vor et¬ 
wa 580 Mio. Jahren - kurz bevor in den Fossilbelegen mehrere 
umfangreiche Radiationen vielzelliger Eukaryoten auftauchen 
(► Abb. 24.12). Bis zum Ediacarium, dem letzten Abschnitt des 
Protozoikums (vor 600-542 Mio. Jahren) waren zahlreiche rela¬ 
tiv große Tierarten mit weichem Körper entstanden. Diese sind 
als Ediacara-Fauna bekannt. (Die ersten Fossilfunde aus dieser 
Zeit stammten von den Ediacara-Hügeln in Australien.) Viele 
der vielzelligen Organismen aus dem späten Proterozoikum und 


Abb. 24.12 Diversifizierung vielzel¬ 
liger Organismen: die kambrische 
Explosion des Tierreichs. Kurz nach 
Ende der Vergletscherungen im Pro¬ 
terozoikum (vor rund 580 Mio. Jahren) 
tauchen in den Fossilbelegen mehrere 
umfangreiche Radiationen vielzelliger, 
tierähnlicher Organismen auf. a Bei 
diesen mikroskopisch kleinen Fossili¬ 
en aus der Doushantuo-Formation in 
China handelt es sich um Überreste von 
winzigen Ein-, Zwei-, Vier- und Acht¬ 
zellstadien vielzelliger Organismen, 
b Ungewöhnliche marine, wirbellose 
Tiere mit weichem Körper, die völ¬ 
lig anders aussehen als jegliche heute 
lebenden Tiere, charakterisieren die 
bei Ediacara in Südaustralien erhalten 
gebliebene Fossilfauna, c Im frühen 
Phanerozoikum finden sich in fossilen 
Faunen wie dieser aus dem Burgess- 
Schiefer in Kanada ausgestorbene 
Vertreter einiger der großen rezenten 
Tiergruppen 


c Burgess-Schiefer- 
Fossilien 



600 565 542 500 

Mio. Jahre zurück 
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dem frühen Phanerozoikum sahen völlig anders aus als jegli¬ 
che heute lebenden Formen und waren vermutlich Vertreter von 
Tiergruppen, von denen es keine rezenten Abkömmlinge gibt. 


Im Kambrium entwickelte sich das Leben 
rasch weiter 

Das Kambrium (vor 542-488 Mio. Jahren) markiert den Be¬ 
ginn des Paläozoikums (Erdaltertums), des ersten Zeitalters des 
Phanerozoikums. Der Sauer Stoffgehalt in der Atmosphäre nä¬ 
herte sich im Kambrium seinem gegenwärtigen Niveau (21 %), 
und die Vergletscherungen vom Ende des Proterozoikums hat¬ 
ten nahezu 40 Mio. Jahre zuvor ihr Ende gefunden. Es fand 
eine rasche Diversifizierung des Lebens statt, insbesondere der 
Tiere, was oft als die kambrische Explosion des Tierreichs 
bezeichnet wird. Diese Bezeichnung ist allerdings etwas irrefüh¬ 
rend, weil die Abfolge von Radiationen, die damit umschrieben 
wird, in Wirklichkeit schon vor Beginn des Kambriums ein¬ 
setzte und etwa 60 Mio. Jahre bis ins frühe Kambrium anhielt 
(► Abb. 24.11). Dennoch stellen 60 Mio. Jahre eine relativ kur¬ 
ze Zeitspanne dar, vor allem, wenn man berücksichtigt, dass die 
ersten Eukaryoten schon etwa 1 Mrd. (also 1000 Mio.) Jahre zu¬ 
vor entstanden waren. Fast alle der heute noch existierenden 
Tierstämme tauchen irgendwann im Kambrium mit den ersten 
Fossilien auf, sind also im Zuge dieser Radiationen entstanden. 
► Abb. 24.13 gibt Ihnen einen Überblick über zahlreiche Ver¬ 
änderungen durch die Kontinentaldrift und Neuerungen bei den 
Biota, die das Phanerozoikum charakterisieren. 

In den meisten Fällen erfahren wir durch Fossilien nur etwas 
über die harten Bestandteile von Organismen. Weichteile ei¬ 
ner größeren Zahl von Tieren blieben in nur einigen wenigen, 
eingehend untersuchten Fossillagerstätten aus dem Kambrium 
erhalten. Die vielzelligen Organismen des Kambriums lebten 
weitgehend oder ganz aquatisch. An Land beschränkte sich das 
Leben wahrscheinlich - sofern es dort überhaupt welches gege¬ 
ben hat - auf Mikroorganismen. 

Molekulare Uhren (►Abb. 21.11) verlegen die Entstehung 
mancher heutiger Tierstämme etwa 750 Mio. Jahre zurück, al¬ 
so noch vor das Ediacarium. Zunächst besaßen diese Tiere 
offenbar durchweg weiche Körper und sind deshalb in den Fos¬ 
silfunden nur sehr selten enthalten. Ab dem Kambrium hatten 
sich die chemischen Bedingungen im Meer jedoch dahingehend 
gewandelt, dass eine Biomineralisation möglich war - die Ab¬ 
sonderung von Skeletten, Panzern, Stacheln oder Zähnen aus 
Kalk und anderen mineralischen Hartsubstanzen. Dies bewirk¬ 
te zweierlei: adaptive Radiationen aufgrund der neuen Stütz-, 
Verteidigungs-, Angriffs- und Zerkleinerungsmöglichkeiten so¬ 
wie hervorragende fossile Erhaltungsfähigkeit. Daher tauchen 
in den kambrischen Sedimenten explosionsartig zahlreiche neue 
Organismen als Fossilien auf. Man spricht bei diesem Phäno¬ 
men auch von einer „stammesgeschichtlichen Zündschnur“, die 
vor rund 750 Mio. Jahren unbemerkt zu brennen begonnen hatte 
und ungefähr 200 Mio. Jahre später zur kambrischen Explosion 
führte. 


Viele Organismengruppen, die im Kambrium 
auftauchen, durchliefen später eine Radiation 

Geologen unterteilen das übrige Paläozoikum in fünf Perioden: 
Ordovizium, Silur, Devon, Karbon und Perm. Jede dieser Pe¬ 
rioden ist durch die Radiation bestimmter Organismengruppen 
charakterisiert. Das Ende von Ordovizium, Devon und Perm ist 
jeweils durch ein Massenaussterben gekennzeichnet. 

Das Ordovizium (vor 488-444 Mio. Jahren) Im Ordovizi¬ 
um lagen die Kontinente überwiegend auf der Südhalbkugel und 
waren noch nicht von vielzelligen Organismen bewohnt. Die 
adaptiven Radiationen mariner Organismen im frühen Ordovizi¬ 
um waren spektakulär, vor allem unter Tieren wie Brachiopoden 
(Armfüßer), die am Meeresboden lebten und Plankton aus dem 
Wasser filtrierten, und Mollusken (Weichtiere), die sich teils als 
Weidegänger, teils als Räuber betätigten. Am Ende des Ordovi- 
ziums bildeten sich über den Südkontinenten massive Gletscher, 
der Meeresspiegel sank um etwa 50 m, und auch die Wasser¬ 
temperatur der Meere fiel ab. Wahrscheinlich waren diese tief 
greifenden Veränderungen der Umwelt die Ursache, dass rund 
75 % aller Tierarten ausstarben. 

Das Silur (vor 444-416 Mio. Jahren) Im Silur begannen 
sich die Kontinente zu vereinigen. Das Leben in den Meeren 
erholte sich von dem Massenaussterben am Ende des Ordovi- 
ziums. Zum ersten Mal tauchten Lebewesen auf, die im freien 
Wasser gegen Strömungen anschwimmen und so ihre Nah¬ 
rung finden konnten. Die kieferlosen Wirbeltiere (Agnatha) 
durchliefen eine Radiation, und die ersten Kiefermünder (Gna- 
thostomata) erschienen. Die tropischen Meere wurden nicht von 
Landbarrieren unterbrochen, und die meisten marinen Organis¬ 
men waren weit verbreitet. An Land erschienen gegen Ende 
des Silurs (vor etwa 420 Mio. Jahren) die ersten Gefäßpflanzen. 
Zur gleichen Zeit tauchten die ersten terrestrischen Arthropoden 
auf - Skorpione und Tausendfüßer. 

Das Devon (vor 416-359 Mio. Jahren) Im Devon be¬ 
schleunigte sich die Rate evolutionärer Veränderungen in vielen 
Organismengruppen. Die großen Landmassen drifteten wei¬ 
terhin langsam aufeinander zu. In den Meeren kam es zu 
umfangreichen adaptiven Radiationen von Korallen und scha¬ 
lentragenden Cephalopoden (Kopffüßern). Auch die Fische 
durchliefen eine Radiation; nach den Kieferlosen breiteten sich 
die Kiefermünder immer mehr aus, anfänglich mit schwerem 
Knochenpanzer (Panzerfische), der dann durch die weniger star¬ 
ren Schuppen ersetzt wurde. 

Auch die terrestrischen Lebensgemeinschaften machten im De¬ 
von drastische Veränderungen durch. Bärlappe, Schachtelhalme 
und Farne wurden häufig, einige von ihnen erreichten sogar 
Baumgröße. Ihre Wurzeln beschleunigten die Verwitterung des 
Gesteins, was letztendlich zur Bildung der ersten Waldböden 
führte. Im Devon tauchten auch die ersten samenbildenden 
Pflanzen auf. Die ältesten bekannten Fossilien von Hundert- 
füßem, Spinnen, Milben und Insekten stammen ebenfalls aus 
dieser Periode, ebenso die ersten terrestrischen Wirbeltiere. 
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Mio. Jahre 
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Proterozoikum 
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pflanzen und terrestrischen 
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beweglichem Unterkiefer 
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500 


75 % aller Tiere sterben aus, als der 
Meeresspiegel um 50 m sinkt. 


400 


75 % aller marinen 
Arten sterben aus. 



Anomalocaris canadensis (nur Klaue) 


Abb. 24.13 Eine kurze Geschichte des Lebens auf der Erde. Während der geologisch raschen „Explosion“ des Tierreichs kurz vor und während 
des Kambriums erscheinen in den Fossilbelegen zahlreiche Tierstämme, von denen es auch heute noch rezente Vertreter gibt, sowie weitere 
Tierstämme, die heute ausgestorben sind. Auf den folgenden Seiten ist die Geschichte des Lebens während des Phanerozoikums dargestellt. Die 
Weltkarten zeigen die Verschiebungen der großen Kontinentalmassen im Laufe der letzten halben Milliarde Jahre. Für jede geologische Periode 
sind Vertreter der charakteristischen Biota abgebildet. Die künstlerischen Rekonstruktionen beruhen auf Fossilien, wie sie auf den Fotos abgebildet 
sind 
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Abb. 24.13 (Fortsetzung) 
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Abb. 24.14 Beleg für die Diversifizierung von Insekten. An den Rän¬ 
dern dieses Famwedels aus dem Karbon sind deutlich die Fraßspuren 
von Insekten zu erkennen 


Ein Massenaussterben von rund 75 % aller marinen Arten mar¬ 
kiert das Ende des Devons. Unter Paläontologen herrscht Unge¬ 
wissheit darüber, wodurch dies verursacht wurde. Als Ursache 
kommen möglicherweise zwei große Meteoriten infrage, die zu 
dieser Zeit auf der Erde einschlugen (einer im heutigen Neva¬ 
da, USA, der andere in Westaustralien); zumindest hatten sie 
wohl einen gewissen Anteil daran. Die fortschreitende Vereini¬ 
gung der Kontinente mit dem damit einhergehenden Rückgang 
der Fläche der Kontinentalschelfe könnte ebenfalls zu diesem 
Massenaussterben beigetragen haben. 

Das Karbon (vor 359-299 Mio. Jahren) Im Karbon bil¬ 
deten sich in den hohen Breiten der südlichen Landmassen 
gewaltige Gletscher, und auf den tropischen Kontinenten wuch¬ 
sen ausgedehnte Sumpfwälder. In diesen Wäldern herrschten 
riesige Baumfarne und kleinblättrige Schachtelhalme vor. Deren 
fossilisierte Überreste bildeten die Steinkohle, die wir heute zur 
Energiegewinnung abbauen. In den Meeren erreichten sessile 
Stachelhäuter (Seelilien und Haarsterne) ihre größte Diversität 
und bildeten „Wiesen“ auf dem Meeresboden. 

Die Diversität der Tierwelt an Land nahm im Karbon enorm 
zu. Schnecken, Skorpione, Spinnen, Hundertfüßer und Insek¬ 
ten waren ebenso zahl- wie artenreich. Insekten entwickelten 
Flügel und wurden damit zu den ersten flugfähigen Tieren. 
Durch das Flug vermögen konnten sie auch die oberen Bereiche 
hoch gewachsener Pflanzen schnell erreichen; Pflanzenfossili¬ 
en aus dieser Zeit zeigen deutliche Fraßspuren von Insekten 
(► Abb. 24.14). Die Landwirbeltiere (Tetrapoden) spalteten sich 
in zwei Linien sich auf. Die Amphibien wurden größer und wa¬ 
ren besser als zuvor an ein Leben in terrestrischer Umgebung 
angepasst. Aus der Schwesterlinie gingen die Amnioten (Am¬ 
niontiere) hervor. Bei diesen Wirbeltieren sind die Embryonen 
mit vier schützenden und versorgenden Membranen ausgestat¬ 
tet, und die Eier sind dotterreich und beschält, sodass sie auch 
an trockenen Stellen abgelegt werden können. 

Das Perm (vor 299-251 Mio. Jahren) Im Perm vereinigten 
sich die Kontinente zu einem einzigen Superkontinent namens 
Pangaea. Die Gesteine aus dem Perm enthalten Fossilien von 
Vertretern der meisten modernen Insektengruppen. Gegen Ende 


der Periode hatten sich die Amnioten in zwei Linien aufgespal¬ 
ten: in die Reptilien und eine Schwestergruppe, die später zu den 
Säugetieren führte. In den Süßgewässem von Pangaea expan¬ 
dierte die Artenzahl der Strahlenflosser (Actinopterygii), eine 
Großgruppe der Knochenfische. 

Zum Ende des Perms verschlechterten sich die Lebensbedin¬ 
gungen deutlich. Durch massive Vulkanausbrüche ergossen sich 
große Mengen Lava über weite Teile der Erde. Die von den 
Vulkanen produzierten Gas- und Asche wölken verdunkelten das 
Sonnenlicht und führten zu einer Abkühlung des Klimas. Durch 
das Absterben und die Zersetzung der ausgedehnten Wälder des 
Perms wurde der atmosphärische Sauerstoff rasch aufgebraucht. 
Weiterhin hatte der Verlust an photosynthesebetreibenden Or¬ 
ganismen zur Folge, dass relativ wenig neuer atmosphärischer 
Sauerstoff produziert wurde. Zudem lagen große Teile von Pan¬ 
gaea gegen Ende des Perms in der Nähe des Südpols. All diese 
Faktoren in Kombination hatten die ausgedehnteste Vergletsche¬ 
rung seit der „Schneeballerde“ im ausgehenden Proterozoikum 
zur Folge. Der Sauerstoffgehalt der Atmosphäre fiel nach und 
nach von etwa 30% auf nur noch 15 %. Bei einer so geringen 
O 2 -Konzentration waren die meisten Tiere wohl nicht mehr in 
der Lage, in Höhen oberhalb von 500 m zu überleben. Somit 
war am Ende des Perms etwa die Hälfte der Landfläche für Tiere 
unbewohnbar geworden. Diese Kombination tief greifender Ver¬ 
änderungen bewirkte das dramatischste Massenaussterben der 
Erdgeschichte. Nach Schätzungen von Wissenschaftlern starben 
am Ende der Periode ungefähr 96 % aller Arten aus. 

Während des Mesozoikums verstärkten sich 
die geographischen Unterschiede 

Die wenigen Organismen, die das Massenaussterben am Ende 
des Perms überlebt hatten, fanden sich zu Beginn des Mesozoi¬ 
kums (vor 251 Mio. Jahren) in einer relativ leeren Welt wieder. 
Als Pangaea im Mesozoikum nach und nach langsam in einzel¬ 
ne Teile zerbrach, begannen die Biota auf den neu getrennten 
Kontinenten zu divergieren. Der Meeresspiegel stieg wieder an, 
die Meere überfluteten wieder die Kontinentalschelfe und bil¬ 
deten riesige flache Binnengewässer. Auch der Sauerstoffgehalt 
der Atmosphäre nahm allmählich wieder zu. Das Leben ent¬ 
faltete sich erneut und war von adaptiven Radiationen geprägt, 
aber dabei traten ganz andere Organismengruppen in den Vor¬ 
dergrund. Große ökologische Bedeutung erlangten zu jener Zeit 
beispielsweise die drei auch heute in den Meeren dominie¬ 
renden Gruppen des Phytoplanktons (im Wasser schwebende, 
photosynthetisch aktive Organismen) - Dinoflagellaten, Coc- 
colithophoren (die zu den Kalkalgen zählen) und Diatomeen 
(Kieselalgen). Vor allem aus ihren Überresten entstanden die 
heutigen Erdöllagerstätten der Erde. Samenbildende Pflanzen 
ersetzten die Vegetation, die in den Wäldern des Perms vorge¬ 
herrscht hatte. 

Das Mesozoikum (Erdmittelalter) wird in drei Perioden unter¬ 
teilt: Trias, Jura und Kreide. Trias und Kreide wurden durch 
Massenaussterben beendet, die vermutlich die Folge von Me¬ 
teoriteneinschlägen waren. 
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Die Trias (vor 251-202 Mio. Jahren) Während der Trias 
blieb Pangaea noch weitgehend intakt. Viele Wirbellosengrup¬ 
pen durchliefen Radiationen, und aus den Gruppen, die auf 
Sedimentböden am Meeresgrund lebten, gingen zahlreiche gra¬ 
bende Formen hervor. An Land wurden Nadelbäume (Konife¬ 
ren) und Samenfarne zu den dominanten Bäumen. Die ersten 
Frösche und Schildkröten entstanden. Es setzte eine umfangrei¬ 
che adaptive Radiation der Reptilien ein, aus der unter anderem 
die große Gruppe der Archosaurier mit den Krokodilen und 
Dinosauriern hervorgingen. Das Ende der Trias war durch ein 
Massenaussterben gekennzeichnet, bei dem ungefähr 65 % der 
Arten auf der Erde ausgelöscht wurden. 


Der Jura (vor 202-146 Mio. Jahren) Gegen Ende des Juras 
spaltete sich Pangaea in zwei große Kontinente auf: Laura- 
sia driftete nach Norden, Gondwana nach Süden. Eine Gruppe 
der Knochenfische, die Strahlenflosser, begann eine rasche Ra¬ 
diation. Zum ersten Mal tauchten Fischsaurier (Ichthyosaurier), 
Schwimmsaurier (Plesiosaurier) und Flugsaurier (Pterosaurier) 
auf. Die meisten großen Räuber und Pflanzenfresser dieser Pe¬ 
riode gehörten jedoch den Dinosauriern an, die sich zwar auf 
das Festland beschränkten, dieses aber völlig dominierten. Aus 
Dinosauriern entwickelten sich im Jura die Vögel. Auch mehre¬ 
re Säugetiergruppen traten erstmals in Erscheinung. Die ersten 
bekannten Fossilien von Blütenpflanzen stammen vom Ende 
dieser Periode. 


Die Kreide (vor 146-66 Mio. Jahren) Mitte der Kreide wa¬ 
ren Laurasia und Gondwana weitestgehend in die Kontinente 
auseinandergebrochen, wie wir sie heute kennen (der indische 
Subkontinent war allerdings noch nicht mit Asien verbunden). 
Die Tropen waren von einem zusammenhängenden Meer um¬ 
geben. Der Meeresspiegel war hoch, die Erde feucht und heiß. 
Das Leben entfaltete sich sowohl an Land als auch in den Mee¬ 
ren. Die marinen Invertebraten (wirbellosen Tiere) nahmen an 
Vielfalt zu. An Land setzte sich die Radiation der Reptilien fort: 
Die ersten Schlangen traten auf, und die Dinosaurier entwickel¬ 
ten weitere neue Formen. In der Anfangszeit der Kreide begann 
die Radiation der Blütenpflanzen (oder Bedecktsamer, Angio¬ 
spermen), die schließlich zu ihrer gegenwärtigen Dominanz an 
Land führte. Gegen Ende der Periode hatten sich viele Säuge¬ 
tiergruppen entwickelt. 

Wie in ► Abschn. 24.2 geschildert, ereignete sich am Ende der 
Kreidezeit ein weiteres durch einen Meteoriteneinschlag verur¬ 
sachtes Massenaussterben. In den Meeren starben viele Plank¬ 
tonorganismen und bodenbewohnende Wirbellose aus. An Land 
wurden fast alle Tiere ausgelöscht, die mehr als 25 kg wogen. 
Auch viele Insektenarten überlebten nicht, was möglicherwei¬ 
se daran lag, dass das Wachstum ihrer Nahrungspflanzen in der 
Folge des Einschlags stark zurückgegangen war. Im Norden von 
Nordamerika und Eurasien überdauerten dagegen einige Arten 
in Gebieten, die nicht unter den verheerenden Bränden litten, 
welche die meisten Regionen in niedrigeren Breiten verwüste¬ 
ten. 


Die modernen Biota entwickelten sich 
im Känozoikum 

Zu Beginn der Erdneuzeit, des Känozoikums (vor 66 Mio. Jah¬ 
ren), hatten die Kontinente schon annähernd ihre heutigen Posi¬ 
tionen eingenommen, aber der indische Subkontinent war noch 
nicht mit Asien verbunden und der Atlantik war viel schmaler. 
Charakterisiert war das Känozoikum durch eine umfangreiche 
Radiation der Säugetiere, doch auch andere Gruppen durchlie¬ 
fen bedeutsame Veränderungen. 

Die Angiospermen (Bedecktsamer, Blütenpflanzen) entwickel¬ 
ten eine große Vielfalt und wurden zu den dominanten Pflanzen 
der Wälder - außer in kalten Regionen der Erde. Dort setzten 
sich die Wälder überwiegend aus Gymnospermen (Nacktsamer) 
zusammen. In einer Pflanzengruppe, bei den Leguminosen (Hül¬ 
senfrüchtler), kam es zu einer entscheidenden Mutation von 
zwei Genen: Dadurch waren diese Pflanzen in der Lage, at¬ 
mosphärischen Stickstoff direkt nutzen zu können, indem sie 
eine Symbiose mit einigen wenigen Arten stickstofffixierender 
Bakterien eingingen. Die Evolution dieser Symbiose bedeute¬ 
te gleichsam die erste Grüne Revolution. Dadurch erhöhte sich 
die für das Wachstum von Pflanzen verfügbare Stickstoffmenge 
ganz erheblich. Nach wie vor ist diese Symbiose von grundle¬ 
gender Bedeutung für die ökologische Basis des Lebens, wie 
wir es heute kennen. 

Das Känozoikum wird in die beiden Perioden Tertiär und Quar¬ 
tär unterteilt, die häufig wiederum in Epochen untergliedert 
werden (► Tab. 24.2). 

Das Tertiär (vor 66-2,6 Mio. Jahren) Im Tertiär begann der 
indische Subkontinent weiter nordwärts zu driften. Vor 55 Mio. 
Jahren kam es zum ersten Kontakt mit Teilen Südostasiens. Vor 
35 Mio. Jahren prallte die indische Platte mit voller Wucht auf 
die eurasische Platte. Als Folge davon wurde der Himalaja auf¬ 
geworfen. 

Zu Anfang war das Tertiär eine heiße und feuchte Zeit, in der 
es zu einer breitengradabhängigen Verschiebung der Lebensräu¬ 
me vieler Pflanzen kam. Die Tropen waren vermutlich zu heiß 
für Regenwälder und stattdessen mit niedrigem Pflanzenwuchs 
bedeckt. Zur Mitte des Tertiärs hin wurde das Klima der Er¬ 
de jedoch erheblich kühler und trockener. In vielen Linien der 


Tab. 24.2 Unterteilungen des Känozoikums 

Periode Epoche Beginn (Mio. Jahre zurück) 

Quartär Holozän (Gegenwart) 0,01 (vor ca. 10.000 Jahren) 

Pleistozän 2,6 

Tertiär Pliozän 5,3 

Miozän 23 

Oligozän 34 

Eozän 56 

Paläozän 66 
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Blütenpflanzen entwickelten sich krautige (d. h. nichtverholzte) 
Formen, und über weite Teile der Erde breitete sich Grasland aus. 

Die Wirbellosenfauna ähnelte bereits zu Beginn des Känozoi- 
kums der heutigen. Unter den Wirbeltieren verliefen die evo¬ 
lutionären Veränderungen im Tertiär am schnellsten. Frösche, 
Schlangen, Echsen, Vögel und Säugetiere durchliefen während 
des Tertiärs umfangreiche Radiationen. In drei Wellen breiteten 
sich die Säugetiere von Asien nach Nordamerika aus; dorthin 
gelangten sie über eine der diversen Landbrücken, die diese 
Kontinente in den vergangenen 55 Mio. Jahren vorübergehend 
miteinander verbanden. Erstmals tauchten Nagetiere, Beuteltie¬ 
re und Huftiere auf dem amerikanischen Kontinent auf. 

Das Quartär (von vor 2,6 Mio. Jahren bis heute) Wir 

leben heute im Quartär. Diese geologische Periode wird in zwei 
Epochen unterteilt, das Pleistozän (Eiszeitalter, Diluvium) und 
das Holozän (auch als geologische Gegenwart bekannt). 

Das Pleistozän war durch eine drastische Abkühlung und star¬ 
ke Klimaschwankungen gekennzeichnet. Im Verlauf von vier 
großen und etwa 20 kleineren Eiszeiten breiteten sich massi¬ 
ve Gletscher über die Kontinente aus und verschoben die Areale 
von Tieren und Pflanzen in Richtung Äquator. Die letzten Glet¬ 
scher zogen sich erst vor weniger als 15.000 Jahren aus den 
gemäßigten Breiten zurück. Die Organismen sind immer noch 
dabei, sich an diese Veränderungen anzupassen. Viele Lebens¬ 
gemeinschaften in großen Höhen bewohnen ihre gegenwärtigen 
Verbreitungsgebiete erst seit wenigen Tausend Jahren. 

Während des Pleistozäns mündete die Auseinanderentwicklung 
einer Säugetiergruppe, der Primaten, in die Evolution der Linie 
der Hominiden (Menschenaffen). Im Zuge der darauffolgen¬ 
den Radiation der Hominiden entstand schließlich auch die Art 
Homo sapiens , der moderne Mensch. Viele große Vogel- und 
Säugetierarten wurden in Australien und Amerika ausgerottet, 
als H. sapiens vor rund 45.000 bzw. 15.000 Jahren begann, die¬ 
se Kontinente zu besiedeln. Nach Ansicht vieler Paläontologen 
waren die Bejagung und andere Einflüsse durch den Menschen 
zumindest teilweise für dieses Aussterben verantwortlich. 


Der Stammbaum des Lebens dient dazu, 
Ereignisse der Evolutionsgeschichte 
zu rekonstruieren 

Die Fossilbelege zeigen grob den Ablauf der Evolution des Le¬ 
bens auf. Für die Rekonstruktion bedeutender Ereignisse in der 
Geschichte des Lebens greifen Biologen auch auf die phylo¬ 
genetischen Informationen im Stammbaum des Lebens zurück 
(► Anhang A). Mithilfe der Phylogenie in Kombination mit den 
Fossilbelegen sind wir in der Lage, wichtige Ereignisse wie den 
Erwerb von Mitochondrien durch ursprüngliche eukaryotische 
Zellen, die mehrmals unabhängig voneinander erfolgte Entste¬ 
hung der Vielzelligkeit und den Übergang des Lebens auf das 
trockene Land zeitlich einordnen zu können. Wir können auch 
bedeutsame Veränderungen im Genom von Organismen zurück¬ 
verfolgen und sogar Gensequenzen von Arten rekonstruieren, 


die schon längst ausgestorben sind, wie Sie in ► Abschn. 21.3 
erfahren haben. 

Die Veränderungen der physikalischen Umwelt der Erde ha¬ 
ben sich eindeutig auf die Diversität der Lebewesen ausgewirkt, 
die heute unseren Planeten bewohnen. Um die Evolution dieser 
Artenvielfalt zu erforschen, untersuchen Biologen die evolu¬ 
tionären Verwandtschaftsbeziehungen verschiedener Spezies. 
Diese phylogenetischen Beziehungen aufzuklären, ist ein wich¬ 
tiger Schritt, wenn wir verstehen wollen, wie die Vielfalt des 
Lebens auf der Erde entstanden ist. Im folgenden ► Teil VII 
dieses Buches erfahren Sie Einzelheiten über die großen Or¬ 
ganismengruppen und die verschiedenen Lösungen, die sich in 
diesen Gruppen entwickelt haben, um wichtige Anforderungen 
des Lebens wie Fortpflanzung, Energiezufuhr, Ausbreitung und 
Abwehr von Feinden meistern zu können. 

24.3 Wiederholung 

Das Leben entstand vor etwa 3,8 Mrd. Jahren in den 
Meeren. Als der Sauerstoffgehalt der Atmosphäre seinen 
gegenwärtigen Stand erreichte, entwickelte sich eine gro¬ 
ße Vielfalt an Lebensformen. Unzählige Klimaschwan¬ 
kungen und Verschiebungen der Kontinente, aber auch 
Meteoriteneinschläge und Vulkanausbrüche trugen dazu 
bei, dass es in der Erdgeschichte mindestens fünfmal zu 
einem Massenaussterben kam. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, in welchem Zusammenhang die Zu- 
und Abnahme der Biodiversität im Laufe der Zeit mit 
größeren Veränderungen der Umweltbedingungen auf 
der Erde stehen. 

■ umreißen können, welche Umweltbedingungen für die 
aufeinanderfolgenden geologischen Perioden kenn¬ 
zeichnend waren und welche bedeutenden Ereignisse 
in der Evolution des Lebens damit einhergingen. 

■ einen evolutionären Stammbaum mit der geologischen 
Zeit in Beziehung setzen können. 


_ 7 _ 

1. Nennen Sie eine wahrscheinliche Ursache für die Grüne Re¬ 
volution im Känozoikum und erläutern Sie, warum diese die 
Radiation der Blütenpflanzen (Angiospermen) ermöglichte. 

2. Vergleichen Sie den Stammbaum des Lebens in ► Anhang A 
mit der Chronologie bedeutender Ereignisse in ►Tab. 24.1. 
Der Stammbaum im Anhang ist nicht proportional zur Zeit 
dargestellt, weil sich die Diversität der Organismen sonst 
nicht in einer Abbildung hätte veranschaulichen lassen. Wel¬ 
che der geologischen Äonen, Erdzeitalter oder Perioden ist 
wohl am stärksten verzerrt dargestellt und warum? Welche 
Änderungen an dem Stammbaum wären in erster Linie er¬ 
forderlich, um die Divergenzen in den Gruppen proportional 
darzustellen? 
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Faszination Forschung: Wie kann man heute experimentell 
Hypothesen darüber überprüfen, welche Auswirkungen 
Umweltveränderungen in früheren Zeiten auf die Evolu¬ 
tion hatten? 

Es wurde bereits eine Reihe von Experimenten durch¬ 
geführt, um den Zusammenhang zwischen der O 2 - 
Konzentration und der Evolution der Körpergröße von In¬ 
sekten zu überprüfen. (Eines davon ist in ► „Experiment: 
Der Zusammenhang zwischen dem Sauerstoffgehalt der 
Atmosphäre und der Körpergröße bei Insekten“ beschrie¬ 
ben.) Die Ergebnisse dieser Experimente zeigen die Evo¬ 
lution einer zunehmenden Körpergröße bei Fluginsekten 
unter hyperoxischen Bedingungen (also bei hohem Sau¬ 
erstoffgehalt). Man hat auch Versuche unter hypoxischen 
Bedingungen (also bei geringem Sauer stoffgehalt) durch¬ 
geführt, wie sie gegen Ende des Perms geherrscht haben. 
Die Resultate dieser Versuche legen nahe, dass die Evo¬ 
lution der Körpergröße unter hypoxischen Bedingungen 
eingeschränkt ist, und zwar selbst unter starker künst¬ 
licher Selektion für eine größere Körpergröße. Diese 
Befunde stehen in Einklang mit dem Aussterben zahl¬ 
reicher großer Fluginsekten am Ende des Perms infolge 
der rasch sinkenden O 2 -Konzentrationen. Die riesigen 


Fluginsekten konnten bei den damals herrschenden nied¬ 
rigen O 2 -Konzentrationen einfach nicht überleben. Die 
Ursache war ihr besonderes Atmungssystem, das ganz 
auf Diffusion beruhende Tracheensystem. Das Massen- 
aussterben am Ende des Perms ist das einzige bekannte 
Massenaussterben, bei dem erhebliche Verluste der Insek¬ 
tenvielfalt zu verzeichnen waren. 


Ausblick 

Experimente mit lebenden Organismen liefern Informa¬ 
tionen darüber, wie rasch verschiedene Organismengrup¬ 
pen evolvieren. Außerdem können wir dadurch Erkennt¬ 
nisse darüber erlangen, welche Faktoren am Ausster¬ 
ben von Arten beteiligt waren (wie in dem Beispiel in 
► „Experiment: Welche Faktoren beeinflussen in klei¬ 
nen Populationen das Aussterben?“). Da sich der Mensch 
durch seine Aktivitäten auf das Klima der Erde auswirkt, 
können solche experimentellen Ansätze eine wichtige 
Hilfe darstellen, damit wir besser Vorhersagen können, 
welche Auswirkungen unsere Aktivitäten vermutlich auf 
den zukünftigen Verlauf der Evolution und das Ausster¬ 
ben haben werden. 
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24 Die Geschichte des Lebens auf der Erde 


Kapitelzusammenfassung 


24.1 Ereignisse in der Erdgeschichte lassen sich datieren 

■ Indem man Fossilien den Schichten (Strata) aus Sedi¬ 
mentgestein zuordnet, in denen sie gefunden wurden, 
kann man Ereignisse in der Evolution des Lebens relativ 
zueinander datieren. 

■ Der absoluten zeitlichen Einordnung von Ereignissen, die 
in der Vergangenheit stattgefunden haben, dient die ra¬ 
diometrische Datierung, bei der man sich verschiedene 
radioaktive Isotope mit unterschiedlichen Halbwertszei¬ 
ten zunutze macht. Siehe ► Abb. 24.1 

■ Geologen unterteilen die Geschichte des Lebens in Äo¬ 
nen, Erdzeitalter und Perioden. Grundlage für diese 
Unterteilung bilden vor allem auffällige Unterschiede 
der Fossilienzusammensetzung aufeinanderfolgender Ge¬ 
steinsschichten. Siehe ►Tab. 24.1 

24.2 Veränderungen der physikalischen Umwelt der Erde 

haben sich auf die Evolution des Lebens ausgewirkt 

■ Die Erdkruste besteht aus den festen Platten der Li¬ 
thosphäre, die auf dem zähflüssigen Erdmantel treiben. 
Durch Konvektionsströme im Erdmantel kommen diese 
tektonischen Platten und die darauf liegenden Kontinente 
in Bewegung; dies bezeichnet man als Kontinentaldrift 
oder Kontinental Verschiebung. Siehe ►Abb. 24.3; 

► Animation 24.1 

■ Im Paläozoikum und Mesozoikum verzeichnete die Ge¬ 
schichte des Lebens fünf große Massenaussterben. Siehe 

► Abb. 24.2 

■ Physikalische Großereignisse auf der Erde wie Kollisio¬ 
nen der Kontinente oder Vulkanausbrüche haben sich 
auf die Oberflächenstruktur der Erde, das Klima, die At¬ 
mosphäre und den Meeresspiegel ausgewirkt. Zusätzlich 
sorgten Ereignisse von außen wie Meteoriteneinschlä¬ 
ge für unvermittelte und dramatische Veränderungen der 
Umwelt. All diese Veränderungen haben die Evolution 
des Lebens beeinflusst. Siehe ► Abb. 24.4 

■ Sauerstoffproduzierende Cyanobakterien haben genü¬ 
gend O 2 freigesetzt, um den Zellen die Möglichkeit 
für kontrollierte Oxidationsreaktionen zur Energiegewin¬ 
nung zu eröffnen. Aerobe Prokaryoten vermochten mehr 
Energie umzusetzen als anaerobe Organismen und be¬ 
gannen sich auszubreiten. Die Evolution großer euka- 


ryotischer Zellen und letztendlich auch vielzelliger Or¬ 
ganismen wurde durch den Anstieg der atmosphärischen 
Sauerstoffkonzentration angetrieben. Siehe ►Abb. 24.8; 

► „Experiment: Der Zusammenhang zwischen dem Sau¬ 
erstoffgehalt der Atmosphäre und der Körpergröße bei 
Insekten“ 

■ Während der gesamten Evolutionsgeschichte sind im¬ 
mer wieder Arten ausgestorben. Umfangreiche, rasch 
erfolgende Veränderungen der Umwelt können jedoch 
Massenaussterben zur Folge haben, bei denen zahl¬ 
reiche Arten gleichzeitig ausgelöscht werden. Siehe 

► „Experiment: Welche Faktoren beeinflussen in kleinen 
Populationen das Aussterben?“ 

24.3 Bedeutende Ereignisse in der Geschichte des Lebens 
lassen sich aus Fossilfunden ablesen 

■ Anhand von Fossilien und Belegen geologischer Verän¬ 
derungen rekonstruieren Paläontologen, wie die Erde und 
ihre Biota (Lebewelt) zu unterschiedlichen Zeiten ausge¬ 
sehen haben könnten. ► Abb. 24.11 

■ Vor dem Phanerozoikum beschränkte sich das Leben fast 
völlig auf die Meere. Im Zuge der kambrischen Explosion 
kam es zu einer umfangreichen adaptiven Radiation viel¬ 
zelliger Lebewesen, insbesondere des Tierreichs. Siehe 

► Abb. 24.12 

■ Die Perioden des Paläozoikums waren alle durch Radia¬ 
tionen bestimmter Organismengruppen gekennzeichnet. 
Das Paläozoikum endete mit dem wohl dramatischs¬ 
ten Massenaussterben der Erdgeschichte. Während des 
Mesozoikums bildeten sich auf jedem Kontinent je¬ 
weils charakteristische terrestrische Biota heraus. Siehe 

► Abb. 24.13 

■ Seit dem Känozoikum dominieren die Blütenpflanzen 
(Bedecktsamer) die Flora (Pflanzenwelt) der Erde. 

■ Mithilfe des Stammbaums des Lebens lassen sich Ereig¬ 
nisse der Evolutionsgeschichte zeitlich einordnen. 

Siehe ► Activity 24.1 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 24.1 Concept Matching: The History of Life 

www. Life 1 le.com/ac24. 1 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Geologen können Ereignisse in der Vergangenheit mithilfe 
mehrerer Methoden datieren (► Abschn. 24.1). 

■ Die Erdgeschichte wird in geologische Perioden unterteilt, 
die mit bedeutenden Ereignissen in der Evolution des Lebens 
einhergehen (► Abschn. 24.3). 

Die folgende ► Abbildung gibt einen Überblick über Belege, die 
durch Untersuchungen von Fossilien und Gesteinen von Stand¬ 
orten aus aller Welt zusammengetragen wurden. Zwei Gruppen 
tierischer Fossilien sind jeweils zusammengefasst als Ediacara- 
Fauna bzw. Small-Shelly-Fauna mit kleinschaligen tierischen 
Fossilien aus dem Kambrium. 


umfangreiche Vergletscherung 
T sehr kleine Gruppe von Ediacara-Fossilien 
? Zeiträume ohne Fossilbelege 


Small-Shelly- 

Fauna 


Sturtische Eiszeit 
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Proterozoikum 
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Die Ediacara-Fauna umfasst die ältesten fossilen Überreste 
großer Tiere der Erdgeschichte. Es handelt sich dabei um ses- 
sile marine Tiere mit weichem Körper und ohne Skelett, die 
mit einem Fuß oder Stiel am Meeresboden verankert waren. Sie 
wurden bis zu 1 m lang und ähnelten im Aussehen einem Farn¬ 
wedel. 

Wie aus dem ► Diagramm hervorgeht, gediehen die Tiere der 
Ediacara-Fauna offenbar mindestens 23 Mio. Jahre lang, bevor 
sie ausstarben. Auf sie folgte die Small-Shelly-Fauna des Kam¬ 
briums, ebenfalls komplexe Tiere, allerdings mit mineralisierten 
Außenskeletten. 

Aufgaben 

1. In welcher Beziehung stehen die geologischen Schichten, in 
denen die Ediacara-Fossilien gefunden wurden, mit jenen 
Schichten, in denen man die Fossilien der Small-Shelly- 
Fauna entdeckte? Begründen Sie Ihre Antwort anhand der 
Belege in dem Diagramm. 

2. Welche Faktoren haben wahrscheinlich den Erfolg der 
Ediacara-Fauna zu jener Zeit der Erdgeschichte, aber nicht 
schon früher begünstigt? 

3. Welche Faktoren könnten zum Aussterben der Ediacara- 
Fauna und zur Entstehung der Small-Shelly-Fauna des Kam¬ 
briums geführt haben? 

4. In Bezug auf Interpretationen der Fossilfunde wurde die Be¬ 
hauptung aufgestellt, „ein Fehlen von Belegen sei kein Beleg 
für ein Fehlen“. Beurteilen Sie diese Behauptung im Hinblick 
auf die Untersuchungen der Ediacara-Fauna. 

5. Als Leitfossil bezeichnet man ein Fossil, dessen Vorkom¬ 
men in einer geologischen Formation auf das Alter dieser 
Formation schließen lässt. Erstellen Sie ein Szenario dafür, 
wie man die Ediacara-Fossilien als Leitfossilien verwenden 
könnte, und erläutern Sie, wie Sie zu diesem Schluss gelangt 
sind. 
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25 Bakterien, Archaeen und Viren 


Faszination Forschung: Bakterien bringen das Meer zum 
Leuchten 

Eines Nachts im Januar 1995 fuhr das britische Handels¬ 
schiff Lima vor der Küste Somalias am Horn von Afrika 
entlang. Da diese Gegend berüchtigt für Piratenbanden 
ist, hielt die Mannschaft aufmerksam Ausschau auf das 
Meer und entdeckte plötzlich am Horizont ein gespens¬ 
tisches weißliches Leuchten - direkt und unvermeidbar 
in ihrer Lahrtrichtung. War dieser seltsame Anblick ein 
Trick der Piraten? 

Nur 15 min. nach der Entdeckung des Leuchtens war die 
Lima umgeben von leuchtendem Wasser, soweit das Auge 
der Crew reichte. Im Logbuch des Schiffes war festgehal¬ 
ten: „Es schien, als fahre das Schiff über eine Schneefeld 
oder gleite über eine Wolkendecke.“ Zum Glück für die 
Crew hatte das Leuchten nichts mit Piraten zu tun. 

Schon seit Jahrhunderten hatten Seefahrer gelegentlich 
von einem besonders intensiven Meeresleuchten in die¬ 
sem Teil der Welt berichtet, von einem seltsamen Punkein 
der Meeresoberfläche bei Nacht, das sich von Horizont 
zu Horizont erstreckt. Bis zu diesem Zeitpunkt war es 
Wissenschaftlern noch nicht gelungen, die Ursache sol¬ 
cher Phänomene nachzuweisen. Allerdings war durchaus 
bekannt, dass zahlreiche Organismen durch Biolumines¬ 
zenz leuchten können - eine komplexe, enzymkatalysierte 
biochemische Reaktion, bei der keine Wärmeenergie ab¬ 
gegeben wird, sondern Lichtenergie. Meeresleuchten in 
geringeren Dimensionen ist nichts Seltenes, die Beson¬ 
derheit hier waren die riesigen Ausmaße und die Intensität 
des Leuchtens. 

Welche Organismen waren in der Lage, eine so ausgedehn¬ 
te und starke Biolumineszenz zu erzeugen, wie sie von der 
Besatzung der Lima beobachtet wurde? Manche marinen 
Organismen geben bei Störungen Lichtblitze ab, von sol¬ 
chen Organismen konnte dieses anhaltende, gleichförmige 
Leuchten jedoch nicht stammen. Eine derart anhaltende 
Biolumineszenz, wie sie bei diesem Meeresleuchten auf¬ 
trat, konnten eigentlich nur bestimmte Prokaryoten erzeu¬ 
gen, wie Bakterien der Gattung Vibrio. Aufbauend auf den 
von der Crew gelieferten Informationen überprüften Bio¬ 
logen Satellitenbilder des Indischen Ozeans nach Licht der 
speziellen Wellenlänge, wie es von Vibrio produziert wird. 
Tatsächlich war auf den Satellitenbildern ein von Vibrio 
erzeugtes Meeresleuchten zu erkennen, das sich über Tau¬ 
sende von Quadratkilometern erstreckte. 

Pür die Biolumineszenz von Vibrio ist eine kritische Kon¬ 
zentration eines von den Bakterien produzierten chemi¬ 
schen Signals erforderlich. Bei geringer Bakteriendich¬ 
te erzeugen frei lebende V/^nö-Populationen daher kein 
Leuchten. Sofern sich jedoch eine Kolonie auf Phyto¬ 
plankton angesiedelt hat, nimmt die Populationsdichte der 
Bakterien stark zu und mit ihr die Konzentration des Lu¬ 
mineszenzsignals. Irgendwann wird die Bakteriendichte 
schließlich hoch genug, dass die gewaltige Kolonie sicht¬ 


bares Licht erzeugen kann. Eine chemisch induzierte ge¬ 
meinsame Aktion von Bakterienzellen, durch die sie auf 
eine bestimmte Zelldichte (das Quorum, d. h. ihre notwen¬ 
dige Anzahl) in ihrer Population reagieren, bezeichnet man 
generell als Quorum sensing („Erspüren des Quorums“). 

Wie und warum kommunizieren Bakterien miteinan¬ 
der? 

In „Experiment: Wie kommunizieren Bakterien mitein¬ 
ander?“ in ►Abschn. 25.3 und in ► „Faszination For¬ 
schung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


25.1 Das Leben spaltete sich zuerst 
in Bakterien und Archaeen auf 

Wahrscheinlich werden Sie denken, mit einem Bakterium nur 
wenig gemeinsam zu haben. In Wirklichkeit haben jedoch al¬ 
le Eukaryoten - so auch der Mensch - Eigenschaften mit 
Organismen gemeinsam, die keinen Zellkern besitzen und die 
man Prokaryoten nennt. Gemeinsamkeiten aller Organismen, 
ob Eukaryoten oder Prokaryoten, sind beispielsweise: 

■ Ihre Zellen besitzen eine Plasmamembran und Ribosomen 
(► Kap. 5 und 6). 

■ Sie haben eine Reihe von Stoffwechselwegen gemeinsam, et¬ 
wa die Glykolyse (► Kap. 8 und 9). 

■ Ihre DNA durchläuft eine semikonservative Replikation 
(►Kap. 13). 

■ Sie verwenden DNA als genetisches Material, das Proteine 
codiert, und den gleichen genetischen Code, um diese Pro¬ 
teine durch Transkription und Translation zu synthetisieren 
(►Kap. 14). 

Diese gemeinsamen Eigenschaften untermauern die Schlussfol¬ 
gerung, dass alle Lebewesen auf einen gemeinsamen Vorfahren 
zurückgehen. Wäre Leben mehrmals entstanden, so wäre wohl 
kaum zu erwarten, dass alle Organismen den gleichen gene¬ 
tischen Code verwenden oder so spezifische Strukturen wie 
Ribosomen gemeinsam haben. Darüber hinaus bekräftigen Ähn¬ 
lichkeiten in den DNA-Sequenzen von Genen, die allen Or¬ 
ganismen gemeinsam sind, dass das Leben monophyletischen 
Ursprungs ist. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die beiden prokaryotischen Domänen Bacteria und Archaea ha¬ 
ben manche Merkmale gemeinsam, in anderen unterscheiden 
sie sich. 

■ Bakteriengruppen kann man anhand ihrer Reaktion auf die 
Gram-Färbung unterscheiden. 

■ Horizontaler Gentransfer kann zu Widersprüchen in Genstamm¬ 
bäumen führen. 
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Entstehung 
des Lebens 



ARCHAEA 


Durch zwei Endosymbioseereignis- 
se, an denen ein Proteobakterium 
und ein Cyanobakterium beteiligt 
waren, entstanden die Mitochon- 
drien bzw. Chloroplasten der 
Eukaryoten. 


yy 
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Abb. 25.1 Die drei Domänen der Organismen weit. Dieser evolutionäre Stammbaum von Bakterien (Bacteria) und Archaeen (Archaea) zeigt 
ihre Verwandtschaft untereinander und mit den Eukaryoten (Eukarya). Die Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den zahlreichen monophyleti- 
schen Gruppen der Bakterien, die hier gar nicht alle aufgelistet sind, sind zurzeit noch nicht vollständig aufgeklärt 


Obwohl alle Lebewesen zahlreiche Eigenschaften gemeinsam 
haben, ist die Vielfalt der Organismen auch durch große Unter¬ 
schiede geprägt. Inzwischen haben Biologen die Genome zahl¬ 
reicher Organismen sequenziert, und diese Genome ermöglichen 
es noch genauer als früher, Details der Evolutionsgeschichte 
zu rekonstruieren. Wie diese und viele andere Untersuchungen 
zeigten, gibt es zwei ursprüngliche Domänen des Lebens: die 
Bakterien (Bacteria) und die Archaeen (Archaea) (► Abb. 25.1). 
Aus den Archaeen entwickelte sich mit Beiträgen der Bakterien 
eine dritte Domäne: die Eukaryoten (Eukarya). Neben verschie¬ 
denen Einzellern umfasst sie die Pflanzen, Pilze und Tiere. 

Animation 25.1 The Evolution of the Three Domains 

www.Lifel le.com/a25. 1 

Biologen unterteilen die Lebewelt in drei übergeordnete Groß¬ 
gruppen, die sie als Domänen bezeichnen: die beiden proka- 
ryotischen Domänen Bacteria (Bakterien) und Archaea (Ar¬ 
chaeen) sowie die eukaryotische Domäne Eukarya (Eukaryo¬ 
ten). In ►Abb. 25.1 sehen Sie jedoch, dass die Eukaryoten 
innerhalb der Archaeen evolviert sind. Streng kladistisch ge¬ 
sehen sind die Eukaryoten also ebenfalls Archaeen und bilden 
innerhalb von diesen ein spezialisiertes Monophylum, das eini¬ 
ge wesentliche neue Merkmale entwickelt hat (darunter einen 
Zellkern). Diese Merkmale ermöglichten ihnen eine adaptive 


Radiation mit Besetzung unzähliger neuer ökologischer Ni¬ 
schen. Die meisten Biologen (und ebenso dieses Lehrbuch) 
meinen mit „Archaeen“ aber nur die betreffenden Prokaryoten 
und nicht auch ihre Abkömmlinge, die Eukaryoten. Ähnlich wie 
die Reptilien (ohne die stammesgeschichtlich von ihnen abge¬ 
leiteten Vögel) sind die Archaeen in dem auf Prokaryoten be¬ 
schränkten Sinn eine paraphyletische Gruppe (► Abschn. 21.4). 
Dieser traditionelle Gebrauch beider Namen - Reptilien bzw. 
Archaeen - ist aber dennoch sinnvoll, weil jeder Biologe weiß, 
welche Organismentypen damit gemeint sind, und weil die je¬ 
weiligen Abkömmlinge (die Vögel bzw. die Eukaryoten) so 
radikal anders sind als ihre Basisgruppe. 

Wie verhält es sich nun mit dem Begriff „Prokaryoten“? Al¬ 
le Organismen ohne Zellkern, also alle „Nicht-Eukaryoten“, 
fasst man traditionell als Prokaryoten zusammen (vom grie¬ 
chischen pro für „vor“ und karyon für „Kern“, d. h. also vor 
der Evolution eines Zellkerns). Wie Sie jedoch im Stammbaum 
(►Abb. 25.1) sehen, sind die Prokaryoten ebenfalls eine para¬ 
phyletische Gruppe (weil sie ihre Abkömmlinge, die Eukaryo¬ 
ten, ausschließt). Dennoch ist die Bezeichnung „Prokaryoten“ 
sehr sinnvoll, weil sie eine der beiden grundlegenden Organi¬ 
sationsformen lebender Zellen umfasst, die Procyte. Dagegen 
kennzeichnet der Begriff „Eukaryoten“ ein echtes Monophy¬ 
lum, indem die besondere Organisationsform ihrer Zelle (die 
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25 Bakterien, Archaeen und Viren 


Eucyte) eine Synapomorphie darstellt, ein gemeinsames abge¬ 
leitetes Merkmal aller Mitglieder dieser Gruppe. 

Alle prokaryotischen Organismen sind einzellig, können aber 
große zusammenhängende Kolonien oder Lebensgemeinschaf¬ 
ten aus zahlreichen Einzelindividuen bilden. Die Eukaryoten 
dagegen umfassen sowohl einzellige als auch vielzellige For¬ 
men. Wie in ► Kap. 5 bereits erwähnt, gibt es zwischen 
prokaryotischen und eukaryotischen Zellen einige wesentliche 
Unterschiede: 

■ Prokaryotische Zellen teilen sich nicht durch Mitosen. Viel¬ 
mehr haben prokaryotische Zellen eine eigene Form der 
Teilung: Nach Replikation ihrer DNA erfolgt die Tei¬ 
lung durch binäre Spaltung (Zweiteilung, binäre Fission; 
► Abschn. 11.1). 

■ Das genetische Material ist unterschiedlich organisiert. In 
prokaryotischen Zellen ist die DNA nicht in einem mem¬ 
branumhüllten Zellkern eingeschlossen. Prokaryoten weisen 
häufig ringförmige DNA-Moleküle auf. Viele (aber nicht al¬ 
le) Prokaryoten besitzen nur ein Hauptchromosom und sind 
im Grunde haploid; bei zahlreichen Prokaryoten finden sich 
aber zusätzlich noch kleinere DNA-Ringe, die man als Plas¬ 
mide bezeichnet (► Abschn. 12.6). 

■ Prokaryoten besitzen keinerlei von Membranen umschlosse¬ 
ne cytoplasmatische Organellen, wie man sie bei den meisten 
Eukaryoten findet. Das Cytoplasma einer prokaryotischen 
Zelle kann jedoch vielfältige Einstülpungen der Plasmamem¬ 
bran aufweisen sowie Membransysteme zur Photosynthese, 
die bei Eukaryoten nicht Vorkommen. 

Eukaryotische Organismen werden schon seit Jahrhunderten er¬ 
forscht und klassifiziert, aber ein Großteil unserer Erkenntnisse 
über die evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen von Pro¬ 
karyoten stammt aus jüngster Zeit. Erst im letzten Viertel des 
20. Jahrhunderts ermöglichten Fortschritte auf den Gebieten der 
Molekulargenetik und Biochemie die Forschungen, durch die 
die bis dahin verborgen gebliebenen Unterschiede zwischen den 
Archaeen und den Bakterien ans Licht kamen. 


Zwischen den beiden prokaryotischen Domänen 
bestehen erhebliche Unterschiede 

Wie ein Blick auf ►Tab. 25.1 zeigt, bestehen auch zwischen 
den beiden prokaryotischen Domänen signifikante Unterschie¬ 
de (von denen die meisten jedoch nicht einmal unter einem 
Mikroskop erkennbar sind). Eine Reihe von Merkmalen ha¬ 
ben die Archaeen mit ihren Abkömmlingen, den Eukaryoten, 
gemeinsam, sie weisen aber auch einige ursprüngliche Ähnlich¬ 
keiten mit den Bakterien auf. Die prokaryotische Zelle bildet die 
grundlegende Einheit eines Archaeons (so bezeichnet man ein¬ 
zelne Archaeen) oder eines Bakteriums. Sämtliche Prokaryoten 
sind als Einzeller vollständig ausgestattet mit genetischem Ma¬ 
terial und Proteinsyntheseapparaten, einschließlich DNA, RNA 
und all den Enzymen, die für die Transkription und Translation 
der genetischen Information in Proteine erforderlich sind. Au¬ 
ßerdem enthält eine prokaryotische Zelle mindestens ein System 
zur Erzeugung des universellen Energieträgers ATP. 


Molekulargenetische Untersuchungen lassen eindeutig darauf 
schließen, dass sämtliche Organismenformen auf einen ge¬ 
meinsamen Vorfahren zurückgehen. Wie bereits erwähnt, ha¬ 
ben die Eukaryoten einen jüngeren gemeinsamen Vorfahren 
mit bestimmten Gruppen der Archaeen als mit den Bakteri¬ 
en (► Abb. 25.1). Die Mitochondrien der Eukaryoten und die 
Chloroplasten von photosynthetisch aktiven eukaryotischen 
Organismen (wie Pflanzen) entstanden jeweils durch Endosym- 
biose von Bakterien. Einige Biologen befürworten eher die 
Hypothese, die Eukaryoten seien durch Verschmelzung zweier 
gleichwertiger Partner entstanden (einem Vorfahren, der mit den 
heutigen Archaeen verwandt war, und einem zweiten, der den 
modernen Bakterien näher stand). Andere wiederum sind der 
Ansicht, die Abspaltung der ersten Eukaryoten von bestimm¬ 
ten Gruppen der Archaeen sei früher erfolgt, getrennt von der 
späteren Endosymbiose. Auf jeden Fall jedoch sind die meis¬ 
ten Gene der Eukaryoten näher mit denen bestimmter Gruppen 
der Archaeen verwandt, andere Gene (insbesondere solche, die 
mit Mitochondrien und Chloroplasten assoziiert sind) am nächs¬ 
ten mit denen von Bakterien. Deswegen zeigt der Stammbaum 
des Lebens neben der vorherrschenden Aufspaltung von Linien 
auch solche, die sich miteinander vereinigen. 


Querverweis 

Die Entstehung der Mitochondrien und Chloroplasten 
durch Endosymbiose ist in ►Abschn. 5.5 und 27.1 be¬ 
schrieben. 

Nach Schätzungen von Biologen lebte der letzte gemeinsame 
Vorfahre aller drei Domänen vor ungefähr 3 Mrd. Jahren. Da¬ 
raus lässt sich ableiten, dass er DNA als genetisches Material 
aufwies und seine Transkriptions- und Translationsmaschinerie 
RNAs bzw. Proteine produzierte. Vermutlich besaß dieser Vor¬ 
fahre ein ringförmiges Chromosom. Sämtliche Lebewesen sind 
das Ergebnis von Mutationen, natürlicher Selektion und Gen¬ 
drift über Milliarden Jahre hinweg, und alle sind gut an ihre 
heutigen Lebensräume angepasst. Die ältesten prokaryotischen 
Fossilien sind mindestens 3,5 Mrd. Jahre alt und deuten darauf 
hin, dass bereits in jener Frühzeit des Lebens eine beträchtliche 
Diversität unter den Prokaryoten geherrscht hat. 


Die geringe Größe von Prokaryoten hat die 
Erforschung ihrer Phylogenie erschwert 

Bis vor etwa 300 Jahren hatte noch niemand überhaupt jemals 
einen Prokaryoten gesehen. Bis zur Erfindung des ersten einfa¬ 
chen Mikroskops blieben die meisten Prokaryoten für den Men¬ 
schen unsichtbar. Prokaryoten sind so winzig klein, dass selbst 
mit den besten Lichtmikroskopen kaum etwas von ihnen erkenn¬ 
bar ist. Die Welt der Mikroben konnte erst durch die Entwick¬ 
lung der Elektronenmikroskopie und der modernen molekularen 
Techniken erschlossen werden. (Häufig werden sämtliche mi¬ 
kroskopisch kleinen Organismen, ob Prokaryoten oder Eukaryo¬ 
ten, als Mikroorganismen oder Mikroben zusammengefasst.) 
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rab. 25.1 Die drei Domänen des Febens 




Domäne 


Merkmal 

Bakterien (Bacteria) 

Archaeen (Archaea) 

membranumhüllter Zellkern 

nicht vorhanden 

nicht vorhanden 

membranumhüllte Organellen 

wenige 

nicht vorhanden 

Zellwand aus Peptidoglykan 

vorhanden 

nicht vorhanden 

Membranlipide 

unverzweigte Esterlipide 

verzweigte Etherlipide 

Ribosomen a 

70S 

70S 

Initiations-tRNA 

F ormylmethionin 

Methionin 

Operons 

ja 

ja 

Plasmide 

ja 

ja 

Zahl der RNA-Polymerasen b 

1 

1 

Sensitivität der Ribosomen für Chloramphenicol 
und Streptomycin 

ja 

nein 

Sensitivität der Ribosomen für Diphterietoxin nein 

1 70S-Ribosomen sind kleiner als 80S-Ribosomen. 

5 Die RNA-Polymerase der Archaeen ähnelt strukturell der der Eukaryoten. 

ja 


Eukaryoten (Eukarya) 

vorhanden 

viele 

nicht vorhanden 
unverzweigte Esterlipide 

80S 

Methionin 

selten 

selten 

3 

nein 

ja 


Abb. 25.2 Gram-Färbung und Bakte¬ 
rienzellwand. Auf eine Gram-Färbung 
reagieren die Zellwände von Bakterien auf 
zweierlei Weise, die man wie hier in lichtmi¬ 
kroskopischen Aufnahmen (LM-Aufnahmen) 
unterscheiden kann, a Grampositive Bakterien 
besitzen eine dicke Zellwand aus Peptido- 
glykan, in welcher der violette Farbstoff fest 
eingelagert wird; sie erscheint dann tiefblau 
oder purpurn, b Gramnegative Bakterien besit¬ 
zen eine dünne Peptidoglykanschicht, die den 
violetten Farbstoff nicht annimmt; die Gegen¬ 
färbung mit einem roten Farbstoff nimmt sie 
jedoch an und sieht dann rosa bis rötlich aus 


a f -:-\ 

Grampositive Bakterien besitzen eine gleich¬ 
förmig dichte Zellwand, die hauptsächlich aus 
dem Peptidoglykan Murein besteht. 



i_ 

5 pm 



Zellwand 

(Peptidoglykan) 


Plasmamembran 


Gramnegative Bakterien besitzen eine sehr 
dünne Peptidoglykanschicht und eine Außen¬ 
membran, die zusammen die Zellhülle bilden. 

v _ J 




Außenmembran 


periplasmatischer l Ze||hü||e 
Raum 


Peptidoglykan¬ 

schicht 


periplasmatischer Raum 


Plasmamembran 
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25 Bakterien, Archaeen und Viren 


Bevor die Methoden der DNA-Sequenzierung zur gängigen 
Praxis wurden, erstellten Taxonomen die Klassifikation der 
Prokaryoten anhand von beobachtbaren phänotypischen Merk¬ 
malen wie Gestalt, Farbe, Beweglichkeit, Ernährungsweise und 
Sensitivität für Antibiotika. Ein sehr verbreitet zur Klassifika¬ 
tion prokaryotischer Organismen verwendetes Merkmal ist die 
Struktur ihrer Zellwand. 

Die Zellwände fast aller Bakterien enthalten Peptidoglykan 
(Murein), ein quervemetztes Polymer aus Peptiden und Amino- 
zuckem, das eine Art festes, schützendes Netzwerk um die Zelle 
bildet. Peptidoglykan kommt ausschließlich bei Bakterien vor, 
und sein Fehlen in den Zellwänden der Archaeen ist einer der 
entscheidenden Unterschiede zwischen den beiden prokaryoti- 
schen Domänen. Peptidoglykan stellt auch ein hervorragendes 
Ziel zur Bekämpfung pathogener (krankheitserregender) Bak¬ 
terien dar, weil es bei Eukaryoten keine entsprechende Struk¬ 
tur gibt. Antibiotika wie Penicillin und Ampicillin, aber auch 
andere Wirkstoffe, die spezifisch die Synthese der peptidogly- 
kanhaltigen Zellwände beeinträchtigen, wirken sich - wenn 
überhaupt - meist nur gering auf die Zellen des Menschen und 
anderer Eukaryoten aus. (Allerdings werden bei Einnahme von 
Antibiotika oft die nützlichen Bakterien der Darmflora in Mit¬ 
leidenschaft gezogen.) 

Mithilfe einer als Gram-Färbung bezeichneten Technik lassen 
sich die meisten Bakterientypen in zwei verschiedene Gruppen 
einteilen. Dazu wird ein Zellabstrich auf einem Objektträger in 
einen violetten Farbstoff getaucht und anschließend mit Iod be¬ 
handelt; danach wird mit Alkohol gespült und mit dem roten 
Farbstoff Safranin gegengefärbt. Grampositive Bakterien blei¬ 
ben trotz der Alkoholspülung mit dem violetten Pigment gefärbt 
(► Abb. 25.2a). Bei gramnegativen Bakterien wird der violet¬ 
te Farbstoff durch den Alkohol ausgewaschen, und sie nehmen 
dann das Safranin der Gegenfärbung auf; deshalb erscheinen 
sie rosa bis rötlich (►Abb. 25.2b). Bei den meisten Bakteri¬ 
en bestimmt die chemische Struktur der Zellwand, wie sich die 
Gram-Färbung auswirkt: 

■ Die Zellwand gramnegativer Bakterien weist meist nur eine 
dünne Peptidoglykanschicht auf; diese ist umgeben von ei¬ 
ner zweiten, äußeren Membran, die in ihrer chemischen 
Zusammensetzung deutlich von jener der Plasmamembran 
ab weicht (► Abb. 25.2b). Die Zellwand und die Außenmem¬ 
bran bilden zusammen die Zellhülle. Den Raum zwischen 
der Plasmamembran und der Außenmembran, als periplas- 
matischer Raum bezeichnet, enthält Proteine, die für die 
Verdauung bestimmter Stoffe, für den Transport von anderen 
Stoffen sowie für die Wahrnehmung chemischer Gradienten 
in der Umwelt von Bedeutung sind. 

■ Die Zellwand grampositiver Bakterien enthält in der Regel 
etwa fünfmal so viel Peptidoglykan wie die gramnegativer 
Bakterien. Ihre dicke Peptidoglykanschicht bildet ein Netz¬ 
werk, das vermutlich einige derselben Funktionen erfüllt wie 
der periplasmatische Raum der Zellhülle gramnegativer Bak¬ 
terien. 

Activity 25.1 Gram Stain and Bacteria 

www.Lifel le.com/ac25. 1 


Kokken Bazillen Spirillen 



0,50 pm 2 pm 0,50 pm 


Abb. 25.3 Zellformen von Bakterien. Diese rasterelektronenmikro¬ 
skopischen Aufnahmen (REM-Aufnahmen), die am Computer mit 
Falschfarben coloriert wurden, zeigt die drei häufigsten Formen von 
Bakterien. Runde Zellen bezeichnet man als Kokken. Die hier ab¬ 
gebildeten gehören zu einer Enterococcus -Art aus dem Darm von 
Säugetieren. Stäbchenförmige Bakterien nennt man Bazillen. Die ab¬ 
gebildete Art Escherichia coli ist ebenfalls ein Darmbewohner. Die 
helikalen Spirillen gehören zu der Art Leptospira interrogans, einem 
Krankheitserreger des Menschen 

Die Gestalt ist ein weiteres phänotypisches Merkmal, das für 
die grundlegende Identifizierung von Bakterien verwendet wird. 
Die drei häufigsten Formen sind kugelförmige, stäbchenförmige 
und spiralförmige Bakterien (►Abb. 25.3). Viele Bezeichnun¬ 
gen für Bakterien gehen auf diese Formen zurück. Kugelförmige 
Bakterien bezeichnet man als Kokken (Singular: Kokkus). 
Kokken können einzeln leben oder zu zwei- oder dreidimensio¬ 
nalen Ketten, Platten, Blöcken oder Zellhaufen angeordnet sein. 
Stäbchenförmige Bakterien nennt man Bazillen (Singular: Ba¬ 
zillus); sie können einzeln Vorkommen, Ketten bilden oder sich 
zu regelmäßigen Clustern zusammenlagern. Die dritte Form bil¬ 
den die spiraligen (korkenzieherähnlichen) Spirillen (Singular: 
Spirillum); auch sie gibt es einzeln oder als Aggregate. Weitere 
Formen von Bakterien sind lange fadenförmige Filamente und 
verzweigte Filamente. 

Über die Zellformen der Archaeen ist weniger bekannt, weil 
viele dieser Organismen noch nie jemand zu Gesicht bekom¬ 
men hat. Zahlreiche Archaeen sind nur aus DNA-Proben aus der 
Umwelt bekannt. Unter den Arten, deren Morphologie bekannt 
ist, finden sich unter anderem Kokken, Bazillen und selbst drei¬ 
eckige und quadratische Spezies. Einige der abgeflachten Arten 
wachsen wie Briefmarkenbögen angeordnet auf Oberflächen. 

Die Nudeotidsequenzen von Prokaryoten 
bringen ihre evolutionären 
Verwandtschaftsbeziehungen ans Licht 

Analysen der Nudeotidsequenzen der Gene für ribosomale 
RNA (rRNA) lieferten die ersten umfassenden Nachweise für 
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die evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen unter den Pro- 
karyoten. Vergleiche der rRNA-Gene dienen häufig der Iden¬ 
tifizierung von Mikroorganismen. Die rRNA - insbesondere 
die der kleinen ribosomalen Untereinheit (SSU-rRNA; SSU 
für small subunit ) - erwies sich aus mehreren Gründen als 
besonders nützlich für phylogenetische Studien und zur Iden¬ 
tifizierung: 

■ Die rRNA existierte schon im gemeinsamen Vorfahren aller 
heutigen Lebewesen und ist daher evolutionsgeschichtlich 
sehr alt. 

■ Alle Organismen besitzen rRNA; deshalb lassen sich die 
Gene für rRNA im gesamten Stammbaum des Lebens mit¬ 
einander vergleichen. 

■ Die rRNA erfüllt bei allen Organismen eine wichtige Funkti¬ 
on bei der Translation. Daher ist ein horizontaler Gentransfer 
von rRNA-Genen zwischen Arten unwahrscheinlich, zumin¬ 
dest wenn sie verwandtschaftlich weit voneinander entfernt 
sind. 

■ Die Evolution der rRNA verlief langsam genug, sodass man 
auch die Gensequenzen entfernt verwandter Arten durch 
Sequenzalignment miteinander vergleichen und analysieren 
kann. 

Durch Untersuchungen der rRNA-Gene lässt sich zwar vie¬ 
les über die evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen von 
Prokaryoten ans Licht bringen, aber nicht unbedingt die ge¬ 
samte Stammesgeschichte dieser Organismen. Analysen mul¬ 
tipler Gensequenzen deuten bei einigen Prokaryotengruppen auf 
mehrere verschiedene phylogenetische Abläufe hin. Wie könn¬ 
ten solche Unterschiede zwischen verschiedenen Gensequenzen 
entstanden sein? Wie Analysen der vollständigen Genome von 
prokaryotischen Organismen ergaben, tauschen selbst entfernt 
verwandte Prokaryoten bisweilen genetisches Material unterein¬ 
ander aus. 


Durch horizontalen Gentransfer kann es zu 
widersprüchlichen Genstammbäumen kommen 

Wie bereits erwähnt, pflanzen sich Prokaryoten durch binäre 
Spaltung fort. Wenn wir diese Teilungen durch die Erdzeit¬ 
alter zurückverfolgen könnten, dann ließe sich der komplette 
Stammbaum des Lebens nachzeichnen. In viel größerem Maß¬ 
stab führten diese Teilungen von Organismen zur Aufspaltung 
der großen Entwicklungslinien der Organismen (dargestellt in 
stark gekürzter Form in ► Anhang A). Da es sich bei der binären 
Spaltung um einen ungeschlechtlichen Vorgang handelt, bei 
dem gesamte Genome repliziert werden, ist zu erwarten, dass 
die meisten anhand von Gensequenzen erstellten evolutionären 
Stammbäume der Prokaryoten die gleichen Verwandtschaftsbe¬ 
ziehungen wiedergeben (► Kap. 21). 

Neben dem asexuellen Prozess der binären Spaltung gibt es 
noch weitere Prozesse - beispielsweise Transformation, Kon¬ 
jugation und Transduktion -, welche die Übertragung von 
genetischer Information zwischen manchen Prokaryoten oh¬ 
ne Fortpflanzung ermöglichen. Daher können Prokaryoten ihre 


DNA auf andere Individuen übertragen und mit deren DNA 
rekombinieren (was genetisch gesehen einem geschlechtlichen 
Vorgang entspricht), aber dieser genetische Austausch ist nicht 
direkt mit einer Fortpflanzung verbunden wie bei den meisten 
Eukaryoten. 


Querverweis 

Der Austausch von genetischem Material bei Proka¬ 
ryoten durch Konjugation und Transformation wird in 

► Abschn. 12.6 bzw. 13.1 behandelt. 

Von Anbeginn der Evolution bis zum heutigen Tag wurden 
jedoch einige Gene „seitwärts“ zwischen verschiedenen Proka- 
ryotenarten ausgetauscht, ein Phänomen, das man als horizon¬ 
talen (oder lateralen) Gentransfer bezeichnet. Beispiele für 
horizontalen Gentransfer sind zweifelsfrei nachgewiesen, ins¬ 
besondere zwischen nahe verwandten Arten. Einige Nachweise 
gibt es sogar zwischen Vertretern der drei Domänen der Lebe¬ 
wesen. 

Betrachten Sie beispielsweise das Genom von Thermotoga ma¬ 
ritima :; dieses Bakterium kann selbst extrem hohe Temperaturen 
überleben. Bei einem Vergleich der 1869 Gensequenzen von 
T. maritima mit Sequenzen, die bei anderen Arten die glei¬ 
chen Proteine codieren, stellten Wissenschaftler fest, dass einige 
Gene dieses Bakteriums nicht am engsten mit denen anderer 
Bakterienarten verwandt sind, sondern mit den Genen von Ar- 
chaeenarten, die ähnliche Umgebungen besiedeln. 

Werden Gene sequenziert und analysiert, die am horizonta¬ 
len Gentransfer beteiligt waren, so ergeben sich dabei Gen¬ 
stammbäume, die nicht in jeder Hinsicht mit dem Stammbaum 
der Organismen übereinstimmen (► Abb. 25.4). Einzelne Gen¬ 
stammbäume werden davon abweichen, weil die Geschichte 
horizontalen Austauschs für jedes Gen anders ist. Zur Rekon¬ 
struktion der grundlegenden Phylogenie der Organismen führen 
Biologen daher Sequenz vergleiche mehrerer bis vieler Gene 
durch und erstellen daraus evolutionäre Stammbäume, die einen 
Konsens darstellen (Konsensusbäume). Oder sie beschränken 
sich auf Gene, die mit hoher Wahrscheinlichkeit nicht in einen 
horizontalen Gentransfer involviert waren. So werden beispiels¬ 
weise Gene, die an grundlegenden Zellvorgängen beteiligt sind 
(wie die oben angeführten rRNA-Gene), eher nicht durch die 
gleichen Gene anderer Arten ersetzt, da jeder Organismus be¬ 
reits selbst über voll funktionsfähige, lokal angepasste Gene 
dieser Sorte verfügt. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 25.4: Warum ist davon auszugehen, dass meh¬ 
rere horizontale Gentransfers zwischen denselben zwei Ästen 
eines evolutionären Stammbaums eher selten Vorkommen - zu¬ 
mindest verglichen mit Ähnlichkeiten, die durch den stabilen 
Grundstock an Genen vererbt wurden? 


Bei welcher Art von Genen kommt es am ehesten zu ei¬ 
nem horizontalen Austausch? Die größte Wahrscheinlichkeit für 
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25 Bakterien, Archaeen und Viren 


a Organismenstammbaum 


Art A 


Art B 


-ArtC 


Art D 


horizontaler Transfer von 
Gen x zwischen Art C und Art D 


b Genstammbaum für Gen x 

A 

B 

C 

D 

r ~\ 

Die scheinbar enge Verwandtschaft 

von Art C und Art D, die sich aus der 
Sequenz von Gen x ableiten lässt, 
spiegelt nicht die Phylogenie der 
Organismen wider, sondern den hori¬ 
zontalen Transfer dieses Gens. 

V___/ 



c Konsensusbaum 



Ein auf mehreren Genen beruhender 
evolutionärer Stammbaum, ein Kon¬ 
sensusbaum, gibt die Phylogenie der 
Organismen exakter wieder. 


Abb. 25.4 Horizontaler Gentransfer sorgt für Komplikationen bei der Ermittlung phylogenetischer Verwandtschaftsbeziehungen, a Phy¬ 
logenie von vier hypothetischen Prokaryotenarten; zwei von ihnen waren an einem horizontalen Transfer von Gen x beteiligt, b Der auf Gen x 
beruhende Stammbaum zeigt nicht die Phylogenie der Organismen, sondern diejenige des horizontal übertragenen Gens x. c Ein auf der Ana¬ 
lyse zahlreicher Gene beruhender Stammbaum (Konsensusbaum) wird die tatsächliche Phylogenie der Organismen wahrscheinlich eher korrekt 
wiedergeben, vor allem dann, wenn dabei ein stabiler Grundstock von Genen betrachtet wird, also Gene, die an basalen Prozessen beteiligt 
sind 


eine wiederholte Übertragung zwischen verschiedenen Spezi¬ 
es besteht bei Genen, die zu einer neuen Anpassung führen 
und der Empfängerart damit eine höhere biologische Fitness 
verleihen. So werden beispielsweise zwischen Bakterienarten 
über Plasmide häufig Gene übertragen, die zur Resistenz ge¬ 
genüber Antibiotika führen - insbesondere unter dem starken 
Selektionsdruck durch die Medikation mit heutigen Antibiotika. 
Ein unangebrachter oder allzu häufiger Einsatz von Antibiotika 
kann zur Selektion resistenter Bakterienstämme führen, die viel 
schwieriger zu bekämpfen sind. Diese Selektion für eine An¬ 
tibiotikaresistenz ist die Erklärung dafür, warum sachkundige 
Ärzte heute bei der Verschreibung von Antibiotika vorsichtiger 
geworden sind. 

Man kann darüber streiten, ob der horizontale Gentransfer 
unsere Versuche, den evolutionären Stammbaum der prokaryo- 
tischen Organismen zu erstellen, ernsthaft verkompliziert hat. 
Arbeiten aus jüngerer Zeit lassen darauf schließen, dass dies 
nicht der Fall ist. Auf höheren taxonomischen Ebenen bereitet 
der horizontale Gentransfer kaum Probleme, in einzelnen Fähen 
kann er es jedoch erschweren, die Verwandtschaftsbeziehun¬ 
gen zwischen bestimmten Prokaryoten zu verstehen. Manche 
Arten erlangen einige ihrer Gene eindeutig von ansonsten ent¬ 
fernt verwandten Spezies. Daher kann die Evolutionsgeschichte 
einzelner Gene innerhalb eines einzelnen Prokaryoten abwei¬ 
chen. Das war so lange ein Problem, wie die Leistungsfähigkeit 
der Computer noch nicht ausreichte, zahlreiche Gensequen¬ 
zen aus vielen Organismenarten simultan zu vergleichen und 
in einen Stammbaum umzurechnen. Inzwischen ist es jedoch 
möglich, Sequenz vergleiche ganzer Genome durchzuführen. 
Bei diesen Untersuchungen ergab sich ein stabiler Grundstock 
wichtiger Gene, bei denen es praktisch nicht zum horizontalen 
Gentransfer kommt. Anhand dieses stabilen Grundstocks er¬ 
stellte Genstammbäume geben die phylogenetischen Verwandt¬ 


schaftsbeziehungen der Prokaryoten wesentlich präziser wieder 
(►Abb. 25.4). Problematisch bleibt jedoch weiterhin, dass bis¬ 
lang nur ein sehr geringer Teil der prokaryotischen Organismen 
beschrieben und näher untersucht worden ist. 


Die große Mehrzahl der Prokaryotenarten 
wurde noch gar nicht erforscht 

Die meisten Prokaryoten haben bisher sämtlichen Versuchen 
widerstanden, sie in Reinkultur zu züchten. Daher steht sich 
Biologen die Frage, wie viele Arten und möglicherweise sogar 
größere monophyletische Gruppen wir bislang vielleicht noch 
gar nicht kennen. Durch die Einführung einer neuen Methode 
zur Analyse von Nucleinsäuresequenzen wurde die Möglich¬ 
keit eröffnet, dieses Problem anzugehen. Sofern Biologen von 
einer Prokaryotenart keine Monokultur erhalten können, um 
ihr Genom zu sequenzieren, sequenzieren sie stattdessen die 
Gesamt-DNA aus Proben, die sie aus der Umwelt entnommen 
haben (etwa Sediment vom Meeresboden). Diese Technik trägt 
die Bezeichnung Umweltgenomik. 

Biologen analysieren heute routinemäßig Gensequenzen oder 
sogar gesamte Genome aus Umweltproben, etwa Boden- oder 
Meerwasserproben, aber auch aus Darminhalten von Tieren. 
Vergleiche solcher mit bereits bekannten Sequenzen brachten 
ans Licht, dass eine außerordentlich hohe Zahl dieser Sequen¬ 
zen von neuen, bislang unbekannten Arten stammt. Bis jetzt 
haben Biologen nur etwa 10.000 Bakterienarten und nur wenige 
Hundert Arten von Archaeen wissenschaftlich beschrieben und 
benannt (► Abb. 1.10). Die Ergebnisse einiger umweltgenomi¬ 
scher Studien deuten allerdings darauf hin, dass es Millionen - 














25.2 Die Diversität der Prokaryoten spiegelt wider, dass das Leben schon vor sehr langer Zeit entstanden ist 
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vielleicht sogar Hunderte Millionen - verschiedene Prokaryo- 
tenarten auf der Erde geben könnte. Andere Biologen setzen 
die Schätzung weitaus niedriger an. Ihrer Ansicht nach verrin¬ 
gert die hohe Ausbreitungsfähigkeit vieler Bakterienarten das 
Vorkommen von endemischen Arten (also Arten, die nur auf 
ein kleines geographisches Gebiet beschränkt sind) beträchtlich. 
Der Unterschied zwischen diesen Schätzungen liegt aber ledig¬ 
lich in der Größenordnung. Alle Fachleute sind sich darüber 
einig, dass wir die enorme Vielfalt der irdischen Prokaryoten 
bislang allenfalls in Ansätzen kennen. 

25.1 Wiederholung 

Die Bakterien (Bacteria) und Archaeen (Archaea) bilden 
zwei der drei Domänen am Stammbaum des Lebens. Die 
Eukaryoten (Eukarya) entwickelten sich als dritte Domä¬ 
ne aus einer Gruppe der Archaeen und nahmen dabei 
mindestens zwei verschiedene Bakterienarten durch En- 
dosymbiose in sich auf. Wie umweltgenomische Studien 
ans Licht brachten, gibt es eine viel größere Vielfalt an 
Prokaryoten als zuvor angenommen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Merkmale von Bakterien und Archaeen in phy¬ 
logenetischem Kontext miteinander vergleichen und 
gegenüber stellen können. 

■ unterscheiden können, auf welche Weise die Bakterien 
und die Archaeen jeweils zur Entstehung der Eukaryo¬ 
ten beigetragen haben. 

■ einen evolutionären Stammbaum zeichnen können, 
der die Auswirkungen von horizontalem Gentransfer 
veranschaulicht. 


_ ? _ 

1. Welche Erkenntnisse führten dazu, dass die Bakterien und Ar¬ 
chaeen als getrennte Domänen betrachtet wurden? 

2. Die ► Abbildung unten zeigt einen Organismenstammbaum, 
in dem Gen x durch horizontalen Gentransfer übertragen 
wurde. Zeichnen Sie den evolutionären Stammbaum, den Sie 
aufgrund von Gen x erwarten würden, sowie den evolutio¬ 
nären Stammbaum, der für Gene zu erwarten wäre, die keinen 
horizontalen Gentransfer erfahren haben. 



Art B 

ArtC 

Art D 


3. Wie entstanden die Eukaryoten und welche evolutionären 
Beiträge steuerten die Archaeen bzw. Bakterien dazu bei? 


Die Phylogenie der Prokaryoten zu rekonstruieren stellt für Ta- 
xonomen eine enorme Herausforderung dar. Allmählich gelingt 
es aber, auch für diese Organismen ein überzeugendes stam¬ 
mesgeschichtliches Klassifikationssystem zu erstellen. Ständig 
kommen neue Informationen hinzu und sorgen für ein besseres 
Verständnis, machen es allerdings erforderlich, die Klassifika¬ 
tionen von Zeit zu Zeit zu überarbeiten. Im Folgenden werden 
Sie ein Klassifikationssystem nach gegenwärtigem Stand ken- 
nenlemen und dabei einen Überblick über die Vielfalt der 
Prokaryoten erhalten. 

25.2 Die Diversität der Prokaryoten 
spiegelt wider, dass das Leben 
schon vor sehr langer Zeit 
entstanden ist 

Sehr lange Zeit war die Erde ausschließlich von Prokaryoten 
bewohnt. Diese passten sich an Veränderungen ihrer bisheri¬ 
gen Umwelt und an neue Lebensräume an. Bis heute haben 
sie in riesiger Anzahl und unglaublicher Artenvielfalt überlebt 
und kommen praktisch überall vor. Hinsichtlich der Individuen¬ 
zahl sind Prokaryoten weitaus häufiger als Eukaryoten: Allein in 
den Meeren beläuft sich die Individuenzahl der Prokaryoten auf 
über 3 x 10 28 - das sind mehr, als es Sterne im Universum gibt. 
Oder auf kleinerer Ebene: Die Zahl der im Verdauungstrakt ei¬ 
nes Menschen lebenden Bakterien übertrifft die Zahl sämtlicher 
Menschen, die je auf der Erde gelebt haben. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Klassifikation der Prokaryoten erfolgt heute anhand der Se¬ 
quenzen ihrer Genome. 

Angesichts unseres nach wie vor recht bruchstückhaften Wis¬ 
sens über die Vielfalt der Prokaryoten ist es sicherlich kei¬ 
ne Überraschung, dass es zahlreiche Hypothesen hinsichtlich 
der Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den großen pro- 
karyotischen Gruppen gibt. Das in diesem Buch verwende¬ 
te Klassifikationssystem stützt sich in erheblichem Maß auf 
DNA-Sequenzdaten. Hier werden jene acht Großgruppen von 
Bakterien besprochen, die am eingehendsten erforscht wur¬ 
den und deren phylogenetische Beziehungen am besten geklärt 
sind: die Hadobakterien, die Hyperthermophilen, die Firmicu- 
tes, die Actinobakterien, die Cyanobakterien, die Spirochaeten, 
die Chlamydien und die Proteobakterien (► Abb. 25.1). Es sind 
noch viele weitere Bakteriengruppen bekannt, die aber alle weit 
weniger eingehend erforscht sind. Anschließend erfahren Sie 
Genaueres über Archaeen, deren Diversität sogar noch weniger 
gut untersucht als die der Bakterien. 
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25 Bakterien, Archaeen und Viren 


Die Bakterien zweier Linien, 

die sich schon sehr früh abgespalten haben, 

leben bei sehr hohen Temperaturen 

Die Vertreter mehrerer Linien von Bakterien und Archaeen ge¬ 
hören zu den Extremophilen: Sie leben unter außerordentlich 
extremen Bedingungen, welche die meisten anderen Organis¬ 
men nicht überleben würden. Beispielsweise handelt es sich 
bei den Hadobakterien (Hadobacteria) um Thermophile. 
(Ihr Name leitet sich von Hades ab, dem griechischen Gott 
der Unterwelt.) Hadobakterien der Gattung Deinococcus sind 
widerstandsfähig gegen Strahlung und vermögen nukleare Ab¬ 
fälle und andere toxischen Substanzen zu zersetzen. Extreme 
Kälte überstehen sie ebenso gut wie große Hitze. Aus dem Ha- 
dobakterium Thermus aquaticus wurde die thermisch stabile 
DNA-Polymerase isoliert, die sich als wesentlicher Baustein für 
die Entwicklung der Polymerasekettenreaktion (PCR) erwies. 
Erstmals entdeckt wurde Thermus aquaticus in einer heißen 
Quelle, es ist aber überall zu finden, wo es heißes Wasser gibt 
(einschließlich zahlreichen Warmwasserboilern in Wohnungen). 

Eine weitere Großguppe der Extremophilen bilden die Hy- 
perthermophilen. Gattungen wie Aquifex leben in der Um¬ 
gebung von Vulkanschloten und in heißen Quellen, bisweilen 
bei Temperaturen nahe dem Siedepunkt von Wasser. Manche 
Aquifex- Arten benötigen zum Leben und für ihr Wachstum nur 
Wasserstoff, Sauerstoff, Kohlenstoffdioxid und Mineralsalze. 
Arten der Gattung Thermotoga leben in großen Tiefen unter¬ 
irdisch in Erdöllagerstätten und anderen Umgebungen mit sehr 
hohen Temperaturen. 

Hypothesen von Biologen zufolge waren hohe Temperaturen 
charakteristisch für die Umweltbedingungen zu Beginn des Le¬ 
bens. Die meisten Lebensräume auf der frühen Erde waren 
deutlich heißer als die heutigen. Rekonstruktionen der Gene frü¬ 
her Bakterien stützen diese Hypothese, denn sie ergaben, dass 
diese ursprünglichen Gensequenzen ihre Funktion am besten bei 
höheren Temperaturen entfalteten. Das Vorhandensein mehrerer 
Linien mit extremophilen Formen an der Basis des Bakteri¬ 
enstammbaums (► Abb. 25.1) stützt die Auffassung, dass das 
Leben in einer Umwelt mit hohen Temperaturen entstand. 


Unter den Firmicutes finden sich 
die kleinsten zellulären Organismen 

Die Firmicutes sind auch als „grampositive Bakterien mit nied¬ 
rigem GC-Gehalt“ bekannt. Der zweite Teil dieser Bezeichnung 
bezieht sich auf das relativ niedrige GC/AT-Verhältnis bei den 
Nucleotidbasenpaaren ihrer DNA. Der erste Teil (grampositiv) 
ist dagegen weniger exakt: Manche Firmicutes sind in Wirk¬ 
lichkeit gramnegativ, andere besitzen überhaupt keine Zellwand. 
Trotz dieser Unterschiede stützen phylogenetische Analysen 
von DNA-Sequenzen die Monophylie dieser Bakteriengruppe. 

Eine Gruppe der Firmicutes kann hitzeresistente Dauerformen 
bilden, die man als Endosporen bezeichnet (►Abb. 25.5). 



Abb. 25.5 Eine Struktur zum Überdauern schlechter Zeiten. Diese 
transmissionselektronenmikroskopische Aufnahme (TEM-Aufnahme, 
digital coloriert) zeigt einen Vertreter der Firmicutes mit Endospore. 
Diese enthält eine Kopie des Genoms und ein wenig Cytoplasma. Unter 
widrigen Bedingungen überlebt die Endospore in einem als Dormanz 
bezeichneten Zustand, bis sich die Bedingungen wieder verbessern 

Wenn ein Mangel an einem entscheidenden Nährelement wie 
Stickstoff oder Kohlenstoff herrscht, repliziert das Bakterium 
seine DNA und verkapselt eine Kopie davon zusammen mit 
einem Teil seines Cytoplasmas in einer festen Endospore, de¬ 
ren Wand durch Peptidoglykan stark verdickt und von einer 
Sporenhülle umgeben ist. Die Elternzelle zerfällt anschließend 
und setzt die Endospore frei. Bei der Bildung der Endosporen 
handelt es sich nicht um einen Reproduktionsprozess; die En¬ 
dospore ersetzt lediglich die elterliche Zelle. Allerdings kann 
die Endospore extreme Umweltbedingungen überleben, die für 
die Elternzelle tödlich wären, etwa sehr hohe oder sehr nied¬ 
rige Temperaturen oder völlige Trockenheit. Man bezeichnet 
dies als Dormanz (vom lateinischen dormire für „schlafen“): 
Dabei sind die normalen Aktivitäten der Zelle unterbrochen. 
Wenn später wieder günstigere Bedingungen herrschen, akti¬ 
viert die Endospore wieder ihren Stoffwechsel und teilt sich; 
dabei entstehen der Eltemzelle gleichende Tochterzellen. Zu 
den Vertretern dieser endo sporenbildenden Bakteriengruppe 
zählen unter anderen die vielen Arten der Gattungen Clostridi¬ 
um und Bacillus. Manche ihrer Endosporen können selbst nach 
mehr als 1000 Jahren Dormanz reaktiviert werden. Gut belegten 
Beobachtungen zufolge konnten sogar Millionen Jahre alte Ba- 
cz7/ws-EndoSporen aus der Dormanz wieder zum Leben erweckt 
werden. 

Die Endosporen von Bacillus anthracis verursachen Milzbrand 
(Anthrax). Diese Krankheit betrifft vor allem Rinder und Scha¬ 
fe, kann aber auch beim Menschen tödlich verlaufen. Wenn die 
Endosporen im Blut von Säugetieren Makrophagen wahmeh- 
men, werden sie reaktiviert und geben Giftstoffe ins Blut ab. 
B. anthracis wurde als biologische Waffe im Bioterrorismus ein¬ 
gesetzt, denn die Endosporen sind leicht in großen Mengen zu 
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Staphylococcus aureus 


Abb. 25.6 Staphylokokken. Diese Vertreter der Firmicutes bilden 
meist traubenförmige Zusammenschlüsse, die Infektionen der Haut 
oder von Wunden hervorrufen (REM-Aufnahme, digital coloriert) 

transportieren und in der menschlichen Bevölkerung zu verbrei¬ 
ten und richten großen Schaden an, wenn sie aufgenommen oder 
eingeatmet werden. 

Vertreter der Gattung Staphylococcus - die Staphylokokken 
(► Abb. 25.6) - leben häuüg auf dem menschlichen Körper und 
verursachen dort Abszesse und andere Hautprobleme. Das be¬ 
kannteste menschliche Pathogen der Gattung ist Staphylococcus 
aureus; es kommt bei 20-40 % der normalen erwachsenen Be¬ 
völkerung vor (bei Krankenhauspatienten sogar zu 50-70%). 
Neben Hautkrankheiten kann S. aureus auch noch Atemwegs¬ 
und Darminfekte sowie Wundinfektionen hervorrufen. 

Eine weitere interessante Gruppe der Firmicutes sind die zell¬ 
wandlosen Mycoplasmen; einige von ihnen besitzen jedoch ein 
stabilisierendes Material außerhalb ihrer Plasmamembran. Zu 
den Mycoplasmen gehören auch die kleinsten bisher entdeckten 
zellulären Organismen (►Abb. 25.7). Die winzigsten Myco¬ 
plasmen weisen lediglich einen Durchmesser von ungefähr 
0,2 pm auf. Auch in anderer, wichtiger Hinsicht sind sie klein: 
Sie besitzen nur halb so viel DNA wie die meisten anderen Pro¬ 
karyoten. Es wurde spekuliert, dass die in Mycoplasmen enthal¬ 
tene DNA, die weniger als 500 Proteine codiert, möglicherweise 
in etwa der erforderlichen Mindestmenge entspricht, um die we¬ 
sentlichen Eigenschaften einer lebenden Zelle zu codieren. 


Die Actinobakterien umfassen bedeutende 
Krankheitserreger aber auch wertvolle 
Lieferanten für Antibiotika 

Die manchmal auch als „grampositive Bakterien mit hohem GC- 
Gehalt“ bezeichneten Actinobakterien (Actinobacteria) wei¬ 
sen ein signiükant höheres GC/AT-Verhältnis in den Nucleo- 



Mycoplasma spec. 


Abb. 25.7 Winzige Zellen. Mycoplasmen enthalten nur etwa ein Fünf¬ 
tel so viel DNA wie Escherichia coli und gehören zu den kleinsten 
bekannten Bakterien (REM-Aufnahme, digital coloriert) 



Actinomyces spec. 


Abb. 25.8 Actinobakterien bilden häufig verzweigte Filamente. Die 

in dieser Aufnahme erkennbaren verzweigten und verknäuelten Fi¬ 
lamente sind typisch für diese medizinisch bedeutende Gruppe von 
Bakterien (REM-Aufnahme, digital coloriert) 


tidbasenpaaren ihrer DNA auf als die Firmicutes (grampo¬ 
sitive Bakterien mit niedrigem GC-Gehalt). Diese Bakteri¬ 
en bilden ein komplexes System aus verzweigten Filamenten 
(►Abb. 25.8) und können mit ihrem ülamentösen Wachstum 
den Hyphen von Pilzen ähneln, allerdings in kleinerem Maßstab 
(daher die veraltete Bezeichnung Actinomyceten oder Strah¬ 
lenpilze für diese Bakteriengruppe). Manche Actinobakterien 
produzieren zur Fortpflanzung an den Spitzen ihrer Filamente 
Ketten von Sporen. Bei Arten, die keine Sporen bilden, kommt 
das verzweigte, filamentöse Wachstum irgendwann zum Still¬ 
stand, und sie zerbrechen in typische Kokken oder Bazillen, die 
sich dann durch binäre Spaltung fortpflanzen. 
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25 Bakterien, Archaeen und Viren 


Unter den Actinobakterien finden sich einige medizinisch be¬ 
deutende Bakterien. Mycobacterium tuberculosis ist der Erreger 
der Tuberkulose, der alljährlich 3 Mio. Menschen zum Opfer 
fallen. Genetischen Untersuchungen zufolge hat dieses Bakte¬ 
rium schon vor fast 3 Mio. Jahren unsere Vorfahren infiziert 
und ist damit das älteste bekannte Pathogen des Menschen. Die 
Gattung Streptomyces produziert Streptomycin und Hunderte 
weiterer Antibiotika. Die meisten unserer Antibiotika erhalten 
wir von Vertretern der Actinobakterien. 


Cyanobakterien waren die ersten 
photosynthetisch aktiven Organismen 

Die aufgrund ihrer Pigmentierung früher auch als Blau¬ 
algen oder blaugrüne Algen bezeichneten Cyanobakterien 
(Cyanobacteria) betreiben Photosynthese. Für die Photosyn¬ 
these verwenden sie Chlorophyll a und setzen molekularen 
Sauerstoff (O 2 ) frei; viele Arten fixieren auch Stickstoff. (Da¬ 
rüber erfahren Sie in ► Abschn. 25.3 mehr.) Die Produktion von 
Sauerstoff durch diese Bakterien sorgte für einen Wandel der 
Atmosphäre der frühen Erde. 

Cyanobakterien betreiben die gleiche Form der Photosynthese, 
wie sie auch für photosynthetisierende eukaryotische Organis¬ 
men charakteristisch ist. Sie besitzen ausgefeilte, hochgradig or¬ 
ganisierte innere Membransysteme, photosynthetische Lamel¬ 
len, die als Thylakoide bezeichnet werden. Wie in ► Abschn. 
25.1 erwähnt, stammen die Chloroplasten photosynthetisch ak¬ 
tiver Eukaryoten von endosymbiotischen Cyanobakterien ab. 

Cyanobakterien kommen als frei lebende, oft relativ große Ein¬ 
zelzellen oder in Form von vielzelligen Kolonien vor. Je nach 
Art und Wachstumsbedingungen können diese Kolonien von 
flachen, einschichtigen Rasen über Fäden bis zu rundlichen 
Zellkugeln reichen. Einige der fadenförmigen Cyanobakterien- 
kolonien differenzieren sich in drei Zelltypen: vegetative Zellen, 
Sporen und Heterocysten (► Abb. 25.9). Vegetative Zellen be¬ 
treiben Photosynthese, Sporen sind Dauerzellen, die raue Um¬ 
weltbedingungen überdauern und aus denen schließlich neue 
Fäden hervorgehen können, und Heterocysten sind auf Stick¬ 
stofffixierung spezialisierte Zellen. Alle bekannten Cyanobakte¬ 


rien mit Heterocysten fixieren Stickstoff. Doch die Heterocysten 
haben auch eine Funktion für die Fortpflanzung: Sie können als 
Bruchstelle fungieren, wenn die Fäden zur Reproduktion aus¬ 
einanderbrechen . 

Media Clip 25.1 Cyanobacteria 

www. Life 11 e.com/mc25.1 


Spirochäten bewegen sich 
mithilfe von Axialfilamenten fort 

Spirochäten (Spirochaetes) sind gramnegative, bewegliche 
Bakterien. Charakteristisches Merkmal ist eine als Axialfila¬ 
ment (Achsenfaden) bezeichnete Struktur; sie besteht aus meh¬ 
reren internen Flagellen, die durch den periplasmatischen Raum 
verlaufen (► Abb. 25. 10a). Der Zellkörper ist ein langer, spiralig 
(helikal) gewundener Schlauch (►Abb. 25.10b). Die internen 
Flagellen entspringen an beiden Enden der Zelle und überlap¬ 
pen in der Mitte. Die Axialfilamente sind über Motorproteine in 
der Zellwand verankert; diese ermöglichen den Bakterien eine 
korkenzieherartige Bewegung. Viele Spirochäten sind Parasiten 
des Menschen; einige wenige sind pathogen, darunter beispiels¬ 
weise die Erreger der Syphilis und der Lyme-Borreliose. Andere 
kommen frei lebend im Schlamm oder Wasser vor. 


Chlamydien sind extrem kleine Parasiten 

Chlamydien (Chlamydiales) gehören zu den kleineren Bak¬ 
terien (0,2-l,5pm Durchmesser). Sie leben alle ausschließlich 
parasitisch in den Zellen anderer Organismen. Früher war man 
davon ausgegangen, ihr obligater Parasitismus beruhe darauf, 
dass sie selbst kein ATP erzeugen können - Chlamydien seien 
also „Energieparasiten“. Die Sequenzierung des Genoms lässt 
jedoch darauf schließen, dass Chlamydien durchaus die gene¬ 
tischen Grundlagen dafür besitzen, zumindest geringe Mengen 
ATP selbst herzustellen. Verstärkt wird diese Befähigung durch 
den Einsatz eines als Translokase bezeichneten Enzyms, das es 


Abb. 25.9 Cyanobakterien. a Manche Cya¬ 
nobakterien bilden fadenförmige Kolonien 
aus drei Zelltypen (LM-Aufnahme), b He¬ 
terocysten dienen als Bruchstelle bei der 
Fortpflanzung der Fäden und sind zudem auf 
die Stickstofffixierung spezialisiert. Ihr da¬ 
bei verwendetes Enzym Nitrogenase ist O 2 - 
empfindlich (LM-Aufnahme), c Dieser Wei¬ 
her in Kanada leidet unter Eutrophierung; im 
Wasser haben sich Phosphor und andere durch 
menschliche Aktivitäten erzeugte Nährstoffe 
angereichert. Sie haben dazu geführt, dass sich 
ausgedehnte grüne Matten aus mehreren Arten 
frei lebender Cyanobakterien gebildet haben 
(häufig als Wasserblüte bezeichnet) 
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Abb. 25.10 Die Form der Spirochäten rührt von Axialfilamenten her. a Ein Spirochät aus dem Darm einer Termite im Querschnitt; die internen 
Flagellen des Axialfilaments sind gut zu erkennen (TEM-Aufnahme, digital coloriert). Mithilfe des Axialfilaments können sich diese spiraligen 
Prokaryoten korkenzieherartig bewegen, b Der Spirochät T. pallidum verursacht Syphilis beim Menschen (REM-Aufnahme, digital coloriert) 


ihnen ermöglicht, im Austausch gegen ADP aus ihren eigenen 
Zellen ATP aus dem Cytoplasma ihrer Wirte aufzunehmen. 

Einzigartig unter den Prokaryoten sind diese winzigen gramne¬ 
gativen Kokken wegen ihres komplexen Entwicklungszyklus, 
in dessen Verlauf sie in zwei verschiedenen Zellformen auf- 
treten - als Retikularkörper (Initialkörper) und als Elemen¬ 
tarkörper (► Abb. 25.11). Beim Menschen rufen verschiedene 
Chlamydienstämme sexuell übertragbare Krankheiten, einige 
Formen von Lungenentzündung sowie Augeninfektionen hervor 
(insbesondere das Trachom, eine in den Tropen weit verbreitete, 
chronische Bindehautentzündung, die zum Erblinden führt). 


Die Proteobakterien bilden 
eine große und vielfältige Gruppe 


Die bei Weitem größte Gruppe der Bakterien hinsichtlich 
der Zahl der beschriebenen Arten bilden die Proteobak¬ 
terien (Proteobacteria). Unter den Proteobakterien gibt es 
viele gramnegative Arten, die sich photoautotroph ernäh¬ 
ren (►Abschn. 25.3) und mit lichtangetriebenen Reaktionen 
Schwefel umsetzen, aber auch ausgesprochen mannigfaltige 
Bakterien, die den photoautotrophen Arten phänotypisch nicht 
im Geringsten ähneln. Genetischen und morphologischen Hin¬ 
weisen zufolge erwarben Eukaryoten ihre Mitochondrien durch 
Endosymbiose von Proteobakterien. 

Unter den Proteobakterien finden sich auch einige stickstofffi¬ 
xierende Gattungen wie Rhizobium und andere Bakterien, die 
am globalen Stickstoff- und Schwefelkreislauf beteiligt sind. 
Auch einer der am besten erforschten Organismen der Er¬ 
de, Escherichia coli , ist ein Proteobakterium. Ebenfalls hierzu 
zählen viele der berüchtigtsten Pathogene des Menschen wie 
Yersinia pestis (Erreger der Pest), Vibrio cholerae (Cholera) und 
Salmonella enterica Serotyp Typhimurium (Salmonellenenteri- 
tis, „Lebensmittelvergiftung“; ►Abb. 25.12). 



Q Elementarkörper werden 
durch Phagocytose in eu- 
karyotische Zellen aufge¬ 
nommen, ... 


fp ... wo sie sich zu dünnwandigen 

Retikularkörpern entwickeln, 


I 


Chlamydia psittaci Plasmamembran 
der Wirtszelle 


0,2 |jm 


Q Die Retikularkörper werden wieder zu 
Elementarkörpern umorganisiert und 

durch Lyse der Wirtszelle freigesetzt. 

v__._____ J 


Abb. 25.11 Chlamydien wechseln ihre Form. Die beiden Formen 
oder Phasen des Entwicklungszyklus von Chlamydien werden als Ele¬ 
mentarkörper und Retikularkörper bezeichnet (TEM-Aufnahme) 


Media Clip 25.2 A Swarm of Salmonella 

www. Li fei le.com/mc25. 2 

Ebenfalls zu dieser Gruppe von Bakterien gehört die zur Biolu¬ 
mineszenz befähigte Gattung Vibrio , die Sie in der Einleitung zu 
diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Bakterien bringen 
das Meer zum Leuchten“) kennengelemt haben. Für die Gene, 
welche die biolumineszenten Proteine von Bakterien codieren, 
gibt es viele potenzielle Anwendungsmöglichkeiten. Bislang 
werden diese Gene bereits in die Genome anderer Arten ein¬ 
geschleust; die erzeugte Biolumineszenz dient in diesen Fällen 
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Abb. 25.12 Zu den Proteobakterien zählen viele bekannte Bak¬ 
terien. Diese Zellen von Salmonella enterica Serotyp Typhimurium 
tauschen bei der Konjugation genetisches Material aus. Dieser Krank¬ 
heitserreger verursacht zahlreiche Erkrankungen des Magen-Darm- 
Trakts beim Menschen (REM-Aufnahme, digital coloriert) 

als Marker für die Expression bestimmter Gene. Für die Zu¬ 
kunft gibt es einige Ideen, wie man sich die Biolumineszenz 
in gentechnisch veränderten Organismen noch zunutze machen 
könnte: beispielsweise bei Nutzpflanzen, die unter Wasserstress 
leuchten - als Zeichen dafür, dass keine Bewässerung mehr er¬ 
forderlich ist -, oder in Form von leuchtenden Bäumen, die 
nachts anstelle von elektrischen Fatemen die Straßen erhellen 
könnten. 

Zwar werden die meisten Pflanzenkrankheiten durch Pilze ver¬ 
ursacht, andere wiederum durch Viren, aber bei rund 200 Pflan¬ 
zenkrankheiten handelt es sich um bakterielle Infektionen. Zu 
den auffälligsten gehören sicherlich die charakteristischen Tu¬ 
moren der Wurzelhalsgallen (►Abb. 25.13). Verursacher der 
Wurzelhalsgallen ist Agrobacterium tumefaciens ; dieses Proteo- 
bakterium besitzt ein Plasmid, das bei Analysen mit rekombi- 
nanter DNA als Vehikel für den Einbau von Genen in andere 
pflanzliche Wirte verwendet wird. 

Die Gensequenzierung ermöglichte es Biologen, 
Archaeen von Bakterien zu unterscheiden 

Die Anerkennung der Archaeen als eine von den Bakterien ge¬ 
trennte Gruppe beruhte ursprünglich auf den phylogenetischen 
Verwandtschaftsbeziehungen, die man anhand von Sequenzen 
der rRNA-Gene ermittelt hatte. Bestätigt wurde diese Trennung, 
als Biologen das erste vollständige Archaeengenom aus 1738 
Genen sequenzierten. Mehr als die Hälfte dieser Gene war völ¬ 
lig anders als sämtliche Gene, die man aus Bakterien kannte. 

Archaeen sind bekannt dafür, besonders extreme Febensräume 
zu besiedeln, etwa solche mit außerordentlich hoher Salinität 



Euonymus spec. 


Abb. 25.13 Wurzelhalsgalle. Der als Wurzelhalsgalle bezeichnete Tu¬ 
mor, wie er hier an einem Spindelstrauch (Euonymus spec.) wächst, 
wird von dem Proteobakterium Agrobacterium tumefaciens hervorge¬ 
rufen 

(Salzgehalt), niedriger Sauerstoffkonzentration, hohen Tempe¬ 
raturen, hohem oder niedrigem pH-Wert (► „Experiment: Wie 
hoch ist die höchste Temperatur, bei der Feben möglich ist?“). 
Allerdings zählen viele Archaeen nicht zu den Extremophilen, 
sondern kommen beispielsweise häufig in Böden vor. Die größte 
Zahl an Archaeen lebt wahrscheinlich in den Tiefen der Ozea¬ 
ne. Pathogene von Eukaryoten sind unter ihnen bislang nicht 
bekannt. 

Die Archaeen werden derzeit in fünf Großgruppen unterteilt 
(►Abb. 25.1): Euryarchaeota, Crenarchaeota, Thaumar- 
chaeota, Korarchaeoten und Lokiarchaeota. Von besonderem 
Interesse sind hierbei die Fokiarchaeota, denn vor Kurzem 
durchgeführte Untersuchungen ihres Genoms haben gezeigt, 
dass es sich dabei um die nächsten bekannten rezenten (also 
heute noch lebenden) Verwandten der Eukaryoten handelt. 

Allen Archaeen gemeinsam sind das Fehlen von Peptidoglykan 
in ihrer Zellwand sowie eine charakteristische Fipidzusammen- 
setzung ihrer Plasmamembran (►Tab. 25.1). Die ungewöhn¬ 
lichen Fipide in den Membranen der Archaeen kommen bei 
keinem Vertreter der Bakterien oder Eukaryoten vor. Die meis¬ 
ten Membranlipide von Bakterien und Eukaryoten enthalten 
unverzweigte, langkettige Fettsäuren, die über Esterbindungen 
mit Glycerolmolekülen verbunden sind: 

O H 

ii i 

—c—o—c— 

I 

H 
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Fett¬ 

säuren 


Einige Archaeen besitzen langketti- 
ge Kohlenwasserstoffe, welche die 
gesamte Membran durchspannen 
(Lipideinzelschicht, Monolayer). 


Andere Kohlenwasserstoffe von 
Archaeen gleichen den Membran¬ 
lipiden von Bakterien und Eukaryo- 
ten (Lipiddoppelschicht, Bilayer). 


Abb. 25.14 Bau der Membranen von Archaeen. Die langkettigen 
Kohlenwasserstoffe von bestimmten Lipiden vieler Archaeen sind an 
beiden Enden mit Glycerol verknüpft, sodass die von ihnen gebilde¬ 
ten Membranen aus einer Lipideinzelschicht (Monolayer) bestehen. Im 
Gegensatz dazu bestehen die Membranen anderer Archaeen sowie al¬ 
ler Bakterien und Eukaryoten aus einer Lipiddoppelschicht (Bilayer). 
Beide Membrantypen sind jedoch gleich dick 


Im Gegensatz dazu enthalten einige Membranlipide der Ar¬ 
chaeen langkettige Kohlenwasserstoffe, die über Etherbindun¬ 
gen mit Glycerol verknüpft sind: 


H H 

I I 
—c—o—c— 

I I 

H H 


Zusätzlich sind die langkettigen Kohlenwasserstoffe in den Lipi¬ 
den der Archaeen verzweigt. Eine Klasse dieser Archaeenlipide 
ist an beiden Enden mit Glycerol verknüpft (► Abb. 25. 14). Die¬ 
se Lipide bilden eine Lipideinzelschicht (Monolayer), wie sie 
ausschließlich bei den Archaeen zu finden ist. Sie eignen sich 
aber dennoch zum Aufbau einer Biomembran, weil sie dop¬ 
pelt so lang sind wie die Membranlipide der anderen beiden 
Domänen. Dieser Monolayer ist also ebenso dick wie die typi¬ 
sche Lipiddoppelschicht (Bilayer) anderer Biomembranen. Bei 
den Archaeen finden sich sowohl Monolayer als auch Bilayer. 
Welche Auswirkungen diese strukturellen Eigenschaften auf die 
Funktionsfähigkeit der Membran haben - wenn überhaupt ir¬ 
gendwelche -, ist nicht bekannt. 


Archaeen bewohnen extrem 
unterschiedliche Lebensräume 


Die meisten bekannten Crenarchaeota sind entweder thermophil 
(hitzeliebend) oder acidophil (säureliebend) oder auch beides. 
Vertreter der Gattung Sulfolobus leben in heißen Schwefelquel¬ 
len bei Temperaturen von 70-75 °C. Fällt die Temperatur bis 
auf 55 °C, wird ihr Stoffwechsel inaktiv. Heiße Schwefelquellen 
sind auch ausgesprochen sauer. Am besten wächst Sulfolobus in 
einem pH-Bereich von 2-3, einige Vertreter der Gattung tole¬ 
rieren aber auch problemlos pH-Werte von nur 0,9. Die meisten 



Abb. 25.15 Manche Crenarchaeota mögen es heiß. Thermophile 
Crenarchaeota können selbst in der enormen Hitze von heißen vul¬ 
kanischen Schwefelquellen wie dieser im Yellowstone-Nationalpark 
existieren 


acidophilen Thermophilen halten trotz ihrer stark sauren Um¬ 
gebung einen nahezu neutralen inneren pH-Wert von 5,5-7 
aufrecht. Diese und andere Crenarchaeota gedeihen in Lebens¬ 
räumen, an denen kaum ein anderer Organismus existieren kann 
(►Abb. 25.15). 

Einige Arten der Euryarchaeota zählen zu den Methanogenen: 
Als entscheidenden Schritt in ihrem Energie Stoffwechsel pro¬ 
duzieren sie durch Reduktion von Kohlenstoffdioxid Methan 
(CH 4 ). Bei allen Methanogenen handelt es sich um obliga¬ 
te Anaerobier (►Abschn. 25.3). Bei Sequenz vergleichen der 
rRNA-Gene zeigte sich eine enge evolutionäre Verwandtschaft 
aller Methanogenen; zuvor hatte man sie mehreren getrennten 
Linien zugeordnet. 

Methanogene Euryarchaeota setzen pro Jahr ungefähr 2Mrd. t 
Methangas in die Erdatmosphäre frei - das entspricht 80-90 % 
des Methans, das in die Atmosphäre gelangt, einschließlich je¬ 
nem, das im Verdauungstrakt bestimmter Säugetiere produziert 
wird. Etwa ein Drittel dieses Methans stammt von Metha¬ 
nogenen, die im Pansen von herbivoren (pflanzenfressenden) 
Wiederkäuern wie Rindern, Schafen und Hirschen leben; einen 
ebenfalls bedeutenden Anteil steuern jene Methanogene bei, die 
den Verdauung strakt von Termiten und Schaben besiedeln. Die 
Methankonzentration in der Erdatmosphäre nimmt jährlich um 
rund 1 % zu und trägt zum Treibhauseffekt bei. Zum Teil beruht 
dieser Anstieg wahrscheinlich auf der Zunahme von Rinderhal¬ 
tung und Reisanbau sowie der damit einhergehenden Zunahme 
an Methanogenen. 

Eine weitere Gruppe der Euryarchaeota, die extrem Halophilen 
(salzliebende Organismen), lebt ausschließlich in Umgebungen 
mit sehr hohem Salzgehalt. Weil diese Archaeen rosafarbene 
Carotinoide enthalten, sind sie unter bestimmten Umständen 
leicht sichtbar (►Abb. 25.16). Extrem Halophile wachsen im 
Toten Meer und in verschiedenen Salzlaken. Bei den rötlich bis 
rosa gefärbten Flecken, die man mitunter auf eingelegtem Fisch 
findet, handelt es sich um Kolonien halophiler Archaeen. Nur 
wenige andere Organismen können an Orten mit einem so hohen 
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25 Bakterien, Archaeen und Viren 


Experiment: Wie hoch ist die höchste Temperatur, bei der Leben 
möglich ist? 


Originalliteratur: Kashefi K, Lovley DR (2003) Science 301: 934 

Gibt es Organismen, die bei Temperaturen über 120 °C überleben können? Diese Tem¬ 
peratur wird bei der Sterilisation in Autoklaven angewendet, einem mit Hitze und Druck 
arbeitenden Verfahren, bei dem sämtliche bislang beschriebenen Organismen zuverlässig 
abgetötet werden. Kazem Kashefi und Derek Lovley gelang es, aus Wasserproben, die sie 
in der Umgebung eines marinen hydrothermalen Tiefseeschlotes entnommen hatten, einen 
zuvor unbekannten hyperthermophilen Prokaryoten zu isolieren. Dieser überlebte eine Tem¬ 
peratur von 130 °C und vermehrte sich noch bei 121 °C. Sie nannten den Organismus Strain 
121 (Stamm 121). Analysen seiner Gensequenzen zufolge handelt es sich dabei um eine 
Archaeenart. 


Hypothese 

Einige Prokaryoten können bei Temperaturen von mehr als 120 °C überleben. 


Methode 

1. Proben von bislang unbekannten hyperthermalen, eisenreduzierenden Prokaryoten aus 
einem hydrothermalen Tiefseeschlot wurden in Reagenzgläser mit einem Medium mit 
Fe 3+ als Elektronenakzeptor gegeben; die Reagenzgläser wurden versiegelt. Kontrollen 
enthielten das Medium mit Fe 3+ , aber keine Organismenproben. 

2. Beide Reagenzgläser wurden für 10 h bei 121 °C in einem Autoklaven behandelt. Sofern 
die eisenreduzierenden Organismen unter diesen Bedingungen metabolisch aktiv waren, 
haben sie das Fe 3+ zu Fe 2+ reduziert (in Form von Magnetit, der sich mit einem Magne¬ 
ten nachweisen lässt). 


Ergebnisse 


Die festen Partikel werden 
vom Magneten angezogen. 
Dies lässt darauf schließen, 
dass die in dieser Lösung 
enthaltenen Organismen 
leben und eisenreduzierende 
biochemische Reaktionen 
durchführen. 





Schlussfolgerung 

Archaeen von Strain 121 können auch oberhalb der zuvor für die Sterilisation festgelegten 
Temperaturschwelle überleben. 


Salzgehalt leben; die meisten würden an Austrocknung sterben, mit einem pH-Wert von nicht weniger als 11,5 gefunden; das 
weil sie zu viel Wasser an ihre hypertone Umgebung verlieren sind die am stärksten alkalischen Lebensräume für Organismen 
würden. Doch die extrem Halophilen haben diese Lebensräu- überhaupt - fast so alkalisch wie haushaltsüblicher Salmiak- 
me für sich erobert. Extrem Halophile wurden selbst in Seen geist. 
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Blick in die Daten: Wie hoch ist die höchste Temperatur, bei der Leben möglich ist? 

Nach Isolierung von Strain 121 untersuchten Kashefi und 

Temperatur (°C) 

Generationszeit (h) 

Lovley dessen Vermehrung bei verschiedenen Temperaturen. 

85 

10 

In der ► Tabelle rechts sind die Generationszeiten (die Zeit 

90 

4 

zwischen zwei Zellteilungen) bei neun verschiedenen Tem¬ 

95 

3 

peraturen aufgeführt. 

100 

2,5 


105 

2 

Aufgaben 

110 

4 

1. Erstehen Sie eine Grafik zu diesen Daten, in der sie die 

115 

6 

Generationszeit gegen die Temperatur auftragen. 

120 

20 

2. Welche Temperatur kommt dem Optimum für die Vermeh¬ 

130 

Es erfolgte keine Vermehrung, die 

rung von Strain 21 wahrscheinlich am nächsten? 

3. Beachten Sie, dass bei 130 °C keine Vermehrung erfolgte, 
die Zellen aber nicht abgetötet wurden. Wie könnten Sie 
nachweisen, dass diese Zehen noch am Leben sind? 


Zellen wurden aber nicht abgetötet 



Abb. 25.16 Extrem Halophile. Stark salzhaltige Umgebungen wie 
diese kommerziell angelegten Meerwasserverdunstungsbecken in der 
Bucht von San Francisco bilden den Lebensraum für extrem Halophile. 
Wegen der intensiven Rotfärbung durch ihre Carotinoide treten diese 
Archaeen hier auffällig zutage 


Einige extrem Halophile haben ein eigenes System entwickelt, 
ohne Chlorophyll Lichtenergie aufzufangen und zur Bildung 
von ATP zu nutzen, wenn Sauerstoffmangel herrscht. Sie ver¬ 
wenden dazu das Pigment Retinal (das sich auch in der Netzhaut 
der Wirbeltiere findet) und kombinieren es mit einem Protein 
zum lichtabsorbierenden mikrobiellen Rhodopsin. 

Ein anderer Vertreter der Euryarchaeota, Thermoplasma, be¬ 
sitzt keine Zellwand. Er ist thermophil und acidophil, betreibt 
einen aeroben Stoffwechsel und lebt in Kohlelagerstätten. Sein 
Genom aus nur 1.100.000 Basenpaaren gehört (zusammen mit 
dem von Mycoplasmen) zu den kleinsten eines frei lebenden 
Organismus. Nur einige parasitische Organismen besitzen noch 
kleinere Genome. 


Die meisten bislang bekannten Archaeen zählen zu den Crenar- 
chaeota oder den Euryarchaeota. Bei Untersuchungen extremer 
Lebensräume stieß man jedoch auf mehrere kleinere Linien, 
die mit keiner dieser Großgruppen näher verwandt sind. So 
kennt man zum Beispiel die Korarchaeota und die Thaumar- 
chaeota lediglich von Nachweisen ihrer DNA, die direkt aus 
heißen Lebensräumen isoliert wurde. Von keiner der beiden 
Gruppen konnten bislang Vertreter in Reinkultur gezüchtet wer¬ 
den. Die Thaumarchaeota oxidieren Ammoniak und könnten 
möglicherweise eine wesentliche Rohe im Stickstoffkreislauf 
spielen. 

Die Lokiarchaeota wurden im Jahr 2015 bei der Sequenzierung 
von Proben aus der Umgebung eines hydrothermalen Tiefsee¬ 
schlotes namens Loki’s Castle im Nordpolarmeer (Arktischer 
Ozean) entdeckt. In einer Probe aus der Tiefsee wurde das 
Genom eines Organismus festgestellt und anschließend sequen¬ 
ziert, in Kultur konnten diese Organismen allerdings bisher 
noch nicht gezüchtet werden. Den Sequenzanalysen zufolge 
gehörte der Organismus zu einer eigenständigen Linie der Ar¬ 
chaeen; die Gattung erhielt die Bezeichnung Lokiarchaeum. 
Eine Feststellung erweckte besonderes Interesse: Das Genom 
von Lokiarchaeum enthält eine große Zahl von Genen, die mit 
Funktionen der Plasmamembran in Zusammenhang stehen - 
solche Gene und Funktionen kannte man bislang ausschließlich 
von Eukaryoten. Phylogenetische Analysen der Genome von 
Eukaryoten, Lokiarchaeota und anderen Archaeen bestätigten, 
dass Lokiarchaeum näher mit den Eukaryoten verwandt ist als 
mit sämtlichen anderen Prokaryoten (►Tab. 25.1). Einige der 
bei Lokiarchaeum gefundenen Gene ähneln Genen, die bei Eu¬ 
karyoten die Zellform und die Bildung des Cytoskeletts steuern. 
Diese Ergebnisse legen nahe, dass es sich bei Lokiarchaeum um 
den nächsten bekannten Verwandten der Eukaryoten handelt, 
denn vermutlich weist dieser faszinierende Organismus einige 
Merkmale auf, von denen man zuvor dachte, sie seien auf Euka¬ 
ryoten beschränkt. 
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25 Bakterien, Archaeen und Viren 


25.2 Wiederholung 

Bakterien und Archaeen sind sehr vielfältige Gruppen 
einzelliger Organismen, die fast alle denkbaren Lebens¬ 
räume der Erde besiedeln können. Viele Prokaryoten 
überleben und gedeihen in Lebensräumen, in denen Eu- 
karyoten nicht lebensfähig sind, beispielsweise unter sehr 
heißen, sauren oder alkalischen Bedingungen. Eukaryo- 
ten sind mit einigen Linien der Archaeen am nächsten 
verwandt. Einige eukaryotische Organellen entstanden 
allerdings durch die endosymbiotische Aufnahme von 
Bakterien in eukaryotische Zellen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ einen evolutionären Stammbaum der großen Linien 
der Bakterien und Archaeen interpretieren und daran 
Folgendes erklären können: den Unterschied zwischen 
einem Prokaryoten und einem Eukaryoten, und inwie¬ 
fern sowohl die Archaeen als auch die Bakterien zur 
Evolution der Eukaryoten beitrugen. 


_ ? _ 

1. Betrachten Sie die Unterschiede zwischen Prokaryoten und 
Eukaryoten in ►Tab. 25.1. Warum ähneln Eukaryoten in 
manchen Merkmalen eher Archaeen und in anderen eher 
Bakterien? 

2. Es ist davon auszugehen, dass sämtliche Organismenarten 
seit ihrer gemeinsamen Entstehung für gleich lange Zeit evol- 
viert sind. Was würden Sie jemandem entgegenhalten, der 
behauptet, Prokaryoten seien „primitiv“? Bekräftigen Sie Ih¬ 
re Antwort durch mindestens zwei Beispiele großer Gruppen 
von Prokaryoten. 


Prokaryoten kommen fast überall auf der Erde vor und leben 
in vielen verschiedenen Ökosystemen. Im nächsten Abschnitt 
werden Sie erfahren, auf welche Weise Prokaryoten zum Funk¬ 
tionieren dieser Ökosysteme beitragen. 

25.3 Ökosysteme und Biozönosen 
sind auf Prokaryoten 
angewiesen 

Prokaryotische Zellen leben in der Regel nicht isoliert. Vielmehr 
bilden sie Lebensgemeinschaften aus vielen verschiedenen Ar¬ 
ten, darunter häufig auch mikroskopisch kleine Eukaryoten. 
Während manche Mikrobengemeinschaften sich auf den Men¬ 
schen nachteilig auswirken, leisten andere wichtige Dienste. 
Beispielsweise helfen sie entscheidend mit, unsere Nahrung zu 
verdauen, Abfälle zu zersetzen und in der Natur organisches 
Material und chemische Substanzen zu recyceln. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Mikrobiome sind eine wesentliche Voraussetzung für die Ge¬ 
sundheit von Eukaryoten. 

■ Prokaryoten unterscheiden sich im Hinblick auf ihren Sauerstoff¬ 
metabolismus. 

■ Prokaryoten spielen eine wichtige Rolle im Stickstoffkreislauf. 


Viele Prokaryoten bilden 
komplexe Lebensgemeinschaften 

Einige Mikrobengemeinschaften bilden Schichten in Sedimen¬ 
ten, andere Klumpen von teilweise über 1 m Durchmesser. Viele 
Gemeinschaften von Mikroorganismen bilden oft dichte Bio¬ 
filme. Bei Kontakt mit einer festen Oberfläche heften sich die 
Zellen an diese an und scheiden eine Schleimschicht (Matrix) 
ab, an der andere Zellen haften bleiben (► Abb. 25.17). Diese 
Matrix besteht meist aus Polysacchariden, aber manchmal auch 
aus Proteinen. Hat sich erst einmal ein Biofilm gebildet, sind die 
Zellen nur noch schwer abzutöten. 

Biofilme finden sich an vielen Stellen, und an einigen davon ver¬ 
ursachen sie ziemliche Probleme für den Menschen. So handelt 
es sich bei dem Material, das auf unseren Zähnen abgela¬ 
gert wird und das wir als Zahnbelag oder Plaque bezeichnen, 
um einen Biofilm. Pathogene Bakterien sind vom Immunsys¬ 
tem - und der modernen Medizin - nur schwer zu bekämpfen, 
wenn sie einen solchen Biofilm gebildet haben, weil dieser bei¬ 
spielsweise undurchdringlich für Antibiotika sein kann. Noch 
schlimmer ist, dass einige Medikamente die Bakterien in ei¬ 
nem Biofilm dazu anregen, noch mehr Matrix abzuscheiden, 
wodurch der Film noch undurchdringlicher wird. Biofilme kön¬ 
nen sich praktisch auf jeder verfügbaren Oberfläche bilden, 
unter anderem auf Kontaktlinsen oder an künstlichen Gelenken. 
Sie bewirken die Zersetzung von Metallrohren und verursachen 
Korrosion, eines der größten Probleme bei Dampfkraftwerken. 
Fossile Stromatolithen - ausgedehnte Gesteinsstrukturen aus 
alternierenden Schichten von versteinerten Biofilmen und Cal¬ 
ciumcarbonat - sind die ältesten Überreste des Lebens auf der 
Erde (► Abb. 24.9b). 

Einige Biologen untersuchen, mit welchen chemischen Signalen 
Prokaryoten in Biofilmen miteinander kommunizieren. Diese 
Signale lösen beispielsweise dichteabhängige Aktivitäten wie 
die Bildung von Biofilmen aus. Ein Beispiel für diese als 
Quorum sensing („Erspüren des Quorums“) bezeichnete Kom¬ 
munikationsform haben Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel 
(►„Faszination Forschung: Bakterien bringen das Meer zum 
Leuchten“) bei der Erörterung der Biolumineszenz von Vibrio 
kennengelemt. Aber wie funktioniert Quorum sensing? Wie in 
► „Experiment: Wie kommunizieren Bakterien miteinander?“ 
gezeigt wird, können einzelne Individuen von Vibrio ein Sig¬ 
nal abgeben, das von anderen Individuen erkannt wird; dieses 
Signal sorgt dann ab einer bestimmten Populationsdichte für ein 
Anschalten der Gene für die Produktion von Luciferase - ein 
Enzym, das im aktiven Zustand Biolumineszenz erzeugt. 
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a Rekrutierung von Organismen für die Lebensgemeinschaft eines Biofilms 


frei lebende 
Prokaryoten 


Absetzen auf einer Oberfläche 
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Organismen eingesch¬ 
lossen. 


Signal¬ 

moleküle 


f -; n 

Die Signalmoleküle 

locken weitere 
Mikrobenarten an. 



reifer Biofilm 



b Zahnbelag: eine lebende 
Biofilmgemeinschaft 


2 |jm 


> 

"<D 


Wachstum und Teilung, 
Bildung von mehr Matrix 


Abb. 25.17 Bildung eines Biofilms, a Frei lebende Prokaryoten setzen sich an Oberflächen fest und bilden dort einen Film, der von einer 
abgeschiedenen Matrix stabilisiert und geschützt wird. Ab einer gewissen Populationsgröße kann der sich entwickelnde Biofilm chemische Signale 
aussenden, die weitere Mikroorganismen anlocken, b Diese rasterelektronenmikroskopische Aufnahme zeigt einen Biofilm, der einen Zahnbelag 
(Plaque) bildet. Die Bakterien (rot) sind in eine Matrix aus Proteinen eingebettet, die teils von den Bakterien abgeschieden werden, teils aus dem 
Speichel stammen (REM-Aufnahme, digital coloriert) 


Mikrobiome sind eine wesentliche 
Voraussetzung für die Gesundheit 
vieler Eukaryoten 

Obwohl es sich nur bei sehr wenigen Bakterienarten um Patho¬ 
gene handelt, haben die allgemeine Auffassung dieser Bakterien 
als Keime und die Furcht vor den Folgen einer Infektion bei 
vielen Menschen zu der Annahme geführt, die meisten Bak¬ 
terien seien gesundheitsschädlich. Biologen machen allerdings 
zunehmend die Feststellung, dass die Gesundheit des Menschen 
(wie auch die der meisten anderen Eukaryoten) größtenteils da¬ 
von abhängig ist, wie gut es unseren Mikrobiomen geht - den 
Lebensgemeinschaften aus Bakterien und Archaeen, die in und 
auf unserem Körper Vorkommen. Andere Biozönosen von Mi¬ 
kroorganismen leben in Gemeinschaft mit anderen vielzelligen 
Organismen. 

Sämtliche Oberflächen unseres Körpers sind von diversen bak¬ 
teriellen Lebensgemeinschaften besiedelt (►Abb. 25.18). Im 
Rahmen einer kürzlich durchgeführten Studie wurden auf der 
menschlichen Haut mehr als 1000 Bakterienarten identifiziert. 
In unserem Körper findet sich beispielsweise im Verdauungs¬ 
trakt eine Lühe von Bakterien. Werden diese Lebensgemein¬ 
schaften zerstört, so ist erst nach ihrer Wiederherstellung wieder 
eine ordnungsgemäße Funktion des Körpers gewährleistet. 

Ständig machen Biologen die Feststellung, dass viele komplexe 
gesundheitliche Probleme mit der Zerstörung unserer Mikro¬ 
biome korrelieren. Diese vielfältigen Mikrobengemeinschaften 
wirken sich auf die Expression der Gene aus und spielen eine 


wichtige Rohe für die Entwicklung und Aufrechterhaltung eines 
gesunden Immunsystems. Der menschliche Körper funktioniert 
nur dann normal, wenn seine Mikrobiome die entsprechende 
Artenzusammensetzung aus nützlichen Spezies aufweisen. Al¬ 
lerdings werden diese Gemeinschaften stark beeinflusst durch 
unsere Lebensumstände - unsere Ernährung, die Medikamente, 
die wir einnehmen, sowie verschiedene Umweltgifte, denen wir 
ausgesetzt sind. Die stetige Zunahme von Autoimmunkrankhei¬ 
ten beim Menschen in letzter Zeit - also von Krankheiten, bei 
denen das Immunsystem den Körper angreift - wurde mit Ver¬ 
änderungen der Vielfalt und Zusammensetzung der Mikrobiome 
des Körpers in Zusammenhang gebracht. 

Der frühzeitige Aufbau eines entsprechenden Mikrobioms bil¬ 
det eine wesentliche Voraussetzung für eine lebenslange Ge¬ 
sundheit. Normalerweise erhalten Kinder schon bei der Geburt 
aus dem Mikrobiom in der Vagina ihrer Mutter einen Großteil 
ihres eigenen Mikrobioms. Daneben übernehmen sie noch wei¬ 
tere Bestandteile des Mikrobioms von der Mutter, insbesondere 
beim Stillen. Wie neuere Studien gezeigt haben, erhalten Ba¬ 
bys, die durch Kaiserschnitt zur Welt kommen oder mit einem 
Muttermilchersatz mit der Flasche ernährt werden, ihr Mikrobi¬ 
om in der Regel aus vielfältigeren Quellen. Viele der auf diese 
Weise erworbenen Bakterien sind für die menschliche Gesund¬ 
heit nicht so gut geeignet. Zahlreiche Autoimmunkrankheiten, 
so haben Biologen festgesteht, treten in viel höherer Zahl bei 
Menschen auf, die per Kaiserschnitt geboren wurden oder einen 
Muttermilchersatz erhielten, als bei Menschen, die auf norma¬ 
lem Weg zur Welt kamen und gestillt wurden. Offenbar hängt 
dieser Unterschied mit der Zusammensetzung des von Beginn 
an bei den Individuen vorhandenen Mikrobioms zusammen. 
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Experiment: Wie kommunizieren Bakterien miteinander? 

Originalliteratur: Miller MB, Bassler BL (2001) Ann Rev Microbiol 55: 165-199 

Bonnie Bassler und ihre Mitarbeiter untersuchten, wie Bakterien der Art Vibrio fischeri (= 
Aliivibrio fischeri) miteinander kommunizieren. Wenn diese Bakterien in ausreichend hoher 
Dichte Vorkommen, erzeugen sie Biolumineszenz, denn erst ab einer bestimmten Dichte 
produziert eine Bakterienkolonie genügend Signalstoff zur Produktion des Leuchtens. Bei 
einem normalen Individuum von V. fischeri erfolgt dies auf folgendem Weg: 


Wildtyp 


_ < 9 9 Q) _ w 

Signalgen Q) q 9 

Rezeptor 

— ► 

Luciferasegen 

Luciferase: 

Biolumineszenz 

Produkt des 

Der Rezeptor 

Der aktivierte Rezeptor 

Signalgens 

wird durch das 

schaltet die Trans- 


(Signalprotein) 

Signal aktiviert. 

kription des Lucifera- 


segens an. 


Die Tatsache, dass die Bakterien nur bei ausreichend hoher Dichte Licht emittieren, deutet 
daraufhin, dass das Signalprotein der Kommunikation mit Bakterien in der Umgebung dient 
und diesen ihre Anwesenheit mitteilt. Wie aber lässt sich feststellen, ob das von einem 
Bakterium produzierte Signalprotein von einem anderen Bakterium erkannt wird? 


Hypothese 

Bei V. fischeri kann das Signalprotein zwischen einzelnen Individuen übertragen werden und 
dadurch die Anwesenheit anderer Bakterien kommunizieren. 


Methode 

1. Zunächst wurden zwei Mutantenstämme von V. fischeri selektiert, die für sich alleine 
kein Licht emittieren können. Bei Stamm A bewirkt eine Mutation des Signalrezeptors, 
dass die Bakterien nicht in der Lage sind, das Signalprotein zu erkennen, und daher auch 
keine Biolumineszenz erzeugen: 


Stamm A 


Signalgen 

.3 3 3 _ w 



Luciferasegen 1 


Signalprotein 


Der Rezeptor 
kann das Signal 
nicht erkennen. 


Das Luciferasegen 
ist vorhanden, wird 
aber nicht transkribiert. 


Es wird keine 
► Luciferase 
produziert und 
auch keine 
Biolumineszenz. 


Bei den Bakterien von Stamm B ist das Signalgen mutiert, sodass sie kein Signalmolekül 
produzieren. Die Gene für den Rezeptor und die Luciferase dagegen sind bei ihnen nicht 
mutiert: 


Stamm B 


v 



Es wird kein 
Signalprotein 
produziert. 

Rezeptor 


Luciferasegen 


Der Rezeptor 
wird nicht aktiviert. 


Das Luciferasegen 
ist vorhanden, wird 
aber nicht transkribiert. 


Es wird keine 
► Luciferase 
produziert 
und auch keine 
Biolumineszenz. 


2. Kolonien von V. fischeri wurden wie folgt in Petrischalen ausplattiert: 
Platte 1: nur Stamm A 
Platte 2: nur Stamm B 

Platte 3: je eine Hälfte der Platte mit Stamm A bzw. Stamm B 
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Ergebnisse 



Weder auf Platte 1 noch auf Platte 
2 wird Biolumineszenz erzeugt. 


Platte 1 


Platte 2 



Die Bakterien von Stamm B 
emittieren Licht, weil sie das 
von Stamm A produzierte 
Signalprotein erkennen 
können. 

V___/ 


Die Bakterien von Stamm A 
emittieren kein Licht, produ¬ 
zieren aber das Signalprotein. 


Schlussfolgerung 

V/^nö-Bakterien können das von Bakterien in ihrer Umgebung freigesetzte Signalprotein 
erkennen und anhand dieser Information das Erreichen einer bestimmten Bakteriendichte 
wahmehmen (Quorum sensing). 


> 

"<D 


Abb. 25.18 Für die Aufrechterhaltung 
der Gesundheit ist unser Körper auf 
sein Mikrobiom angewiesen. Wie sich 
bei Untersuchungen des Mikrobioms 
des menschlichen Körpers gezeigt hat, 
besteht diese Lebensgemeinschaft aus 
Tausenden verschiedenen Bakterienarten. 
Alle sind daran angepasst, in oder auf 
unterschiedlichen Teilen unseres Körpers 
zu wachsen. Obwohl inzwischen bekannt 
ist, dass die Zusammensetzung dieses 
Mikrobioms eng mit vielen Aspekten 
der menschlichen Gesundheit korre¬ 
liert, sind die meisten daran beteiligten 
Arten bislang erst unzulänglich beschrie¬ 
ben und ihre Biologie ist nach wie vor 
weitgehend unerforscht. Eines ist je¬ 
doch deutlich geworden: Auch wenn die 
„Teilgemeinschaften“ in verschiedenen 
Körperteilen Ähnlichkeiten aufweisen, 
hat jede davon eine für den jeweiligen 
Ort spezifische Zusammensetzung aus 
zahlreichen charakteristischen Arten 
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Dem Menschen kommen einige der Stoffwechselprodukte des 
in seinem Dickdarm lebenden Mikrobioms zugute - vor allem 
Vitamin B 12 und Vitamin K. Bakteriengemeinschaften kleiden 
unseren Darm mit einem dichten Biofilm aus, der in sehr en¬ 
gem Kontakt mit der Darmschleimhaut steht. Dieser Biofilm 
ermöglicht den Übergang von Nährstoffen aus dem Darm in 
den Körper und funktioniert wie ein spezialisiertes „Gewebe“, 
das außerordentlich wichtig für unsere Gesundheit ist. Wissen¬ 
schaftler haben gerade erst begonnen, die komplexe Ökologie 
dieses Biofilms eingehender zu erforschen - unter anderem die 
Möglichkeit, dass die individuelle Artenzusammensetzung des 
Mikrobioms im Darm dazu beitragen könnte, ob jemand unter 
Fettleibigkeit leidet. 

Tiere beherbergen in ihrem Verdauungstrakt eine Vielzahl ver¬ 
schiedener Mikroorganismen; viele davon spielen eine wichtige 
Rolle bei der Verdauung. Rinder sind auf Prokaryoten angewie¬ 
sen, um Pflanzenmaterial zersetzen zu können. Wie die meisten 
Tiere können auch Rinder keine Cellulase produzieren, jenes 
Enzym, das Cellulose, aus der ihre pflanzliche Nahrung größten¬ 
teils besteht, in seine Glucosebausteine spaltet. Die im Pansen 
und Blättermagen, den ersten Abschnitten des vierkammerigen 
Wiederkäuermagens, lebenden Bakterien produzieren jedoch 
genügend Cellulase, um die tägliche, aus Gräsern und Kräutern 
bestehende Nahrung der Rinder zu verarbeiten. 


Eine kleine Minderheit von Bakterien 
sind Krankheitserreger 

Das ausgehende 19. Jahrhundert ging als sehr produktive Pe¬ 
riode in die Geschichte der Medizin ein. Während dieser Zeit 
gelang es Bakteriologen, Chemikern und Medizinern nachzu¬ 
weisen, dass viele Krankheiten durch Mikroorganismen hervor¬ 
gerufen werden. Damals entwickelte der deutsche Arzt Robert 
Koch vier Regeln für den Nachweis, dass ein bestimmter Mi¬ 
kroorganismus eine bestimmte Krankheit auslöst: 

■ Der Erreger muss in allen Krankheitsfällen nachweisbar sein. 

■ Der Erreger muss sich aus dem erkrankten Organismus iso¬ 
lieren und in Reinkultur züchten lassen. 

■ Dieser isolierte und in Reinkultur gezüchtete Erreger muss 
das gleiche Krankheitsbild hervorrufen (Tierversuch). 

■ Dieser isolierte und in Reinkultur gezüchtete Erreger muss 
bei den durch ihn infizierten Organismen nachweisbar sein 
(Tierversuch). 

Diese Regeln, die Koch-Postulate, waren von großer Bedeu¬ 
tung in einer Zeit, als es nicht weithin bekannt war, dass Mi¬ 
kroorganismen Krankheiten hervorrufen. Zwar macht sich die 
heutige medizinische Forschung ganz andere, wirkungsvolle¬ 
re diagnostische Methoden zunutze, dennoch erweisen sich die 
Koch-Postulate weiterhin als nützlich. So rief es unter den Ärz¬ 
ten in den 1980er-Jahren großes Erstaunen hervor, als anhand 
der Postulate nachgewiesen werden konnte, dass Magenge¬ 
schwüre - lange Zeit als eine Folge überschüssiger Produktion 
von Magensäure angesehen und behandelt - durch das Bakteri¬ 
um Helicobacter pylori (► Abb. 25.19) verursacht werden. 


Damit ein Organismus als Krankheitserreger erfolgreich ist, 
muss er 

■ auf die Körperoberfläche eines potenziellen Wirts gelangen, 

■ in den Körper des Wirts eindringen, 

■ den Ab wehr Systemen des Wirts entgehen, 

■ sich im Wirt vermehren und schließlich 

■ einen neuen Wirt infizieren. 

Wird einer dieser Schritte nicht erfolgreich abgeschlossen, en¬ 
det damit der Infektionszyklus eines pathogenen Organismus. 
Doch trotz der zahlreichen Abwehrmöglichkeiten, die potenzi¬ 
ellen Wirten zur Verfügung stehen, wurden manche Bakterien 
zu sehr erfolgreichen Pathogenen. Häufig sind pathogene Bakte¬ 
rien selbst mit dem heutigen Arsenal an Antibiotika erstaunlich 
schwer zu bekämpfen. Das hängt unter anderem ursächlich da¬ 
mit zusammen, dass sie Biofilme bilden können. 

Welche Folgen eine Bakterieninfektion für den Wirt hat, hängt 
von mehreren Faktoren ab. Einer davon ist die Invasivität des 
Pathogens - seine Fähigkeit, sich im Körper des Wirts zu ver¬ 
mehren. Ein weiterer ist seine Toxigenität - seine Fähigkeit, 
Toxine (chemische Substanzen, welche die Gewebe des Wirts 
schädigen) zu produzieren. Corynebacterium diphtheriae, der 
Erreger der Diphtherie, hat eine geringe Invasivität und ver¬ 
mehrt sich nur im Hals, aber seine Toxigenität ist so hoch, 
dass der ganze Körper davon in Mitleidenschaft gezogen wird. 
Im Gegensatz dazu weist Bacillus anthracis , der Erreger von 
Milzbrand, eine geringe Toxigenität auf, aber eine so hohe In¬ 
vasivität, dass die Bakterien schließlich in großen Mengen im 
gesamten Blutkreislauf zirkulieren. 

Bakterientoxine lassen sich in zwei generelle Typen unterteilen: 
in Exotoxine und Endotoxine. Endotoxine werden freigesetzt, 
wenn bestimmte gramnegative Bakterien nach ihrer Vermeh¬ 
rung lysieren (platzen). Bei diesen Giften handelt es sich um 
Lipopolysaccharide (Komplexe aus einem Polysaccharid und 
einer Lipidkomponente), die einen Bestandteil der äußeren Bak¬ 
terienmembran bilden. Endotoxine sind für den Wirt nur selten 
tödlich; normalerweise rufen sie Fieber, Erbrechen und Durch¬ 
fall hervor. Zu den Produzenten von Endotoxinen gehören 
manche Stämme der Proteobakteriengattungen Salmonella und 
Escherichia. 

Exotoxine sind lösliche Proteine, die von den lebenden, sich 
vermehrenden Bakterien freigesetzt werden. Sie sind für den 
Wirt hochgradig toxisch und oft tödlich. Menschliche Krankhei¬ 
ten, die durch Exotoxine ausgelöst werden, sind beispielswei¬ 
se Wundstarrkrampf (oder Tetanus, durch Clostridium tetani), 
Cholera (durch Vibrio cholerae) und Pest (durch Yersinia pes- 
tis). Milzbrand wird von drei Exotoxinen ausgelöst, die Bacillus 
anthracis produziert. Botulismus wird durch Exotoxine von 
Clostridium botulinum verursacht; sie gehören zu den giftigs¬ 
ten Exotoxinen, die man bislang gefunden hat. Die für den 
Menschen letale Dosis eines der Exotoxine von C. botulinum 
liegt bei ungefähr einem Millionstel Gramm. Trotzdem wird 
dieses Exotoxin unter verschiedenen Handelsnamen vermark¬ 
tet und in weitaus geringeren Dosen zur Behandlung von 
Muskelkrämpfen und auch zu kosmetischen Zwecken einge¬ 
setzt (als Botox, zur vorübergehenden Glättung von Haut¬ 
falten). 
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(REM-Aufnahme, digital coloriert) 


Marshall und Warren überprüften, ob die Koch-Postulate erfüllt sind: 


Die Mikroorganismen müssen bei allen Krankheitsfällen 
nachweisbar sein. 

Ergebnisse: Wie Magenbiopsien zahlreicher Patienten ergaben, war das 
Bakterium bei einer Magenschleimhautentzündung oder 
einem Magengeschwür stets vorhanden. 


Test 2 


Der Mikroorganismus aus einem kranken Wirt muss in Kultur 
gezüchtet werden. 

Ergebnisse: Das Bakterium wurde aus dem Biopsiematerial isoliert und 
anschließend in Kulturmedien im Labor gezüchtet. 


Test 3 


Die isolierten und in Kultur gezüchteten Bakterien müssen die 
Krankheit auslösen können. 

Ergebnisse: Bei einer Untersuchung des Magens von Marshall wurden 
weder Bakterien noch eine Entzündung festgestellt. Nach 
Trinken einer Reinkultur des Bakteriums entwickelte er eine 
Magenschleimhautentzündung (Gastritis). 


Test 4 


Die Bakterien müssen aus neu infizierten Individuen isoliert werden 
können. 

Ergebnisse: Zwei Wochen nach Aufnahme der Bakterien unterzog sich 
Marshall einer Magenbiopsie. In dem entzündeten Gewebe 
wurde das nunmehr Helicobacter pylori benannte Bakterium 
nachgewiesen. 


Schlussfolgerung 


Durch eine Antibiotikabehandlung konnten die Bakterien und die Magen¬ 
schleimhautentzündung bei Marshall beseitigt werden. Anschließend 
wurde das Experiment mit gesunden Probanden wiederholt. Mittlerweile 
konnten die Magengeschwüre vieler Patienten durch Antibiotikagaben 
geheilt werden. Marshall und Warren konnten somit belegen, dass die zu 
Magengeschwüren führenden Magenschleimhautentzündungen durch 
Infektionen mit H. pylori verursacht werden. 


Abb. 25.19 Die Koch-Postulate werden erfüllt. Robin Warren und Barry Marshall wiesen nach, dass Magengeschwüre nicht durch überschüssi¬ 
ge Produktion von Magensäure, sondern durch eine Infektion mit dem Bakterium Helicobacter pylori hervorgerufen werden. Für diese Entdeckung 
wurden sie 2005 mit dem Nobelpreis für Medizin ausgezeichnet 


Bei Prokaryoten findet sich eine erstaunliche 
Vielfalt an Stoffwechselwegen 

Was die Vielfalt ihres Stoffwechsels angeht, übertreffen Bakte¬ 
rien und Archaeen die Eukaryoten bei Weitem. Zwar haben die 
Eukaryoten hinsichtlich Körpergröße und Gestalt eine weitaus 
höhere Diversität und Komplexität hervorgebracht, doch für die 
Deckung ihres Energiebedarfs können sie auf sehr viel weni¬ 
ger Stoffwechselmechanismen zurückgreifen als Prokaryoten. 
Tatsächlich findet der Energiestoffwechsel der Eukaryoten größ¬ 
tenteils in den Mitochondrien und Chloroplasten statt, also in 
jenen Organellen, die sich von bestimmten endosymbiotischen 
Bakterien herleiten. Die lange Evolutionsgeschichte der Bakte¬ 
rien und Archaeen, während der sie die Zeit hatten, unzählige 
verschiedene Lebensräume zu erschließen, hat zu einer außer¬ 
ordentlichen Vielfalt an Lebensformen mit unterschiedlichen 


Stoffwechselanpassungen geführt: zur Nutzung oder Vermei¬ 
dung von Sauerstoff, zur Nutzung verschiedener Energie- und 
Kohlenstoff quellen sowie zur Ausscheidung verschiedener Stof¬ 
fe als Abfallprodukte. 

Anaerober versus aerober Stoffwechsel Manche Pro¬ 
karyoten können nur einen anaeroben Stoffwechsel betreiben, 
weil Sauerstoff für sie toxisch ist. Diese Sauerstoff sensitiven 
Organismen bezeichnet man als obligate Anaerobier. Andere 
Prokaryoten können zwischen anaerobem und aerobem Stoff¬ 
wechsel umschalten und werden somit als fakultative Anaero¬ 
bier bezeichnet. Viele fakultative Anaerobier wechseln je nach 
herrschenden Bedingungen zwischen einem anaeroben Stoff¬ 
wechsel (wie der Gärung) und der Zellatmung. Aerotolerante 
Anaerobier führen zwar keine Zellatmung durch (was sie als 
Anaerobier definiert), sie werden aber nicht durch das Vorhan¬ 
densein von Sauerstoff geschädigt. 
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Tab. 25.2 Wie Organismen Energie und Kohlenstoff gewinnen 
Ernährungstyp 

Photoautotrophe (einige Bakterien, viele Eukaryoten) 
Photoheterotrophe (einige Bakterien) 

Chemoautotrophe (einige Bakterien, viele Archaeen) 
Chemoheterotrophe (finden sich in allen drei Domänen) 


Energiequelle 

Licht 

Licht 

anorganische Substanzen 

meist organische Substanzen; mitunter anorganische 
Substanzen 


Kohlenstoffquelle 
Kohlenstoffdioxid 
organische Verbindungen 
Kohlenstoffdioxid 
organische Verbindungen 


Abb. 25.20 Bacteriochlorophyll absor¬ 
biert langwelliges Licht. Die Grünalge 
Ulva weist ein Chlorophyll auf, das kein 
Licht längerer Wellenlängen als 750 nm 
absorbiert. Schwefelpurpurbakterien, die 
Bacteriochlorophyll besitzen, können 
mithilfe des längerwelligen Lichts im In¬ 
frarotbereich Photosynthese betreiben. 
Infolgedessen vermögen diese Bakterien 
sogar unter dichten Algenschichten zu 
wachsen 


Algen besitzen Chlorophyll a, 
das Licht roter und blau¬ 
er Wellenlänge absorbiert. 


hoch 


Bakterien, die Bacteriochlorophyll be¬ 
sitzen, können das von den Algen 
nicht absorbierte langwellige Licht 
(Infrarot) für ihre Photosynthese nutzen. 
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Das andere Extrem zu den obligaten Anaerobiern unter den Pro- 
karyoten bilden die obligaten Aerobier; diese können nicht für 
längere Zeit in Abwesenheit von Sauerstoff überleben - sie be¬ 
nötigen Sauerstoff für ihre Zellatmung. 

Ernährungskategorien Alle Lebewesen stehen hinsichtlich 
ihrer Ernährung vor der gleichen Herausforderung: Sie müs¬ 
sen energiereiche Verbindungen wie ATP synthetisieren, um 
ihre lebenserhaltenden Stoffwechselreaktionen anzutreiben, und 
sie müssen Kohlenstoffverbindungen aufnehmen, damit sie ih¬ 
re eigenen organischen Moleküle herstellen können. Biologen 
unterscheiden bei den Organismen vier große Ernährungskate- 
gorien: Photoautotrophe, Photoheterotrophe, Chemoautotrophe 
und Chemoheterotrophe. In allen vier Gruppen finden sich pro- 
karyotische Vertreter (► Tab. 25.2). 

Photoautotrophe betreiben Photosynthese. Sie nutzen Licht 
als Energiequelle und Kohlenstoffdioxid (CO 2 ) als Kohlenstoff¬ 
quelle. Cyanobakterien nutzen wie grüne Pflanzen und andere 
photosynthesebetreibende Eukaryoten Chlorophyll a als Haupt¬ 
photosynthesepigment und produzieren molekularen Sauerstoff 
(O 2 ) als Nebenprodukt eines nichtzyklischen Elektronentrans¬ 
ports. 

Unter den Bakterien gibt es noch weitere Photoautotrophe, 
diese Organismen verwenden aber Bacteriochlorophyll als pri¬ 
mären Photosynthesefarbstoff und produzieren kein O 2 . Statt- 
dessen bilden einige dieser photosynthetisierenden Formen 
reine Schwefelpartikel, weil ihnen Schwefelwasserstoff (H 2 S) 
anstelle von H 2 O als Elektronendonator für die Photophospho¬ 
rylierung dient. Zu dieser Kategorie zählen viele Proteobakteri- 
en. Bacteriochlorophyll absorbiert Licht längerer Wellenlängen 
als die Chlorophyllmoleküle anderer photosynthetisch aktiver 


Organismen. Infolgedessen können Bakterien, die dieses Pig¬ 
ment verwenden, auch in Wasser unter relativ dichten Algen¬ 
schichten leben und dort Wellenlängen des Lichts ausnutzen, die 
von den Algen nicht absorbiert werden (► Abb. 25.20). 

Photoheterotrophe verwenden Licht als Energiequelle, erhal¬ 
ten ihre Kohlenstoffatome aber aus organischen Verbindungen, 
die von anderen Organismen produziert werden. Ihre „Nahrung“ 
bilden organische Verbindungen wie Kohlenhydrate, Fettsäu¬ 
ren und Alkohole. Photoheterotrophe nehmen beispielsweise 
Verbindungen auf, die von Pflanzenwurzeln freigesetzt werden 
(etwa in Reisfeldern) oder auch von sich zersetzenden pho¬ 
tosynthetisierenden Bakterien in heißen Quellen. Diese meta- 
bolisieren sie dann und synthetisieren daraus Bausteine für 
andere Verbindungen. Das für den Stoffwechsel erforderliche 
ATP steuert das Sonnenlicht über Photophosphorylierung bei. 

Chemoautotrophe erhalten ihre Energie durch Oxidation anor¬ 
ganischer Substanzen und nutzen einen Teil dieser Energie zur 
Fixierung von Kohlenstoff. Sie betreiben also Chemosynthese. 
Die Reaktionen bei einigen Chemoautotrophen sind identisch 
mit denjenigen des typischen Photosynthesezyklus, andere wie¬ 
derum bedienen sich anderer Wege zur Fixierung von Kohlen¬ 
stoff. Manche Bakterien oxidieren Ammoniak oder Nitritionen 
und bilden Nitrationen. Wieder andere oxidieren molekularen 
Wasserstoff, Schwefelwasserstoff und andere Stoffe. Viele Ar¬ 
chaeen zählen zu den Chemoautotrophen. 

Chemoheterotrophe schließlich erhalten sowohl ihre Energie 
als auch ihre Kohlenstoffatome aus einer oder mehreren kom¬ 
plexen organischen Verbindungen, die von anderen Organismen 
synthetisiert wurden. Die meisten der bekannten Bakterien und 
Archaeen zählen zu den Chemoheterotrophen - ebenso alle Tie¬ 
re, Pilze und viele Protisten. 
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Zwar bauen die meisten Chemoheterotrophen zur Energiege¬ 
winnung organische Verbindungen ab, einige Chemohetero- 
trophe erlangen ihre Energie jedoch durch den Abbau anor¬ 
ganischer Substanzen. Organismen, die ihre Energie aus der 
Oxidation von anorganischen Verbindungen beziehen (sowohl 
Chemoautotrophe als auch einige Chemoheterotrophe), werden 
auch als Lithotrophe bezeichnet (vom griechischen lithos für 
„Stein“). 


Prokaryoten haben wichtige Funktionen 
in Elementkreisläufen 

Ihre vielfältigen Stoffwechselwege machen die Prokaryoten zu 
bedeutenden Akteuren in den Kreisläufen der Elemente durch 
Ökosysteme. Viele Arten sind Destruenten (Zersetzer) - Orga¬ 
nismen, welche die organischen Verbindungen in totem organi¬ 
schem Material metabolisieren und die Produkte in Form von 
anorganischen Substanzen wieder in die Umwelt zurückfüh¬ 
ren. Zusammen mit Pilzen führen Prokaryoten der Atmosphäre 
wieder beträchtliche Mengen an Kohlenstoff in Form von Koh¬ 
lenstoffdioxid zu und sind damit an einem entscheidenden 
Schritt des Kohlenstoffkreislaufs maßgeblich beteiligt. 

Bei vielen Prokaryoten sind an wichtigen Stoffwechselreaktio¬ 
nen Stickstoff und Schwefel beteiligt. So betreiben beispiels¬ 
weise manche Bakterien einen respiratorischen Elektronen¬ 
transport, ohne Sauerstoff als Elektronenakzeptor zu verwen¬ 
den. Diesen Organismen dienen oxidierte anorganische Ionen 
wie Nitrat, Nitrit oder Sulfat als Elektronenakzeptoren. Bei¬ 
spiele hierfür sind die denitrifizierenden Bakterien, die mo¬ 
lekularen Stickstoff (N 2 ) in die Atmosphäre freisetzen. Diese 
normalerweise aeroben Bakterien - größtenteils Arten der Gat¬ 
tungen Bacillus und Pseudomonas - verwenden in Kultur unter 
anaeroben Bedingungen Nitrat (NO 3 ) anstelle von Sauerstoff 
als Elektronenakzeptor: 

2 NO 3 + \0e~ + 12H + -> N 2 + 6H 2 0 

Denitrifizierende Bakterien spielen eine wichtige Rolle für den 
Kreislauf von Stickstoff durch Ökosysteme. Ohne diese Bakteri¬ 
en, die Nitrationen in molekularen Stickstoff zurückverwandeln, 
würden sämtliche Formen von Stickstoff aus dem Boden in Seen 
und Meere ausgewaschen. Das würde ein Leben an Land sehr 
viel schwieriger machen. 

Stickstofffixierer wandeln molekularen Stickstoff in eine che¬ 
mische Form (Ammoniak) um, die sowohl von ihnen selbst als 
auch von anderen Organismen genutzt werden kann: 

N 2 + 6H^2NH 3 

Sämtliche Organismen benötigen Stickstoff für die Synthese 
ihrer Proteine und Nucleinsäuren und für andere wichtige Ver¬ 
bindungen. Somit bildet die Stickstofffixierung eine wichtige 
Voraussetzung für das Leben, wie wir es kennen. Dieser überaus 
bedeutende biochemische Prozess erfolgt durch zahlreiche ver¬ 
schiedene Bakterien und Archaeen (darunter Cyanobakterien), 


aber nicht durch Eukaryoten, sodass beispielsweise auch unsere 
eigene Existenz von diesen Prokaryoten abhängt. 


Querverweis 

Welche Rolle Stickstoff für die Ernährung von Pflanzen 
sowie für den globalen Stickstoffkreislauf spielt, erfahren 
Sie in ► Abschn. 35.4 und 57.4. 


Ammoniak wird im Boden und im Meerwasser von chemo- 
autotrophen Bakterien, die man als Nitrifizierer bezeichnet, 
zu Nitrat oxidiert. Bakterien der beiden Gattungen Nitrosomo- 
nas und Nitrosococcus verwandeln Ammoniak in Nitritionen 
(NO 2 ), und Nitrobacter oxidiert Nitrit zu Nitrat (NO 3 ); das ist 
die für Pflanzen am leichtesten nutzbare Form von Stickstoff. 
Welchen Nutzen haben die Nitrifizierer von diesen Reaktionen? 
Ihr Stoffwechsel wird durch die Energie angetrieben, die bei der 
Oxidation von Ammoniak oder Nitrit frei wird. Beispielsweise 
kann Nitrobacter durch Übertragung der Elektronen von Ni¬ 
trit über ein Elektronentransportsystem ATP erzeugen und dann 
einen Teil dieses ATPs dazu nutzen, zusätzlich NADH zu erzeu¬ 
gen. Mit diesem ATP und NADH kann das Bakterium C0 2 und 
H 2 0 in Glucose um wandeln. 

Welche Bedeutung die Cyanobakterien für den Kreislauf von 
Sauerstoff haben, wurde bereits erwähnt: In früheren Zeiten 
sorgte der durch ihre Photosyntheseaktivität produzierte Sauer¬ 
stoff für einen Wandel der Erdatmosphäre von einer anaeroben 
zu einer aeroben Umgebung. Andere Prokaryoten - Bakterien 
wie Archaeen - tragen zum Schwefelkreislauf bei. Die Grund¬ 
lage der Ökosysteme hydrothermaler Tiefseeschlote bilden che¬ 
moautotrophe Prokaryoten; auf ihnen basieren die erstaunlichen 
Lebensgemeinschaften von Riesenbartwürmem, Krabben und 
Mollusken, die inselartig in einer Tiefe von rund 2500 m auf 
dem Meeresgrund leben, wohin kein Sonnenstrahl vordringt. 
Diese Bakterien erhalten ihre Energie durch Oxidation von 
Schwefelwasserstoff und anderen Substanzen, die in das nahezu 
kochend heiße Wasser freigesetzt werden, das den Vulkanschlo¬ 
ten am Meeresboden entströmt. 

25.3 Wiederholung 

Viele Prokaryoten wirken sich für andere Lebensfor¬ 
men vorteilhaft aus oder sind sogar notwendig für die¬ 
se. Die meisten Tiere einschließlich des Menschen sind 
für die Aufrechterhaltung ihrer Gesundheit, insbesondere 
des Immun- und Verdauungssystems, auf eine komplexe 
Lebensgemeinschaft aus Prokaryoten angewiesen. Diese 
bezeichnet man als Mikrobiom. Pathogene Bakterien sind 
die direkten Ursachen von Krankheiten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Bedeutung von Biofilmen umreißen können. 
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■ Experimente entwerfen können, mit denen sich die 
Auswirkungen von Mikrobiomen auf die menschliche 
Gesundheit überprüfen lassen. 

■ die Unterschiede zwischen Stickstofffixierem, denitri- 
fizierenden Bakterien und nitrifizierenden Bakterien 
vergleichend darstellen können. 


_ 7_ 

1. Wie bilden sich Biofilme und warum sind diese für die Wis¬ 
senschaft so interessant? 

2. Warum wäre es aus gesundheitlichen Gründen problematisch, 
alle Bakterien aus dem Verdauungstrakt eines Menschen zu 
beseitigen? 

3. Warum ist der Stickstoffmetabolismus von Prokaryoten so le¬ 
benswichtig für andere Organismen? 


25.4 Viren haben sich viele Male 
unabhängig voneinander 
entwickelt 

Biologen betrachten Viren nicht als Lebewesen, vor allem, 
weil sie nicht zellulär sind und für grundlegende Lebensfunk¬ 
tionen wie Replikation und Stoffwechsel auf lebende Zellen 
angewiesen sind. Aber Viren leiten sich von Zellen oder Zell¬ 
bestandteilen von Lebewesen ab. Wie Organismen verwenden 
sie Nucleinsäuren als Erbmaterial und Proteine als Strukturele¬ 
mente und Werkzeuge, und auch die Art der Weitergabe der 
Erbinformation ist die gleiche. Viren infizieren sämtliche Le¬ 
bensformen - Prokaryoten wie Eukaryoten. Sie replizieren sich, 
mutieren, evolvieren und interagieren mit Organismen und rufen 
bei Ihren Wirten häufig schwere Krankheiten hervor. Schließlich 
evolvieren Viren eindeutig unabhängig von den Organismen, so- 
dass man sie selbstverständlich als Teil der belebten Welt zu 
betrachten hat. Nur sind sie definitionsgemäß keine Lebewesen, 
sondern evolvierende Nucleinsäure-Protein-Einheiten. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Phylogenetische Analysen von Viren werden durch mehrere Fak¬ 
toren eingeschränkt. 

■ Einige DNA-Viren haben sich möglicherweise aus reduzierten 
zellulären Organismen entwickelt. 

■ Viren können zur Bekämpfung von bakteriellen Infektionen ein¬ 
gesetzt werden. 

Viren kommen in großer Zahl in vielen Lebensräumen vor. 
In einigen limnischen (Süßwasser-) und marinen Ökosystemen 
können sie Dichten von bis zu 10 Mio. Partikel pro Milliliter 
Wasser erreichen. Nach Schätzungen von Biologen beläuft sich 
die Zahl der einzelnen Viruspartikel auf der Erde auf ungefähr 
10 31 - das sind rund tausendmal mehr als Organismen auf unse¬ 
rem Planeten leben. Viren wirken sich in erheblichem Maße auf 


die Ökologie der Meere aus. Tag für Tag wird etwa die Hälfte al¬ 
ler Bakterien in den Meeren von Viren abgetötet. Umfangreiche 
Bakterienblüten, wie die in der Einleitung zu diesem Kapitel 
(► „Faszination Forschung: Bakterien bringen das Meer zum 
Leuchten“) beschriebene von Vibrio , die das Meeresleuchten 
verursachte, sind nur von kurzer Dauer, weil auf die Bakterien¬ 
blüte schon bald eine Virenblüte folgt. Mit zunehmender Zahl 
der Viren werden die Bakterien schneller abgetötet, als sie sich 
vermehren können. 

Obwohl Viren allgegenwärtig sind und wichtige Funktionen in 
Ökosystemen erfüllen, weiß man über zahlreiche Aspekte ihrer 
Ökologie und Evolution noch recht wenig. Beispielsweise er¬ 
schweren es mehrere Faktoren, die Phylogenie der Viren zu ent¬ 
schlüsseln. Aufgrund der geringen Größe vieler Virengenome 
lassen sich nur sehr eingeschränkt phylogenetische Analysen 
durchführen, mit denen man die verwandtschaftlichen Bezie¬ 
hungen von Viren mit Organismen feststellen kann. Ihre rasche 
Mutationsrate führt dazu, dass Virengenome schnell evolvieren; 
dadurch werden entferntere evolutionäre Verwandtschaftsbezie¬ 
hungen oft verschleiert. Zudem sind bislang keine Fossilien von 
Viren bekannt (Viren sind zu klein und empfindlich, um zu ver¬ 
steinern), sodass die paläontologischen Belege keine Hinweise 
auf die Entstehung von Viren liefern. Schließlich zeichnen sich 
Viren durch eine enorme Vielfalt aus (► Abb. 25.21). Mehre¬ 
re Indizien stützen die Hypothese, dass in jeder der großen 
Organismengruppen mehrmals unabhängig voneinander Viren 
entstanden sind. Diese Schwierigkeiten, entferntere evolutio¬ 
näre Verwandtschaftsbeziehungen von Viren zu entschlüsseln, 
machen es so problematisch, eine auf der Phylogenie beruhen¬ 
de Klassifikation der Viren zu erstellen. Stattdessen klassifiziert 
man die Viren auf der Basis ihrer Genomstruktur (z. B. ob ihr 
Genom aus RNA oder DNA besteht und ob diese Nucleinsäuren 
doppelsträngig oder einzelsträngig sind) oder teilt sie in mehrere 
funktionell ähnliche Gruppen ein. Es ist jedoch davon auszu¬ 
gehen, dass es sich bei den so festgelegten Gruppen nicht um 
monophyletische Taxa handelt. 


Viele RNA-Viren stellen wahrscheinlich frei 
gewordene Bestandteile von Genomen dar 

Da es sich bei den heutigen Viren um obligate Parasiten der 
Zellen von Organismen handelt, könnten viele von ihnen einst 
Zellbestandteile gewesen sein, die an grundlegenden zellulären 
Funktionen beteiligt waren - also frei gewordene Bestandteile 
einstiger Zellen, die nun unabhängig von ihren Wirten evolvie¬ 
ren. 

Einzel-(—)Strang-RNA-Viren Ein typisches Beispiel für 
eine solche vermutlich frei gewordene biochemische Maschi¬ 
nerie bilden Viren, deren Genom aus einzelsträngiger Minus- 
strang-RNA besteht: einer RNA, die komplementär zu der 
mRNA ist, die für die Translation benötigt wird. Viele dieser 
Einzel-(—)Strang-RNA-Viren (auch ss[—]RNA-Viren genannt) 
besitzen nur wenige Gene, darunter eines für eine RNA-abhän- 
gige RNA-Polymerase, mit deren Hilfe sie aus ihrem (—)RNA- 
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ein ss(-)RNA-Virus: das Influenza-A- 
Virus; dieses Grippevirus verursacht die 
saisonal auftretenden Grippeepidemien 
beim Menschen 


ein ss(+)RNA-Virus: Coronaviren jenes 
Typs, der vermutlich das schwere akute 
Atemwegssyndrom (SARS) hervorruft 


ein RNA-Retrovirus: eines der humanen 
Immunschwächeviren (HIV), das Aids 
verursacht 


d 



ein dsDNA-Virus: eines der vielen 
Herpesviren (Herpesviridae); verschie¬ 
dene Herpesviren rufen beim Menschen 
unterschiedliche Infektionen hervor, da¬ 
runter Windpocken, Gürtelrose, Fieber¬ 
bläschen und Genitalherpes (HSV 1/2) 


e 



ein dsDNA-Virus: der Bakteriophage T4; 
Viren, die Bakterien infizieren, bezeichnet 
man als Bakteriophagen (oder einfach 
Phagen); T4 dockt mit den beinähnlichen 
Schwanzfasern an die Außenseite einer 
Wirtszelle an und injiziert durch einen 
langen Kanal im Schwanzstück seine 
DNA in das Cytoplasma 


f 



ein dsDNA-Mimivirus: das Acanth- 
amoeba-polyphaga- Mimivirus(APMV; 
parasitiert in dieser Amöbe); sein Genom 
übertrifft an Größe das einiger Proka- 
ryoten 


Abb. 25.21 Viren sind vielfältig. Ihre relativ kleinen Genome und die rasche Evolutionsrate machen es schwierig, die evolutionären Ver¬ 
wandtschaftsbeziehungen von Viren zu rekonstruieren. Daher werden Viren größtenteils nach allgemeinen Merkmalen ihres Genoms klassifiziert 
(TEM-Aufnahmen, digital coloriert) 


Genom mRNA herstellen. Die heute existierenden Zellen sind 
nicht in der Lage, auf diese Weise mRNA zu erzeugen (zumin¬ 
dest nicht ohne eine Virusinfektion). Nach Ansicht von Wis¬ 
senschaftlern könnten einzelsträngige RNA-Genome jedoch in 
ferner Vergangenheit häufig gewesen sein, bevor die DNA zum 
primären Speichermolekül für genetische Information wurde. 

Ein zur Selbstreplikation fähiges RNA-Polymerase-Gen, das 
sich unabhängig von einem organismischen Genom zu replizie¬ 
ren beginnt, könnte vermutlich durch Rekombination mit der 
DNA seines Wirts auch einige zusätzliche proteincodierende 
Gene erworben haben. Sofern eines oder mehrere dieser Ge¬ 


ne die Entwicklung einer Proteinhülle begünstigt haben, könnte 
das Virus auch außerhalb der Wirtszelle existenzfähig gewe¬ 
sen sein und neue Wirte infiziert haben. Man geht davon aus, 
dass sich dieses Szenario mehrere Male unabhängig voneinan¬ 
der im Stammbaum der Organismen wiederholt hat - hierfür 
spricht zumindest, dass viele der ss(—)RNA-Viren, die Organis¬ 
men von Bakterien bis hin zum Menschen infizieren, nicht nahe 
miteinander verwandt sind. Mit anderen Worten, ss(—)RNA- 
Viren repräsentieren keine abgegrenzte taxonomische Gruppe, 
sondern sind vielmehr Beispiele für einen bestimmten Prozess, 
bei dem Zellbestandteile frei wurden und der vermutlich mehre¬ 
re bis viele Male unabhängig abgelaufen ist. 
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anschließend die einzelsträngige cDNA zu einer doppelsträn- 
gigen DNA. Ein weiteres vom Virus codiertes Enzym namens 
Integrase katalysiert dann den Einbau des neuen doppelsträn- 
gigen DNA-Stücks in das Wirtsgenom. Das Virusgenom wird 
dann zusammen mit der DNA der Wirtszelle repliziert. Die ein¬ 
gebaute retrovirale DNA bezeichnet man als Provirus. 

Retroviren infizieren, soweit man weiß, nur Wirbeltiere, ob¬ 
gleich man genomische Elemente, die Teilen dieser Viren äh¬ 
neln, auch im Genom anderer Organismen findet, etwa bei 
Bakterien, Pflanzen und vielen wirbellosen Tieren. Mehrere Re¬ 
troviren sind auch mit der Entwicklung verschiedener Formen 
von Krebs assoziiert, weil mit diesen Viren infizierte Zellen eher 
eine unkontrollierte Replikation durchlaufen. 


Abb. 25.22 Mosaikviren stellen ein Problem für die Landwirtschaft 
dar. Mosaikviren rufen Blattfleckenkrankheiten hervor und zählen zur 
häufigsten und vielfältigsten Klasse der Viren. Dieses Blatt eines Ap¬ 
felbaums ist von einem Mosaikvirus infiziert 


Bekannte Beispiele für ss(—)RNA-Viren sind die Erreger von 
Masern, Mumps, Tollwut und Grippe (► Abb. 25.21a). 

Einzel-(+)Strang-RNA-Viren Das Genom einer anderen 
Form einzelsträngiger RNA-Viren besteht aus Plusstrang-RNA 
(ss[+]RNA). Plusstranggenome sind schon bereit zur Trans¬ 
lation; vor der Translation in ein Protein ist keine Replikati¬ 
on des Genoms in den komplementären Strang erforderlich. 
Einzel-(+)Strang-RNA-Viren (auch ss[+]RNA-Viren genannt; 
► Abb. 25.21b) bilden die individuenreichste und vielfältigs¬ 
te Klasse der Viren. Die meisten Viren, die Krankheiten an 
Nutzpflanzen hervorrufen, sind Vertreter dieser Gruppe. Diese 
Viren führen in den Blättern oder Sprossen dieser Pflanzen stel¬ 
lenweise zum Absterben der Zellen; dadurch bleiben inmitten 
eines Flickenteppichs aus entfärbtem, abgestorbenem Gewe¬ 
be Bereiche mit lebenden Zellen zurück. Daher spricht man 
auch von Mosaikviren oder Fleckenkrankheit (►Abb. 25.22). 
Andere Viren dieser Gruppe infizieren Bakterien, Pilze und 
Tiere. Auch einige Krankheiten des Menschen werden von 
ss(+)RNA-Viren hervorgerufen, etwa Pocken, Hepatitis C und 
grippale Infekte (Erkältungen). Ebenso wie die anderen funktio¬ 
nell definierten Virengruppen sind diese Viren offenbar mehrere 
Male unabhängig voneinander aus verschiedenen Gruppen zel¬ 
lulärer Vorfahren im Baum des Lebens entstanden. 

RNA-Retroviren Die RNA-Retroviren haben besondere Be¬ 
kanntheit erlangt, weil hierzu das humane Immunschwächevirus 
(HIV) gehört (► Abb. 25.21c). Wie bei den beiden vorhergehen¬ 
den Virenkategorien besteht das Genom der RNA-Retroviren 
aus einzelsträngiger RNA und evolvierte wahrscheinlich durch 
Freiwerden zellulärer Bestandteile. 

Ihren Namen erhielten die Retroviren, weil die reverse Tran¬ 
skription grundlegender Bestandteil ihrer Vermehrung ist. Ge¬ 
langt das Retrovirus in den Zellkern seines Wirbeltierwirts, 
so produziert die virale Reverse Transkriptase aus dem Vi¬ 
rusgenom eine komplementäre DNA (cDNA) und repliziert 


Viele Retroviren werden nach ihrem Einbau in das Genom ihrer 
Wirte zu funktionslosen Kopien, die nicht mehr als funktionel¬ 
le Viren exprimiert werden. Solche Sequenzen könnten Belege 
dafür liefern, unter welchen viralen Infektionen unsere Vorfah¬ 
ren einst litten. Beispielsweise beherbergt der Mensch in seinem 
Genom etwa 100.000 Fragmente endogener Retroviren. Die¬ 
se Fragmente machen zusammen rund 8 % unserer DNA aus - 
und damit einen erheblich größeren Anteil des menschlichen 
Genoms als sämtliche proteincodierenden Gene zusammenge¬ 
nommen (deren Anteil am Genom beläuft sich auf etwa 1,2 %). 

Doppelstrang-RNA-Viren Viren mit doppelsträngiger RNA 
(Doppelstrang-RNA-Viren) könnten mehrere Male aus Vorfah¬ 
ren mit einzelsträngiger RNA hervorgegangen sein - oder auch 
umgekehrt. Diese nicht nahe miteinander verwandten Viren infi¬ 
zieren Organismen aus dem gesamten Stammbaum des Lebens. 
Viele Pflanzenkrankheiten werden von Doppelstrang-RNA- 
Viren hervorgerufen. Andere Viren dieses Typs sind in vielen 
Fällen die Ursache von Durchfallerkrankungen bei Kindern. 


Einige DNA-Viren könnten aus reduzierten 
zellulären Organismen hervorgegangen sein 

Eine weitere Klasse von Viren bilden diejenigen mit einem dop- 
pelsträngigen DNA-Genom (►Abb. 25.21d-f). Diese Gruppe 
ist ebenfalls mit ziemlicher Sicherheit polyphyletisch (also meh¬ 
rere Male unabhängig voneinander entstanden). Bei vielen der 
häufigen Phagen (Viren, die Bakterien infizieren) handelt es sich 
um solche Doppelstrang-DNA-Viren, ebenso bei den Viren, die 
beim Menschen Pocken und Herpes verursachen. 

Nach Ansicht mancher Biologen könnten zumindest einige 
DNA-Viren hochgradig reduzierte parasitische Organismen dar¬ 
stellen, die ihre zellulären Strukturen ebenso verloren haben wie 
ihre Fähigkeit, als frei lebende Arten zu existieren. Die Mimi- 
viren beispielsweise, die zu den größten DNA-Viren gehören 
(► Abb. 25.21f) besitzen ein Genom aus über 1 Mio. Basenpaa¬ 
ren (bp), die mehr als 1000 Proteine codieren. Damit ist dieses 
Genom ähnlich groß wie das vieler parasitischer Bakterien und 
etwa doppelt so groß wie das Genom der kleinsten Bakterien 
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Abb. 25.23 Das Genom von Mimiviren ähnelt in der Größe dem 
vieler parasitischer Bakterien. Das Genom des Acanthamoeba po- 
lyphaga -Mimivirus umfasst 1.181.404 bp und 911 proteincodierende 
Gene. Diese Feststellung stützt die Hypothese, dass dieses Virus aus 
einem parasitischen Bakterium hervorging 


(► Abb. 25.23). Phylogenetischen Analysen dieser DNA-Viren 
zufolge sind sie mehrfach unabhängig aus zellulären Organis¬ 
men entstanden. Darüber hinaus könnte eine Rekombination un¬ 
terschiedlicher Viren den Austausch verschiedener genetischer 
Module ermöglicht haben und es damit zusätzlich erschweren, 
die Entstehung und Evolutionsgeschichte der Viren zu rekon¬ 
struieren. 


_ 7_ 

Frage zu ► Abb. 25.23: Warum besitzen parasitische Bakterien 
im Allgemeinen kleinere Genome und weniger proteincodieren¬ 
de Gene als frei lebende Bakterien? 


Viren können zur Bekämpfung bakterieller 
Infektionen eingesetzt werden 


Manche Viren verursachen verheerende Krankheiten, andere 
dagegen werden zur Bekämpfung von Krankheiten eingesetzt. 
Die meisten bakteriellen Erkrankungen werden heute mit An¬ 
tibiotika behandelt. Erstmals entdeckt wurden Antibiotika in 
den 193Oer-Jahren, aber erst seit den 1940er-Jahren werden sie 
verbreitet zur Behandlung bakterieller Krankheiten eingesetzt. 
Während des Ersten Weltkriegs, als auf den Schlachtfeldern 
Bakterieninfektionen wüteten, standen also noch keine Anti¬ 
biotika zur Verfügung. Häufig waren Kriegsverletzungen mit 
Bakterien infiziert. Da damals noch keine Antibiotika verfügbar 
waren, mussten aufgrund solcher Infektionen oftmals Gliedma¬ 
ßen amputiert werden oder die Opfer starben. Auf der Suche 
nach einer Möglichkeit, dieses Problem in den Griff zu bekom¬ 
men, entdeckte der Arzt Felix d’Herelle die ersten Belege dafür, 


dass Viren Bakterien angreifen. Er nannte diese Viren Bakte¬ 
riophagen, also „Bakterienfresser“ und stellte größere Mengen 
davon mithilfe von Bakterienkulturen her, die er aus dem Stuhl 
von infizierten Patienten gewonnen hatte. Mit diesen Extrakten 
behandelte er dann Patienten mit eigentlich tödlich verlaufenden 
bakteriellen Infektionen wie Dysenterie (Ruhr), Cholera und 
Pest. Diese Behandlung wurde als Phagentherapie bekannt. 
Nach Kriegsende wurde die Phagentherapie auch verbreitet in 
der Allgemeinbevölkerung zur Behandlung von bakteriellen In¬ 
fektionen der Haut und des Darms angewendet. 

Media Clip 25.3 Bacteriophages Attack E. coli 

www. Li fei le.com/mc25. 3 

Ab den 1930er- und 1940er-Jahren wurde die Phagenthera¬ 
pie weitgehend durch den Einsatz von Antibiotika ersetzt - 
auch weil die Ärzte zunehmend Bedenken hatten, Patienten 
mit lebenden Viren zu behandeln. Aus der westlichen Medizin 
verschwand die Phagentherapie weitgehend, in der Sowjetuni¬ 
on wurde sie jedoch weiterhin angewendet. Heute büßen viele 
Antibiotika ihre Wirkung ein, weil die bakteriellen Krankheits¬ 
erreger eine Resistenz gegen diese Medikamente entwickeln. 
Daher ist die Phagentherapie wieder zu einem aktiven For¬ 
schungsgebiet geworden. Vermutlich werden Bakteriophagen 
als Waffen gegen bakterielle Krankheiten wieder zunehmend an 
Bedeutung erlangen. Bakteriophagen könnten gegenüber Anti¬ 
biotika einen wesentlichen Vorteil haben: Sie können - wie die 
Bakterien - evolvieren. Wenn Bakterien eine Resistenz gegen¬ 
über einem Bakteriophagenstamm entwickeln, können Biologen 
neue Bakeriophagenstämme ausselektieren, die nach wie vor 
wirksam gegen die Pathogene sind. Auf diese Weise machen 
sich Biologen ihre Kenntnisse der Evolution zunutze, um das 
Problem der Antibiotikaresistenz von Bakterien in den Griff zu 
bekommen. 


25.4 Wiederholung 

Viren sind äußerst mannigfaltig und offenbar vielfach un¬ 
abhängig aus Zellen vieler verschiedener zellulärer Ver¬ 
treter der großen Organismengruppen hervorgegangen. 
Manche Viren entstanden anscheinend aus frei geworde¬ 
nen Bestandteilen lebender Zellen, während sich andere 
wohl aus parasitischen zellulären Vorfahren entwickelten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, warum es so schwierig ist, Viren im 
Stammbaum des Lebens einzuordnen. 

■ die beiden Hypothesen für die Entstehung der Viren - 
als „frei gewordene Bestandteile“ bzw. „reduzierte Pa¬ 
rasiten“ - einander vergleichend gegenüberstellen und 
für jede dieser Hypothesen Großgruppen von Viren be¬ 
nennen können, die diese am besten stützen. 

■ erklären können, warum sich die Phagentherapie wie¬ 
der zu einem aktiven Forschungsgebiet entwickelt hat. 
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1. Inwiefern werden phylogenetische Analysen von Viren durch 
die Größe viraler Genome eingeschränkt? 

2. Erläutern Sie die beiden wesentlichen Hypothesen zur Ent¬ 
stehung der Viren. 

3. Wie kann man Viren zur Behandlung von Krankheiten des 
Menschen einsetzen? 


Wie es scheint, lässt sich die enorme Vielfalt der Viren zumin¬ 
dest zum Teil darauf zurückführen, dass sie vielfach unabhängig 
aus lebenden Zellen hervorgegangen sind. Man kann Viren als 
hochgradig reduzierte Abkömmlinge der verschiedensten Zwei¬ 
ge am Stammbaum des Lebens betrachten, die zwar selbst keine 
Lebewesen sind, aber von diesen abhängen und dabei unab¬ 
hängig evolvieren. Viren sind wie die Rinde des Stammbaums: 
sicherlich ein wesentlicher Bestandteil, aber nur bedingt einzel¬ 
nen Ästen und Zweigen zuzuordnen. 

Faszination Forschung: Wie und warum kommunizieren 
Bakterien miteinander? 

Wie in ► „Experiment: Wie kommunizieren Bakterien 
miteinander?“ ausgeführt, senden Bakterien der Gattung 
Vibrio ein chemisches Signal aus, dass andere Bakterien 
wahrnehmen. Dieses Signal ist unabdingbar für die Er¬ 
zeugung von Biolumineszenz. Mit zunehmender Dichte 
der Populationen von Vibrio wird die erzeugte Biolumi¬ 
neszenz so stark, dass auch der Mensch oder Tiere sie 
wahrnehmen können. Welchen Nutzen ziehen die Bakte¬ 
rien aus der Biolumineszenz? Welche Funktion hat sie? 

Die marinen V/^nö-Bakterien können zwar auch selbst¬ 
ständig leben, gedeihen aber am besten im Darm von Fi¬ 
schen und anderen Meerestieren. In Fischen heften sich 
die Zellen von Vibrio an Nahrungspartikel wie Phyto¬ 
plankton und werden vielfach als Abfallprodukte ins Meer 
abgegeben. Wie können sie dann wieder in ihre bevor¬ 
zugte Umgebung gelangen? Das von einer dichten Kolo¬ 
nie frei lebender Vz7?n6>-Bakterien, die auf Phytoplankton 
wachsen, erzeugte Leuchten wirkt anziehend auf Fische. 
Diese fressen das Phytoplankton und damit auch die Bak¬ 
terien, die dadurch in einen neuen Wirtsfisch gelangen. 

Die in ► „Experiment: Wie kommunizieren Bakte¬ 
rien miteinander?“ beschriebene biolumineszente Art 
V. fischeri hat eine symbiotische Beziehung mit dem ha- 
waiianischen Zwergtintenfisch Euprymna scolopes entwi¬ 
ckelt. Die Embryonen dieser Zwergtintenfische produzie¬ 
ren eine chemische Substanz, die aus dem umgebenden 


Meerwasser V. fischeri rekrutiert. Die Bakterien gelangen 
durch ein Flimmerepithel bevorzugt in bestimmte Gewe¬ 
be, aus denen sich das Leuchtorgan auf der Bauchseite 
des erwachsenen Tintenfischs entwickelt (►Abb.). Die 
nur 3 cm langen erwachsenen Tintenfische gehen nachts 
nahe der Meeresoberfläche auf Nahrungssuche. Weil das 
schwache Leuchten der biolumineszenten Bakterien das 
Mondlicht nachahmt, sind die Tintenfische für potenziel¬ 
le Feinde von unten schlechter zu erkennen. 



Symbiose mit biolumineszenten Bakterien. Die Biolumines¬ 
zenz im Leuchtorgan dieses hawaiianischen Zwergtintenfischs 
(Euprymna scolopes ) wird durch Vz&no-Bakterien erzeugt. Wenn 
die Tintenfische zur Nahrungssuche nahe der Wasseroberfläche 
treiben, strahlt das Leuchten nach unten. Dadurch verschwim¬ 
men die Umrisse der Tintenfische bei Nacht mit dem Licht des 
Mondes oder der Sterne, und die Tiere werden nicht so leicht zur 
Beute von Räubern, die von unten her angreifen 


Ausblick 

Sofern es Biologen gelingt, durch entsprechende For¬ 
schungen besser zu verstehen, wie Bakterien mitein¬ 
ander kommunizieren, eröffnet dies Möglichkeiten, die 
KommunikationsSignale zwischen Bakterien zu unterbre¬ 
chen oder zu verändern und eventuell neue Behand¬ 
lungsmethoden zur Bekämpfung hartnäckiger bakteriel¬ 
ler Infektionen zu entwickeln. Ein solches Ziel wären 
beispielsweise die gesundheitsschädlichen Bakterien, die 
problematische Biofilme produzieren. So hoffen die Wis¬ 
senschaftler, Wege zu finden, wie sie Quorum-sensing- 
Signale dieser Bakterien blockieren können, welche die 
Produktion der Matrixbestandteile auslösen. Vielleicht 
ließe sich auf diese Weise die Bildung pathogener Bio¬ 
filme verhindern. 
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25.1 Das Leben spaltete sich zuerst in Bakterien und Ar- 

chaeen auf 

■ Die erste Aufspaltung im Stammbaum des Lebens er¬ 
folgte in Bakterien und Archaen. Eine Archaeengruppe 
erwarb einen Zellkern und membranumhüllte Organel¬ 
len, wodurch als dritte Domäne des Lebens die Euka- 
ryoten entstanden. Die Bakterien und Archaeen werden 
als Prokaryoten zusammengefasst. Siehe ► Abb. 25.1, 

► Tab. 25.1; ► Animation 25.1 

■ Die Zellwand der meisten Bakterien enthält Peptidogly- 
kan, das in der Zellwand der Archaeen nicht vorhanden 
ist. 

■ Viele Gruppen der Bakterien können anhand ihrer Re¬ 
aktion auf die Gram-Färbung unterteilt werden. Bei 
gramnegativen Bakterien ist die innen befindliche Plas¬ 
mamembran durch den periplasmatischen Raum von der 
Außenmembran getrennt. Die dicke Zellwand gram¬ 
positiver Bakterien enthält ungefähr fünfmal so viel 
Peptidoglykan wie die gramnegativer Bakterien. Siehe 

► Abb. 25.2; ► Activity 25.1 

■ Die drei häufigsten Formen von Bakterien sind kugel¬ 
förmige Kokken, stäbchenförmige Bazillen und helikale 
Spirillen. Siehe ►Abb. 25.3 

■ Die derzeitige phylogenetische Klassifikation der Pro¬ 
karyoten beruht vor allem auf Nucleotidsequenzen ihrer 
Genome, insbesondere von Genen für rRNA. 

■ Prokaryoten vermehren sich ungeschlechtlich durch bi¬ 
näre Spaltung, können aber genetisches Material austau- 
schen. Allerdings sind genetische die Rekombination und 
die Reproduktion bei Prokaryoten nicht direkt miteinan¬ 
der gekoppelt. 

■ Obwohl während der gesamten Evolutionsgeschichte der 
Prokaryoten immer wieder ein horizontaler Gentrans¬ 
fer stattgefunden hat, ist es möglich, viele Aspekte der 
Phylogenie von Prokaryoten anhand von Gensequenzen 
zu entschlüsseln. Siehe ► Abb. 25.4 

25.2 Die Diversität der Prokaryoten spiegelt wider, dass 

das Leben schon vor sehr langer Zeit entstanden ist 

■ Prokaryoten sind die individuenreichsten Organismen der 
Erde. Bislang wurde allerdings erst ein kleiner Teil der 
vielfältigen Prokaryotenarten beschrieben. 

■ Mehrere Bakteriengruppen, die sich schon früh abge¬ 
spalten haben, wie die Hadobakterien und die Hyper- 
thermophilen, leben überwiegen in heißen Lebensräu¬ 
men. 

■ Zu den Firmicutes gehören auch die Mycoplasmen, die 
zu den kleinsten bekannten zellulären Organismen zählen. 

■ Manche Actinobakterien produzieren wichtige Antibio¬ 
tika. 

■ Die photosynthesebetreibenden Cyanobakterien setzen 
Sauerstoff in die Atmosphäre frei. Cyanobakterien kom¬ 
men als frei lebende Einzelzellen und in Form vielzelliger 
Kolonien vor. Siehe ► Abb. 25.9 


■ Spirochäten besitzen einzigartige, als Axialfilamente be- 
zeichnete Strukturen, mit denen sie sich korkenzieherartig 
fortbewegen können. Siehe ► Abb. 25.10 

■ Chlamydien leben als winzige parasitischen Bakterien 
(Durchmesser 0,2-1,5 pm) in den Zellen anderer Organis¬ 
men. Siehe ► Abb. 25.11 

■ Die größte Zahl bekannter Bakterienarten gehört zu den 

Proteobakterien. 

■ Archaeen kommen in sehr unterschiedlichen Lebensräu¬ 
men vor. Zu dieser Gruppe gehören auch zahlreiche Ex- 
tremophile. Die meisten bekannten Crenarchaeota sind 
thermophil, acidophil oder beides. Manche Euryarchaeota 
zählen zu den Methanogenen; auch extrem Halophile 
finden sich in dieser Gruppe. Siehe ► „Experiment: Wie 
hoch ist die höchste Temperatur, bei der Leben möglich 
ist?“ 

■ Ein charakteristisches Merkmal der Archaeen sind die 
über Etherbindungen verknüpften, verzweigten, lang- 
kettigen Kohlenwasserstoffe der Lipide, welche die Plas¬ 
mamembran bilden. Siehe ►Abb. 25.14 

25.3 Ökosysteme und Biozönosen sind auf Prokaryoten 

angewiesen 

■ Prokaryoten bilden komplexe Lebensgemeinschaften; ein 
Beispiel dafür sind Biofilme. Siehe ► Abb. 25.17 

■ Als Mikrobiome bezeichnet man die Lebensgemein¬ 
schaften aus Prokaryoten im und auf dem Körper vielzelli¬ 
ger Organismen. Diese Gemeinschaften sind oftmals von 
großer Bedeutung für die Gesundheit ihrer Wirte. Verän¬ 
derungen der Mikrobiome können ernsthafte gesundheit¬ 
liche Folgen nach sich ziehen. Siehe ► Abb. 25.18 

■ Bakteriengemeinschaften können mittels chemischer Si¬ 
gnale Informationen über ihre Dichte kommunizieren; die¬ 
sen Vorgang nennt man Quorum sensing. Siehe ► „Ex¬ 
periment: Wie kommunizieren Bakterien miteinander?“ 

■ Prokaryoten besiedeln den Verdauungstrakt vieler Tiere 
(einschließlich des Menschen) und helfen ihnen bei der 
Verdauung ihrer Nahrung. 

■ Die Kriterien, nach denen ein Organismus als Krankheits¬ 
erreger (Pathogen) eingeordnet wird, bezeichnet man nach 
ihrem Ersteller als Koch-Postulate. Unter den Bakterien 
finden sich nur relativ wenige nachweisliche Pathogene, 
unter den Archaeen sind es gar keine. Siehe ► Abb. 25.19 

■ Der Stoffwechsel von Prokaryoten zeichnet sich durch 
eine große Vielfalt aus. Manche Prokaryoten sind An¬ 
aerobier, andere Aerobier, und wieder andere können 
zwischen diesen beiden Lebensweisen wechseln. 

■ Hinsichtlich ihrer Ernährung kann man bei den Proka¬ 
ryoten vier Kategorien unterscheiden: Photoautotrophe, 
Photoheterotrophe, Chemoautotrophe und Chemohe- 
terotrophe. Siehe ►Tab. 25.2 

■ Prokaryoten spielen eine entscheidende Rolle in den 
Stoffkreisläufen von chemischen Elementen wie Stick¬ 
stoff, Sauerstoff, Schwefel oder Kohlenstoff. 
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■ Einige Prokaryoten metabolisieren Stickstoff oder 
Schwefel. Stickstofffreierer wandeln molekularen Stick¬ 
stoff in eine für Organismen verwertbare Form um. 
Nitrifizierende Bakterien wandeln diesen Stickstoff in 
Formen um, die Pflanzen nutzen können, beispielsweise 
Nitrat. Denitrifizierende Bakterien sorgen dafür, dass 
der Stickstoff wieder zurück in die Atmosphäre gelangt. 

25.4 Viren haben sich viele Male unabhängig voneinan¬ 
der entwickelt 

■ Viren sind viele Male unabhängig aus verschiedenen Or¬ 
ganismengruppen hervorgegangen. Sie werden anhand 


der Struktur ihrer Genome in Gruppen unterteilt, al¬ 
lerdings handelt es sich bei diesen Gruppen nicht um 
monophyletische Taxa. Siehe ► Abb. 25.21 

■ Manche Viren sind vermutlich aus frei gewordenen Be¬ 
standteilen lebender Zellen entstanden, andere sind wahr¬ 
scheinlich auf stark reduzierte Parasiten zurückzuführen. 
Siehe ►Abb. 25.23 

■ Endogene Retroviren machen mitunter einen beträchtli¬ 
chen Anteil des Genoms von Wirbeltieren aus (im Fall des 
menschlichen Genoms beläuft sich dieser Anteil auf 8 %). 

■ Mit Viren lassen sich bakterielle Infektionen bekämpfen. 
Diese Methode bezeichnet man als Phagentherapie. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Bakteriengruppen kann man anhand ihrer Reaktion auf die 
Gram-Färbung unterscheiden (► Abschn. 25.1). 

■ Prokaryoten unterscheiden sich im Hinblick auf ihren Sauer¬ 
stoffmetabolismus (► Abschn. 25.3). 

■ Prokaryoten spielen eine wichtige Rolle im Stickstoffkreis¬ 
lauf (► Abschn. 25.3). 

Bakterien werden immer häufiger zu den unterschiedlichsten 
Zwecken eingesetzt, von der Behandlung von Krankheiten bis 
zur Beseitigung von giftigen Abfallprodukten. Um herauszu¬ 
finden, welche Bakterienart sich für einen bestimmten Zweck 
eignet, muss man auf Erkenntnisse bezüglich der diversen phä¬ 
notypischen Merkmale dieser Bakterien zurückgreifen. 

In der folgenden ► Tabelle sind die Merkmale der vier Bak¬ 
terienarten Clostridium novyi , Thermus aquaticus, Paracoccus 
denitrificans und Trichodesmium thiebautii aufgelistet. Fösen 
Sie anhand dieser Informationen die anschließenden Aufga¬ 
ben. 


Aufgaben 

1. In einer Probe kommunalen Abwassers liegt die Nitratkonzen¬ 
tration deutlich über dem akzeptablen Wert. Welches dieser 
Bakterien wäre wahrscheinlich am ehesten geeignet, die Ni¬ 
tratkonzentration zu verringern? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

2. Weil ein Tumor häufig sehr viel schneller wächst, als er mit 
Sauerstoff versorgt werden kann, können Krebsgeschwüre 
große Bereiche mit sehr geringer Sauerstoffkonzentration auf¬ 
weisen. An anderen Stellen des Körpers finden sich solche 
hypoxischen Bedingungen normalerweise nicht. Biomedizi¬ 
ner können sich diese außergewöhnliche Eigenschaft zunutze 
machen und Bakterien injizieren, die spezifisch die Tumorzel¬ 
len angreifen, aber die geringstmöglichen Auswirkungen auf 
den übrigen Körper haben. Welches der Bakterien würde sich 
nach den Informationen in der ► Tabelle wohl am ehesten für 
eine solche Behandlung eignen? Führen Sie aus, warum. 

3. Durch Zugabe geringer Mengen Ammoniak ließ sich die Pro¬ 
duktivität eines aquatischen Ökosystems erhöhen, aber dieser 
Effekt war nur von kurzer Dauer. Durch welches Bakterium 
könnte man angesichts dieses Ergebnisses die Produktivität 
des Ökosystems wohl am ehesten erhöhen? 

4. Das Antibiotikum Vancomycin hemmt die Peptidoglykan- 
synthese bei Bakterien mit einer dicken Zellwand, die viel 
Peptidoglykan enthält. Welches der Bakterien wird wahr¬ 
scheinlich am ehesten empfindlich auf dieses Antibiotikum 
reagieren. Erläutern Sie Ihre Antwort. 


C. novyi 

Stoffwechsel obligater Anaerobier 

Reaktion auf Gram-Färbung grampositiv 

Optimaltemperatur (°C) 10-40 

typisches Habitat terrestrisch 

Sonstiges 


T. aquaticus 

obligater Aerobier 

gramnegativ 

50-80 

aquatisch 

chemoheterotroph 


P. denitrificans 

fakultativer Anaerobier 

gramnegativ 

5-30 

aquatisch 

Denitrifizierer 


T. thiebautii 

fakultativer Anaerobier 

gramnegativ 

10-30 

aquatisch 

Stickstofffixierer 
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Faszination Forschung: Zuverlässige Vorhersagen toxi¬ 
scher roter Tiden 

Im Sommer 2005 legte eine verheerende rote Tide entlang 
der Atlantikküste Nordamerikas die Muschelindustrie 
lahm. Verursacht wurde diese rote Tide durch eine Blüte 
von Dinoflagellaten der Gattung Alexandrium. Diese Ein¬ 
zeller produzieren ein starkes Gift, das sich in Muscheln 
besonders stark anreichert, weil diese von eingestrudel¬ 
tem Plankton leben. Beim Verzehr von Schalentieren, die 
mit diesem Gift kontaminiert sind, kann es zur paralyti¬ 
schen Form einer Muschelvergiftung kommen (im Engli¬ 
schen als paralytic shellfish poisoning , PSP, bezeichnet). 
Mit Paralyse ist hier die Lähmung der quergestreiften 
Muskulatur gemeint, insbesondere der Atemmuskulatur. 
An diesem Syndrom erkrankten zahlreiche Menschen 
nach dem Verzehr von Muscheln, weil man diese Proble¬ 
matik zum Zeitpunkt der Muschelernte noch nicht erkannt 
hatte. Schätzungen zufolge beliefen sich die Verluste der 
Muschelindustrie im Jahr 2005 auf etwa 50 Mio. US- 
Dollar. 

Mehrere Arten von Dinoflagellaten verursachen in vielen 
Teilen der Welt toxische rote Tiden. Im Golf von Mexiko 
sind Dinoflagellaten der Gattung Karenia die Verursacher 
der roten Tiden. Das von ihnen produzierte Neurotoxin 
(Nervengift) wirkt auf das Zentralnervensystem von Fi¬ 
schen und ruft Lähmungen und Atemstörungen hervor. 
Bei einer solchen von Karenia verursachten roten Ti¬ 
de werden an den Stränden der Golfküste unzählige tote 
Fische angespült. Hinzu kommt, dass durch den Wellen¬ 
schlag Aerosole dieses Toxins in die Luft gelangen und 
bei den Bewohnern der Küstenregion häufig asthmaähnli¬ 
che Symptome hervorrufen. 

Nach den Verlusten durch die rote Tide von 2005 be¬ 
gannen Biologen des Meeresforschungsinstituts in Woods 
Hole (Woods Hole Oceanographic Institution, WHOI) 
die Population der Dinoflagellaten vor der Küste Neu¬ 
englands zu überwachen und erstellten Modelle für ihre 
Entwicklung. Sollte es gelingen, zukünftige Blüten zu¬ 
verlässig Vorhersagen zu können, so könnte man die 
Menschen in der Region warnen und sich bei der Ernte 
(und dem Verzehr) der Schalentiere auf das Problem ein¬ 
stellen. 

Für ihre Studien führten die Biologen der WHOI Zäh¬ 
lungen der Dinoflagellaten im Wasser und in Sedimenten 
vom Meeresboden durch. Sie untersuchten auch das von 
den Flüssen ins Meer fließende Wasser, die Wasserströ¬ 
mungen, die Temperatur und den Salzgehalt des Wassers 
sowie Windverhältnisse und die Gezeiten. Als weiterer 
Umweltfaktor kamen die als „Nor’easter“ bezeichneten 
Stürme hinzu, die entlang der Küste Neuenglands häu¬ 
fig auftreten. Die Biologen setzten ihre Messungen dieser 
Umweltfaktoren mit den Zählungen der Dinoflagellaten 
in Beziehung und erstellten dadurch ein Modell, mit dem 
sich das Populationswachstum der Dinoflagellaten Vor¬ 
hersagen lässt. 


Im Frühjahr 2008 postulierte das Wissenschaftlerteam der 
WHOI, alle Faktoren sprächen dafür, dass es erneut zu 
einer solchen roten Tide wie 2005 kommt, sofern ein 
Nor’easter auftritt, der die Dinoflagellaten Richtung Küs¬ 
te treibt. Tatsächlich braute sich exakt zum kritischen 
Zeitpunkt ein solcher Nordoststurm zusammen, und im 
Sommer 2008 bildete sich eine weitere rote Tide - ge¬ 
nau wie prognostiziert. Dieses Mal waren die Menschen 
jedoch gewarnt. Die Schalentierindustrie passte ihre Ern¬ 
te an, und viel weniger Menschen erkrankten durch den 
Verzehr vergifteter Muscheln. 

So verheerend rote Tiden sind, welchen Vorteil kön¬ 
nen Dinoflagellaten für marine Ökosysteme haben? 

In „Experiment: Können Korallen die durch Ausbleichen 
verloren gegangenen endosymbiotischen Dinoflagellaten 
wiedererlangen?“ in ► Abschn. 26.4 und in ► „Faszination 
Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


26.1 Eukaryoten erwarben 
Merkmale von Archaeen 
und Bakterien 

Wir erkennen problemlos Bäume, Champignons und Insekten 
als Vertreter der Pflanzen, Pilze oder Tiere. Es gibt jedoch eine 
fast unüberschaubare Reihe anderer, überwiegend winzig klei¬ 
ner eukaryotischer Organismen, die sich nicht oder nur schwer 
einer dieser Gruppen zuordnen lassen. Solche Eukaryoten, die 
weder Landpflanzen noch Tiere oder echte Pilze sind, wurden 
herkömmlich alle als Protisten zusammengefasst. Phylogeneti¬ 
sche Analysen haben jedoch eindeutig gezeigt: Viele Gruppen, 
die wir gewöhnlich als Protisten bezeichnen, sind in Wirklich¬ 
keit gar nicht näher miteinander verwandt. Somit steht der Be¬ 
griff „Protisten“ nicht für eine monophyletische Gruppe. Den¬ 
noch ist er nützlich als vereinfachte Umschreibung für „alle Eu¬ 
karyoten, die keine Landpflanzen, Tiere oder echten Pilze sind“. 
In ganz auf stammesgeschichtlicher Verwandtschaft beruhenden 
Systematiken gibt es den Begriff „Protisten“ aber nicht mehr. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der Begriff „Protisten" ist ein vereinfachter Ausdruck für alle 
Eukaryoten, die keine Landpflanzen, Tiere oder echten Pilze sind, 
die Protisten bilden aber keine monophyletische Gruppe. 

■ Ein bedeutender Schritt hin zur heutigen eukaryotischen Zelle 
war der Verlust der bakteriellen Zellwand. 

■ Eine Endosymbiose bildete den entscheidenden Evolutionsschritt 
bei der Entwicklung der heutigen Eukaryoten. 

■ Sämtliche Chloroplastentypen lassen sich auf die gleiche primäre 
Endosymbiose zurückführen. 
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Aufgrund der einzigartigen Merkmale eukaryotischer Zellen ge¬ 
langten Wissenschaftler zu der Überzeugung, dass es sich bei den 
Eukaryoten um eine monophyletische Gruppe handelt und dass 
aus einem einzigen eukaryotischen Vorfahren neben den vielen 
verschiedenen Linien der Protisten auch die Landpflanzen, ech¬ 
ten Pilze und Tiere hervorgingen. Wie Sie in ► Abschn. 25.1 er¬ 
fahren haben, bilden die Eukaryoten stammesgeschichtlich eine 
spezialisierte Gruppe der Archaeen, die einen Zellkern erworben 
hat. Die Mitochondrien und Chloropiasten der Eukaryoten gehen 
jedoch eindeutig auf zwei Bakterienlinien zurück (► Abb. 25.1). 

Auf die Entstehung der Eukaryoten aus einem spezialisierten 
Archaeenvorfahren folgten nach Endosymbiontentheorie Endo- 
symbiosen von Vertretern der Bakterien; dadurch entstanden 
die Mitochondrien und Chloroplasten. Manche Biologen favori¬ 
sieren die Ansicht, die Eukaryoten seien aus einer Fusion von 
Linien der beiden prokaryotischen Gruppen hervorgegangen. 
Diese Unterscheidung ist aber weitgehend semantischer Art und 
hängt von der subjektiven Betrachtungsweise ab, ab welchem 
Punkt die eukaryotische Linie unseres Erachtens definitiv als 
„eukaryotisch“ anzusehen ist. Auf jeden Fall lassen sich eini¬ 
ge plausible Schlüsse ziehen, welche Ereignisse zur Evolution 
des neuen Zelltyps geführt haben - immer vor dem Hintergrund, 
dass die Umwelt im Verlauf dieser Ereignisse einem enormen 
Wandel unterworfen war: Zunächst war nur wenig, später dann 
viel ungebundener molekularer Sauerstoff (O 2 ) verfügbar. 


Die moderne eukaryotische Zelle 
entstand in mehreren Schritten 

Bei der Entstehung der modernen eukaryotischen Zelle waren 
mehrere Ereignisse von Bedeutung (► Abb. 26.1): 

■ das Entstehen einer flexiblen Zelloberfläche 

■ das Entstehen eines Cytoskeletts 

■ das Entstehen einer Kemhülle, die ein zu Chromosomen or¬ 
ganisiertes Genom umschloss 

■ das Entstehen von Verdauungsvesikeln 

■ der Erwerb von Mitochondrien und Chloroplasten durch En¬ 
do symbiose 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 26.1 : Wie könnte man mittels DNA-Sequenzie- 
rung und phylogenetischen Analysen die Hypothese überprüfen, 
dass die Mitochondrien und Chloroplasten durch Endosymbio- 
sen entstanden sind? 


Eine flexible Zelloberfläche Sie können davon ausgehen, 
dass stammesgeschichtlich sehr alte prokaryotische Organismen 
eine feste Zellwand besaßen - wie die meisten heutigen proka¬ 
ryotischen Zellen. Der erste Schritt zum eukaryotischen Zustand 
war der Verlust der Zellwand bei einer Gruppe Archaeen. Die¬ 
sen Zustand ohne Zellwand finden wir auch bei einigen heutigen 
Prokaryoten. 

Betrachten Sie einmal, welche Möglichkeiten sich einer fle¬ 
xiblen Zelle ohne starre Zellwand bieten, und beginnen Sie 


dabei mit der Zellgröße. Wenn eine Zelle wächst, verringert 
sich dadurch das Verhältnis ihrer Oberfläche zum Volumen 
(►Abb. 5.2). Solange die Zelloberfläche sich nicht vergrö¬ 
ßern kann, wird das Zellvolumen irgendwann eine Obergrenze 
erreichen. Eine flexible Oberfläche kann sich hingegen ein¬ 
falten und komplexer werden, wodurch mehr Fläche für den 
Gas- und Nährstoffaustausch mit der Umgebung zur Verfü¬ 
gung steht. Wenn die Zelloberfläche ausreichend flexibel ist, 
um eine Einfaltung zu ermöglichen, kann die Zelle rasch genug 
mit ihrer Umgebung Stoffe austauschen, um ein größeres Vo¬ 
lumen und einen schnelleren Stoffwechsel aufrechtzuerhalten 
(►Abb. 26.1, Schritte 1-2). Außerdem ermöglicht eine flexi¬ 
ble Oberfläche, durch Endocytose Flüssigkeiten und Partikel 
aus der Umgebung ins Zellinnere aufzunehmen. Diese auch 
bei einigen heutigen Prokaryoten existierenden Einfaltungen der 
Zelloberfläche waren ausschlaggebend für die Evolution großer 
eukaryotischer Zellen. 

Veränderungen der Zellstruktur und Zellfunktion Wei¬ 
tere für die Evolution der eukaryotischen Zelle bedeutende frühe 
Entwicklung s schritte waren die zunehmende Unterteilung der 
Zelle in Kompartimente und die zunehmende Komplexität der 
Zelle (► Abb. 26.1, Schritte 3-7): 

■ die Entwicklung eines komplexeren Cytoskeletts 

■ die Bildung eines mit Ribosomen besetzten Systems aus in¬ 
neren Membranen, die auch die Chromosomen umgaben 

■ das Einschließen der Chromosomen der Zelle in einen Zell¬ 
kern (Nucleus) 

■ die Bildung einer Geißel (Flagellum) mit Mikrotubuli des 
Cytoskeletts als Hauptkomponente 

■ die Entwicklung von Nahrungsvakuolen (Lysosomen) zur 
Verdauung 

Bis vor wenigen Jahren gingen Biologen davon aus, das Vor¬ 
handensein eines Cytoskeletts sei auf Eukaryoten beschränkt. 
Durch verbesserte bildgebende Verfahren und molekulare Ana¬ 
lysen konnte man inzwischen jedoch auch bei Prokaryoten 
Homologe vieler Proteine des Cytoskeletts nachweisen. Ein ein¬ 
faches Cytoskelett hat sich also bereits vor der Entstehung der 
Eukaryoten entwickelt. Allerdings ist das Cytoskelett von Eu¬ 
karyoten sehr viel höher entwickelt und komplexer als das der 
Prokaryoten. Diese Weiterentwicklung in Form von Mikrofi¬ 
lamenten (Actinfilamente) und Makrofilamenten (Mikrotubuli) 
stabilisiert die eukaryotische Zelle und ermöglicht es ihr, ih¬ 
re Form zu wahren, Form Veränderungen zu bewerkstelligen, 
Tochterchromosomen zu verteilen und innerhalb der nun viel 
größeren Zelle Stoffe in andere Bereiche zu transportieren. Zu¬ 
sätzlich ermöglichte es das Vorhandensein von Mikrotubuli im 
Cytoskelett einigen Zellen, die charakteristische eukaryotische 
Geißel zu entwickeln. 

In einer prokaryotischen Zelle ist die DNA bzw. das Chromosom 
an einer Seite mit der Plasmamembran verbunden. Wenn sich 
dieser Bereich der Plasmamembran in die Zelle einfaltete, dann 
wäre dies zugleich der erste Schritt zur Evolution eines Zell¬ 
kerns (Nucleus) gewesen, der zu den grundlegenden Merkmalen 
eukaryotischer Zellen zählt. Die Kernhülle entstand schon zu ei¬ 
nem frühen Zeitpunkt in der eukaryotischen Linie. Der nächste 
Schritt bestand vermutlich in der Entwicklung der Phagocytose - 
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Abb. 26.1 Die Evolution der eukaryo- 
tischen Zelle. Durch den Verlust einer 
starren Zellwand konnte sich die Plas¬ 
mamembran nach innen falten und so 
eine größere Oberfläche schaffen. Das 
ermöglichte die Evolution größerer Zel¬ 
len. Mit zunehmender Größe der Zellen 
nahm auch die Komplexität des Cytoske- 
letts zu, und die Zelle wurde durch innere 
Membranen stärker in Kompartimen¬ 
te untergliedert. Durch Endosymbiosen 
von Bakterien entstanden die Mito- 
chondrien und (bei ab diesem Zeitpunkt 
photosynthetisch aktiven Eukaryoten) die 
Chloropiasten 



Chloroplast 


Mikrotubuli des Cytoske- 
letts bildeten die Grund¬ 
lage der eukaryotischen 
Geißel als Antriebsmög¬ 
lichkeit. 

V___ 


I Die schützende 
Zellwand ging 
verloren. 


El Es bildeten sich dicht | 
mit Ribosomen be¬ 
setzte innere Mem¬ 
branen. 

v___y 


0 Der Vorläufer eines 
Zellkerns entstand, 
als Bereiche der ein¬ 
gefalteten Plasma¬ 
membran die Chro¬ 
mosomen der Zelle 

umschlossen. 

V _ J 


Durch Einfaltung 
der Plasmamembran 
vergrößerte sich die 
Oberfläche ohne Zu¬ 
nahme des Zell¬ 
volumens. 


S Das Cytoskelett 
(Mikrofilamente und 
Mikrotubuli) wurde 
zunehmend kom¬ 
plexer. 


| Durch die endosymbio- 
tische Aufnahme eines 
Proteobakteriums ent¬ 
standen Mitochondrien. 


0 


Durch die endosym- 
biotische Aufnahme 
eines Cyanobakteri- 
ums entstanden 
Chloroplasten. 


Q Erste Nahrungsvakuolen 
entwickelten sich zu Ly- 
sosomen, die vom frü¬ 
hen endoplasmatischen 
Reticulum gebildete 
Verdauungsenzyme ent¬ 
hielten. 
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so bezeichnet man die Fähigkeit einer Zelle, größere Partikel bis 
hin zu ganzen Zellen aufzunehmen und zu verdauen. 

Endosymbiose Zur gleichen Zeit, als die gerade beschrie¬ 
benen Prozesse so oder so ähnlich abliefen, erzeugten die 
Cyanobakterien als Produkt ihrer Photosynthese molekularen 
Sauerstoff (O 2 ). Die ansteigenden Sauerstoffkonzentration in 
den Meeren und schließlich auch in der Atmosphäre wirkten 
sich für die meisten Organismen jener Zeit wahrscheinlich ver¬ 
heerend aus, weil sie sicher nicht imstande waren, die nunmehr 
oxidierenden Bedingungen zu tolerieren. Einige Prokaryoten 
entwickelten jedoch Strategien, die größeren Mengen Sauerstoff 
zunächst zu entgiften und sich später sogar zunutze zu machen, 
und darunter waren - zum Glück für uns - auch einige der neuen 
phagocytierenden Eukaryoten. 

Etwa zu dieser Zeit könnten in der Evolution der Eukaryoten die 
Endosymbiosen ins Spiel gekommen sein (► Abb. 26.1, Schritte 
8-9). Nach der Endosymbiontentheorie gingen bestimmte Or¬ 
ganellen aus Prokaryoten hervor, die von frühen eukaryotischen 
Zellen aufgenommen, aber nicht verdaut wurden. Ein ganz ent¬ 
scheidender Schritt in der Evolutionsgeschichte der Eukaryoten 
war die Aufnahme eines Proteobakteriums, aus dem sich das 
Mitochondrium entwickelte. Ursprünglich erfüllte das neue Or- 
ganell vermutlich vor allem die Funktion, O 2 durch Reduktion 
zu Wasser zu entgiften. Später wurde dieser chemische Prozess 
dann in der Zellatmung mit der Bildung von ATP gekoppelt. 
Nach diesem Entwicklungsschritt lag die eukaryotische Zelle 
praktisch vollständig vor. 


Querverweis 

In ► Abschn. 5.3 können Sie die Reaktionen der Zellat¬ 
mung noch einmal rekapitulieren. 


Manche dieser frühen Eukaryoten vollzogen einen weiteren en- 
dosymbiotischen Schritt: die Aufnahme eines Prokaryoten, der 
mit den heutigen Cyanobakterien verwandt war. Aus ihm gingen 
dann die Chloropiasten der photosynthetisch aktiven Eukaryo¬ 
ten hervor. 


a primäre Endosymbiose 



Peptidoglykanschicht 


Das Peptidoglykan ist 
verloren gegangen 
(außer bei den Glau- 
cophyta). 

V_'_y 


Zellkern der 


des Cyano- 
bakteriums 


Plasmamem¬ 
bran des Cyano- 
bakteriums 


Wirtszellmembran 


Eine dieser 
Membranhüllen 
ging später 
verloren - 
wahrscheinlich 
die Wirtszell¬ 
membran. 


b sekundäre Endosymbiose 



eukaryotische Wirtszelle 


chloroplastenhaltige 
eukaryotische Zelle 


Bei einigen Gruppen sind 
Spuren des Zellkerns der 
aufgenommenen Zelle 
erhalten geblieben. 


Die Membran der Wirts¬ 
zelle umhüllt die endo- 
symbiotisch aufgenom¬ 
mene Zelle. 


Die innere dieser beiden 
Membranen ist bei den 
Euglenida und Dino- 
flagellata verloren 
gegangen. 

v_y 


Chloroplasten wurde mehrmals 
zwischen Eukaryoten übertragen 

Eukaryoten mehrerer verschiedener Gruppen besitzen Chloro¬ 
plasten, und Gruppen mit Chloroplasten tauchen in mehreren 
entfernt verwandten Monophyla auf. Einige dieser Gruppen ent¬ 
halten in ihren Chloroplasten unterschiedliche Photosynthese¬ 
pigmente. Und nicht alle Chloroplasten sind lediglich von zwei 
Membranen umhüllt: Bei einigen eukaryotischen Organismen 
besteht die Chloroplastenhülle aus drei oder mehr Membranen. 
Heute gehen wir davon aus, dass diese Beobachtungen auf eine 
bemerkenswerte Abfolge von Endosymbiosen zurückzuführen 
sind. Gestützt wird diese Vorstellung durch umfangreiche Be¬ 
lege aus der Elektronenmikroskopie und von Vergleichen der 
Nucleinsäuresequenzen. 


Abb. 26.2 Endosymbioseereignisse in der Evolution der Chloro¬ 
plasten. a Durch eine einzige primäre Endosymbiose entstanden letzt¬ 
endlich sämtliche heutigen Chloroplasten. b Im Anschluss kam es 
mehrere Male unabhängig voneinander zu sekundären Endosymbiosen: 
Hierbei wurde jeweils eine chloroplastenhaltige Zelle von einer anderen 
eukaryotischen Zelle aufgenommen 

Nach der Endosymbiontentheorie gehen sämtliche Chloroplas¬ 
ten darauf zurück, dass irgendwann ein einzelnes kleines Cyano- 
bakterium von einer großen eukaryotischen Zelle aufgenommen 
und nicht verdaut, sondern am Leben erhalten wurde. Dieses 
Ereignis - der Schritt, durch den die zur Photosynthese fähi¬ 
gen Eukaryoten entstanden (und der vor über 2Mrd. Jahren 
wahrscheinlich einmalig stattfand) - wird als primäre Endo¬ 
symbiose bezeichnet (►Abb. 26.2a). Der Endosymbiont, ein 
Cyanobakterium, besaß vermutlich eine innere Plasmamem- 
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bran und eine Außenmembran (► Abb. 26.2b). Somit waren die 
ursprünglichen Plastiden von zwei Membranen umhüllt: von 
der ehemaligen inneren Plasmamembran und der ehemaligen 
Außenmembran des Cyanobakteriums. Bei den Glaucophyta 
blieben Überreste der peptidoglykanhaltigen Zellwand des Cya¬ 
nobakteriums noch in Form geringer Mengen Peptidoglykan 
zwischen den Plastidenmembranen erhalten; die Glaucophyta 
spalteten sich nach der primären Endosymbiose als erste Grup¬ 
pe der Eukaryoten ab. (Darüber erfahren Sie in ► Kap. 28 
mehr.) Auch die Chloroplasten der Rotalgen, Grünalgen und 
Landpflanzen entstanden durch die primäre Endosymbiose. In 
den als Rhodoplasten bezeichneten Chloroplasten der Rotalgen 
sind bestimmte Pigmente des ursprünglichen endosymbiotisch 
aufgenommenen Cyanobakteriums erhalten geblieben und in 
besonderen Lichtsammelkomplexen angeordnet, den Phycobi- 
lisomen (diese finden sich auch bei den Glaucophyta). Der 
primären Endosymbiose entstammen auch die Chloroplasten 
der Chlorobionta (Grüne Pflanzen); dazu zählen die Chloro- 
phyta (Grünalgen I), die verschiedenen Grünalgen II sowie die 
später aus diesen entstandenen Landpflanzen (Embryophyta). In 
den Chloroplasten der Chlorobionta sind keine Phycobilisomen 
mehr vorhanden. 

Animation 26.1 Family Tree of Chloroplasts 

www.Lifel le.com/a26. 1 

Fast alle übrigen photosynthesebetreibenden Eukaryoten ent¬ 
standen durch darauf aufbauende Endosymbioseereignisse. So 
erlangten beispielsweise die photosynthetisch aktiven Eugle- 
nida ihre Chloroplasten durch sekundäre Endosymbiose 
(►Abb. 26.2b). Ihr Vorfahre nahm zunächst eine einzellige 
Grünalge auf, doch blieb von dieser schließlich nur noch der 
Chloroplast erhalten, während die restlichen Bestandteile der 
Alge mit der Zeit verloren gingen. Dieser Ablauf erklärt, warum 
die photosynthetisch aktiven Euglenida die gleichen Photosyn¬ 
thesepigmente besitzen wie die Grünalgen und Landpflanzen. 
Außerdem lässt sich dadurch auch das Vorhandensein einer drit¬ 
ten Membran bei den Chloroplasten der Euglenida erklären: 
Diese stammt von der Plasmamembran der durch Endocytose 
aufgenommenen Grünalge. Zu einer weiteren, tertiären Endo¬ 
symbiose kam es, als ein Dinoflagellat, bei dem die Chloroplas¬ 
ten offenbar verloren gegangen waren, einen anderen Protisten 
aufnahm, der seinen Chloroplasten ebenfalls durch eine sekun¬ 
däre Endosymbiose erhalten hatte. 

26.1 Wiederholung 

Die moderne eukaryotische Zelle ging wahrscheinlich in 
mehreren Schritten, darunter die Entstehung einer fle¬ 
xiblen Zelloberfläche und der Einschluss des genetischen 
Materials in einen Zellkern, aus stammesgeschichtlich al¬ 
ten Archaeen hervor. Später führten Endosymbiosen von 
Proteobakterien und Cyanobakterien zur Entstehung der 
Mitochondrien bzw. Chloroplasten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 


■ die Verwendung des Begriffs „Protisten“ darlegen 
und beschreiben können, welche Verwandtschaftsbe¬ 
ziehungen zwischen den Großgruppen der Protisten 
und den Eukaryoten bestehen. 

■ zusammenfassen können, welche grundlegenden Ver¬ 
änderungen bei der Evolution der eukaryotischen Zelle 
von Bedeutung waren. 

■ erläutern können, wie sich tief greifende Umwelt¬ 
veränderungen auf der Erde auf die Evolution der 
eukaryotischen Zelle ausgewirkt haben. 

■ aus der Stammesgeschichte von Genen ableiten kön¬ 
nen, ob es sich ursprünglich um Gene des Kern-, des 
Mitochondrien- oder des Chloroplastengenoms han¬ 
delte. 


_ ? _ 

1. Warum war die Entwicklung einer flexiblen Zelloberfläche 
ein entscheidendes Ereignis für die Evolution der Eukaryo¬ 
ten? 

2. Erklären Sie, inwiefern die zunehmende Verfügbarkeit von 
atmosphärischem Sauerstoff (O 2 ) die Evolution der eukaryo¬ 
tischen Zelle beeinflusst haben könnte. 

Hintergrund zu den folgenden Aufgaben 3 und 4: Die Gene für 
ribosomale RNA (rRNA) sind im Kemgenom von Eukaryoten 
enthalten. Auch die Genome der Mitochondrien und Chlo¬ 
roplasten umfassen rRNA-Gene. Zur Photosynthese befähigte 
Eukaryoten besitzen somit drei verschiedene Sorten von rRNA- 
Genen, die die strukturelle RNA dreier unterschiedlicher For¬ 
men von Ribosomen codieren. Der folgende Genstammbaum 
veranschaulicht die evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen 
von rRNA-Gensequenzen, die aus verschiedener Organismen 
isoliert wurden: aus den Kemgenomen von Mensch, Hefe und 
Mais; aus einem Archaeon (. Halobacterium ), einem Proteo- 
bakterium (. E . coli ) und einem Cyanobakterium ( Chlorobium ); 
und aus den Mitochondrien- und Chloroplastengenomen von 
Mais. 



3. Warum sind die drei rRNA-Gene von Mais nicht am nächsten 
miteinander verwandt? 
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4. Warum ist die Verwandtschaftsbeziehung des mitochondri¬ 
alen rRNA-Gens von Mais zu dem rRNA-Gen von E. coli 
enger als zu den Kern-rRNA-Genen der anderen Eukaryoten? 
Geben Sie eine Erklärung für die Beziehung des rRNA-Gens 
aus den Chloroplasten von Mais und dem rRNA-Gen des 
Cy anobakteriums. 

5. Erläutern Sie, warum sich der Begriff „Protisten“ nicht 
(mehr) auf eine offizielle taxonomische Gruppe bezieht. 


Die von den Archaeen und Bakterien erworbenen Strukturen 
ermöglichten den Eukaryoten, viele verschiedene Lebensräume 
zu erschließen. Dadurch entwickelte sich unter den Eukaryoten 
eine enorme Artenvielfalt, ausgehend von einer Radiation, die 
im Präkambrium begann. 

26.2 Im Präkambrium kam es 

zur Radiation mehrerer großer 
Linien der Eukaryoten 

Die meisten Eukaryoten gehören in eine der acht großen mono- 
phyletischen Gruppen, deren Radiation vor ungefähr 1,5 Mrd. 
Jahren begann: Alveolata, Stramenopiles, Rhizaria, Excavata, 
Plantae (Pflanzen), Amoebozoa, Fungi (echte Pilze) und Ani- 
malia (Tiere) (►Abb. 26.3). Pflanzen, echte Pilze und Tiere 
haben jeweils enge Verwandte unter den Protisten (z. B. die mit 
den Tieren verwandten Choanoflagellaten); diese werden Sie 
zusammen mit diesen Großgruppen vielzelliger Eukaryoten in 
► Kap. 27 bis 30 kennenlernen. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Vielzelligkeit entwickelte sich Dutzende Male in der Evolutions¬ 
geschichte der Eukaryoten. 

■ Dinoflagellaten (Panzergeißler) sind wichtige Primärproduzen¬ 
ten von organischem Material in aquatischen Lebensräumen. 

■ Die Apicomplexa sind durchweg Parasiten. 

■ Die Ciliaten erhielten ihren Namen nach ihren zahlreichen Wim¬ 
pern (Cilien). 

■ Zu den Stramenopiles gehören die Diatomeen oder Kieselal¬ 
gen (Bacillariophyta oder Bacillariophyceae), die Braunalgen 
(Phaeophyta oder Phaeophyceae) und die Eipilze (Oomycetes, 
Peronosporomycetes oder Oomycota). 

■ Braunalgen sind vielzellige Vertreter der Stramenopiles; ihre 
Chloroplasten enthalten große Mengen Fucoxanthin. 

■ Zu den Rhizaria gehören die Cercozoa, die Foraminifera und die 
Radiolaria (Strahlentierchen). 

■ Eine einzellige amöboide Zelle ist die ungeschlechtliche Lebens¬ 
form der Zellulären Schleimpilze. 

■ Viele Protisten haben enorme medizinische oder wirtschaftliche 
Bedeutung. 

Jede der fünf in diesem Kapitel behandelten Großgruppen eu- 
karyotischer Protisten umfasst Organismen mit außerordentlich 
verschieden gestaltetem Körperbau und unterschiedlichen Er¬ 
nährungsweisen. Manche Protisten sind beweglich, andere be¬ 
wegen sich nicht fort. Viele Protisten betreiben Photosynthese, 
andere leben heterotroph. Die meisten Protisten sind einzellig, 
manche aber auch vielzellig. Die Mehrzahl der Protisten ist mi¬ 
kroskopisch klein, einige wenige werden allerdings riesig (der 
Riesentang, eine Braunalge, kann beispielsweise halb so lang 
werden wie ein Fußballfeld). Die einzelligen Protistenarten wer¬ 
den als eukaryotische Mikroorganismen zusammengefasst; 



bis 1,5 1,4 1,3 1,2 1,1 1,0 0,9 0,8 0,7 0,6 0,5 0,4 0,3 0,2 0,1 0 

Mrcl - Mrd. Jahre zurück 

Jahre zurück 

Abb. 26.3 Die Divergenz der großen Eukaryotengruppen im Präkambrium. Dieser evolutionäre Stammbaum veranschaulicht die hypothe¬ 
tischen Beziehungen nach gegenwärtigem Kenntnisstand sowie die wahrscheinlichen Zeitpunkte der Entstehung der großen Eukaryotengruppen. 
Die verhältnismäßig rasche Divergenz der großen Linien vor 1,5-1,4 Mrd. Jahren erschwert es, die genauen Verwandtschaftsbeziehungen präzise 
zu rekonstruieren. Die Großgruppen vielzelliger Organismen (farblich hervorgehoben) werden in den folgenden Kapiteln behandelt 
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dabei sollte man aber nicht vergessen, dass es auch große, viel¬ 
zellige Protisten gibt. 

Vielzelligkeit ist im Laufe der Evolutionsgeschichte der Euka¬ 
ryoten Dutzende Mal entstanden. In vier dieser Fälle gingen 
daraus große Organismen hervor, die den meisten Menschen 
vertraut sind: Pflanzen (inklusive der Rot- und Grünalgen), 
Tiere, echte Pilze und Braunalgen (Letztere bilden eine Unter¬ 
gruppe der Stramenopiles). Des Weiteren entstanden Dutzende 
kleinere, weniger bekannte Gruppen unter den Eukaryoten, 
die ebenfalls vielzellige Arten enthalten. Wie in jüngerer Zeit 
durchgeführte experimentelle Untersuchungen ergaben, kann 
künstliche Selektion auf Vielzelligkeit bei einigen normaler¬ 
weise einzelligen Eukaryotenarten innerhalb von nur wenigen 
Monaten dazu führen, dass wiederholt konvergent vielzellige 
Formen evolvieren. Zudem haben viele einzellige Arten ihre in¬ 
dividuelle Identität beibehalten, aggregieren aber dennoch zu 
großen vielzelligen Kolonien. Es gibt nahezu fließende Über¬ 
gänge von ganzheitlichen vielzelligen Organismen auf der einen 
Seite und lose miteinander verbundenen Kolonien aus vielen 
Einzelzellen auf der anderen Seite. Nicht immer sind sich Bio¬ 
logen einig darüber, wo sie die Grenze zwischen diesen beiden 
Formen ziehen sollen. 

Herkömmlich klassifizierten Biologen Protisten größtenteils an¬ 
hand ihrer Entwicklungszyklen und nach Merkmalen der Fort¬ 
pflanzung. Durch den Einsatz von Elektronenmikroskopen und 
Gensequenzierung kamen in den letzten Jahren jedoch viele 
neue Muster der stammesgeschichtlichen Verwandtschaft dieser 
Gruppen ans Licht. Analysen von langsam evolvierenden Gen¬ 
sequenzen ermöglichen es, die evolutionären Verwandtschafts¬ 
beziehungen innerhalb der Eukaryoten immer detaillierter und 
zuverlässiger zu erforschen. Dennoch bestehen nach wie vor 
in einigen Bereichen erhebliche Ungewissheiten. So können 
beispielsweise Phänomene wie horizontaler Gentransfer unsere 
Bemühungen, die Stammesgeschichte der Protisten zu rekon¬ 
struieren, verkomplizieren (wie es auch für die Prokaryoten gilt, 
► Abschn. 25. 1). Zweifellos kennen wir bis heute nur einen Teil 
der enormen Vielfalt dieser entfernt miteinander verwandten 
monophyletischen Großgruppen der Protisten. Einige Vertreter 
werden Sie im Folgenden näher kennenlemen. 


Alveolata besitzen unter ihrer Plasmamembran 
kleine Aussackungen 



Die Alveolata erhielten ihren Namen, weil sie direkt unter ih¬ 
rer Plasmamembran als Alveolen bezeichnete Aussackungen 
aufweisen. Vermutlich spielen die Alveolen eine Rolle für die 


Stabilität der Zelloberfläche. Sämtliche Alveolata sind einzellig, 
die meisten können Photosynthese betreiben, zeichnen sich aber 
durch vielfältige Körperformen aus. Drei Gruppen der Alveo¬ 
lata sind hier etwas ausführlicher beschrieben: Dinoflagellaten, 
Apicomplexa und Ciliaten. 

Dinoflagellaten Die meisten Dinoflagellata oder Panzer¬ 
geißler (von Botanikern auch als Dinophyta bezeichnet) leben 
marin und sind zur Photosynthese befähigt. Sie gehören zu 
den wichtigsten Primärproduzenten von organischem Material 
in den Meeren. Im Süßwasser kommen deutlich weniger Arten 
von Dinoflagellaten vor, diese können aber in ihren limnischen 
Lebensräumen eine hohe Individuenzahl erreichen. Die Dino¬ 
flagellaten sind von großem ökologischem, evolutionsgeschicht¬ 
lichem und morphologischem Interesse. Eine charakteristische 
Kombination aus Photosynthesepigmenten und akzessorischen 
Pigmenten verleiht ihren Chloroplasten eine goldbraune Fär¬ 
bung. Manche Dinoflagellaten verursachen die in der Einleitung 
zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Zuverlässige 
Vorhersagen toxischer roter Tiden“) diskutierten roten Tiden. 
Andere Arten leben als photosynthetisch aktive Endosymbi- 
onten (Zooxanthellen) in den Zellen bestimmter wirbelloser 
Tiere (beispielsweise Korallenpolypen; ► „Experiment: Können 
Korallen die durch Ausbleichen verloren gegangenen endo- 
symbiotischen Dinoflagellaten wiedererlangen?“) oder auch in 
anderen marinen Protisten (►Abb. 26.11a). Wieder andere be¬ 
treiben keine Photosynthese und leben als Parasiten in anderen 
marinen Organismen. 

Dinoflagellaten haben ein charakteristisches Aussehen. In der 
Regel besitzen sie zwei Geißeln: Eine Quergeißel verläuft in ei¬ 
ner Furche äquatorial um die Zelle herum, eine Schleppgeißel 
entspringt etwa an der gleichen Stelle, liegt aber teilweise in ei¬ 
ner Längsfurche und ragt von dort in das umgebende Wasser 
(► Abb. 26.4). Einige Dinoflagellaten nehmen je nach Umwelt¬ 
bedingungen eine unterschiedliche Gestalt an, darunter auch 
amöboide Formen. Angeblich kann der Dinoflagellat Pfiesteria 
piscicida in mindestens zwei Dutzend verschiedenen Formen 
auftreten, doch dies ist umstritten. Jedenfalls ist dieser bemer¬ 
kenswerte Dinoflagellat sehr schädlich für Fische und kann 
diese, sofern er in ausreichend großer Zahl auftritt, betäuben und 
sich von ihnen ernähren. Daher nennt man diesen Organismus 
auch „Killeralge“. Andere Dinoflagellaten wie Noctiluca milia¬ 
ris sind an der Entstehung des Meeresleuchtens beteiligt oder 
können rote Tiden verursachen (wie in der Einleitung zu diesem 
Kapitel geschildert). 

Media Clip 26.1 A Dinoflagellate Shows Off Its Flagellum 

www.Lifel le.com/mc26. 1 


Apicomplexa Die ausschließlich parasitischen Apicomplexa 
(= Sporozoa, Sporentierchen) erhielten ihren Namen nach dem 
Apikalkomplex, einer Ansammlung von Organellen am apika¬ 
len (spitz zulaufenden) Ende ihrer Zellen. Diese Organellen 
dienen den Apicomplexa dazu, in die Gewebe ihrer Wirte 
einzudringen. So können beispielsweise die Merozoiten und 
Sporozoiten von Plasmodium , dem Erreger der Malaria, nach 
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Amphidiniopsis kofoidii 




Abb. 26.4 Ein Dinoflagellat. Das Vorhandensein von zwei Geißeln ist 
ein charakteristisches Merkmal vieler Dinoflagellaten; allerdings liegen 
diese Anhänge in tiefen Furchen und sind daher nur selten sichtbar. Die 
Quergeißel in der äquatorial verlaufenden Furche dient den Organismen 
zum Antrieb und ermöglicht Drehbewegungen. Die in der Längsfurche 
entspringende Schleppgeißel dient ebenfalls dem Vortrieb und fungiert 
zugleich als Steuerruder. (REM-Aufnahme, digital coloriert) 

der Übertragung durch eine Stechmücke mittels des Apikal¬ 
komplexes in ihre Wirtszellen im menschlichen Körper eindrin- 
gen. 

Wie viele obligate Parasiten durchlaufen die Apicomplexa 
komplizierte Entwicklungszyklen mit asexueller und sexueller 
Fortpflanzung durch eine Reihe völlig unterschiedlicher Le¬ 
bensstadien (► Abb. 26.19). Bei vielen Arten sind diese Stadien 
wie bei Plasmodium mit zwei verschiedenen Wirtsorganismen 
assoziiert. Beispielsweise verläuft der Entwicklungszyklus von 


Toxoplasma zum Teil in Katzen und zum Teil in Ratten. Von To¬ 
xoplasma infizierte Ratten verlieren ihre Scheu vor Katzen und 
werden dadurch eher von Katzen erbeutet; dabei wird der Para¬ 
sit dann übertragen. 

Ci Maten Die Ciliata oder Wimpertierchen erhielten ihren 
Namen wegen ihrer in großer Zahl vorhandenen, haarähnlichen 
Cilien (Wimpern). Diese sind deutlich kürzer als eukaryoti- 
sche Geißeln (Flagellen), aber ansonsten mit ihnen struktu¬ 
rell identisch. Die Ciliaten weisen eine sehr viel komplexere 
Körpergestalt auf als die meisten anderen einzelligen Euka¬ 
ryoten (►Abb. 26.5). Ihr kennzeichnendes Merkmal ist der 
Besitz von zwei Zellkemtypen. (Deren Funktion werden Sie 
im Zuge der Fortpflanzung der Protisten in ►Abschn. 26.3 
kennenlemen.) Fast alle Ciliaten sind heterotroph, einige we¬ 
nige enthalten allerdings Symbionten, die Photosynthese be¬ 
treiben. 

An der umfassend erforschten Ciliatengattung Paramecium las¬ 
sen sich der komplexe Bau und das differenzierte Verhalten 
von Ciliaten exemplarisch veranschaulichen (► Abb. 26.6). Die 
schuhförmige Zehe (daher der Name Pantoffeltierchen) ist von 
einer hoch entwickelten Pellicula (Zellrinde) umhüllt. Diese be¬ 
steht im Wesentlichen aus einer äußeren Membran und einer 
inneren Schicht aus dicht gepackten, membranumhüllten Bläs¬ 
chen (den Alveolen), welche die Basis der Cilien umgeben. 
Ebenfalls in die Pellicula eingelagert sind der Abwehr dienende 
Organellen, die Trichocysten. Bei einer Bedrohung explodie¬ 
ren die Trichocysten innerhalb weniger Millisekunden, und es 
werden spitze Pfeile am Ende eines langen Fadens ausgeschleu¬ 
dert. 

Activity 26.1 Anatomy of Paramecium 

www.Lifel le.com/ac26. 1 

Die Cilien ermöglichen Paramecium eine präzisere Fortbewe¬ 
gung als Geißeln. Ein Pantoffeltierchen kann den Schlag seiner 
Cilien koordinieren und dadurch in einer spiraligen Bewegung 


a Paramecium spec. 


b Didinium nasutum 


c Trichodina spec. 



Cilien 10 pm 



Cilienbänder 



orale 

Oberfläche 


Cilien 


15 pm 


Abb. 26.5 Die Diversität der Ciliaten. a Dieses Paramecium (Pantoffeltierchen) ist ein frei schwimmender Organismus und gehört zu einer 
Gruppe von Ciliaten, deren Vertreter vollständig mit einem Wimpernkleid bedeckt sind, b Die fassförmige Art Didinium nasutum ernährt sich von 
anderen Ciliaten wie Paramecium. Ihre Cilien bilden zwei getrennte Bänder oder Kränze, c Der Parasit Trichodina saugt sich seinem Cilienring 
an der Körperoberfläche von Wirtsfischen fest. (REM-Aufnahmen, digital coloriert) 
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vorwärts oder rückwärts schwimmen. Stößt es auf ein Hin¬ 
dernis oder einen anderen negativen Reiz, kann es sich auch 
blitzschnell ab wenden. Der Cilienschlag erfolgt metachron, das 
heißt, die Cilien schlagen nicht gleichzeitig (synchron), sondern 
in sich fortpflanzenden Wellen (ähnlich der La-Ola-Welle in 
Fußballstadien). Koordiniert wird der metachrone Cilienschlag 
vermutlich durch die unterschiedliche Verteilung von Ionen¬ 
kanälen in der Plasmamembran an beiden Zellenden. 

Limnische - das heißt im Süßwasser lebende - Organismen sind 
stets hypertonisch zu ihrer Umgebung. Viele limnische Protisten 
wie Paramecium begegnen diesem Problem mithilfe von spe¬ 
zialisierten kontraktilen Vakuolen; durch diese scheiden sie 
das überschüssige Wasser aus, das sie ständig durch Osmose 
aufnehmen. Dieses Wasser wird in den kontraktilen Vakuolen 
gesammelt und schließlich aus der Zelle abgegeben. 

Paramecium und viele andere Protisten nehmen feste Nah¬ 
rung durch Phagocytose auf; dabei wird eine Nahrungsva¬ 
kuole (auch als Verdauungsvakuole oder Phagosom bezeich¬ 
net) abgeschnürt, in der die Verdauung der Nahrung erfolgt 
(► „Experiment: Die Funktion der Vakuolen für die Verdauung 
bei Ciliaten“). Von der Nahrung svakuole werden kleinere Vesi¬ 
kel mit Verdauungsprodukten abgeschnürt und im Cytoplasma 
verteilt. Diese kleinen Vesikel bieten eine große Oberfläche, 
über welche die Verdauungsprodukte - die monomeren Bau¬ 
steine von Makromolekülen - von der übrigen Zelle resorbiert 
werden können. Im Prinzip handelt es sich bei der Nahrungsva¬ 
kuole um ein sekundäres Lysosom (► Abb. 5.10). 

Animation 26.2 Digestive Vacuoles 

www.Lifel le.com/a26. 2 


Stramenopiles besitzen gewöhnlich 
zwei ungleich lange Geißeln, 
von denen eine behaart ist 



Als fast allen Stramenopiles (= Heterokonta) gemeinsames 
abgeleitetes Merkmal ist die längere ihrer beiden Geißeln (die 
Flimmergeißel) mit Reihen röhrenförmiger Haare besetzt. (Die¬ 
se Haare werden als Stramenopili bezeichnet; der synonyme 
Name „Heterokonta“ bezieht sich auf den Besitz unterschied¬ 
licher Geißeln.) Manchen Stramenopiles fehlen Geißeln, sie 
stammen aber von begeißelten Vorfahren ab. Innerhalb der 
Stramenopiles betreiben die Diatomeen (Kieselalgen) und die 
Braunalgen Photosynthese; die Eipilze sind dagegen nicht pho¬ 
tosynthetisch aktiv. 

Diatomeen (Kieselalgen) Alle Diatomeen (Kieselalgen; je 

nach System Bacillariophyta oder Bacillariophyceae genannt) 
sind einzellige Organismen, bei manchen Arten schließen sich 
jedoch Zellen zu Fäden zusammen. Oft enthalten die Chloro- 
plasten so viele Carotinoide, dass sie gelb oder bräunlich gefärbt 
sind. Alle Formen synthetisieren Kohlenhydrate und Lipide als 
photosynthetische Speicherprodukte. Mit Ausnahme der männ¬ 
lichen Gameten besitzen Diatomeen keine Geißeln. 


Abb. 26.6 Die Anatomie von Paramecium. Mit seinen 
vielen spezialisierten Organellen veranschaulicht das 
Pantoffeltierchen exemplarisch den komplexen Bau der 
Ciliaten 



kontraktile 

Vakuole 


Cilien 


Nahrungs¬ 

vakuole 


Mundfeld 

(Peristom) 


Zellafter 
(Cytopyge) 

Zellrinde 

(Pellicula) 


Trichocyste 

Fibrillen 

Alveole 


Der Mikronucleus kann 
sich teilen und spielt 
eine Rolle bei der gene¬ 
tischen Rekombination. 


Der Makronucleus steuert 
die Zellaktivitäten. 


Cilie 
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Experiment: Die Funktion der Vakuolen für die Verdauung bei Ciliaten 


Originalliteratur: Mast SO (1947) Biol Bull 92: 31-72 

Bei zahlreichen vielzelligen Organismen begünstigt ein saures Milieu nachweislich die Ver¬ 
dauung. Gelangen Ciliaten ebenfalls mithilfe einer Säure an ihre Nährstoffbausteine? 


Hypothese 

Die Verdauungsvakuolen von Paramecium erzeugen eine saure Umgebung, in welcher der 
Organismus seine Nahrungspartikel verdauen kann. 


Methode 

1. Paramecien wurden mit Hefezellen gefüttert, die zuvor mit einem Indikator angefärbt 
wurden. Dieser Farbstoff verfärbt sich bei neutralem oder basischem pH-Wert rot, bei 
saurem pH-Wert grün. 

2. Unter dem Lichtmikroskop wurden Bildung und Abbau der Verdauungsvakuolen in Para¬ 
mecien beobachtet. Zeitlicher Ablauf und Abfolge der Farbwechsel (also der Säuregehalt) 
wurden dokumentiert. 


Ergebnisse 



angefärbte 

Hefezellen 


Mundfeld 

(Peristom) 


Um die Hefezellen bildet 
sich eine Nahrungsvakuole. 


Als die Verdauungsprodukte in 
das Cytosol gelangten, stieg der 
pH-Wert in der Vakuole wieder 
an (der Farbstoff verfärbte sich 
wieder rot). 

V___ / 




9 Rot gefärbte 
(basische) 
Abfallstoffe 
wurden nach 
außen abge¬ 
geben. 


Wie der Farbwechsel 
zeigte, war der Inhalt 
der Vakuole sauer 
geworden. 

_ 


Schlussfolgerung 

In den Verdauungsvakuolen mancher Ciliaten erfolgt eine Ansäuerung; diese erleichtert den 
Abbau der Nahrung. 
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Abb. 26.7 Die Diversität der Diatomeen. Diese Aufnahme von Dia¬ 
tomeen veranschaulicht ihre vielfältigen artspezifischen Formen. (LM- 
Aufnahme mit Auflicht-Hellfeldoptik) 


a fadenförmige (filamentöse) b blattförmige (thallöse) 
Wuchsform Wuchsform 



Abb. 26.8 Braunalgen, a Dieser Vertreter veranschaulicht die fädige 
(filamentöse) Wuchsform der Braunalgen, b Die Seepalme ist ein Bei¬ 
spiel für die blattartige (thallöse) Form der Braunalgen. Seepalmen und 
viele weitere Braunalgenarten haften mittels verzweigter Haftorgane, 
die man Rhizoide nennt, so fest an Felsen der Gezeitenzone, dass sie 
der stärksten Brandung standhalten 


Das besondere Kennzeichen der Diatomeen erschließt sich erst 
unter dem Mikroskop: ihr prächtiger Bau. Viele Diatomeen 
haben in ihre Zellwand Siliciumdioxid (das Anhydrid der Kie¬ 
selsäure) eingelagert. Die Zellwand einer Kieselalge besteht aus 
zwei Teilen, Epitheka (Deckel) und Hypotheka (Boden) ge¬ 
nannt, die übereinander passen wie bei einer Schuhschachtel. 
Die siliciumdioxidhaltige Zellwand weist komplexe artspezifi¬ 
sche Muster auf (►Abb. 26.7). Trotz ihrer bemerkenswerten 
morphologischen Vielfalt sind alle Diatomeen symmetrisch - 
entweder bilateralsymmetrisch (mit einer rechten und eine lin¬ 
ken Hälfte) oder radiärsymmetrisch (mit der Symmetrie eines 
Kreises). 

Media Clip 26.2 Diatoms in Action 

www. Life 1 le.com/mc26. 2 

Die Vermehrung der Diatomeen erfolgt sowohl sexuell als 
auch asexuell. Bei der asexuellen Vermehrung kommt es zur 
Zweiteilung, die aber durch die stabile Zellwand einigen Ein¬ 
schränkungen unterworfen ist: Epi- wie auch Hypotheka werden 
beide zur Epitheka neuer Schalen, ohne dass sich dadurch ih¬ 
re Größe nennenswert ändert; daher ist die aus der ehemaligen 
Hypotheka hervorgehende Tochterzelle stets kleiner als ihre 
Elternzehe. Würde sich dieser Prozess dauerhaft fortsetzen, 
so würde die Hälfte der Zehen immer winziger; doch dieses 
potenzielle Problem wird größtenteils durch die sexuelle Fort¬ 
pflanzung umgangen. Es werden amöboide Gameten gebildet, 
die ihre Zellwand ab stoßen und miteinander verschmelzen. Die 
daraus hervorgehende Zygote nimmt dann erst beträchtlich an 
Größe zu, bevor eine neue Zellwand gebildet wird. 

Diatomeen leben in allen Meeren, häufig in großer Zahl. In 
Küstengewässem zählen sie zu den wichtigen Primärproduzen¬ 
ten (► Abschn. 26.4), außerdem sind sie die vorherrschenden 
Organismen bei den von dichten Planktonteppichen gebildeten 


Algenblüten, die gelegentlich im offenen Meer auftreten. Auch 
im Süßwasser kommen Diatomeen vor - und sogar auf den 
feuchten Oberflächen von Moosen. 

Braunalgen Die Braunalgen oder Phaeophyten (je nach 
System Phaeophyta oder Phaeophyceae genannt) erhalten ihre 
namensgebende Farbe durch das in ihren auch als Phaeoplasten 
bezeichneten Chloroplasten häufige Carotinoid Fucoxanthin. 
Durch Kombination dieses orangegelben Pigments mit dem 
Grün von Chlorophyll a und c entsteht ein bräunlicher Farbton. 
Sämtliche Braunalgen sind vielzellig, und manche Arten errei¬ 
chen eine enorme Größe. Riesentange (Kelp) wie die Vertreter 
der Gattung Macrocystis können bis zu 60 m lang werden. 

Media Clip 26.3 A Kelp Forest 

www.Lifel le.com/mc26. 3 

Braunalgen sind fast ausschließlich marin. Sie bilden entweder 
verzweigte Fäden (► Abb. 26.8a) oder einen blattartigen Vege¬ 
tationskörper, den man als Thallus (Plural: Thalli) bezeichnet 
(► Abb. 26.8b). Manche treiben im offenen Meer; das bekann¬ 
teste Beispiel hierfür ist die Gattung Sargassum , die in der 
Sargassosee im mittleren Atlantik dichte Matten bildet. Die 
meisten Braunalgen wachsen jedoch auf Felsen an der Küste. 
Einige wenige gedeihen nur an Stellen, wo sie regelmäßig star¬ 
ker Brandung ausgesetzt sind. Sämtliche festsitzende Formen 
bilden spezielle wurzelähnliche Haftorgane (Rhizoide) aus, mit 
denen sie sich an die Felsen klammem. Als Klebstoff dient die¬ 
sen Algen Alginsäure (deren Salze: Alginate), ein gummiartiges 
Polymer, das in der Zellwand vieler Braunalgenzehen enthalten 
ist. Neben der Funktion als Klebstoff sind darin auch die Cellu- 
losefibrillen eingebettet, was zugleich Festigkeit und Flexibilität 
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Saprolegnia spec. 



_i 

3 mm 


Abb. 26.9 Ein Vertreter der Eipilze. Dieser tote, im Wasser liegende 
Käfer ist von den Fäden eines Wasserschimmels umgeben 

verleiht. Der Mensch erntet Braunalgen wegen der Alginate und 
nutzt diese als Emulgatoren für Eiscreme, Kosmetika und ande¬ 
re Produkte. 

Eipilze Die auch Cellulosepilze oder Oomyceten genannten 
Eipilze (je nach System als Oomycetes, Peronosporomycetes 
oder Oomycota bezeichnet) umfassen die Wasserschimmel und 
ihre terrestrischen Verwandten. Wasserschimmel bestehen aus 
Fäden (Hyphen) und sind unbeweglich. Hinsichtlich ihrer Er¬ 
nährung zählen sie zu den absorptiven Heterotrophen - das 
heißt, sie sezernieren Enzyme, die dort vorhandene Makromole¬ 
küle in deren Bausteine zerlegen, welche dann absorbiert werden 
können. Alle leben im Wasser als Saprobionten (Fäulnisbewoh¬ 
ner), also von totem organischem Material. Wenn Sie schon ein¬ 
mal im Wasser ein totes Tier mit einem weißlichen Überzug ge¬ 
sehen haben, dann war diese „Watte“ wahrscheinlich ein Wasser¬ 
schimmel der verbreiteten Gattung Saprolegnia (► Abb. 26.9). 

Einige andere Oomyceten wie der Falsche Mehltau leben ter¬ 
restrisch. Die meisten dieser terrestrischen Eipilze sind harmlo¬ 
se oder sogar nützliche Zersetzer von abgestorbenem Material; 
es sind jedoch auch einige gefährliche Pflanzenparasiten darun¬ 
ter, die Nutzpflanzen wie Kartoffeln, Weintrauben oder Avoca¬ 
dos befallen. 

Einst wurden die Oomyceten als echte Pilze klassifiziert. Wie 
wir heute wissen, handelt es sich dabei nur um eine ober¬ 
flächliche Ähnlichkeit, denn die Eipilze sind entfernter mit den 
geläufigen Waldpilzen verwandt als viele andere Eukaryoten- 
gruppen einschließlich des Menschen (► Abb. 26.3). So besteht 
beispielsweise die Zellwand der Eipilze aus Cellulose, die der 
echten Pilze (Fungi) aus Chitin. 


Rhizaria besitzen gewöhnlich 
lange dünne Pseudopodien 



Bei den drei wichtigsten Gruppen der Rhizaria - Cercozoa, Fo- 
raminifera (Kämmerlinge) und Radiolaria (Strahlentierchen) - 
handelt es sich um einzellige, meist aquatische Organismen. Die 
Rhizaria haben mit ihren Schalen in großem Umfang zur Bildung 
von Meeressedimenten beigetragen, die zum Teil im Laufe der 
Erdgeschichte zu terrestrischen Landschaftselementen wurden. 

Cercozoa Die sehr diverse Gruppe der Cercozoa bewohnt mit 
großer Formenvielfalt viele verschiedene Lebensräume. Man¬ 
che Vertreter leben im Wasser, andere im Boden. Eine Gruppe 
der Cercozoa besitzt Chloroplasten, wahrscheinlich durch se¬ 
kundäre Endosymbiose einer Grünalge erworben; dieser Chlo- 
roplastentyp enthält noch Spuren des Zellkerns der Alge. Da 
dieses monophyletische Gruppe erst im Rahmen von DNA- 
Analysen zutage trat und ihre Vertreter keine hervorstechenden 
Merkmale besitzen, gibt es für dieses Taxon keinen deutschen 
Trivialnamen. 

Foraminifera Einige Foraminifera (Foraminiferen oder 
Kämmerlinge) scheiden Außenskelette aus Calciumcarbonat 
(Kalk) ab (►Abb. 26.10). Diese Schalen haben sich im Laufe 
der Zeit angesammelt und weite Teile der Kalksteine der Er¬ 
de gebildet (Foraminiferenkalke). Manche Foraminiferen sind 
Bestandteil des Planktons, andere sind Bewohner des Meeresbo¬ 
dens. Selbst am tiefsten Punkt der Erde - im Challengertief des 
Marianengrabens im Westpazifik (ca. 10.896 m Meerestiefe) - 
wurden lebende Foraminiferen gefunden. In dieser Tiefe kön¬ 
nen sie jedoch keine normalen Schalen bilden, weil das Wasser 
hier zu kalkarm ist. 

Bei den rezenten planktonischen Foraminiferen strahlen die 
langen, fadenförmigen Pseudopodien (Scheinfüßchen) durch 
zahlreiche mikroskopisch kleine Öffnungen in der Schale nach 
außen und verbinden sich zu einem klebrigen Geflecht, mit 
dessen Hilfe die Foraminiferen kleinere Planktonorganismen 
fangen. Bei einigen Arten dienen die Pseudopodien auch der 
Fortbewegung. 

Radiolaria Die Radiolaria (Strahlentierchen) erkennt man 
an ihren dünnen, steifen Pseudopodien, die durch Mikrotubuli 
verstärkt sind (► Abb. 26.1 la). Diese Pseudopodien vergrößern 
die Zelloberfläche beträchtlich und erleichtern es der Zelle, im 
Meerwasser zu schweben ohne abzusinken. 

Radiolarien sind sofort an ihrer charakteristischen Radiärsym¬ 
metrie zu erkennen. Fast alle Radiolarienarten scheiden ein glas¬ 
artiges Endoskelett (Innenskelett) aus Siliciumdioxid (seltener 
aus Strontiumsulfat) ab. Die Skelette der verschiedenen Arten 
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Abb. 26.10 Bausteine von Kalkstein. Manche Foraminiferen sezer- 
nieren Schalen aus Calciumcarbonat (Kalk). Die Schalen der verschie¬ 
denen Arten haben jeweils eine charakteristische Form. Im Laufe von 
Jahrmillionen haben sich die Gehäuse von Foraminiferen angesammelt 
und Kalksteinsedimente gebildet 


sind äußerst vielgestaltig und haben oft eine Symmetrie, die sie 
zu wahren „Kunstobjekten“ der Natur machen (► Abb. 26.1 lb). 
Einige wenige Radiolarien gehören mit einem Durchmesser von 
mehreren Millimetern zu den größten einzelligen Protisten. 


Die Radiation der Excavata 
begann vor etwa 1,5 Mrd. Jahren 



Die Excavata umfassen eine Reihe unterschiedlicher Gruppen, 
die sich schon bald nach Entstehen der Eukaryoten aufspalteten. 
Mehrere Gruppen besitzen keine Mitochondrien. Dieses Fehlen 
von Mitochondrien hatte einst zu der Ansicht geführt, bei die¬ 
sen Gruppen könnte es sich um Eukaryotenlinien handeln, die 
sehr früh abzweigten - noch vor der Evolution der Mitochondri¬ 
en. Die Entdeckung von Genen im Zellkern, die normalerweise 
mit Mitochondrien assoziiert sind, legt allerdings nahe, dass das 
Fehlen der Mitochondrien bei diesen Organismen ein abgeleite¬ 
tes Merkmal ist. Mit anderen Worten: Wahrscheinlich besaßen 
die Vorfahren dieser Gruppen der Excavata Mitochondrien, die 
dann aber im Laufe der Evolution wieder verloren gingen. Das 
Überleben dieser Organismen bis in die Gegenwart zeigt zu¬ 
gleich, dass eukaryotisches Leben ohne Mitochondrien möglich 
ist, zumindest bei parasitisch lebenden Arten. 


a Amphilonche heteracantha 



50 |jm 



Abb. 26.11 Kennzeichnend für die Radiolarien sind ihre charakte¬ 
ristischen Pseudopodien und die Radiärsymmetrie. a Ihre dünnen, 
steifen Pseudopodien und die Radiärsymmetrie sind die besonderen 
Merkmale der Strahlentierchen. Die im Inneren des glasartigen En- 
doskeletts erkennbare Pigmentierung stammt von endosymbiotischen 
Dinoflagellaten (LM-Aufnahme), b Die von abgeschiedenen Endoke¬ 
lette gehören zu den „Kunstobjekten“ der Natur. (REM-Aufnahme, 
digital coloriert) 


Diplomonadida und Parabasalia Die Diplomonadida und 

Parabasalia sind einzellig und besitzen keine Mitochondrien 
(allerdings haben sie reduzierte Organellen, die sich von Mito¬ 
chondrien ableiten). Die parasitische Art Giardia lamblia , ein 
Vertreter der Diplomonaden, verursacht Giardiasis oder Lamb- 
lienruhr. Infizieren kann man sich mit Giardia durch Kontakt 
mit kontaminiertem Wasser. In den Vereinigten Staaten treten 
solche Infektionen recht verbreitet bei Wanderern und Cam¬ 
pern auf, die in Erholungsgebieten Wasser aus Quellen und 
Bächen trinken, sowie bei Kindern, die auf engem Raum (wie in 
Kinderhorten) untergebracht sind. G. lamblia ist aber weltweit 
verbreitet, insbesondere in den Tropen, und gilt als möglicher 
Erreger der Reisediarrhö. Die winzigen Organismen besitzen 
zwei Zellkerne, die von Kernhüllen umschlossen sind, ein Cy- 
toskelett und zahlreiche Geißeln (► Abb. 26.12a). 

Neben Geißeln besitzen die Parabasalia noch eine undulierende 
(wellenförmig schlagende) Membran, die ebenfalls der Fortbe¬ 
wegung der Zehen dient. Der zu den Parabasalia gehörende Er¬ 
reger Trichomonas vaginalis (► Abb. 26.12b) ist Auslöser einer 
durch Geschlechtsverkehr übertragenen Krankheit. Infektionen 
der Harnröhre bei Männern können symptomlos verlaufen und 
sind seltener als entzündliche Infektionen der Vagina. 


Heterolobosea Eine amöboide Gestalt findet sich in meh¬ 
reren Protistengruppen, die nicht direkt miteinander verwandt 
sind. Die Körperform der Heterolobosea ähnelt beispielsweise 
jener der Lobosea, einer Gruppe der Amoebozoa, die gar nicht 
näher verwandt ist mit den Heterolobosea (►Abschn. 26.2). 
Amöben der frei lebenden Naegleria , eine Gattung der Hete¬ 
rolobosea, von denen einige den Menschen befallen und eine 
tödliche Erkrankung des Nervensystems hervorrufen können, 
durchlaufen normalerweise einen Entwicklungszyklus mit zwei 
Stadien: Ein Stadium ist durch amöboide Zellen gekennzeich¬ 
net, das andere durch begeißelte. 
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a Giardia muris 
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b Trichomonas vaginalis 
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Abb. 26.12 Einige Gruppen der Excavata besitzen keine Mitochon- 
drien. a Giardia , ein Vertreter der Diplomonadida, besitzt Geißeln und 
zwei Zellkerne (LM-Aufnahme), b Trichomonas aus der Gruppe der Pa- 
rabasalia besitzt neben Geißeln noch eine undulierende Membran (REM- 
Aufnahme, digital coloriert). Beiden Organismen fehlen Mitochondrien 

Euglenida und Kinetoplastida Die Euglenida und Ki- 

netoplastida bilden zusammen eine monophyletische Gruppe 
begeißelter einzelliger Organismen namens Euglenozoa. Ihre 


Mitochondrien zeichnen sich durch charakteristische scheiben¬ 
förmige Cristae aus (Einfaltungen der inneren Membran), und 
ihre Geißeln enthalten einen kristallinen Stab, den man bei 
keinen anderen Organismen findet. Die Fortpflanzung erfolgt 
überwiegend asexuell durch binäre Spaltung. 

Die Geißel der Euglenida entspringt einer Tasche am Vorder¬ 
ende der Zelle. Die Gestalt der Zelle wird durch spiralförmig 
verlaufende Proteinstreifen unter der Plasmamembran stabili¬ 
siert. Eine Reihe von Vertretern der Euglenida betreiben Pho¬ 
tosynthese. In ► Abb. 26.13 ist eine typische Zelle der Gattung 
Euglena (Augentierchen) dargestellt. Wie die meisten anderen 
Euglenida ist auch dieser häufige Süßwasserorganismus durch 
eine komplexe Zellstruktur gekennzeichnet. Die längere der bei¬ 
den Geißeln dient dem Antrieb im Wasser, kann aber auch für 
die Verankerung verwendet werden. Die zweite Geißel ist oft 
nur rudimentär vorhanden. 

Media Clip 26.4 Euglenids 

www.Lifel le.com/mc26.4 

Hinsichtlich ihrer Ernährung sind Euglenida sehr flexibel. Vie¬ 
le Arten sind ausschließlich heterotroph, andere, so auch die 
Arten der Gattung Euglena , bei Sonnenlicht völlig autotroph, 
wobei sie mithilfe von Chloropiasten durch Photosynthese orga¬ 
nische Verbindungen synthetisieren. Hält man diese Euglenida 
im Dunkeln, so geht ihr Photosynthesepigment verloren, und 
sie beginnen, sich ausschließlich von organischem Material 
zu ernähren, das im Umgebungswasser schwebt. Wenn man 
solche „ausgebleichten“ Exemplare wieder dem Sonnenlicht 
aussetzt, synthetisieren sie ihr Photosynthesepigment wieder 
neu und stellen sich auf autotrophe Ernährung um. Bei Be¬ 
handlung mit bestimmten Antibiotika oder Mutagenen verliert 
Euglena das Pigment jedoch endgültig, und weder sie selbst 
noch ihre Nachkommen werden je wieder autotroph, die hete- 
rotrophe Ernährung funktioniert bei diesen Individuen jedoch 
problemlos. (Wegen der Fähigkeit dieser frei beweglichen Ein¬ 
zeller, zwischen Photosynthese und Heterotrophie umschalten 
zu können, wurden sie früher als Übergang zwischen Tier- und 
Pflanzenreich angesehen, was aber nicht den heutigen Stamm¬ 
baumhypothesen entspricht.) 


Abb. 26.13 Ein photosynthetisch aktiver Vertre¬ 
ter der Euglenida. Bei der hier abgebildeten Art der 
Gattung Euglena ist die zweite Geißel verkümmert. 
Beachten Sie, dass die primäre Geißel am Vorderende 
des Tieres entspringt und bis zum Hinterende reicht 



primäre Geißel 
Stigma 


kontraktile 
Photorezeptor Vakuole 


gespeicherte Polysaccharide 
aus der Photosynthese 


C -'-N 

Auffälliges Merkmal einer typischen Eug/ena-Zelle 

sind die Chloroplasten für die Photosynthese. 
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Tab. 26.1 Drei pathogene Trypanosomen 


menschliche Krankheit 
Überträger (Insekt) 

Impfstoffe oder wirkungsvolle 

Heilmethode 

Überlebens Strategie 

Infektionsort im menschlichen 
Körper 

Zahl der Todesfälle pro Jahr 


Trypanosoma brucei 
Schlafkrankheit 
Tsetsefliege 
keine 


Trypanosoma cruzi 
Chagas-Krankheit 
Raubwanzen (viele Arten) 
keine 


Leishmania major 
Leishmaniose 
Sandfliege 
keine 


verändert häuüg die Erkennungsmo¬ 
leküle seiner Zelloberfläche 


bewirkt Veränderungen der Rezep- verringert die Wirksamkeit von 

toren auf der Zelloberfläche der Makrophagen 

Wirtszelle 


Blutkreislauf; greift im Endstadium 
das Nervengewebe an 
ca. 7000 


dringt in Zellen ein, vor allem in 

Muskelzellen 

ca. 11.000 


dringt in Zellen ein, vor allem in 

Makrophagen 

ca. 63.000 


Die Kinetoplastida sind einzellige Parasiten mit zwei Geißeln 
und einem einzelnen großen Mitochondrium. Dieses Mito- 
chondrium enthält einen Kinetoplasten, eine charakteristische 
Struktur, die zahlreiche ringförmige DNA-Moleküle und damit 
assoziierte Proteine beinhaltet. Manche dieser DNA-Moleküle 
codieren kleine Guideproteine, die in den Mitochondrien eine 
Rolle beim mRNA-Editing spielen. 

Zu den Kinetoplastida gehören mehrere medizinisch bedeuten¬ 
de Arten pathogener Trypanosomen (► Tab. 26.1). Einige dieser 
Organismen sind in der Lage, die Erkennungsmoleküle ihrer 
Zelloberfläche häufig zu ändern; dadurch entgehen sie jeglichen 
Versuchen, sie zu vernichten und so die von ihnen verursachten 
Krankheiten auszulöschen. 


Die Amoebozoa bewegen sich mithilfe von 
lappenförmigen Pseudopodien fort 


Amoebozoa 






Zelluläre Schleimpilze 


Die Amoebozoa haben sich wahrscheinlich vor rund 1,5 Mrd. 
Jahren von den übrigen Eukaryoten abgespalten (► Abb. 26.3). 
Noch ist allerdings nicht klar, ob sie näher mit den Opisthokonta 
(zu denen die echten Pilze und die Tiere gehören) oder mit den 
anderen der größeren Eukaryotengruppen verwandt sind. 

Die lappenförmigen Pseudopodien der Amoebozoa (►Abb. 
26.14) sind ein charakteristisches Kennzeichen der amöboi¬ 
den Gestalt dieser Gruppe. Die Pseudopodien der Amoebozoa 
unterscheiden sich in Form und Funktion von den schlanken 
Pseudopodien der Rhizaria (und werden auch als Lobopodien 
bezeichnet). Drei Gruppen der Amoebozoa werden hier etwas 
näher betrachtet: die Lobosea und zwei Gruppen von Schleim¬ 
pilzen. 

Media Clip 26.5 Amoeboid Movement 

www. Life 1 le.com/mc26. 5 

Lobosea Lobosea sind kleine Amoebozoa und ernähren sich 
von Kleinstorganismen und Partikeln organischen Materials, die 


Amoeba proteus 




120 pm 

Abb. 26.14 Eine Amöbe in Bewegung. Die fließenden Pseudopodien 
dieser zu den Lobosea zählenden Amöbe (Wechseltierchen) verändern 
bei der Fortbewegung oder Nahrungsaufnahme ständig ihre Form. (LM- 
Aufnahme, Phasenkontrastoptik) 


sie mit den Pseudopodien umfließen und durch Phagocytose 
aufnehmen. Viele dieser Amöben sind an ein Leben auf dem 
Grund von Seen, Teichen und anderen Gewässern angepasst. 
Durch ihre kriechende Fortbewegung und die Art, wie sie ih¬ 
re Nahrungspartikel aufnehmen, sind sie gut für ein Leben mit 
einem relativ reichhaltigen Nahrungsangebot an sesshaften Mi¬ 
kroorganismen oder organischen Partikeln in der Umgebung 
geeignet. Die meisten Amöben ernähren sich räuberisch, als 
Parasiten oder von totem organischem Material. Die Vertre¬ 
ter einer Gruppe der Lobosea, die Thekamöben, sind beschält. 
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Nebela collaris 



organische 
Schale (Theka) 
mit eingelagerten 
Sandkörnern 


Plasmamembran 
der Amöbe 


Pseudopodien 
der Amöbe 


18 pm 

Abb. 26.15 Leben im Glashaus. Die transparente Schale (Theka) die¬ 
ser Thekamöbe besteht aus organischem Material mit eingelagerten 
Sandkörnern. (LM-Aufnahme, Phasenkontrastoptik) 


Einige produzieren diese Schalen durch Einlagerung von Sand¬ 
körnern in eine von ihnen abgesonderte organische Matrix 
(► Abb. 26.15); andere Thekamöben verwenden keine Sandkör¬ 
ner, sondern scheiden stattdessen zusätzlich Kalk ab. 

Echte Schleimpilze (Myxomycetes) Stellen Sie sich vor, 
der Zellkern einer Amöbe würde mit raschen mitotischen Tei¬ 
lungen beginnen, einhergehend mit einer starken Zunahme des 
Cytoplasmas und der Organellen, aber ohne Cytokinese. Der 
daraus entstehende Organismus würde dann der vielkernigen 
Masse der Echten Schleimpilze ähneln (Myxomyceten, auch 
plasmodiale Schleimpilze genannt). Während seiner vegetati¬ 
ven Phase - also seiner nichtreproduktiven Ernährungsphase - 
gleicht ein Echter Schleimpilz einer zellwandlosen Cytoplasma¬ 
masse mit zahlreichen diploiden Zellkernen. Diese Masse fließt 
sehr langsam über ihr Substrat und bildet dabei ein bemerkens¬ 
wertes fädiges Netz, das man als Plasmodium oder genauer als 
Fusionsplasmodium bezeichnet (►Abb. 26.16a). Dieses Plas¬ 
modium ist ein Beispiel für eine Coenocyte, also ein Gebilde, 
bei dem viele Zellkerne von einer einzelnen Zellmembran um¬ 
hüllt sind. Das äußere (der Umwelt zugewandte) Cytoplasma 
des Plasmodiums ist normalerweise weniger flüssig als das in¬ 
nere Cytoplasma und bietet somit eine gewisse Festigkeit. 

Media Clip 26.6 Plasmodial Slime Mold Growth 

www. Life 1 le.com/mc26. 6 

An Echten Schleimpilzen lässt sich hervorragend die Fortbe¬ 
wegung durch Cytoplasmaströmung beobachten. Der äußere 


a Fusionsplasmodium eines Echten 
Schleimpilzes 



b Fruchtkörper eines Echten 
Schleimpilzes 



i_i 

1,5 mm 

Abb. 26.16 Ein Echter Schleimpilz, a Die plasmodiale Form des 
Schleimpilzes Hemitrichia serpula überzieht Felsen, verrottende Baum¬ 
stämme und andere Objekte und nimmt dabei Bakterien und andere 
Nahrungspartikel auf. Darauf bezieht sich auch sein Trivialname Netz¬ 
schleimpilz. b Die Fruchtkörper Echter Schleimpilze, wie hier bei 
Hemitrichia , enthalten Sporen (Makroaufnahme) 


Cytoplasmabereich des Plasmodiums wird stellenweise flüssi¬ 
ger, das Cytoplasma strömt dorthin, und das Plasmodium streckt 
sich. Diese Strömung wechselt alle paar Minuten ihre Rich¬ 
tung, weil das Cytoplasma in neue Bereiche strömt und aus 
den vorherigen heraus fließt; das Plasmodium bewegt sich dabei 
über das Substrat. Bisweilen strömt eine ganze Plasmodienwelle 
über eine Oberfläche, und es bleiben einzelne Fäden zurück. Die 
Strömungsbewegung wird durch ein kontraktiles Proteinsystem 
verursacht, bei dem Actinfilamente mit einem Motorprotein, 
dem Myxomyosin, interagieren. Bei seiner Bewegung nimmt 
das Plasmodium durch Endocytose Nahrungspartikel auf - vor 
allem Bakterien, Hefezellen, Pilzsporen und andere Mikroorga¬ 
nismen, aber auch sich zersetzendes Tier- und Pflanzenmaterial. 

Ein Echter Schleimpilz kann im Plasmodienstadium in der 
Fläche fast unendlich wachsen, solange eine ausreichende Ver¬ 
sorgung mit Nahrung gewährleistet ist und die sonstigen Be¬ 
dingungen wie Feuchtigkeit und pH-Wert günstig sind. Bei 
ungünstigen Bedingungen können allerdings zwei Dinge passie¬ 
ren. Erstens kann das Plasmodium eine unregelmäßig geformte 
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Masse aus erhärteten, zellartigen Komponenten bilden. Diese 
Ruheform wird rasch wieder zum Plasmodium, wenn wieder 
günstige Bedingungen herrschen. Zweitens kann sich das Plas¬ 
modium aber auch in sporentragende Fruchtkörper (Sporangien) 
umwandeln (► Abb. 26.16b). Diese auf oft verzweigten Stielen 
sitzenden Strukturen entstehen aus aufgewölbten Plasmodien¬ 
massen. Ihre Festigkeit erhalten sie durch Zellwände, die sich 
zwischen ihren Zellkernen ausbilden und sich verdicken. Die 
diploiden Zellkerne des Plasmodiums teilen sich meiotisch wäh¬ 
rend der Entwicklung der Fruchtkörper. Am Ende eines jeden 
Stiels entwickeln sich ein oder mehrere knotenförmige Sporan¬ 
gien. In einem Sporangium werden haploide Zellkerne mit einer 
Plasmamembran und einer Zellwand versehen, und es entstehen 
Sporen. Diese werden schließlich ausgestreut, wenn der Frucht¬ 
körper vertrocknet. 

Die Sporen keimen zu zellwandlosen, haploiden Zellen, die 
man Myxoflagellaten nennt; diese können sich entweder mito¬ 
tisch teilen und noch mehr haploide Myxoflagellaten erzeugen 
oder als Gameten fungieren. Myxoflagellaten können als se¬ 
parate Einzelzellen leben oder bei ungünstigen Bedingungen 
eine Zellwand ausbilden und zu widerstandsfähigen Dauercys¬ 
ten werden. Sobald sich die Bedingungen wieder verbessern, 
werden aus den Cysten Myxoflagellaten frei. Zwei Myxoflagel¬ 
laten können auch zu einer diploiden Zygote verschmelzen, die 
sich mitotisch teilt - ohne dass sich jedoch eine Wand zwischen 
den Zellkernen ausbildet. So entsteht ein neues Fusionsplasmo¬ 
dium. 

Zelluläre Schleimpilze (Acrasiomycetes) Während die 
grundlegende vegetative Einheit der Echten Schleimpilze das 


Plasmodium ist, ist dies bei den Zellulären Schleimpilzen 
(Acrasiomyceten) eine amöboide Zelle (►Abb. 26.17). Die¬ 
se als Myxamöben bezeichneten Zellen, die einen einzelnen 
haploiden Kern besitzen, finden sich zu Schwärmen zusammen, 
nehmen durch Endocytose Bakterien und andere Nahrungsparti¬ 
kel auf und pflanzen sich durch Mitose und Spaltung fort. Dieses 
einfache Stadium des Entwicklungszyklus aus Schwärmen un¬ 
abhängiger, isolierter Zellen kann so lange weiter bestehen, wie 
Nahrung und Feuchtigkeit verfügbar sind. 

Media Clip 26.7 Cellular Slime Mold Aggregation 

www.Lifel le.com/mc26. 7 

Verschlechtern sich jedoch die Bedingungen, so bilden die 
Zellulären Schleimpilze wie die Echten Schleimpilze Fruchtkör¬ 
per. Zwischen 50.000 und 100.000 unabhängige Myxamöben 
aggregieren zu einer Masse, die man als Aggregationsplas¬ 
modium oder Pseudoplasmodium bezeichnet. Im Gegensatz 
zum Fusionsplasmodium der Echten Schleimpilze handelt es 
sich bei dieser Struktur nicht um eine riesige Coenocyte mit 
vielen Zellkernen, sondern die einzelnen Myxamöben des Pseu¬ 
doplasmodiums behalten ihre Plasmamembran und damit ihre 
Identität. 

Ein Pseudoplasmodium kann mehrere Stunden über das Sub¬ 
strat kriechen, dann stellt es seine Bewegungen ein, und es 
erfolgt eine Umorganisation zu zarten, gestielten Fruchtkörpern. 
Aus den Zellen an der Spitze dieser Sporangien entwickeln sich 
dickwandige Sporen, die irgendwann freigesetzt werden. Durch 
Auskeimen der Sporen bei entsprechend günstigen Bedingun¬ 
gen entstehen dann die Myxamöben. 


Abb. 26.17 Ein Zellulärer Schleimpilz. 

Dieses aus einzelnen REM-Aufnahmen 
zusammengesetzte Bild zeigt den Ent¬ 
wicklungszyklus des Schleimpilzes 
Dictyostelium 



0,25 mm 
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Der Zyklus von den Myxamöben über das Pseudoplasmodium 
und die Sporen zu neuen Myxamöben verläuft asexuell. Zel¬ 
luläre Schleimpilze können aber auch einen sexuellen Zyklus 
durchlaufen, wenn zwei Myxamöben miteinander verschmel¬ 
zen. Das Produkt dieser Verschmelzung entwickelt sich zu einer 
kugelförmigen Struktur, die schließlich keimt und neue, haploi¬ 
de Myxamöben entlässt. 

26.2 Wiederholung 

Die Radiation der großen Linien der Eukaryoten begann 
vor etwa 1,5 Mrd. Jahren. In Bezug auf ihre Lebensräume, 
ihre Ernährung, die Fortbewegung und die Körpergestalt 
sind diese Eukaryotengruppen ausgesprochen vielfältig. 
Viele Protisten leben autotroph und betreiben Photosyn¬ 
these, mehrfach entwickelten sich aber auch heterotrophe 
Linien. Die meisten Protisten sind einzellig, es ist jedoch 
auch öfter unabhängig voneinander Vielzelligkeit entstan¬ 
den. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Vertreter der Stramenopiles anhand ihrer phänotypi¬ 
schen Merkmale erkennen können. 

■ die Hauptgruppen der Eukaryoten auseinanderhalten 
können. 

■ die Behauptung begründen können, dass sich Vielzel¬ 
ligkeit relativ einfach entwickeln kann. 

■ erläutern können, warum Protisten aus medizinischen 
und wirtschaftlichen Gründen für den Menschen von 
Bedeutung sind. 


_ 7 _ 

1. Beschreiben Sie für jedes der unten genannten Paare von 
Protistengruppen, wie Sie Mitglieder dieser beiden Gruppen 
erkennen und voneinander unterscheiden könnten. 

a. Foraminiferen und Radiolarien 

b. Ciliaten und Dinoflagellaten 

c. Diatomeen und Braunalgen 

d. Echte und Zelluläre Schleimpilze 

2. Aus dem Präkambrium liegen im Vergleich zum Kambrium 
und späteren geologischen Perioden nur spärliche Fossilbe¬ 
lege von Eukaryoten vor - obwohl die Eukaryoten bereits in 
der letzten Milliarde Jahre des Präkambriums eine Radiati¬ 
on durchliefen. Schlagen Sie einige Gründe dafür vor, warum 
aus dem Kambrium sehr viel mehr Fossilien von Eukaryoten 
gefunden wurden. 

3. Nennen Sie jeweils Beispiele für Vertreter der Alveolata, 
Stramenopiles und Excavata, die aus medizinischen Gründen 
und für die menschliche Ernährung von Bedeutung sind. 


Die frühe Entstehung der großen Eukaryotenlinien und die 
Anpassungen dieser Linien an eine Vielzahl unterschiedlicher 
Lebensweisen und Lebensräume resultierten in der enormen Di- 
versität der Protisten. Daher ist es keine Überraschung, dass 


auch die Fortpflanzungsstrategien der Protisten äußerst vielfäl¬ 
tig sind. 

26.3 Protisten pflanzen sich sexuell 
und asexuell fort 

Die meisten Protisten pflanzen sich sowohl asexuell als auch 
sexuell fort, in manchen Gruppen konnte man bislang jedoch 
noch keine geschlechtliche Fortpflanzung nach weisen. Bei eini¬ 
gen Protisten sind wie bei allen Prokaryoten Geschlechtsakt und 
Vermehrung nicht direkt miteinander gekoppelt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Konjugation der Ciliaten ist ein sexueller Prozess, aber nicht 
mit einer Vermehrung verbunden. 

■ Organismen mit Generationswechsel bilden unterschiedliche 
haploide und diploide Phasen. 

Bei den Protisten kommen mehrere Prozesse der asexuellen Ver¬ 
mehrung vor: 

■ eine Spaltung der Zelle in zwei gleiche Tochterzellen durch 
eine Mitose und anschließende Cytokinese 

■ eine Aufspaltung einer Zelle in mehrere (also mehr als zwei) 
Tochterzellen 

■ die Abschnürung einer kleinen neuen Zelle von einer großen 
Mutterzelle (als Knospung bezeichnet) 

■ die Bildung spezialisierter Zellen (Sporen), aus denen sich 
neue Organismen entwickeln können (als Sporenbildung 
oder Sporulation bezeichnet) 

Die Nachkommen aus einer asexuellen Fortpflanzung sind mit 
ihren Eltern genetisch nahezu identisch (sie unterscheiden sich 
lediglich durch neue Mutationen, die während oder nach der 
Replikation der DNA erfolgen). Solche ungeschlechtlich pro¬ 
duzierten Gruppen nahezu identischer Organismen nennt man 
klonale Linien oder Klone. 

Von der sexuellen Fortpflanzung finden sich bei Protisten ganz 
verschiedene Formen. Bei manchen Arten sind die Gameten wie 
bei Tieren die einzigen haploiden Zellen. Bei anderen ist die Zy¬ 
gote die einzige diploide Zelle. Bei wieder anderen durchlaufen 
sowohl die diploiden als auch die haploiden Zellen eine Mito¬ 
se, wodurch sich vielzellige diploide mit vielzelligen haploiden 
Stadien ab wechseln. 


Manche Protisten vermehren sich asexuell 
und haben sexuellen DNA-Austausch, 
ohne sich zu vermehren 

Wie in ► Abschn. 26.2 erwähnt, gehören die Vertreter der 
Gattung Paramecium (Pantoffeltierchen) zu den Ciliaten (Wim¬ 
pertierchen), die gewöhnlich in der gleichen Zelle zwei Typen 
von Zellkernen besitzen. In der Regel weisen sie einen einzelnen 
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Mikronucleus 



Makronucleus 


Q Konjugation zweier Para- 
mecien: Sind mehrere Mi- 
kronuclei vorhanden, lösen 
sich in jeder Zelle alle bis 
auf einen auf; der jeweils 
verbliebene Mikronucleus 

durchläuft eine Meiose. 

V_/ 


@ Drei der vier haploiden Mi- 
kronuclei lösen sich auf; der 
verbliebene Mikronucleus 
durchläuft eine Mitose. 


Q Die Paramecien tau¬ 
schen je einen Mikro¬ 
nucleus miteinander aus. 
Die Makronuclei lösen 
sich auf. 


Q Die genetisch unter¬ 
schiedlichen Mikro- 
nuclei der jeweiligen 

Zelle verschmelzen. 

— 


0 Die neuen diploiden Mikro- 
nuclei teilen sich mitotisch; 
schließlich entstehen daraus 
ein Makronucleus und die 
entsprechende Zahl von 
Mikronuclei. 

v_._ J 


Abb. 26.18 Konjugation bei Paramecien. Bei der Konjugation zweier Paramecien kommt es zum Austausch der Mikronuclei und damit zur ge¬ 
netischen Rekombination. Nach der Konjugation trennen sich die Zellen wieder und setzen mit neuen Alleikombinationen ihr Leben als Individuen 
fort. Eine Vermehrung findet dabei also nicht statt 


Makronucleus (Großkem) und einen Mikronucleus (Kleinkern) 
oder mehrere Mikronuclei auf (► Abb. 26.6). Die Mikronuclei 
sind typische eukaryotische Zellkerne und von grundlegender 
Bedeutung für die genetische Rekombination. Jeder Makro¬ 
nucleus enthält zahlreiche Kopien der genetischen Information, 
verpackt in Einheiten, die jeweils nur sehr wenige Gene um¬ 
fassen. Die DNA des Makronucleus steuert über Transkription 
und Translation ausschließlich die vegetativen Vorgänge der 
Zelle. 

Bei der asexuellen Vermehrung von Paramecien werden vor der 
Teilung der Zellen alle Kerne verdoppelt. Es gibt bei Parame¬ 
cien (und vielen anderen Protisten) aber auch ein komplexes 
Sexualverhalten, das man als Konjugation bezeichnet. Dabei 
lagern sich zwei Paramecien längsseitig aneinander und ver¬ 
schmelzen im Bereich des Mundfelds. Innerhalb der nächsten 
Stunden erfolgen eine umfangreiche Neuorganisation sowie ein 
Austausch des genetischen Materials (► Abb. 26.18). Anschlie¬ 
ßend weist jede Zehe zwei haploide Mikronuclei auf - einen aus 
der eigenen und einen aus der anderen Zehe; diese verschmel¬ 
zen dann zu einem neuen diploiden Mikronucleus. Ein neuer 
Makronucleus entsteht aus den Mikronuclei, wobei es zu einer 
Reihe augenfälliger Neuordnungen der Chromosomen kommt. 
Der Austausch der Kerne erfolgt wechselseitig: Jedes der beiden 
Paramecien gibt und erhält die gleiche Menge DNA. Anschlie¬ 
ßend trennen sich die beiden Individuen wieder und gehen - 
jeweils ausgestattet mit neuen Allelkombinationen - ihre eige¬ 
nen Wege. 

_ 7_ 

Frage zu ►Abb. 26.18: Warum wird die Konjugation als Sex 
ohne Reproduktion angesehen? 


Bei der Konjugation von Paramecium handelt es sich um einen 
sexuellen Prozess mit genetischer Rekombination, aber nicht 
um einen Reproduktionsprozess. Der Vorgang startet mit zwei 
Zellen und endet mit zwei Zellen, es entstehen dabei also keine 
zusätzlichen, neuen Zehen. In der Regel muss jeder asexuelle 


Klon von Paramecien von Zeit zu Zeit eine Konjugation durch¬ 
laufen. Wie Experimente gezeigt haben, überleben die Klone 
einiger Arten, wenn man die Konjugation verhindert, maximal 
etwa 350 Zellteilungen, danach sterben sie aus. 


Viele Protisten haben Entwicklungszyklen 
mit einem Generationswechsel 

Ein Entwicklungszyklus, der mit einem heterophasischen Ge¬ 
nerationswechsel einhergeht, findet sich bei vielen vielzelligen 
Protisten, bei allen Landpflanzen sowie bei manchen echten 
Pilzen. Aus einem vielzelligen, diploiden, sporenbildenden Or¬ 
ganismus geht ein vielzelliger, haploider, gametenbildender Or¬ 
ganismus hervor. Wenn zwei haploide Gameten verschmelzen, 
entsteht daraus ein diploider Organismus. Der haploide Orga¬ 
nismus, der diploide Organismus oder beide können sich auch 
asexuell fortpflanzen. Von einem heterophasischen Generations¬ 
wechsel spricht man hier aufgrund des Wechsels der Kemphase 
von haploid vielzellig zu diploide vielzellig (im Gegensatz 
zum homophasischen Generationswechsel, also ohne Wechsel 
der Kernphase). Beachten Sie, dass der heterophasische Gene¬ 
rationswechsel von dem vertrauten Fortpflanzungssystem bei 
Tieren abweicht, bei dem die einzigen haploiden Stadien die 
einzelligen Gameten (Keimzellen) sind, die von vielzelligen di¬ 
ploiden adulten Individuen produziert werden. (Bei manchen 
Tiergruppen gibt es andere Formen des Generationswechsels, 
z.B.in ►Abb. 30.18.) 

Die beiden alternierenden Generationen - die sporenbilden¬ 
de und die gametenbildende - unterscheiden sich genetisch 
(die eine hat diploide Zehen, die andere haploide), aber nicht 
unbedingt morphologisch. Bei einem heteromorphen Gene¬ 
rationswechsel sind die beiden Generationen morphologisch 
verschieden, bei einem isomorphen Generationswechsel se¬ 
hen beide Generationen gleich aus. Beispiele für heteromorphe 
und für isomorphe Generationswechsel finden sich bei den 
Braunalgen. 
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Die gametenbildende Generation produziert die Gameten nicht 
durch Meiose, weil diese Individuen bereits haploid sind. Statt- 
dessen teilen sich spezialisierte Zellen des diploiden sporenbil¬ 
denden Organismus, die Sporocyten oder Sporenmutterzellen, 
meiotisch und bringen vier haploide Sporen hervor. Diese Spo¬ 
ren (Meiosporen) keimen schließlich und teilen sich mitotisch, 
wodurch die vielzellige haploide Generation entsteht. Diese 
produziert schließlich durch Mitose und Cytokinese Gameten 
(Mitogameten). 

Im Gegensatz zu Sporen, die individuell keimen, können Game¬ 
ten nur durch Verschmelzung mit einem anderen Gameten neue 
Organismen hervorbringen. Durch die Verschmelzung zweier 
Gameten entsteht eine diploide Zygote, die dann mitotische Tei¬ 
lungen durchläuft und einen diploiden Organismus bildet. Die 
Sporenmutterzellen des diploiden Organismus durchlaufen dann 
eine Meiose und produzieren haploide Sporen. So beginnt der 
Zyklus wieder von Neuem. 

26.3 Wiederholung 

Protisten pflanzen sich sowohl asexuell als auch sexuell 
fort, wobei ein sexueller Austausch genetischen Materials 
bei einigen Arten auch unabhängig von einer Vermeh¬ 
rung stattfindet. Bei zahlreichen vielzelligen Protisten 
erfolgt ein Generationswechsel, wobei sich ein vielzel¬ 
liges haploides Stadium und ein vielzelliges diploides 
Stadium miteinander ab wechseln. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ zwischen sexuellen Vorgängen (im Sinne eines Aus- 
tauschs von Genen, der in des genetischen Rekom¬ 
bination resultiert) und Reproduktion unterscheiden 
können. 

■ prognostizieren können, welche Folgen eine Fortpflan¬ 
zung ohne sexuelle Prozesse über einen längeren Zeit¬ 
raum für die Evolution hätte. 

■ anhand der Definition für den Begriff „Generations¬ 
wechsel“ sagen können, ob eine Art diesen Prozess 
durchläuft oder nicht. 


_ 7 _ 

1. Warum gilt die Konjugation zwischen Paramecien als sexuel¬ 
ler Vorgang, aber nicht als Reproduktionsprozess? 

2. Warum sterben Ihrer Ansicht nach Paramecien nach etwa 350 
Runden asexueller Fortpflanzung aus, wenn man ihre Konju¬ 
gation verhindert? 

3. Obwohl die meisten diploiden Tiere auch haploide Stadien 
aufweisen (d. h. Ei- und Spermienzellen), gilt dieser Entwick¬ 
lungszyklus nicht als Beispiel für einen Generationswechsel. 
Warum ist das so? 


Angesichts der Diversität der Protisten und der Lebensräume, in 
denen sie Vorkommen, ist es nicht verwunderlich, dass sie sich 
auf so vielfältige Weise auf ihre Umwelt auswirken. 


26.4 Protisten sind wesentliche 

Bestandteile vieler Ökosysteme 

Viele Protisten dienen Meerestieren als Nahrung, andere ver¬ 
giften diese Tiere. Manche werden als Lebensmittelzusatzstoffe 
verwendet, andere sind pathogen. Auf weitere geht ein Groß¬ 
teil der Meeresbodensedimente zurück, wieder andere wurden 
zu Erdöl, das sich einst unterirdisch aus organischen Überresten 
bildete. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Plasmodien sind eine spezialisierte Gruppe der Apicomplexa, die 
von Insekten übertragen werden und Malaria verursachen. 

■ Eine Massenvermehrung mancher Diatomeen und Dinoflagella- 
ten kann zu tödlichen roten Tiden führen. 

■ Korallen sind auf endosymbiotische Dinoflagellaten angewiesen, 
um ihre Nährstoffe zu erlangen. 

■ Kieselerde (Kieselgur) entsteht durch die Zersetzung von Diato¬ 
meen. 


Phytoplanktonorganismen sind 
Primärproduzenten 

Etwa ein Fünftel der gesamten Fixierung von Kohlenstoff auf 
der Erde durch Photosynthese erfolgt durch eine einzige mo- 
nophyletische Gruppe der Protisten: die Diatomeen (Kieselal¬ 
gen) - das entspricht in etwa der Photosyntheseaktivität aller 
Regenwälder der Erde. Diese im Mikroskop spektakulär ausse¬ 
henden einzelligen Organismen (► Abb. 26.7) machen zugleich 
den Großteil des Phytoplanktons der Meere aus; daneben um¬ 
fasst das Phytoplankton aber auch noch viele andere Protisten, 
die einen wesentlichen Beitrag zur globalen Photosynthese leis¬ 
ten. Wie die Landpflanzen und die am Meeresboden lebenden 
Algen dienen auch diese im Wasser schwebenden photosynthe¬ 
sebetreibenden Algen als Eingangstor der Solarenergie in die 
Welt der Organismen - mit anderen Worten, diese Lebewesen 
sind Primärproduzenten. Sie bilden als Autotrophe sämtliche 
Nährstoffe für sich selbst und zusätzlich für die Heterotrophen 
wie Tiere, Pilze und photosynthetisch nicht aktive Protisten, 
indem Autotrophe von bestimmten Heterotrophen, den Primär¬ 
konsumenten, gefressen oder zersetzt werden. In der nächsten 
Stufe leben dann Sekundärkonsumenten von der Substanz der 
Primärkonsumenten. Die meisten aquatischen Organismen sind 
also darauf angewiesen, dass das Phytoplankton Photosynthese 
betreibt. (Eine Ausnahme bilden lediglich Arten an heißen Tief¬ 
seeschloten, deren Ökosysteme auf Chemosynthese beruhen.) 


Von manchen eukaryotischen Mikroorganismen 
geht eine tödliche Gefahr aus 

Manche eukaryotischen Mikroorganismen sind Pathogene 
(Krankheitserreger) und verursachen beim Menschen und an¬ 
deren Wirbeltieren schlimme Krankheiten. Die bekanntesten 
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pathogenen Protisten sind die Vertreter der Gattung Plasmodi¬ 
um , hoch spezialisierte Vertreter der Apicomplexa. Plasmodien 
leben im Laufe ihres Entwicklungszyklus als Parasiten in den 
Erythrocyten des Menschen und verursachen Malaria. Geht man 
nach der Zahl der Betroffenen, so gehört die Malaria zu den drei 
häufigsten lebensbedrohlichen Infektionskrankheiten weltweit 
(neben Aids und Tuberkulose). Insgesamt werden alljährlich et¬ 
wa 350 Mio. Menschen mit Malaria infiziert und nahezu 1 Mio. 
erliegen dieser Krankheit. Im Schnitt sterben täglich pro Minute 
etwa zwei Menschen an Malaria - die meisten davon in Afrika 
südlich der Sahara. Insgesamt kommt Malaria jedoch in mehr 
als 100 Ländern vor. 

Auf den Menschen übertragen wird Plasmodium durch Stech¬ 
mücken der Gattung Anopheles. Die Parasiten gelangen in den 
menschlichen Blutkreislauf, wenn eine infizierte weibliche Ano¬ 
pheles-Mücke, auf der Suche nach Blut die Haut durchsticht. 
Über das Blut gelangen die Parasiten in Zellen der Leber und 
des Lymphsystems, ändern ihre Gestalt, vermehren sich und 
gelangen wieder in den Blutstrom, wo sie in die Erythrocyten 
eindringen. 

Die Parasiten vermehren sich in den Erythrocyten, bis diese 
synchron in großer Zahl platzen (Lyse) und dadurch Schwärme 
neuer Parasiten frei werden. Mit diesem Platzen der Erythrocy¬ 
ten gehen die wesentlichen Symptome von Malaria einher, wie 
Fieberschübe, Schüttelfrost, Erbrechen, Gelenkschmerzen und 
Krämpfe. Wenn nun eine andere Anopheles- Mücke diesen Men¬ 
schen sticht, nimmt sie mit dem Blut auch Plasmodium- Zellen 
auf. Bei einigen dieser Zellen handelt es sich um Gametocy- 
ten, aus denen sich in der Mücke Gameten entwickeln (die 
großen weiblichen direkt, die kleinen männlichen durch mul¬ 
tiple Teilung); diese verschmelzen dann paarweise zur Zygote. 
Die Zygoten setzen sich im Darm der Stechmücke fest, teilen 
sich mehrere Male (beginnend mit einer Meiose) und wandern 
dann in die Speicheldrüse der Mücke, von wo aus sie auf einen 
anderen menschlichen Wirt übertragen werden können. Somit 
ist Plasmodium in seinem Zwischenwirt, der Stechmücke, ein 
extrazellulärer Parasit, in seinem Endwirt, dem Menschen, ein 
intrazellulärer (►Abb. 26.19). Man spricht in solchen Fällen 
von einem komplexen Entwicklungszyklus mit Wirts Wechsel. 

Animation 26.3 Life Cycle of the Malarial Parasite 

www.Lifel le.com/a26. 3 

Die Bekämpfung von Plasmodium hat sich als außerordent¬ 
lich schwierig erwiesen. Am besten unterbrechen lässt sich der 
komplexe Entwicklungszyklus des Erregers durch die Beseiti¬ 
gung von stehenden Gewässern, in denen die Stechmücken ihre 
Eier ablegen. Der Einsatz von Insektiziden zur Eindämmung 
der Anopheles- Population kann ebenfalls effizient sein, aber die 
daraus erwachsenden Vorteile sind gegen die ökologischen, öko¬ 
nomischen und gesundheitlichen Risiken abzuwägen, die durch 
die Insektizide selbst entstehen. Das zunächst in diesem Zu¬ 
sammenhang weltweit sehr erfolgreich eingesetzte DDT musste 
später wegen seiner gravierenden Nebenwirkungen wieder vom 
Markt genommen werden. 

Selbst einige Vertreter des Phytoplanktons, die so bedeutende 
Primärproduzenten sind, können tödliche Auswirkungen ha¬ 
ben, wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 


Forschung: Zuverlässige Vorhersagen toxischer roter Tiden“) 
beschrieben. Einige Diatomeen und Dinoflagellaten durchlau¬ 
fen bei entsprechend günstigen Umweltbedingungen regelrech¬ 
te Massenvermehrungen. Bei den so entstehenden roten Tiden 
kann die Konzentration der Dinoflagellaten 60 Mio. pro Liter 
Meerwasser erreichen. Dabei produzieren diese Organismen, 
wie schon erwähnt, ein starkes Nervengift, das viele Wirbeltiere, 
vor allem Fische, schädigt oder sogar tötet. 

Einige eukaryotische Mikroorganismen 
leben als Endosymbionten 

Endosymbiose ist unter den mikrobiellen Eukaryoten sehr ver¬ 
breitet, viele von ihnen leben innerhalb der Zellen von Tieren. 
Viele Radiolarien (Strahlentierchen) beherbergen photosynthe¬ 
tisch aktive Endosymbionten (►Abb. 26.11a). Daher sehen 
diese Radiolarien, die selbst keine Photosynthese betreiben 
können, je nach Typ ihres Endosymbionten grünlich oder gol¬ 
den aus. Diese Gemeinschaft ist definitionsgemäß für beide 
Seiten von Vorteil: Die Radiolarien können die Kohlenstoffver- 
bindungen nutzen, die ihr Endosymbiont durch Photosynthese 
produziert. Der Endosymbiont wiederum macht sich mögli¬ 
cherweise die von seinem Wirt erzeugten Stoffwechselprodukte 
zunutze oder erhält ganz einfach physikalischen Schutz. In man¬ 
chen Fällen wird der Bewohner aber ausgebeutet und ist damit 
kein Symbiont. Seine Photosyntheseprodukte werden genutzt, 
während er selbst kaum von der Gemeinschaft profitiert. 

Auch Vertreter der Dinoflagellaten kommen häufig als Endo¬ 
symbionten in Tieren und anderen Protisten vor. Die meisten - 
aber nicht alle - endosymbiotischen Dinoflagellaten betreiben 
Photosynthese. Einige dieser Dinoflagellaten leben als Zooxan- 
thellen endosymbiotisch in den Zellen von Korallenpolypen und 
steuern die Produkte ihrer Photosyntheseaktivität zu der Part¬ 
nerschaft bei. Wie wichtig die Dinoflagellaten insbesondere für 
riffbildende Korallen sind, zeigt sich, wenn sie aufgrund sich 
verändernder Umweltbedingungen wie steigenden Wassertem¬ 
peraturen oder zunehmender Trübung des Wassers absterben 
oder von den Korallen abgestoßen werden. Man spricht bei 
diesem Phänomen von Korallenbleiche. Sofern es den Koral¬ 
lenpolypen nicht gelingt, neue Endosymbionten aufzunehmen, 
erleiden sie letztendlich starke Schäden oder sterben ganz ab, 
weil sie nur noch mangelhaft mit Nährstoffen versorgt wer¬ 
den (►„Experiment: Können Korallen die durch Ausbleichen 
verloren gegangenen endosymbiotischen Dinoflagellaten wie¬ 
dererlangen?“). Das kann ganze Riffe schwer schädigen. 

Wir sind auf die Überreste längst abgestorbener 
mariner Protisten angewiesen 

Viele Diatomeen (Kieselalgen) sehen ausgesprochen hübsch 
aus, ihre Bedeutung für den Menschen geht aber weit über die¬ 
se Ästhetik und selbst über ihre Rolle als Primärproduzenten 
hinaus. Diatomeen speichern Öl als Energiereserve, außerdem 
verschafft dieses Öl auch Auftrieb und trägt somit dazu bei, 
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weiblicher 

Gamet 


Darmwand 
der Stechmücke 


Vorgänge in der Stechmücke 
Vorgänge im Menschen 


Speicheldrüse 
der Stechmücke 


170 |jm 


El Eine weibliche Stechmücke 
nimmt beim Blutsaugen die 
Gametocyten von Plas¬ 
modium auf. 


In der Stechmücke entwickeln sich 
die männlichen und weiblichen Game¬ 
tocyten zu Gameten, die verschmelzen. 


| Schließlich entwickeln 
sich einige Merozoiten 
zu männlichen und weib¬ 
lichen Gametocyten. 


Die daraus entstehen« 
Zygote durchbohrt di< 
Darmwand der Mücke 
und bildet eine Cyste. 


männlicher 

Gamet 


... wachsen dort, 
teilen sich und 
führen zur Lyse 
der Blutzellen. 
Außerdem können 
sie erneut die 
Leber infizieren 
und neue Gene¬ 
rationen hervor¬ 
bringen. 


Erythrocyt 


Die Merozoiten 
dringen auch in die 
Erythrocyten ein, ... 


menschliche 

Leberzelle 


| Aus der Zygote entstehen 
durch Meiose Sporozoiten, 
die in die Speicheldrüse 
wandern. 


Beim Blutsaugen injiziert die 
Stechmücke die Sporozoiten 
in das menschliche Blut. Die 
Sporozoiten siedeln sich 
schließlich in der Leber an. 


Die Sporozoiten dringen 
in die Leberzellen ein 
und entwickeln sich zu 
Merozoiten. 


Abb. 26.19 Entwicklungszyklus des Malariaerregers, a Wie viele parasitische Arten weist auch Plasmodium falciparum aus der Gruppe der 
Apicomplexa einen komplexen Entwicklungszyklus mit Wirtswechsel auf; dieser verläuft zum Teil in Stechmücken der Gattung Anopheles und 
zum Teil im Menschen. Die geschlechtliche Phase dieses Entwicklungszyklus (die Verschmelzung der Gameten) erfolgt im Insekt; das einzige 
diploide Stadium ist die Zygote; Plasmodium ist also ein Haplont. b Encystierte Zygoten von Plasmodium (in diesem Falschfarbenbild blau) 
bedecken die Magenwand einer Anopheles- Mücke. Aus diesen Cysten schlüpfen invasive Sporozoiten, die dann von der Stechmücke auf den 
Menschen übertragen werden, wo der Parasit Malaria hervorruft. (REM-Aufnahme, digital coloriert) 


Experiment: Können Korallen die durch Ausbleichen verloren 
gegangenen endosymbiotischen Dinoflagellaten wiedererlangen? 

Originalliteratur: Lewis CL, Coffroth MA (2004) Science 304: 1490-1492 

Manche Korallen verlieren ihre wichtigste Nähr Stoff quelle, wenn ihre photosynthetisch akti¬ 
ven Endosymbionten (die Zooxanthellen) absterben, was meist eine Folge sich verändernder 
Umweltbedingungen ist. Mit dem folgenden Experiment erforschten Cynthia Lewis und 
Mary Coffroth, inwiefern Korallen nach dem Ausbleichen in der Lage sind, neue Endosym¬ 
bionten aufzunehmen. 
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Hypothese 

Korallen können nach dem Ausbleichen wieder neue Endosymbionten aus ihrer Umgebung 
aufnehmen. 


Methode 

1. In Stichproben von Korallen der Gattung Briareum wurde die Zahl der darin als Endo¬ 
symbionten lebenden, photosyntetisch aktiven Dinoflagellaten der Gattung Symbiodinium 
ermittelt. 

2. Anschließend wurden die Briareum -Kolonien zwölf Wochen lang Dunkelheit ausgesetzt, 
um eine Korallenbleiche auszulösen. 

3. Nach den zwölf Wochen im Dunkeln wurde erneut die Anzahl von Symbiodinium in 
diesen Korallen ermittelt. Danach wurden alle Kolonien wieder ans Tageslicht gebracht. 

4. Zu einigen der ausgebleichten Kolonien (der Versuchsgruppe) wurden dann Individu¬ 
en des Stamms B211 von Symbiodinium hinzugegeben - diese Dinoflagellaten enthalten 
einen spezifischen genetischen Marker. Die anderen Kolonien (die Kontrollgruppe) ka¬ 
men nicht mit diesem Stamm in Kontakt. Beide Gruppen wurden dann für sechs Wochen 
bei Tageslicht gehalten. 


Ergebnisse 


70 
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■ Versuchsgruppe (mit Stamm B211) 

■ Kontrollgruppe (ohne Stamm B211) 


/ ~ 

Nach zwölf Wochen 

im Dunkeln waren 
nur noch 0-1 % der 
photosynthetischen 
Endosymbionten 


vorhanden. 



Sechs Wochen nach der Rückkehr ans 
Tageslicht hatte die Zahl der Endosym¬ 
bionten bei beiden Gruppen wieder 
zugenommen. Wie DNA-Analysen 
zeigten, waren in der Versuchsgruppe 
Vertreter des Stamms B211 als Endo¬ 
symbionten vorhanden. 



vor dem nach dem 3. Woche 6. Woche 
Ausbleichen Ausbleichen 
(Ausgangszustand) 


vor dem Ausbleichen 


nach dem Ausbleichen 



Schlussfolgerung 

Korallen können nach dem Ausbleichen neue Endosymbionten aus ihrer Umgebung auf¬ 
nehmen. 
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Blick in die Daten: Können Korallen die durch Ausbleichen verloren gegangenen 
endosymbiotischen Dinoflagellaten wiedererlangen? 


Die ► Tabelle fasst Daten von DNA-Analysen der Symbiodi- 
nium-S tämme zusammen, die vor und nach dem Ausbleichen 
der Korallen als Endosymbionten in der Versuchsgruppe 
und der Kontrollgruppe von Korallenkolonien der Gattung 
Briareum nachgewiesen wurden. Stamm B211 von Sym- 
biodinium wurde erst nach dem Ausbleichen den Kolonien 
der Versuchsgruppe hinzugefügt, vor dem Ausbleichen war 
er nicht vorhanden. Lösen Sie anhand der Daten in der 
► Tabelle die rechts stehenden Aufgaben. 


Aufgaben 

1. Werden neue Stämme von Symbiodinium nur von Koral¬ 
lenkolonien aufgenommen, die ihre ursprünglichen Endo¬ 
symbionten vollständig verloren haben? 

2. Hat die Aufnahme eines neuen Symbiodinium- Stamms im¬ 
mer zur Folge, dass sich die Briareum- Kolonie wieder 
erholt und überlebt? 

3. In der dritten Woche konnte bei den Versuchskoloni¬ 
en lediglich Stamm B211 nachgewiesen werden, in der 
sechsten Woche bei 8 % der Korallenkolonien der Ver¬ 
suchsgruppe auch andere Stämme von Symbiodinium. Wie 
könnte man diese Beobachtung erklären? 



Anteil der vorhandenen Symbiodinium -Stämme (% der Kolonien) 



andere als B211 

B211 

keine a 

Kolonie abgestorben 

Kolonien der Versuchsgruppe (mit Stamm B211) 

vor dem Ausbleichen 100 

0 

0 

0 

nach dem Ausbleichen 

58 

0 

42 

0 

3. Woche 

0 

92 

0 

8 

6. Woche 

8 

58 

8 

25 

Kolonien der Kontrollgruppe (ohne Stamm B211) 

vor dem Ausbleichen 100 

0 

0 

0 

nach dem Ausbleichen 

67 

0 

33 

0 

3. Woche 

67 

0 

33 

0 

6. Woche 

67 

0 

17 

17 


1 Die Kolonien waren noch am Leben, es konnten aber keine Individuen von Symbiodinium festgestellt werden. 


dass diese Protisten im lebenden Zustand in der richtigen Tie¬ 
fe im Wasser schweben. Über Millionen von Jahren hinweg 
sind abgestorbene Diatomeen auf den Meeresgrund abgesunken 
und haben dort eine chemische Umwandlung durchlaufen. Da¬ 
durch sind sie zu einem wesentlichen Bestandteil von Erdöl und 
Erdgas geworden, zwei unserer wichtigsten Energieträger und 
Gegenstand weit tragender politischer Entscheidungen. 

Da die siliciumdioxidhaltigen Zellwände abgestorbener Diato¬ 
meen sehr widerstandsfähig gegen Zersetzung sind, bestehen 
bestimmte Sedimentgesteine fast ausschließlich aus Diatomeen¬ 
gehäusen, die sich im Laufe der Zeit auf dem Meeresboden 
abgesetzt und dort verdichtet haben. Die aus solchen Gesteinen 
gewonnene Diatomeen- oder Kieselerde (Kieselgur) findet in 
der Industrie zahlreiche Verwendungsmöglichkeiten, zum Bei¬ 
spiel zur Isolierung, als Filtermasse oder zum Polieren von 
Metall. Sie wird auch als für uns ungiftiges Insektizid einge¬ 
setzt, das Insekten auf verschiedene Weise schädigt. 

Andere marine Protisten aus früherer Zeit haben ebenfalls 
einen Beitrag zur heutigen Welt geleistet. Wie bereits erwähnt, 
scheiden beispielsweise manche Foraminiferen (Kämmerlin¬ 
ge) Kalkgehäuse ab. Nach der Vermehrung (durch Mitose 


und Cytokinese) verlassen die amöboiden Tochterzellen das 
elterliche Gehäuse und bilden ein eigenes neu. Die abgesto¬ 
ßenen Gehäuse von Foraminiferen aus weit zurückliegender 
Zeit bilden in verschiedenen Teilen der Welt umfangreiche 
Kalksteinablagerungen (sog. Foraminiferenkalke) und bedecken 
mehrere Millionen Quadratkilometer Meeresgrund mit einer ei¬ 
nige Hundert Kilometer dicken Sedimentschicht. Auch der Sand 
mancher Strände wird von Foraminiferengehäusen gebildet. Ein 
einziges Gramm dieses Sandes enthält mitunter nicht weniger 
als 50.000 Gehäuse und Gehäusefragmente von Foraminiferen. 

In marinen Sedimenten blieben die Schalen einzelner Forami¬ 
niferen gut als Fossilien erhalten. Jede geologische Formation 
zeichnet sich durch jeweils typische Ansammlungen von Fo¬ 
raminiferenarten aus. Wegen ihres häufigen Auftretens und 
weil die Gehäuse verschiedener Foraminiferenspezies jeweils 
eine charakteristische Form haben (►Abb. 26.10), erwiesen 
sich die Überreste von Foraminiferen als besonders wertvolle 
Leitfossilien für die Klassifikation und Datierung von Sedi¬ 
mentgesteinen. Außerdem kann man durch Analyse der chemi¬ 
schen Zusammensetzung von Foraminiferengehäusen abschät¬ 
zen, welche Temperaturen zur Zeit ihrer Bildung auf der Erde 
geherrscht haben. 
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26 Die Entstehung und Diversifizierung der Eukaryoten 


26.4 Wiederholung 

Protisten haben zahlreiche positive und negative Auswir¬ 
kungen auf ihre Umwelt. Viele Arten sind Primärprodu¬ 
zenten, viele leben als Endosymbionten, und manche sind 
pathogen. Unter den Protisten finden sich auch die wich¬ 
tigsten Produzenten fossiler Brennstoffe. Außerdem sind 
sie wesentliche Bestandteile von Sedimentgesteinen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ den komplexen Entwicklungszyklus eines Parasiten 
mit Wirts Wechsel beschreiben können. 

■ zusammenfassend erläutern können, welche Folgen 
die Massenvermehrung einiger Diatomeen und Dino- 
flagellaten haben kann. 

■ ausführen können, an welchen vorteilhaften und nach¬ 
teiligen Wechselwirkungen zwischen Arten Protisten 
beteiligt sind. 

■ Beispiele für Protisten nennen können, die für den 
Menschen von Bedeutung sind. 


_ ? _ 

1. Welche Funktion haben weibliche Stechmücken der Gattung 
Anopheles bei der Übertragung von Malaria? 

2. Erläutern Sie die Rolle der Dinoflagellaten für die sehr unter¬ 
schiedlichen Phänomene der Korallenbleiche und der roten 
Tiden. 

3. Inwiefern sind Diatomeen von Bedeutung für die menschli¬ 
che Gesellschaft? Nennen Sie zwei Beispiele. 


In den folgenden sechs Kapiteln werden Sie Einzelheiten über 
die Evolution der drei großen Vielzellergruppen der Eukaryo¬ 
ten erfahren sowie über deren protistische Verwandte. ► Kap. 27 
und 28 erläutern Ihnen die Entstehung und Diversifizierung der 
Pflanzen, ► Kap. 29 stellt die echten Pilze vor, und ► Kap. 30 
bis 32 liefern Ihnen einen Überblick über die Tiere. 

Media Clip 26.8 Flashing Dinoflagellates 

www. Life 1 le.com/mc26. 8 


Faszination Forschung: So verheerend rote Tiden sind, 
welchen Vorteil können Dinoflagellaten für marine Öko¬ 
systeme haben? 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Zuverlässige Vorhersagen toxischer roter Tiden“) 
haben Sie von den als „rote Tiden“ bezeichneten Mas¬ 
senvermehrungen (Blüten) von Dinoflagellaten und ih¬ 
re nachteiligen Auswirkungen erfahren. Aber nicht alle 
Dinoflagellatenblüten bereiten anderen Arten Probleme. 
Wie im Verlauf dieses Kapitels immer wieder deutlich 
wurde, sind Dinoflagellaten wichtige Bestandteile zahl¬ 
reicher Ökosysteme. Zudem produzieren photosynthese¬ 
betreibende Dinoflagellaten einen Großteil des moleku¬ 
laren Sauerstoffs. Wie die meisten anderen Organismen 
benötigt auch die Tierwelt diesen Sauerstoff zum Überle¬ 
ben. 

Wie Sie in ► „Experiment: Können Korallen die durch 
Ausbleichen verloren gegangenen endosymbiotischen Di¬ 
noflagellaten wiedererlangen?“ erfahren haben, sind riff- 
bildende Korallen und viele andere Arten für ihre Versor¬ 
gung mit Nährstoffen auf symbiotische Dinoflagellaten 
angewiesen. Als photosynthetisch aktive Organismen ge¬ 
hören frei lebende planktonische Dinoflagellaten zudem 
zu den bedeutendsten Primärproduzenten in den Nah¬ 
rungsnetzen aquatischer Lebensräume. Als wesentlicher 
Bestandteil des Phytoplanktons bilden sie für viele Arten 
eine wichtige Nahrungsquelle (► Abschn. 26.4). 

Ausblick 

Einige Dinoflagellaten erzeugen ein wundervolles Meeres¬ 
leuchten (► Abb.). Anders als die zu Beginn von ► Kap. 25 
beschriebenen biolumineszenten Bakterien vermögen die 
Dinoflagellaten aber kein dauerhaftes Leuchten zu erzeu¬ 
gen; stattdessen produzieren sie bei Störungen Lichtblit¬ 
ze. In bestimmten Regionen der Meere kann man diese 
gut beobachten, wenn man bei Nacht im Meer schwimmt; 
sie bilden dann bei jeder Bewegung eine leuchtende Au¬ 
ra um den Körper. Wozu sind diese Lichtblitze gut? 
Viele biolumineszente Dinoflagellaten werden von an¬ 
deren Arten erbeutet, vor allem von winzigen Plankton¬ 
krebsen und deren Larven. Die hellen Lichtblitze dieser 
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Dinoflagellaten dienen als eine Art Alarmanlage und 
locken Sekundärkonsumenten an, die sich von den Plank¬ 
tonkrebsen ernähren. Wie Versuche gezeigt haben, fres¬ 
sen die Krebse deutlich weniger Dinoflagellaten, wenn 
diese Lichtblitze abgeben. Bei neueren Forschungen hat 
man bei toxischen Dinoflagellatenarten noch eine andere 
Funktion der Biolumineszenz festgestellt. Das von diesen 
giftigen Spezies erzeugte Leuchten ist viel weniger in¬ 
tensiv und könnte als Warnsignal dienen, um potenzielle 
Feinde vor ihrer Giftigkeit zu warnen. Je nach Intensi¬ 
tät und anderen Eigenschaften der von den verschiedenen 
Arten erzeugten Lichtblitze kann die Biolumineszenz al¬ 
so entweder dazu dienen, Sekundärkonsumenten anzulo¬ 
cken, oder dazu, Primärkonsumenten abzuschrecken. Die 
Kommunikation durch Biolumineszenz wird auch weiter¬ 
hin ein ergiebiges Forschungsgebiet darstellen. 



Leuchtende See. Vor der Küste der Insel Bali erzeugt ein Aus¬ 
leger Turbulenzen an der Wasseroberfläche und löst dadurch 
Meeresleuchten in Form von Lichtblitzen biolumineszenter Di¬ 
noflagellaten aus 
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26 Die Entstehung und Diversifizierung der Eukaryoten 


Kapitelzusammenfassung 

26.1 Eukaryoten erwarben Merkmale von Archaeen und 

Bakterien 

■ Der Begriff Protisten beschreibt keine offizielle taxo- 
nomische Gruppe; er dient vielmehr als praktische Um¬ 
schreibung für „alle Eukaryoten, die keine Landflanzen, 
Tiere oder echte Pilze sind“. 

■ Zu den ersten Schritten der Evolution der eukaryoti- 
schen Zelle zählten vermutlich der Verlust der starren 
Zellwand und die Einfaltung der Plasmamembran. Die¬ 
se Einfaltung führte dazu, dass das genetische Material 
in einem membranumhüllten Zellkern abgetrennt wurde. 
Siehe ► Abb. 26.1 

■ Mitochondrien entstanden durch endosymbiotische Auf¬ 
nahme eines Proteobakteriums. 

■ Durch primäre Endosymbiose eines Cyanobakteriums 
durch eine eukaryotische Zelle entstanden die ersten 
Chloroplasten. Die Chloropiasten der Euglenida, Dino- 
flagellaten und anderen Gruppen gingen aus einer se¬ 
kundären Endosymbiose und tertiären Endosymbiose 
dieser chloroplastenhaltigen Eukaryoten in andere Euka¬ 
ryoten hervor. Siehe ► Abb. 26.2; I Animation 26.1 

26.2 Im Präkambrium kam es zur Radiation mehrerer 

großer Linien der Eukaryoten 

■ Die meisten Eukaryoten können in eine von acht gro¬ 
ßen monophyletischen Gruppen klassifiziert werden, die 
sich vor etwa 1,5 Mrd. Jahren aufspalteten: Alveolata, 
Stramenopiles, Rhizaria, Excavata, Plantae (Pflanzen), 
Amoebozoa, Fungi (echte Pilze) und Animalia (Tiere). 
Siehe ► Abb. 26.3 

■ Sehr viele Protisten sind einzellig, es gibt unter den Pro¬ 
tisten aber auch zahlreiche einfach gebaute Vielzeller. 

■ Die Alveolata sind einzellige Organismen mit kleinen 
Aussackungen (Alveolen) unter der Plasmamembran. Sie 
unterteilen sich in die monophyletischen Gruppen der 
marinen Dinoflagellaten, der parasitischen Apicomplexa 
(Sporozoen) und der vielfältigen, sehr beweglichen Cilia- 
ten. Siehe ► Activity 26.1, ► Animation 26.2 

■ Die Stramenopiles (= Heterokonta) besitzen normaler¬ 
weise zwei unterschiedlich lange Geißeln, von denen die 
längere mit zwei Reihen röhrenförmiger Haare besetzt 
ist. Zu den Stramenopiles gehören die einzelligen Diato¬ 
meen oder Kieselalgen (Bacillariophyta oder Bacillario- 
phyceae), die vielzelligen Braunalgen (Phaeophyta oder 
Phaeophyceae) und die photosynthetisch nicht aktiven Ei¬ 
pilze (Oomycetes, Peronosporomycetes oder Oomycota; 
auch: Cellulosepilze), von denen viele saprobiontisch als 
Zersetzer leben. 

■ Rhizaria sind einzellige, aquatische, meist amöboide Or¬ 
ganismen. Hierzu gehören die Cercozoa wie auch die 
Foraminifera (Kämmerlinge), die Gehäuse aus Calcium¬ 
carbonat (Kalk) abscheiden, und die Radiolaria (Strah¬ 
lentierchen), die dünne, steife Pseudopodien besitzen und 
glasartige Endoskelette bilden. 


■ Die Excavata umfassen parasitische wie auch frei le¬ 
bende Arten. Den Diplomonadida und Parabasalia 
fehlen die typischen Mitochondrien. Die Heterolobo- 
sea haben eine amöboide Gestalt und durchlaufen einen 
Entwicklungszyklus mit zwei unterschiedlichen Stadien. 
Die Euglenida besitzen am Vorderende Flagellen; einige 
von ihnen betreiben Photosynthese. Die Kinetoplasti- 
da, zu denen mehrere Parasiten des Menschen gehören, 
zeichnen sich durch ein einzelnes großes Mitochondrium 
aus. 

■ Die Amoebozoa bewegen sich mittels lappenförmiger 
Pseudopodien (Lobopodien) fort. Die Lobosea sind amö¬ 
boide Zellen, die nicht aggregieren. Die Echten Schleim¬ 
pilze (Myxomycetes) sind in der vegetativen Phase 
coenocytisch; die Fortbewegung erfolgt in diesem Sta¬ 
dium durch Cytoplasmaströmung. Bei den Zellulären 
Schleimpilzen (Acrasiomycetes) behält jede einzelne 
Zelle immerzu ihre Identität, aber die Zellen aggregieren 
zu Fruchtkörpern. 

26.3 Protisten pflanzen sich sexuell und asexuell fort 

■ Durch asexuelle Fortpflanzung entstehen klonale Linien 
von Organismen. 

■ Bei der Konjugation von Paramecien (Pantoffeltierchen) 
handelt es sich um einen sexuellen Vorgang mit Aus¬ 
tausch von Erbmaterial, bei dem es aber nicht zu einer 
Vermehrung kommt. Siehe ► Abb. 26.18 

■ Ein heterophasischer Generationswechsel ist ein Merk¬ 
mal des Entwicklungszyklus zahlreicher Protisten (so¬ 
wie mancher echten Pilze und aller Landpflanzen). Da¬ 
bei alternieren ein vielzelliges diploides Stadium und 
ein vielzelliges haploides Stadium. Die alternierenden 
Generationen können verschieden oder gleich aussehen 
(heteromorpher bzw. isomorpher Generationswech¬ 
sel). 

26.4 Protisten sind wesentliche Bestandteile vieler Öko¬ 
systeme 

■ Die Diatomeen (Kieselalgen) sind für etwa ein Fünftel der 
gesamten Kohlenstofffixierung durch Photosynthese auf 
der Erde verantwortlich. Zusammen mit anderen Organis¬ 
men des Phytoplanktons sind sie wichtige Primärprodu¬ 
zenten in marinen Lebensräumen. Die heutigen Vorräte 
an Erdöl und Erdgas gehen hauptsächlich auf Diatomeen 
zurück, die vor sehr langer Zeit gelebt haben. 

■ Manche Protisten sind Pathogene des Menschen und an¬ 
derer Wirbeltiere. Siehe ► Abb. 26.19; ► Animation 26.3 

■ Bei den mikrobiellen Protisten kommt es häufig zu en- 
dosymbiotischen Beziehungen, die sowohl für die Endo- 
symbionten als auch für ihre protistischen oder tierischen 
Partner von Vorteil sind. Siehe ► „Experiment: Können 
Korallen die durch Ausbleichen verloren gegangenen en- 
dosymbiotischen Dinoflagellaten wiedererlangen?“ 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Die Ciliaten erhielten ihren Namen nach ihren zahlreichen 
Wimpern (Cilien) (► Abschn. 26.2). 

■ Die Apicomplexa besitzen einen Apikalkomplex (► Abschn. 
26.2). 

Nahe miteinander verwandte Organismen weisen mit größerer 
Wahrscheinlichkeit gemeinsame Merkmale auf als entfernter 
verwandte. Daher können Biologen phylogenetische Informa¬ 
tionen zurate ziehen und anhand dessen, was über ihre Ver¬ 
wandten bekannt ist, Vorhersagen über Organismen treffen. 
Bei den folgenden Aufgaben geht es um eine solche Anwen¬ 
dung der Phylogenie bei den Alveolata. ► Abb. 26.20 zeigt 
die stammesgeschichtlichen Verwandtschaftsbeziehungen eini¬ 
ger Alveolaten, in der nachfolgenden Tabelle sind einige Merk¬ 
male ausgewählter Arten aufgelistet. 


Art 

Theileria parva 
Perkinsus marinus 
Crypthecodinium 
cohnii 

Oxyrrhis marina 

Pfiesteria 

shumwayae 


Eigenschaften 

Parasit von Rindern; Übertragung durch Zecken 
Parasit von Austern; mariner Lebensraum 
wird zur Herstellung von Omega-3-Fettsäuren 
verwendet 

omnivorer Weidegänger; verursacht rote Tiden 
kann sich räuberisch von Fischen ernähren; 
kann die Chloroplasten aufgenommener 
Grünalgen zur Photosynthese nutzen 


Aufgaben 

1. Beantworten Sie anhand dieser Informationen und dessen, 
was Sie im Text erfahren haben, die folgende Frage: Wel¬ 
che Eigenschaft des Entwicklungszyklus war wahrscheinlich 
kennzeichnend für den gemeinsamen Vorfahren der Apicom¬ 
plexa, aber nicht bei den anderen Alveolata vorhanden? Seien 
Sie bei Ihrer Antwort so spezifisch wie möglich. 

2. Angenommen, ein Wissenschaftler überlegt bei seiner Er¬ 
forschung der Apicomplexa, welche Dinoflagellaten er am 
besten als Außengruppe zum Vergleich wählen solle. Wür¬ 
den Sie es ausgehend von diesem Stammbaum für sinnvoll 
erachten, eine bestimmte Dinoflagellatengattung den anderen 
vorzuziehen? Wenn ja, welche Gattung wäre das? Erläutern 
Sie Ihre Antwort. 

3. Angenommen, ein Wissenschaftler erforscht die Ernährungs¬ 
weise der Gattung Pfiesteria und will herausfinden, ob sich 
bestimmte Merkmale erst innerhalb dieser Gattung entwi¬ 
ckelten oder bereits bei den Vorfahren von Pfiesteria vorhan¬ 
den waren. Gibt es basierend auf dieser Phylogenie Gründe 
dafür, neben Pfiesteria eine bestimmte sonstige Dinoflagel¬ 
latengattung bevorzugt gegenüber anderen als Zielgruppe zu 
untersuchen? Falls ja, um welche Gattung handelt es sich? 
Geben Sie eine Erklärung für Ihre Antwort. 

4. Die Vertreter der Apicomplexa verursachen keine roten Ti¬ 
den wie Oxyrrhis und andere Dinoflagellaten. Die entfernt 
mit den Alveolata verwandten Diatomeen rufen ähnliche rote 
Tiden hervor. Somit ist die Bildung roter Tiden ein konver¬ 
gentes Merkmal dieser beiden Gruppen. Beschreiben Sie ein 
weiteres Beispiel aus dem Text für eine konvergente Evoluti¬ 
on bei Protisten anderer Gruppen als den Alveolata. 


Abb. 26.20 Stammesgeschichtliche Verwandtschafts¬ 
beziehungen einiger Alveolaten 
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27 Samenlose Pflanzen: Übergang vom Wasser ans Land 


Faszination Forschung: Giftverschmutzung durch fossile 
Algen aus der Urzeit 

Es geschah am 20. April 2010: Während einer Erkun¬ 
dungsbohrung der Ölplattform Deep water Horizon im 
Golf von Mexiko, etwa 60 km südlich der Küste der USA, 
kam es in 1500 m Tiefe zu einem explosionsartigen Blo- 
wout, der nicht unter Kontrolle gebracht werden konnte. 
Im Laufe der nächsten drei Monate traten aus der Boh¬ 
rung fast 5 Mio. Barrel Erdöl in den Golf von Mexiko 
aus und machten dieses Ereignis zur schlimmsten mari¬ 
nen Ölkatastrophe der Geschichte. Dieser Ölpest fielen 
unzählige Meereslebewesen zum Opfer, und auch an der 
Küste verursachte sie erhebliche Schäden, weil das an der 
Oberfläche treibende Öl an die Strände gespült wurde. 

Warum kann man in solchen Tiefen im Golf von Mexi¬ 
ko Erdöl finden, und weshalb hatten Geologen überhaupt 
damit gerechnet, dort fündig zu werden? Dass es sich 
bei Erdöl um einen fossilen Brennstoff handelt, ist jeder¬ 
mann bekannt. Das bedeutet, dieser Brennstoff geht auf 
die Überreste von Organismen zurück, die in der Urzeit 
gelebt haben. Nur wenigen Menschen ist allerdings be¬ 
wusst, dass der größte Teil des Erdöls überwiegend auf 
die Überreste von Phytoplankton zurückzuführen ist, dar¬ 
unter (neben anderen Gruppen von Mikroorganismen, wie 
in ► Kap. 26 erwähnt) viele Arten einzelliger Grünalgen. 
Diese Algen produzieren durch Photosynthese komple¬ 
xe organische Moleküle. Diese reichern sie zum einen 
als Energiereserve an und zum anderen, um im Wasser 
neutralen Auftrieb zu erlangen. Wenn diese Algen abster¬ 
ben, sinken sie auf den Meeresgrund, und ihre Überreste 
werden im Laufe von Millionen von Jahren zersetzt und 
bilden Erdöllagerstätten. 

Um den Energiebedarf des Menschen zu decken, besteht 
heute großes Interesse an der Nutzung der Sonnenenergie. 
Bestimmte einzellige Eukaryoten nutzen die Sonnenener¬ 
gie aber schon seit rund 1,5 Mrd. Jahren, indem ihre 
Vorfahren eine endosymbiotische Partnerschaft mit pho¬ 
tosynthesebetreibenden Cyanobakterien eingingen. Seit¬ 
her beherbergen die Vertreter dieser Linien ehemalige 
Cyanobakterien als winzige Sonnenenergieumwandler in 
ihren Zellen. Diese Endosymbionten - aus denen sich mit 
der Zeit die Chloroplasten entwickelten - ermöglichten 
es diesen Eukaryoten, die Solarenergie zum Antrieb von 
energieverbrauchenden chemischen Reaktionen zu nut¬ 
zen, durch die Kohlenstoffdioxid in organische Kohlen¬ 
stoffverbindungen umgewandelt wird. Im Laufe von Jahr¬ 
millionen reicherten sich die auf diese Weise in den Zellen 
mariner Algen produzierten Kohlenstoffverbindungen in 
den Meeressedimenten an. Heute zapft der Mensch die¬ 
se in Form von Erdöl und anderen fossilen Brennstoffen 
eingefangene Sonnenenergie an und verbraucht wohl in¬ 
nerhalb weniger Generationen das meiste davon. 

Könnte der Mensch angesichts der Tatsache, dass 
Erdöl auf natürliche Weise durch Grünalgen entsteht, 


diese Algen zur kommerziellen Produktion von Erdöl 
nutzen? 

In „Experiment: Kann man Algen der Gattung Chlo¬ 
rella zur Produktion von Biokraftstoffen in kommu¬ 
nalem Abwasser züchten?“ in ►Abschn. 27.1 und in 
► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels fin¬ 
den Sie Antworten auf diese Frage. 


27.1 Die ersten zur Photosynthese 
fähigen Eukaryoten entstanden 
durch eine primäre 
Endosymbiose 

Als vor etwa 1,5 Mrd. Jahren ein Cyanobakterium von einem frü¬ 
hen Eukaryoten in dessen Zelle aufgenommen wurde, sollte dies 
die Geschichte des Lebens radikal verändern. Die Chloroplasten, 
die durch die primäre Endosymbiose dieses Cyanobakteriums 
entstanden sind (► Abb. 26.2), waren augenscheinlich von großer 
Bedeutung für die Evolution der Pflanzen und anderer photo¬ 
synthesebetreibenden Eukaryoten, aber auch insgesamt eine we¬ 
sentliche Voraussetzung für die Entwicklung allen terrestrischen 
Lebens. Bevor die zur Photosynthese fähigen Pflanzen das Land 
besiedeln konnten, gab es an Land kaum etwas, von dem sich Tie¬ 
re oder Pilze hätten ernähren können; daher beschränkte sich das 
Leben fast ausschließlich auf die Meere und Süßgewässer. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die großen monophyletischen Gruppen der Pflanzen (Plantae) 
gehen alle auf die ersten photosynthesebetreibenden Eukaryo¬ 
ten zurück. 

■ Die aquatischen Pflanzen entwickelten wesentliche evolutionäre 
Neuerungen. 

■ Die Landpflanzen werden in zehn größere monophyletische 
Gruppen unterteilt. 

Bei der primären Endosymbiose handelt es sich um ein gemein¬ 
sames abgeleitetes Merkmal - eine Synapomorphie - der Grup¬ 
pe, die man als Plantae zusammenfasst (►Abb. 27.1). Plan¬ 
tae ist zwar der lateinische Ausdruck für „Pflanzen“, doch im 
allgemeinen Sprachgebrauch sind mit dem Trivialnamen „Plan- 

Abb. 27.1 Die Evolution der Pflanzen. In seiner umfassendsten De¬ 
finition beinhaltet der Begriff „Pflanzen“ die Glaucophyta, die Rhodo- 
phyta (Rotalgen) und die Grünen Pflanzen (Chlorobionta, auch Viridi- 
plantae genannt), die sich wiederum in mehrere Grünalgenmonophyla 
gliedern, eines davon mit den Landpflanzen. Alle diese Gruppen stam¬ 
men von einem gemeinsamen Vorfahren ab, der Chloroplasten besaß, 
a Einige Biologen beschränken den Begriff „Pflanzen“ auf die Grü¬ 
nen Pflanzen (die Chlorophyll b besitzen) oder sogar noch eingeengter 
auf die Landpflanzen, b Drei entscheidende Merkmale, die sich bei 
der Evolution der Landpflanzen entwickelten - geschützte Embryonen, 
Leitgewebe und Samen - waren ausschlaggebend für den Erfolg der 
Pflanzen in terrestrischen Lebensräumen ► 
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27 Samenlose Pflanzen: Übergang vom Wasser ans Land 


Blick in die Daten: Die Phylogenie der Landpflanzen 


Originalliteratur: Qiu Y-L et al. (2006) Proc Natl Acad Sei 
USA 1003: 15551-15516 


Neben den in ► Abb. 27.1 aufgeführten morphologischen 
Merkmalen werden zum Studium und zur Rekonstruktion 
der Evolutionsgeschichte der Pflanzen auch häufig DNA- 
Sequenzen herangezogen. Diese Sequenzen sind viele Tau¬ 
send Nucleotide lang und wurden von einer ganzen Reihe 
von Arten ermittelt. Insgesamt konnten Yin-Long Qui und 
seine Mitarbeiter auf DNA-Sequenzen von 67 Genen zurück¬ 
greifen (abzurufen auf https://treebase.org). In der ► Tabelle 
sind beispielhaft Sequenzen eines kurzen Fragments ei¬ 
nes Chloroplastengens aufgelistet; die ► Tabelle umfasst 27 
Nucleotidpositionen für zehn Arten. Anhand solcher - aber 
natürlich wesentlich längerer - Sequenzen wurden die Ver¬ 
wandtschaftsbeziehungen repräsentativer Pflanzenarten re¬ 
konstruiert. 

Nucleotidposition (Merkmalszustand) 


Aufgaben 

1. Erstellen Sie unter Anwendung des Parsimonieprinzips 
(Hinweise hierzu finden sie in ► Abschn. 21.1 sowie in 
den Beispielen in ►Tab. 21.1 und ►Abb. 21.5) einen 
evolutionären Stammbaum dieser zehn Arten. Legen Sie 
mithilfe der Außengruppe die Wurzel des Baumes fest. 
Gehen Sie davon aus, dass sämtliche Nucleotidverände- 
rungen mit gleicher Wahrscheinlichkeit eintreten. 

2. Wie viele Veränderungen (Nucleotidaustausche) erfolgen 
an den einzelnen Ästen Ihres Baumes jeweils? 

3. Welche Nucleotidpositionen (d. h. welche Merkmalszu¬ 
stände) sind durch eine Konvergenz oder Merkmalsum¬ 
kehr gekennzeichnet? 

4. Welche Gruppe(n) an Ihrem Stammbaum repräsentiert/ 
repräsentieren die Streptophyta, welche die Embryophyta 
(Landpflanzen), welche die Tracheophyta (Gefäßpflanzen) 
und welche die Euphyllophyta? 


Art 
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zen” meist ausschließlich die Landpflanzen gemeint. Die Plantae 
umfassen viel mehr als nur die Landpflanzen. Die ersten mo- 
nophyletischen Gruppen, die nach der primären Endosymbiose 
im Baum des Lebens abzweigten, waren durchgehend aquati- 
sche Organismen. Die meisten wasserlebenden, photosynthes¬ 
ebetreibenden Eukaryoten (ausgenommen diejenigen, die sich 
sekundär von Landpflanzen ableiten) werden unter dem Trivial¬ 
namen Algen zusammengefasst. Dabei handelt es sich allerdings 
lediglich um eine praktische Umschreibung für diese Gruppen, 
die nicht alle näher miteinander verwandt sind. Viele der zur 
Photosynthese befähigten Gruppen, die Ihnen in ► Kap. 26 be¬ 
gegnet sind (und die ihre Chloroplasten durch eine sekundäre 
Endosymbiose erhielten), werden ebenfalls als Algen bezeich¬ 
net. In ► „Blick in die Daten: Die Phylogenie der Landpflanzen“ 
können Sie die großen Aufspaltungsereignisse der Landpflanzen 
anhand kurzer DNA-Sequenzabschnitte selbst nachverfolgen. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 27.1: Welche beiden Bezeichnungen für Pflan¬ 
zen in dieser Abbildung repräsentieren keine monophyletischen 
Gruppen, sondern sind lediglich praktische Umschreibungen? 


Querverweis 

Wie in ►Abschn. 21.1 ausgeführt, spricht man bei ab¬ 
geleiteten Merkmalen, die einer Gruppe von Organismen 
gemeinsam sind und daher auf eine gemeinsame Abstam¬ 
mung schließen lassen, von Synapomorphien. 


Unter den ersten photosynthesebetreibenden 
Eukaryoten befanden sich verschiedene 
monophyletische Algengruppen 

Der Vorfahre der Pflanzen (Plantae) war einzellig und könnte 
vom generellen Bau den heutigen Glaucophyta (►Abb. 27.2) 
geähnelt haben. Diese mikroskopisch kleinen Süßwasseralgen 
werden als Schwestergruppe der übrigen Pflanzen betrachtet 
(►Abb. 27.1a). Die Chloroplasten der Glaucophyten sind in¬ 
sofern einzigartig, als sie eine geringe Menge Peptidoglykan 
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Glaucocystis spec. Gallerthüllen Zellen mit Chloroplasten 



20 pm 


Abb. 27.2 Die Glaucophyta ähneln vermutlich einigen der frühes¬ 
ten Pflanzen. Die großen Chloroplasten der Glaucophyten unterschei¬ 
den sich von denen anderer Pflanzen, denn in ihnen ist noch eine Pep- 
tidoglykanschicht erhalten geblieben. Dieses Merkmal ist vermutlich 
ein Überbleibsel der endosymbiotisch aufgenommenen Cyanobakteri- 
en, aus denen die Chloroplasten der Pflanzen hervorgingen. Das Foto 
zeigt vier paarweise in Gallerthüllen eingebettete Zellen 

zwischen der inneren Plasmamembran und der Außenmem¬ 
bran aufweisen - damit zeigen diese auch Cyanellen genannten 
Chloroplasten die gleiche Anordnung, wie man sie bei Cya- 
nobakterien findet. Bei den übrigen photosynthetisch aktiven 
Eukaryoten ist das Peptidoglykan verloren gegangen. 

Im Gegensatz zu den Glaucophyten sind fast alle Rotalgen 
(Rhodophyta) vielzellig (►Abb. 27.3). Ihre charakteristische 
Farbe rührt von dem akzessorischen Photosynthesepigment 
Phycoerythrin her, das in relativ großen Mengen in den Chlo¬ 
roplasten vieler Arten vorkommt. Neben Phycoerythrinen ent¬ 
halten die Chloroplasten von Rotalgen noch Chlorophyll a 
und einige andere akzessorische Pigmente. Gemeinsam sind sie 


für das Sammeln der sichtbaren Strahlungsanteile zuständig. 
Phycocyanine und Phycoerythrine gehören zu den Phycobili- 
proteinen; sie sind hoch geordnet in besonderen Lichtsammler¬ 
komplexen konzentriert, den Phycobilisomen, welche in den 
Chloroplasten die Außenfläche der Thylakoide besetzen. In 
manchen Systemen werden die Rhodophyten als einzige Gruppe 
der Rhodobionta (rote Pflanzen) eingestuft. 

Unter den Rotalgen gibt es Arten, die in den seichtesten Ge¬ 
zeitentümpeln wachsen, aber auch photosynthesebetreibende 
Spezies, die in den Tiefen der Ozeane Vorkommen (bei geeig¬ 
neten Nährstoffverhältnissen und wenn das Wasser klar genug 
ist, dass genügend Licht vordringt, in bis zu 260 m Tiefe). Ei¬ 
nige wenige Rotalgen wachsen im Süßwasser. Die meisten sind 
mit Haftorganen am Untergrund befestigt. 

Trotz ihres Namens sind Rotalgen nicht immer rot gefärbt. Das 
Verhältnis der beiden Pigmente Phycoerythrin (rot) und Chlo¬ 
rophyll a (grün) hängt weitgehend von der Lichtintensität ab, 
der die Algen ausgesetzt sind. In tieferem Wasser, wo das Licht 
schwach ist und nur noch die kurzwelligen (blaugrünen bis vio¬ 
letten) Anteile übrig sind, reichern die Algen große Mengen 
Phycoerythrin an, welches im kurzwelligen Bereich absorbiert 
(und rotes Licht durchlässt bzw. reflektiert), und sehen rot aus. 
Viele im Bereich der Wasseroberfläche vorkommende Arten 
enthalten höhere Konzentrationen an Chlorophyll a und erschei¬ 
nen daher hellgrün. 

Die übrigen Algengruppen innerhalb der Plantae sind ver¬ 
schiedene Grünalgen. Wie die Landpflanzen besitzen auch die 
Grünalgen Chlorophyll a und b (die beide grün sind) und spei¬ 
chern ihre Reserven an Photosyntheseprodukten (Assimilate) in 
Form von Stärke in Chloroplasten. 

Die größte monophyletische Gruppe der Grünalgen bilden die 
Chlorophyta (Grünalgen I). Sie umfassen mehr als 17.000 Ar¬ 
ten; die meisten davon leben aquatisch - einige marin, die 
Mehrzahl aber limnisch (im Süßwasser) -, einige wenige For¬ 
men kommen terrestrisch in feuchten Habitaten vor. Die Größe 
der Chlorophyten reicht von mikroskopisch kleinen einzelligen 
Arten bis zu vielzelligen Formen von mehreren Zentimetern 
Länge, und es findet sich eine unglaubliche Vielfalt an Formen 
und Typen. In einigen Gruppen einzelliger limnischer Chloro- 


Abb. 27.3 Rotalgen enthalten ein akzessorisches ro¬ 
tes Photosynthesepigment, a Die leuchtend rote Farbe 
von Rotalgen geht auf den Farbstoff Phycoerythrin 
zurück, b Die Familie Corallinaceae (Kalkrotalgen) 
erhielt ihren Namen nach dem korallenähnlichen Er¬ 
scheinungsbild 


a Rhodymenia spec. b Calliarthron spec. 



1 cm 


3 mm 


Teil VII 









Teil VII 


826 


27 Samenlose Pflanzen: Übergang vom Wasser ans Land 


Experiment: Kann man Algen der Gattung Chlorella zur Produktion 
von Biokraftstoffen in kommunalem Abwasser züchten? 

Originalliteratur: Bhatnagar A et al. (2010) Appl Biochem Biotechnol 161: 523-536 

Für die Zucht von Algen zur Produktion von Biokraftstoff benötigt man große Mengen 
Wasser, das die passenden Nährelemente enthält. In kommunalem Abwasser sind die für 
Algenwachstum geeigneten Stoffe enthalten, allerdings könnten andere Verunreinigungen 
(wie Salze und Detergenzien) das Wachstum der Algen einschränken. Ashish Bhatnagar 
und seine Kollegen wollten mittels eines Experiments überprüfen, ob sich Algen der Art 
Chlorella minutissima im Abwasser solcher Kläranlagen erfolgreich vermehren lassen. 

Hypothese 

Grünalgen der Art Chlorella minutissima lassen sich erfolgreich in kommunalem Abwasser 
vermehren, und zwar unabhängig davon, ob diesem herkömmliches Nährmedium beige¬ 
mischt ist oder nicht. 

Methode 

1. In einem Wachstumsmedium sowie in Beimischungen von kommunalem Abwasser in 
den Verhältnissen 25, 50, 75 und 100 % wurden Kulturen von Chlorella minutissima ge¬ 
züchtet (standardmäßige Inokulation). 

2. Bei allen Kulturen wurden die Temperatur und die Lichtverhältnisse überwacht. 

3. Zur Messung des Algen Wachstums wurde nach 15 Tagen der Gehalt an Chlorophyll a in 
jeder der Kulturen ermittelt. 

Ergebnisse 



Abwasseranteil (%) 

Schlussfolgerung 

Algen der Art Chlorella minutissima lassen sich effektiv in kommunalem Abwasser 
züchten. Das Algenwachstum kann sogar das Ausmaß in einem Standardnährmedium über¬ 
schreiten. 

Frage zur Abb.: Bei welcher getesteten Abwasserkonzentration wachsen die Algen am 
besten? 
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Blick in die Daten: Kann man Algen der Gattung Chlorella zur Produktion von Biokraftstoffen in 
kommunalem Abwasser züchten? 


Nachdem Ashish Bhatnagar und seine Kollegen festgestellt 
hatten, dass man Chlorella minutissima zur Produktion von 
Biokraftstoff in kommunalem Abwasser züchten kann, er¬ 
forschten sie, welche Auswirkungen das Wachstum von 
Chlorella auf verschiedene im Abwasser vorhandene Koh¬ 
lenstoffquellen hat. In der Tabelle sind drei Messwerte für 
das Algenwachstum in Standardnährmedium sowie in Me¬ 
dien mit zusätzlichen Kohlenstoffquellen aufgeführt. Lösen 
Sie anhand dieser Daten die Aufgaben. 

Aufgaben 

1. Berechnen Sie den 95-%-Vertrauensbereich für die mittle¬ 
ren Messwerte des Gehalts an Chlorophyll a in den ver¬ 


schiedenen Nährmedien (eine Anleitung zur Berechnung 
von Vertrauensbereichen (Konfidenzintervallen) anhand 
der Standardfehler finden Sie in ► Anhang B). Bei wel¬ 
chen zugesetzten Kohlenstoffquellen ergab sich ein signi¬ 
fikant höherer oder niedrigerer Gehalt an Chlorophyll a 
(basierend auf nichtüberlappenden Konfidenzintervallen) 
im Vergleich zum reinen Nährmedium? 

2. Erstellen Sie eine Grafik für den Gehalt an Chlorophyll a , 
die Biomasse und die Zellzahl in jedem der verschie¬ 
denen Nährmedien. Welche beiden Messwerte scheinen 
am stärksten miteinander zu korrelieren? Haben Sie eine 
Idee, aus welchem Grund der nichtkorrelierende Messwert 
vielleicht eine andere Tendenz zeigt als die beiden korre¬ 
lierenden? 


Messung a 

reines Nähr¬ 
medium 

Nährmedium 
+ Propionat 

Nährmedium 
+ Acetat 

Nährmedium 
+ Citrat 

Nährmedium 
+ Saccharose 

Nährmedium 
+ Glucose 

Gehalt an Chlorophyll a (mg/1) 
Biomasse (mg/1) 

Zellzahl (pro 10 -5 ml) 

13,41 (1,24) 
899 (27,6) 

2,01 (0,17) 

1,72 (0,03) 

120 (12,6) 

0,51 (0,02) 

9,4 (0,82) 

630 (35,1) 

1,89 (0,08) 

15,26 (0,59) 
1007(110,4) 
1,50 (0,07) 

17,63 (0,86) 
1164 (87,9) 

1,93 (0,17) 

37,21 (3,76) 
2456 (297,7) 
1,76 (0,18) 


Bei den Messwerten handelt es sich um Mittelwerte; die Standardfehler der Mittelwerte sind in Klammern angegeben 


phyten wie der Gattung Volvox (► Abb. 27.4a) bilden ziemlich 
hoch entwickelte Zellkolonien. Aufgrund ihrer zellulären Ar¬ 
beitsteilung gelten sie als sogenannte Kolonialindividuen, also 
als eine Art Zwischenstadium zwischen einer Einzellerkolonie 
und einem Vielzeller. Bestimmte Zellen dieser Kolonien sind 
auf die Fortpflanzung spezialisiert, die meisten aber auf die Fort¬ 
bewegung der Kolonie. Die Zellen der Kolonien sind nicht zu 
Geweben und Organen differenziert wie bei Landpflanzen und 
Tieren, verdeutlichen aber lebhaft, wie der erste Schritt dieser 
bedeutenden evolutionären Neuerung erfolgt sein könnte. 

Während es sich bei Volvox um einen einzelligen, koloniebil¬ 
denden Vertreter der Chlorophyten handelt, sind manche Arten 
auch echte Vielzeller. Einige davon sind fadenförmig, ande¬ 
re, wie die Arten der Gattung Ulva (►Abb. 27.4b), bilden 
dünne, häutige, blattartige Thalli von bis zu 30 cm Größe; ihr 
ungewöhnliches Aussehen führte zu ihrem Trivialnamen „Meer¬ 
salat“. 

Biologen erforschen an mehreren Chlorophytenarten, ob eine 
Massenproduktion als Quelle für Biokraftstoffe möglich wäre. 
Die Nutzung von Algen für Biokraftstoffe wird vor allem da¬ 
durch eingeschränkt, dass es äußerst kostspielig ist, den Algen 
ein geeignetes Nährmedium zur Verfügung zu stellen. Für ein 
solches Nährmedium benötigt man gewöhnlich Trinkwasser so¬ 
wie reichlich Kohlenstoff, Stickstoff und Phosphor. Da diese 
Nährelemente in kommunalem Abwasser vorhanden sind, wür¬ 
de es sogar zur Trinkwasseraufbereitung beitragen, wenn man 
sie durch wachsende Algen beseitigen ließe. In ► „Experiment: 
Kann man Algen der Gattung Chlorella zur Produktion von Bio¬ 


kraftstoffen in kommunalem Abwasser züchten?“ wird erörtert, 
welches Potenzial die kommunalen Abwässer als Wachstums¬ 
medium für Algen haben, die zur Produktion von Biokraftstof¬ 
fen gezüchtet werden sollen. 

Zwei Gruppen von Grünalgen sind die 
nächsten Verwandten der Landpflanzen 

Sämtliche anderen, also alle nicht zu den Chlorophyten zäh¬ 
lenden Grünalgen bilden zusammen mit den Landpflanzen die 
Gruppe Streptophyta (►Abb. 27.1a). Mehrere anatomische 
Merkmale auf mikroskopischer Ebene, gestützt von umfassen¬ 
den Belegen aus molekularen Analysen, deuten darauf hin, 
dass die nächsten Verwandten der Landpflanzen zwei Grup¬ 
pen aquatischer Grünalgen II sind - die Coleochaetophy- 
ta (►Abb. 27.5a) und die Charophyta (Armleuchteralgen, 
► Abb. 27.5b). Bei diesen beiden Gruppen vielzelliger Algen 
verbleiben die Eizellen nach der Befruchtung im Elternorga¬ 
nismus - wie bei den Landpflanzen. Wie bei den Landpflanzen 
steht das Cytoplasma benachbarter Zellen über spezielle Struk¬ 
turen, die Plasmodesmen, miteinander in Verbindung; außerdem 
weisen sie Ähnlichkeiten im Ablauf von Mitose und Cytokine- 
se auf. Von diesen beiden Gruppen gelten die Armleuchteralgen 
als die Schwestergruppe der Landpflanzen (► Abb. 27.1a). Wie 
die meisten Landpflanzen zeichnen sich die Armleuchteralgen 
durch eine verzweigte Wuchsform und ein apikales Wachstum 
aus (d. h., neues Wachstum erfolgt an den Spitzen der Zweige). 


827 


Teil VII 





Teil VII 


828 


27 Samenlose Pflanzen: Übergang vom Wasser ans Land 


a Volvox spec. 

von den Fortpflanzungszellen somatische Eltern¬ 
produzierte Tochterkolonien Zellen kolonie 



i_i 

120 pm 


Abb. 27.4 Bei den Chlorophyten findet sich eine große Formenvielfalt, a Die Zellen in der Wand einer Vb/vox-Kolonie sind in präzisem 
Abstand zueinander angeordnet. Spezialisierte größere Fortpflanzungszellen (Gonidien) entwickeln sich im Inneren der Hohlkugel zu Tochterko¬ 
lonien, die schließlich freigesetzt werden, b Der Meersalat wächst in marinen Gewässern in der Gezeitenzone 



a Coleochaete spec. 



Abb. 27.5 Die nächsten Verwandten der Landpflanzen, a Diese Art 
der Gattung Coleochaete ist ein Vertreter der Coleochaetophyta, der 
Schwestergruppe der Klade aus Armleuchteralgen und Landpflanzen, 
b Die Landpflanzen haben somit eine gemeinsame Wurzel mit den 
Charophyta (Armleuchteralgen), einer verbreiteten Gruppe vielzelliger 
Grünalgen, die häufig in Süßwasserteichen und -seen Vorkommen (eini¬ 
ge wenige Arten besiedeln auch marine Lebensräume). Hier abgebildet 
ist eine Art der verbreiteten Gattung Chara 

Phylogenetische Analysen von Gensequenzen haben die en¬ 
ge verwandtschaftliche Beziehung der Coleochaetophyten und 
Armleuchteralgen zu den Landpflanzen bestätigt. 

Media Clip 27.1 Reproductive Structures of Stoneworts 

www. Life 11 e.com/mc27.1 


Man teilt die Landpflanzen in 
zehn monophyletische Gruppen ein 

Zu den entscheidenden Synapomorphien (gemeinsame abgelei¬ 
tete Merkmale) der Landpflanzen gehört die Entwicklung aus 
einem Embryo, der von schützendem Gewebe der Elternpflan¬ 
ze umgeben ist. Aus diesem Grund werden die Landpflanzen 
auch als Embryophyta (vom griechischen phyton für „Pflan¬ 
ze“) bezeichnet. Die Chlorobionta, die Streptophyta und die 
Embryophyta wurden von verschiedenen Fachleuten schon als 
Pflanzenreich bezeichnet. Andere fassen das Pflanzenreich so¬ 
gar noch breiter auf: Für sie gehören auch die Rhodophyta 
(Rotalgen) und Glaucophyta dazu. Dieses sehr große Monophy- 
lum bezeichnet man als Plantae; es umfasst alle Gruppen, die 
durch die einmalig stattgefundene primäre Endosymbiose zu ih¬ 
ren Plastiden gekommen sind. Um von den vielen Namen nicht 
allzu sehr verwirrt zu werden, sollten Sie beim Lesen dieses Ka¬ 
pitels öfter ► Abb. 27.1 zurate ziehen. 

Die rezenten (heute noch existierenden) Landpflanzen (Embryo- 
phyten) lassen sich nach derzeitigem Kenntnisstand in zehn 
monophyletische Gruppen einteilen; diese sind in der mittle¬ 
ren Spalte von ► Tab. 27.1 unter ihren Trivialnamen aufgelistet. 
Die Vertreter von sieben dieser Monophyla besitzen ein deutlich 
entwickeltes Gefäßsystem (Leitgewebe) für den Flüssigkeits¬ 
und Stofftransport durch den Pflanzenkörper; es basiert auf spe¬ 
ziellen Zellen, den Tracheiden (diese werden eingehender in 
► Kap. 34 besprochen), und ist in dieser Weise in der Stam¬ 
mesgeschichte nur einmal entstanden. Diese sieben Gruppen 
werden daher gemeinsam als Gefäßpflanzen oder Tracheo- 
phyta bezeichnet. Die übrigen drei monophyletischen Gruppen 
(Lebermoose, Laubmoose und Hommoose) besitzen keine Leit¬ 
gewebe und werden daher als gefäßlose Landpflanzen (bzw. 
Moose oder Moospflanzen) zusammengefasst. Dabei ist al- 
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Tab. 27.1 Klassifikation der Landpflanzen 


Gruppe Trivialname 

gefäßlose Landpflanzen 

Hepatophyta Lebermoose 

Bryophyta Laubmoose 

Anthocerotophyta Hornmoose 

Tracheophyta (Gefäßpflanzen) 

Lycopodiophyta Bärlappgewächse 

Monilophyta Farnartige (Schachtel¬ 

halme, Echte Farne) 
Spermatophyta (Samenpflanzen) 
Gymnospermae (Nacktsamer) 
Cycadophyta Palmfarne 

Ginkgophyta Ginkgogewächse 

Gnetophyta Gnetumgewächse 

Coniferophyta Nadelbäume 

Angiospermae (Bedecktsamer, Blüten¬ 
pflanzen im engeren Sinn) 


Merkmale 

keine Spaltöffnungen; flacher oder blattähnlicher Gametophyt 

fadenförmiges Stadium (Protonema); blattartiger Gametophyt; Sporophyt wächst apikal 
(von der Spitze her) 

eingebettete Archegonien; Sporophyt wächst basal (von unten her) 
spiralig angeordnete Mikrophylle; Sporangien in den Blattachseln 

einfache Blätter in Wirteln oder als Wedel bezeichnete zusammengesetzte Blätter (Fiederblätter) 


zusammengesetzte Blätter (Fiederblätter); schwimmfähige Spermienzellen; Bildung der Samen 
an modifizierten Blättern 

laubwerfend; fächerförmige Blätter; schwimmfähige Spermien 
Leitgefäße mit Tracheen; gegenständige, einfache Blätter 
Samen in Zapfen; nadel- oder schuppenförmige Blätter 

Endosperm; Fruchtblätter; Gametophyten stark reduziert; Samen in Früchten eingeschlossen 


lerdings zu beachten, dass die drei Gruppen der gefäßlosen 
Pflanzen kein Monophylum bilden, sondern eine paraphyleti- 
sche Gruppe (im Gegensatz zu den Gefäßpflanzen, bei denen 
es sich um eine monophyletische Gruppe handelt). 


27.1 Wiederholung 

Die primäre Endosymbiose ist eine Synapomorphie (ein 
gemeinsames abgeleitetes Merkmal) der Plantae (Pflan¬ 
zen). Bei den Glaucophyta, der Schwestergruppe der 
übrigen Plantae, handelt es sich um einzellige Algen, 
die Ähnlichkeiten mit einigen der frühesten photosyn¬ 
thesebetreibenden Eukaryoten aufweisen. Die Chloro- 
bionta (Grüne Pflanzen) besitzen zusätzlich zu dem bei 
allen Plantae vorhandenen Chlorophyll a noch Chloro¬ 
phyll^. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Entstehung und Verteilung entscheidender evolu¬ 
tionärer Neuerungen bei den aquatischen Gruppen der 
Plantae grafisch dar stehen können. 

■ die großen monophyletischen Gruppen der Plantae 
und ihre Verwandtschaftsbeziehungen untereinander 
beschreiben können. 


_ ? _ 

1. Erklären Sie die verschiedenen Möglichkeiten, wie der Be¬ 
griff „Pflanze“ verwendet werden kann. 

2. Warum umschreibt der Begriff „Algen“ keine offizielle taxo- 
nomische Gruppe? 


3. Nennen Sie einige wesentliche Unterschiede zwischen den 
Glaucophyten, den Rotalgen und den verschiedenen mono¬ 
phyletischen Gruppen der Grünalgen. 

4. Durch welche Belege wird die phylogenetische Verwandt¬ 
schaft der Landpflanzen mit den verschiedenen Gruppen 
aquatischer Grünalgen gestützt? 


Die zu den Grünalgen gehörenden Vorfahren der Landpflanzen 
lebten am Ufer von Tümpeln oder Sümpfen und säumten diese 
mit einem dichten grünen Teppich. In einem dieser marginalen 
Lebensräume, die teils feucht waren, teils trocken fielen, gelang 
den ersten Pflanzen der Übergang ans Land. 


27.2 Entscheidende Anpassungen 
ermöglichten den Pflanzen, 
das Festland zu besiedeln 

Wie entstanden die Landpflanzen? Zur Beantwortung dieser 
Frage bietet es sich an, die Landpflanzen mit ihren nächsten 
Verwandten unter den Grünalgen zu vergleichen. Unter den 
Merkmalen, in denen sich diese beiden Gruppen unterscheiden, 
finden sich jene Anpassungen, die es den ersten Landpflanzen 
ermöglichten, in terrestrischen Lebensräumen zu überleben. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Entscheidende Neuerungen ermöglichten Vertretern der Plantae 
den Übergang auf das Festland. 

■ Als universelles Merkmal durchlaufen sämtliche Vertreter der 
Plantae einen Generationswechsel. 
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27 Samenlose Pflanzen: Übergang vom Wasser ans Land 


Anpassungen an ein Leben an Land 
unterscheiden die Landpflanzen 
von den Grünalgen 

Erstmals tauchten Pflanzen vor 400-500Mio. Jahren auf dem 
Festland auf. Wie gelang es ihnen, in einer Umwelt zu überle¬ 
ben, die sich so grundlegend vom aquatischen Lebensraum ihrer 
Vorfahren unterschied? Während das lebensnotwendige Wasser 
in aquatischen Lebensräumen allgegenwärtig ist, ist es in ter¬ 
restrischen Habitaten bisweilen nur schwer zu erlangen und zu 
speichern. 

Nicht mehr länger von Flüssigkeit umspült, waren die Organis¬ 
men an Land der potenziell tödlich verlaufenden Austrocknung 
ausgeliefert. Große terrestrische Organismen mussten Mög¬ 
lichkeiten entwickeln, Wasser in weit von dessen Herkunfts¬ 
ort entfernte Teile des Pflanzenkörpers zu transportieren. Und 
während das Wasser aquatischen Organismen Auftrieb gegen 
die Schwerkraft bietet, muss eine Pflanze an Land irgendwel¬ 
che Stützstrukturen besitzen oder ohne solche auf dem Boden 
kriechend wachsen. Eine Landpflanze muss auch über andere 
Mechanismen für die Ausbreitung ihrer Gameten und Nach¬ 
kommen verfügen als ihre aquatischen Verwandten, die diese 
einfach ins Wasser entlassen können. 

Die Evolution zahlreicher Anpassungen ermöglichte den Pflan¬ 
zen ein Überleben an Land; unter anderem waren das: 

■ die Cuticula - eine wachsartige äußere Schicht, die den Ver¬ 
lust von Wasser verringert 

■ Stomata (Spaltöffnungen ) - kleine Öffnungen in Blättern und 
Sprossen, die zur Regulation des Gasaustauschs und Wasser- 
verlusts geöffnet und geschlossen werden 

■ die Ausbildung einer Wurzel für die Wasseraufnahme und die 
Verankerung im Boden 

■ besondere vielzellige Gametangien, die als Geschlechtsorga¬ 
ne die Gameten bilden, sie mit einer sterilen Wand umhüllen 
und vor dem Austrocknen schützen 

■ Embryonen , umgeben von einer schützenden Struktur 

■ bestimmte Pigmente , die Schutz vor der mutagenen, ultra¬ 
violetten Strahlung bieten, welche in terrestrischen Lebens¬ 
räumen allgegenwärtig ist 

■ eine dicke, besonders widerstandsfähige Sporenwand , um 
die Sporen vor Austrocknung und Zersetzung zu schützen 

■ eine als Mykorrhiza bezeichnete Symbiose mit Pilzen , wel¬ 
che die Aufnahme von Mineralstoffen aus dem Boden er¬ 
leichtert 

Das bedeutendste dieser Merkmale, das sich wahrscheinlich 
auch als Erstes entwickelt hat, war die Cuticula. Sie setzt sich 
aus mehreren charakteristischen, wachsartigen Lipiden zusam¬ 
men und überzieht Blätter und Sprosse der Landpflanzen. Der 
Cuticula kommen mehrere Funktionen zu; als augenfälligsten 
und wichtigsten Effekt für die Pflanzen verhindert sie einen 
Wasserverlust durch Verdunstung aus dem Pflanzenkörper. 

Als die ersten Pflanzen das Festland besiedelten, passten sie 
sich nicht nur an ihre terrestrische Umgebung an, sondern mo¬ 
difizierten diese auch, denn sie trugen zur Bodenbildung bei. 


Von den Pflanzen abgesonderte Säuren sorgten für den Ab¬ 
bau von Gestein, und die organischen Zersetzungsprodukte 
abgestorbener Pflanzen lieferten dem Boden Nährstoffe. Diese 
Auswirkungen wiederholen sich heute überall dort, wo Pflanzen 
neue Gebiete besiedeln. 


Die Entwicklungszyklen der Landpflanzen 
sind durch einen Generationswechsel 
gekennzeichnet 

Ein universelles Merkmal der Entwicklungszyklen von Land¬ 
pflanzen ist ein Generationswechsel, genauer gesagt ein hetero- 
phasischer Generationswechsel. Wie Sie sich aus ► Abschn. 
26.3 erinnern, zeichnet sich ein solcher Generationswechsel 
durch zwei Merkmale aus: 

■ Der Entwicklungszyklus beinhaltet sowohl ein vielzelliges 
diploides als auch ein vielzelliges haploides Stadium. 

■ Die Gameten entstehen durch Mitose, nicht durch Meiose. 
Durch Meiose entstehen Sporen, die sich zu vielzelligen 
haploiden Organismen entwickeln. 

Beginnen Sie Ihre Betrachtung des pflanzlichen Entwicklungs¬ 
zyklus beim Stadium einer einzelnen Zelle - der diploiden 
Zygote: Zunächst bildet sich durch eine Serie mitotischer Zell¬ 
teilungen ein vielzelliger Embryo; aus diesem geht schließlich 
eine vielzellige diploide Pflanze hervor, der Sporophyt („Spo¬ 
renpflanze“). 

Aus Zellen in spezialisierten Fortpflanzungsorganen des Sporo- 
phyten, den Sporangien (Singular: Sporangium), bilden sich 
durch Meiose haploide einzellige Sporen (entsprechend Meio- 
sporen genannt). Aus einer solchen Spore entwickelt sich durch 
eine Serie mitotischer Zellteilungen eine vielzellige haploide 
Pflanze, der Gametophyt („Gametenpflanze“). Dieser erzeugt 
durch Mitose die haploiden Gameten (entsprechend Mitogame- 
ten genannt). Die Verschmelzung zweier Gameten (Befruch¬ 
tung) führt zur Bildung einer einzelnen diploiden Zelle - der Zy¬ 
gote -, und der Zyklus beginnt wieder von vorne (► Abb. 27.6). 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 27.6: Durch welchen wesentlichen Unterschied 
ist die haploide Phase des Entwicklungszyklus von Pflanzen ge¬ 
genüber dem von Tieren gekennzeichnet? 


Die Sporophytengeneration erstreckt sich von der Zygote über 
die erwachsene, vielzellige, diploide Pflanze bis zur Bildung 
der Sporangien. Im Gegensatz dazu reicht die Gametophy- 
tengeneration von der Spore über die erwachsene, vielzellige, 
haploide Pflanze bis zur Bildung von Gameten. Die Übergän¬ 
ge zwischen den Generationen erfolgen durch Befruchtung und 
Meiose. Bei allen Landpflanzen unterscheiden sich Sporophyt 
und Gametophyt genetisch: Der Sporophyt zeichnet sich durch 
diploide Zellen aus, der Gametophyt durch haploide. 

In der Evolution der Landpflanzen zeigt sich ein Trend zur 
Gametophytenreduktion. Bei den gefäßlosen Landpflanzen 
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(Moosen) ist der Gametophyt größer, langlebiger und unabhän¬ 
giger als der Sporophyt; der Gametophyt dominiert hier also 
das Erscheinungsbild (den Habitus) der Pflanze. In jenen Grup¬ 
pen, die erst später in der Evolution in Erscheinung traten, also 
bei den Tracheophyten (Gefäßpflanzen), ist hingegen der Sporo¬ 
phyt die größere, auffälligere, langlebigere und selbstständigere 
Generation. (Dieses Phänomen heißt Gametophytenreduktion.) 


Moose leben nur in Gebieten, in denen eine 
ausreichende Versorgung mit Wasser 
gewährleistet ist 

Die heute lebenden Arten der gefäßlosen Pflanzen (Moose) um¬ 
fassen die Lebermoose, Laubmoose und Hommoose. Diese drei 
Gruppen ähneln vermutlich in vielerlei Weise den ersten Land¬ 
pflanzen. Die meisten Moose bilden dichte Teppiche, vor allem 
in feuchten Habitaten. Selbst die größten dieser Arten erreichen 
nur eine Höhe von etwa 50 cm, die meisten werden lediglich 
wenige Zentimeter hoch oder lang. Warum haben sich keine grö¬ 
ßeren Exemplare entwickelt? Das liegt vermutlich daran, dass 
sie kein effizientes Gefäßsystem für den Transport von Wasser 
und Mineralstoffen vom Boden zu weiter entfernten Teilen des 
Pflanzenkörpers besitzen. 

Den Moosen fehlen die für Gefäßpflanzen charakteristischen 
echten Blätter, Sprosse und Wurzeln, doch sie besitzen jeweils 
analoge Strukturen. Ihre Wuchsform in dichten Teppichen er¬ 
möglicht den Wassertransport durch Kapillarkräfte. Außerdem 
besitzen sie blattähnliche Strukturen, mit denen sie jegliches 
Wasser, mit dem sie benetzt werden, leicht aufnehmen und 
speichern können. Aufgrund der geringen Größe dieser Pflan¬ 
zen kann die Verteilung der Mineralstoffe im Pflanzenkörper 
rein durch Diffusion erfolgen. Wie bei den meisten Landpflan¬ 
zen sind ihre Embryonen von mehreren Schichten mütterlichen 
Gewebes umhüllt und so vor Austrocknung geschützt. Zudem 
besitzen die Moose eine Cuticula, obschon diese oft nur sehr 
dünn ausgebildet ist (und bei manchen Arten sogar fehlt) und 


somit einen Verlust von Wasser nicht besonders wirksam ver¬ 
hindern kann. 

Die meisten Moose wachsen auf dem Boden oder auf Gefäß¬ 
pflanzen, manche auf nacktem Fels, abgestorbenen und umge¬ 
stürzten Bäumen und selbst an Gebäuden. Auf solchen kargen 
Substraten können sie nur wachsen, weil sie eine Symbiose mit 
Pilzen eingegangen sind. Fossilfunden von Pilzsporen zufolge 
könnte es eine Symbiose von Landpflanzen und Pilzen schon 
vor 400 Mio. Jahren gegeben haben. Eine solche symbiotische 
Gemeinschaft könnte es diesen Pflanzen ermöglicht haben, aus 
den ersten entstandenen Böden Wasser und Mineralstoffe auf¬ 
zunehmen, vor allem Phosphorverbindungen. 


Querverweis 

Landpflanzen vieler Gruppen gehen Symbiosen mit Pilzen 
ein; dies ist in ► Abschn. 29.2 näher beschrieben. 


Moose sind auf sechs der sieben Kontinente weit verbreitet, und 
sie wachsen sogar (wenn auch nur vereinzelt) an der Küste des 
siebten Kontinents, Antarktika. Die meisten sind terrestrisch, 
einige wenige Arten leben jedoch auch im Süßwasser. Diese 
stammen aber ebenfalls von terrestrischen Formen ab. In den 
Meeren kommen diese Pflanzen nicht vor. 


Die Sporophyten der Moose sind 
von den Gametophyten abhängig 

Bei dem mit bloßem Auge sichtbaren, auffälligen grünen Pflan¬ 
zenkörper der Moose handelt es sich um den Gametophyten. Die 
Gametophyten betreiben Photosynthese und sind daher hinsicht¬ 
lich ihrer Ernährung unabhängig. Dagegen sind die Sporophyten 
nicht immer photosynthetisch aktiv und für die Versorgung mit 
Nährstoffen stets vom Gametophyten abhängig. Deshalb blei¬ 
ben sie dauerhaft physisch mit diesem verbunden. 


Abb. 27.6 Der heterophasische Gene¬ 
rationswechsel von Landpflanzen. Eine 
vielzellige diploide Sporophytengene- 
ration, die durch Meiose Sporen bildet, 
wechselt ab mit einer vielzelligen haploi¬ 
den Gametophytengeneration, die durch 
Mitose Gameten produziert 


f 


Die Gameten verschmel 
zen zur Zygote. 


O Der Gametophyt pro¬ 
duziert durch Mitose 
haploide Gameten. 



Gametophyt 

(vielzelliger 

haploider 

Organismus) 


haploid (n) 
diploid (2 n) 


0 Die Sporen keimen 
und teilen sich, wo¬ 
durch der haploide 

Gametophyt entsteht. 



Aus der Zygote ent¬ 
wickelt sich der di¬ 
ploide Sporophyt. 


Sporophyt 

(vielzelliger 

diploider 

Organismus) 


Der Sporophyt pro¬ 
duziert durch Meiose 
haploide Sporen. 
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27 Samenlose Pflanzen: Übergang vom Wasser ans Land 



Die Sporen keimen, 
knospen und wachsen 
zu einem reifen Game- 
tophyten heran. 


Archegonien 


Knospe 


Gametophyt (n) 


Wasser 


Antheridium (n) 5 pm 


Protonema 


Rhizoid 


Spermatozoide (n) 


Antheridien 


keimende Spore 


Für die Befruchtung von Moosen 
ist Wasser erforderlich, damit die 
Spermatozoide zu den Eizellen 
schwimmen können. 


haploid (n) 

(Gametophy- 

tengeneration) 


diploid (2 n) 
(Sporophy- 
tengeneration) 


ungekeimte 

Sporen 


Eizelle 


Antheridium (n) 


Sporophyt (2 n) 


Befruchtung 


Meiose 


Archegonium (n) 


Sporangium 


Innerhalb des Archegoniums 
teilt sich die befruchtete Ei¬ 
zelle (Zygote) und bildet den 
vielzelligen diploiden 
Sporophytenembryo (2n). 


Archegonium (n) 5 pm 


Der Sporophyt bleibt während 
seines Heranreifens mit dem 
Gametophyten verbunden und 
wird von ihm mit Nährstoffen 
versorgt. 


Gametophyt (n) 


Abb. 27.7 Ein von Wasser abhängiger Entwicklungszyklus. Der hier am Beispiel eines Laubmooses dargestellte Entwicklungszyklus von Moo¬ 
sen benötigt eine von außen erfolgende Benetzung mit Wasser. Das Erscheinungsbild dieser Pflanze wird vom Gametophyten dominiert; er enthält 
die haploiden Archegonien und Antheridien. Die Spermatozoide gelangen durch Wasser von den Antheridien zu den Archegonien und befruchten 
die darin befindliche Eizelle. Aus dieser Zygote wächst dann das vielzellige, diploide Sporangium heran. (LM-Aufnahmen) 


In ► Abb. 27.7 ist der für Moose typische Entwicklungszyklus 
am Beispiel eines Laubmooses dargestellt. Die Sporophyten 
der Moose produzieren durch Meiose in einem als Sporen¬ 
kapsel ausgebildeten Sporangium einzellige, haploide Sporen. 
Wenn eine solche Spore keimt, entsteht daraus ein vielzelli¬ 
ger, haploider Gametophyt, dessen Zellen Chloroplasten ent¬ 
halten und damit zur Photosynthese fähig sind. Schließlich 


werden in besonderen, als Geschlechtsorgane ausgebildeten 
vielzelligen Gametangien die Gameten gebildet. Das weib¬ 
liche Geschlechtsorgan ist das kolbenförmige Archegonium, 
gekennzeichnet durch einen langen Hals und eine angeschwol¬ 
lene Basis; hierin wird eine einzelne Eizelle produziert. Im 
männlichen Geschlechtsorgan, dem Antheridium, werden in 
großer Zahl die Spermienzellen (Spermatozoide) gebildet, die 
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Diese Brutbecher enthalten die Brutkörper - kleine, 
linsenförmige Auswüchse des Pflanzenkörpers, aus 
denen sich jeweils eine neue Pflanze entwickeln kann. 


Die schirmartigen Struk¬ 
turen tragen Archegonien. 




a Lophocolea bidentata 0,4 cm b Marchantia spec. 0,3 cm c Marchantia spec. 


0,5 cm 


Abb. 27.8 Die Vielfalt der Lebermoose, a Der Gametophyt eines foliosen Lebermooses, b Die Gametophyten des thallösen Lebermooses 
Marchantia liegen flach auf dem Boden auf. c Gametophyten von Marchantia , die Archegonien tragen 


jeweils zwei Geißeln tragen. Archegonien und Antheridien wer¬ 
den bei vielen Arten auf dem gleichen Pflanzenindividuum 
gebildet, jede einzelne Pflanze kann also sowohl männliche 
als auch weibliche Fortpflanzungsorgane aufweisen. Zumeist 
erfolgt die Befruchtung der Gameten jedoch wechselseitig zwi¬ 
schen benachbarten Individuen. Dadurch ist gewährleistet, dass 
die genetische Variabilität in der Population aufrechterhalten 
bleibt. 

Animation 27.1 Life Cycle of a Moss 

www. Life 11 e.com/a27.1 

Media Clip 27.2 Nonvascular Plant Reproduction 

www. Life 1 le.com/mc27. 2 

Ein aus dem Antheridium freigesetztes Spermatozoid muss in 
einem Wasserfilm schwimmend oder durch spritzende Regen¬ 
tropfen zu einem Archegonium in der Nähe auf derselben oder 
einer benachbarten Pflanze gelangen - diese Einschränkung ist 
ein Überbleibsel der Vorfahren der Moose, die aquatisch leb¬ 
ten. Als Orientierungshilfe für die Spermatozoide dienen dabei 
von der Eizelle oder dem Archegonium abgegebene chemi¬ 
sche Lockstoffe. Bevor das Spermatozoid in das Archegonium 
eindringen kann, müssen bestimmte Zellen im Hals des Ar- 
chegoniums abgebaut werden; zurück bleibt ein wassergefüllter 
Kanal, durch den das Spermatozoid schwimmen und so seine 
Reise beenden kann. Wie Sie sehen, ist für diese Ereignisse ex¬ 
tern zugeführtes Wasser erforderlich. 

Bei der Ankunft eines Spermatozoids an der Eizelle dringt 
sein Zellkern ein und verschmilzt mit dem Zellkern der Eizel¬ 
le, und es bildet sich eine diploide Zygote. Durch mitotische 
Teilungen der Zygote entsteht ein vielzelliger diploider Sporo- 
phytenembryo. Nachdem der Sporophyt aus dem Archegonium 
herausgewachsen ist, bildet er ein einzelnes Sporangium (die 
Sporenkapsel), in dem durch meiotische Teilungen Sporen ent¬ 
stehen - also die nächste Gametophytengeneration. 


Die Lebermoose bilden die Schwestergruppe 
der übrigen Landpflanzen 


Lebermoose 


Laubmoose | 

% Ti-iommoosej 

Gefäßpflanzen] 

Heute gibt es noch etwa 9000 Arten von Lebermoosen (Hepa- 
tophyta). Die Gametophyten der meisten Lebermoose sind 
blattähnlich und untergliedert ausgebildet (foliose Lebermoose; 
► Abb. 27.8a). Bei einigen handelt es sich um einen Thal¬ 
lus - eine grüne, ungegliederte, blattähnliche Struktur, die flach 
auf dem Boden wächst (thallöse Lebermoose; ► Abb. 27.8b,c). 
Die einfachsten Lebermoosgametophyten sind etwa 1 cm lange, 
flache Zellkörper, die an der Oberseite Antheridien oder Arche¬ 
gonien bilden und an der Unterseite Rhizoide (wurzelähnliche 
fädige Strukturen). 

Die Sporophyten von Lebermoosen sind kürzer als die von 
Laub- und Hommoosen und werden nur selten mehr als we¬ 
nige Millimeter lang. Beim Sporophyten der Lebermoose ist 
das Sporangium (die Sporenkapsel) über einen Stiel (Seta) mit 
dem Gametophyten verbunden. Bei den meisten Arten verlän¬ 
gert sich diese Seta durch eine Streckung der Zellen. Dadurch 
wird das Sporangium deutlich vom Boden abgehoben, was 
eine weitere Verbreitung der Sporen ermöglicht. Die Sporan- 
gien der Lebermoose sind einfach gebaut: Eine kugelförmige 
Sporangienwand umgibt eine Masse aus Sporen. Bei einigen 
Lebermoos arten werden die Sporen erst dann vom Sporophyten 
freigesetzt, wenn die umhüllende Sporangienwand verrottet. Bei 
anderen Lebermoosen werden die Sporen hingegen mithilfe von 
Strukturen, die sich beim Austrocknen verkürzen und zusam¬ 
menziehen, aktiv aus dem Sporangium ausgeschleudert. Wenn 
sich genügend Druck entwickelt hat, schnappt die gespannte 
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Struktur wieder zurück in ihre Ruheposition, wobei die Sporen 
in alle Richtungen verstreut werden. 

Zu den bekanntesten Lebermoosen zählen Arten der Gat¬ 
tung Marchantia, zum Beispiel das Brunnenlebermoos 
(M. polymorpha). Leicht erkennbar ist Marchantia an den cha¬ 
rakteristischen Strukturen, an denen seine männlichen und 
weiblichen Gametophyten ihre Antheridien bzw. Archegonien 
tragen (► Abb. 27.8c). Wie die meisten Lebermoose pflanzt sich 
auch Marchantia ungeschlechtlich durch einfache Fragmentie¬ 
rung des Gametophyten fort. Außerdem kommt bei Marchantia 
sowie einigen anderen Leber- und Laubmoosen auch eine Form 
der asexuellen Fortpflanzung durch Brutkörper (Gemmen) vor; 
das sind linsenförmige Zellklumpen. Bei einigen Lebermoosen 
sitzen diese Brutkörper in Brutbechem, welche die Verbreitung 
der Brutkörper durch Regentropfen erleichtern. 

Media Clip 27.3 Liverwort Life Cycle 

www. Life 1 le.com/mc27. 3 


Bei den Laubmoosen entstanden Mechanismen 
zum Transport von Wasser und Kohlenhydraten 



Die bekanntesten gefäßlosen Landpflanzen sind zweifellos die 
Laubmoose (Bryophyta). Diese widerstandsfähigen kleinen 
Pflanzen besiedeln mit insgesamt rund 15.000 Arten fast alle ter¬ 
restrischen Lebensräume. Oft wachsen sie auf feuchten, kühlen 
Böden, wo sie dichte Polster bilden (►Abb. 27.9). Die Laub¬ 
moose sind die Schwestergruppe des aus den Hommoosen und 
Gefäßpflanzen gebildeten Monophylums (► Abb. 27.1b). 

Wie auch die Hommoose und Gefäßpflanzen zeichnen sich die 
Laubmoose gegenüber den Lebermoosen durch eine Neuerung 
aus, die einen weiteren Fortschritt in der Anpassung an das 
Leben an Land darstellt: Sie besitzen Spaltöffnungen (Stoma¬ 
ta), durch die Kohlenstoffdioxid (CO 2 ) in den Pflanzenkörper 
hinein- und Wasserdampf und Sauerstoff (O 2 ) aus diesem heraus 
gelangen können. Die Spaltöffnungen sind eine Synapomorphie 
von Laubmoosen und allen anderen Landpflanzen mit Ausnah¬ 
me der Lebermoose. 

Bei den Laubmoosen beginnt der Gametophyt seine Entwick¬ 
lung nach Keimung der Sporen als verzweigte, fädige Struk¬ 
tur, die man als Protonema (Vorkeim, Prothallium) bezeichnet 
(► Abb. 27.7). Zwar ähnelt das Protonema ein wenig einer fä- 
digen Grünalge, aber es ist dennoch eine nur für Laubmoose 
typische Struktur. Manche der Fäden enthalten Chloropiasten 
und betreiben Photosynthese, andere, die Rhizoide, sind nicht 
photosynthetisch aktiv und dienen der Verankerung des Protone- 
mas am Substrat. Nach einer Phase linearen Wachstums teilen 
sich Zellen nahe der Spitze der photosynthetisierenden Fäden 


rasch in drei Richtungen und bilden Knospen. Diese differen¬ 
zieren sich schließlich zu einer charakteristischen Spitze (Apex) 
und bilden die bekannten Moospflanzen mit ihren spiralig an¬ 
geordneten, blattartigen Strukturen. Diese Moospflanzen bilden 
Antheridien oder Archegonien (► Abb. 27.7). 

Die Gametophyten einiger Laubmoose sind zu groß, um einen 
ausreichenden Wassertransport alleine durch Diffusion zu ge¬ 
währleisten. Daher haben die Gametophyten und Sporophyten 
zahlreicher Laubmoose einen speziellen Zelltyp entwickelt, die 
Hydroiden: Abgestorbene Hydroiden bilden ein Kanälchen für 
den Transport von Wasser. Hydroiden ähneln funktionell den 
Tracheiden, den charakteristischen wasserleitenden Zellen der 
Gefäßpflanzen, doch ihre Zellwand ist ganz anders aufgebaut 
und auch nicht durch Lignin verholzt. Neben den Hydroiden 
besitzen manche Laubmoose auch noch ein eingeschränktes 
Transportsystem für Kohlenhydrate. Dies verdeutlicht, dass der 
Begriff „gefäßlose Pflanzen“ bei Anwendung auf diese Moose 
durchaus etwas irreführend ist. Trotz ihres einfachen Systems 
für einen internen Transport gelten die Laubmoose jedoch nicht 
als Gefäßpflanzen, weil sie keine Tracheiden und andere Be¬ 
standteile von echtem Xylem und Phloem besitzen. (Zu diesen 
Leitgeweben erfahren Sie in ► Abschn. 27.3 mehr.) 

Torfmoose der Gattung Sphagnum (►Abb. 27.10a) wachsen 
oft in kühlem, sumpfigem Gelände, wo die Pflanzen sich nach 
dem Ab sterben im Wasser zersetzen. Durch rasch anwachsende 
obere Schichten werden die darunterliegenden, sich zersetzen¬ 
den Schichten zusammengepresst. Derart teilweise verrottetes 
Pflanzenmaterial nennt man Torf. In manchen Teilen der Welt 
beziehen die Menschen den größten Teil ihrer Brennstoffe aus 
Torfmooren (► Abb. 27.10b). Von Sphagnum dominierte Moor¬ 
gebiete bedecken eine Fläche, die größer ist als die heutige 
Europäische Union - mehr als 1 % der Erdoberfläche. Durch 
die Kompression von Torf und fossilen Bäumen entstanden im 
Karbon die Steinkohle und im Tertiär die Braunkohle. 


Hornmoose zeichnen sich durch 
charakteristische Chloroplasten und 
ungestielte Sporophyten aus 

^^^^M^^^ ^~Lebermoosej 
Laubmoose | 


Hornmoose 


^^ 4^ ef äßp f|anz ^n 

Ungefähr 100 rezente Arten umfasst die Gruppe der Horn¬ 
moose (Anthocerotophyta); ihren Namen verdanken sie dem 
hornartigen Aussehen ihrer Sporophyten (►Abb. 27.11). Auf 
den ersten Blick scheint es sich bei den Hommoosen um Le¬ 
bermoose mit sehr einfachen Gametophyten zu handeln. Diese 
Gametophyten sind ein flaches, tellerförmiges Gebilde (Thal¬ 
lus), das nur wenige Zellen dick ist. 

Mehrere Charakteristika unterscheiden die Hornmoose von den 
Leber- und den Laubmoosen. Erstens enthalten die Zellen von 



















27.2 Entscheidende Anpassungen ermöglichten den Pflanzen, das Festland zu besiedeln 


835 


Hornmoosen jeweils einen einzelnen großen, tellerförmigen 
Chloroplasten, während sich die Zellen der anderen beiden 
Gruppen durch zahlreiche kleine, linsenförmige Chloroplas¬ 
ten auszeichnen. Zweitens sind von den Sporophyten dieser 
drei Gruppen am ehesten die der Hornmoose zu einem un¬ 
begrenzten Wachstum in der Lage. Bei den Sporophyten von 
Leber- und Laubmoosen hört die Seta auf zu wachsen, so¬ 
bald das Sporangium reif ist; somit ist die Verlängerung des 
Sporophyten strikt begrenzt. Der Sporophyt von Hommoosen 


hingegen hat keinen Stiel und ist dauerhaft grün (ein Merk¬ 
mal, das die Hornmoose mit den Gefäßpflanzen gemeinsam 
haben). Die basale Region des Sporangiums bleibt zu vielen 
Zellteilungen fähig und produziert ständig neues, sporentra¬ 
gendes Gewebe nach. Die Sporophyten einiger Hommoose, 
die an milden, ständig feuchten Standorten wachsen, können 
bis zu 20 cm hoch werden. Eingeschränkt wird das Wachstum 
des Sporophyten jedoch letztendlich durch sein sehr einfaches 
Transportsystem. 


Abb. 27.9 Laubmoose bilden oft dichte 
Polsterteppiche auf dem Untergrund. 

a Ein dichter Teppich aus Laubmoosen 
bedeckt ein Feld aus erstarrter vulkani¬ 
scher Lava auf Island, b Nahaufnahme 
eines Laubmooses 



Sporenkapsel 

Sporophyten 


b Polytrichum commune 



Abb. 27.10 Torfmoos, a Torfmoore sind durch extrem dichte Bestände des hier in einer Nahaufnahme abgebildeten Torfmooses (Sphagnum 
spec.) gekennzeichnet, b Arbeiter beim Torfabbau in einem Torfmoor. Torf ist ein fossiler Brennstoff, gebildet durch Zersetzung von Torfmoosen 
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Die Sporophyten von Horn¬ 
moosen können bis zu 20 cm 
hoch werden. 


Die Gametophyten sind 
dünne Plättchen aus 
weniqen Zellschichten. 


Anthoceros spec. 


Abb. 27.11 Hornmoose sind nach ihren hornförmigen Sporophy¬ 
ten benannt. Im Gegensatz zu den Sporophyten der Lebermoose und 
Laubmoose sind die Sporophyten der Hornmoose dauerhaft grün. Die¬ 
ses Merkmal haben die Hornmoose mit den Gefäßpflanzen gemeinsam 


Hommoose haben eine symbiotische Beziehung mit Cyano- 
bakterien, die ihr Wachstum fördert, denn sie macht Stickstoff 
verfügbar, der oft eine begrenzte Ressource darstellt. Wenn 
der Schleim in den inneren Hohlräumen der Hommoose aus¬ 
trocknet, entstehen luftgefüllte Hohlräume, durch welche die 
Cyanobakterien eindringen können. Cyanobakterien wie Nostoc 
wandeln atmosphärischen, molekularen Stickstoff (N 2 ) in Am¬ 
moniumionen (NH 4 ") um, eine für die Wirtspflanze nutzbare 
Form. Das Hornmoos liefert seinen Symbionten im Gegenzug 
Kohlenhydrate. 


27.2 Wiederholung 

Für den Übergang an Land waren zahlreiche Anpassun¬ 
gen erforderlich, beispielsweise die Entwicklung einer 
Cuticula, von Spaltöffnungen (Stomata), von vielzelligen 
Gametangien, geschützten Embryonen, Pigmenten, dick¬ 
wandigen Sporen sowie Symbiosen mit Pilzen zum ge¬ 
genseitigen Nutzen. Die gefäßlosen Landpflanzen (Moo¬ 
se) sind für ihre Fortpflanzung auf Wasser angewiesen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ mehrere der wesentlichen Neuerungen von Landpflan¬ 
zen beschreiben können, die für den Übergang in 
terrestrische Lebensräume am bedeutendsten waren, 
und begründen können, warum dies so war. 

■ die Unterschiede zwischen dem Generationswechsel 
von Pflanzen und dem Fortpflanzungssystem der Tiere 
aufzeigen können. 


_ 7 _ 

1. Erklären Sie, was man unter einem heterophasischen Genera¬ 
tionswechsel versteht. Warum wird dieser Begriff nicht auch 
auf den Menschen angewendet? 

2. Beschreiben Sie die entscheidenden Anpassungen der Pflan¬ 
zen an ein Leben in terrestrischer Umgebung und gehen 
Sie darauf ein, inwiefern diese Anpassungen bei den Leber-, 
Laub- und Hommoosen vorhanden sind. 


Bei der weiteren Anpassung der Pflanzen an terrestrische Le¬ 
bensräume entwickelten sich immer wieder neue Merkmale. 
Eines der bedeutendsten war das Leitgewebe, das kennzeich¬ 
nende Merkmal der Gefäßpflanzen. 


27.3 Die Entstehung von 
Leitgeweben führte zu 
einer raschen Diversifizierung 
der Landpflanzen 

Die ersten Pflanzen mit echtem Leitgewebe entstanden erst 
mehrere Zehnmillionen Jahre nach der Besiedlung des Festlands 
durch die frühesten gefäßlosen Pflanzen. Die Fähigkeit, mittels 
der neu entstandenen Leitgewebe Wasser und Nährstoffe durch 
den gesamten Pflanzenkörper transportieren zu können, ermög¬ 
lichte den Gefäßpflanzen die Besiedlung neuer terrestrischer 
Lebensräume. Dort erfolgte dann eine rasche Diversifizierung. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Echte Leitgewebe erfüllen mehrere Funktonen und ermöglichten 
den Pflanzen, das Festland zu besiedeln. 

■ Die Vorfahren der Gefäßpflanzen sind ausgestorben. 

■ Bei den Gefäßpflanzen haben sich spezialisierte Strukturen und 
Prozesse zum Transport von Wasser, Mineralstoffen und Photo¬ 
syntheseprodukten entwickelt. 

■ Schachtelhalme und Farne sind näher miteinander verwandt, als 
man früher dachte. 

■ Flomospore Pflanzen produzieren nur einen einzelnen Sporentyp, 
heterospore dagegen zwei verschiedene: Mega- und Mikrospo¬ 
ren. 


Leitgewebe transportieren Wasser 
und gelöste Stoffe 


Das entscheidende gemeinsame abgeleitete Merkmal (Synapo- 
morphie) der Gefäßpflanzen ist der Besitz gut ausgebildeter 
Leitbündel aus zwei Arten von Leitgeweben, die auf den Trans¬ 
port von gelösten Substanzen zwischen verschiedenen Pflan¬ 
zenteilen spezialisiert sind. Das eine Leitgewebe ist das Xylem 
(Holz); es leitet Wasser und Mineralstoffe aus dem Boden in die 
im Luftraum befindlichen Pflanzenteile. Weil Zehen des Xylems 
durch die Substanz Lignin versteift (verholzt) sind, dient dieses 
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in der terrestrischen Umgebung auch als Stützgewebe, um der 
Schwerkraft zu trotzen. Das andere Leitgewebe, das Phloem 
(Bast), leitet die Photosyntheseprodukte (die Assimilate) von 
den Orten ihrer Produktion oder Freisetzung zu jenen Stellen, 
an denen sie verbraucht oder gespeichert werden. (In ► Kap. 33 
und 34 werden Sie die physiologischen Funktionen von Xylem 
und Phloem näher kennenlernen.) 

Obwohl es sich bei den Gefäßpflanzen um eine außerordent¬ 
lich umfangreiche und vielfältige Gruppe handelt, war für ihre 
Entstehung wohl nur ein einziges Evolutionsereignis entschei¬ 
dend. Irgendwann im Paläozoikum, wahrscheinlich in der Mitte 
des Silurs (vor 430 Mio. Jahren), entwickelte sich bei den Spo- 
rophyten der frühesten Gefäßpflanzen ein neuer Zelltyp: die 
Tracheiden. Die Tracheiden sind die wesentlichen Elemente 
für die Wasserleitung im Xylem aller Gefäßpflanzen mit Aus¬ 
nahme der Angiospermen (Bedecktsamer) und der Gnetophyta, 
und selbst bei diesen Gruppen blieben die Tracheiden neben 
einem daraus abgeleiteten, stärker spezialisierten und effizien¬ 
teren System aus Gefäßen und Fasern erhalten. 

Die Evolution der Tracheidenzellen war der Wegbereiter für die 
vollständige und dauerhafte Eroberung des Festlands durch die 
Pflanzen. Erstens ebneten diese Zellen den Weg für den Trans¬ 
port von Wasser und Mineralstoffen von den Wurzeln bis zu den 
Verbrauchsorten im Pflanzenkörper. Und zweitens bot die durch 
Lignin versteifte Zellwand der Tracheiden eine hohe Stabili¬ 
tät des Pflanzenkörpers. Diese Stabilität ist ein entscheidender 
Faktor in terrestrischen Lebensräumen, weil sie den Pflanzen er¬ 
möglicht, in der Konkurrenz um das Sonnenlicht in die Höhe zu 
wachsen. Große Pflanzen können mehr Sonnenlicht direkt ein¬ 
fangen (und dadurch besser Photosynthese betreiben) als niedrig 
wachsende, die nicht selten von den größeren beschattet wer¬ 
den. Zudem ermöglichte der höhere Wuchs auch eine bessere 
Ausbreitung der Sporen. 

Noch eine weitere evolutionäre Neuerung entstand bei den 
Gefäßpflanzen: ein verzweigter, unabhängiger Sporophyt. Ein 
verzweigter Sporophyt kann mehr Sporen produzieren als ein 
unverzweigter, und er kann komplexere Entwicklungswege ein- 
schlagen. Der Sporophyt der Gefäßpflanzen ist im ausgereiften 
Stadium hinsichtlich der Versorgung mit Nährstoffen vom Ga- 
metophyten unabhängig. Bei den Gefäßpflanzen ist der Sporo¬ 
phyt die große, augenfällige Pflanze, die man normalerweise in 
der Natur wahrnimmt - im Gegensatz zu dem relativ kleinen, 
vom Gametophyten abhängigen Sporophyten, wie er für die ge¬ 
fäßlosen Landpflanzen typisch ist. 


Gefäßpflanzen ermöglichten Herbivoren, 
das Festland zu besiedeln 

Dass es an Land zunächst keine Herbivoren (Pflanzenfresser) 
gab, trug zum Erfolg der ersten Gefäßpflanzen bei. Ab Ende 
des Silurs (vor etwa 425 Mio. Jahren) blieben Gefäßpflanzen 
als Fossilien erhalten, die wir heute untersuchen können. Die 
rasche Ausbreitung dieser Pflanzen machte die terrestrischen 
Lebensräume auch für Tiere besser bewohnbar. Arthropoden 



Abb. 27.12 Künstlerische Darstellung eines Steinkohlewalds. Kenn¬ 
zeichnend für die Wälder des Karbons war eine Fülle von Gefäßpflan¬ 
zen wie Bärlappe, Farne und Schachtelhalme. Einige davon erreichten 
eine Höhe von bis zu 40 m. In diesen Wäldern, welche die Quelle 
der heutigen Steinkohlevorräte bilden, lebten riesige Fluginsekten (vgl. 
Einleitung von ► Kap. 24 [„Faszination Forschung: Als riesige Insekten 
den Himmel beherrschten“]) 

(Gliederfüßer), Wirbeltiere und weitere Tiergruppen eroberten 
das Festland erst nach der Ansiedlung der Pflanzen. 

Im Devon entstanden verschiedene Baumarten. Sie dominier¬ 
ten anschließend die Landschaften des Karbons (vor 359- 
299 Mio. Jahren). Mächtige Wälder aus bis zu 40 m hohen 
Bärlappen, Schachtelhalmen und Baumfamen wuchsen in den 
tropischen Sümpfen des heutigen Europas und Nordamerikas 
(► Abb. 27. 12). Pflanzenmaterial aus diesen Wäldern versank in 
den Sümpfen und wurde nach und nach unter Sedimentschich¬ 
ten begraben. Im Laufe von Jahrmillionen war das darunter 
begrabene Pflanzenmaterial enormem Druck und hohen Tem¬ 
peraturen ausgesetzt und verwandelte sich in Steinkohle. Heute 
liefert diese Steinkohle mehr als 40 % der weltweit erzeugten 
Elektrizität. Die Steinkohlevorkommen der Erde haben zwar ein 
gewaltiges Ausmaß, sind aber nicht unendlich. Der Mensch ver¬ 
brennt die Steinkohlevorräte sehr viel schneller, als sie einst 
gebildet wurden. 

Im darauf folgenden Perm, als sich die Kontinente zu Pangaea 
vereinigten, wurde das Innere der Kontinente wärmer und tro¬ 
ckener. Die 200 Mio. Jahre dauernde Vorherrschaft der Wälder 
aus Bärlappen und Farnen ging zu Ende, als diese durch Wälder 
aus urtümlichen Gymnospermen (Nacktsamer) ersetzt wurden. 
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Abb. 27.13 Ein alter Verwandter der Gefäßpflanzen. Diese aus¬ 
gestorbene Pflanze namens Aglaophyton major aus der Gruppe der 
Rhyniophyta besaß weder Wurzeln noch Blätter. Durch den Spross ver¬ 
lief eine zentrale Xylemsäule, aber noch keine echten Tracheiden. Zur 
Verankerung diente dieser Pflanze ein als Rhizom bezeichneter horizon¬ 
taler, unterirdischer Spross. Die dichotom (gabelig) verzweigten, in die 
Luft ragenden Sprosse waren weniger als 50 cm hoch. Teilweise trugen 
sie Sporangien 


Die nächsten Verwandten der Gefäßpflanzen 
besaßen keine Wurzeln 


Die nächsten Verwandten der rezenten (heute lebenden) Ge¬ 
fäßpflanzen gehörten mehreren ausgestorbenen Gruppen an, 
die man als Rhyniophyta (Urfarngewächse; ►Abb. 27.13) 
zusammenfasst. Die Rhyniophyten bildeten eine der wenigen 
Pflanzenformen im Silur. Die Landschaft war zu jener Zeit 
vermutlich größtenteils sehr kahl, mit Teppichen aus Moosen 
und einzelnen Beständen der Rhyniophyten in tief gelegenen 
Feuchtgebieten. Bei den damaligen Rhyniophyta tauchten ers¬ 
te Versionen der Strukturmerkmale der heutigen Gruppen der 
Gefäßpflanzen auf. Diese gemeinsamen Merkmale untermauern 
die Ansicht, dass alle Gefäßpflanzen von demselben gefäßlosen 
Vorfahren ab stammen. 

Die Rhyniophyta besaßen noch keine Wurzeln. Offenbar waren 
sie mithilfe von horizontalen Sprossabschnitten, den Rhizomen, 
im Boden verankert; diese waren mit einzelligen fädigen Rhi- 
zoiden zur Wasseraufnahme besetzt. Diese Pflanzen trugen auch 
Zweige, die in die Luft ragten, und an den Spitzen dieser Zwei¬ 
ge Sporangien - homolog zu den Sporangien der Laubmoose. 
Sie zeichneten sich durch ein dichotomes (gabeliges) Verzwei¬ 
gungsmuster aus, das heißt, der Sprossvegetationspunkt teilte 


sich in zwei gleichwertige neue Äste auf, die jeweils etwa im 
gleichen Winkel vom ursprünglichen Spross abzweigten. 


Die Bärlappgewächse bilden die 
Schwestergruppe der übrigen Gefäßpflanzen 


Bärlappgewächse 


I ^ Schachtelhalme] 

^^■ ^~Echte Farne | 

^^» ^Samenpflanzen | 

Die Bärlappe und ihre Verwandten (Moosfarne und Brachsen¬ 
kräuter) werden zusammen als Lycopodiophyta (oder Lycophy- 
ta) bezeichnet und bilden die Schwestergruppe der übrigen Ge¬ 
fäßpflanzen (► Abb. 27.1b). Bis heute haben nur relativ wenige 
(nur etwas mehr als 1200) Arten der Bärlappgewächse überlebt. 

Die Lycopodiophyten weisen echte Wurzeln mit einem dichoto- 
men Verzweigungsmuster auf. Die Leitgewebe in ihrem Spross 
sind einfacher angeordnet als bei den anderen Gefäßpflanzen 
(Tracheophyten). Sie besitzen einfache, blattartige Strukturen, 
die man als Mikrophylle bezeichnet; diese sitzen spiralig am 
Spross (►Abb. 27.14a). Das Wachstum der Lycopodiophyten 
erfolgt ausschließlich durch apikale Zellteilung. (Apikal bedeu¬ 
tet „an der Spitze“, im Gegensatz zu basal.) Die Verzweigung 
der Sprosse ist ebenfalls dichotom; hierbei teilen sich die api¬ 
kalen Zellen eines Scheitelmeristems längs in gleiche Hälften 
(äqual). Ein Meristem ist ein pflanzliches Bildungsgewebe aus 
embryonalen Zellen. 

Die Sporangien vieler Bärlappgewächse sitzen in zapfenartigen 
Sporophyllständen, auch Strobili (Einzahl Strobilus) genannt 
(►Abb. 27.14a). Ein Sporophyllstand ist ein Kurzspross und 
trägt zahlreiche Sporophylle (spezialisierte, sporangientragen- 
de Mikrophylle). Ein Sporophyllstand entspricht einer Blüte 
(► Kap. 28). Andere Bärlappe besitzen keine Sporophyllstände; 
sie tragen ihre Sporangien in der Achsel eines spezialisierten 
Mikrophylls. 


Schachtelhalme und Echte Farne bilden 
eine monophyletische Gruppe 



Einst ging man davon aus, dass Schachtelhalme und Echte Farne 
nur entfernt miteinander verwandt seien. Wie Analysen von Gen¬ 
sequenzen inzwischen jedoch belegten, bilden sie eine monophy¬ 
letische Gruppe, die Monilophyta. Bei den Monilophyten kann 
man - wie bei den Spermatophyta (Samenpflanzen), zu denen 
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c Marsilea mutica 


Sporophyllstand 


Blätter 
(in Wirte 


Mikrophylle 


a Lycopodium digitatum 


b Equisetum pratense 




d Dicksonia spec. 


Abb. 27.14 Lycopodiophyta (Lycophyta) und Monilophyta. a Bei Bärlappen sind die Mikrophylle spiralig am Spross angeordnet. An den 
Spitzen der Sprosse sind die Sporophyllstände erkennbar, b Farnartige (Monilophyta) erkennt man an ihrer charakteristischen Wuchsform: Der 
Spross wächst jeweils in Abschnitten oberhalb der Blattwirtel. An diesen Sporophyllständen sind Sporangienträger (Sporophylle) zu erkennen, 
c Die Schwimmblätter eines Schwimmfarns, d Baumfarne sind die vorherrschenden Pflanzen in diesem Wald im Kahurangi-Nationalpark im 
Nordwesten der Südinsel von Neuseeland 


sie die Schwestergruppe bilden - zwischen Hauptachse und Sei¬ 
tenzweigen (einschließlich der von diesen Zweigen ausgehenden 
Blätter) unterscheiden. Diese Wuchsform steht im Gegensatz zu 
dem dichotomen Verzweigungsmuster, wie es für die Lycopodio- 
phyten und Rhyniophyten charakteristisch ist und bei dem jede 
Verzweigung zu zwei ähnlich großen Seitenzweigen führt. 

Heute gibt es nur noch ungefähr 30 Arten von Schachtelhal¬ 
men (Equisetophyta), die alle der gleichen Gattung angehören: 
Equisetum. Schachtelhalme besitzen reduzierte echte Blätter, 
die in charakteristischen Kreisen (Wirteln) um den Spross 
angeordnet sind (►Abb. 27.14b). Manchmal werden diese 
Pflanzen auch „Zinnkraut“ genannt, weil sie sich aufgrund der 


Silikateinlagerungen in ihren Zellwänden gut zum Polieren von 
Zinn eignen. Sie besitzen echte Wurzeln, die sich unregelmäßig 
verzweigen. Schachtelhalme zeichnen sich durch einen großen 
Sporophyten und einen kleinen Gametophyten aus, die beide un¬ 
abhängig voneinander sind. 

Die ersten Echten Farne (Filicopsida) tauchten während des 
Devons auf; heute umfasst diese Gruppe mehr als 12.000 Arten. 
Analysen von Gensequenzen deuten daraufhin, dass einige weni¬ 
ge Arten, die man herkömmlich in die Verwandtschaft der Farne 
eingeordnet hatte, in Wirklichkeit näher mit Schachtelhalmen als 
mit Farnen verwandt sind. Nichtsdestotrotz bildet die Mehrzahl 
der Farne eine monophyletische Gruppe, die Filicopsida. 
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reifer Gametophyt 

(etwa 0,5 cm breit) 


Eizelle 


Antheridium 


Rhizoide 


Archegonium 


keimende Spore 


Sporangium 


Embryo 


Sporophyt 


Polypodium vulgare 


Gametophyt 


Wurzeln 


reifer Sporophyt 

(meist 0,3-1 m hoch) 


Sori (Sporangienballen) 



haploid (n) 

diploid (2 n) 

Spermatozoide 

Meiose 



Befruchtung 


Abb. 27.15 Der Entwicklungszyklus eines Echten Farns. Das auffälligste Stadium im Entwicklungszyklus von Echten Farnen ist der reife, 
diploide Sporophyt. Das eingesetzte Foto (REM, digital coloriert) zeigt die Sori auf der Unterseite eines Farnblatts. Jeder Sorus enthält zahlreiche 
sporenbildende Sporangien 


Die meisten Farne besiedeln terrestrische Lebensräume, einige 
wenige kommen in flachen Süßgewässem vor (► Abb. 27.14c). 
Charakteristisch für die terrestrischen Farne sind ihre Blattwe¬ 
del; das sind große Blätter mit einem komplex verzweigten 
Leitgewebe (► Abb. 27.14d). Manche Farnblätter sind zu Klet¬ 
terorganen umgebildet und können bis zu 30 m lang werden. 


Beim Generationswechsel eines Farns ist der Gametophyt klein, 
zart und kurzlebig, der Sporophyt hingegen kann sehr groß 
werden und Hunderte von Jahren leben (►Abb. 27.15). Der 
Farngametophyt wird daher auch als Prothallium oder Vorkeim 
bezeichnet (vom lateinischen pro für „vor“ und griechischen 
thallos für „Keim“). 
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Ein Sporangium entwickelte sich zu 

einer einfachen blattartigen Struktur. 

\_ J 


Sporangium 

Mikrophyll 


a Mikrophylle 

Leitgewebe 


Zeit 



Lycopodium (Bärlapp) 


b Megaphylle 



Megaphyll 


Zeit 


Ubergipfelung 


Zwischen den Zweigen entwickelten 
sich flache Schichten aus photosyn¬ 
thetisch aktivem Gewebe. 


( 'N 

Ein Seitenzweig wurde 

zunehmend reduziert und 
abgeflacht. 

v _, ,_ 


t \ 

Aus den End¬ 
zweigen gingen die 

Blattadern hervor. 

v___ J 



Abb. 27.16 Die Evolution der Blätter, a Mikrophylle haben sich vermutlich aus sterilen Sporangien entwickelt, b Die Megaphylle der Moni- 
lophyta und Samenpflanzen könnten entstanden sein, als sich zwischen paarigen Zweigen, die nach der Übergipfelung durch dominante Zweige 
„zurückblieben“, photosynthetisch aktives Gewebe ausbildete (Telomhypothese) 


Activity 27.1 The Fern Life Cycle 

www.Lifel le.com/ac27. 1 

Für den Transport der männlichen zu den weiblichen Game¬ 
ten ist flüssiges Wasser erforderlich; daher wachsen die meisten 
Farne in schattigen, feuchten Wäldern und Sumpfgebieten. Die 
Sporangien der Echten Farne entspringen einem Stiel und ste¬ 
hen in Gruppen, die man als Sori (Singular: Sorus) bezeichnet. 
Die Sori finden sich auf der Unterseite der Blätter und bedecken 
bisweilen die gesamte untere Blattfläche, manchmal auch nur 
die Ränder. 


Die Gefäßpflanzen spalteten sich auf 

Mehrere für die Gefäßpflanzen neue Merkmale entwickelten 
sich bei den Lycopodiophyta und den Monilophyta. Wurzeln 
entstanden evolutionär wahrscheinlich als Verzweigungen an ei¬ 
nem Rhizom oder an den oberirdischen Sprossteilen. Vermutlich 


erstreckten sich diese Verzweigungen bis in den Boden und ver¬ 
zweigten sich dort weiter. Die unterirdischen Teile verankerten 
die Pflanze fest im Boden und konnten selbst in diesem primiti¬ 
ven Stadium bereits Wasser und Mineralstoffe aufnehmen. 

Als erste blattartige Strukturen entwickelten sich bei den Gefäß¬ 
pflanzen wahrscheinlich die Mikrophyle der Bärlappgewächse. 
Mikrophylle sind in der Regel klein und weisen nur selten 
mehr als einen Leitgewebestrang (den Mittelnerv) auf - zumin¬ 
dest bei den heutigen Arten. Nach Ansicht einiger Biologen 
sind die Mikrophylle evolutionär auf sterile Sporangien zu¬ 
rückzuführen (►Abb. 27.16a). Als typisches Merkmal eines 
Mikrophylls zweigt sein Leitgewebestrang so vom Leitgewebe¬ 
system des Sprosses ab, dass dieses dadurch in seinem Verlauf 
kaum verändert wird. Dieses Muster zeigt sich selbst bei den 
Schuppenbäumen des Karbons, die vielfach mehrere Zentime¬ 
ter lange Mikrophylle besaßen. 

Die Monilophyten (Famartigen) und die Samenpflanzen bil¬ 
den zusammen eine monophyletische Gruppe, die echte Blätter 
besitzt und daher als Euphyllophyta bezeichnet wird (vom 
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Experiment: Die Auswirkung des C0 2 -Gehalts der Atmosphäre auf die 
Evolution der Megaphylle 


Originalliteratur: Osbome CP et al. (2004) Proc NatlAcad Sei USA 101: 10360-10362 

Ein hoher Kohlenstoffdioxidgehalt in der Atmosphäre könnte im ersten Teil des Devons 
die Evolution größerer Blätter eingeschränkt haben. Um dies zu überprüfen, verglich Caron 
Osborne im Labor von William Chaloner die Größe der Blätter fossiler Pflanzen mit den 
geschätzten CO 2 -Konzentrationen in der Atmosphäre zu Lebzeiten der Pflanzen. 


Hypothese 

Durch den hohen C02-Gehalt im frühen Devon und den dadurch entstehenden Selektions¬ 
druck für mehr Spaltöffnungen blieben die Blätter relativ klein. 


Methode 

1. Dreihundert Pflanzenfossilien aus dem Devon und dem Karbon wurden analysiert und 
die Größe ihrer Blätter vermessen. 

2. Die Veränderungen in der Blattgröße wurden mit den geschätzten Veränderungen des 
CO 2 -Gehalts in der Atmosphäre im gleichen Zeitraum verglichen. 


Ergebnisse 



400 390 380 370 360 350 
Zeit (Mio. Jahre zurück) 


340 


Schlussfolgerung 

Die Blattgröße nahm zu, als der C02-Gehalt der Atmosphäre zurückging. 


griechischen eu für „echt“ und phyllon für „Blatt“). Ein wesent- lung erlangten diese Pflanzen einen Vorteil in der Konkurrenz 
liches gemeinsames abgeleitetes Merkmal der Euphyllophyta um das Sonnenlicht und konnten ihre Konkurrenten mit di- 
ist ein bestimmtes Wachstumsmuster, die Übergipfelung. Hier- chotomer Verzweigung buchstäblich in den Schatten stellen, 
bei wächst einer der Seitenzweige stärker als die anderen und Außerdem ermöglichte diese Wuchsform den Euphyllophyta 
wird zur Hauptachse (►Abb. 27.16b). Durch die Übergipfe- auch, einen neuen Typ Blatt zu entwickeln. Dieses große- 































27.3 Die Entstehung von Leitgeweben führte zu einer raschen Diversifizierung der Landpflanzen 


843 


re, komplexere Blatt - das „echte Blatt“ - bezeichnet man 
als Megaphyll. Entstanden sind die Megaphylle nach der Te- 
lomhypothese durch Abflachung von blattlosen Gabeltrieben 
(Telomen) und Übergipfelung. Anschließend kam es zur Aus¬ 
bildung von photosynthetisch aktivem Gewebe zwischen den 
übergipfelten Seitenzweigen; das hatte den Vorteil, dass sich die 
zur Photosynthese zur Verfügung stehende Fläche dieser Seiten¬ 
zweige vergrößerte. 

Die ersten, damals noch sehr kleinen Megaphylle traten wäh¬ 
rend des Devons auf. Man würde erwarten, dass die Evolution 
aufgrund der erhöhten Photosynthesekapazität relativ rasch zur 
Entwicklung von mehr und größeren Megaphyllen geführt hat. 
Es dauerte jedoch rund 50 Mio. Jahre, also bis zum Karbon, bis 
großflächige Megaphylle weit verbreitet waren. Worauf beruhte 
diese Verzögerung - insbesondere angesichts der Beobachtung, 
dass in diesen 50 Mio. Jahren andere Fortschritte im Bau der 
Pflanzen sehr wohl hinzukamen? 

Einer Hypothese zufolge verringerte der hohe Gehalt an CO 2 
in der Atmosphäre im Devon den Selektionsdruck für die Bil¬ 
dung von Spaltöffnungen (Stomata), über die ein Blatt das für 
die Photosynthese erforderliche CO 2 aufnehmen kann. Wenn 
mehr CO 2 verfügbar war, wurden weniger Spaltöffnungen benö¬ 
tigt. Im Devon nahmen größere Blätter die Wärmeenergie von 
der Sonneneinstrahlung auf, waren dann jedoch nicht imstan¬ 
de, überschüssige Wärmeenergie wieder schnell genug durch 
Verdunstung von Wasser über ihre Spaltöffnungen abzuge¬ 
ben. Das führte zu einer tödlichen Überhitzung. Durch neuere 
Forschungen wurde diese Hypothese gestützt; sie lassen da¬ 
rauf schließen, dass sich größere Megaphylle erst entwickelten, 
als der CO 2 -Gehalt im Laufe von Jahrmillionen wieder sank 
(► „Experiment: Die Auswirkung des C02-Gehalts der Atmo¬ 
sphäre auf die Evolution der Megaphylle“). 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 35.3 erläutert wird, handelt es sich bei 
den Spaltöffnungen (Stomata) um Poren in der Epidermis 
von Pflanzen. Durch Öffnen und Schließen dieser Po¬ 
ren regulieren die Pflanzen die Aufnahme von CO 2 und 
verhindern einen zu starken Verlust von Wasser. Ausge¬ 
löst wird das Öffnen und Schließen der Stomata durch 
verschiedene Umweltfaktoren wie Licht und CO 2 -Gehalt 
in den photosynthetisch aktiven Pflanzenzellen sowie die 
Verfügbarkeit von Wasser. 


Bei den Gefäßpflanzen entwickelte 
sich eine Heterosporie 


In denjenigen Linien der heutigen samenlosen Gefäßpflanzen, 
die ihren Vorfahren noch am meisten ähneln, sind der Gameto- 
phyt und der Sporophyt voneinander unabhängig und betreiben 
in der Regel beide Photosynthese. Die Sporophyten produzie¬ 
ren nur einen einzigen Sporentyp, aus dem sich auch nur ein 
einziger Gametophytentyp entwickelt; dieser trägt weibliche 


a Homosporie 

C 

Homospore Pflanzen 
produzieren nur 
einen Sporentyp. 


Aus den Samen homosporer Pflanzen ent¬ 
wickelt sich nur ein Gametophytentyp mit 
männlichen und weiblichen Fortpflanzungs¬ 
organen. 



Spore (n) 

x 


Antheridium (d) 
(n) 


Archegonium (?) 

in) 


haploid (n) 
diploid (2 n) 


\ * 

Spermienzellen (n) Elzellen ( n ) 

\ l 


Befruchtung 


Sporen mutterzelle (2 n) 


1 


Zygote (2 n) 


\ 


Sporangium (2 n) 


b Heterosporie 


/ 


Sporophyt 
(2 n) 


Embryo (2 n) 


Heterospore Pflanzen bilden zwei 
verschiedene Sporentypen aus: 
eine größere Megaspore und eine 
kleinere Mikrospore. 


Aus den Sporen heterosporer 
Pflanzen gehen getrennte 
männliche und weibliche 
Gametophyten hervor. 



Die Sporophyten heterosporer Pflanzen 
bilden zwei Typen von Sporangien. 


Abb. 27.17 Homosporie und Heterosporie. a Homospore Pflanzen 
bilden nur einen einzigen Sporentyp. Jeder Gametophyt zeichnet sich 
durch zwei Typen von Geschlechtsorganen aus - Antheridien (männ¬ 
lich) und Archegonien (weiblich), b Heterospore Pflanzen bilden zwei 
verschiedene Sporentypen, aus denen dann entweder männliche oder 
weibliche Gametophyten hervorgehen 


und männliche Fortpflanzungsorgane (►Abb. 27.15). Solche 
Pflanzen, die nur einen Sporentyp bilden, bezeichnet man als 
homospor, den Vorgang als Homosporie (► Abb. 27.17a). 
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Activity 27.2 Homospory 

www.Lifel le.com/ac27. 2 

Activity 27.3 Heterospory 

www.Lifel le.com/ac27. 3 

Etwas später im Verlauf der Stammesgeschichte entwickelte 
sich ein System mit zwei verschiedenen Sporentypen. Pflanzen 
dieses Typs nennt man heterospor, den Vorgang Heterospo- 
rie (► Abb. 27.17b). Dabei entsteht aus dem einem Sporentyp, 
der Megaspore, ein größerer, spezifisch weiblicher Gameto- 
phyt (ein Megagametophyt), der nur Eizellen produziert. Aus 
dem anderen Sporentyp, der Mikrospore, geht ein kleine¬ 
rer, männlicher Gametophyt hervor (ein Mikrogametophyt), 
der ausschließlich Spermienzellen bildet. Der Sporophyt bil¬ 
det in Megasporangien eine kleine Zahl von Megasporen und 
in Mikrosporangien eine große Zahl von Mikrosporen. He¬ 
tero sporie wirkt sich aber nicht nur auf die Sporen und die 
Gametophyten aus, sondern auch auf die Pflanze selbst - den 
Sporophyten -, indem er zwei Typen von Sporangien ausbilden 
muss. 

Die ersten Gefäßpflanzen waren ausnahmslos homospor, aber 
die Heterosporie ist bei den späteren Gruppen der Gefäß¬ 
pflanzen nachweislich mehrere Male unabhängig voneinander 
entstanden. Dies ist ein deutlicher Hinweis, dass Heterosporie 
Selektionsvorteile mit sich bringt. Die spätere Evolution der 
Landpflanzen war durch immer stärkere Spezialisierungen des 
heterosporen Zustands gekennzeichnet. 

27.3 Wiederholung 

Gefäßpflanzen sind durch ein Leitgewebesystem charak¬ 
terisiert, das auf den Transport von Stoffen zwischen den 
verschiedenen Pflanzenteilen spezialisiert ist. Ein neu¬ 
er Zelltyp, die Tracheiden, kennzeichnet die Entstehung 
dieser Pflanzengruppe. Später in der Evolution entwickel¬ 
ten sich dann auch noch Wurzeln, Blätter und Hetero¬ 
sporie. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die grundlegenden Funktionen von Leitgeweben erläu¬ 
tern können. 


■ die wichtigen Strukturen der Gefäßpflanzen beschrei¬ 
ben können, die vermutlich erstmals bei den Lycopo- 
diophyten entstanden sind. 

■ mögliche Selektions vorteile der Heterosporie gegen¬ 
über der Homo sporie aufzeigen können. 


_ 7 _ 

1. Welche Funktionen erfüllen die Leitgewebe Xylem und 
Phloem für die Gefäßpflanzen? 

2. Beschreiben Sie die Evolution und Verbreitung der verschie¬ 
denen Formen von Blättern und Wurzeln bei den Gefäßpflan¬ 
zen. 

3. Erläutern Sie das Konzept der Heterosporie. Inwiefern bietet 
die Heterosporie gegenüber der Homosporie Selektions vor¬ 
teile? 


Alle der bislang behandelten Gruppen von Gefäßpflanzen ver¬ 
breiten sich mithilfe von Sporen. Aus den Embryonen dieser sa¬ 
menlosen Gefäßpflanzen gehen direkt Sporophyten hervor, die 
abhängig von den herrschenden Umweltbedingungen überleben 
oder absterben. Die Sporen einiger samenloser Pflanzen kön¬ 
nen lange Zeiträume in einem Zustand der Dormanz überstehen 
und lebensfähig bleiben, aber die Embryonen der samenlosen 
Pflanzen sind relativ ungeschützt. Ein besserer Schutz der Em¬ 
bryonen hat sich bei den Samenpflanzen entwickelt, über die Sie 
im nächsten Kapitel Näheres erfahren werden. 


Faszination Forschung: Könnte der Mensch angesichts der 
Tatsache, dass Erdöl auf natürliche Weise durch Grünalgen 
entsteht, diese Algen zur kommerziellen Produktion von 
Erdöl nutzen? 

Wissenschaftler forschen an der Entwicklung neuer Me¬ 
thoden, mit denen sich Grünalgen für die Produktion 
von Biokraftstoffen (also direkt aus lebenden Organis¬ 
men erzeugte Kraftstoffe wie Biodiesel) züchten lassen. 
Manche Grünalgenarten können bis zu 60% ihres Tro¬ 
ckengewichts in Form von Öl produzieren. Daher lassen 
sich mit Sicherheit Biokraftstoffe mithilfe von Grünal¬ 
gen hersteilen. Allerdings ist dieser Prozess noch nicht 
wirtschaftlich. Wie bei der Verbrennung der herkömmli¬ 
chen fossilen Brennstoffe wird auch bei der Verbrennung 
von Biokraftstoffen Kohlenstoffdioxid in die Atmosphäre 








27.3 Die Entstehung von Leitgeweben führte zu einer raschen Diversifizierung der Landpflanzen 


845 


freigesetzt. Die Verwendung von Biokraftstoffen ist aber 
nachhaltiger als die fossiler Brennstoffe, weil die Algen 
CO 2 aus der Atmosphäre aufnehmen und sich dadurch 
mit der Zeit weniger CO 2 in der Atmosphäre anreichert. 
Der Prozess ist also C02-neutral. 


Ausblick 

Bei der Algenzucht zur Produktion von Biokraftstoffen 
ist der wirtschaftliche Aspekt zu berücksichtigen: Dieser 
wird in erster Linie bestimmt durch den Bau effizienter 
Zuchtanlagen, den Wasserverbrauch, die Kosten für Dün¬ 
gemittel, die mit der Ernte und Raffinierung verbundenen 
Kosten und Schwierigkeiten sowie die Ausgaben für Ar¬ 
beitskräfte. Wie in ► „Experiment: Kann man Algen der 
Gattung Chlorella zur Produktion von Biokraftstoffen in 
kommunalem Abwasser züchten?“ ausgeführt, wird ein¬ 
gehend nach Möglichkeiten geforscht, diese entstehenden 
Kosten zu verringern. So versucht man beispielswei¬ 
se, Algen zur Biokraftstoffproduktion in Abwasser zu 
züchten. Daneben werden noch zahlreiche weitere neue 
Methoden zur Zucht und Nutzung von Algen entwickelt 
(►Abb.). Sobald erst einmal einige der damit einher¬ 
gehenden technischen Schwierigkeiten überwunden sind, 
könnte sich die kommerzielle Produktion von Biokraft¬ 
stoffen aus Algen durchaus als bedeutende Energiequelle 
für den Menschen erweisen. 



Biodiesel aus Algen. Bei diesem System zur Kultivierung von 
Algen zur Biokraftstoffproduktion werden die Algen in durch¬ 
sichtigen Kunststoffrohren gezüchtet 
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Kapitelzusammenfassung 

27.1 Die ersten zur Photosynthese fähigen Eukaryoten 

entstanden durch eine primäre Endosymbiose 

■ Durch primäre Endosymbiose entstanden die Chloroplas- 
ten, und in der Folge kam es zu zur Radiation der Plantae. 
Zu den Abkömmlingen der ersten photosynthesebetrei¬ 
benden Eukaryoten gehören die Glaucophyta, die Rotal¬ 
gen (Rhodophyta), mehrere Gruppen von Grünalgen und 
die Landpflanzen, die alle Chlorophyll a besitzen. Siehe 

► Abb. 27.1 

■ Die Grünen Pflanzen (Chlorobionta) umfassen die 
Grünalgen und die Landpflanzen und sind durch den 
Besitz von Chlorophyll b (neben Chlorophyll a) charak¬ 
terisiert. Siehe ►Abb. 27.1 

■ Die Vorfahren der Landpflanzen oder Embryophyta wa¬ 
ren aquatische Grünalgen aus der Verwandtschaft der 
heutigen Armleuchteralgen (Charophyta). Landpflanzen 
entwickeln sich aus Embryonen, die von elterlichem Ge¬ 
webe geschützt sind. Siehe ► Abb. 27.1 

27.2 Entscheidende Anpassungen ermöglichten den 

Pflanzen, das Festland zu besiedeln 

■ Als Anpassung an ein Leben auf dem Festland entwickel¬ 
ten Pflanzen eine Reihe von Neuerungen: eine Cuticula, 
Spaltöffnungen (Stomata), Wurzeln, vielzellige Game- 
tangien, einen von schützendem Gewebe umhüllten Em¬ 
bryo, schützende Pigmente, dicke Sporenwände sowie 
eine symbiotische Beziehung mit Pilzen. 

■ Die Entwicklungszyklen aller Landpflanzen sind durch 
einen heterophasischen Generationswechsel gekenn¬ 
zeichnet. Hierbei alterniert ein vielzelliger diploider Spo- 
rophyt mit einem vielzelligen haploiden Gametophyten. 
Siehe ► Abb. 27.6 

■ Die gefäßlosen Landpflanzen (Moose) umfassen die Le¬ 
bermoose, die Laubmoose und die Hornmoose. Diese 
Gruppen besitzen keine spezialisierten Leitgewebe für 
den Transport von Wasser und Nährstoffen durch den 
Pflanzenkörper. 

■ Landpflanzen sind für ihren Entwicklungszyklus auf flüs¬ 
siges Wasser angewiesen. Der Sporophyt ist in der Regel 
kleiner als der Gametophyt und für die Versorgung mit 
Wasser und Nährstoffen von diesem abhängig. Siehe 

► Abb. 27.7; ► Animation 27.1 

■ Bei den Lebermoosen finden sich noch keine Spaltöffnun¬ 
gen (Stomata), wie sie bei Laubmoosen, Hornmoosen und 
Gefäßpflanzen vorhanden sind. 


■ Laubmoose verfügen über einfache Transportsysteme für 
Wasser und Kohlenhydrate. 

■ Hornmoose zeichnen sich durch einen dauerhaft grünen 
Sporophyten aus. Dieses Merkmal haben sie mit den Ge¬ 
fäßpflanzen gemeinsam. 

27.3 Die Entstehung von Leitgeweben führte zu einer ra¬ 
schen Diversifizierung der Landpflanzen 

■ Die Gefäßpflanzen (Tracheophyta) besitzen ein Leit¬ 
gewebe aus Xylem (Holz) und Phloem (Bast) für den 
Transport von Wasser, Mineralstoffen und Photosynthese¬ 
produkten (Assimilaten) durch den Pflanzenkörper. Die¬ 
ses Leitgewebe umfasst auch als Tracheiden bezeichnete 
Zellen. 

■ Die ersten bekannten Gefäßpflanzen waren die nur von 
Fossilbelegen bekannten Rhyniophyta. Sie besaßen noch 
keine Wurzeln und Blätter und wiesen stattdessen Rhizo¬ 
me und Rhizoide auf. Siehe ► Abb. 27.13 

■ Die Lycopodiophyta (Bärlappe und Verwandte) zeichnen 
sich durch den Besitz von kleinen, einfachen blattarti¬ 
gen Strukturen (Mikrophyllen) aus. Echte Blätter finden 
sich bei den Monilophyta (Famartige: Schachtelhalme 
und Echte Farne); daher werden sie gemeinsam mit den 
Spermatophyta (Samenpflanzen) als Euphyllophyta zu¬ 
sammengefasst. 

■ Anders als bei den gefäßlosen Landpflanzen ist der diploi¬ 
de Sporophyt bei den Lycopodiophyta und Monilophyta 
die auffälligere Generation. Siehe ►Abb. 27.15; ► Acti- 
vity 27.1 

■ Mikrophylle gingen vermutlich aus sterilen Sporangi- 
en hervor. Megaphylle (echte Blätter) entstanden wahr¬ 
scheinlich durch Abflachung und Reduktion eines durch 
Übergipfelung gekennzeichneten Verzweigungssystems. 
Siehe ►Abb. 27.16 

■ Die Gruppen der Gefäßpflanzen, die sich am frühes¬ 
ten abgespalten haben, sind homospor, jedoch entstand 
mehrmals unabhängig eine Heterosporie - die Produk¬ 
tion unterschiedlicher Megasporen und Mikrosporen. 
Aus Megasporen gehen weibliche Megagametophyten 
hervor, Mikrosporen entwickeln sich zu männlichen Mi- 
krogametophyten. Siehe ►Abb. 27.17; ► Activity 27.2, 

27.3 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Die Landpflanzen werden in zehn größere monophyletische 
Gruppen unterteilt (► Abschn. 27.1). 

■ Die Vorfahren der Gefäßpflanzen sind ausgestorben 
(►Abschn. 27.3). 

■ Schachtelhalme und Echte Farne sind näher miteinander ver¬ 
wandt, als man früher dachte (► Abschn. 27.3). 

Originalliteratur: Kenrick P, Crane PR (1997) Nature 389: 33- 
39 

Phylogenetische Analysen und Fossilbelege ergänzen einan¬ 
der und sorgen gemeinsam dafür, dass wir die Evolution der 
verschiedenen Taxa immer besser verstehen. ► Abb. 27.18 ver¬ 
anschaulicht die Evolution der frühen Landpflanzen auf der 
Grundlage der Fossilbelege und der phylogenetischen Ver¬ 
wandtschaftsbeziehungen. Lösen Sie mithilfe von ► Abb. 27.18 
die folgenden Aufgaben. 


Aufgaben 

1. Vor wie langer Zeit und in welcher geologischen Periode 
lebte der letzte gemeinsame Vorfahre von Farnen und Samen¬ 
pflanzen? 

2. Die Moosfarne sind eine Gruppe der Lycopodiophyten; eini¬ 
ge Arten stellen beliebte Zierpflanzen dar. Angenommen, Sie 
fänden in einer geologischen Schicht Fossilien von Moosfar¬ 
nen. Würden Sie erwarten, in derselben Gesteinsformation 
auch fossile Pflanzen zu finden, die mit dem letzten ge¬ 
meinsamen Vorfahren von Famartigen und Samenpflanzen 
verwandt sind? Erläutern Sie Ihre Antwort. Falls nicht: Wür¬ 
den Sie den letzten gemeinsamen Vorfahren von Famartigen 
und Samenpflanzen dann eher in einer darüber- oder eine dar¬ 
unterliegenden Schicht vermuten? 

3. Angenommen, Sie fänden in einer geologischen Schicht Fos¬ 
silien von Rhyniophyten. Würden Sie erwarten, in derselben 
Schicht Pflanzen zu finden, die mit dem letzten gemeinsamen 
Vorfahren von Farnen und Samenpflanzen verwandt sind? Er¬ 
läutern Sie Ihre Antwort. 

4. Vor wie langer Zeit und in welcher geologischen Periode 
lebte der letzte gemeinsame Vorfahre der Embryophyten 
(Landpflanzen). Welche bedeutende Veränderung im Ent¬ 
wicklungszyklus der Pflanzen trat in dieser Linie auf? 
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Abb. 27.18 Evolution der frühen Landpflanzen 


Teil VII 
































Die Evolution der 
Samenpflanzen 


® 

Check for 
Updates 




Die Dattelpalme (Phoenix dactylifera) wird verbreitet wegen ihrer essbaren Früchte 
angebaut 


28.1 Pollen, Samen und Holz trugen zum Erfolg der Samenpflanzen bei . . 850 


28.2 Die einst weltweit dominierenden Gymnospermen gedeihen 

in manchen Gebieten nach wie vor gut . 856 

28.3 Blüten und Früchte führten zur zunehmenden Diversifizierung 

der Angiospermen . 861 

28.4 Pflanzen übernehmen wichtige Funktionen 

in terrestrischen Ökosystemen . 871 

Kapitelzusammenfassung . 875 

Synapsenfutter: Wenden Sie an, was Sie gelernt haben . 876 


© Springer-Verlag GmbH Deutschland, ein Teil von Springer Nature 2019 
D. Sadava et al., Purves Biologie, https://doi.org/10.1007/978-3-662-58172-8_28 


849 


Teil VII 













Teil VII 


850 


28 Die Evolution der Samenpflanzen 


Faszination Forschung: Von den Toten wieder zum Leben 
erweckt - durch Samen 

Die Früchte der Judäischen Dattelpalme waren einst sehr 
begehrt, geschätzt wegen ihres Nährwerts und ihrer medi¬ 
zinischen Eigenschaften. Im biblischen „Land, wo Milch 
und Honig fließen“ bildete sie die Quelle für den Honig. 
Heute ist diese uralte Dattelpalmensorte verschwunden. 
Oder vielleicht doch nicht? 

Vor etwa 2000 Jahren entwickelte sich in der Frucht ei¬ 
ner Judäischen Dattelpalme ein Samen. Die Frucht mit 
diesem Samen gelangte in einen Lagerraum in der Fes¬ 
tung Masada in Judäa. Im Jahr 73 n. Chr. suchte ein Trupp 
jüdischer Zeloten, die an einem Aufstand gegen Rom be¬ 
teiligt waren, hier mit ihren Familien und ihrem Proviant 
Zuflucht. Letztendlich wurde die Festung geplündert und 
lag in Trümmern. 

Rund 2000 Jahre später entdeckten Archäologen bei Aus¬ 
grabungen in Masada den damals in der Festung gelager¬ 
ten Dattelpalmensamen und bestätigten sein Alter. Zuvor 
hatte den Rekord für den am längsten überdauernden, 
erfolgreich gekeimten Samen ein 1300 Jahre alter Lotos¬ 
samen gehalten, den chinesische Wissenschaftler zum 
Keimen gebracht hatten. Der Botanikerin Elaine Solo¬ 
wey gelang es jedoch, den 2000 Jahre alten Dattelsamen 
keimen zu lassen! Seit zehn Jahren ist der Sämling nun 
gediehen und zu einer ausgewachsenen, pollenbildenden 
Pflanze herangewachsen. 

Samen sind für das evolutionäre Überleben von Pflanzen 
ganz entscheidende Strukturen. Die Samenhülle umgibt 
den darin befindlichen Pflanzenembryo während einer 
mitunter sehr langen Ruhephase und schützt ihn vor 
extremen Umwelteinflüssen - im Fall der Judäischen 
Dattelpalme über viele Jahrhunderte in einer rauen Wüs¬ 
tenumgebung. Diese Widerstandsfähigkeit trug dazu bei, 
dass sich die Samenpflanzen zu den vorherrschenden 
Pflanzen auf dem Festland entwickelten. Sämtliche heuti¬ 
gen Wälder werden von Samenpflanzen dominiert. 

Könnte die wieder zum Leben erweckte Palme eine neue 
Generation Judäischer Dattelpalmen hervorbringen und 
somit diesen eigentlich ausgestorbenen Genotyp wieder 
auferstehen lassen? Leider ist er dazu alleine nicht imstan¬ 
de, denn Dattelpalmen sind getrenntgeschlechtlich, und 
das gekeimte Individuum ist eine männliche Pflanze, die 
nur Pollen produzieren kann. An archäologischen Fund¬ 
stätten wird die Suche jedoch fortgesetzt - in der Hoff¬ 
nung, einen Samen zu finden und zum Keimen bringen 
zu können, aus dem eine weibliche Judäische Dattelpalme 
hervorgeht, welche neue Früchte und Samen bilden kann. 
Doch selbst wenn es nicht gelingen sollte, den Samen einer 
weiblichen Dattelpalme zu finden, kann man dennoch den 
Pollen der männlichen Pflanze dazu verwenden, wertvolle 
Gene in andere, heutige Dattelpalmensorten einzukreuzen. 

Wie lange können die meisten Samen überleben und 
warum ist die Samenruhe so bedeutend? 


In „Experiment: William Beals Studie zur Lebensfähig¬ 
keit von Samen“ in ► Abschn. 28.1 und in ► „Faszination 
Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antwor¬ 
ten auf diese Frage. 


28.1 Pollen, Samen und Holz trugen 
zum Erfolg der Samenpflanzen 
bei 

Gegen Ende des Devons, vor mehr als 360 Mio. Jahren, beher¬ 
bergte die Erde eine große Vielfalt an Landpflanzen, von denen 
Ihnen viele schon in ► Kap. 27 begegnet sind. Diese Landpflan¬ 
zen teilten sich die feucht-heißen terrestrischen Lebensräume 
mit Insekten, Spinnen, Hundertfüßern und den ersten Landwir¬ 
beltieren. Die Pflanzen und Tiere entwickelten sich in Coevolu- 
tion und übten gegenseitig Selektionsdruck aufeinander aus. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Samenpflanzen sind heterospor. 

■ Der Samen ist ein gut geschütztes Ruhestadium. 

■ Bei vielen Samenpflanzen nehmen Sprosse und Wurzeln durch 
sekundäres Dickenwachstum an Umfang zu. 

Im Devon hatte sich eine grundlegende Neuerung entwickelt, 
denn einige Pflanzen hatten stark verdickte, verholzte Stämme 
gebildet. Zu den ersten Pflanzen mit dieser Anpassung gehörten 
samenlose Gefäßpflanzen, die Progymnospermen; sämtliche 
Arten dieser Gruppe sind mittlerweile ausgestorben. Unter den 
Progymnospermen fanden sich auch zahlreiche große Bäume. 

Bei den Samenpflanzen entwickelte sich noch eine weitere 
Neuerung, der Samen. Samen bilden eine zuverlässige und dau¬ 
erhafte Schutzstruktur für das Ruhestadium des Embryos. Im 
Samen kann ein Pflanzenembryo geschützt ungünstige Zeiten 
überdauern - in manchen Fällen viele Jahre oder gar Jahrhun¬ 
derte -, bis passende Bedingungen für die Keimung herrschen. 

Die ältesten Fossilbelege von Samenpflanzen (Spermatophy- 
ten) fand man in Gesteinen aus dem späten Devon. Diese heute 
ausgestorbenen Samenfarne (Pteridospermae) waren ebenso 
verholzt wie die Progymnospermen. Sie besaßen farnähnliche 
Blätter, an denen die Samen gebildet wurden. Gegen Ende des 
Perms hatte eine andere Gruppe der Samenpflanzen die Vor¬ 
herrschaft erlangt (► Abb. 28.1). Die rezenten Samenpflanzen 
lassen sich in zwei Gruppen aufteilen: die Gymnospermen 
oder Nacktsamer (wie Nadelbäume und Palmfarne) und die au¬ 
ßerordentlich vielfältigen Angiospermen oder Bedecktsamer 
(die Blütenpflanzen). Die Einteilung in Nackt- und Bedeckt¬ 
samer existiert in der Botanik schon sehr lange, weil sie auf 
deutlich sichtbaren Merkmalen beruht. Stammesgeschichtliche 
Analysen haben gezeigt, dass die Angiospermen eindeutig ein 
Monophylum darstellen, während das bei den Gymnospermen 
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Abb. 28.1 Die Fossilbelege der Evolution der Samenpflanzen. Ein verholztes Wachstum entwickelte sich bei den samenlosen Progymnosper¬ 
men. Die heute ausgestorbenen Samenfarne waren ebenfalls verholzt und besaßen farnähnliche Blätter, an denen sie Samen bildeten. Im Laufe 
des Karbons entstanden dann neue Entwicklungslinien von Samenpflanzen. Die ältesten bekannten Fossilien von Blütenpflanzen stammen jedoch 
erst vom Übergang vom Jura zur Kreide. Im Laufe des Känozoikums haben die Blütenpflanzen in den meisten terrestrischen Lebensräumen die 
Vorherrschaft übernommen 
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Abb. 28.2 Die Beziehung zwischen Sporophyt und Gametophyt. Im Laufe der Evolution der Landpflanzen wurde der Gametophyt (braun) 
reduziert, und der Sporophyt (blau) wurde immer auffälliger 
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lange nicht klar war. Verschiedene Analysen der DNA-Sequenz 
haben aber ergeben, dass die heute lebenden Gymnospermen 
ebenfalls ein Monophylum sind und tatsächlich die Schwester¬ 
gruppe der Angiospermen dar stellen. 


Der Entwicklungszyklus der Samenpflanzen ist 
durch geschützte Gameten und Embryonen 
gekennzeichnet 

In ► Abschn. 27.2 wurde bereits ein wesentlicher Trend in der 
Evolution der Pflanzen beschrieben: eine zunehmende Domi¬ 
nanz des Sporophyten über den Gametophyten, der im Verhält¬ 
nis zum Sporophyten immer stärker reduziert wurde. Diese als 
Gametophytenreduktion bezeichnete Entwicklung setzte sich 
bei den Samenpflanzen fort: Bei ihnen ist die Gametophytenge- 
neration noch weiter reduziert als bei den Farnen (► Abb. 28.2). 
Der haploide Gametophyt der Samenpflanzen bleibt während 
eines Teils oder seiner ganzen Entwicklung mit dem diploiden 
Sporophyten verbunden und ist zur Versorgung mit Nährstoffen 
auf diesen angewiesen. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 28.2: Wenn Sie ein Laubmoos wachsen sehen, 
handelt es sich dann eher um das haploide oder um das diploide 
vielzellige Stadium? Wie lautet Ihre Antwort für einen Farn und 
eine Blütenpflanze? 


Unter den Samenpflanzen besitzen nur diejenigen Gruppen 
der Gymnospermen, die sich als Erste abgespalten haben (wie 
die heutigen Palmfarne und Ginkgogewächse) schwimmende 
Spermatozoide. Selbst bei diesen Gruppen werden die Sper¬ 
mienzellen über die Pollenkömer übertragen, sodass für die 
Befruchtung kein externes flüssiges Wasser erforderlich ist. Ne¬ 
ben der Entstehung des Samens ermöglichte die Evolution des 
Pollens es den Samenpflanzen, trockenere Gebiete zu besiedeln 
und sich in terrestrischen Lebensräumen auszubreiten. 

Samenpflanzen sind heterospor (►Abb. 27.17b), das heißt, sie 
bilden zwei unterschiedliche Sporentypen. Aus einem entwi¬ 
ckelt sich der männliche Gametophyt (Mikrogametophyt), aus 
dem anderen der weibliche Gametophyt (Megagametophyt). 
Diese Pflanzen produzieren Megasporangien und Mikrosporan- 
gien in getrennten Strukturen, die an verkürzten Stielen sitzen 
wie etwa die Staubblätter und der aus den Fruchtblättern gebil¬ 
dete Stempel der Angiospermenblüten. 

In den Mikro sporangien entstehen durch Meiose Mikro Sporen 
(unreife Pollenkömer). Diese Mikrosporen teilen sich inner¬ 
halb der Sporenwand ein oder mehrere Mal mitotisch und 
bilden ein reifes Pollenkorn, den männlichen Gametophyten. 
Die reifen Pollenkörner werden aus dem Mikrosporangium frei¬ 
gesetzt und vom Wind oder durch tierische Bestäuber verbreitet 
(►Abb. 28.3). Wie bei den samenlosen Landpflanzen besteht 
die Außenwand (Exine) der Pollenkömer aus Sporopollenin, 
dem chemisch widerstandsfähigsten Naturstoff überhaupt. (Es 
handelt sich um ein stickstofffreies Gerüst aus verschiede¬ 
nen quervernetzten Komponenten, unter anderem Fettsäuren, 


Corylus avellana 



Abb. 28.3 Vom Winde verweht. Reife Pollenkörner sind die männli¬ 
chen Gametophyten der Samenpflanzen. Die männlichen Blüten dieses 
Haselstrauchs setzten pollenhaltige Sporen frei, die durch den Wind 
verbreitet werden. Auf diese Weise können sie zu den weiblichen Ga¬ 
metophyten anderer Haselsträucher gelangen 

Phenole und Carotinoide.) Sie schützt die Pollenkörner vor Aus¬ 
trocknung und chemischem Abbau - ein weiterer Vorteil, um in 
terrestrischen Lebensräumen zu überleben. 

Media Clip 28.1 Pollen Transfer by Wind 

www. Life 11 e.com/mc28.1 

Im Gegensatz zu den Mikrosporen werden die Megasporen der 
Samenpflanzen nicht ausgestreut. Vielmehr entwickeln sie sich 
innerhalb der Megasporangien (bei den Samenpflanzen auch 
als Nucellus bezeichnet) zu weiblichen Gametophyten. Diese 
Megagametophyten sind bezüglich ihrer Versorgung mit Nähr¬ 
stoffen und Wasser vom Sporophyten abhängig. (Der weibliche 
Gametophyt wird bei den Samenpflanzen auch als Embryosack 
bezeichnet, da er als eine Art Brutsack für den sich entwickeln¬ 
den Embryo fungiert.) 

Bei den meisten Samenpflanzenarten überlebt nur eines der 
Meioseprodukte pro Megasporangium. Der überlebende haploi¬ 
de Zellkern teilt sich mitotisch, und die daraus hervorgehenden 
Zellen teilen sich erneut und bilden einen vielzelligen oder zu¬ 
mindest mehrzelligen weiblichen Gametophyten. Das Megaspo¬ 
rangium ist von sterilem sporophytischem Gewebe umgeben, 
das ein Integument bildet; dieses stellt eine schützende Hülle 
für das Megasporangium und dessen Inhalt dar. Zusammen bil¬ 
den das Megasporangium und das Integument die Samenanlage 
(Ovulum), aus der nach der Befruchtung der Samen hervorgeht. 

Landet ein Pollenkorn an der passenden Stelle nahe dem weib¬ 
lichen Gametophyten auf einem Sporophyten derselben Art, 
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Wenn die Spitze des Pollen- 
schlauchs den Megagame¬ 
tophyten erreicht, werden 
aus dem Schlauch die 
Spermienzellen freigesetzt, 
und es kommt zur Befruch¬ 
tung (► Abb. 28.15). 


Abb. 28.4 Die Bestäubung ist ein Kennzeichen der Samenpflanzen. Bei den meisten Samenpflanzen wächst vom Pollenkorn ein Pollenschlauch 
zum weiblichen Gametophyten hin, wo die Spermazellen freigesetzt werden und in der Samenanlage eine Eizelle befruchten, a REM-Aufnahme 
(digital coloriert) eines auswachsenden Pollenschlauchs in einer Angiospermenblüte (einer Enzianart), b Der Vorgang der Bestäubung ist hier an 
einer generalisierten Angiospermenblüte dargestellt 


so kommt es zur Bestäubung (Pollination). Erreicht ein Pol- 
lenkom dieses Stadium, so geht seine Entwicklung weiter. Es 
bildet einen schlanken Pollenschlauch, der sich verlängert und 
bis zum Megagametophyten vordringt (► Abb. 28.4). Wenn die 
Spitze des Pollenschlauchs den Megagametophyten erreicht, 
werden aus dem Schlauch unbewegliche Spermazellen freige¬ 
setzt und die Befruchtung kann stattfinden. (Spermazellen fehlt 
die bei Spermatozoiden vorhandene Geißel; sie werden im Pol¬ 
lenschlauch passiv transportiert.) 

Activity 28.1 Flower Morphology 

www.Lifel le.com/ac28. 1 

Die daraus hervorgehende diploide Zygote teilt sich mehrfach 
und bildet einen embryonalen Sporophyten. Nach einer Phase 
der Embryonalentwicklung stellt dieser dann vorübergehend das 
Wachstum ein (der Embryo geht in ein als Dormanz bezeichne- 
tes Ruhestadium über). Es hat sich nun ein vielzelliger Samen 
gebildet. 


Der Samen ist ein komplexes, 
gut geschütztes Paket 

Ein Samen enthält Gewebe aus drei Generationen (► Abb. 28.5). 
Aus dem Integument - dem Gewebe des diploiden elterlichen 
Sporophyten, der das Megasporangium umgibt - entwickelt 


sich die Samenhülle. Das Megasporangium enthält das haploi¬ 
de Gewebe des weiblichen Gametophyten zusammen mit einem 
Nährstoff Vorrat für den sich entwickelnden Embryo. (Bei den 
meisten Gymnospermen ist dieses Gewebe recht umfangreich. 
Bei den Angiospermen ist es weitgehend reduziert; hier über¬ 
nimmt ein Gewebe, das Endosperm genannt wird, die Versor¬ 
gung des Embryos mit Nährstoffen.) Im Zentrum des Samens 
befindet sich die dritte Generation, der Embryo des neuen di¬ 
ploiden Sporophyten. 

Der Samen ist ein gut geschütztes Ruhestadium. Wie Sie in der 
Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: Von 
den Toten wieder zum Leben erweckt - durch Samen“) erfahren 
haben, können die Samen mancher Arten viele Jahre in einem 
Ruhestadium überdauern und dennoch lebensfähig bleiben, also 
fähig zu Keimung, Wachstum und Entwicklung. Sie keimen erst 
dann, wenn für das Wachstum des Sporophyten günstige Bedin¬ 
gungen herrschen. Während der Ruhephase ist der Embryo durch 
die Samenhülle vor zu starker Austrocknung und unter Umstän¬ 
den auch vor potenziellen Fressfeinden geschützt, die den Em¬ 
bryo ansonsten mitsamt seinen Nährstoffen verzehren würden. 
Viele Samenpflanzen verfügen über strukturelle Anpassungen, 
die den Samen die Verbreitung durch den Wind, durch Wasser 
oder durch Tiere ermöglichen. Wenn der junge Sporophyt zu kei¬ 
men beginnt, zehrt er von den Nährstoffvorräten im Samen. Die 
Ausbildung von Samen ist ein wichtiger Grund für den großen 
evolutionären Erfolg der Samenpflanzen, die die dominanten Le¬ 
bensformen der heutigen Landflora der Erde dar stellen. 
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28 Die Evolution der Samenpflanzen 




a unbefruchtete Samenanlage b befruchtete Samenanlage c Samen 


Die Megaspore wächst 
zu einem vielzelligen, 
haploiden, weiblichen 
Gametophyten (n) heran. 


Samenhülle (leitet sich vom 
Integument ab; elterliches 
Sporophytengewebe) 


Nährstoff Vorrat 
(weibliches Game- 
tophytengewebe; n) 

Embryo (neuer 
Sporophyt; 2 n) 


Pollenkorn (n) 


gekeimtes 
Pollenkorn (n) 


Ein Pollenkorn (n) tritt durch die 
Mikropyle ein und entwickelt einen 
Pollenschlauch (keimt). 


Das gekeimte Pollenkorn setzt einen 
Spermazellkern frei, dieser befruchtet den 
Eizellkern und löst die Samenbildung aus. 


unreifer weiblicher 
Kiefernzapfen 
(Längsschnitt) 


Integument 
Megaspore (n) 


Eizellkern (n) 


O Das fleischige Mega- 
sporangium (2n) ist 
durch das Integument 
geschützt. 


Abb. 28.5 Die Entwicklung eines Samens. Diese Längsschnitte veranschaulichen die Entwicklung der Samenanlage im Samen eines Vertreters 
der Gymnospermen (einer Kiefer, Pinus spec.). Die Samenentwicklung bei Angiospermen weicht davon etwas ab (z. B. besteht das Integument 
bei Angiospermen aus zwei Schichten statt nur einer, und der Angiospermenembryo wird von einem speziellen Nährgewebe, dem Endosperm, 
versorgt), folgt aber dem gleichen Prinzip (vgl. ► Abb. 28.8 und 28.15). a Die haploide Megaspore wird vom Gewebe des elterlichen Sporophyten 
(dem diploidem Megasporangium) ernährt, b Die reife Megaspore wird von einem Pollenkorn befruchtet; dieses durchdringt das Integument, keimt 
(der Pollenschlauch wächst aus; ► Abb. 28.4a) und setzt einen Spermazellkern frei, c Die Befruchtung löst die Bildung eines Samens aus. Ein reifer 
Samen enthält drei Generationen: einen diploiden Embryo (der neue Sporophyt), umgeben von haploidem weiblichen Gametophytengewebe, das 
ihn mit Nährstoffen versorgt; dieses ist wiederum umgeben von der Samenhülle (diploides elterliches Sporophytengewebe) 


Experiment: William Beals Studie zur Lebensfähigkeit von Samen 


Originalliteratur: Beal WJ (1884) Proc Soc PromAgr Sei 5: 44-46; Darlington HT (1941) 
Am JBot 28: 271-273; Kivilaan A, Bandurski RS (1981) Am JBot 68: 1290-1292; Telewski 
FW, Zeevaart J (2002) Am JBot 89: 1285-1288 

Im Jahr 1879 startete William Beal ein Experiment, um die langfristige Überlebensfähigkeit 
der Samen verschiedener häufiger Pflanzen zu ermitteln. Seit über einem Jahrhundert haben 
Biologen dieses nach wie vor nicht abgeschlossene Experiment weitergeführt. In den ers¬ 
ten 40 Versuchsjahren überprüfte Beal alle fünf Jahre die Lebensfähigkeit der Samen. 1915 
übernahm Henry Darlington das Experiment und dehnte die Testintervalle ab 1920 auf zehn 
Jahre aus. Als Darlington in den Ruhestand ging, übernahm Robert Bandurski das Experi¬ 
ment und erweiterte die Testperioden ab 1980, also ein Jahrhundert nach Versuchsbeginn, 
auf 20 Jahre. Im Jahr 2000, also 120 Jahre nach Beginn des Experiments, grub Frank Telew¬ 
ski die Flasche Nummer 15 aus. Hier dargestellt sind die Ergebnisse für drei Pflanzenarten 
in den Jahren 50-100 des Experiments. 

Frage 

Wie lange bleiben die Samen häufiger Pflanzen lebensfähig? 

Methode 

1. Von 23 Pflanzenarten wurden jeweils 1000 Samen gesammelt. 

2. Für alle 23 Arten wurden die Samen auf 20 Portionen aus jeweils 50 Samen aufgeteilt. 





























28.1 Pollen, Sannen und Holz trugen zum Erfolg der Samenpflanzen bei 
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3. Alle Samenportionen wurden mit Sand vermischt und die Mischung dann in unverschlos¬ 
sene Flaschen gefüllt. 

4. Die Flaschen wurden in einem markierten Sandhügel mit der Öffnung nach unten (damit 
kein Wasser eintreten kann) vergraben. 

5. In regelmäßigen Abständen wurde eine Flasche ausgegraben und die darin befindlichen 
Samen wurden auf ihre Lebensfähigkeit überprüft. 

Ergebnisse 

Wie viele (der ursprünglich 50) Samen von drei Arten in den Jahren 50-100 dieses fortlau¬ 
fenden Experiments noch keimten, ist in der folgenden ► Tabelle ist aufgelistet. 


Jahre nach dem Eingraben 


Art 

50 

60 

70 

80 

90 

100 

Oenothera biennis (Gemeine Nachtkerze) 

19 

12 

7 

5 

0 

0 

Rumex crispus (Krauser Ampfer) 

26 

2 

7 

1 

0 

0 

Verbascum blattaria (Schaben-Königskerze) 

31 

34 

37 

35 

10 

21 


Schlussfolgerung 

Mit diesem und ähnlichen Experimenten konnten Biologen die maximale Lebensfähigkeit 
der Samen zahlreicher Pflanzenarten unter nahezu natürlichen Bedingungen ermitteln. In 
► „Blick in die Daten: William Beals Studie zur Lebensfähigkeit von Samen“ können Sie 
nach vollziehen, wie sich anhand dieser Daten Vorhersagen über die Lebensfähigkeit von 
Samen treffen lassen. 



Blick in die Daten: William Beals Studie zur Lebensfähigkeit von Samen 


Lösen Sie anhand der im vorherigen Experiment zusammen¬ 
gestellten Daten die folgenden Aufgaben. 

Aufgaben 

1. Berechnen Sie den jeweiligen Prozentsatz lebensfähiger 
Samen für diese drei Arten in den Jahren 50-100 und 
stellen Sie die Überlebensfähigkeit der Samen in Ab¬ 
hängigkeit der Zeitspanne, in der sie vergraben waren, 
grafisch dar. 


2. Von den ersten beiden Pflanzenarten waren nach 90 Ver¬ 
suchsjahren keine Samen mehr keimfähig. Nehmen Sie 
an, die Lebensfähigkeit der Samen hätte zu Beginn des 
Experiments (im Jahr 0) bei 100% gelegen: Berechnen 
Sie anhand Ihrer Grafik, in welchem Jahr Ihrer Ansicht 
nach der letzte Samen von Verbascum blattaria keimen 
wird. 

3. Welche Faktoren beeinflussen Ihrer Meinung nach die 
Unterschiede in der langfristigen Keimungsfähigkeit der 
Samen zwischen den verschiedenen Arten? 
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28 Die Evolution der Samenpflanzen 


Die in der Einleitung beschriebene Keimung der Judäischen 
Dattelpalme ist ein Extrembeispiel für die Dormanz von Samen 
dar. Woher wissen wir eigentlich, wie lange Samen lebensfähig 
bleiben? Um dies herauszufinden, beschloss der Biologe Wil¬ 
liam Beal 1879, im US-BundesStaat Michigan ein Experiment 
zu starten, dessen Ende er mit Sicherheit nicht erleben würde 
(► „Experiment: William Beals Studie zur Lebensfähigkeit von 
Samen“). Dazu bereitete er 20 Häufchen mit jeweils 50 Samen 
von insgesamt 23 Pflanzenarten vor, die langfristig aufbewahrt 
werden sollten. Diese Samenhäufchen vermischte er mit Sand 
und gab das Gemisch in unverschlossene Flaschen. Diese grub 
er dann mit der Öffnung nach unten (damit keine Feuchtigkeit 
eindringt) in einen Sandhügel ein. Dort waren die Samen den 
normalen lokalen Temperaturschwankungen ausgesetzt. In re¬ 
gelmäßigen Abständen haben seither andere Biologen jeweils 
eine Flasche ausgegraben und die Lebensfähigkeit der darin ent¬ 
haltenen Samen überprüft. Die Samen der meisten Arten blieben 
jahrzehntelang lebensfähig, manche sogar mehr als ein Jahrhun¬ 
dert lang. 


Durch eine anatomische Veränderung 
der Sprosse konnten die Samenpflanzen 
erstaunlich in die Höhe wachsen 

In Gesteinen aus dem späten Devon finden sich Fossilien 
der nächsten Verwandten der Samenpflanzen (der Progymno¬ 
spermen) und der frühesten Samenpflanzen (der Samenfarne) 
(► Abb. 28.1). Diese Pflanzen zeichneten sich durch verdick¬ 
te, verholzte Sprosse aus, entstanden durch einen Zuwachs des 
Xylems. Diese Form des Wachstums, durch die bei vielen mo¬ 
dernen Samenpflanzen der Sprossquerschnitt von Spross und 
Wurzel zunimmt, nennt man sekundäres Dicken Wachstum. 
Auf diese Weise entsteht sekundäres Xylem oder Holz. 

Die jüngeren Anteile des durch sekundäres Dickenwachstum 
gebildeten Holzes sind gut an den Transport von Wasser ange¬ 
passt, älteres Holz wird dagegen durch Harz und andere Sub¬ 
stanzen verstopft. Dann kann es zwar keine Transportfunktion 
mehr erfüllen, verleiht der Pflanze aber weiterhin Standfestig¬ 
keit. Durch das Holz erlangen verholzte Pflanzen eine so hohe 
Stabilität, dass sie größer werden können als die anderen Pflan¬ 
zen ihrer Umgebung und damit in der Lage sind, mehr Licht für 
die Photosynthese einzufangen. 

Aber nicht alle Samenpflanzen sind verholzt. Bei vielen Samen¬ 
pflanzen ging im Laufe ihrer Evolution die verholzte Wuchs¬ 
form wieder verloren. Andere vorteilhafte Eigenschaften sorg¬ 
ten jedoch dafür, dass sie erstaunlich vielfältige Orte besiedeln 
konnten. 

28.1 Wiederholung 

Die heute lebenden Samenpflanzen lassen sich zwei gro¬ 
ßen Gruppen zuordnen, den Gymnospermen (Nacktsa¬ 
mer) und den Angiospermen (Bedecktsamer). Bedeuten¬ 
de evolutionäre Neuerungen der Samenpflanzen waren 


Pollenkörner, Samen und Holz (Xylem). Einen Meilen¬ 
stein ihrer Entwicklung stellte der Schutz der Embryonen 

durch eine Samenhülle dar. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, inwiefern es die Evolution von Pol¬ 
len den Samenpflanzen ermöglicht hat, erfolgreich 
terrestrische Lebensräume zu besiedeln. 

■ zusammenfassen können, welche wesentlichen Vortei¬ 
le die Ausbildung von Samen mit sich bringt. 

■ ausführen können, auf welche Weise die Samenpflan¬ 
zen die terrestrischen Lebensräume veränderten. 


_ 7 _ 

1. Die Samenpflanzen wurden unabhängig von einer äußeren 
Benetzung mit Wasser. Erklären Sie, welche Bedeutung hier¬ 
bei den Pollenkömern zukam. 

2. Inwiefern tragen Samen und die Samenruhe dazu bei, dass 
Pflanzen in Lebensräumen mit starken saisonalen Schwan¬ 
kungen besser überleben können? 

3. Welche Rolle spielte die Evolution des Holzes für die Verän¬ 
derung der terrestrischen Lebensräume? 


28.2 Die einst weltweit 

dominierenden Gymnospermen 
gedeihen in manchen Gebieten 
nach wie vor gut 



Die Gymnospermen oder Nacktsamer sind Samenpflanzen, die 
meist eingeschlechtige Blüten und keine Früchte bilden. Ih¬ 
ren Namen erhielten die Gymnospermen (was auch wörtlich 
„Nacktsamer“ bedeutet) aufgrund der Tatsache, dass ihre Sa¬ 
menanlagen und Samen anders als die der Angiospermen (Be¬ 
decktsamer) nicht durch einen Fruchtknoten oder Fruchtgewebe 
geschützt sind. Während des gesamten Mesozoikums waren 
Gymnospermen in terrestrischen Lebensräumen die vorherr¬ 
schenden Pflanzen, wurden dann aber im Laufe des Käno- 
zoikums in weiten Teilen der Erde durch die Blütenpflanzen 
(Angiospermen) abgelöst (► Abb. 28. 1). Zwar gibt es heute ver¬ 
mutlich weniger als 1200 verschiedene Gymnospermenarten, 
aber dennoch bestehen in manchen Gebieten die Wälder nach 
wie vor überwiegend aus Nadelbäumen. 
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Abb. 28.6 Die Vielfalt der Gymnospermen, a Viele Palmfarne oder Cycadeen erinnern in ihrer Wuchsform sowohl an Farne als auch an Palmen, 
sind aber mit keiner der beiden Gruppen näher verwandt, b Das charakteristische fächerförmige Blatt eines Ginkgobaums, c Die bandförmigen 
Blätter der zu den Gnetumgewächsen zählenden Welwitschie ( Welwitschia ) wachsen ein Leben lang, spalten und fasern sich aber im Laufe ihres 
Wachstums auf. d Nadelbäume dominieren in vielen Landschaftsformen der Nordhalbkugel. Borsten- oder Grannenkiefern wie diese gehören zu 
den langlebigsten bekannten Baumindividuen 


Auf den Punkt gebracht 

■ Manche Nadelbäume sind an Feuer angepasst. 

■ Die Fortpflanzungsorgane der Nadelbäume befinden sich in 
männlichen und weiblichen Zapfen. 


Es gibt vier Gruppen rezenter Gymnospermen 

Die heute lebenden Gymnospermen lassen sich in vier Gruppen 
aufteilen (► Abb. 27.1): 

■ Bei den Palmfarnen oder Cycadeen handelt es sich um pal¬ 
menähnliche Pflanzen der Tropen und Subtropen (►Abb. 


28.6a). Innerhalb der heutigen Gymnospermen haben sich 
die Palmfarne wahrscheinlich als erste Gruppe abgespalten. 
Sie besitzen noch Spermatozoide. Heute umfassen sie rund 
300 Arten, von denen einige bis zu 20 m hoch werden. Die 
Gewebe vieler Arten sind für den Menschen häufig hoch- 
giftig- 

■ Die Ginkgogewächse waren im Mesozoikum sehr häufig, 
sind heute jedoch nur noch durch eine einzige Gattung und 
Art vertreten, den Ginkgobaum (Ginkgo biloba; ►Abb. 
28.6b). Es gibt männliche und weibliche Ginkgobäume. Der 
Unterschied wird wie beim Menschen durch die Geschlechts¬ 
chromosomen (X- und Y-Chromosom) bestimmt; nur weni¬ 
ge andere Pflanzen verfügen über Geschlechtschromosomen. 
Auch die Ginkgogewächse besitzen noch Spermatozoide. 
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28 Die Evolution der Samenpflanzen 


Die Gnetumgewächse umfassen etwa 90 Arten in drei sehr 
unterschiedlichen Gattungen; ihnen sind bestimmte Merk¬ 
male gemeinsam, die analog zu denjenigen sind, wie man 
sie bei Angiospermen findet. Zu den Gnetumgewächsen ge¬ 
hört beispielsweise die Welwitschie (Welwitschia mirabilis ; 
► Abb. 28.6c). Diese langlebige Wüstenpflanze bildet band¬ 
förmige Blätter, die sich bis zu 3 m lang im Wüstensand 
ausbreiten. 

Die Nadelbäume (auch Nadelhölzer, Nadelholzgewächse 
oder Koniferen genannt) sind die weitaus häufigsten Gym¬ 
nospermen. Sie umfassen ungefähr 700 Arten meist zapfen¬ 
bildender Bäume und Sträucher, darunter verschiedene Arten 
von Tannen, Kiefern, Fichten und Mammutbäumen (► Abb. 
28. 6d). 


Mit Ausnahme der Gnetumgewächse besitzen alle rezenten 
Gymnospermengruppen in ihrem Xylem lediglich Tracheiden 
für den Wassertransport und als Stützzellen. Den meisten Gym¬ 
nospermen fehlen die bei den Angiospermen vorkommenden 
Tracheenglieder und Faserzellen. Obgleich es somit scheint, als 
seien bei den Gymnospermen Wassertransport und Stabilisie¬ 
rung weniger wirkungsvoll gelöst als bei den Angiospermen, 
reicht diese Effizienz doch auch, um einige der größten be¬ 
kannten Bäume hervorzubringen. Die höchsten Gymnospermen 
sind die kalifornischen Küstenmammutbäume (,Sequoia semper- 
virens), die gelegentlich über 100 m hoch werden. 

Ihre Blüte erlebten die Nadelbäume und Palmfarne im Perm, 
als die terrestrischen Lebensräume der Erde trockener wurden. 


Abb. 28.7 Weibliche und männliche Zapfen 
der Koniferen, a Bei den verholzten Schup¬ 
pen der weiblichen Zapfen handelt es sich um 
modifizierte Seitenzweige, b Die nicht ver¬ 
holzten Schuppen der männlichen Zapfen sind 
umgewandelte Blätter 


a weibliche Zapfen von Pinus contorta 


verholzte 

Schuppe 

Samen 


zentrale 

Achse 



b männliche Zapfen von Pinus contorta 




nicht verholzte 
Schuppe 

pollenhaltige 

Mikrosporen 


zentrale Achse 


Längsschnitt durch 
einen männlichen Zapfen 


männliche Zapfen 
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Der Sporophyt ist 
ein riesiger Baum. 


Dieselbe Pflanze trägt sowohl pol¬ 
lenbildende, männliche Zapfen als 


weibliche Zapfenschuppe 
(Megasporophyllstand) 


Zapfenschuppen entsprechen 
den Blüten und Zapfen entspre¬ 
chen den Blütenständen der 
Angiospermen. 



Abb. 28.8 Der Entwicklungszyklus einer Kiefer. Bei Koniferen und anderen Gymnospermen sind die Gametophyten mikroskopisch klein und 
für ihre Ernährung von der Sporophytengeneration abhängig 


Mit der Zeit veränderten sich mit der Evolution der verschie¬ 
denen Gymnospermengruppen auch die Wälder. Auch während 
des anschließenden Mesozoikums, als die Kontinente ausein¬ 
anderdrifteten und riesige Dinosaurier die Erde bewohnten, 
dominierten die Gymnospermen. Bis vor etwa 66 Mio. Jah¬ 
ren bildeten sie die Hauptkomponenten aller Wälder, und auch 
heute noch herrschen in vielen Wäldern Nadelbäume vor, ins¬ 


besondere in größeren Höhen und in höheren Breiten. Der 
möglicherweise älteste heute auf der Erde lebende Organis¬ 
mus ist eine Gymnosperme aus Kalifornien: Dort wächst eine 
Borsten- oder Grannenkiefer (Pirius longaeva ), die bereits vor 
4800 Jahren keimte - also etwa zu jener Zeit, als die alten Ägyp¬ 
ter gerade die Schrift erfanden (► Abb. 28. 6d). 
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Koniferen bilden Zapfen, 
aber unbewegliche Spermazellen 

Die ausgedehnten Douglasien- und Zedernwälder im Nordwes¬ 
ten der USA, die weiten borealen Nadelwälder aus Kiefern, 
Fichten und Tannen im Norden Eurasiens und Nordamerikas so¬ 
wie die Nadelwälder an höher gelegenen Hängen von Gebirgs¬ 
zügen weltweit gehören zu den großen Wäldern der Erde. All 
diese Bäume zählen zur gleichen Gruppe der Gymnospermen: 
zu den Nadelbäumen oder Koniferen (wörtlich „Zapfenträger“). 

Die männlichen und weiblichen Zapfen enthalten die Fort¬ 
pflanzungsstrukturen der Nadelbäume. Die weiblichen Zapfen 
sind die vertrauten, im ausgereiften Zustand meist verholzen¬ 
den Zapfen der Nadelbäume, wie sie beispielsweise von Kiefern 
bekannt sind. Die Samen sind im vergleichsweise großen weib¬ 
lichen Zapfen (Megastrobilus) durch dicht stehende verholzte 
Schuppen geschützt; bei diesen Schuppen handelt es sich um 
modifizierte Seitenzweige, die von einer zentralen Sprossachse 
entspringen (►Abb. 28.7a). Der normalerweise sehr viel klei¬ 
nere männliche Zapfen (Mikrostrobilus) ist in der Regel nicht 
verholzt; seine Schuppen werden von abgewandelten Blättern 
gebildet, unter denen sich die pollentragenden Mikrosporangien 
befinden (► Abb. 28.7b). 

Der Entwicklungszyklus einer Kiefer veranschaulicht die Re¬ 
produktion der Gymnospermen (►Abb. 28.8). Wie andere Sa¬ 
menpflanzen bilden Nadelbäume männliche Gametophyten in 
Form von Pollenkömem; durch diese ist die Pflanze zur Be¬ 
fruchtung in keiner Weise mehr auf eine äußere Benetzung 
durch Wasser angewiesen. Die Pollenkörner der Koniferen wer¬ 
den im ersten Abschnitt ihrer Reise vom männlichen Zapfen 
zum weiblichen Gametophyten innerhalb des weiblichen Zap¬ 
fens durch den Wind unterstützt. Durch den keimenden, sich 
verlängernden Pollenschlauch können die Spermazellen auch 
den letzten Abschnitt durch das mütterliche Sporophytengewe- 
be bewältigen. Hat der Pollenschlauch den weiblichen Game¬ 
tophyten erreicht, setzt er zwei Spermazellen frei, von denen 
eine abstirbt und die andere sich mit einer Eizelle vereinigt. 
Durch die Vereinigung von Spermazelle und Eizelle entsteht 
eine Zygote, aus der dann durch mitotische Teilung und weitere 
Entwicklung der Embryo hervorgeht. 

Animation 28.1 Life Cycle of a Conifer 

www.Lifel le.com/a28. 1 

Activity 28.2 Life Cycle of a Conifer 

www.Lifel le.com/ac28. 2 

Das Megasporangium, in dem sich der weibliche Gametophyt 
(Megagametophyt) bildet, ist von einer Schicht Sporophyten- 
gewebe umhüllt - dem Integument; aus diesem geht später die 
Samenhülle hervor, die den Embryo schützend umgibt. Das 
Integument, das darin enthaltene Megasporangium und das Ge¬ 
webe, mit dem es mit dem mütterlichen Sporophyten verbunden 
ist, bilden die Samenanlage (Ovulum). Durch die Mikropyle, 
eine kleine Öffnung im Integument an der Spitze der Samenan¬ 
lage, gelangt das Pollenkorn ins Innere der Samenanlage. 

Die meisten Samenanlagen von Koniferen, aus denen nach 
der Befruchtung der Samen hervorgeht, sitzen exponiert an 



Abb. 28.9 Neues Leben aus der Zerstörung. Ein Bestand von Dreh¬ 
kiefern im Yellowstone-Nationalpark. Die ausgewachsenen Bäume fie¬ 
len dort 1988 verheerenden Waldbränden zum Opfer. Durch das Feuer 
wurden jedoch große Mengen Samen aus den Zapfen freigesetzt, so- 
dass anschließend zahlreiche junge Drehkiefern auf den abgebrannten 
Flächen wuchsen 


der Oberfläche der Schuppen des weiblichen Zapfens. Die im 
Zapfen eng aneinanderliegenden Schuppen bilden den einzigen 
Schutz für die Samenanlagen. Bei einigen Nadelbäumen, etwa 
bei der Dreh- oder Küstenkiefer (Pinus contorta), stehen die 
Schuppen ganz eng an den Zapfen beisammen und sind mit Harz 
versiegelt. Erst bei einem Feuer schmilzt das Harz, die Zapfen 
öffnen sich und geben die Samen frei. Solche Arten haben sich 
so stark an Feuer angepasst, dass dieses eine wesentliche Voraus¬ 
setzung für ihre Fortpflanzung bildet. Im Jahr 1988 zerstörte ein 
Feuer Drehkiefernwälder im Yellowstone-Nationalpark, setzte 
dabei aber auch große Mengen von Samen aus den Zapfen frei. 
Infolgedessen haben sich danach in dem abgebrannten Gebiet 
zahlreiche junge Drehkiefem entwickelt (► Abb. 28.9). 

Bei etwa der Hälfte aller Koniferenarten sind die Samen von 
weichem, fleischigem Gewebe umgeben. Bisweilen handelt es 
sich dabei um fleischige, fruchtähnliche Zapfen („Beeren“) wie 
bei Wacholder, bei anderen um fruchtartige Auswüchse der Sa¬ 
menanlagen wie beim Samenmantel (Arillus) von Eiben. Auch 
wenn diese Gewebe häufig für Beeren gehalten werden, handelt 
es sich nicht um echte Früchte. Wie Sie im nächsten Abschnitt 
erfahren werden, versteht man unter echten Früchten die reifen 
Fruchtknoten von Pflanzen; diese sind jedoch bei Nacktsamern 
gar nicht vorhanden. Allerdings dienen die fleischigen Gewebe, 
welche die Samen zahlreicher Koniferen umgeben, einem ähnli¬ 
chen Zweck wie die Früchte von Blütenpflanzen: Sie fungieren 
als Lockmittel für Tiere, welche die Samen verbreiten sollen. 
Tiere nehmen das fleischige Gewebe auf und verbreiten dann 
die Samen über ihren Kot; oft werden die Samen dadurch in er¬ 
heblicher Entfernung von der Elternpflanze abgesetzt. 

28.2 Wiederholung 

Die rezenten Gymnospermen oder Nacktsamer lassen 

sich in vier Gruppen unterteilen: die Palmfame oder Cy- 
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cadeen, die Ginkgogewächse, die Gnetumgewächse und 
die Nadelbäume oder Koniferen. Zwar sind die Gymno¬ 
spermen seit dem Mesozoikum zurückgegangen, aber in 
einigen Gebieten, besonders in großen Höhen und in ho¬ 
hen Breiten, stellen sie nach wie vor die dominierenden 
Bäume dar. Alle Gymnospermen sind verholzt und bilden 
Samen, die nicht von schützenden Fruchtknoten umgeben 
sind. Manche besitzen jedoch fleischige, fruchtähnliche 
Zapfen oder Samenmäntel und locken damit Tiere an, 
welche die Samen verbreiten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Rolle der männlichen und weiblichen Gameto- 
phyten bei der Fortpflanzung beschreiben und verglei¬ 
chend gegenüberstellen können. 

■ die Funktionen der Zapfen von Koniferen zusammen¬ 
fassen können. 

■ beschreiben können, welche Rolle Feuer für den Ent¬ 
wicklungszyklus von Drehkiefern spielen. 


_ 7_ 

1. Inwiefern ist Feuer für einige Gymnospermen lebensnotwen- 
dig? 

2. Unterscheiden Sie zwischen der Rolle des Megagametophy- 
ten und jener des Pollenkoms im Entwicklungszyklus eines 
Nadelbaums. 

3. Welche Funktion haben die fleischigen Zapfen, die die Samen 
vieler Gymnospermen umgeben? 


Zwar dominieren die Gymnospermen nach wie vor die terrest¬ 
rischen Lebensräume in einigen Gebieten, in weiten Teilen der 
Erde haben sich jedoch die Angiospermen (Blütenpflanzen) zu 
den vorherrschenden Landpflanzen entwickelt. 

28.3 Blüten und Früchte führten zur 
zunehmenden Diversifizierung 
der Angiospermen 



Das auffälligste Merkmal der Angiospermen oder Bedecktsa¬ 
mer sind ihre typischen Blüten, welche die Geschlechtsorgane 
repräsentieren. Die Bildung von Früchten ist ein weiteres ge¬ 
meinsames abgeleitetes Merkmal (eine Synapomorphie) der 


Angiospermen. Nach der Befruchtung entwickelt sich aus dem 
Fruchtknoten einer Blüte (zusammen mit den darin enthaltenen 
Samen) eine Frucht, welche die Samen schützend umgibt und 
die Verbreitung der Samen begünstigen kann. Wie Sie gleich 
erfahren werden, verschafften sowohl die Blüten als auch die 
Früchte den Angiospermen ganz wesentliche Vorteile bei der 
Fortpflanzung und hatten zur Folge, dass diese Pflanzen im Kä- 
nozoikum die Vorherrschaft in den terrestrischen Lebensräumen 
erlangten (► Abb. 28.1). 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bei nahezu allen Angiospermen sind an der Befruchtung zwei 
männliche Gameten beteiligt, die in einem einzelnen Mikroga- 
metophyten enthalten sind. 

■ Früchte sind häufig darauf spezialisiert, die Verbreitung durch 
Tiere, den Wind oder Wasser zu begünstigen. 

■ Bei sämtlichen Bestandteilen einer Blüte handelt es sich um mo¬ 
difizierte Blätter. 

■ Angiospermen und ihre tierischen Bestäuber haben sich über 
150 Mio. Jahre in Coevolution entwickelt. 


Angiospermen weisen zahlreiche gemeinsame 
abgeleitete Merkmale auf 

Der Name Angiospermen (Bedecktsamer) leitet sich von ei¬ 
nem weiteren spezifischen Merkmal der Blütenpflanzen her, 
das mit der Bildung der Früchte in Zusammenhang steht: Die 
Samenanlagen und Samen sind von einem modifizierten Blatt 
eingeschlossen, dem Fruchtblatt oder Karpell. Das Fruchtblatt 
dient nicht nur als Schutz für die Samenanlagen und die Samen, 
sondern geht auch eine Wechselbeziehung mit dem darauf auf- 
treffenden Pollen ein, um eine Selbstbestäubung zu verhindern; 
dies begünstigt eine Fremdbestäubung und somit eine höhere 
genetische Variabilität. Das auffälligste Bestimmungsmerkmal 
der Angiospermen sind natürlich ihre Blüten. Die Bildung von 
Früchten ist eine weitere spezifische Eigenschaft. Wie Sie gleich 
näher erfahren werden, bieten sowohl Blüten als auch Früchte 
den Angiospermen wesentliche Vorteile. 

Der weibliche Gametophyt der Angiospermen ist noch stär¬ 
ker reduziert als derjenige der Gymnospermen und besteht in 
der Regel aus nur sieben Zellen (►Abb. 28.15). Somit bilden 
die Angiospermen gegenwärtig das Extrem eines Evolutions¬ 
trends, der Gametophytenreduktion, die sich durch die gesamte 
Evolution der Gefäßpflanzen zieht: Die Sporophytengeneration 
wird größer und vom Gametophyten unabhängiger, während die 
Gametophytengeneration kleiner und vom Sporophyten abhän¬ 
giger wird. 

Charakteristisch für das Xylem der meisten Angiospermen ist 
zudem das Vorhandensein spezieller Zellen - Tracheenglie¬ 
der - zum Transport von Wasser. Diese Zellen haben einen 
größeren Durchmesser als die Tracheiden und ermöglichen 
durch ihre direkte Verbindung einen ungehinderten Wasser¬ 
transport. Ein zweiter spezifischer Zelltyp des Xylems von 
Angiospermen sind die Faserzellen, die eine wichtige Rolle zur 
Stabilisierung des Pflanzenkörpers spielen. Auch das Phloem 
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28 Die Evolution der Samenpflanzen 


a Heracleum mantegazzianum 


b Zinnia elegans c Sorghum halepense 



Strahlen- oder Scheiben- oder 
Zungenblüten Röhrenblüten 




Staubbeutel des 
Ährchens 


Narbe des Ährchens 


Abb. 28.10 Blütenstände, a Der Blütenstand des Riesen-Bärenklaus aus der Familie der Doldenblütler ist eine zusammengesetzte Dolde. Bei 
jedem Döldchen entspringen einem gemeinsamen Zentrum einzelne, gestielte Blüten, b Die Zinnie ist ein Vertreter der Korbblütler; bei dem 
Blütenstand handelt es sich um ein Blütenköpfchen. Die langen, kronblattähnlichen Blüten eines Köpfchens sind die Strahlen- oder Zungenblüten; 
im Zentrum des Köpfchens stehen Dutzende bis Hunderte Scheiben- oder Röhrenblüten, c Manche Gräser wie diese Wilde Mohrenhirse haben 
eine als Ährenrispe bezeichnete Infloreszenz; sie setzt sich aus zahlreichen kleineren Blütengruppen, den Ährchen, zusammen 


der Angiospermen ist durch spezifische eigene Zelltypen ge¬ 
kennzeichnet, die Siebröhrenglieder und die Geleitzellen. Wie 
die Gymnospermen zeigen verholzte Angiospermen ein sekun¬ 
däres Dickenwachstum, bei dem sie sekundäres Xylem und 
sekundäres Phloem bilden und dadurch an Durchmesser zuneh¬ 
men. 

Eine Auflistung der Synapomorphien von Angiospermen um¬ 
fasst die folgenden Merkmale (einige davon werden Sie später 
in diesem Kapitel näher kennenlemen): 

■ komplexe Blüten 

■ Früchte 

■ stark reduzierte weibliche Gametophyten 

■ von einem Fruchtblatt umhüllte Samenanlagen und Samen 

■ die Keimung der Pollenkörner auf einer Narbe 

■ eine doppelte Befruchtung 

■ die Bildung eines als sekundäres Endosperm bezeichneten 
Nährgewebes für den Embryo 

■ Phloem mit Siebröhrengliedern und Geleitzellen 

■ Xylem mit Tracheengliedern und Faserzellen. 

Die Mehrzahl dieser Merkmale steht in direktem Zusammen¬ 
hang mit dem Fortpflanzungsmechanismus der Angiospermen, 
der einen wesentlichen Faktor für den Erfolg dieser dominieren¬ 
den Pflanzengruppe darstellt. 


Die Geschlechtsorgane der Angiospermen 
sind die Blüten 

Blüten gibt es in einer erstaunlichen Vielfalt an Formen, wie 
Sie in jeder Blumenwiese sehen können. Blüten können einzeln 
stehen oder zusammen mit anderen Blüten einen Blütenstand 
(eine Infloreszenz) bilden. Die verschiedenen Familien der Blü¬ 
tenpflanzen sind jeweils durch charakteristische Infloreszenz¬ 
typen gekennzeichnet, beispielsweise die zusammengesetzten 
Dolden der Doldenblütler (► Abb. 28.10a), die Blütenköpfchen 


der Korbblütler (► Abb. 28.10b) oder die Rispen, Ähren, Trau¬ 
ben und Ährenrispen der Gräser (► Abb. 28.10c). 

Blüten sind gestauchte Sprossabschnitte begrenzten Wachs¬ 
tums, die Gruppen von Mikro- und/oder Megasporangien tra¬ 
gen. Die Blüten der Angiospermen sind meist zwittrig und mit 
Blütenhülle. Bei sämtlichen Teilen (Organen) einer Blüte han¬ 
delt es sich um abgewandelte Blätter. Das in ► Abb. 28.4b dar¬ 
gestellte Schema veranschaulicht eine generalisierte Blüte (die 
in exakt dieser Form in der Natur nicht existiert). Als Staubblät¬ 
ter oder Staubgefäße (Stamina, Singular: Stamen) bezeichnet 
man die Strukturen, die Mikrosporangien tragen. Jedes Staub¬ 
blatt besteht aus einem Staubfaden (Filament) und einem 
Staubbeutel (Anthere), welcher die pollenproduzierenden Mi- 
krosporangien enthält. Die Strukturen, die die Megasporangien 
tragen, sind die Fruchtblätter (Karpelle). Als Stempel (Pistill) 
bezeichnet man eine Struktur aus einem, zwei oder mehreren 
miteinander verschmolzenen Fruchtblättern. Die geschwollene 
Basis des Stempels wird Fruchtknoten (Ovar) genannt und 
enthält eine Samenanlage (Ovulum) oder auch mehrere. Jede 
Samenanlage enthält wiederum jeweils ein Megasporangium, 
umgeben von zwei schützenden Integumenten. Der apikale Stiel 
des Stempels ist der Griffel (Stylus), die Struktur am Ende, auf 
welche die Pollenkömer gelangen, heißt Narbe (Stigma). 

Zusätzlich weisen viele Blüten noch mehrere spezialisierte ste¬ 
rile Blätter auf, welche die Blütenhülle (das Perianth) bilden. 
Sie sind ebenso wie die Staub- und Fruchtblätter an einer zentra¬ 
len gestauchten Achse in Wirteln, das heißt kreisförmig, ange¬ 
ordnet. Die inneren Blätter der Blütenhülle bezeichnet man als 
Kronblätter oder Petalen (in ihrer Gesamtheit als Krone oder 
Corolla), die äußeren als Kelchblätter oder Sepalen (zusam¬ 
men als Kelch oder Calyx). Krone und/oder Kelch sind vielfach 
sehr auffällig und dienen häufig dazu, tierische Bestäuber anzu¬ 
locken. Die Funktion des Kelchs besteht im Allgemeinen darin, 
die noch nicht geöffnete Blüte in der Knospe zu schützen. Bei 
manchen Blüten sehen die Blätter der Blütenhülle alle gleich aus; 
man spricht dann von Tepalen, und solch eine Blütenhülle nennt 
man Perigon. Manchen Blüten fehlt eine Blütenhülle völlig. 
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a Nymphaea spec. 


b Paphiopedilum spec. 



Abb. 28.11 Blütenform und Evolution, a Eine Seerose zeigt die wesentlichen Eigenschaften früher Blüten: Ihre Blütenorgane sind spiralig ange¬ 
ordnet, und die einzelnen Kelchblätter, Fruchtblätter und Staubblätter sind getrennt (nicht verwachsen) und zahlreich, b Orchideen wie dieser Frau¬ 
enschuh zeichnen sich durch einen bilateralsymmetrischen (zygomorphen) Blütenbau aus, der viel später evolvierte als der radiärsymmetrische 


Die verallgemeinerte Blüte in ► Abb. 28.4b besitzt sowohl funk¬ 
tionelle Megasporangien als auch funktionelle Mikro sporangi- 
en; solche Blüten bezeichnet man als zweigeschlechtig oder 
zwittrig (Zwitterblüten). Viele Angiospermen bilden aber 
zwei verschiedene Typen von Blüten, eine mit Megasporangien, 
die andere mit Mikrosporangien. Folglich haben entweder die 
Staubblätter oder die Fruchtblätter keine Funktion oder fehlen 
in der jeweiligen Blüte, und die Blüte wird als eingeschlechtig 
bezeichnet. 

Arten wie Birke oder Haselnuss, bei denen dieselbe Pflanze 
megasporangiate (weibliche) und mikrosporangiate (männliche) 
Blüten trägt, bezeichnet man als monözisch (einhäusig). Bei 
anderen Angiospermenarten wie Weiden und Brennnesseln ist 
eine völlige Trennung eingeschlechtiger Blüten die Regel; die 
Individuen bilden entweder Blüten mit Staubblättern oder Blü¬ 
ten mit Fruchtblättern, aber nie beide Formen von Blüten. Man 
bezeichnet dies als diözisch (zweihäusig). 


Der Blütenbau hat sich im Verlauf 
der Evolution weiterentwickelt 

Bei jenen monophyletischen Angiospermengruppen, die sich 
als Erste abgespalten haben, zeichnen sich die Blüten durch 
ein Perigon aus. Die Zahl der Tepalen, Fruchtblätter und 
Staubblätter ist groß und variabel (►Abb. 28.11a). Im Laufe 
der Evolution der Angiospermen kam es zu einigen bemer¬ 
kenswerten Abwandlungen von diesem frühen Bauplan: zur 
Reduktion der Anzahl der einzelnen Blütenorgane zu einer fi¬ 
xierten Zahl, zur Differenzierung der Tepalen in Kelch- und 
Kronblätter und zu Veränderungen der Symmetrie von der ur¬ 
sprünglichen spiraligen oder radiärsymmetrischen Anordnung 
der Blütenorgane (wie bei Magnolien oder Lilien) zu einer 
Bilateralsymmetrie (wie bei Erbsen oder Orchideen), oft ein¬ 
hergehend mit einem starken Verwachsen der einzelnen Teile 
(►Abb. 28.11b). 


Einer Hypothese zufolge entstanden die ersten Fruchtblätter 
durch Modifikation von Blättern mit randständigen Sporangi¬ 
en, die sich einfalteten, aber nicht vollständig schlossen. Früh 
in der Evolution der Angiospermen verwuchsen die Fruchtblät¬ 
ter miteinander und bildeten einen einzelnen, mehrkammerigen 
Fruchtknoten (►Abb. 28.12a). Bei manchen Blüten sind die 
anderen Blütenorgane ganz oben mit dem Fruchtknoten ver¬ 
wachsen und nicht unten wie in ►Abb. 28.4b dargestellt. Die 
Staubblätter der ältesten Blüten waren wahrscheinlich blatt¬ 
ähnlich (►Abb. 28.12b) und ähnelten kaum denjenigen der 
generalisierten Blüte von ► Abb. 28.4b. 

Warum besitzen so viele Blüten Stempel mit langen Griffeln 
und Staubbeutel mit langen Staubfäden? Vermutlich hat die 
natürliche Selektion bei beiden Blütenorganen eine Längenent¬ 
wicklung begünstigt, weil diese die Wahrscheinlichkeit einer 
erfolgreichen Bestäubung erhöht. Durch lange Staubfäden kom¬ 
men die Staubbeutel eher mit Insekten in Kontakt oder sind 
eher dem Wind ausgesetzt. Ähnliche Argumente gelten für lan¬ 
ge Griffel. 

Eine zwittrige Blüte stellt einen mittelmäßigen Kompromiss dar. 
Einerseits lockt die Pflanze Vögel oder Insekten als Bestäu- 
ber an und deckt dadurch sowohl ihre weibliche als auch ihre 
männliche Funktion mit einem einzigen Blütentyp ab, während 
Pflanzen mit eingeschlechtigen Blüten die Anlockung zweifach 
bieten müssen - nämlich in jedem Blütentyp. Andererseits kann 
eine zwittrige Blüte auch eine Selbstbestäubung ermöglichen, 
was gewöhnlich aber nachteilig ist. Als weiteres potenzielles 
Problem kommt hinzu, dass die weibliche und männliche Funk¬ 
tion sich gegenseitig behindern können: Beispielsweise kann die 
Position der Narbe es den Bestäubern erschweren, an die Staub¬ 
beutel zu gelangen, was dazu führt, dass weniger Pollen auf 
andere Blüten übertragen wird. 

Lassen sich diese Probleme irgendwie umgehen? Eine Lö¬ 
sung bietet zum Beispiel die Gauklerblume (Mimulus auran- 
tiacus ), die von Kolibris bestäubt wird. Ihre Narbe fungiert 
zunächst quasi als Abschirmung und verbirgt die Staubbeutel 
(►Abb. 28.13). Berührt jedoch ein Kolibri die Narbe, klappt 
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28 Die Evolution der Samenpflanzen 


a Evolution des Fruchtblatts 


| Einer Hypothese zu¬ 
folge bildete ein mo¬ 
difiziertes Blatt, das 
Samenanlagen trug, 
den Ursprung des 
Fruchtblatts. 


a Im Laufe der Evolution 
rollten sich die Blatt¬ 
ränder einwärts und 
verwuchsen schließlich 
miteinander. 


□ 


Am Ende dieser 
Abfolge sind drei 
Karpelle zu einem 
dreikammerigen 
Fruchtknoten ver¬ 
wachsen. 



Quer¬ 

schnitte 


Samen¬ 

anlagen 


modifizierte, 
blattähn¬ 
liche Struktur 



verwachsenes 

Fruchtblatt 



b Evolution des Staubblatts 


| Der blattartige Teil der Struktur wurde 
immer stärker reduziert, ... 



I ... bis nur noch die Mikro- 
sporangien übrig waren. 


Austrobaileya spec. Magnolie 

modifiziertes 
Blatt 


Sporangien 1 

Quer¬ 
schnitte 




Lilie 


-Staubbeutel 


-Staubfaden 


& * 


Abb. 28.12 Fruchtblätter und Staubblätter entwickelten sich aus 
blattähnlichen Strukturen, a Mögliche Stadien der Evolution ei¬ 
nes Fruchtblatts (Karpell) aus einer blattähnlichen Struktur, b Die 
Staubblätter (Stamina) dreier rezenter Pflanzen veranschaulichen die 
verschiedenen Stadien in der Evolution dieses Organs. (Das bedeutet 
nicht, dass diese Arten auseinander hervorgegangen sind; sie zeigen ein¬ 
fach nur modellhaft die möglichen Stadien) 


einer der beiden Narbenlappen zurück, sodass der nächste die 
Blüte besuchende Kolibri nun Pollen von den zuvor verborge¬ 
nen Antheren sammeln kann. Der erste Vogel überträgt also (im 
Idealfall) Pollen von einer anderen Pflanze auf die Narbe. Die 
späteren Besucher nehmen dann von den mittlerweile zugäng¬ 
lichen Antheren Pollen auf und erfüllen somit die männliche 
Funktion der Blüte. In ► „Experiment: Wozu dient das Zu¬ 
rückklappen der Narbe bei der Gauklerblume?“ ist der Versuch 
beschrieben, mit dem man der Funktionsweise dieses Mecha¬ 
nismus auf die Spur kam. 


Zwischen Angiospermen und Tieren hat eine 
Coevolution stattgefunden 


Während Gymnospermen größtenteils durch den Wind bestäubt 
werden, erfolgt die Bestäubung bei den meisten Angiospermen 
durch Tiere. Die vielen verschiedenen, die Bestäubung betref- 


Narbenlappen ausgebreitet Narbe 
(Zugang zu den Staub¬ 
beuteln blockiert) Staubbeutel 



Staubfäden Griffel 



Abb. 28.13 Ein ungewöhnlicher Weg, um eine Selbstbestäubung 
zu verhindern. Lange Staubblätter und lange Griffel erleichtern eine 
Fremdbestäubung; hegen die männlichen und weiblichen Strukturen 
jedoch zu nahe beieinander, so steigt die Wahrscheinlichkeit für eine 
(nachteilige) Selbstbestäubung. Bei der Gauklerblume (Mimulus au- 
rantiacus ) ist der Zugang zu den Staubbeuteln zunächst durch die 
ausgebreiteten Narbenlappen blockiert. Berührt ein Kolibri beim Blü¬ 
tenbesuch die Narbe und lädt Pollen darauf ab, klappt einer der Lappen 
zurück und macht so den Weg zu den Antheren frei. Nun kann der 
Pollen dieser Blüte durch weitere blütenbesuchende Kolibris verbreitet 
werden 


fenden Symbiosen zwischen Pflanzen und Tieren sind für beide 
Seiten von großer Bedeutung. 


Querverweis 

Wie in ► Kap. 55 beschrieben, profitieren von einer Sym¬ 
biose oder mutualistischen Beziehung beide Partner. 


Viele Blüten locken ihre tierischen Bestäuber mit Nahrung als 
Belohnung an. Mitunter dienen sogar die Pollenkörner selbst als 
Nahrung für Tiere. Zusätzlich produzieren manche Blüten eine 
stark zuckerhaltige Flüssigkeit, den Nektar; einige dieser Blü¬ 
ten besitzen spezielle Strukturen, um den Nektar zu speichern 
und abzugeben. Wenn Tiere Blüten besuchen, um dort Nektar 
oder Pollen aufzunehmen, übertragen sie dabei häufig Pollen 
von Blüte zu Blüte oder von einer Pflanze auf die andere. Somit 
tragen die nahrungssuchenden Tiere zur genetischen Variabilität 
der Pflanzenpopulation bei. Die wichtigsten Bestäuber sind In¬ 
sekten (insbesondere Bienen, Hummeln, Schwebfliegen, Käfer 
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Experiment: Wozu dient das Zurückklappen der Narbe bei der 
Gauklerblume? 


Originalliteratur: Fetscher AE (2001) Proc Roy Soc B 268: 525-528 

Wie Elizabeth Fetschers Versuche zeigten, begünstigt der ungewöhnliche Rückklappme¬ 
chanismus eines der beiden Narbenlappen von Gauklerblumen infolge einer Bestäubung 
(veranschaulicht in ► Abb. 28.13) die Verbreitung des Pollens auf andere Mimulus- Blüten. 

Hypothese 

Die Rückklappreaktion des Narbenlappens von Mimulus aurantiacus erhöht die Wahr¬ 
scheinlichkeit, dass der Pollen einer Blüte erst dann auf eine weitere Blüte übertragen wird, 
wenn Pollen einer anderen Blüte auf der Narbe abgeladen wurde. 

Methode 

1. Es wurde eine Versuchsreihe aus drei Gruppen von Gauklerblumen erstellt. Jede der 
Gruppen bestand aus einer Pollenspenderblüte und mehreren Pollenempfängerblüten (bei 
Letzteren wurden die Staubbeutel entfernt, damit sie nicht als Pollenspender fungieren 
konnten). 

2. In einer Kontrollreihe konnte die Narbe der Pollenspenderblüte auf normale Weise funk¬ 
tionieren. 

3. In einer Versuchsreihe wurde die Narbe der Pollenspenderblüte dauerhaft geöffnet (und 
somit blockierten die Narbenlappen den Zugang zu den Staubbeuteln). 

4. In einer zweiten Versuchsreihe wurde die Narbe der Pollenspenderblüte durch einen zu¬ 
rückgeklappten Narbenlappen dauerhaft geschlossen (und somit war der Zugang zu den 
Staubbeuteln möglich). 

5. Nun ließ man Kolibris die Blüten besuchen und zählte anschließend, wie viele Pollenkör¬ 
ner von der jeweiligen Spenderblüte auf die Empfängerblüten derselben Versuchsreihe 
abgeladen wurden. 

Ergebnisse 

Die Fehlerbalken geben den Standardfehler des Mittelwerts an. 


Von den Kontrollblüten wurden 
fast doppelt so viele Pollenkörner 
übertragen wie von den Blüten, de¬ 
ren Narbe dauerhaft geöffnet war. 


War die Narbe dagegen dauer¬ 
haft verschlossen, wurde mehr 
Pollen als bei den Kontroll¬ 
blüten übertragen. 
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Schlussfolgerung 

Wenn die weibliche Funktion der Blüte erfüllt ist (also Pollen auf der Narbe abgeladen 
wurde), begünstigt die Rückklappreaktion des einen Narbenlappens die männliche Funktion 
der Blüten (die Verbreitung des Pollens). 
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Argentina anserina 



Abb. 28.14 Sehen wie eine Biene. Für das menschliche Auge sehen die Kronblätter des Gänsefingerkrauts einfarbig gelb aus. Die Ultraviolett¬ 
fotografie offenbart das Muster, das Bienen in die Mitte der Blüten zu Pollen und Nektar lockt 


und Schmetterlinge). Weitere bedeutende Bestäuber sind man¬ 
che Vogel- und Fledermaus arten. 

Media Clip 28.2 Pollen Transfer by a Bat 

www. Life 1 le.com/mc28. 2 

Über mehr als 150 Mio. Jahre hat zwischen Angiospermen und 
ihren tierischen Bestäubern in der terrestrischen Umgebung eine 
Coevolution stattgefunden. Die Tiere haben sich auf die Evolu¬ 
tion der Pflanzen ausgewirkt und umgekehrt auch die Pflanzen 
auf die Evolution der Tiere. Im Blütenbau hat sich unter diesem 
Selektionsdruck eine unglaubliche Diversität entwickelt. Dabei 
brachte die Evolution einige höchst spezifische Produkte hervor. 
So werden beispielsweise die Blüten einiger Yucca -Arten nur 
durch eine bestimmte Nachtfalterart, eine Yuccamotte, bestäubt; 
bisweilen bestäubt diese Yuccamottenart (Familie Prodoxidae) 
wiederum nur eine einzige Yucca-S pezies. Solche spezifischen 
Beziehungen bieten Pflanzen einen sehr zuverlässigen Mecha¬ 
nismus, der gewährleistet, dass Pollen nur auf Individuen der 
eigenen Art übertragen wird. 

Die meisten Wechselbeziehungen zwischen Pflanzen und ih¬ 
ren Bestäubern sind weit weniger spezifisch; das heißt, viele 
verschiedene Tierarten bestäuben die gleiche Pflanzenart, und 
die gleiche Tierart überträgt die Pollen vieler verschiedener 
Pflanzenspezies. Doch selbst bei diesen weniger spezifischen 
Wechselbeziehungen hat sich eine gewisse Spezialisierung her¬ 
ausgebildet. Von Vögeln bestäubte Blüten sind oft rot und 
duften nicht. Viele fledermaus- und insektenbestäubte Blüten 
verströmen einen bestimmten Duft. Da Bienen gut UV-Licht 
wahmehmen können, weisen viele bienenbestäubte Blüten auf¬ 
fällige Blüten- oder Saftmale auf, die nur im ultravioletten 
Bereich des Spektrums sichtbar sind (► Abb. 28.14). 

Die Früchte einiger heute noch existierender Pflanzen evolvier- 
ten ursprünglich, um große fruchtfressende (frugivore) Tiere 
anzulocken - von denen viele jedoch im Pleistozän ausge¬ 
storben sind. So wirkten beispielsweise die großen runden 
Früchte des Milchorangenbaums (Maclura pomifera ) anzie¬ 
hend auf Mammuts, welche die Früchte verzehrten und dabei 
die Samen verbreiteten. Nach dem Aussterben der Mammuts 
überlebten die Milchorangenbäume größtenteils nur, weil die 
frühen Menschen aus dem Holz dieser Art Bogen für die Jagd 


herstellten und im Zuge dessen die Früchte in neue Gebiete ver¬ 
brachten. Manche anderen Arten, die für die Verbreitung ihrer 
Samen auf heute ausgestorbene Säugetiere angewiesen waren, 
gehen immer mehr zurück und werden irgendwann ganz aus¬ 
sterben. 


Im Entwicklungszyklus der Angiospermen 
entstehen diploide Zygoten, die von einem 
triploiden Endosperm ernährt werden 

Wie alle Samenpflanzen sind Angiospermen heterospor. Wie Sie 
bereits erfahren haben, sind die Samenanlagen von den Karpel- 
len umschlossen und nicht auf der Oberfläche von Schuppen 
exponiert wie bei den meisten Gymnospermen. Die männlichen 
Gametophyten sind wie bei den Gymnospermen die Pollenkör- 
ner. 

Zur Bestäubung kommt es bei den Angiospermen, wenn ein 
Mikrogametophyt - ein Pollenkom - auf die Narbe einer Blü¬ 
te gelangt. Wie bei den Gymnospermen ist die Bestäubung 
das erste einer Reihe von Ereignissen, die schließlich zur Bil¬ 
dung eines Samens führen. Als Nächstes wächst dann ein 
Pollenschlauch bis hin zum Megagametophyten aus. Als drittes 
Ereignis folgt schließlich die Befruchtung, ein Prozess, dessen 
Einzelheiten bei Angiospermen ganz charakteristisch ablaufen 
(►Abb. 28.15). 

Animation 28.2 Life Cycle of an Angiosperm 

www.Lifel le.com/a28. 2 

Bei nahezu allen heutigen Angiospermen sind an der Befruch¬ 
tung zwei männliche Gameten beteiligt, die in einem einzigen 
Mikrogametophyten enthalten sind. Als erstes Befruchtungser¬ 
eignis verschmilzt der Kern einer Spermazehe mit dem Kern 
einer Eizelle zur diploiden Zygote, wodurch die Sporophyten- 
generation entsteht. Als zweites Befruchtungsereignis verbindet 
sich bei den meisten Angiospermen der andere Spermakem mit 
zwei weiteren haploiden Kernen des weiblichen Gametophyten 
und es entsteht eine Zelle mit einem triploiden (3 n) Zellkern. 
Aus dieser Zehe entsteht wiederum ein triploides Gewebe, das 




28.3 Blüten und Früchte führten zur zunehmenden Diversifizierung der Angiospermen 

Blüte des reifen Sporophyten 


Die doppelte Befruchtung 

führt zu einer diploiden Zygote 
(2n) und einem triploiden Endo- 
spermkern (3n). 


Fruchtknoten 

Samenanlage 

Megasporocyte 
(Embryosackmutterzelle, 2 n) 

Megasporangium (Nucellus) 



Der typische Megagametophyt 
der Angiospermen (n) besteht 
aus sieben Zellen. 


Abb. 28.15 Der Entwicklungszyklus einer Angiospermen. Aus der doppelten Befruchtung geht bei den meisten Angiospermenarten ein triploi- 
des Endosperm hervor. Bei der Befruchtung der Eizelle durch den einen Kern einer Spermazelle entsteht die Zygote; der andere Kern verschmilzt 
mit den beiden Polkernen und bildet das triploide Endosperm 


Endosperm, das dem Sporophytenembryo während der frühen 
Phase seiner Entwicklung als Nährgewebe dient. Dieser Vor¬ 
gang, bei dem es zu zwei Befruchtungsereignissen kommt, wird 
als doppelte Befruchtung bezeichnet. Bei manchen Angio¬ 
spermen werden in das Endosperm weitere haploide Zellkerne 
aufgenommen, und es entsteht ein Endosperm mit noch höhe¬ 
rem Ploidiegrad, oder die zweite Spermazelle verschmilzt mit 
nur einem haploiden Zellkern, wodurch ein diploides Endo¬ 
sperm entsteht. 

Wie ►Abb. 28.15 zeigt, entwickelt sich die Zygote zu einem 
Embryo aus einer Embryonalachse (aus der Spross und Wurzel 
hervorgehen) und einem oder zwei Keimblättern oder Kotyle¬ 


donen. Den Keimblättern steht bei verschiedenen Pflanzen ein 
unterschiedliches Schicksal bevor. Bei vielen dienen sie als Ab¬ 
sorptionsorgane zur Aufnahme und Verdauung des Endosperms. 
Bei anderen werden sie größer und beginnen nach Keimung des 
Samens mit der Photosynthese. Oft übernehmen sie auch beide 
Funktionen. 

Aus der Samenanlage entsteht ein Samen mit den Produkten 
der für Angiospermen charakteristischen doppelten Befruch¬ 
tung: einer diploiden Zygote und einem triploiden Endosperm 
(►Abb. 28.15). Das Endosperm speichert Stärke oder Lipide, 
Proteine und andere Substanzen, die der Embryo für seine Ent¬ 
wicklung benötigt. 
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Früchte tragen zur Verbreitung der Samen 
der Angiospermen bei 

Früchte tragen häufig zur Verbreitung der Samen bei, indem sie 
von Tieren verzehrt werden oder einfach an ihnen hängen blei¬ 
ben. Wahrscheinlich bewegt sich das Tier dann weiter fort, und 
die Samen fallen irgendwann ab oder werden mit dem Kot aus¬ 
geschieden. Früchte sind nicht unbedingt fleischig, sie können 
auch hart und verholzt sein oder modifizierte Strukturen aufwei¬ 
sen, die eine Verbreitung der Samen durch den Wind oder durch 
Wasser ermöglichen (► Abb. 28.16). 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 28.16: Mit ihren kräftigen Schneidezähnen 
können Nagetiere die Schalen von Nüssen aufbrechen, von de¬ 
nen sie sich ernähren. Im Gegensatz zu vielen anderen Tieren, 
welche die Früchte fressen, ohne dabei die Samen zu verdauen, 
zerstören Nagetiere die Samen beim Fressen. Auf welche Weise 
tragen Nagetiere trotzdem zur Verbreitung der Samen von Pflan¬ 
zen bei, die Nüsse bilden? 


Je nachdem, ob die Samen von der Frucht eingeschlossen oder 
im reifen Zustand freigesetzt werden, unterscheidet man zwi¬ 


schen Schließfrüchten (Beere, Steinfrucht, Nussfrucht, Klausen¬ 
frucht) und Streufrüchten (Balgfrucht, Hülse, Schote, Kapsel). 
Je nachdem, ob die Fruchtwand (Perikarp) trocken oder fleischig 
ist, spricht man von Trockenfrüchten und Saftfrüchten. Man¬ 
che Früchte bestehen nur aus dem reifen Fruchtknoten und den 
Samen, bei anderen sind weitere Teile der Blüte oder sonstige 
Strukturen beteiligt. Nach Art des Fruchtknotens unterscheidet 
man zwischen Einblatt- und Mehrblattfrüchten. Einblattfrüchte 
wie Kirschen und Pfirsiche, aber auch die Hülsen von Boh¬ 
nen und Erbsen gehen aus einem einzelnen Fruchtblatt hervor 
(das sich bei den Hülsen an der Bauch- und Rückennaht öff¬ 
net). Mehrblattfrüchte wie Beeren (z. B. Heidelbeere, Tomate, 
Kürbis), Schoten (Raps) und Kapseln (Mohn, Baumwolle) ent¬ 
stehen aus mehreren, miteinander verwachsenen Fruchtblättern. 
Teilt man die Früchte danach ein, wie sie sich an der Pflanze 
gruppieren, dann gibt es Einzelfrüchte wie die Pflaume; hier¬ 
zu gehören auch alle oben genannten Früchte. Dagegen sind 
Brombeere und Himbeere, aber auch Apfel, Birne und Hage¬ 
butte Beispiele für Sammelfrüchte - sie entwickeln sich aus 
mehreren getrennten Karpellen einer einzigen Blüte. Ananas, 
Feigen und Findennüssehen sind Beispiele für Fruchtstände, 
die aus einem Blütenstand (einer Infloreszenz) mit mehreren 
Blüten hervorgehen. Neben diesen Einteilungen unterscheidet 
man Früchte in der Botanik noch nach weiteren Gesichtspunk¬ 
ten, was zu Begriffen führt, die von den Trivialnamen oft 


a Prunus avium 


b Aesculus hippocastanum 


c Taraxacum spec. 





d Ananas comosus e Rubus spec. 



f Pyrus spec. 



Abb. 28.16 Früchte gibt es in vielen Formen, a Die einzelnen Samen in den Einzelfrüchten von Süßkirschen werden durch Tiere verbreitet, 
b Bei der Rosskastanie ist jeder Samen von einer harten, verholzten Fruchtwand umgeben und kann so gut Trockenheit überstehen. Man spricht 
bei solchen Früchten zwar gemeinhin von Nüssen, aber dieser Ausdruck ist nicht in allen Fällen biologisch korrekt, c Die stark reduzierten Ein¬ 
zelfrüchte des Föwenzahns werden vom Wind verbreitet, d Die Ananas ist ein Fruchtstand und hat sich zu einer der wirtschaftlich bedeutendsten 
Kulturpflanzen der Tropen entwickelt, e Die Brombeere ist eine Sammelsteinfrucht, f Die Birne ist eine Sammelbalgfrucht 
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Abb. 28.17 Die evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der Angiospermen. In jüngster Zeit wurden zahlreiche Angiosper¬ 
menarten genetischen Analysen unterzogen. Dabei konnten die Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den Großgruppen weitgehend aufgeklärt 
werden 


a Amborella trichopoda 


b Victoria amazonica 



c lllicium floridanum 


d Magnolia spec. 


e Aristolochia ringens 


Abb. 28.18 Die Monokotylen und Eudikotylen sind nicht die einzigen rezenten Angiospermen, a Die Strauchpflanze Amborella bildet die 
Schwestergruppe zu allen übrigen heute existierenden Angiospermen. Beachten Sie die sterilen Staubblätter in dieser weiblichen Blüte; diese 
dienen vermutlich der Anlockung von Insekten, die auf Pollen aus sind, b Das Monophylum der Seerosenartigen hat sich nach dem von Amborella 
als Nächstes abgespalten, c Die Sternanisartigen bilden ein weiteres Monophylum, das sich schon früh abgespalten hat. d, e Das drittgrößte 
Monophylum - nach den Eudikotylen und den Monokotylen - bilden die Magnolienartigen (Magnoliiden); hierzu gehören unter anderem die 
Magnolien (d) und die Pfeifenblumen (e) 
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Abb. 28.19 Monokotyle, a Zu den Monokotylen zählen viele beliebte Gartenblumen wie Tulpen (pink-weiß) und Narzissen (gelb), b Gräser 
sind Monokotyle, und Gräser wie Reis ernähren die Weltbevölkerung; Weizen, Zuckerrohr und Mais sind ebenfalls Gräser, c Seegräser wie 
das abgebildete Neptungras bilden Wiesen in den sonnendurchfluteten Flachwasserbereichen der Weltmeere, d Palmen zählen zu den wenigen 
monokotylen Bäumen. Dattelpalmen bilden in einigen Teilen der Welt eine wichtige Nahrungsquelle 


deutlich abweichen. So ist beispielsweise die Erdbeere keine 
Beere, sondern eine Sammelnussfrucht. 

Media Clip 28.3 Flower and Fruit Formation 

www. Life 1 le.com/mc28. 3 


Bei neueren Analysen kamen die 
phylogenetischen Verwandtschaftsbeziehungen 
der Angiospermen ans Licht 

► Abb. 28.17 zeigt die Verwandtschaftsbeziehungen der mono- 
phyletischen Gruppen innerhalb der Angiospermen. In jüngerer 
Zeit durchgeführte molekulare Analysen und morphologische 
Untersuchungen haben die Hypothese gestützt, dass die ein¬ 
zige existierende Art der Gattung Amborella (►Abb. 28.18a) 
die Schwestergruppe der übrigen rezenten Blütenpflanzen bil¬ 


det. Dieser verholzte Strauch mit den cremefarbenen Blü¬ 
ten kommt ausschließlich auf der südpazifischen Insel Neu- 
kaledonien vor. Einige weitere Angiospermengruppen haben 
sich schon früh abgespalten; dazu zählen die Seerosenartigen 
(►Abb. 28.18b), die Stemanisartigen (►Abb. 28.18c) sowie 
die Magnoliiden (Magnolienartige und deren nähere Verwandt¬ 
schaft; ► Abb. 28.18d). Die Magnolienartigen umfassen zahl¬ 
reiche bekannte Garten- und Nutzpflanzen wie Avocado, Zimt, 
Pfeffer und Magnolien. 

Die beiden größten Monophyla der Angiospermen sind die 
Monokotylen (Einkeimblättrige) und die Eudikotylen (echte 
Dikotyle oder Zweikeimblättrige). Die Monokotylen erhielten 
ihren Namen, weil sie embryonal nur ein Keimblatt (die Koty¬ 
ledonen) ausbilden; die Eudikotylen haben zwei Keimblätter. 

Vertreter beider Gruppen finden sich fast überall. Zu den Mo¬ 
nokotylen (►Abb. 28.19) gehören Gräser, Rohrkolben, Lilien, 
Orchideen und Palmen. Die Eudikotylen (►Abb. 28.20) um¬ 
fassen die Mehrzahl der bekannten Samenpflanzen, etwa die 
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Abb. 28.20 Eudikotyle. a Die Eudikotylen umfassen viele Bäume wie den hier abgebildeten Holzapfelbaum, b Die Scharlachbanksie gehört 
einer australischen Gattung von Eudikotylen an, die riesige Mengen an Nektar produziert und damit eine große Vielfalt an Bestäubern anlockt, 
c Die Kakteen bilden mit rund 1500 Arten in Amerika eine große Gruppe der Eudikotylen. d Die in den Regenwäldern Indonesiens wachsende 
Riesenrafflesie bildet die größten Blüten der Welt. Die Pflanze lebt parasitisch an tropischen Kletterpflanzen; Blätter, Spross und sogar Wurzeln 
sind gänzlich verloren gegangen. Die Blüte verströmt den Geruch von verwesendem Fleisch und lockt damit Fliegen als Bestäuber an 


meisten Kräuter (nicht verholzte Pflanzen), Kletterpflanzen, 
Bäume und Sträuchen Unter den Eudikotylen finden sich so 
unterschiedliche Pflanzen wie Eichen, Weiden, Bohnen, Löwen¬ 
mäulchen, Rosen und Sonnenblumen. 

28.3 Wiederholung 

Die Angiospermen sind die dominierenden Landpflan¬ 
zen des Känozoikums. Zu den Synapomorphien der An¬ 
giospermen zählen Blüten und Früchte, eine doppelte 
Befruchtung sowie die Ausbildung eines Endosperms. 
Die meisten Angiospermen zeichnen sich zudem durch 
den Besitz von charakteristischen Zellen in Xylem und 
Phloem aus. Die größten monophyletischen Gruppen der 
Angiospermen bilden die Monokotylen (Einkeimblättri¬ 
ge) und die Eudikotylen (Zweikeimblättrige). 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, welche beiden unterschiedlichen 
Rollen die Spermazellkeme bei der doppelten Be¬ 
fruchtung von Angiospermen spielen. 

■ den Unterschied zwischen Bestäubung und Befruch¬ 
tung erläutern können. 

■ von der jeweiligen Form der Früchte, die eine Pflanze 
bildet, auf die wahrscheinliche Verbreitung der Samen 
schließen können. 

■ vergleichend gegenüberstellen können, welche Funk¬ 
tionen Blüten, Früchte und Samen erfüllen. 


_ 7 _ 

1. Welche Rolle spielen die beiden Spermazellkeme bei der 
doppelten Befruchtung der Angiospermen? 

2. Erklären Sie den Unterschied zwischen Bestäubung und Be¬ 
fruchtung. 

3. Nennen Sie einige Unterschiede zwischen Früchten, die Tie¬ 
ren als Nahrungsquelle dienen und diese so zur Verbreitung 
der Samen anlocken, und solchen, die für die Verbreitung an 
Tieren haften bleiben. Geben Sie jeweils Beispiele dafür an. 

4. Welche unterschiedlichen Funktionen haben Blüten, Früchte 
und Samen? 


Die bemerkenswerte Diversität der Samenpflanzen hat sich 
durch Einwirken biotischer und abiotischer Komponenten der 
Lebensräume entwickelt, an die sich diese Pflanzen angepasst 
haben. Aber Landpflanzen und insbesondere Samenpflanzen 
wirken sich umgekehrt auch gestaltbildend auf ihre Umwelt aus. 

28.4 Pflanzen übernehmen 
wichtige Funktionen in 
terrestrischen Ökosystemen 

Pflanzen sind erheblich an Ökosystemdienstleistungen betei¬ 
ligt - so bezeichnet man Vorgänge, durch die die Umwelt 
Ressourcen bereitstellt, aus denen die menschliche Gesellschaft 
einen Nutzen zieht. Nach der Besiedlung des Festlands durch 
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Abb. 28.21 Pflanzen verhindern Erosion. Nach Rodung der Wälder 
in dieser Hügellandschaft in Malaysia kam es rasch zu einer starken 
Erosion der Böden. An benachbarten bewaldeten Hängen waren keine 
Erdrutsche zu verzeichnen 


Eukaryoten waren es vor allem die Pflanzen, welche die terrest¬ 
rische Umwelt umformten. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Pflanzen tragen in beträchtlichem Ausmaß zu Ökosystemdienst¬ 
leistungen bei. 

■ Zahlreiche Arzneimittel werden aus Samenpflanzen gewonnen. 

■ Nur zwölf Arten von Samenpflanzen stellen den Hauptteil der 
Nahrung der Weltbevölkerung bereit. 

Pflanzen produzieren Sauerstoff und entziehen der Atmosphäre 
Kohlenstoffdioxid. Eine ebenso wichtige Rolle spielen sie für 
die Bildung von Böden und die Wiederherstellung von deren 
Fruchtbarkeit. Die Wurzeln der Pflanzen stabilisieren den Bo¬ 
den und bieten somit einen Schutz vor Erosion durch Wind und 
Wasser (► Abb. 28.21). Außerdem wirken Pflanzen auf vielerlei 
Weise mäßigend auf das lokale Klima, indem sie beispielsweise 
die Luftfeuchtigkeit erhöhen, Schatten spenden und den Wind 
abhalten. All diese Ökosystemdienstleistungen ermöglichen es 
auch einer großen Vielfalt an Pilzen und Tieren, das Festland zu 
besiedeln. 


Schon seit alters her sind 
Samenpflanzen wichtige Lieferanten 
von medizinischen Wirkstoffen 

Zwar finden auch medizinische Wirkstoffe Verwendung, die aus 
Bakterien, Algen, Pilzen, Flechten und Tieren gewonnen wer¬ 
den, die meisten stammen jedoch aus Samenpflanzen. Einige 
Beispiele für solche pflanzliche Wirkstoffe sind in ►Tab. 28.1 
aufgelistet. Selbst bei synthetisch hergestellten Pharmazeutika 
gehen die aktiven Bestandteile häufig auf die chemische Struk¬ 
tur von Substanzen zurück, die aus Pflanzen isoliert wurden. 

Wie werden Arzneistoffe in Pflanzen überhaupt entdeckt? Viele 
von ihnen wurden im Laufe von Jahrtausenden von jenen Men¬ 
schen entdeckt, in deren Umgebung diese Pflanzen wuchsen 
und deren nützliche Eigenschaften sie durch Versuch und Irrtum 
herausfanden. Manche auf Pflanzen basierenden Arzneistoffe 
gelangten über die Arbeit von Ethnobotanikern zur verbreite¬ 
ten Nutzung; diese untersuchen, welche Bedeutung und welchen 
Nutzen die Pflanzen ihrer Umgebung für verschiedene Völ¬ 
ker haben. Diese Arbeiten erfolgen heute auf der ganzen Welt. 
Aber auch hier gibt es ein schon lange zurückliegendes Bei¬ 
spiel: Die Entdeckung von Chinin zur Behandlung bei Malaria. 
Im 16. Jahrhundert fiel spanischen Priestern in Peru auf, dass 
die eingeborene Bevölkerung die Rinde der heimischen Chi¬ 
narindenbäume (Cinchona spec.) zur Behandlung von Fieber 
verwendeten. Die Priester setzten die Rinde ebenfalls erfolg¬ 
reich gegen die mit Malaria verbundenen Fieberschübe ein. Der 
Nutzen dieser Medizin sprach sich bis nach Europa herum, wo 
sie angeblich bereits 1631 verwendet wurde. Der Wirkstoff der 
Cinchona -Rinde - das Chinin - wurde 1820 identifiziert und 
blieb bis weit ins 20. Jahrhundert das Standardmedikament bei 
Malaria. 

Seit Mitte des 20. Jahrhunderts wurden viele Arzneistoffe 
pflanzlicher Herkunft im Rahmen systematischer, automatisier¬ 
ter Screenings von Pflanzen aus aller Welt gefunden. Als Bei¬ 
spiel für einen Wirkstoff, der auf diese Weise entdeckt wurde, 
sei Taxol genannt, ein bedeutendes Medikament gegen Krebs. 
Unter den unzähligen Pflanzenproben, die bis 1962 analysiert 
worden waren, erwiesen sich Extrakte der Rinde der Pazifischen 
Eibe (Taxus brevifolia) in Tests an Nagetieren als wirkungsvoll 
gegen Tumoren. Im Jahr 1971 wurde die aktive Substanz Taxol 


Tab. 28.1 Einige Heilpflanzen und ihre Produkte 


Produkt 

pflanzliche Herkunft 

Atropin 

Tollkirsche ( Atropa) 

Bromelain 

Stamm der Ananaspflanze ( Ananas ) 

Chinin 

Rinde des Chinarindenbaums ( Cinchona ) 

Digoxin, Digitoxin 

Fingerhut (.Digitalis) 

Ephedrin 

Meerträubel ( Ephedra ) 

Menthol 

Japanische Minze (Mentha) 

Morphin 

Schlafmohn ( Papaver) 

Taxol 

Pazifische Eibe (Taxus) 

Tubocurarin 

Knorpelbaum (Chondrodendron) 

Vincristin 

Madagaskar-Immergrün ( Catharanthus) 


medizinische Anwendung 

Erweiterung der Pupillen bei Augenuntersuchungen 

entzündungshemmend 

Behandlung von Fieberschüben bei Malaria 

Stärkung der Herzmuskelkontraktion 

schleimhautabschwellend bei Schnupfen (erleichtert das Atmen) 

hustenstillend 

schmerzlindernd 

Behandlung von Eierstock- und Brustkrebs 
Muskelentspannung bei Operationen 
Behandlung von Leukämie und Lymphomen 
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isoliert und 1977 als Mittel gegen Krebs beim Menschen ge¬ 
testet. Nach weiteren 16 Jahren erfolgte die Zulassung für die 
Anwendung am Menschen durch die Arzneimittelzulassungsbe¬ 
hörde der USA. Seit der Genehmigung wird Taxol nun verbreitet 
zur Behandlung von Brustkrebs und Eierstockkrebs sowie eini¬ 
gen anderen Formen von Krebs eingesetzt. 


Samenpflanzen bilden unsere 
primären Nahrungsquellen 


Pflanzen sind Primärproduzenten. Sie binden durch ihre Pho¬ 
tosyntheseaktivität Energie und Kohlenstoff und machen diese 
Ressourcen dadurch nicht nur für ihren eigenen Bedarf ver¬ 
fügbar, sondern auch für die Herbivoren (Pflanzenfresser) und 
Omnivoren (Allesfresser), die sich von ihnen als Primärkon¬ 
sumenten ernähren, des Weiteren für die Carnivoren (Fleisch¬ 
fresser) und Omnivoren, die sich als Sekundärkonsumenten von 
Herbivoren ernähren, sowie für Bakterien und Pilze, die als 
Destruenten (Zersetzer) das Nahrungsnetz vervollständigen. Zu 
den ersten Schritten der menschlichen Zivilisation zählte der 
Anbau von Angiospermen für eine verlässliche Versorgung mit 
N ahrung smitteln. 



Abb. 28.22 Reis ernährt einen Großteil der Weltbevölkerung. Die¬ 
se Reisfelder werden in Südchina bewirtschaftet. Schon seit Tausenden 
von Jahren wird Reis auf diese Weise angebaut 


reiche bedeutende Arzneistoffe und bilden (direkt oder 
indirekt) die Grundlage für praktisch unsere gesamte Er¬ 
nährung. 


Heute haben vor allem zwölf Arten von Samenpflanzen den 
Hauptanteil an der Ernährung des Menschen: Reis, Kokospal¬ 
men, Weizen, Mais, Kartoffeln, Süßkartoffeln, Maniok (auch 
Kassava genannt), Zuckerrohr, Zuckerrüben, Sojabohnen, Gar¬ 
tenbohnen und Bananen. Noch Hunderte weitere Samenpflan¬ 
zen werden zu Ernährungszwecken angebaut, aber keine davon 
kann es in der Bedeutung mit diesen zwölf aufnehmen. Genau 
genommen bezieht mehr als die Hälfte der Weltbevölkerung 
den größten Teil ihrer Nahrungsenergie aus den Früchten ei¬ 
ner einzigen Pflanze: Reis (Oryza sativa). Besondere Bedeutung 
kommt Reis in Ostasien zu, wo er schon seit über 8000 Jahren 
angebaut wird (► Abb. 28.22). 

Pflanzen liefern dem Menschen aber nicht nur Nahrung für den 
direkten Verzehr, sondern auch als Futtermittel für die land¬ 
wirtschaftliche Tierproduktion. Hier sind insbesondere die auf 
Weideflächen wachsenden Gräser zu nennen; sie stellen die pri¬ 
märe Nahrungsquelle für die Weidetiere dar, die der Mensch zur 
Fleischproduktion und für Milchprodukte züchtet. 

28.4 Wiederholung 

Ohne die Nahrung und die Lebensräume, die Pflanzen 
bieten, könnten terrestrische Ökosysteme nicht funktio¬ 
nieren. Pflanzen produzieren Sauerstoff und entziehen 
der Atmosphäre Kohlenstoffdioxid, tragen zur Boden¬ 
bildung bei und schützen Böden vor der Erosion durch 
Wind und Wasser. Dem Menschen liefern Pflanzen zahl- 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, auf welche Weise Samenpflanzen 
zu medizinischen Zwecken verwendet werden. 

■ zusammenfassen können, welche Ökosystemdienst¬ 
leistungen Angiospermen bereitstellen. 

■ die wichtigsten Nahrungspflanzen des Menschen nen¬ 
nen können. 


_ 7 _ 

1. Nennen Sie drei Pflanzen, die in der Humanmedizin ver¬ 
wendet werden, und geben Sie jeweils ein Beispiel für die 
Anwendung an. 

2. Eine Ackerfläche wurde seit Jahrzehnten zum Anbau von 
Mais genutzt, aber nun gedeihen hier keine gesunden Pflan¬ 
zen mehr. Tests zufolge mangelt es dem Boden an Stickstoff 
und organischen Substanzen. Eine Landwirtschaftsberaterin 
empfiehlt, Sojabohnen anzubauen und in künftigen Jahren 
einen Fruchtwechsel zwischen Sojabohnen und Mais vorzu¬ 
nehmen. Weiterhin rät sie, die Maisstoppeln nach der Ernte 
in den Boden einzuarbeiten. Warum wird dieses Vorgehen die 
Produktion wahrscheinlich wieder ankurbeln? 

3. Welche große Pflanzengruppe liefert (direkt oder indirekt) 
den Großteil der Energie, die der Mensch mit der Nahrung 
zu sich nimmt? Erläutern Sie Ihre Antwort. 
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28 Die Evolution der Samenpflanzen 


Faszination Forschung: Wie lange können die meisten 
Samen überleben und warum ist die Samenruhe so bedeu¬ 
tend? 

Wie Sie in ► „Experiment: William Beals Studie zur Le¬ 
bensfähigkeit von Samen“ sowie in der Einleitung zu 
diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Von den To¬ 
ten wieder zum Leben erweckt - durch Samen“) erfahren 
haben, sind die Samen einiger Pflanzen in der Lage, 
für Jahrzehnte, Jahrhunderte oder in Extremfällen sogar 
Jahrtausende in einem Ruhezustand zu überdauern und 
keimfähig zu bleiben. Besonders bedeutend ist eine sol¬ 
che Samenruhe (Dormanz) für das langfristige Überleben 
von Pflanzenarten, deren Lebensräume unvorhersehba¬ 
ren Änderungen oder starken Schwankungen unterworfen 
sind. Wenn nur selten geeignete Bedingungen für das 
Keimen der Samen und das Heranreifen der Keimlinge 
herrschen, müssen die Samen imstande sein, so lange 
im Boden in einem Ruhestadium zu verharren, bis die¬ 
se günstigen Bedingungen eintreten. Die Gesamtheit der 
in einem Gebiet vorhandenen dormanten Samen bezeich¬ 
nen Biologen als Samenbank. Welche Faktoren bedingen, 
dass die Samen ihre Dormanz unterbrechen und keimen? 
Zu den häufigsten Auslösern für eine Unterbrechung der 
Samenruhe zählen Feuer, starke Regenfälle, geeignete 
Temperaturen oder Störungen durch Tiere. Viele Samen 
keimen erst, nachdem sie von einem Tier verzehrt wurden 
und den sauren Bedingungen von dessen Verdauungstrakt 
ausgesetzt waren. Wie wohl jeder weiß, der schon einmal 
einen Garten neu angelegt hat, kann man durch Auflo¬ 
ckern des Bodens genau jene Bedingungen schaffen, die 
viele dormante Samen zum Keimen benötigen. In einem 
neu angelegten Garten muss man ständig Unkraut jäten, 
um all die (aus gärtnerischer Sicht) unerwünschten Pflan¬ 
zen zu beseitigen, die aus der Samenbank zum Leben 
erweckt wurden. 

Ausblick 

Wie bereits erwähnt, hängt die menschliche Ernährung 
größtenteils von einer relativ geringen Zahl von Pflanzen¬ 
arten ab; darüber hinaus werden jedoch noch zahlreiche 
andere Pflanzenarten angebaut und verzehrt. Traditio¬ 
nell wurden in verschiedenen Regionen der Erde jeweils 
unterschiedliche lokal angepasste Nutzpflanzensorten an¬ 
gebaut. Heute produzieren Agraruntemehmen neue Nutz¬ 
pflanzensorten, die den landwirtschaftlichen Ertrag stei¬ 
gern. Leider bringen diese neuen Sorten den Nachteil mit 
sich, dass Landwirte in aller Welt auf den Anbau relativ 


weniger Sorten bedeutender Nutzpflanzen umgeschwenkt 
sind. Dadurch steigen weltweit die Risiken für Krank¬ 
heiten oder Schädlingsbefall. Angenommen, sämtliche 
Landwirte würden die gleiche Weizensorte anbauen und 
diese erwiese sich als besonders anfällig für einen be¬ 
stimmten Krankheitserreger oder ein Schadinsekt. Wozu 
würde es führen, wenn sich diese Erreger oder Schäd¬ 
linge ausbreiteten und den gesamten anfälligen Weizen 
vernichteten? 

Um solchen verheerenden Verlusten bedeutender Nutz¬ 
pflanzen vorzubeugen, haben sich viele Nationen der Erde 
zusammengeschlossen und einen sicheren Saatguttresor 
entwickelt, in dem die Samen von Nutzpflanzen aufbe¬ 
wahrt und ihre genetische Variabilität bewahrt werden 
sollen (► Abb.). Diese Saatgutbank wurde in den Sand¬ 
stein eines Berges der zu Norwegen gehörenden Insel 
Spitzbergen im Nordpolarmeer gebaut, umgeben vom 
ewigen Eis des Permafrosts. Sie ist so hoch gelegen, dass 
sie selbst dann noch oberhalb des Meeresspiegels läge, 
wenn sämtliche polaren Eiskappen durch die globale Er¬ 
wärmung schmelzen würden. Durch ein Kühlsystem wird 
der Tresor auf einer Temperatur von — 18°C gehalten; 
sogar bei einem Ausfall dieses Systems wären die darin 
befindlichen Samen durch die Isolierung und die kalten 
Wetterbedingungen vor Ort gut geschützt für eine optima¬ 
le Erhaltung ihrer Lebensfähigkeit. Dieser Saatguttresor 
ergänzt mehrere auf kürzere Zeit angelegte Saatgutlager 
in einzelnen Ländern. Biologen nutzen solche Saatgut¬ 
banken zur Entwicklung neuer Nutzpflanzensorten und 
zur Erforschung der genetischen Variabilität von Pflan¬ 
zenarten aus aller Welt. 



Der globale Saatguttresor. Der Svalbard Global Seed Vault, 
ein Tresor für weitweites Saatgut, liegt über 100 m tief in ei¬ 
nem Sandsteinberg auf der norwegischen Insel Spitzbergen, in 
rund 1000 km Entfernung vom Nordpol. Dieser Ort wurde für 
die langfristige sichere Aufbewahrung von Saatgut ausgewählt, 
weil der Untergrund der Umgebung im Dauerfrost liegt und der 
Ort zudem erdbebensicher sowie vor Überflutung und anderen 
Naturkatastrophen geschützt ist 
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Kapitelzusammenfassung 

28.1 Pollen, Samen und Holz trugen zum Erfolg der Sa¬ 
menpflanzen bei 

■ Fossilien verholzter Samenfarne sind die ältesten Nach¬ 
weise für Samenpflanzen. Die rezenten Gruppen der 
Samenpflanzen sind die Gymnospermen (Nacktsamer) 
und die Angiospermen (Bedecktsamer oder Blüten¬ 
pflanzen). Siehe ► Abb. 28.1 

■ Sämtliche Samenpflanzen sind heterospor, und ihre Ga- 
metophyten sind sehr viel kleiner als ihre Sporophyten 
und von diesen abhängig. Siehe ► Abb. 28.2 

■ Samenpflanzen benötigen für ihre Befruchtung kein flüs¬ 
siges Wasser. Pollenkörner, die Mikrogametophyten 
(männlichen Gametophyten) der Samenpflanzen, werden 
durch den Wind oder durch Tiere zu den Megagameto- 
phyten (weiblichen Gametophyten) transportiert. 

■ Der Megagametophyt und das umgebende, schützende 
Integument aus Sporophytengewebe bilden die Samen¬ 
anlage der Samenpflanzen. 

■ Nach der Bestäubung wächst aus dem Pollenkom ein 
Pollenschlauch aus, verlängert sich und bringt gewöhn¬ 
lich die männlichen Gameten (unbewegliche Spermazel¬ 
len) zum Megagametophyten. Siehe ► Abb. 28.4; ► Acti- 
vity 28.1 

■ Aus der Samenanlage entwickelt sich der Samen; dieser 
enthält den Embryo (die neue Sporophytengeneration). 
Samen sind gut geschützt und häufig in der Lage, lange 
Ruheperioden zu überdauern (Dormanz). Sie keimen dann 
erst unter günstigen Bedingungen. Siehe ► Abb. 28.5 

28.2 Die einst weltweit dominierenden Gymnospermen 

gedeihen in manchen Gebieten nach wie vor gut 

■ Während des Mesozoikums waren die Gymnospermen 
die dominierenden Landpflanzen. Im Känozoikum gingen 
sie zwar zurück, gedeihen aber auch heute in einigen Ge¬ 
bieten noch gut und bilden Wälder in großen Höhen und 
in hohen Breiten. 

■ Die Samenanlagen und Samen der Gymnospermen sind 
nicht von einem Fruchtknoten oder von Fruchtgewebe ge¬ 
schützt. 

■ Die vier Gymnospermengruppen sind die Palmfarne oder 
Cycadeen, die Ginkgogewächse, die Gnetumgewächse 
und die Nadelbäume oder Koniferen. Siehe ► Abb. 28.6 

■ Die Megasporen der Nadelbäume werden in verholzten 
weiblichen Zapfen gebildet, die Mikro Sporen in nicht 
verholzten männlichen Zapfen. Siehe ►Abb. 28.7, 28.8; 
► Activity 28.2, ► Animation 28.1 

28.3 Blüten und Früchte führten zur zunehmenden Di¬ 
versifizierung der Angiospermen 

■ Die Angiospermen sind die dominierenden Pflanzen des 
Känozoikums (der letzten 66 Mio. Jahre der Erdgeschich¬ 
te). 

■ Die Angiospermen bilden Blüten, die viel komplexer sind 
als die Sporophyllstände der Koniferen, sowie Früchte. 


■ Das Xylem (Holz) der meisten Angiospermen ist komple¬ 
xer gebaut als die Gefäße der Gymnospermen. Es umfasst 
zwei spezialisierte Zelltypen: Die Tracheenglieder die¬ 
nen dem Wassertransport, den Faserzellen kommt eine 
wichtige Stützfunktion zu. 

■ Die Samenanlagen und Samen der Angiospermen sind von 
schützenden Fruchtblättern oder Karpellen umhüllt. 

■ Die Blütenorgane von der Basis zur Spitze der Blüte bilden 
Kelchblätter (Sepalen), Kronblätter (Petalen), Staub¬ 
gefäße (Stamina) und Stempel (Pistill). Die Staubgefäße 
tragen in Staubbeuteln (Antheren) die Mikrosporangien. 
Der Stempel besteht aus einem oder mehreren Fruchtblät¬ 
tern (Karpellen) und umfasst den Fruchtknoten (Ovar) 
mit den Samenanlagen. Als Narbe (Stigma) bezeichnet 
man die für Pollen rezeptive Oberfläche des Stempels. 

■ Enthält eine Blüte sowohl Mega- als auch Mikrosporan- 
gien, so spricht man von einer zwittrigen oder zwei- 
geschlechtigen Blüte; Blüten die jeweils nur eines von 
beiden enthalten, sind eingeschlechtig. 

■ Bei einhäusigen (monözischen) Arten befinden sich 
mega- und mikrosporangiate Blüten an derselben Pflan¬ 
ze. Bei zweihäusigen (diözischen) Arten sind männliche 
und weibliche Blüten auf unterschiedlichen Pflanzen zu 
finden. 

■ Die Fruchtblätter und Staubblätter der Blüten haben 
sich vermutlich aus normalen Blättern entwickelt. Siehe 

► Abb. 28.12 

■ Manche Pflanzen mit zwittrigen Blüten verfügen über 
bestimmte Anpassungen, um eine Selbstbestäubung zu 
verhindern. Siehe ►Abb. 28.13 

■ Viele Angiospermen haben sich in Coevolution mit ihren 
tierischen Bestäubem entwickelt. 

■ Kennzeichnend für die Angiospermen ist eine doppel¬ 
te Befruchtung; dadurch entstehen gewöhnlich eine 
diploide Zygote und das triploide Endosperm. Siehe 

► Abb. 28.15; ► Animation 28.2 

■ Die älteste evolutionäre Aufspaltung innerhalb der An¬ 
giospermen erfolgte zwischen dem Monophylum, dessen 
einziger rezenter Vertreter eine Art der Gattung Ambo- 
rella ist, und sämtlichen übrigen Blütenpflanzen. Siehe 

► Abb. 28.17 

■ Die artenreichsten monophyletischen Gruppen der An¬ 
giospermen sind die Monokotylen (Einkeimblättrige) 
und die Eudikotylen (Zweikeimblättrige). 

28.4 Pflanzen übernehmen wichtige Funktionen in ter¬ 
restrischen Ökosystemen 

■ Pflanzen liefern wichtige Ökosystemdienstleistungen, die 
sich auf den Boden, das Wasser, die Luftqualität und das 
Klima aus wirken. 

■ Pflanzen sind Lieferanten der Wirkstoffe vieler bedeuten¬ 
der Pharmazeutika. 

■ Pflanzen sind Primärproduzenten und bilden als solche die 
Grundlage für das gesamte terrestrische Nahrungsnetz. 
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28 Die Evolution der Samenpflanzen 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Bei sämtlichen Bestandteilen einer Blüte der Angiospermen 
handelt es sich um modiüzierte Blätter (► Abschn. 28.3). 

■ Angiospermen und ihre tierischen Bestäuber haben sich über 
150Mio. Jahre in Coevolution entwickelt (► Abschn. 28.3). 

Originalliteratur: Schemske DW, Bradshaw Jr HD (1999) Proc 
NatlAcadSci USA 96: 11910-11915 

Wie Studien aus jüngerer Zeit zeigen, können ein Wechsel der 
Bestäuber und größere Veränderungen der Blütenmorphologie 
recht rasch evolvieren. An den auf den Fotos abgebildeten Ar¬ 
ten der Gattung Mimulus (Gauklerblume) lassen sich diese Ver¬ 
änderungen hervorragend veranschaulichen. Trotz ihrer großen 
Unterschiede in der Morphologie und Färbung sind die beiden 
Arten so nahe miteinander verwandt, dass sie im Labor problem¬ 
los miteinander gekreuzt werden können. Sie haben auch un¬ 
terschiedliche Bestäuber: M. cardinalis wird ausschließlich von 
Kolibris bestäubt, M. lewisii vor allem durch Bienen und andere 
Insekten. (Dabei ist zu berücksichtigen, dass durchaus auch an¬ 
dere Arten diese Blüten besuchen, sie jedoch nicht bestäuben.) 



M. lewisii 


v 

^ * 


# 


M. cardinalis 

Aufgaben 

1. Entspricht die Blütenfarbe der beiden Arten angesichts der 
jeweiligen Bestäuber Ihrer Erwartung? Erläutern Sie Ihre 
Antwort. 


2. Welche Unterschiede fallen Ihnen in der Blütenhülle zwi¬ 
schen den beiden Spezies auf? Formulieren Sie eine in Anbe¬ 
tracht der unterschiedlichen Bestäuber schlüssige Erklärung 
für diese Abweichungen. 

3. Wie Forscher herausfanden, beruht die unterschiedliche Fär¬ 
bung der Blüten auf einer Variation an einem einzelnen Gen¬ 
ort (mit der Bezeichnung yup). Das Allel von M. cardinalis 
(C) ist rezessiv, das von M. lewisii (L) dagegen dominant. 
Pflanzen mit dem Genotyp CC bilden daher rote Blüten, 
solche mit den Genotypen LL und LC hellrosa Blüten. An¬ 
schließend untersuchten die Wissenschaftler die Vorlieben 
von Bienen und Kolibris für die verschiedenen Genotypen 
des yup- Locus; die übrige genetische Ausstattung der Pflan¬ 
zen hielten sie gleich. Ihre Ergebnisse sind in der folgenden 
► Abbildung dargestellt. (Beachten Sie, dass es sich um die 
Besuchsrate der Blüten handelt, nicht um die Bestäubungs¬ 
rate.) 




Genotyp am yup-Locus 

Auf welche Weise wirkt sich der ywp-Locus diesen Daten zu¬ 
folge auf den Besuch durch Bienen und Kolibris aus? 

4. Deuten die in Aufgabe 3 präsentierten Ergebnisse auf eine 
signifikante Bevorzugung von roten oder rosafarbenen Blüten 
durch Vögel bzw. Bienen hin? Warum sind Ihrer Ansicht nach 
die meisten von Vögeln bestäubten Blüten rot gefärbt? 
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29 Die Evolution und Vielfalt der Pilze 


Faszination Forschung: Die zufällige Entdeckung der Anti¬ 
biotika 

Alexander Fleming war im Jahr 1928 bereits ein bekann¬ 
ter Wissenschaftler, aber in seinem Labor herrschte häufig 
ein großes Durcheinander. In jenem Jahr erforschte er die 
Eigenschaften von Bakterien der Gattung Staphylococ- 
cus, Erreger der gefährlichen Staphylokokkeninfektionen. 
Im August begab er sich mit seiner Familie auf eine län¬ 
gere Reise. Bei seiner Rückkehr im September stellte er 
fest, dass einige seiner Petrischalen mit Staphylokokken 
von einem Pilz infiziert waren, der zahlreiche Bakterien 
abgetötet hatte. 

Viele Wissenschaftler hätten den Verlust bedauert, die 
Petrischalen weggeworfen und neue Bakterienkulturen 
angesetzt. Fleming aber entdeckte bei einem Blick auf 
die Petrischalen etwas Aufregendes: Jede der Pilzkoloni¬ 
en auf dem dichten Bakterienrasen war von einem Ring 
umgeben, in dem sämtliche Bakterien abgestorben waren. 

Daraufhin stellte Fleming die Hypothese auf, die bakte¬ 
rienfreien Ringe um die Pilzkolonien seien durch eine 
von dem Pilz abgegebene Substanz entstanden, die er zu¬ 
nächst mould juice („Schimmelsaft“) nannte. Nachdem er 
die Pilze als Vertreter der Gattung Penicillium identifiziert 
hatte, gab er der von ihnen produzierten antibakteriellen 
Substanz letztlich den Namen „Penicillin“. Als Fleming 
seine Entdeckung 1929 veröffentlichte, wurde ihr zu¬ 
nächst jedoch kaum Beachtung geschenkt. 

In den nächsten zehn Jahren produzierte Fleming ge¬ 
ringe Mengen Penicillin, um dieses als Wirkstoff gegen 
Bakterien zu testen. Einige dieser Tests liefen vielverspre¬ 
chend, viele waren aber nicht eindeutig, sodass Fleming 
diese Forschungen schließlich einstellte. Zumindest wa¬ 
ren seine Tests aber erfolgversprechend genug, dass sie 
die Aufmerksamkeit einiger Chemiker erregten. Deshalb 
setzten diese sich mit dem praktischen Problem ausein¬ 
ander, eine stabile Form der Substanz herzustellen. Die 
klinischen Tests mit dieser stabilen Form von Penicillin 
erwiesen sich als äußerst erfolgreich. Ab 1945 wurde Pe¬ 
nicillin schließlich in großem Umfang als Antibiotikum 
produziert und verbreitet. Noch im gleichen Jahr wur¬ 
den Fleming und zwei der Chemiker, Howard Florey und 
Emst Chain, für ihre Arbeiten über Penicillin mit dem No¬ 
belpreis für Medizin ausgezeichnet. 

Die Entwicklung von Penicillin sollte eine der bedeu¬ 
tendsten Errungenschaften der modernen Medizin sein. 
Bis zur Einführung der modernen Antibiotika gehörten 
Bakterieninfektionen wie Wundbrand (Gangrän), Tuber¬ 
kulose oder Syphilis zu den häufigsten Todesursachen 
beim Menschen. Penicillin erwies sich als ausgespro¬ 
chen wirkungsvoll für die Heilung solcher Infektionen. 
Dieser Erfolg bildete den Grundstein für die Entste¬ 
hung der modernen pharmazeutischen Industrie. Schon 
bald darauf wurden zahlreiche weitere Verbindungen mit 
antibiotischer Wirkung aus anderen Pilzen isoliert oder 


synthetisch im Labor hergestellt und läuteten das Golde¬ 
ne Zeitalter des Gesundheitswesens ein. 

Wie wirken sich Pilze auf unser tägliches Leben aus? 

In „Experiment: Erforschung von Schadstoffbelastun¬ 
gen anhand von Pilzen“ in ►Abschn. 29.4 und in 
► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels fin¬ 
den Sie Antworten auf diese Frage. 


29.1 Pilze verdauen ihre Nahrung 
außerhalb ihres Körpers 

Kennzeichnend für Pilze ist die Art und Weise, wie sie ihre 
Nahrung erwerben. In ihre unmittelbare Umwelt sezemieren 
sie Verdauungsenzyme, die dort befindliche Makromoleküle in 
Nährstoffbausteine zerlegen. Diese werden vom Pilz in dessen 
Zellen aufgenommen (absorbiert). Diese Art von absorptiver 
Heterotrophie nennt man auch saprotrophe Ernährung (d. h., 
von totem organischen Material lebend). Sie ermöglicht es den 
Pilzen, sich in sehr vielen unterschiedlichen Lebensräumen er¬ 
folgreich zu behaupten. Viele Pilzarten leben als Saprobionten 
(Fäulnisbewohner) und Destruenten (Zersetzer), das heißt, 
sie zersetzen und verwerten abgestorbene Organismen und de¬ 
ren Überreste. Andere erlangen ihre Nährstoffe als Parasiten 
oder sogar Räuber: Sie ernähren sich somit von anderen leben¬ 
den Organismen. Wieder andere leben als Symbionten, also mit 
einer weiteren Organismenart in einer engen körperlichen Be¬ 
ziehung, von der beide Partner profitieren. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das Mycel, der Körper vielzelliger Pilze, besteht aus Hyphen. 

■ Mycelien weisen ein besonders hohes Oberfläche/Volumen-Ver- 
hältnis auf. 

In ► Kap. 27 haben Sie die Schleimpilze und die Eipilze ken- 
nengelemt. Diese haben stammesgeschichtlich nichts zu tun 
mit den hier besprochenen echten Pilzen, wissenschaftlich 
als Fungi oder auch Mycobionta bezeichnet. Man nennt die 
echten Pilze bisweilen Chitinpilze, wegen ihrer chitinhaltigen 
Zellwand. (Chitin ist ein celluloseähnliches Polysaccharid aus 
Aminozuckem.) Die Fungi sind aus einem einzelligen, begei- 
ßelten Protisten hervorgegangen, auch wenn die meisten Pilze 
nicht beweglich sind und die Geißel inzwischen verloren gegan¬ 
gen ist. Bei dem gemeinsamen Vorfahren der Tiere handelte es 
sich wahrscheinlich ebenfalls um einen begeißelten Protisten, 
der den heutigen Choanoflagellaten (Kragengeißeltierchen) ge- 
ähnelt haben könnte (► Abb. 30.2). Nach gegenwärtigem Stand 
der Erkenntnisse, darunter auch Sequenz vergleiche zahlreicher 
Gene, ist davon auszugehen, dass echte Pilze, Choanoflagellaten 
und Tiere auf einen gemeinsamen Vorfahren zurückgehen, aus 
dem die anderen Eukaryoten nicht hervorgegangen sind. Diese 
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Abb. 29.1 Die echten Pilze (Fungi) in evolutionärem Kontext. Die 

heterotrophe Ernährung durch Absorption sowie chitinhaltige Zellwän¬ 
de unterscheiden die Fungi von anderen Gruppen der Opisthokonta 


drei Linien bilden eine monophyletische Gruppe, die als Opis¬ 
thokonta (► Abb. 29.1) bezeichnet wird. Eine Synapomorphie 
(ein gemeinsames abgeleitetes Merkmal) der Opisthokonta ist 
der Besitz einer Geißel, die - sofern vorhanden - am Hinter¬ 
pol der Zelle entspringt (posterior); es handelt sich also um eine 
Schubgeißel. Die Geißeln der anderen Eukaryoten sind Zuggei¬ 
ßeln, entspringen also am Vorderpol der Zelle (anterior). Der 
Begriff „Opisthokonta“ bezieht sich auf dieses Merkmal (vom 
griechischen opisthen für „hinten“ und kontos für „Stab“). 

Die echten Pilze (Fungi) sind als Gruppe innerhalb der Opis¬ 
thokonta durch einige Synapomorphien gekennzeichnet: Wie 
schon erwähnt, ernähren sie sich heterotroph durch Absorption 
und besitzen in ihren Zellwänden Chitin, ein stickstoffhaltiges 
Strukturpolysaccharid. Somit repräsentieren die Fungi eines von 
vier unabhängigen Evolutionsereignissen, bei denen echte viel¬ 
zellige Organismen entstanden sind (die anderen drei sind die 
Braunalgen, Pflanzen und Tiere). 

Wenn in diesem Kapitel im Folgenden von Pilzen die Rede ist, 
sind damit stets die echten Pilze (Fungi) gemeint (und nicht die 
protistischen Ei- und Schleimpilze). 


Hefen sind einzellige, frei lebende Pilze 


Die meisten Pilze sind vielzellig, in der überwiegenden Zahl der 
Pilzgruppen finden sich jedoch auch einzellige Arten. Einzelli¬ 
ge frei lebende Pilze nennt man Hefen (►Abb. 29.2). Einige 
Pilze weisen sowohl ein Hefestadium als auch ein vielzelliges 
Lebensstadium auf. Der Begriff „Hefe“ bezieht sich also nicht 
auf eine einzelne taxonomische Gruppe, sondern vielmehr auf 
eine Lebensform, die mehrere Male unabhängig entstanden ist. 
Hefen leben in flüssiger oder feuchter Umgebung und absorbie¬ 
ren Nährstoffe direkt über ihre Zelloberfläche. 

Viele Hefearten lassen sich problemlos in Kultur züchten; zu¬ 
sammen mit ihrer raschen Wachstumsrate macht sie dies zu 
idealen Modellorganismen für Forschungen im Labor. Sie 
bieten viele der experimentellen Vorteile, die auch bestimmte 
Bakterien aufweisen. Da Hefen jedoch Eukaryoten sind, ähneln 



Saccharomyces cerevisiae 1 5 (jm 1 

Abb. 29.2 Hefen. Einzellige, frei lebende, echte Pilze bezeichnet man 
als Hefen. Viele Hefen pflanzen sich durch Knospung fort - eine 
Mitose, gefolgt von einer asymmetrischen Teilung -, wie in dieser Ab¬ 
bildung zu erkennen. (REM-Aufnahme, digital coloriert) 


ihr Genom und ihre Zellen viel stärker denen des Menschen und 
anderer Eukaryoten als denen von Bakterien. 


Querverweis 

Warum man für die Forschung verschiedene Modellorga¬ 
nismen auswählt, wird in ► Abschn. 17.3 erörtert. Jeder 
Modellorganismus hat bestimmte Vor- und Nachteile. He¬ 
fen eignen sich durch ihre Eigenschaften für manche 
Forschungen ideal, für andere sind sie dagegen eher un¬ 
praktisch. 


Vielzellige Pilze absorbieren 
mithilfe ihrer Hyphen Nährstoffe 


Den Vegetationskörper eines vielzelligen Pilzes bezeichnet man 
als Mycel (Plural: Mycelien). Ein Mycel besteht aus einer 
Masse einzelner Fäden, den Hyphen (►Abb. 29.3a). Die Ab¬ 
sorption von Nährstoffen erfolgt vor allem über die Spitzen 
dieser Hyphen. Die Zellwände der Hyphen sind durch mikro¬ 
skopische Fibrillen aus Chitin verstärkt. Bei einigen Pilzarten 
sind die Hyphen durch unvollständige Querwände oder Sep- 
ten (Singular: Septum) in einzelne zellartige Kompartimente 
unterteilt; man nennt dies Septierung. Die Septen trennen die 
Kompartimente der Hyphen aber nicht vollständig voneinander 
ab. Durch Poren im Zentrum der Septen können Cytoplasma und 
Organellen - mitunter sogar Zellkerne - kontrolliert zwischen 
den Kompartimenten ausgetauscht werden (► Abb. 29.3b). Bei 
anderen Pilzarten weisen die Hyphen keine Septierung auf, 
können aber Hunderte von Zellkernen enthalten. Diese vielker¬ 
nigen, ungeteilten Hyphen nennt man Coenocyten (vielkernige 
„Zellen“). Damit ähneln sie Syncytien. Doch eine Coenocyte 
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Abb. 29.3 Mycelien bestehen aus Hyphen, a Die winzi¬ 
gen einzelnen Hyphen eines Pilzmycels können in kleinste 
Räume Vordringen. In dieser REM-Aufnahme (digital co- 
loriert) dringen die fädigen Hyphen eines Hausschwamms 
(,Serpula lacrymans ) in das Xylemgewebe eines Baum¬ 
stamms ein. (Der Ausdruck „Schwamm“ bei manchen 
Pilzen hat nichts mit dem Tierstamm der Schwämme zu 
tun.) b Die Hyphen septierter Pilzarten sind durch poröse 
Septen in einzelne Kompartimente unterteilt, die Organel¬ 
len enthalten. Bei den Hyphen coenocytischer Pilzarten 
ündet sich keine solche Septierung. c Der Fruchtkörper 
(Hut) eines Ständerpilzes ist kurzlebig, das fadenförmige, 
nährstoffabsorbierende Mycel kann jedoch sehr langlebig 
sein und sich über große Flächen erstrecken 



Xylemgefäß Pilzhyphen 


i_i 
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b Bau der Hyphen 


Septen 


Die Poren in den Septen 
ermöglichen einen Aus¬ 
tausch von Organellen 
und anderem Material 
zwischen den Kom¬ 
partimenten septierter 
Hyphen. 



Zellkerne 

Zellwand 


Die Hyphen coeno¬ 
cytischer Mycelien 
weisen keine 
Septierung auf. 



c Mycel eines Ständerpilzes 



Bei dem oberirdisch sicht¬ 
baren „Pilz" handelt es sich 
um den Fruchtkörper des 
Mycels, auch Pilzhut genannt. 


> 

Der vegetative Hauptteil des 
Mycels (hier ist nur ein kleiner 
Teil dargestellt) ist normalerweise 
weitaus umfangreicher als der 
Fruchtkörper. 
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entsteht durch viele Kernteilungen ohne Cytokinese, ein Syn- 
cytium dagegen durch Fusion vieler Zellen und Auflösung der 
trennenden Membranen. 

Einige Pilze verankern sich mit bestimmten modifizierten Hy¬ 
phen, den Rhizoiden, im Substrat (d. h. abgestorbenen Organis¬ 
men oder anderen Materialien, auf denen sie wachsen). Diese 
Rhizoide sind nicht homolog zu den Rhizoiden von Pflanzen 
und meist nicht auf die Aufnahme von Nährstoffen und Wasser 
spezialisiert. 

Unter günstigen Bedingungen können Pilze sehr rasch wachsen. 
Bei einigen Arten kann das Hyphen Wachstum eines gesam¬ 
ten Mycels (nicht das Wachstum einer einzelnen Hyphe) pro 
Tag mehr als 1 km betragen! Die Hyphen können sehr weit 
verteilt sein, um über eine große Fläche Nährstoffe aufneh¬ 
men zu können, oder watteartige Klumpen bilden, mit denen 
sie eine reichhaltige Nährstoff quelle nutzen können. Bei den 
vertrauten Pilzen im Wald, die man an feuchten Stellen wach¬ 
sen sieht, handelt es sich um die sporenbildenden Fruchtkörper 
(►Abb. 29.3c). Bei Pilzen, die solche Fortpflanzungsstruktu¬ 
ren bilden, ist die Mycelmasse häufig sehr viel größer als der 
sichtbare Fruchtkörper. Das Mycel eines einzelnen, im US- 
Bundesstaat Oregon entdeckten Pilzindividuums erstreckt sich 
im Boden über eine Fläche von 900 ha, wie Genanalysen bestä¬ 
tigten. Es wiegt erheblich mehr als ein Blauwal (das größte Tier 
der Erde). Oberirdisch tritt dieses Individuum nur durch einige 
verstreute Gruppen von Fruchtkörpern (Pilzhüten) zutage. 


Pilze stehen in engem Kontakt 
mit ihrer Umgebung 

Durch seine fadenförmigen Hyphen steht ein Pilz in einer ganz 
speziellen Beziehung zu seiner physikalischen Umwelt. Das 
Pilzmycel weist im Vergleich zu den meisten anderen gro¬ 
ßen Vielzellern ein ganz besonders hohes Oberfläche/Volumen- 
Verhältnis auf. Durch dieses hohe Verhältnis ist der Pilz im¬ 
stande, bei hoher Bodenfeuchtigkeit große Mengen Wasser und 
Mineralstoffe aufzunehmen und daher in feuchten Lebensräu¬ 
men rasch zu wachsen. Die Kehrseite des hohen Oberfläche/ 
Volumen-Verhältnisses des Mycels ist, dass es in trockener 
Umgebung tendenziell rasch unter Wasserverlust leidet. Daher 
findet man Pilze am häufigsten in feuchter Umgebung. Sicher¬ 
lich ist Ihnen schon einmal aufgefallen, dass Schimmelpilze und 
Ständerpilze zumeist an feuchten Stellen auftreten. 

Ein weiteres Charakteristikum vieler Pilze ist ihre Toleranz 
gegenüber einem stark hypertonischen Milieu (in dem die 
Konzentration an gelösten Stoffen höher ist als ihre eigene; 
► Abschn. 6.3). Viele Pilze sind widerstandsfähiger als Bakteri¬ 
en gegenüber einer hypertonischen Umgebung. So wachsen auf 
Marmelade beispielsweise keine Bakterien, weil sie durch ih¬ 
ren hohen Zuckergehalt für diese Organismen zu hypertonisch 
ist, aber Kolonien von Schimmelpilzen werden sich irgendwann 
dort ansiedeln. Dass Schimmelpilze selbst im Kühlschrank Vor¬ 
kommen, verdeutlicht eine weitere Eigenschaft vieler Pilze: die 
Toleranz gegenüber Temperaturextremen. Zahlreiche Pilze to¬ 


lerieren Temperaturen bis zu —6 °C, andere Temperaturen von 
50 °C und mehr. 

29.1 Wiederholung 

Die echten Pilze (Fungi) gehören wie die Tiere zum Mo- 
nophylum Opisthokonta. Pilze unterscheiden sich von an¬ 
deren Vertretern der Opisthokonta durch ihre heterotrophe 
Ernährung durch Absorption und chitinhaltige Zellwän¬ 
de. Einzellige echte Pilze werden als Hefen bezeichnet. 

Sie absorbieren Nährstoffe direkt über ihre Zellwand. 
Die vielzelligen Pilzarten können aufgrund ihres charak¬ 
teristischen Baus - einem Mycel aus rasch wachsenden 
Hyphen - in den unterschiedlichsten feuchten Lebensräu¬ 
men absorptive Heterotrophie betreiben. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, inwiefern Pilze durch ihren Bau in 
der Lage sind, andere (meist tote) Organismen zu zer¬ 
setzen und so zu konsumieren. 

■ anhand verschiedener Eigenschaften von Lebensräu¬ 
men folgern können, ob darin Pilze Vorkommen und 
ob diese häufig sind. 


_ ? _ 

1. Inwiefern ermöglicht Pilzen ihr Bau eine heterotrophe Ernäh¬ 
rung durch Absorption? 

2. Welche Vor- und Nachteile bringt vielzelligen Pilzen das ho¬ 
he Oberflächen/Volumen-Verhältnis ihres Mycels? Inwiefern 
schränkt das Mycel die Lebensräume ein, in denen Pilze im 
Allgemeinen Vorkommen? 


Pilze sind wichtige Komponenten natürlicher Ökosysteme. Sie 
interagieren mit anderen Organismen auf viele verschiedene 
Weisen, von denen manche nachteilig, andere aber vorteilhaft 
für diese Organismen sind. 

29.2 Pilze sind Zersetzer, Parasiten, 
Räuber oder Symbionten 

Ohne Pilze sähe unser Planet völlig anders aus. Man muss 
sich eine Erde vorstellen mit nur wenigen verkümmerten Pflan¬ 
zen und Gewässern, die angefüllt sind mit den Überresten 
toter Organismen. Pilze sind zusammen mit Bakterien für einen 
Großteil der Abfallentsorgung auf der Erde zuständig. Sie tragen 
nicht nur dazu bei, die Landschaft sauber zu halten und Böden 
zu bilden, sondern spielen auch eine entscheidende Rolle für das 
Recycling von Mineralstoffen. Darüber hinaus wurde die Be¬ 
siedlung terrestrischer Lebensräume größtenteils erst durch die 
Assoziationen von Pilzen mit Landpflanzen und anderen Orga¬ 
nismen möglich. 
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Auf den Punkt gebracht 

■ Gäbe es keine saprotrophen Pilze, käme der globale Kohlenstoff¬ 
kreislauf zum Erliegen. 

■ Flechten sind komplexe Symbiosen aus einem Pilz und einem 
photosynthesebetreibenden Organismus. 

■ Mykorrhizen sind symbiotische Assoziationen zwischen Pilzen 
und den Wurzeln von Gefäßpflanzen. 


Saprotrophe Pilze sind von wesentlicher 
Bedeutung für den Kohlenstoffkreislauf 
der Erde 

Saprotrophe Pilze zählen zusammen mit Bakterien zu den wich¬ 
tigsten Zersetzern (Destruenten) der Erde und leisten einen 
wesentlichen Beitrag zum Abbau von totem organischem Mate¬ 
rial und somit zum Recycling derjenigen chemischen Elemente, 
die von Lebewesen genutzt werden. In Wäldern sezemieren 
die Mycelien von Pilzen beispielsweise aus ihren Zellen in die 
unmittelbare Umgebung Enzyme, die pflanzliches Material zu 
einfacheren organischen Verbindungen abbauen; diese können 
die Pilze dann absorbieren. Pilze sind die bedeutendsten Zerset¬ 
zer von Cellulose und Lignin, die Hauptbestandteile pflanzlicher 
Zellwände (die meisten Bakterien können diese Stoffe nicht ab¬ 
bauen). Andere Pilze produzieren zum Beispiel Enzyme für die 
Zersetzung von Keratin und bauen so von Säugetieren hinterlas- 
sene, extrem widerstandsfähige Strukturen wie Haare, Hufe und 
Krallen ab. 

Gäbe es nicht die Zersetzer unter den Pilzen, so würde der Koh¬ 
lenstoffkreislauf der Erde zusammenbrechen. Große Mengen 
von Kohlenstoffatomen wären für immer im Waldboden und an 
anderen Stellen eingeschlossen. Stattdessen werden diese Koh¬ 
lenstoffatome in Form von CO 2 , das bei der Atmung der Pilze 
entsteht, wieder in die Atmosphäre zurückgeführt; dort stehen 
sie dann erneut für die Photosynthese der Pflanzen zur Verfü¬ 
gung. 


Querverweis 

Der globale Kohlenstoffkreislauf wird detailliert in 
► Abschn. 57.4 behandelt. Pilze spielen bei diesem Kreis¬ 
lauf eine entscheidende Rolle, weil sie andere Organismen 
zersetzen und dabei Kohlenstoffdioxid freisetzen. 


Im Gegensatz zu ihrem Rückgang im Karbon erlebten die Pil¬ 
ze gegen Ende des Perms, vor einer Viertelmilliarde Jahren, 
eine große Blüte; damals kam es durch die Zusammenlagerung 
der Kontinente zu Vulkanausbrüchen, die weltweit zu dramati¬ 
schen Massenaussterben führten. Wie die Fossilbelege zeigen, 
starb damals zwar die Mehrzahl aller vielzelligen Arten aus, die 
Pilze gediehen jedoch. Das bezeugt gleichermaßen ihre Wider¬ 
standsfähigkeit wie auch ihre Bedeutung für das Recycling der 
chemischen Elemente in abgestorbenen Pflanzen und toten Tie¬ 
ren. 

Die bevorzugten Kohlenstoffquellen saprotropher Pilze sind 
Einfachzucker, meist aus dem Abbau komplexer Polysacchari¬ 
de. Ihren Stickstoffbedarf decken die meisten Pilze über absor¬ 
bierte Aminosäuren als Produkte des Proteinabbaus. Viele Pilze 
können Nitrat (NO 3 ) oder Ammoniumionen (NH 4 ) als alleini¬ 
ge Stickstoffquelle nutzen. Bisher ist allerdings noch kein Pilz 
bekannt, der gasförmigen Stickstoff (N 2 ) direkt aus der Luft 
biologisch verwerten, das heißt fixieren kann, wie es manche 
frei lebende und mit Pflanzen assoziierte Bakterien vermögen 
(►Abschn. 25.3). 

Was passiert, wenn ein Pilz nur mangelhaft mit Nährstoffen 
versorgt wird? Häufig reagieren Pilze in solchen Fällen mit ei¬ 
ner raschen Vermehrung in großer Zahl. Schon unter günstigen 
Bedingungen produzieren Pilze große Mengen an Sporen, bei 
unzureichender Versorgung mit Nährstoffen liegt die Rate der 
Sporenbildung jedoch sogar noch höher. Die Sporen können 
dann in einem Ruhezustand überdauern, bis sich die Bedin¬ 
gungen wieder verbessern, oder in andere Gebiete verbreitet 
werden, in denen eine bessere Nährstoffversorgung erfolgt. 

Pilzsporen sind nicht nur äußerst zahlreich, sondern auch extrem 
winzig und werden leicht durch Wind oder Wasser verbreitet 
(► Abb. 29.4). Durch diese Eigenschaften ist gewährleistet, dass 
die Sporen über einen weiten Bereich verstreut werden und 
zumindest einige davon günstige Wachstumsbedingungen an¬ 
treffen. Unsere Atemluft enthält pro Kubikmeter nicht weniger 
als 10.000 Pilzsporen. Kein Wunder also, dass Pilze fast überall 
zu finden sind. 

Media Clip 29.1 Fungal Decomposers 
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Pilze können als Parasiten oder 
sogar als Räuber auftreten 


Tatsächlich gab es in der Erdgeschichte eine Zeit, in der die Po¬ 
pulationen saprotropher Pilze signifikant zurückgingen. Wie Sie 
in ► Kap. 24 erfahren haben, existierten im Karbon ausgedehnte 
tropische Sümpfe. Wenn in diesen Sümpfen Pflanzen abstarben, 
begann sich Torf zu bilden. Durch die Torfbildung kam es zur 
Ansäuerung der Sumpfgebiete. Diese erhöhte Azidität wiede¬ 
rum ließ die Pilzpopulationen drastisch schrumpfen. Mit dem 
Ergebnis: Weil Zersetzer weitgehend fehlten, verblieben große 
Mengen Torf am Grund der Sümpfe und wurden im Laufe der 
Zeit in Steinkohle umgewandelt. 


Während die saprotrophen Pilze ihre Energie, ihren Kohlen¬ 
stoff und ihren Stickstoff direkt aus totem organischem Material 
beziehen, ernähren sich andere Pilze parasitisch oder sogar räu¬ 
berisch. 

Parasitische Pilze Je nach Abhängigkeit von ihrem jewei¬ 
ligen Wirt unterscheiden Mykologen (Biologen, die sich mit 
Pilzen befassen) zwischen zwei Klassen parasitischer Pilze. Fa¬ 
kultative Parasiten können auf anderen lebenden Organismen, 
aber auch unabhängig wachsen (beispielsweise auf künstlichen 
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Lycoperdon perlatum 


anlegt wie ein Handschuh (► Abb. 29.5b). Fruchtkörper kön¬ 
nen sich entweder innerhalb des Pflanzenkörpers oder auf dessen 
Oberfläche bilden. 

Manche parasitischen Pilze leben in einer engen physischen Ge¬ 
meinschaft mit ihrer Wirtspflanze, die in der Regel nicht letal für 
die Pflanze ist. Andere sind dagegen pathogen und schwächen 
den Wirt, von dem sie ihre Nährstoffe beziehen, oder töten ihn 
sogar ab. 

Media Clip 29.2 Mind-Control Killer Fungi 
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Pathogene Pilze Die meisten Krankheiten des Menschen 
werden zwar von Bakterien oder Viren verursacht, für Men¬ 
schen mit geschwächtem Immunsystem bilden pathogene 
(krankheitserregende) Pilze aber eine häufige Todesursache. 
Viele Aidspatienten sterben an Pilzerkrankungen wie eine Lun¬ 
genentzündung, die durch Pneumocystis jirovecii hervorgerufen 
wird. Selbst Candida albicans und bestimmte weitere Hefen, 
die normalerweise Bestandteile eines gesunden Mikrobioms 
sind, können bei Aidspatienten oder Menschen, die Immun- 
suppressiva einnehmen müssen, schwere Krankheiten auslö- 
sen, etwa eine Ösophagitis (eine Entzündung der Speiseröhre, 
die Schluckbeschwerden hervorruft). Verschiedene Pilze ver¬ 
ursachen auch andere, weniger bedrohliche Krankheiten des 
Menschen wie Ringelflechte, Fußpilz oder Nagelpilz. Die rela¬ 
tiv nahe Verwandtschaft zwischen Pilzen und Tieren erschwert 
es, Arzneimittel zu finden, die auf ganz spezifische Eigen¬ 
heiten des Stoffwechsels von Pilzen abzielen, ohne dabei den 
menschlichen Patienten zu schaden. Infolgedessen stellen Pilz¬ 
erkrankungen weltweit ein zunehmendes Gesundheitsproblem 
dar. 


Abb. 29.4 Sporen in Hülle und Fülle. Boviste (die zu den Ständerpil¬ 
zen zählen) setzen ganze Wolken aus Billionen von Sporen frei. Etwa 
99 % davon setzen sich im Umkreis von 100 m um den Elternpilz ab, 
einige wenige legen jedoch viel weitere Distanzen zurück 

Medien). Obligate Parasiten wachsen nur auf oder in einem 
spezifischen Wirtsorganismus. Da ihr Wachstum auf lebende 
Wirtsorganismen beschränkt ist, müssen sie hinsichtlich ihrer 
Ernährung spezielle Bedürfnisse haben. 

Am häufigsten dienen Pflanzen und Insekten parasitischen Pil¬ 
zen als Wirte. Die fadenförmige Struktur der Pilzhyphen eig¬ 
net sich besonders gut dazu, Nährstoffe von lebenden Pflanzen 
zu absorbieren. Die schlanken Hyphen eines parasitischen Pil¬ 
zes können durch die Spaltöffnungen und durch Wunden in das 
Innere von Pflanzen eindringen; in einigen Fällen durchbohren 
sie direkt die epidermalen Zellwände (► Abb. 29.5a). Im Inne¬ 
ren der Pflanze verzweigen sich die Hyphen dann und erwei¬ 
tern so das Mycel. Einzelne Hyphen durchdringen die Zellwand 
der Wirtszellen und bilden außerhalb der Plasmamembran so¬ 
genannte Haustorien, verzweigte Fortsätze, die Nährstoffe ab¬ 
sorbieren. Die Haustorien durchdringen nicht die unter der Zell¬ 
wand gelegene Plasmamembran der Pflanzenzelle; sie stülpen 
die Membran vielmehr nach innen, sodas s sie sich um sie herum 


Der weltweite Rückgang von Amphibienarten beruht zum Teil 
auf der Ausbreitung des Flagellatenpilzes Batrachochytrium 
dendrobatidis. In einigen Gegenden der Erde, in denen dieser 
Pilz schon seit Jahrtausenden vorkommt, scheinen die Amphi¬ 
bienpopulationen tolerant gegenüber B. dendrobatidis zu sein, 
dort verursacht er kein umfangreiches Amphibiensterben. In 
anderen Gebieten, wie im Westen Nordamerikas und in Aus¬ 
tralien, macht man die Einführung des Pilzes für den Verlust 
oder den Rückgang zahlreicher Populationen von Frosch- und 
Schwanzlurchen und sogar das Aussterben ganzer Arten ver¬ 
antwortlich. Einige Stämme von B. dendrobatidis kommen aus 
dem südlichen Afrika, wo sie offenbar nicht zu einem nen¬ 
nenswerten Rückgang der Amphibien führen. Nach Ansicht von 
Biologen begann die Ausbreitung von B. dendrobatidis rund 
um die Welt vermutlich in den 1930er-Jahren mit dem Export 
des Afrikanischen Krallenfroschs ( Xenopus laevis), der einst 
verbreitet für Schwangerschaftstests beim Menschen eingesetzt 
wurde („Froschtest“)- Neueren Studien von Erica Rosenblum 
und ihren Mitarbeitern zufolge stammt der Pilz ursprünglich tat¬ 
sächlich aus Afrika; offensichtlich wurden aber später mehrmals 
Stämme von B. dendrobatidis aus anderen Regionen einge¬ 
schleppt (► „Experiment: Woher stammen die Flagellatenpilze, 
die in Nordamerika ein Amphibiensterben verursachen, ur¬ 
sprünglich?“). 
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Experiment: Woher stammen die Flagellatenpilze, die in Nordamerika 
ein Amphibiensterben verursachen, ursprünglich? 


Originalliteratur: Rosenblum EB et al. (2013) Proc Natl Acad Sei USA 110: 9385-9390. 

Eine von Erica Rosenblum und ihren Mitarbeitern durchgeführte Analyse von Isolaten 
von Batrachochytrium dendrobatidis aus aller Welt legt nahe, dass dieser pathogene Pilz 
mehrmals aus unterschiedlichen geographischen Gebieten in den Westen Nordamerikas ein¬ 
geschleppt wurde. 


Hypothese 

Die pathogenen Formen von B. dendrobatidis , denen zahlreiche Amphibien zum Opfer fal¬ 
len, wurden durch den Import des Afrikanischen Krallenfroschs ab den 1930er-Jahren aus 
Afrika in den Westen Nordamerikas eingeschleppt. 


Methode 

1. Von überall auf der Welt wurden Proben von B. dendrobatidis gesammelt. 

2. Die Genome der Proben dieses Flagellatenpilzes wurden sequenziert. 

3. Durch einen Vergleich der DNA-Sequenzdaten der verschiedenen Proben von 
B. dendrobatidis wurde ein evolutionärer Stammbaum erstellt. 

4. Anschließend wurde beurteilt, ob der so erstellte Stammbaum mit der Einführung von 
B. dendrobatidis aus Afrika in den Westen Nordamerikas in Einklang steht. 


Ergebnisse 



Lateinamerika 


Japan 

Australien 


Lateinamerika 


westliches Nordamerika 

Afrika 



östliches Nordamerika 

Lateinamerika 

westliches Nordamerika 
westliches Nordamerika 

östliches Nordamerika 
Lateinamerika 

östliches Nordamerika 

Lateinamerika 
östliches Nordamerika 

westliches Nordamerika 


Einige der Exemplare von 
B. dendrobatidis aus dem 
Westen Nordamerikas sind 
am nächsten mit solchen 
aus Afrika verwandt, ... 


... andere Exemplare von 
B. dendrobatidis aus dem 
Westen Nordamerikas sind 
dagegen näher verwandt 
mit solchen aus dem Osten 
von Nordamerika oder aus 
Lateinamerika. 


Schlussfolgerung 

Offensichtlich wurden pathogene Stämme von B. dendrobatidis aus mehreren unterschied¬ 
lichen Gegenden in den Westen Nordamerikas eingeschleppt. Zumindest für einen Stamm 
von B. dendrobatidis wird eine Einführung aus Afrika bestätigt; die anderen Stämme wur¬ 
den jedoch eher aus dem Osten Nordamerikas oder aus Lateinamerika eingeführt. 
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a parasitischer Mehltau 


b parasitierende Haustorien 




Spaltöffnung 
des Blattes 


2 jjm' 


Blattzellen 


Hyphen des Pilzmycels 


Pilzsporen keimen auf 
der Blattoberfläche. 


Durch eine Spaltöffnung dringt 
diese Hyphe ins Blattinnere vor. 


Plasma¬ 

membran 

Zellwand 


Die wachsenden Hyphen 
dringen durch Spaltöffnun¬ 
gen in das Blattinnere ein. 


Einige der Hyphen 
dringen bis in die Zell¬ 
wände des Blattes vor. 


Das Haustorium durchdringt 
die Zellwand, aber nicht die 

Plasmamembran. 

v___ / 


Abb. 29.5 Invasion eines Blattes, a Die Hyphen des Echten Mehltaupilzes Phyllactinia guttata auf der Oberfläche eines Haselblatts (REM), 
b Haustorien nennt man Pilzhyphen, die die Zellwand lebender Pflanzenzellen durchdringen und sich außen auf der Plasmamembran verzweigen, 
um Nährstoffe zu absorbieren 


Pilze sind die bei Weitem wichtigsten Pflanzenpathogene und 
verursachen jährlich Emteverluste in Milliardenhöhe. Bedeu¬ 
tende Pilzkrankheiten von Nutzpflanzen sind beispielsweise 
Schwarzrost bei Weizen und andere Krankheiten von Getrei¬ 
depflanzen wie Weizen, Mais oder Hafer. Der Erreger von 
Schwarzrost ist Puccinia graminis , ein Pilz mit einem kom¬ 
plizierten Entwicklungszyklus, an dem zwei pflanzliche Wirte 
beteiligt sind (Weizen und Berberitze). Bei einer Schwarzrost¬ 
epidemie im Jahr 1935 fiel P. graminis etwa ein Viertel der 
Weizenernte in Kanada und den USA zum Opfer. 

Räuberische Pilze Manche Pilze verfügen über Anpassun¬ 
gen, die es ihnen ermöglichen, als aktive Räuber zu fungieren 
und mikroskopisch kleine Protisten oder winzige Tiere in ihrer 
näheren Umgebung zu fangen. Von besonderer Bedeutung ist 
diese ErnährungsStrategie in einer Umgebung, in der reichlich 
Kohlenstoff, aber nur wenig Stickstoff verfügbar ist, wie etwa 
in Holz. Am häufigsten gehen solche Pilze dabei so vor, dass sie 
aus ihren Hyphen klebrige Substanzen abscheiden, an denen die 
Organismen beim Kontakt kleben bleiben. Anschließend drin¬ 
gen die Hyphen rasch in die Beute ein, wachsen und verzweigen 
sich, breiten sich im gesamten Körper aus und töten die Beute 
letztlich. 

Eine noch extremere Anpassung an den Beutefang sind die 
kontrahierbaren Fangringe, wie sie einige im Boden lebende 
Pilzarten ausbilden (► Abb. 29.6). Sofern in diesen Böden auch 
kleine Nematoden (Fadenwürmer) leben, bilden diese Pilze aus 
drei Zellen bestehende Ringe; deren Durchmesser ist so bemes¬ 
sen, dass sie genau um einen dieser Nematoden passen. Kriecht 
ein Nematode zufällig durch einen solchen Ring, so bewirkt die¬ 
ser Reiz bei dem Pilz, dass die Ringzellen anschwellen und den 


Nematode Fangring Pilzhyphe 



20 pm 


Abb. 29.6 Ein räuberischer Pilz. Ein mikroskopisch kleiner Nemato¬ 
de (Fadenwurm) ist in die aus Hyphen gebildeten Fangringe des Pilzes 
Arthrobotrys dactyloides geraten (REM, digital coloriert) 

Wurm auf diese Weise festhalten. Nun können die Pilzhyphen 
rasch in ihr hilfloses Opfer eindringen und es verdauen. 


Symbiotische Pilze gehen für beide Partner 
vorteilhafte Lebensgemeinschaften ein 

Bestimmte körperlich enge Beziehungen zwischen Pilzen und 
anderen Organismen sind für die Ernährung beider Partner vor- 
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teilhaft. Es handelt sich also um Symbiosen. Dabei sind hier 
zwei bestimmte Formen besonders hervorzuheben, Flechten und 
Mykorrhiza. 

Flechten Flechten sind keine Einzelorganismen, sondern 
vielmehr ein Netzwerk aus mindestens zwei völlig verschie¬ 
denen Organismen: einem Pilz und einem photosynthetisch 
aktiven Partner, nämlich einer Alge oder einem Cyanobakteri- 
um. Neueren Untersuchungen zufolge ist an dieser Symbiose 
gewöhnlich noch eine weitere Pilzart beteiligt (eine einzelli¬ 
ge Hefe). Zusammen bilden diese so verschiedenen Lebewesen 
eine Flechte, die selbst in den unwirtlichsten terrestrischen Um¬ 
gebungen der Erde wachsen kann (allerdings reagieren Flech¬ 
ten empfindlich auf schlechte Luftqualität; ►Abschn. 29.4). 
Die Organismenwelt des antarktischen Kontinents umfasst bei¬ 
spielsweise über 100-mal mehr Flechtenformen als Pflanzenar¬ 
ten. Experimentelle Forschung wurde an Flechten bisher kaum 
betrieben; das liegt wahrscheinlich daran, dass sie so langsam 
wachsen - im Normalfall weniger als 1 cm pro Jahr. 

Bislang wurden ungefähr 30.000 „Arten“ von Flechten be¬ 
schrieben, jeweils benannt mit dem Namen ihrer Pilzkompo¬ 
nente. Als Pilzkomponente kommen also rund 20 % der etwa 
150.000 bekannten Arten der Fungi in Betracht. Meistens han¬ 
delt es sich dabei um Schlauchpilze (Ascomycota). Einige von 
ihnen sind auch in der Lage, unabhängig zu leben, also ohne 
photosynthetisch aktiven Partner, die meisten davon wurden in 
der Natur jedoch noch nie in anderer Form beobachtet als in der 
Lebensgemeinschaft einer Flechte. Die photosynthetisch akti¬ 
ve Flechtenkomponente bilden in den meisten Fällen einzellige 
Grünalgen, aber auch Cyanobakterien oder sogar beide zusam¬ 
men kommen vor. 

Flechten finden sich in allen möglichen exponierten Lebensräu¬ 
men: auf der Rinde von Bäumen, auf kahlen Böden und nacktem 
Fels. In arktischen, subarktischen und borealen Regionen be¬ 
deckt das sogenannte Rentiermoos (in Wirklichkeit kein Moos, 
sondern die Rentierflechte Cladonia subtenuis ) riesige Flächen 
und bildet dort eine wesentliche Nahrungsgrundlage von Ren¬ 
tieren und anderen großen Säugern. 

Hinsichtlich ihrer Wuchsform lassen sich drei grundlegende Ka¬ 
tegorien von Flechten unterscheiden. Krustenflechten haften 
fest an ihrem Substrat (► Abb. 29.7a). Dagegen sind Blattflech¬ 
ten nur lose mit ihrem Substrat verbunden und wachsen flach am 
Substrat anliegend (► Abb. 29.7b, rechts). Strauchflechten sind 
stark verzweigt und können strauchähnlich in die Höhe wach¬ 
sen oder hängen in langen Fäden von Ästen oder Felsen herab 
(► Abb. 29.7b, links). 

In dem in ► Abb. 29.8 gezeigten Querschnitts Schema einer ty¬ 
pischen Blattflechte erkennen Sie einen dichten oberen Bereich 
aus Pilzhyphen, eine Schicht aus einzelligen Cyanobakterien 
oder Grünalgen, eine lockere Hyphenschicht und schließlich 
Rhizoide aus Hyphen, mit denen die gesamte Struktur an ihrem 
Substrat festgeheftet ist. Das Geflecht der Pilzhyphen nimmt ei¬ 
nige Nährstoffe auf, welche die photosynthetisch aktiven Zellen 
benötigen, und bietet diesen Zellen eine ausreichend feuchte 
Umgebung, indem es Wasser fest haftend an sich bindet. Der 
Pilz erhält von den Algenzellen oder Cyanobakterien im Ge¬ 
genzug organische Photosyntheseprodukte. 


a Krustenflechten 



b Strauchflechte (links) und Blattflechte (rechts) 



Abb. 29.7 Wuchsformen von Flechten. Nach ihrer Wuchsform lassen 
sich Flechten in drei Kategorien einteilen, a Zwei Krustenflechtenarten 
wachsen auf der Oberfläche eines exponierten Felsens, b Strauchflech¬ 
ten haben einen räumlichen, Blattflechten einen eher flachen Wuchs 


Die Hyphen des Pilzmycels der Flechte haften eng an den pho¬ 
tosynthetisch aktiven Zellen und penetrieren bisweilen sogar de¬ 
ren Zellwand, ohne jedoch die Plasmamembran zu durchdringen 
(ähnlich wie die Haustorien parasitischer Pilze; ► Abb. 29.5b). 
Die photosynthetisch aktiven Zellen überleben diese Bedräng¬ 
nis nicht nur, sondern wachsen weiter. Die Algenzellen in einer 
Flechte geben sogar mit höherer Rate Photosyntheseprodukte 
ab als ähnliche Zellen, die nicht in einer solchen Gemeinschaft 
wachsen. Auch wachsen aus Flechten entnommene photosyn¬ 
thetisierende Zellen alleine rascher als in Verbindung mit einem 
Pilz. Aufgrund dieser Beobachtungen könnte man die Pilze 
der Flechten auch als Parasiten ihrer photosynthetisch akti¬ 
ven Partner betrachten. An vielen Stellen, an denen Flechten 
Vorkommen, könnten die photosynthesebetreibenden Zellen al¬ 
lerdings alleine gar nicht wachsen. 

Flechten pflanzen sich ganz einfach durch Fragmentierung des 
als Thallus bezeichneten Vegetationskörpers fort oder mithilfe 
spezialisierter Strukturen, der Soredien (Singular: Soredium). 
Soredien bestehen aus einer oder mehreren photosynthesebe- 
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Ein Soredium besteht aus 
einer oder wenigen photo¬ 
synthetisch aktiven Zellen, 
umgeben von Pilzhyphen. 

^ ::a I 



/ ” ' \ 

Die Soredien lösen sich von der elter¬ 
lichen Flechte ab und werden durch 
den Wind verbreitet. Wenn sie in eine 
geeignete Umgebung gelangen, 
bilden sie dort neue Flechten. 

V_, _ _y 



obere 

Hyphenschicht 


Schicht aus 
photosynthetisch 
aktiven Zellen 


lockere 

Hyphenschicht 


untere 
Schicht aus 
Hyphenrhizoiden 


Abb. 29.8 Der Aufbau einer Flechte. Dieser Querschnitt zeigt sche¬ 
matisch die einzelnen Schichten einer Blattflechte und die Freisetzung 
von Soredien 


treibenden Zellen, die von Pilzhyphen umgeben sind. Irgend¬ 
wann lösen sie sich von der Flechte ab und werden durch 
Luftströmungen verbreitet; wenn sie an einen günstigen Stand¬ 
ort gelangen, entwickelt sich aus ihnen ein neuer Flechten¬ 
thallus (►Abb. 29.8). Alternativ kann der Pilzpartner seinen 
geschlechtlichen Fortpflanzungszyklus durchlaufen und dabei 
haploide Sporen bilden. Wenn diese Sporen freigesetzt werden, 
breiten sie sich allerdings alleine aus, nicht gemeinsam mit ih¬ 
rem photosynthetisch aktiven Partner. 

Flechten treten oft als Erstbesiedler auf neu entstandenen, kah¬ 
len Felsflächen auf. Den größten Teil der von ihnen benötigten 
Nährelemente erlangen sie aus der Luft und aus dem Regenwas¬ 
ser, hinzu kommen Mineralstoffe, die sie aus Staub aufnehmen. 
Kurz nach einem Regen setzt das Wachstum einer Flechte ein, 


wenn sie auszutrocknen beginnt. Während des Wachstums säu¬ 
ert die Flechte ihre Umgebung leicht an; diese Azidität trägt 
zum langsamen Abbau der Gesteine bei - ein erster Schritt bei 
der Bildung von Erdboden. Mit weiterem Austrocknen stellt die 
Flechte ihre Photosynthese ein. Der Wassergehalt einer Flech¬ 
te kann auf weniger als 10% ihres Trockengewichts fallen; an 
diesem Punkt wird sie in hohem Maße unempfindlich für Tem¬ 
peraturextreme. 

Mykorrhizen Viele Gefäßpflanzen sind auf eine symbiotische 
Verbindung mit Pilzen angewiesen. Diese schon seit Urzeiten 
bestehende Assoziation zwischen Pflanzen und Pilzen erwies 
sich als entscheidend für die erfolgreiche Besiedlung terrestri¬ 
scher Lebensräume durch Pflanzen. Ohne Hilfe können viele 
Pflanzen über ihre Wurzelhaare nicht so viel Wasser und Mine¬ 
ralstoffe aufnehmen, wie sie für ihr Wachstum benötigen. In der 
Regel werden die Wurzeln solcher Pflanzen jedoch von Pilzen 
infiziert, die mit ihnen eine als Mykorrhiza (Plural: Mykorrhi¬ 
zen) bezeichnete Verbindung eingehen. Man unterscheidet zwei 
Formen von Mykorrhizen, je nachdem, ob die Pilzhyphen in die 
pflanzlichen Zellen eindringen oder nicht. 

Bei einer Ektomykorrhiza umhüllt der Pilz die Wurzelspitze 
von außen, und seine Masse ist oft genauso groß wie die der 
Wurzel selbst (►Abb. 29.9a). Die Pilzhyphen dringen in die 
Wurzel vor und umgeben die einzelnen Wurzelzellen, penetrie¬ 
ren jedoch nicht ihre Zellwand. Im Boden um die Wurzeln her¬ 
um breitet sich ein ausgedehntes Hyphengeflecht aus, sodass das 
Bodenvolumen in Wurzelnähe zu 25 % aus Pilzhyphen beste¬ 
hen kann. Die mit der Wurzel verbundenen Hyphen vergrößern 
deren Oberfläche zur Aufnahme von Wasser und Mineralstof¬ 
fen deutlich, und die Hyphenmasse im Boden hält das Wasser 
wie ein Schwamm in Wurzelnähe fest. Infizierte Wurzeln sind 
kurz, schwellen keulenförmig an und weisen keine Wurzelhaare 
auf. 

Die Hyphen von arbuskulären Mykorrhizen stoßen in die 
Wurzel vor, dringen in die Zellwand der Wurzelzellen ein 
und bilden darin, außerhalb der Plasmamembran, arbuskuläre 


Abb. 29.9 Mykorrhizen, a Ektomykorrhizapilze umhül¬ 
len die Pflanzenwurzel von außen und vergrößern so die 
zur Aufnahme von Wasser und Mineralstoffen verfügba¬ 
re Oberfläche (REM), b Die Hyphen von Arbuskulären 
Mykorrhizapilzen infizieren die Wurzeln von innen und 
durchdringen die Zellwand (aber nicht die Plasmamem¬ 
bran). Innerhalb der Zellwand verzweigen sie sich und 
bilden baumförmige Strukturen, die Arbuskeln. (Um die 
Arbuskeln besser sichtbar zu machen, wurde das Cytoplas¬ 
ma der Zelle entfernt; LM) 


a Ektomykorrhizapilz 


b Arbuskulärer Mykorrhizapilz 



Wurzelzell¬ 

wände 


5 |jm 


Arbuskel 


1 Hyphen des Pilzes Pisolithus tinctorius 

umhüllen eine Eukalyptuswurzel. 

\ ___ 
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(baumförmige) Strukturen aus. Diese Strukturen werden wie die 
Haustorien parasitischer Pilze und die Kontaktstellen von Pilz¬ 
hyphen und photosynthetisch aktiven Zellen bei Flechten zu den 
primären Orten für den Austausch zwischen Pflanze und Pilz 
(► Abb. 29.9b). Bei dieser Form von Endomykorrhiza bildet 
der Pilz wie schon bei der Ektomykorrhiza ein umfangreiches 
Hyphengeflecht aus, das sich von der Wurzeloberfläche in den 
umgebenden Boden erstreckt. Die arbuskuläre Mykorrhiza ist 
die häufigste Mykorrhizaform überhaupt; sie wird von einer 
erst kürzlich definierten monophyletischen Gruppe innerhalb 
der Fungi bewerkstelligt, den Arbuskulären Mykorrhizapilzen 
(Glomeromy cota). 


Querverweis 

Mykorrhizen können bewirken, dass erheblich mehr Wur¬ 
zelfläche mit essenziellen Nährstoffen im Boden in Kon¬ 
takt kommt. Wie wichtig arbuskuläre Mykorrhizen für die 
Ernährung von Pflanzen sind, erfahren Sie ausführlich in 
► Abschn. 35.4. 


Die Gemeinschaft der Mykorrhiza ist für beide Partner es¬ 
senziell. Der Pilz erhält von der Pflanze wichtige organische 
Verbindungen wie Zucker und Aminosäuren. Im Gegenzug er¬ 
höht der Pilz aufgrund seines sehr hohen Oberfläche/Volumen- 
Verhältnisses und seiner Fähigkeit, auch in die feinsten Boden¬ 
zwischenräume einzudringen, die Möglichkeiten der Pflanze, 
Wasser und Mineralstoffe (insbesondere Phosphor) aufzuneh¬ 
men. Zusätzlich kann der Pilz der Pflanze bestimmte Wachs¬ 
tumshormone liefern und sie gegen Angriffe von pathogenen 
Mikroorganismen schützen. 

Pflanzen mit einer aktiven arbuskulären Mykorrhiza sind im 
Allgemeinen intensiver grün gefärbt und überstehen Dürreperi¬ 
oden und Temperaturextreme besser als Pflanzen derselben Art 
mit nur schwach ausgebildeter Mykorrhiza. Versuche, bestimm¬ 
te Pflanzenarten in neue Gebiete einzuführen, schlugen oft so 
lange fehl, bis man ihnen etwas Erde aus ihrem Herkunftsge¬ 
biet bot (die vermutlich den zur Ausbildung einer Mykorrhiza 
erforderlichen Pilz enthielt). Da Bäume ohne Ektomykorrhiza 
normalerweise nicht ausreichend mit Nährstoffen und Wasser 
versorgt werden und daher nur kümmerlich wachsen, hängt der 
Gesundheitszustand unserer Wälder von der Anwesenheit von 
Ektomykorrhizapilzen ab. 

Das Saatgut vieler landwirtschaftlicher Nutzpflanzen muss vor 
der Aussaat mit den passenden Mykorrhizapilzen beimpft wer¬ 
den. Ohne diese Pilze wachsen die Pflanzen mitunter gar nicht 
oder nur kümmerlich. Bestimmte an stickstoffarmen Stand¬ 
orten wachsende Pflanzen wie Preiselbeeren und Orchideen 
weisen ausnahmslos Mykorrhizen auf. Die Samen von Orchi¬ 
deen keimen in der Natur nicht, solange sie nicht mit dem Pilz 
infiziert sind, der ihre Mykorrhizen ausbildet. Pflanzen ohne 
Chlorophyll, beispielsweise der Teufelszwirn ( Cuscuto ), haben 
immer eine Mykorrhiza, die sie oft mit den Wurzeln grüner, 
photosynthesebetreibender Pflanzen verbindet. Letztendlich er¬ 
nähren sich diese chlorophyllfreien Pflanzen parasitisch von 
den benachbarten grünen Pflanzen mithilfe des Pilzes als Über¬ 
brückung. 


Endophytische Pilze schützen manche Pflanzen 
vor Pathogenen, Herbivoren und Stress 

In einem tropischen Regenwald können auf jedem einzelnen 
Blatt täglich mehr als 10.000 Pilzsporen landen. Einige die¬ 
ser Pilze sind Pflanzenpathogene, andere wirken sich überhaupt 
nicht auf die Pflanzen aus, und wieder andere dringen in die 
Pflanze ein und sind für sie von Nutzen. Leben Pilze in ober¬ 
irdischen Pflanzenteilen, ohne dort Anzeichen irgendwelcher 
Schädigungen zu verursachen, so spricht man von endophy- 
tischen Pilzen. Wie Forschungen in jüngerer Zeit ergaben, 
kommen endophytische Pilze in Pflanzen aller terrestrischen Le¬ 
bensräume häufig vor. 

Bei Gräsern sind Einzelpflanzen mit endophytischen Pilzen 
widerstandsfähiger gegen Krankheitserreger sowie gegen her- 
bivore Insekten und Säugetiere als Individuen ohne solche 
Endophyten. Die Pilze produzieren Alkaloide (stickstoffhalti¬ 
ge Verbindungen), die für Tiere giftig sind. Den Wirtspflanzen 
fügen die Alkaloide keinen Schaden zu; manche Pflanzenarten 
produzieren auch selbst Alkaloide (beispielsweise Nikotin). Die 
Pilzalkaloide erhöhen auch die Widerstandsfähigkeit von Grä¬ 
sern gegenüber verschiedenen Formen von Stress, etwa gegen 
Wassermangel (Trockenstress) und salzige Böden. Eine solche 
Widerstandsfähigkeit ist für manche Nutzpflanzen von Vorteil, 
kann für Weidetiere jedoch toxisch sein. 

Bei den meisten Blattpflanzen ist allerdings nicht geklärt, wel¬ 
che Rolle - wenn überhaupt - die endophytischen Pilze für sie 
spielen. Sie könnten einen Schutz gegenüber Pathogenen bie¬ 
ten oder einfach Räume innerhalb der Blätter einnehmen, ohne 
dass dies der Pflanze irgendwelche Vorteile bringt, aber auch, 
ohne ihr zu schaden. In diesen Fällen lägen die Vorteile ganz auf 
Seiten des Pilzes, ohne Schaden für die Pflanze. Für den einen 
Partner vorteilhafte, für den anderen Partner neutrale Beziehun¬ 
gen nennt man Parabiosen. 

29.2 Wiederholung 

Pilze stehen auf unterschiedlichste Weise mit anderen Or¬ 
ganismen in nachteiliger oder vorteilhafter Wechselbezie¬ 
hung. Saprotrophe Pilze spielen eine wichtige Rolle beim 
Recycling von Mineralstoffen, die Organismen zum Le¬ 
ben benötigen. Bei Flechten handelt es sich um Symbiosen 
von Pilzen mit einzelligen Algen und/oder Cyanobakteri- 
en. Mykorrhizen sind Gemeinschaften von Pilzen mit den 
Wurzelzellen von Pflanzen. Sie sind für das Überleben der 
meisten Pflanzenarten von grundlegender Bedeutung. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ zusammenfassend beschreiben können, warum sapro¬ 
trophe Pilze so bedeutend für den globalen Kohlen¬ 
stoffkreislauf sind. 

■ die Charakteristika von Flechten erläutern und erklä¬ 
ren können, welche Vorteile diese Symbiosen bieten. 

■ die wesentlichen Merkmale der Mykorrhiza beschrei¬ 
ben und deren Vorteile aufzeigen können. 
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1. Welche Rolle spielen Pilze für den Kohlenstoffkreislauf der 
Erde? 

2. Beschreiben Sie die Charakteristika von Flechten, und geben 
Sie an, welche Vorteile diese Symbiosen bieten. 

3. Inwiefern profitieren von einer Mykorrhiza sowohl die Pflan¬ 
ze als auch der Pilz? 


Bevor die phylogenetischen Beziehungen der Pilze durch DNA- 
Sequenzierung genauer aufgeklärt wurden, war die Art ihres 
Entwicklungszyklus - einschließlich der von ihnen produzierten 
Fruchtkörpertypen - das wichtigste Kriterium für ihre Einord¬ 
nung in taxonomische Gruppen. Im folgenden Abschnitt werden 
Sie die Entwicklungszyklen von sechs großen Pilzgruppen nä¬ 
her kennenlernen. 

29.3 Die geschlechtliche 

Fortpflanzung der Pilze erfolgt 
zwischen unterschiedlichen 
Paarungstypen 

Ursprünglich wurden die Großgruppen der echten Pilze (Fungi) 
vor allem anhand ihrer Fortpflanzungsstrukturen und -Vorgänge 
definiert und zudem in geringerem Umfang anhand weiterer 
morphologischer Unterschiede. Die Entwicklungszyklen der 
Pilze sind sogar noch vielfältiger, als einst klar war, aber im 
Allgemeinen kennzeichnen jeweils spezifische Entwicklungs¬ 
zyklen die sechs Großgruppen der Fungi: die Mikrosporidien 


(Microsporidia), die Flagellatenpilze oder Chytridien (Chytri- 
diomycota), die Jochpilze (Zygomycota), die Arbuskulären My¬ 
korrhizapilze (Glomeromycota), die Schlauchpilze (Ascomyco- 
ta) und die Ständerpilze (Basidiomycota). In ► Abb. 29.10 sind 
die evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen dieser Gruppen 
nach heutigem Kenntnisstand dargestellt. 

Activity 29.1 Fungal Phylogeny 

www.Lifel le.com/ac29. 1 

Bei den Flagellaten- und den Jochpilzen handelt es sich wahr¬ 
scheinlich nicht um monophyletische Gruppen, denn sie beste¬ 
hen aus mehreren entfernt miteinander verwandten Finien, in 
denen einige ursprüngliche Merkmale erhalten geblieben sind. 
In ► Tab. 29.1 sind die wahrscheinlichen Monophyla innerhalb 
dieser beiden inoffiziellen paraphyletischen Gruppierungen mit 
aufgelistet. Aufgrund von in jüngerer Zeit durchgeführten Ana¬ 
lysen der DNA-Sequenz wurden die Mikrosporidien zu den 
echten Pilzen gestellt. Außerdem wird nun die Paraphylie von 
Flagellatenpilzen und Jochpilzen als wahrscheinlich erachtet, 
ebenso die Eigenständigkeit der Arbuskulären Mykorrhizapil¬ 
ze von den anderen Pilzgruppen sowie die Monophylie der 
Schlauchpilze und der Ständerpilze. 


Pilze pflanzen sich sowohl asexuell 
als auch sexuell fort 

Innerhalb der Fungi kommen gleichermaßen die ungeschlecht¬ 
liche und die geschlechtliche Fortpflanzung vor (► Abb. 29.1 1). 


Abb. 29.10 Eine Phylogenie der echten Pilze (Fungi). 

Mikrosporidien sind reduzierte parasitische Pilze, de¬ 
ren genaue verwandtschaftliche Stellung innerhalb der 
Fungi noch nicht geklärt ist. Sie könnten die Schwes¬ 
tergruppe der meisten anderen Pilzgruppen bilden, aber 
auch näher mit einer bestimmten Gruppe der Flagella¬ 
tenpilze (Chytridien) oder der Jochpilze verwandt sein. 
Die gestrichelten Linien sollen andeuten, dass es sich bei 
den Flagellaten- und den Jochpilzen wahrscheinlich um 
paraphyletische Gruppen handelt. Über die Verwandt¬ 
schaftsbeziehungen innerhalb dieser beiden inoffiziellen 
Gruppen (►Tab. 29.1) ist noch nicht genügend bekannt. 
Die Schlauch- und die Ständerpilze bilden zusammen die 
monophyletische Gruppe Dikarya 


Gestrichelte Linien zeigen an, dass 
es sich vermutlich um paraphyletische 
Gruppen handelt (►Abschn. 21.4). 
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Tab. 29.1 Klassifikation der echten Pilze (Fungi) 


Gruppe 

Microsporidia 

Chytridiomycota a 

Chytridiomycota (i. e. S.) 
Neocallimastigomycota 
Blastocladiomycota 
Zygomycota a 

Entomophthoromycotina 

Kickxellomycotina 

Mucoromycotina 

Zoopagomycotina 

Glomeromycota 

Ascomycota 

Basidiomycota 


Trivialname Merkmale 

Mikrosporidien intrazelluläre Parasiten von Tieren; stark reduziert, gehören zu den kleinsten 

bekannten Eukaryoten; infizieren ihre Wirte mit einem Polfaden 
Flagellatenpilze, Chytridien überwiegend aquatisch und mikroskopisch klein; begeißelte Zoosporen und 
Gameten 


Jochpilze 


bilden als Fortpflanzungsstruktur eine einzellige Zygospore mit zahlreichen 
diploiden Kernen; coenocytische Hyphen; kein fleischiger Fruchtkörper 


Arbuskuläre Mykorrhizapilze bilden eine arbuskuläre Mykorrhiza an Pflanzenwurzeln; nur asexuelle Fortpflan¬ 
zung bekannt 

Schlauchpilze bilden eine sackförmige sexuelle Fortpflanzungsstruktur, die als Ascus bezeich¬ 

net wird und haploide Ascosporen enthält; septierte Hyphen; Dikaryon 
Ständerpilze Basidium als sexuelle Fortpflanzungsstruktur: eine angeschwollene Zelle an der 

Spitze einer spezialisierten Hyphe, die haploide Basidiosporen trägt; septierte 
Hyphen; Dikyaryon 


a Die offiziell benannten Gruppen innerhalb der paraphyletischen Flagellaten- und Jochpilze gelten jeweils als monophyletisch, ihre Verwandtschaft unter¬ 
einander (sowie zu den Mikrosporidien) ist aber noch nicht eindeutig geklärt. 


Abb. 29.11 Ein generalisierter Entwick¬ 
lungszyklus der Fungi. Es hängt von den 
Umweltbedingungen ab, welche Form der Fort¬ 
pflanzung - geschlechtlich oder ungeschlechtlich - 
zu einem bestimmten Zeitpunkt erfolgt 


Die meisten Pilze verbringen ihr Leben größtenteils im haploiden 
Zustand und pflanzen sich ungeschlechtlich fort. Bei vielen Arten 
wurde noch nie eine sexuelle Fortpflanzung beobachtet. 
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Viele Pilze sind nicht durch männliche 
und weibliche Individuen gekennzeich¬ 
net, sondern durch mehrere genetisch 
unterschiedliche Paarungstypen. 
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Die ungeschlechtliche Fortpflanzung kann bei Pilzen auf ver¬ 
schiedene Weise erfolgen: 

■ durch die Produktion von (in der Regel) haploiden Sporen in 
Sporangien 

■ durch die Produktion haploider oder dikaryotischer Sporen, 
die nicht in Sporangien eingeschlossen sind, an den Spitzen 
der Hyphen; bei den Sackpilzen werden diese Sporen als Ko¬ 
nidien bezeichnet (vom griechischen konis für „Staub“) 

■ durch Zellteilung bei einzelligen Pilzen, und zwar als Spal¬ 
tung (von relativ gleichen Teilen einer Zelle in zwei Toch¬ 
terzellen) oder als Knospung (asymmetrisch, wodurch eine 
kleine Tochterzelle entsteht) 

■ durch einfache Fragmentierung des Mycels 

Sexuelle Fortpflanzung ist bei einigen Pilzgruppen selten (oder 
sogar unbekannt), tritt bei anderen jedoch häufig auf. Vielleicht 
erfolgt bei manchen Arten gar keine sexuelle Fortpflanzung oder 
nur so selten, dass Biologen sie bislang noch nie beobachtet 
haben. Einst stellte man Arten, bei denen noch kein sexuel¬ 
les Stadium nachgewiesen war, in eine separate taxonomische 
Gruppe („Fungi imperfecti“), da man die Kenntnis des sexuellen 
Entwicklungszyklus als Voraussetzung für eine Klassifikation 
der Pilze betrachtete. Mittlerweile können diese Arten jedoch 
anhand von Analysen ihrer DNA-Sequenzen anderen Arten ver¬ 
wandtschaftlich zugeordnet werden. 

Bei den meisten Pilzen ist eine geschlechtliche Fortpflanzung 
mit einem interessanten Phänomen verbunden. Bei einem Groß¬ 
teil der Pilzgruppen sind männliche und weibliche Strukturen 
oder männliche und weibliche Individuen morphologisch nicht 
voneinander zu unterscheiden. Stattdessen gibt es eine genetisch 
festgelegte Unterscheidung zwischen Paarungstypen. Indivi¬ 
duen desselben Paarungstyps können sich untereinander nicht 
fortpflanzen, sondern nur mit artgleichen Individuen des ande¬ 
ren Paarungstyps, wodurch eine Selbstbefruchtung vermieden 
wird. Individuen verschiedener Paarungstypen unterscheiden 
sich genetisch, sind von ihrem Aussehen und physiologisch aber 
oft nicht auseinanderzuhalten. 


Mikrosporidien sind stark 
reduzierte parasitische Pilze 


Microsporidia 



Mikrosporidien (Microsporidia) sind einzellige parasitische 
Pilze. Sie gehören zu den kleinsten bekannten Eukaryoten. Ihre 
infektiösen Sporen weisen nur einen Durchmesser von 1-40 pm 
(Mikrometer) auf. Bislang wurden rund 1500 Arten beschrie¬ 
ben, wahrscheinlich existieren jedoch noch sehr viel mehr. Ihre 
verwandtschaftliche Stellung innerhalb der Eukaryoten hat die 
Biologen viele Jahrzehnte vor Rätsel gestellt. 


Mikrosporidien besitzen keine echten Mitochondrien, aber statt¬ 
dessen von Mitochondrien abgeleitete reduzierte Strukturen, 
die man als Mitosomen bezeichnet. Anders als Mitochondrien 
enthalten die Mitosomen allerdings keine DNA; das mitochon¬ 
driale Genom ist vollständig auf den Zellkern übergegangen. 
Aufgrund des Fehlens von Mitochondrien hatten die Biologen 
zunächst gemutmaßt, die Mikrosporidien würden eine frühe Eu- 
karyotenlinie repräsentieren, die sich schon vor dem zu den Mi¬ 
tochondrien führenden Endosymbioseereignis abspaltete. Die 
Existenz von Mitosomen belegt jedoch, dass diese Hypothese 
falsch ist. DNA-Sequenzanalysen sowie die Tatsache, dass ih¬ 
re Zellwände Chitin enthalten, bestätigten, dass es sich bei den 
Mikrosporidien tatsächlich um stark reduzierte parasitische Mit¬ 
glieder der Fungi handelt. Ihre genaue Stellung innerhalb der 
verschiedenen Pilzlinien ist aber noch unsicher. 

Mikrosporidien leben als obligate intrazelluläre Parasiten von 
Tieren, insbesondere Insekten, Krebstieren und Fischen. Einige 
Arten infizieren nachweislich auch Säugetiere einschließlich des 
Menschen. Die meisten Mikrosporidieninfektionen rufen bei 
den Wirtstieren chronische Erkrankungen hervor, die unter an¬ 
derem zu Gewichtsverlust, verringerter Fruchtbarkeit und einer 
verkürzten Lebensdauer führen. Die Sporen der Mikrosporidien 
schleudern explosionsartig einen hohlen Polfaden (Polartubu¬ 
lus) aus; dessen Funktion besteht darin, den infektiösen Inhalt 
der Spore (das Sporoplasma) in die Wirtszelle zu injizieren 
(► Abb. 29.12). Innerhalb der Wirtszelle kommt es dann zu ei¬ 
ner mitotischen Vermehrung des Sporoplasmas und zur Bildung 
neuer infektiöser Sporen. Manche Arten weisen einen recht 
komplizierten Entwicklungszyklus mit mehreren Wirten auf, 
während andere nur eine einzige Wirtsart infizieren. Zwischen 
manchen Insekten werden die parasitischen Mikrosporidien 



Tubulinosema ratisbonensis 


i_i 

20 pm 


Abb. 29.12 Invasion der Mikrosporidien. Die Sporen von Mikro¬ 
sporidien schleudern einen Polfaden aus, durch den der Sporeninhalt 
(Sporoplasma) in die Wirtszellen übertragen wird. Die hier abgebilde¬ 
te Art infiziert den Menschen und zahlreiche Tierarten. (REM, digital 
coloriert) 
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Chytriomyces hyalinus 


25 |jm 


Abb. 29.13 Ein Flagellatenpilz. Das Sporangium eines ausgewachse¬ 
nen Flagellatenpilzes mit zahlreichen Rhizoiden (LM, Phasenkontrast¬ 
optik) 


auch vertikal übertragen (d. h. von den Eltern auf ihre Nachkom¬ 
men). Bei manchen Mikrosporidien erfolgt die Fortpflanzung 
offenbar strikt asexuell, bei anderen sind daran bislang kaum 
näher untersuchte asexuelle und sexuelle Zyklen beteiligt. 


Die meisten Flagellatenpilze leben aquatisch 



Die Flagellatenpilze oder Chytridien (Chytridiomycota; 

► Abb. 29.13) umfassen mindestens drei getrennte Linien über¬ 
wiegend aquatischer Mikroorganismen, die früher den Protisten 
zugerechnet wurden. Morphologische Hinweise (chitinhaltige 
Zellwände) und molekulare Daten stützen jedoch die Einord¬ 
nung als Fungi, die sich schon früh abgespalten haben. Wir 
verwenden die Begriffe „Flagellatenpilze“ bzw. „Chytridien“ in 
diesem Buch für alle drei offiziell benannten und in ► Tab. 29.1 
aufgelisteten monophyletischen Gruppen; manche Mykologen 
beschränken ihn nur auf eines dieser Monophyla, die Chy¬ 
tridiomycota. Alle drei Taxa der Flagellatenpilze zusammen 
umfassen weniger als 1000 beschriebene Arten. 

Flagellatenpilze pflanzen sich sexuell wie auch asexuell fort. 
Wie die Tiere besitzen auch die Flagellatenpilze, die sich ge¬ 
schlechtlich fortpflanzen, begeißelte Gameten. Das Vorhanden¬ 
sein dieses Merkmals ist ein Hinweis darauf, dass die echten Pil¬ 


ze einst in einer aquatischen Umgebung entstanden sind. Chytri¬ 
dien umfassen als einzige echte Pilze Arten, die in irgendeinem 
Stadium ihres Entwicklungszyklus Geißeln aufweisen. Sowohl 
die (als Zoosporen bezeichneten) Sporen als auch die Gameten 
der Flagellatenpilze sind begeißelt (► Abb. 29. 14a). Es gibt zwei 
Typen von Sporen und Gameten. Anders als bei den meisten an¬ 
deren Fungi ist ein Gametentyp größer als der andere, sodass 
man bei den Gameten kleine männliche und große weibliche Ga¬ 
meten unterscheiden kann (► Abb. 29.14a). Abgesehen von der 
Größe sind sich die beiden Gametentypen aber sehr ähnlich. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 29.14: Wie kann man die Gameten von Chytri¬ 
dien als männlich und weiblich erkennen? 


Die Gestalt der Flagellatenpilze ist sehr unterschiedlich. Man¬ 
che sind einzellig, andere bilden Rhizoide und wieder andere 
coenocytische Hyphen. Sie können parasitisch (auf Organismen 
wie Algen, Stechmückenlarven und Nematoden) oder sapro- 
troph leben. Manche gehen eine komplexe symbiotische Bezie¬ 
hung mit Wiederkäuern wie Rindern und Hirschen ein. Viele 
Flagellatenpilze bewohnen limnische Habitate (Süßgewässer) 
oder feuchte Böden, einige kommen auch im Meer vor. 


ln den Entwicklungszyklen mancher Pilze 
erfolgen Plasmogamie und Karyogamie 
zeitlich getrennt 

Glomeromycota | 

1 AscomycoteT] 

^^ ^~Bäsidiomycotä~| 

Die Vertreter der übrigen vier Gruppen der Fungi besiedeln zum 
größten Teil terrestrische Lebensräume. Die meisten wachsen an 
feuchten Standorten, doch weil ihre Gameten unbeweglich sind, 
erfordert die Befruchtung keine Benetzung mit Wasser. 

Es erfolgt hier keine Verschmelzung von Gameten. Stattdessen 
kommt es zunächst zu einer Verschmelzung des vielkernigen 
Cytoplasmas von zwei unterschiedlichen Paarungstypen (diesen 
Vorgang nennt man Plasmogamie). Anschließend verschmel¬ 
zen Zellkerne paarweise miteinander zu Zygotenkernen (ein als 
Karyogamie bezeichneter Prozess; ►Abb. 29.11). Arten mit 
geschlechtlicher Fortpflanzung finden sich innerhalb der Fungi 
unter den Joch-, den Schlauch- und den Ständerpilzen. 

Jochpilze (Zygomycota) pflanzen sich geschlechtlich fort, in¬ 
dem die benachbarten Hyphen zweier unterschiedlicher Paa¬ 
rungstypen chemische Signale freisetzen, auf die hin die Hyphen 
aufeinander Zuwachsen. Solche Hyphen bilden dann jeweils ein 
Gametangium (Gametenbehälter) aus - eine auf die Fortpflan- 


Abb. 29.14 Sexuelle Entwicklungszyklen der Flagellatenpilze und Jochpilze, a Die Flagellatenpilze oder Chytridien besitzen als einzige echte 
Pilze in einem der Stadien ihres Entwicklungszyklus Geißeln (Flagellen), b Die einzellige Zygospore, die zahlreiche diploide Zellkerne enthält, 
ist ein nur bei den Jochpilzen (Zygomycota) vorkommendes Ruhestadium ► 
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a sexueller Entwicklungszyklus 

der Flagellatenpilze (Chytridiomycota) 


haploide Zoosporen (n) 


Im Gegensatz zu anderen Fungi 
bilden einige Flagellatenpilze 
aus einem vielzelligen haploiden 
Stadium begeißelte männliche 
und weibliche Gameten. 


Sporangium 


vielzelliger 
diploider 
Flagellatenpilz 



30 pm 

LM, Phasenkontrastoptik 


b sexueller Entwicklungszyklus der Jochpilze (Zygomycota) 


Die einzellige Zygospore ist das ein¬ 
zige diploide Stadium im Entwick¬ 
lungszyklus der Jochpilze. 


Gametangien (n) 



Sporangium von 
Rhizopus stolonifer 
(REM, digital coloriert) 


Nach Absterben der umgebenden Hy¬ 
phenzellen wird dieses dormante einzel¬ 
lige Stadium mit zahlreichen diploiden 
Kernen als Zygospore bezeichnet. 


Im Inneren des Zygospo- 
rangiums werden zahl¬ 
reiche diploide Zellkerne 
gebildet. 


S Zygosporangium von Q 
Rhizopus stolonifer 
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Sporangiophoren 


Pilobolus spec. 


150 pm 


Abb. 29.15 Jochpilze bilden Sporangiophoren. Bei diesen transpa¬ 
renten Strukturen handelt es sich um Sporangiophoren eines Jochpilzes, 
die auf verwesendem Tierdung wachsen. An den Enden der gestielten, 
zum Licht hin wachsenden Sporangiophoren sitzen winzige Sporangi- 
en, welche bis zu 2 m weit weggeschleudert werden können. Von dort 
werden sie zufällig von Weidetieren aufgenommen, die sie mit ihren 
Exkrementen verbreiten 


zung spezialisierte Zelle, die Bestandteil der Hyphe bleibt. In 
den Gametangien replizieren sich die Zellkerne, ohne dass eine 
Zellteilung stattfindet; dadurch entstehen in beiden Gametan- 
gientypen jeweils mehrere haploide Zellkerne. Anschließend 
verschmelzen die beiden Gametangien zu einem Zygosporan- 
gium, das zahlreiche haploide Zellkerne der beiden Paarung s- 
typen enthält (► Abb. 29.14b). Innerhalb des Zygosporangiums 
verschmelzen dann die haploiden Gametenkerne der beiden Paa¬ 
rung stypen zu diploiden Zygotenkemen. Nun bildet sich um das 
Zygosporangium eine dicke, vielschichtige Zellwand. Auf diese 
Weise entsteht ein gut geschütztes Ruhestadium, das monate¬ 
lang dormant überdauern kann. Bei rauen Umweltbedingungen 
überlebt mitunter ausschließlich dieses Ruhestadium, während 
die umgebenden Zellen der Hyphen ab sterben. Die überlebende 
Einzelzelle in diesem Stadium bezeichnet man als Zygospore; 
von ihr leitet sich auch der Name Zygomycota ab. Sobald sich 
die Bedingungen wieder verbessern, durchlaufen die Zellkerne 
in der Zygospore eine Meiose, und es bilden sich ein oder meh¬ 
rere gestielte Sporenträger (Sporangiophoren), die jeweils ein 
Sporangium (Sporenbehälter) tragen. Jedes Sporangium enthält 
die Produkte der Meiose: als Sporen verpackte haploide Zellker¬ 
ne. Diese Sporen werden verbreitet und keimen zu einer neuen 
Generation haploider Hyphen aus. 


Die paraphyletische Gruppe der Jochpilze umfasst vier große 
Linien terrestrischer Pilze. Sie leben saprothroph auf dem Bo¬ 
den oder parasitisch an Insekten und Spinnen oder in Symbiose 
mit anderen Pilzen und wirbellosen Tieren. Sie bilden kei¬ 
ne begeißelten Stadien, und im gesamten Entwicklungszyklus 
gibt es nur eine diploide Zelle - die Zygospore. Ihre Hyphen 
sind coenocytisch. Die meisten Arten bilden keine fleischigen 
Fruchtkörper. Vielmehr erfolgt die Ausbreitung der Hyphen von 
der Spore sternförmig, und gelegentlich recken sich gestielte 
Sporangiophoren in die Luft (► Abb. 29.15). 

Animation 29.1 Life Cycle of a Zygospore Fungus 

www.Lifel le.com/a29. 1 

Bisher wurden schon über 1000 Arten von Jochpilzen beschrie¬ 
ben. Eine Ihnen wahrscheinlich vertraute Art ist der Gemeine 
Brotschimmel (Rhizopus stolonifer ). Rhizopus bildet zahlreiche 
langstielige Sporangiophoren, die jeweils ein einzelnes Sporan¬ 
gium mit Hunderten winziger Sporen tragen (► Abb. 29.14b). 


Arbuskuläre Mykorrhizapilze bilden Symbiosen 
mit Pflanzen 

Zygomycota | 


Glomeromycota 


I Ascomycota | 

Basidiomycota | 

Die Arbuskulären Mykorrhizapilze (Glomeromycota) sind 
terrestrische Pilze, die eine enge symbiotische Beziehung mit 
Pflanzenwurzeln eingehen (►Abb. 29.9b). Bislang wurden 
nicht einmal 200 Arten beschrieben, aber 80-90 % aller Land¬ 
pflanzen bilden eine Gemeinschaft mit diesen aus. Molekular¬ 
systematischen Untersuchungen zufolge bilden die Arbuskulä¬ 
ren Mykorrhizapilze die Schwestergruppe zu den Dikarya (den 
Schlauch- und Ständerpilzen). 

Die Arbuskulären Mykorrhizapilze bilden coenocytische Hy¬ 
phen. Als primäre Energiequelle dient diesen Pilzen Glucose, 
die sie von ihren pflanzlichen Partnern beziehen. Die Pilze wan¬ 
deln die Glucose in andere, pilzspezifische Zucker um, die nicht 
mehr in die Pflanzen zurückkehren können. Bislang hat man bei 
Arbuskulären Mykorrhizapilzen nur eine asexuelle Fortpflan¬ 
zung beobachtet. 


Der dikaryotische Zustand ist eine 
Synapomorphie von Schlauch- und 
Ständerpilzen 


Glomeromycota j 






















29.3 Die geschlechtliche Fortpflanzung der Pilze erfolgt zwischen unterschiedlichen Paarungstypen 


895 


Bei den beiden übrigen Gruppen der Fungi - den Schlauchpil¬ 
zen und den Ständerpilzen - weisen einige Stadien eine andere 
Kemkonfiguration auf als den bekannten haploiden oder di¬ 
ploiden Zustand (► Abb. 29.16). Bei diesen Pilzen erfolgt die 
Karyogamie (Verschmelzung der Zellkerne) erst lange nach 
der Plasmogamie (Verschmelzung des Cytoplasmas). Dadurch 
existieren in derselben Hyphe gleichzeitig zwei genetisch un¬ 
terschiedliche haploide Zellkerne. Dieses Stadium des Entwick¬ 
lungszyklus bezeichnet man als Dikaryon („zwei Kerne“), sein 
Ploidiegrad wird als n + n angegeben. Dieses Dikaryon ist 
ein gemeinsames abgeleitetes Merkmal der Schlauch- und der 
Ständerpilze, die als Monophylum Dikarya zusammengefasst 
werden. 

_ 7_ 

Frage zu ► Abb. 29.16: Welcher Unterschied besteht zwischen 
dem dikaryotischen Stadium und einer Diploidie? 


Activity 29.2 Life Cycle of a Dikaryotic Fungus 

www.Lifel le.com/ac29. 2 

Schließlich bilden sich spezialisierte Fruchtkörper aus, in denen 
jeweils paarweise genetisch unterschiedliche Zellkerne - von 
jedem Eltemteil einer - miteinander verschmelzen; damit ent¬ 
stehen die Zygotenkerne erst lange nach der Verschmelzung des 
Cytoplasmas. Der diploide Zygotenkem durchläuft eine Meiose, 
wodurch vier haploide Zellkerne entstehen. Aus den Mitosepro¬ 
dukten dieser Kerne bilden sich Sporen, die dann zur nächsten 
haploiden Generation auskeimen. 

Ein Entwicklungszyklus mit dikaryotischem Stadium zeichnet 
sich durch mehrere ungewöhnliche Merkmale aus. Erstens gibt 
es keine Gametenzellen, nur Gametenkerne. Zweitens ist die 
einzige echte diploide Struktur der Zygotenkern, obgleich im 
Dikaryon für längere Zeit die Gene beider Elternteile gemein¬ 
sam vorhanden sind und exprimiert werden können. Letztend¬ 
lich ist die Hyphe weder diploid (2 n) noch haploid ( n ), sondern 
dikaryotisch (n + n). Daher kann eine nachteilige rezessive 
Mutation in einem Zellkern durch ein normales Allel auf dem 
gleichen Chromosom in dem anderen Zellkern kompensiert 
werden. Die dikaryotischen Hyphen weisen oft andere Merkma¬ 
le auf als die haploiden oder diploiden Produkte. Wahrscheinlich 
ist der dikaryotische Zustand die markanteste aller genetischen 
Besonderheiten innerhalb der echten Pilze. 


Die sexuelle Fortpflanzungsstruktur 
der Schlauchpilze ist der Ascus 

Die Schlauchpilze (Ascomycota) sind eine große, vielfältige 
Gruppe von Pilzen, die in marinen, limnischen und terrestri¬ 
schen Lebensräumen Vorkommen. Bislang sind ungefähr 64.000 
Arten bekannt, von denen nahezu die Hälfte als Pilzpartner von 
Flechten leben. Die Hyphen der Schlauchpilze sind in mehr oder 
weniger regelmäßigen Abständen durch Septen segmentiert. 


In jedem Septum ermöglicht eine Pore einen extensiven Aus¬ 
tausch des Cytoplasmas (und sogar des Zellkerns) zwischen den 
Segmenten. 

Spezielles Charakteristikum der Schlauchpilze ist die Ausbil¬ 
dung eines schlauchähnlichen Ascus (Plural: Asci), der im 
reifen Stadium die geschlechtlich gebildeten haploiden Asco- 
sporen enthält (►Abb. 29.16a). Der Ascus ist die typische 
Struktur zur sexuellen Fortpflanzung der Schlauchpilze. In der 
Vergangenheit wurden die Schlauchpilze danach klassifiziert, 
ob ihre Asci von einem speziellen Fruchtkörper umgeben sind, 
dem Ascocarp oder Ascoma, sowie nach morphologischen Un¬ 
terschieden dieser Fruchtkörper. Aufgrund von Analyse der 
DNA-Sequenz mussten diese traditionellen Gruppierungen je¬ 
doch revidiert werden. 

SchIauch pilzhefen Einige Schlauchpilzarten gehören zu den 
einzelligen Hefen. Die rund 1000 Arten dieser Gruppe zählen 
zu den wichtigsten kultivierten Pilzen. Die vielleicht bekanntes¬ 
te Art ist die Bier- oder Bäckerhefe (,Saccharomyces cerevisiae; 
► Abb. 29.2 und ► Abschn. 29.4). Sie metabolisiert Glucose aus 
ihrer Umgebung durch Gärung zu Ethanol und Kohlenstoffdi¬ 
oxid. Andere Hefen leben auf Früchten wie Feigen und Trauben 
und spielen eine wichtige Rolle für die Weinherstellung. Viele 
weitere gehen Lebensgemeinschaften mit Insekten ein. Im Darm 
einiger Insekten liefern sie Enzyme zum Abbau von Makromo¬ 
lekülen, welche die Insekten ansonsten nicht verdauen könnten, 
vor allem Cellulose. 

Ascomycetische Hefen vermehren sich asexuell durch Knos¬ 
pung. Zur sexuellen Fortpflanzung kommt es, wenn zwei be¬ 
nachbarte haploide Zellen mit ungleichem Paarungstyp mit¬ 
einander verschmelzen. Bei einigen Arten knospen die daraus 
entstehenden Zygoten und bilden eine diploide Zellpopulation. 
Bei anderen Arten tritt der Zygotenkem sofort in die Meiose ein. 
Wenn dies geschieht, wird die gesamte Zelle zu einem Ascus. 
Je nachdem, ob die Meioseprodukte anschließend eine Mitose 
durchlaufen oder nicht, enthält ein Hefeascus in der Regel acht 
oder vier Ascosporen. Diese keimen zu haploiden Zellen. Das 
dikaryotische Stadium ist bei ascomycetischen Hefen verloren 
gegangen. 

Filamentöse Schlauchpilze Die meisten Schlauchpilzarten 
sind filamentös, wie die Becherpilze (►Abb. 29.17a) mit ih¬ 
ren becherförmigen, bis zu mehrere Zentimeter groß werden¬ 
den Ascocarpien (die meisten sind jedoch viel kleiner). Die 
Innenflächen der Ascocarpien sind von einem Gemisch aus spe¬ 
zialisierten Hyphen und Asci bedeckt und bilden eine riesige 
Zahl von Sporen. Die essbaren Ascocarpien einiger Arten wie 
Speisemorcheln (►Abb. 29.17b) und Trüffel gelten bei Fein¬ 
schmeckern als Delikatesse (und können höhere Preise erzielen 
als Gold). Die unterirdisch wachsenden Ascocarpien der Trüffel 
verströmen einen starken Geruch, der Wildschweine und ande¬ 
re Säugetiere anlockt, welche die Pilze fressen und die Sporen 
verbreiten. Bisweilen macht sich der Mensch die starke Anzie¬ 
hungskraft der Trüffel auf Schweine zunutze und setzt diese 
Tiere zur Suche nach Trüffeln für den menschlichen Verzehr ein. 
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Bei den Schlauchpilzen befinden sich die Meiosepro¬ 
dukte in einem mikroskopisch kleinen, schlauchförmi¬ 
gen Gebilde, dem Ascus. Der fleischige Fruchtkörper 
besteht aus dikaryotischen und haploiden Flyphen. 
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Bei den Ständerpilzen sind die Meioseprodukte 
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Abb. 29.16 Sexuelle Entwicklungszyklen bei den Dikarya. a Bei den Schlauchpilzen (Ascomycota) befinden sich die Produkte der Meiose in 
einem mikroskopisch kleinen, schlauchförmigen Gebilde, dem Ascus (LM). Der fleischige Fruchtkörper, das Ascocarp oder Ascoma, besteht aus 
dikaryotischen und haploiden Hyphen, b Das Basidium (REM, digital coloriert) dient der Fortpflanzung der Ständerpilze (Basidiomycota). Die 
als Basidiocarpien oder Basidiomata bezeichneten Fruchtkörper bestehen ausschließlich aus dikaryotischen Hyphen, die sehr langlebig sind ◄ 


Während des sexuellen Fortpflanzungszyklus der fädigen 
Schlauchpilze wird auch ein Dikaryon gebildet. Im Vergleich zu 
den Ständerpilzen ist dieses Stadium allerdings von relativ kur¬ 
zer Dauer. Viele fädige Schlauchpilze bilden vielkernige Paa¬ 
rungsstrukturen aus (►Abb. 29.16a). Die PaarungsStrukturen 
zweier unterschiedlicher Paarungstypen verschmelzen zu einem 
dikaryotischen Mycel, das Zellkerne beider Paarungstypen ent¬ 
hält. Das dikaryotische Mycel bildet häufig ein becherförmiges 
Ascocarp, an dem die Asci sitzen. Erst nach der Bildung der 
Asci kommt es dann letztendlich zur Verschmelzung der Ker¬ 
ne. Sowohl die Kemverschmelzung als auch die darauf folgende 
Meiose, aus der die haploiden Ascosporen hervorgehen, erfol¬ 
gen in einzelnen Asci. Die Ascosporen werden schließlich vom 
Ascus verbreitet (meist aktiv ausgeschleudert) und stehen den 
Beginn einer neuen haploiden Generation dar. 

Zu den Schlauchpilzen gehören auch viele der fädigen Pilzarten, 
die man als Schimmelpilze kennt. Schimmelpilze bestehen aus 
fädigen Hyphen, die zwar keine großen Ascocarpien ausbilden, 
aber durchaus Asci und Ascosporen produzieren können. Viele 
Schimmelpilze parasitieren an Blütenpflanzen. Beispielsweise 
wird Kastanienrindenkrebs von Schimmelpilzen hervorgerufen. 
Der Kastanienrindenkrebs wurde in den 1890er-Jahren in die 
USA eingeschleppt und führte bis 1940 zur völligen Zerstörung 
der kommerziell genutzten Bestände der Amerikanischen Kas¬ 
tanie. Vor Auftreten dieses Pilzes gehörten mehr als die Hälfte 
der Bäume in den Wäldern der östlichen Vereinigten Staaten 
dieser Art an. 

Eine weitere bekannte Geschichte ist die des Ulmensterbens. 
Um 1918 wurde ein fädiger Schimmelpilz (Ophiostoma ulmi - 
Ceratocystis ulmi) aus Ostasien über die Niederlande nach Eu¬ 
ropa eingeschleppt und dezimierte dort die Ulmenbestände. Um 
1928 gelangte er dann mit Furnierholz nach Nordamerika. Der 
Pilz breitete sich dort ebenfalls rasch aus - insbesondere durch 


Borkenkäfer - und vernichtete die Amerikanischen Ulmen in 
großer Zahl. Ende 1960 wurde dann eine aggressive Variante 
des Pilzes von den USA nach Europa rückexportiert und gleich¬ 
zeitig ein weiterer aggressiver Stamm aus Asien nach Europa 
verschleppt. Dort hatten zwischenzeitlich niederländische Gärt¬ 
ner gegen die europäische Pilzvariante resistente Ulmensorten 
gezüchtet, die aber dem neuen Ansturm massenhaft zum Opfer 
fielen. 

Weitere Pflanzenpathogene unter den Schlauchpilzen sind die 
Echten Mehltaupilze, die neben vielen anderen Pflanzen bei¬ 
spielsweise Getreide, Flieder und Rosen befallen. Landwirten 
und Gärtnern können sie ernsthafte Probleme bereiten; zahl¬ 
reiche Forschungsprojekte sind darauf ausgerichtet, Möglich¬ 
keiten zur Bekämpfung dieser Landwirtschafts Schädlinge zu 
finden. 

Die fädigen Schlauchpilze können sich auch asexuell mithilfe 
von Konidien (mitotisch gebildete Sporen) vermehren, die an 
der Spitze spezialisierter Hyphen wachsen (►Abb. 29.18). Es 
entstehen Millionen kleiner Ketten aus Konidien, die in der Na¬ 
tur mehrere Wochen überdauern. Die Konidien verleihen den 
Schimmelpilzkulturen ihre charakteristische Färbung. 


Das Basidium ist die sexuelle 
Fortpflanzungsstruktur der Ständerpilze 

Die Ständerpilze (Basidiomycota) bilden einige der auffäl¬ 
ligsten Fruchtkörper von Pilzen überhaupt. Dieser als Basi- 
diocarp oder Basidioma bezeichnete Fruchtkörper tritt in den 
unterschiedlichsten Formen auf, etwa als Bovist, Hutpilz oder 
Baumschwamm. Boviste (►Abb. 29.4) können über 50cm 


a Cookeina tricholoma 


b Morchella esculenta 




Abb. 29.17 Schlauchpilze. a Bei diesen leuchtend orangeroten Bechern handelt es sich um die Ascocarpien eines Becherpilzes, b Speisemorcheln 
zeichnen sich durch ein schwammiges Ascocarp aus und gelten wegen ihres dezenten Geschmacks als Delikatesse 
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Penicillium notatum 


Abb. 29.18 Konidien. An den Spitzen spezialisierter Hyphen, die aus 
diesem Pinselschimmel (Penicillium notatum ) emporragen, entwickeln 
sich asexuell Ketten aus besonderen Sporen, den Konidien (REM, 
digital coloriert). Diese Art wird zur Produktion des Antibiotikums Pe¬ 
nicillin verwendet 


Durchmesser erreichen, Hutpilze gibt es in vielen Varianten 
(► Abb. 29.19a), Baumschwämme (► Abb. 29.19b) findet man 
häufig an Baumstämmen oder auf Totholz in feuchten Wäldern. 
Rund 30.000 Arten von Ständerpilzen wurden bisher beschrie¬ 
ben. Darunter finden sich etwa 4000 Arten von Hutpilzen, 
teils giftige und teils essbare Arten (►Abb. 29.19a). Baum¬ 
schwämme (►Abb. 29.19b) spielen eine wichtige Rolle im 
Kohlenstoffkreislauf, indem sie Holz zersetzen. Sie verursachen 
aber auch große Schäden an geschlagenem Nutzholz und in 
Forsten. Auch einige der schlimmsten Pflanzenpathogene sind 
Ständerpilze, etwa die an Getreide parasitierenden Rost- und die 
Brandpilze. Im Gegensatz dazu leisten andere Ständerpilze als 
Pilzpartner in Ektomykorrhizen einen wesentlichen Beitrag zum 
Überleben von Waldbäumen. 


Die Hyphen von Ständerpilzen weisen im typischen Fall Sep- 
ten mit kleinen, ausgeprägten Poren auf. Während des Hy¬ 
phenwachstums treffen haploide Hyphen unterschiedlicher Paa¬ 
rung stypen aufeinander und verschmelzen; dadurch entstehen 
dikaryotische Hyphen, deren Zehen jeweils zwei Zellkerne ent¬ 
halten - einen von jeder elterlichen Hyphe. Das dikaryotische 
Mycel wächst und bildet schließlich Basidiocarpien, ausgelöst 
durch Regen oder ein anderes Signal aus der Umwelt. Das di¬ 
karyotische Stadium kann mehrere Jahre oder gar Jahrhunderte 
überdauern. Dies steht im krassen Gegensatz zum Entwick¬ 
lungszyklus der Schlauchpilze, bei denen sich die dikaryotische 
Phase nur auf jene Stadien beschränkt, die zur Bildung der Asci 
führen. 

Das Basidium (Plural: Basidien) ist eine angeschwollene Zehe 
an der Spitze einer spezialisierten Hyphe und bildet die cha¬ 
rakteristische sexuelle Fortpflanzungsstruktur der Ständerpilze 
(►Abb. 29.16b). Bei den meisten Ständerpilzen, die Pilzhü¬ 
te ausbilden, werden die Basidien an spezialisierten Strukturen 
produziert, die man als Lamellen bezeichnet. Im Basidium fin¬ 
den die Kemverschmelzung und die Meiose statt; somit spielt 
das Basidium für die Ständerpilze die gleiche Rohe wie der As- 
cus bei den Schlauchpilzen und das Zygosporangium bei den 
Jochpilzen. 

Nach der Verschmelzung der Kerne im Basidium durchläuft der 
daraus hervorgehende diploide Zellkern eine Meiose, und die 
dabei entstehenden vier haploiden Kerne werden von haploi¬ 
den Basidiosporen umhüllt, die sich an winzigen Stielen an 
der Außenseite des Basidiums bilden. Ein einzelnes Basidium 
des häufigen Baumschwamms Ganoderma applanatum (Fla¬ 
cher Lackporling) kann im Laufe einer Wachstumsperiode bis 
zu 4,5 Billionen Basidiosporen ausbilden. Die Basidiosporen 
werden normalerweise aktiv aus den Basidien ausgestreut und 
keimen dann zu Hyphen mit haploiden Zellkernen aus. 

29.3 Wiederholung 

Bei manchen Gruppen der Fungi ist eine geschlechtliche 

Fortpflanzung verbreitet, bei anderen wurde sie bislang 

noch nie beobachtet. Viele Pilzarten weisen zwei oder 


Abb. 29.19 Die Basidiocarpien 
von Ständerpilzen, a Der giftige 
Fliegenpilz enthält halluzinogene 
Verbindungen, b Ein Baumschwamm 
(der Schwefelporling) wächst pa¬ 
rasitisch an einem Baum. Junge 
Exemplare dieser Art werden gele¬ 
gentlich sogar gegessen, aber viele 
ähnlich aus sehende Baumschwämme 
sind giftig 


a Amanita muscaria 



b Laetiporus sulphureus 
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mehr genetisch unterschiedliche Paarungstypen auf. Ge¬ 
meinsames Merkmal der Schlauchpilze (Ascomycota) 
und Ständerpilze (Basidiomycota) ist ein dikaryotisches 
Stadium mit zwei genetisch unterschiedlichen haploiden 
Zellkernen in derselben Zelle. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die sexuelle Fortpflanzung bei den echten Pilzen jener 
von Pflanzen und Tieren vergleichend gegenüberstel¬ 
len und die Unterschiede aufzeigen können. 

■ die parasitische Lebensweise der Mikrosporidien be¬ 
schreiben können. 

■ anhand der Merkmale der Flagellatenpilze (Chytridi- 
en) ableiten können, in welchem Lebensraum diese 
wahrscheinlich ursprünglich vorkamen. 

■ einen Vergleich ziehen können zwischen den Entwick¬ 
lungszyklen von Joch-, Schlauch- und Ständerpilzen. 


_ 7_ 

1. Erläutern Sie das Konzept der Paarungstypen. Inwiefern un¬ 
terscheiden sich diese von den Geschlechtern „männlich“ und 
„weiblich“? 

2. Beschreiben Sie, wie Mikro sporidien die Zellen ihrer tieri¬ 
schen Wirte infizieren. 

3. Welches Merkmal der Flagellatenpilze legt nahe, dass die 
Fungi von einem aquatischen Vorfahren abstammen? 

4. Welche Rolle spielt die Zygospore im Entwicklungszyklus 
der Jochpilze? 

5. Wie unterscheiden sich die Fruchtkörper der Schlauchpilze 
von denen der Ständerpilze? 


Aufgrund ihrer Rolle in Wechselbeziehungen mit anderen Or¬ 
ganismen einschließlich des Menschen sind Pilze für Biologen 
von besonderem Interesse. Sie repräsentieren aber auch wich¬ 
tige Forschungsobjekte, an denen man zahlreiche biologische 
Fragestellungen erforschen und Antworten darauf finden kann. 

29.4 Für Pilze gibt es viele praktische 
Verwendungsmöglichkeiten 

Sie wissen nun, welche Rolle Pilze in natürlichen Ökosyste¬ 
men spielen, sei es als Zersetzer, Parasiten, Räuber, Pathogene 
(Krankheitserreger) oder Symbiosepartner. Diese unterschied¬ 
lichen ökologischen Funktionen haben dazu geführt, dass an 
bestimmten Pilzarten Veränderungen der Umwelt erforscht wer¬ 
den oder untersucht wird, wie man Pilze zur Sanierung von 
Umweltverschmutzungen einsetzen kann. Zudem dienen viele 
Pilze als wichtige Modellorganismen für die Erforschung grund¬ 
legender biologischer Prozesse im Labor. Von wieder anderen 


Pilzen stammen Antibiotika zur Bekämpfung bakterieller Infek¬ 
tionen, wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Die zufällige Entdeckung der Antibiotika“) be¬ 
schrieben. Nun werden Sie Näheres darüber erfahren, welche 
bedeutende Rolle Pilze für den Menschen bei der Produktion 
von Nahrungsmitteln und Getränken spielen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Bierhefe Saccharomyces cerevisiae wird vielfach zur Produk¬ 
tion von Nahrungsmitteln und Getränken verwendet. 

■ Einige Schimmelpilzarten der Gattungen Penicillium und Asper¬ 
gillus sind für die Nahrungsmittelproduktion von Bedeutung. 

■ Viele Pilze dienen direkt als Nahrungsquelle. 

■ Flechten stellen hervorragende biologische Indikatoren für die 
Luftqualität dar. 

■ Mykorrhizapilze sind sehr wichtig für Wiederaufforstungen. 

Pilze sind von Bedeutung für die Produktion 
von Nahrungsmitteln und Getränken 

Die Getreidekörner von Gräsern stellen die wichtigste Nah¬ 
rungsquelle für den Menschen dar. In den meisten Fällen 
verzehren wir diese Körner aber nicht direkt in der von den 
Graspflanzen gebildeten Form, sondern verwenden sie vielmehr 
als Quelle für das Polysaccharid Stärke. Um diese Stärke für 
den menschlichen Verzehr angenehmer und besser verdaulich 
zu machen, wandeln wir sie gewöhnlich in komplexere und 
schmackhaftere Formen unserer Nahrungsmittel um - oftmals 
mit der Hilfe von Pilzen. 

Die Bierhefe (<Saccharomyces cerevisiae ), auch als Back- oder 
Bäckerhefe bekannt, metabolisiert Stärke aus Getreidekörnem 
zu Ethanol. Bei diesem Prozess entsteht auch CO 2 , das im Brot¬ 
teig Gasbläschen bildet. Diese sorgen dafür, dass der Teig auf¬ 
geht, und verleihen so dem fertigen Brot oder Kuchen deren 
lockere Struktur. Ethanol und CO 2 verflüchtigen sich beim Ba¬ 
cken (was durch mitgenommene Stoffe den angenehmen Duft 
von frischen Backwaren erzeugt). Bei der Vergärung von Getrei¬ 
de zu Bier bleiben dagegen beide Substanzen im Getränk erhal¬ 
ten. Bier erhält durch das CO 2 seine Spritzigkeit, der Alkohol 
und die Hefe tragen zu seinem von Bierliebhabern geschätzten 
Geschmack bei. Bei der Herstellung von Wein werden in den 
Weintrauben vorhandene Zucker ebenfalls von Hefen in Alkohol 
und CO 2 umgewandelt. (Allerdings ist das CO 2 bei den meisten 
fertigen Weinen im Gegensatz zum Bier nicht mehr enthalten.) 
Für die Weinproduktion finden unterschiedliche Stämme von 
S. cerevisiae Verwendung; das trägt zu den charakteristischen 
Eigenschaften von Weinen aus unterschiedlichen Anbauregio¬ 
nen und Winzerbetrieben bei. Für bestimmte lokale Wein- und 
Biersorten werden auch zahlreiche andere, lokal verbreitete, hei¬ 
mische Hefearten verwendet. Beispielsweise wurde die Spalthe¬ 
fe SchizoSaccharomyces pombe erstmals aus afrikanischem Hir¬ 
sebier isoliert. Der wissenschaftliche Artname dieser Spalthefe 
(pombe) leitet sich von dem Suaheli-Wort für „Bier“ ab. 

Media Clip 29.3 Time Lapse of Beer Fermentation 

www. Life 1 le.com/mc29. 3 
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Für einige Nahrungsmittel des Menschen sind braune Schim¬ 
melpilze der Gattung Aspergillus von Bedeutung. Bei der 
Herstellung von Sojasauce wirkt Aspergillus tamarii auf Soja¬ 
bohnen ein, zum Brauen des japanischen Reisweins (Sake) aus 
Reis wird A. oryzae verwendet. Die kommerzielle Produktion 
von Zitronensäure erfolgt weitgehend mittels A. niger. Zitronen¬ 
säure verleiht Nahrungsmitteln und Getränken einen säuerlichen 
Geschmack und wird auch zur Haltbarmachung von Lebensmit¬ 
teln eingesetzt. Einige Aspergillus- Arten, die auf Getreide oder 
auf Nüssen wie Erdnüssen und Pekannüssen wachsen, produzie¬ 
ren jedoch extrem kanzerogene (krebserregende) Substanzen, 
die Aflatoxine. In Nahrungsmitteln wie Erdnussbutter können 
Aflatoxine in hoher Konzentration enthalten sein. In den meisten 
Industrieländern wird schimmeliges Getreide, das mit Aspergil¬ 
lus infiziert ist, weggeworfen. In vielen afrikanischen Regionen 
mit Nahrungsmittelknappheit wird es verzehrt, ob schimmelig 
oder nicht, und verursacht mitunter ernsthafte gesundheitliche 
Probleme, darunter ein erhöhter Anteil bestimmter Formen von 
Krebs. 

Einige Arten der grünen Schimmelpilzgattung Penicillium bil¬ 
den das Antibiotikum Penicillin, wie in der Einleitung zu diesem 
Kapitel (► „Faszination Forschung: Die zufällige Entdeckung 
der Antibiotika“) beschrieben. Mehrere Penicillium- Arten sind 
aber auch für die Nahrungsmittelproduktion von Bedeutung. 
Beispielsweise sind P. camemberti und P. roqueforti für den cha¬ 
rakteristischen Geschmack von Camembert bzw. Roquefortkäse 
verantwortlich. 

Viele Pilze dienen auch direkt als Nahrungsquelle für den Men¬ 
schen. Schon seit Jahrtausenden suchen Pilzsammler im Wald 
die Fruchtkörper verschiedener essbarer Schlauch- und Ständer¬ 
pilze. Allerdings ist das kommerzielle Züchten von Waldpilzen 
bisher nicht gelungen, und wegen strenger Artenschutzauflagen 
werden in Deutschland im Supermarkt auch keine Pilze aus der 
heimischen Natur angeboten. Händler auf regionalen Märkten 
brauchen eine Sondergenehmigung, privat darf nur in gerin¬ 
gen Mengen für den Eigenbedarf gesammelt werden. Es gibt 
aber bekanntlich Kulturpilze, allen voran der Champignon, die 
in Massen gezüchtet werden und überall erhältlich sind. Beim 
Konsum von Kulturpilzen besteht auch keine Gefahr, dass aus 
Versehen ein Giftpilz verzehrt wird. 

In vielen Teilen der Welt werden zahlreiche wild wachsende 
Pilzarten jedoch zusätzlich auch für den Verkauf gesammelt. 
Als Nahrung spielen allerdings nicht nur die Fruchtkörper 
von Pilzen eine Rolle. In arktischen Regionen werden eben¬ 
so wie in Teilen Nordamerikas und Asiens verschiedene Arten 
von Flechten verzehrt. Beispielsweise bilden im Südwesten 
Chinas mehrere Flechtenarten einen Hauptbestandteil der Kü¬ 
che (►Abb. 29.20). 


Pilze liefern wichtige Waffen gegen 
Krankheiten und Schädlinge 


Mit der Geschichte der Entdeckung von Penicillin wurde dieses 
Kapitel eröffnet. Die Entdeckung der von Pilzen produzierten 



Abb. 29.20 Manche Flechten sind essbar. Im Südwesten Chinas 
bilden mehrere auf Baumrinde wachsende Flechtenarten einen Haupt¬ 
bestandteil der lokalen Küche 


Antibiotika revolutionierte die medizinische Behandlung bakte¬ 
rieller Krankheiten beim Menschen und domestizierten Tieren. 
Zur Bekämpfung verschiedener Schädlinge, die Pflanzen oder 
Tiere befallen, werden auch lebende Stämme von Pilzen einge¬ 
setzt. 

In Afrika verursacht das parasitische Hexenkraut ( Striga ) jähr¬ 
lich Emteverluste in Höhe von umgerechnet rund 6 Mrd. €. Wie 
eine Arbeitsgruppe kanadischer Biologen entdeckte, kann man 
das Hexenkraut mit einem Stamm des Schimmelpilzes Fusa¬ 
rium oxysporum bekämpfen, ohne dabei die Nutzpflanzen zu 
schädigen (► Abb. 29.21). Andere Stämme von Fusarium befal¬ 
len bevorzugt Kokapflanzen, aus denen Kokain gewonnen wird, 
und wurden deshalb als Möglichkeit zur Bekämpfung illegalen 



Abb. 29.21 Pathogener Pilz gegen parasitische Pflanze. Der Pilz 

Fusarium oxysporum ist ein potenzielles Pathogen des Hexenkrauts 
(Striga), einer parasitischen Pflanze, die Nutzpflanzen befällt. Die Pilz¬ 
sporen wurden in dieser REM-Aufnahme nachträglich im Computer 
bläulich gefärbt, die Pilzhyphen gelblich 
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Drogenanbaus vorgeschlagen. Wieder andere Pilze werden zur 
Bekämpfung verschiedener tierischer Schädlinge wie Termiten, 
Blattläuse und selbst malariaübertragende Stechmücken einge¬ 
setzt. 


Artenvielfalt und die Häufigkeit von Flechten 
sind Zeichen für die Luftqualität 

Wie Sie in ►Abschn. 29.2 erfahren haben, sind Flechten in 
der Lage, viele unwirtliche Umgebungen zu besiedeln, in denen 
nur sehr wenige andere Arten überleben könnten. Trotz ihrer 
Robustheit reagieren Flechten sehr empfindlich auf Luftver¬ 
schmutzung, weil sie aufgenommene toxische Substanzen nicht 
wieder abgeben können. Aufgrund dieser Empfindlichkeit sind 
Flechten hervorragende Bioindikatoren für das Ausmaß der 
Luftverschmutzung. Außerdem ist diese Empfindlichkeit auch 
die Erklärung dafür, dass man Flechten kaum in Industriegebie¬ 
ten oder Großstädten antrifft. 

Die Artenvielfalt und Häufigkeit der an einem Baum wachsen¬ 
den Flechten zu ermitteln, stellt eine praktikable und kosten¬ 
günstige Methode dar, um die Luftqualität in der Umgebung von 
Städten zu beurteilen. Karten des Flechtenreichtums versetzen 
Umweltbiologen in die Lage, die Verbreitung von Luftschad¬ 
stoffen und deren Auswirkungen verfolgen zu können. Als 
empfindlicher biologischer Indikator für eine Verschmutzung 
der Luft ermöglicht es das Wachstum von Flechten, die Luftqua¬ 
lität ohne Spezialausrüstung überwachen zu können. Flechten 
sind von Natur aus in der Umwelt verbreitet und können auch 
als langfristiges Maß für die Auswirkungen der Luftverschmut¬ 
zung dienen, also über mehrere Jahreszeiten und Jahre hinweg. 


Pilze tragen dazu bei, Umweltverschmutzung 
festzustellen und sie zu beheben 

Seit Jahrhunderten tragen Biologen Exemplare der verschie¬ 
densten Organismengruppen in den Sammlungen naturge¬ 
schichtlicher Museen zusammen. Diese Museumssammlungen 
dienen unterschiedlichen Zwecken - unter anderem dazu zu do¬ 
kumentieren, wie sich die Biota auf der Erde im Laufe der Zeit 
verändern. 

Über Jahrzehnte oder Jahrhunderte gewachsene Sammlungen 
von Pilzen liefern Belege dafür, welche Umweltschadstoffe zu 
jener Zeit vorhanden waren, als der Pilz wuchs. Biologen ana¬ 
lysieren solche historischen Exemplare und können dadurch 
feststellen, wie sich verschiedene Schadstoff quellen auf unsere 
Umwelt ausgewirkt haben, bevor jemand daran dachte, di¬ 
rekte Messungen durchzuführen (► „Experiment: Erforschung 
von Schadstoffbelastungen anhand von Pilzen“). Zudem er¬ 
weisen sich solche Langzeitaufzeichnungen als nützlich, weil 
man dadurch ermitteln kann, wie wirksam unsere Reinhaltungs¬ 
maßnahmen und gesetzlichen Regelungen zur Kontrolle von 
Umweltschadstoffen sind. 


Wie Sie bereits erfahren haben, sind Pilze von Bedeutung für 
den Kohlenstoffkreislauf der Erde, vor allem aufgrund ihrer Rol¬ 
le beim Abbau von totem organischem Material. Pilze werden 
auch für Sanierungsmaßnahmen eingesetzt, um Verunreinigun¬ 
gen durch Ölkatastrophen oder Kontaminationen mit giftigen, 
auf Erdöl basierenden Kohlenwasserstoffen zu beseitigen. Viele 
Herbizide, Pestizide und andere synthetische Kohlenwasser¬ 
stoffe werden in erster Linie durch das Einwirken von Pilzen 
abgebaut. 


Eine erfolgreiche Wiederaufforstung 
kann von Mykorrhizapilzen abhängen 

Wenn ein Wald abgeholzt wird, gehen nicht nur die Bäume 
verloren. Ein Wald ist ein Ökosystem und als solches von den 
Wechselbeziehungen vieler Arten geprägt. Wie bereits erörtert, 
sind viele Pflanzen auf eine enge symbiotische Beziehung mit 
Mykorrhizapilzen angewiesen. Werden an einem Standort die 
Bäume gerodet, geht dort auch die Population der Mykorrhi¬ 
zapilze rapide zurück. Soll an dieser Stelle wieder ein Wald 
aufgeforstet werden, so reicht es nicht, dort einfach nur wie¬ 
der Bäume anzupflanzen und zu hoffen, dass diese überleben 
werden. Man muss auch die Gemeinschaft der Mykorrhizapilze 
wiederherstellen. Für große Wiederaufforstungsprojekte ist es 
häufig erforderlich, eine Bodenverbesserung durchzuführen und 
eine gezielte Sukzession (Abfolge) von Pflanzenarten einzuhal¬ 
ten, bevor man wieder Waldbäume setzen kann. Sobald sich die 
Gemeinschaft der Bodenpilze nach und nach wieder erholt hat, 
kann man Bäume aus Baumschulen anpflanzen, die dort mit ent¬ 
sprechenden Mykorrhizapilzen beimpft wurden; dadurch lässt 
sich die Vielfalt der Pilzgemeinschaft im Boden erhöhen. 


Pilze dienen als Modellorganismen 
in Laborstudien 

Vieles von dem, was wir heute über grundlegende Aspekte der 
Zell- und Molekularbiologie wissen, stammt von Untersuchun¬ 
gen an Modellorganismen. Unter den Eukaryoten bieten manche 
Pilze gegenüber Pflanzen und Tieren als Modellorganismen für 
Laborstudien erhebliche Vorteile. 

Besondere Bedeutung als Modellorganismen kommt mehreren 
Arten von Schlauchpilzen zu: Aspergillus nidans (ein brau¬ 
ner Gießkannenschimmel), Neurospora crassa (ein roter Brot¬ 
schimmel), Saccharomyces cerevisiae (Bier- oder Bäckerhefe) 
und SchizoSaccharomyces pombe (eine Spalthefe). Diese Arten 
können in großer Zahl auf kleinstem Raum kultiviert werden 
und sind durch eine kurze Generationszeit gekennzeichnet. So¬ 
mit lassen sich genetische Veränderungen an ihnen innerhalb 
von Tagen statt von Jahren beobachten. Zudem besitzen sie, 
verglichen mit den meisten Pflanzen und Tieren, ein verhältnis¬ 
mäßig kleines Genom mit relativ wenigen codierenden Genen. 
Das macht es leichter zu erforschen, wie die für grundlegende 
biologische Aspekte verantwortlichen Pilzgene funktionieren. 
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Experiment: Erforschung von Schadstoffbelastungen anhand von 
Pilzen 

Originalliteratur: Flegal AR et al. (2010) Environ Sei Technol 44: 5613-5618 

Die Forschergruppe um Russell Flegal analysierte Museumsexemplare der Strauchflechte 
Ramalina menziesii, die zwischen 1892 und 2006 in Kalifornien in der Umgebung von San 
Francisco gesammelt worden waren. Die Forscher hatten sich zum Ziel gesetzt, die Quellen 
der Kontaminationen mit Blei zu ermitteln und zu beurteilen, wie effizient die Bemühungen 
waren, diese Kontaminationen zu reduzieren. 



Frage 

Lässt sich die Kontamination der Umwelt mit Blei im Laufe der Zeit mit bekannten Quellen 
für eine Kontamination mit Blei in Zusammenhang bringen, und haben sich Maßnahmen 
zur Verringerung der Kontamination als effizient erwiesen? 

Methode 

1. Zunächst wurden Exemplare der Strauchflechte Ramalina menziesii , die in der Umge¬ 
bung von San Francisco gesammelt worden waren, aus Museen zusammengetragen. 

2. In Proben dieser Flechten wurden die Konzentration an Blei (Pb) sowie das Mengenver¬ 
hältnis der beiden Isotope 206 Pb und 207 Pb ermittelt. 

3. Anschließend wurden die Verhältnisse dieser beiden Isotope in den Flechten mit denen 
der möglichen Quellen für Blei verglichen: 

a. Bleihütte, in Betrieb von 1885-1971: 206 Pb/ 207 Pb-Verhältnis 1,15-1,17 

b. bleihaltiger Treibstoff, in Verwendung von den 1930er-Jahren bis in die frühen 1980er- 
Jahre: 206 Pb/ 207 Pb-Verhältnis 1,18-1,23 

c. Neuverteilung historischer Blei Verunreinigungen in Form von Aerosolen in der Atmo¬ 
sphäre in den letzten Jahrzehnten: 206 Pb/ 207 Pb-Verhältnis 1,16-1,19 

Ergebnisse 

Das Maximum erreichte die Kontamination von den 1960er-Jahren bis in die 1980er-Jahre. 
Nach Schließen der Bleihütte und dem Verbot von bleihaltigem Benzin ging sie Anfang der 
1980er-Jahre rapide zurück. Vor den 1930er-Jahren lag das durchschnittliche 206 Pb/ 207 Pb- 
Verhältnis unter 1,17; in den 1940er- und 1950er-Jahren zwischen 1,18 und 1,19 und Anfang 
der 1980er-Jahre über 1,22. Seither ist das Verhältnis wieder gesunken. 
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Schlussfolgerung 

1. Das Ausmaß der Kontamination mit Blei und die Verhältnisse der Bleiisotope stehen mit 
den identifizierten Quellen in Zusammenhang. 

2. Das Schließen der Bleihütte und das Verbot von bleihaltigem Treibstoff haben zu einem 
signifikanten Rückgang der Kontamination geführt. 


Blick in die Daten: Erforschung von Schadstoffbelastungen anhand von Pilzen 


Stellen Sie anhand der Daten in der ► Tabelle die Bleikon¬ 
zentrationen in den Flechten in Abhängigkeit von dem Jahr, 
in dem das jeweilige Exemplar gesammelt wurde, grafisch 
dar. Tragen Sie in einer zweiten Grafik das 206 Pb/ 207 Pb- 
Verhältnis in Abhängigkeit der Jahre der Probennahme auf. 

Aufgaben 

1. Berechnen Sie die Trendlinie für Ihre Grafiken, indem 
Sie für jedes benachbarte Paar von Beobachtungen von 
1894-2006 jeweils den Mittelwert ermitteln. (Anders aus¬ 
gedrückt: Tragen Sie zunächst den Mittelwert für Exem¬ 
plar 1 und 2, dann denjenigen von Exemplar 2 und 3 usw. 
ein, dann erhalten Sie die Trendlinie für die Daten.) 

2. Stützen Ihre Ergebnisse die Schlussfolgerungen der Stu¬ 
die? Wie ließe sich diese Analyse Ihrer Ansicht nach 
verbessern? 


Flechten¬ 

exemplar 

Jahr, in dem ge¬ 
sammelt wurde 

Bleikonzentration 
(pg Pb/g Flechte) 

206p b /207p b _ 

Verhältnis 

1 

1892 

11,9 

1,165 

2 

1894 

4,0 

1,155 

3 

1906 

13,7 

1,154 

4 

1907 

22,9 

1,157 

5 

1945 

49,9 

1,187 

6 

1957 

34,2 

1,185 

7 

1978 

50,9 

1,221 

8 

1982 

10,0 

1,215 

9 

1983 

4,6 

1,224 

10 

1987 

1,0 

1,198 

11 

1988 

1,3 

1,199 

12 

1995 

1,9 

1,202 

13 

2000 

0,4 

1,184 

14 

2006 

1,8 

1,184 


29.4 Wiederholung 

Pilze sind für den Menschen in vielerlei Hinsicht von Be¬ 
deutung. Manche Arten werden direkt verzehrt, andere 
sind wichtig für die Nahrungsmittelproduktion. Pilze fun¬ 
gieren als bedeutende Bioindikatoren des Zustands von 
Ökosystemen und erweisen sich als entscheidend für Wie¬ 
deraufforstungen und Maßnahmen zur Schadstoffbeseiti¬ 
gung. Mehrere Arten dienen als wichtige Modellorganis¬ 
men für zell- und molekularbiologische Untersuchungen 
an eukaryotischen Zellen. Außerdem werden Pilze ver¬ 
breitet zur Bekämpfung von Infektionskrankheiten und 
Schädlingen eingesetzt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, wie die Bierhefe für die Produk¬ 
tion von Nahrungsmitteln und Getränken verwendet 
wird. 

■ Beispiele für die Nutzung von Schimmelpilzen bei der 
Produktion von Lebensmitteln nennen können. 

■ zusammenfassen können, auf welche Weise Pilze zur 
menschlichen Ernährung beitragen. 


■ aufzeigen können, welche Vorteile die Verwendung 
von Flechten gegenüber herkömmlichen Maßnahmen 
für die Überwachung der Umwelt hat. 

■ einen Plan für eine Landnutzung erstellen können, der 
sich die Bedeutung der symbiotischen Gemeinschaf¬ 
ten mit Mykorrhizapilzen zunutze macht. 


_ ? _ 

1. Nennen Sie einige Beispiele dafür, wie Pilze oder Pilzproduk¬ 
te zur Ernährung des Menschen beitragen. 

2. Welche Vorteile hat es gegenüber direkten Messungen der 
Luftschadstoffe, Untersuchungen zur Vielfalt der Flechten 
und Museums Sammlungen von Flechten als Maß für langfris¬ 
tige Veränderungen der Luftqualität heranzuziehen? 

3. Versuchen Sie eine Strategie für eine nachhaltige Entnahme 
von Bäumen aus Wäldern zu entwickeln, bei der lebensfähige 
Gemeinschaften von Mykorrhizapilzen erhalten bleiben, und 
dadurch die bei Wiederaufforstungsprojekten auftauchenden 
Schwierigkeiten zu verringern und die Kosten der Projekte zu 
senken. 

4. Schauen Sie sich die in der ►Tabelle aufgelisteten Daten 
für Flechten an fünf verschiedenen untersuchten Standorten 
an. Versuchen Sie die relative Reihenfolge dieser Standorte 
hinsichtlich ihrer Entfernung vom Zentrum einer Großstadt 
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vorherzusagen. Neben der Entfernung vom Stadtzentrum 
könnten auch noch andere Faktoren, etwa die überwiegend 
vorherrschende Windrichtung, diese Vorhersage beeinflussen. 
Welche beiden sonstigen Faktoren könnten das Ergebnis Ihrer 
Ansicht nach ebenfalls beeinflussen? 


Standort 

Anzahl der 
Flechtenarten 

Anteil der mit Flechten bewachsenen 
Äste von Bäumen (%) 

1 

5 

38 

2 

1 

2 

3 

3 

15 

4 

8 

75 

5 

13 

100 


Faszination Forschung: Wie wirken sich Pilze auf unser täg¬ 
liches Leben aus? 

Ab den 1940er-Jahren leiteten aus Pilzen gewonnene 
Antibiotika ein Goldenes Zeitalter der Befreiung von bak¬ 
teriellen Infektionen ein. Inzwischen haben jedoch viele 
dieser Antibiotika ihre Wirksamkeit eingebüßt, weil die 
pathogenen Bakterien Resistenzen gegen sie entwickeln 
(►Abb.). 

Bei den meisten medizinisch eingesetzten Antibiotika 
handelt es sich um chemisch modifizierte Formen von 
Substanzen, die natürlich in Pilzen und anderen Organis¬ 
men Vorkommen. Pilze produzieren antibiotisch wirkende 
Verbindungen normalerweise zu ihrer eigenen Abwehr 
gegen Bakterien Wachstum und, um die Konkurrenz durch 
Bakterien um Nahrungsressourcen zu verringern. Ge¬ 
wöhnlich wurden diese natürlich vorkommenden Verbin¬ 
dungen chemisch so modifiziert, dass die entsprechenden 
synthetischen Wirkstoffe stabiler und wirksamer sind. 
Von Ende der 1950er-Jahre bis Ende der 1990er-Jahre 
wurden keine neuen großen Klassen von Antibiotika mehr 
entdeckt. In den letzten Jahren gelang es jedoch, anhand 
der Informationen von natürlich bei Pilzen vorkommen¬ 
den Substanzen drei neue Klassen von Antibiotika zu 
synthetisieren. Dies ermöglichte eine bessere Bekämp¬ 
fung von Bakterienstämmen, die sich zuvor als resistent 
erwiesen hatten. 

Neben ihrem Einsatz im Gesundheitswesen sind Pilze 
auch bedeutend für die Herstellung von Nahrungsmit¬ 
teln und Getränken sowie in der Landwirtschaft. Für die 
biologische Forschung stellen Pilze, insbesondere Hefen, 
wichtige Modellorganismen dar. Außerdem dienen Pilze 


als empfindliche Indikatoren für die Belastung der Um¬ 
welt mit Schadstoffen. Aus Langzeitstudien an Pilzen 
lassen sich viele Informationen über Veränderungen des 
Schadstoffgehalts in der Umwelt im Laufe der Zeit ge¬ 
winnen. 



Penicillinresistenz. In einer ähnlichen Petrischale, wie sie in 
Alexander Flemings Labor verwendet wurde, wurden vier Stäm¬ 
me eines pathogenen Bakteriums zusammen mit Schimmelpilzen 
der Gattung Penicillium kultiviert. Einer der Stämme ist resistent 
gegen die antibiotisch wirkende Substanz des Schimmels - er¬ 
sichtlich an seinem Wachstum in der Nähe des Schimmelpilzes 

Ausblick 

Biologen arbeiten auch daran, Anwendungsmöglichkei¬ 
ten für Pilze im Kampf gegen nichtbakterielle Krankhei¬ 
ten zu entwickeln. Zu solchen bisher eher ungewöhnli¬ 
chen Einsatzgebieten von Pilzen zählt beispielsweise die 
Bekämpfung der Malaria. Wenn man die Schlauchpil¬ 
ze Beauveria bassiana oder Metarhizium anisopliae auf 
Moskitonetze aufträgt, so können sie darauf landende 
Stechmücken nachweislich abtöten. Bislang haben sich 
bei den Stechmücken noch keine Anzeichen für Resisten¬ 
zen gegen diese biologischen Bekämpfungsmittel gezeigt. 
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Kapitelzusammenfassung 

29.1 Pilze verdauen ihre Nahrung außerhalb ihres Kör¬ 
pers 

■ Die echten Pilze (Fungi), im Folgenden einfach „Pilze“ 
genannt, unterscheiden sich von anderen Opisthokonta 
durch ihre heterotrophe Ernährung durch Absorpti¬ 
on und den Besitz von chitinhaltigen Zellwänden. Siehe 

► Abb. 29.1 

■ Manche Pilze sind Saprobionten, andere Parasiten oder 
Räuber, und einige leben symbiotisch. 

■ Hefen sind einzellige, frei lebende Pilze. 

■ Der Fruchtkörper vielzelliger Pilze wird von dem Mycel 
gebildet - ein Geflecht aus fadenförmigen Strukturen, die 
man als Hyphen bezeichnet. Die Hyphen können septiert 
(durch Septen unterteilt) oder coenocytisch (vielkernig) 
sein. Siehe ► Abb. 29.3 

29.2 Pilze sind Zersetzer, Parasiten, Räuber oder Symbi- 

onten 

■ Saprotrophe Pilze leisten als Destruenten (Zersetzer) 
einen wesentlichen Beitrag zum Recycling von Elemen¬ 
ten, insbesondere von Kohlenstoff. 

■ Zahlreiche Pilze sind Parasiten und beziehen ihre Nähr¬ 
stoffe mithilfe von Haustorien aus den Zellen ihrer Wirte. 
Siehe ► Abb. 29.5 

■ Bestimmte Pilze gehen auch Symbiosen mit anderen Or¬ 
ganismen ein. 

■ Manche Pilze bilden mit Cyanobakterien, einzelligen 
Grünalgen oder beiden Gemeinschaften, die man als 
Flechten kennt. Flechten besiedeln überwiegend expo¬ 
nierte Flächen auf Felsen, an Bäumen und auf dem 
Boden. Siehe ► Abb. 29.7 

■ Mykorrhizen sind symbiotische Gemeinschaften von 
Pilzen mit Pflanzen wurzeln. Sie erhöhen die Aufnahme¬ 
fähigkeit der Pflanzen für Nährstoffe und Wasser. 

■ Endophytische Pilze leben im Inneren von Pflanzen und 
können ihren Wirten Schutz vor Herbivoren und Pathoge¬ 
nen bieten. 

29.3 Die geschlechtliche Fortpflanzung der Pilze erfolgt 

zwischen unterschiedlichen Paarungstypen 

■ Die Mikrosporidien, Flagellatenpilze (Chytridien) und 
Jochpilze haben sich bereits zu einem frühen Zeitpunkt in 
der Evolution der Fungi aufgespalten. Die Arbuskulären 
Mykorrhizapilze, Schlauchpilze und Ständerpilze bilden 
jeweils monophyletische Gruppen, die beiden Letzte¬ 
ren zudem zusammen das Monophylum Dikarya. Siehe 

► Abb. 29.10, ► Tab. 29.1; ► Activity 29.1 


■ Viele Pilzarten pflanzen sich sowohl sexuell als auch ase- 
xuell fort. Bei zahlreichen Pilzen erfolgt die sexuelle 
Fortpflanzung zwischen unterschiedlichen Paarungsty¬ 
pen. Siehe ►Abb. 29.11 

■ Mikrosporidien (Microsporidia) sind stark reduzierte 
einzellige Pilze. Sie leben als intrazelluläre Parasiten in 
Tieren. 

■ Alle drei eigenständigen Linien der Flagellatenpilze oder 
Chytridien (Chytridiomycota) enthalten Arten mit begei- 
ßelten Gameten. Siehe ► Abb. 29.14a 

■ Bei der sexuellen Fortpflanzung terrestrischer Pilze geht 
der Karyogamie (Verschmelzung der Zellkerne) eine 
Plasmogamie (Verschmelzung des Cytoplasmas) vo¬ 
raus. 

■ Kennzeichnend für die Jochpilze (Zygomycota) ist ein 
Zygospore genanntes Ruhestadium mit zahlreichen di¬ 
ploiden Zellkernen. Die Sporen werden aus einfachen, 
gestielten Sporangiophoren (Sporangienträgern) ausge¬ 
schleudert. Siehe ► Abb. 29.14b; ► Animation 29.1 

■ Die Arbuskulären Mykorrhizapilze (Glomeromycota) 
gehen symbiotische Lebensgemeinschaften mit Pflanzen¬ 
wurzeln ein. Bislang ist bei diesen Pilzen nur eine ase- 
xuelle Fortpflanzung nachgewiesen. Ihre Hyphen sind 
coenocytisch. 

■ Das von Schlauch- und Ständerpilzen gebildete Mycel 
enthält zwei genetisch unterschiedliche haploide Zell¬ 
kerne; die betreffenden Zellen werden als Dikaryon 
bezeichnet. Das dikaryotische Stadium {n + n) findet 
sich ausschließlich bei diesen beiden Pilzgruppen. Siehe 
► Abb. 29.16; ► Activity 29.2 

■ Kennzeichnend für die Schlauchpilze (Ascomycota) 
sind septierte Hyphen mit großen Poren und sogenann¬ 
te Asci (Singular: Ascus) als sexuelle Fortpflanzungs¬ 
strukturen. Bei einigen Schlauchpilzen handelt es sich 
um einzellige Hefen. Viele fädige Schlauchpilze bilden 
fleischige Fruchtkörper, die man Ascocarpien oder Asco- 
mata (Singular: Ascoma) nennt. Bei den Schlauchpilzen 
ist das dikaryotische Stadium nur von relativ kurzer Dau¬ 
er. Siehe ►Abb. 29.16a 

■ Die Hyphen der Ständerpilze (Basidiomycota) sind sep¬ 
tiert und weisen charakteristische kleine Poren auf. Ihre 
Fruchtkörper werden als Basidiocarpien oder Basidio- 
mata (Singular: Basidioma) bezeichnet, die sexuellen 
Fortpflanzungsstrukturen als Basidien. Das dikaryotische 
Stadium der Ständerpilze kann mehrere Jahre überdauern. 
Siehe ►Abb. 29.16b 
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29 Die Evolution und Vielfalt der Pilze 


29.4 Für Pilze gibt es viele praktische Verwendungsmög¬ 
lichkeiten 

■ Manche Pilze werden vom Menschen direkt verzehrt, an¬ 
dere sind zum Beispiel von Bedeutung beim Backen, bei 
der Herstellung von alkoholischen Getränken wie Wein 
und Bier und bei der Käseproduktion. 

■ Pilze spielen eine wichtige Rolle bei der Beseitigung von 
Schadstoffen aus der Umwelt, etwa von synthetischen 
Kohlenwasserstoffen auf Erdölbasis. 


■ Artenvielfalt und Häufigkeit des Flechtenbewuchses auf 
Bäumen können als empfindlicher Bioindikator für die 
Luftqualität dienen. 

■ Bei Wiederaufforstungsprojekten muss auch die Gemein¬ 
schaft der Mykorrhizapilze wiederhergestellt werden. 

■ Mehrere Pilzarten fungieren als wichtige Modellorganis¬ 
men. 

■ Pilze liefern wirksame Waffen gegen Infektionskrankhei¬ 
ten und Schädlinge. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Mykorrhizen sind symbiotische Beziehungen zwischen Pil¬ 
zen und den Wurzeln von Gefäßpflanzen (► Abschn. 29.2). 

Originalliteratur: Stinson KA et al. (2006) PLoS Biol 4: el40 

Die ursprünglich in Eurasien verbreitete Knoblauchsrauke ( Al- 
liaria petiolata) hat sich in Teilen Nordamerikas sehr zum 
Nachteil heimischer Pflanzen extrem invasiv ausgebreitet. Auf 
welche Weise sie die heimischen Pflanzen in der Konkur¬ 
renz aussticht, ist recht ungewöhnlich: Sie sezemiert chemische 
Substanzen, welche die symbiotische Beziehung der heimi¬ 
schen Pflanzen mit Arbuskulären Mykorrhizapilzen beeinträch¬ 
tigen. 

Manche Pflanzen sind stärker auf eine Symbiose mit Arbusku¬ 
lären Mykorrhizapilzen angewiesen als andere. Wissenschaftler 
untersuchten an verschiedenen Pflanzenarten, wie sich die Nähe 
von Knoblauchsrauken auf sie auswirkt. Außerdem entfernten 
sie bei einigen Pflanzen diese Mykorrhizapilze und beobach¬ 
teten, welche Auswirkungen dies hatte. Die Ergebnisse dieser 
Studie zeigt die folgende ►Abbildung. Gelbe Punkte stehen 
für krautige Pflanzen, die gestörte Waldränder besiedeln, rote 
Punkte für krautige Arten der Waldränder und Lücken zwischen 
Waldflächen, blaue Punkte für verholzte Pflanzen der Waldrän¬ 
der und Lücken zwischen Waldflächen und grüne Punkte für 
Baumarten voll entwickelter Wälder. 



Aufgaben 

1. Welcher Zusammenhang besteht zwischen den Auswirkun¬ 
gen der Nähe einer Pflanzenart zu Knoblauchsrauken und ih¬ 
rer Abhängigkeit von Arbuskulären Mykorrhizapilzen? Steht 
dieser Zusammenhang in Einklang mit der Hypothese, dass 
Knoblauchsrauken das Wachstum von Pflanzen hemmen, in¬ 
dem sie deren symbiotische Mykorrhizapilze beeinträchtigen? 

2. Welche Pflanzentypen sind am stärksten auf ihre symbioti¬ 
schen Mykorrhizapilze angewiesen? Erläutern Sie Ihre Ant¬ 
wort. Welche anderen Beobachtungen lassen sich zum Stand¬ 
ort und zur Abhängigkeit von den symbiotischen Pilzen 
machen? 

3. Durch die Klimaänderung sind extremere Temperaturen und 
Niederschläge zu erwarten. Wie werden sich ausgeprägte¬ 
re Veränderungen des Klimas wahrscheinlich auf Pflanzen 
mit Arbuskulären Mykorrhizapilzen auswirken? Werden diese 
Aspekte des Klimawandels die negativen Auswirkungen der 
Nähe zu Knoblauchsrauken eher verstärken oder verringern? 
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30 Die Entstehung der Tiere und die Evolution ihrer Körperbaupläne 


Faszination Forschung: Die Entdeckung eines mysteriösen 
Tieres in einem Aquarium 

Im Jahr 1883 machte der Zoologe Franz Schulze in sei¬ 
nem Labor in Graz, Österreich, eine bemerkenswerte Ent¬ 
deckung: An den Scheiben seines Meerwasseraquariums 
krochen plötzlich abgeflachte, transparente Organismen. 
Offenbar waren diese nur millimetergroßen Lebewesen 
zufällig zusammen mit den Schwämmen, an denen Schul¬ 
ze primär interessiert war, in sein Aquarium gelangt, und 
es handelte sich wohl um Tiere. Sie sahen jedoch völlig 
anders aus als jegliche zuvor beschriebenen Tiere - vor 
allem, weil sie während der Fortbewegung ständig ihre 
Gestalt änderten. 

Wie eine nähere Untersuchung dieser neuartigen Orga¬ 
nismen ergab, handelte es sich tatsächlich um Tiere. 
Hinsichtlich ihres Körperbaus gehörten sie zu den ein¬ 
fachsten Tieren, die Schulze je gesehen hatte, ja die sogar 
überhaupt jemals beobachtet worden waren: Sie waren 
nur aus vier Zelltypen aufgebaut. Er nannte die neue Art 
Trichoplax adhaerens - was so viel bedeutet wie „anhaf¬ 
tende Haarplatte“. Viele Jahrzehnte lang wurde Schulzes 
Entdeckung jedoch von den meisten Biologen nicht als ei¬ 
genständige neue Tiergruppe anerkannt; sie hielten diese 
transparenten Organismen für Larvalstadien anderer, be¬ 
reits bekannter Tierstämme. 

In den 1960er-Jahren bestätigten neuere, detailliertere 
Untersuchungen Trichoplax als ganz eigenständigen Or¬ 
ganismus. Doch selbst zu dieser Zeit war dieses seltsame 
Tier fast ausschließlich aus Aquarien bekannt. Erst An¬ 
fang des 21. Jahrhunderts fanden Biologen in der Natur 
in tropischen und subtropischen Küstengebieten auf fes¬ 
tem Untergrund lebende Populationen von T. adhaerens. 
Inzwischen hat man auch noch einige weitere nahe ver¬ 
wandte Arten entdeckt, die meisten davon sind allerdings 
noch nicht offiziell benannt. All diese Arten fasst man als 
Placozoa („Plattentiere“) zusammen. 

Je intensiver sich Biologen mit Trichoplax auseinander¬ 
setzten, desto merkwürdiger erschien ihnen dieses Tier. 
Es besitzt das kleinste Genom aller bislang untersuchten 
Tiere. Im Adultstadium weist es keine Körpersymmetrie 
auf, ebenso wenig einen Mund, einen Darm oder ein Ner¬ 
vensystem. Ist Trichoplax ein übrig gebliebener Vertreter 
einer Tiergruppe, die schon früh in der Evolution der Tie¬ 
re in Erscheinung getreten war? 

Welche Organismengruppen in welcher Reihenfolge dicht 
an der Wurzel des Stammbaums der Tiere abzweigen, 
wird seit hundert Jahren intensiv paläontologisch, mor¬ 
phologisch, ontogenetisch, zellbiologisch und bioche¬ 
misch erforscht, blieb aber heftig umstritten. Erst die 
jüngsten umfassenden DNA-Sequenzanalysen bringen 
allmählich Klarheit in diese durch diverse konkurrierende 
Stammbaumhypothesen gekennzeichnete Situation. Das 
Problem ist, dass diese Verzweigungen vergleichsweise 
schnell hintereinander erfolgten und schon über 600 Mio. 


Jahre zurückliegen. Selbst mit DNA-Analysen ist es 
schwer, das aufzulösen. Nach heutiger Sicht betrachten 
die meisten Biologen den einfachen Körperbau von Tri¬ 
choplax als Evolutionsumkehr, sekundär entstanden aus 
einem komplexeren Körperbau. Die meisten Genomana¬ 
lysen deuten darauf hin, dass sich andere Tiergruppen als 
Erste von den übrigen abgespalten haben. 

Dieses Kapitel befasst sich mit den frühesten Zweigen des 
Stammbaums der Tiere und zeigt Ihnen, wie einige weni¬ 
ge grundlegende Körperbaupläne so modifiziert wurden, 
dass die unglaubliche Vielfalt an Tierformen entstehen 
konnte, die in diesem und den folgenden beiden Kapiteln 
beschrieben wird. 

Welche Tiergruppen waren an der ersten Aufspaltung 
im Stammbaum der Tiere beteiligt? 

In „Experiment: Rekonstruktion der Phylogenie der Tie¬ 
re anhand von proteincodierenden Genen“ in ► Ab sehn. 
30.5 und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses 
Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


30.1 Manche der Merkmale von 
Tieren sind mehrmals 
unabhängig entstanden 

Wie erkennen wir einen Organismus als Tier? Für viele ver¬ 
traute, frei bewegliche Tiere mag dies eindeutig erscheinen; das 
gilt allerdings weniger für sessile Gruppen wie Schwämme oder 
Seeanemonen, die einst für Pflanzen gehalten wurden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Tiere sind vielzellige heterotrophe Organismen, meistens mit ei¬ 
ner inneren Verdauung, einer Muskulatur zur Fortbewegung und 
einem Nervensystem. Allerdings gilt keines dieser drei Merkmale 
als uneingeschränkt diagnostisch für alle Tiere. 

■ Die aussagekräftigsten Belege für die monophyletische Entste¬ 
hung der Tiere liefern einige wenige mikroskopische, strukturelle 
Eigenschaften sowie Analysen der DNA-Sequenz. 

■ Bei der Keimesentwicklung der Tiere gibt es mehrere Furchungs¬ 
typen. 

■ Die nach der Symmetrie ihres Körpers benannten Bilateria um¬ 
fassen die Protostomier und die Deuterostomier. 

Im Folgenden sind einige allgemeine Merkmale aufgeführt, die 
wir mit Tieren verbinden: 

■ Vielzelligkeit: Im Gegensatz zu Bakterien, Archaeen und den 
meisten Protisten (►Kap. 25 und 26) sind sämtliche Tiere 
vielzellig. Tiere durchlaufen komplexe Entwicklungszyklen 
von einer einzelligen Zygote zur vielzelligen Adultform. 

■ Heterotropher Stoffwechsel : Im Gegensatz zu den meisten 
Pflanzen ernähren sich alle Tiere heterotroph. Tiere können 
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nur sehr wenige organische Moleküle selbst aus anorgani¬ 
schen chemischen Bestandteilen synthetisieren und müssen 
die erforderlichen organischen Moleküle daher aus ihrer Um¬ 
welt aufnehmen. Die Baupläne der meisten Tiere sind daran 
angepasst, sich andere Organismen oder deren Teile zu be¬ 
schaffen und sie zu fressen. 

■ Innere Verdauung : Die echten Pilze sind zwar ebenfalls 
vielzellige heterotrophe Organismen (►Kap. 29), aber die 
meisten Tiere verdauen ihre Nahrung anders. Sie nehmen 
ihre Nahrung in einen im Körperinneren liegenden Verdau¬ 
ungstrakt auf, der ständig mit der Außenwelt in Verbindung 
steht und in dem die Verdauung erfolgt. 

■ Fortbewegung und Nervensystem : Die meisten Tiere können 
sich entweder fortbewegen oder bestimmte Körperteile ge¬ 
zielt bewegen. In der Regel wird die Bewegung durch ein 
gut entwickeltes Nervensystem koordiniert, das auch ein Sin¬ 
nessystem umfasst. Viele Tiere sind darauf angewiesen, sich 
fortzubewegen, um Nahrung zu finden oder zu erbeuten. 

■ Vier Gewebetypen : Im Gegensatz zu allen anderen Orga¬ 
nismen sind Tiere aus vier charakteristischen Gewebetypen 
aufgebaut: Epithelgewebe, Binde- und Stützgewebe, Mus¬ 
kelgewebe und Nervengewebe (► Abschn. 39.1). Insbeson¬ 
dere die letzten beiden Typen kommen nicht einmal in 
ähnlicher Form bei anderen Organismen vor. 

Diese allgemeinen Merkmale helfen Ihnen zwar, Tiere als 
solche zu erkennen, aber keines davon eignet sich als dia¬ 
gnostisches Merkmal für alle Tiere. Manche Tiere bewegen 
sich - zumindest in bestimmten EntwicklungsStadien - so gut 
wie nicht; dafür gibt es einige Pilze und Pflanzen, die zu be¬ 
grenzten Bewegungen in der Lage sind. Einigen Tieren fehlt 
ein Nervensystem; zudem sind die diffusen Nervennetze (oh¬ 
ne Gehirn als Koordinationszentrum) der Rippenquallen und 
Nesseltiere einzigartig und haben sich wahrscheinlich unabhän¬ 
gig von dem Zentralnervensystem der Bilateria entwickelt. 
Schwämme sind zwar eindeutig Tiere, besitzen aber weder 
einen Verdauungstrakt noch Muskel- oder Nervengewebe. Auf 
welcher Grundlage gruppiert man dann sämtliche Tiere in ein 
einziges Monophylum? 


Die Monophylie der Tiere wird durch 
morphologische Merkmale und Analysen 
der DNA-Sequenz gestützt 

Das Monophylum „Tiere“ wird als Animalia bezeichnet; ein 
synonymer Begriff ist Metazoa. Bis die ersten überzeugenden 
molekularen Stammbäume der Großgruppen der Eukaryoten 
publiziert wurden, also etwa bis zur Jahrtausendwende, gehör¬ 
ten zum Tierreich auch tierähnliche Protisten wie Geißeltier¬ 
chen, Wimpertierchen oder Amöben. Diese einzelligen Protis¬ 
ten wurden als Protozoen („einzellige Tiere“) den Metazoen 
(„vielzellige Tiere“) gegenübergestellt und sind auch heute noch 
an den Universitäten Unterrichtsstoff der Zoologie. Wie Sie je¬ 
doch in ► Abb. 26.3 gesehen haben, stehen von den Protisten 
lediglich die Choanoflagellaten den Tieren stammesgeschicht¬ 
lich nahe. Die Protozoen existieren also als systematische Grup¬ 
pe nicht mehr, sondern der Begriff umschreibt eine tierähnliche 


Lebensweise dieser Einzeller (frei beweglich, heterotroph, mit 
innerer Verdauung). Die Metazoen andererseits wurden von den 
Analysen der DNA-Sequenz als monophyletische Gruppe bestä¬ 
tigt, und so wird für die Tiere anstelle von Animalia oft auch der 
traditionellere Begriff Metazoa verwendet. 

Die überzeugendsten Belege dafür, dass alle als Tiere betrach¬ 
teten Organismen auf einen gemeinsamen Vorfahren zurückge¬ 
hen, ein Urmetazoon, ergaben sich also aus phylogenetischen 
Analysen ihrer DNA-Sequenzen. Bislang ist nur von wenigen 
der Millionen Tierarten das Genom vollständig sequenziert wor¬ 
den, aber alljährlich kommen weitere Genomanalysen hinzu, 
und diverse Gensequenzen gibt es von zahlreichen Tierarten. 
Wie Analysen dieser Sequenzen gezeigt haben, sind die Tiere 
tatsächlich monophyletisch. Der momentan am besten unter¬ 
mauerte Stammbaum der großen Tiergruppen ist in ► Abb. 30.1 
dargestellt. In ►Tab. 30.1 sind die rezenten (heute noch leben¬ 
den) Vertreter dieser Gruppen aufgelistet. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 30.1: Welches der eingezeichneten Merkmale 
evolvierte diesem Stammbaum zufolge mehrere Male unabhän¬ 
gig innerhalb der Tiere und bei welchen Linien? 


Die vielzelligen Tiere (Metazoen) wurden schon vor der Einfüh¬ 
rung der DNA-Sequenzierung meist als monophyletische Grup¬ 
pe betrachtet, obwohl lange Zeit kontrovers diskutiert wurde, ob 
die Schwämme wirklich dazugehören. Diese Unsicherheit lag 
daran, dass nur überraschend wenige Merkmale allen Tierarten 
gemeinsam sind. Es wurden zwei feinstrukturelle Synapomor- 
phien (gemeinsame abgeleitete Merkmale) ermittelt, die für alle 
Tiere inklusive der Schwämme charakteristisch sind: 

■ gemeinsame Makromoleküle der extrazellulären Matrix, da¬ 
runter Kollagen und Proteoglykane (► Abb. 5.21) 

■ spezielle Typen von Zell-Zell-Verbindungen: Tight Junc- 
tions, Desmosomen und Gap Junctions (► Abb. 6.6) 

Zwar gibt es in einigen wenigen Gruppen vereinzelte Tiere, 
denen das eine oder andere dieser Merkmale fehlt, man geht je¬ 
doch davon aus, dass der gemeinsame letzte Vorfahre aller Tiere 
diese Merkmale aufwies und sie in den wenigen Fällen später 
verloren gingen. 

Den meisten Tieren gemeinsam (wenn auch oft in abgewandelter 
Form) ist die Furchung des Keims mit Bildung einer Blastula und 
einer Gastrula (► Abb. 19.1). Zudem hat eine Tierzelle typische 
Merkmale, zum Beispiel keine Zellwand (► Abb. 5.7). Ähnlich¬ 
keiten in der Organisation und Funktion der Hox-Gene und an¬ 
derer für die Entwicklung entscheidender Gene (► Kap. 19) von 
Tieren liefern zusätzliche Hinweise auf übereinstimmende Ent¬ 
wicklungsmechanismen und einen letzten gemeinsamen Vorfah¬ 
ren aller Tiere. 

Dieser letzte gemeinsame Vorfahre war wahrscheinlich ein ko¬ 
loniebildender, begeißelter Protist, der den heute ebenfalls in 
Kolonien lebenden Choanoflagellaten (Kragengeißeltierchen) 
ähnelte. Choanoflagellatenkolonien zeigen eindeutige Ähnlich¬ 
keiten mit den Schwämmen (►Abb. 30.2). Warum begannen 
die Vorfahren der Tiere, vielzellige Kolonien zu bilden? Einer 
Hypothese zufolge sind vielzellige Kolonien beim Beutefang 
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30 Die Entstehung der Tiere und die Evolution ihrer Körperbaupläne 


spezielles Nervennetz, 
spezielles zweites Keimblatt 





> 


monoblastische und 
diploblastische Tiere 
( ►Kap. 30) 




>- Eumetazoa 


Mriploblasti- 
sche Tiere 
(Bilateria) 



Abb. 30.1 Ein evolutionärer Stammbaum des Monophylums Tiere (Animalia). Dieser Stammbaum repräsentiert die derzeit am besten ge¬ 
stützte Hypothese der evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen der großen Tiergruppen. Die durch rote Kreise hervorgehobenen Merkmale 
werden im Laufe dieses und der beiden folgenden Kapitel erläutert. Die Begriffe mono-, di- und triblastisch beziehen sich auf die drei Keimblätter 


effizienter als einzelne Zellen. Wie Experimente mit lebenden 
Choanoflagellatenarten zeigten, bilden diese als Reaktion auf 
Signalsubstanzen bestimmter planktonisch lebender Bakterien¬ 
arten, von denen sie sich ernähren, spontan vielzellige Kolonien 
(► „Experiment: Was veranlasst Choanoflagellaten zur Bildung 
von Kolonien?“). 

Einer Hypothese für die Entstehung der Tiere zufolge sollen 
sich in einer Choanoflagellatenlinie bestimmte Zellen der Ko¬ 
lonie spezialisiert haben - manche auf Bewegung, andere auf 
Ernährung, wieder andere auf Fortpflanzung usw. Nachdem 
diese funktionelle Spezialisierung erst einmal in Gang gekom¬ 
men war, könnten sich die Zellen dann weiter differenziert 
haben. Spezifische regulatorische Proteine und Signalmolekü¬ 
le, welche die Differenzierung und Wanderung der Zellen in 
den Embryonen während der Entwicklung steuerten, könnten 
die Koordination zwischen den verschiedenen Zellgruppen ver¬ 
bessert haben. Aus solchen koordinierten Zellgruppen könnten 
schließlich irgendwann jene größeren und komplexeren Orga¬ 
nismen hervorgegangen sein, die wir als Tiere bezeichnen. 

Nahezu 80% der 1,8 Mio. bislang wissenschaftlich benann¬ 
ten rezenten (heute lebenden) Organismenarten sind Tiere, 


und viele weitere gilt es noch zu entdecken (Einleitung zu 
► Kap. 31 [„Faszination Forschung: Die Erforschung der Biodi- 
versität der Erde“]). Hinweise auf die evolutionären Verwandt¬ 
schaftsbeziehungen zwischen den Tiergruppen finden sich in 
den Fossilbelegen, im Ablauf der Embryonalentwicklung, in 
der Morphologie und Physiologie heute lebender Tiere, in 
der Struktur tierischer Proteine sowie in DNA-Sequenzen. Bei 
der Erforschung der stammesgeschichtlichen Beziehungen zwi¬ 
schen den Großgruppen der Tiere stützt man sich mittlerweile 
vor allem auf Sequenz vergleiche ganzer Genome. 


Die großen Tiergruppen unterscheiden 
sich durch einige wenige grundlegende 
Entwicklungsmuster 

Bis vor nicht allzu langer Zeit haben größtenteils Unterschiede 
im Ablauf der Embryonalentwicklung die wichtigsten Hinweise 
auf die Phylogenie der Tiere geliefert. Inzwischen hat man je¬ 
doch durch Analysen der DNA-Sequenz festgestellt, dass einige 
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Tab. 30.1 Die rezenten großen Gruppen (Stämme) des Tierreichs (Monophylum Animalia = Metazoa) 


Gruppe (auch als Tierstamm 
bezeichnet) 

Artenzahl a 

andere Namen, wichtige Untergruppen und Anmerkungen 

Ctenophora 

250 

Rippenquallen, auch Kammquallen genannt 

Porifera 

8500 

Schwämme: Hornkieselschwämme (Demospongiae), Glasschwämme (Hexactinellida), Kalk¬ 
schwämme (Calcarea) 

Placozoa 

2 

Plattentiere: weitere Arten entdeckt, aber noch nicht offiziell benannt 

Cnidaria 

12.500 

Nesseltiere: Korallen- und Blumentiere (Anthozoa; z. B. Korallen, Seeanemonen), Hydrozoen 
(Hydrozoa; z. B. Süßwasserpolypen), Schirmquallen (Scyphozoa); Würfelquallen (Cubozoa); 
Myxozoa (mikroskopisch kleine, gallertige Parasiten) 

Orthonectida 

45 

Geradeschwimmer: mikroskopisch kleine, wurmförmige Parasiten mariner Wirbelloser; 

Stellung unsicher 

Rhombozoa 

125 

Rautentiere: winzige (0,5-7 mm) Parasiten von Kopffüßern; Stellung unsicher 

Xenoturbellida 

5 

sekundär reduzierte, marine Würmer; Stellung unsicher (evtl, auch Deuterostomier) 

Acoelomorpha 

400 

sehr kleine (< 2 mm), abgeflachte, marine Würmer; Stellung unsicher (evtl, auch Deuterostomier) 

BILATERIA: PROTOSTOMIA (Urmünder, mit den folgenden 19 Gruppen) 

Chaetognatha 

180 

Pfeilwürmer 

PROTOSTOMIA: Lophotrochozoa (Spiralfurcher und andere, mit den folgenden zehn Gruppen) 

Bryozoa (Ectoprocta) 

5500 

Moostierchen 

Kamptozoa (Entoprocta) 

170 

Kelchwürmer: sessile, aquatische Tiere von 0,1-7 mm Länge; ähneln oberflächlich den Moostier¬ 
chen 

Plathelminthes 

30.000 

Plattwürmer: umfassen die frei lebenden Strudelwürmer (Turbellaria) sowie die parasitischen 
Saugwürmer (Trematoda) und Bandwürmer (Cestoda) sowie die ektoparasitisch an Fischen le¬ 
benden Hakensaugwürmer (Monogenea) 

Gastrotricha 

800 

Bauchhärlinge 

Rotifera (Rotatoria) 
und Verwandte 

3000 

Rädertierchen, Kratzwürmer (Acanthocephala), Kiefermündchen (Gnathostomulida) 

Nemertini (Nemertea) 

1200 

Schnurwürmer 

Phoronida 

10 

Hufeisenwürmer: sessile, marine Filtrierer 

Brachiopoda 

450 

Armfüßer: auf den ersten Blick muschelähnlich 

Annelida 

19.000 

Ringelwürmer: Vielborster (Polychaeta, meist marin, möglicherweise nicht monophyletisch); 
Gürtelwürmer (Clitellata), umfassen die Wenigborster (Oligochaeta, z. B. der Regenwurm) und 
die Egel (Hirudinea) 

Mollusca 

117.000 

Einschaler (Monoplacophora), Käferschnecken (Polyplacophora), Muscheln (Bivalvia), 

Schnecken (Gastropoda), Kopffüßer (Cephalopoda) 

PROTOSTOMIA: Ecdysozoa (Häutungstiere, mit den folgenden acht Gruppen) 

Kinorhyncha 

180 

Hakenrüssler 

Loricifera 

30 

Korsetttierchen 

Priapulida 

20 

Priapswürmer 

Nematoda 

25.000 

Fadenwürmer 

Nematophora 

350 

Saiten würmer 

Onychophora 

180 

Stummelfüßer 

Tardigrada 

1200 

Bärtierchen 

Arthropoda (Gliederfüßer, mit den folgenden vier Untergruppen) 

Chelicerata 

114.000 

Kieferklauenträger: Schwertschwänze (Xiphosura), Asselspinnen (Pycnogonida) und Spinnentie¬ 
re (Arachnida; z. B. Skorpione, Weberknechte, Webspinnen, Milben) 

Myriapoda 

12.000 

Tausendfüßer: z. B. Doppelfüßer (Diplopoda), Hundertfüßer (Chilopoda) 

Crustacea 

67.000 

Krebstiere: z. B. Zehnfußkrebse (Decapoda), Asseln (Isopoda), Ruderfußkrebse (Copepoda), 
Blattfußkrebse (Phyllopoda), Muschelkrebse (Ostracoda) 

Hexapoda 

1.020.000 

Insekten: Käfer, Schmetterlinge, Hautflügler, Fliegen, Wanzen und viele andere mehr 

BILATERIA: DEUTEROSTOMIA (Neumünder, mit den folgenden drei Gruppen) 

Echinodermata 

7500 

Stachelhäuter: Seelilien und Haarsterne (Crinoidea), Schlangensterne (Ophiuroidea), Seesterne 
(Asteroidea), Seeigel (Echinoidea), Seegurken (Holothuroidea) 

Hemichordata 

120 

Kiemenlochtiere: Eichel würmer (Enteropneusta), Flügelkiemer (Pterobranchia) 

Chordata (Chordatiere, mit den folgenden < 

drei Untergruppen) 

Acrania (Cephalochordata) 

35 

Schädellose: (auch genannt) Lanzettfischchen 

Tunicata (Urochordata) 

2800 

Manteltiere: Seescheiden (Ascidiacea), Salpen (Thaliacea), Appendicularien (Larvacea) 

Vertebrata 

65.000 

Wirbeltiere: Schleimaale (Myxini), Neunaugen (Petromyzontida), Knorpelfische (Chondrich- 


thyes), Strahlenflosser (Actinopterygii), Fleischflosser (Sarcopterygii), Amphibien (Amphibia), 
Sauropsiden (Sauropsida; Reptilien incl. Vögel), Säugetiere (Mammalia) 

a Es ist jeweils die ungefähre Anzahl wissenschaftlich beschriebener rezenter (heute lebender) Arten angegeben. Die tatsächlichen Artenzahlen liegen bei 
manchen Gruppen wesentlich höher. 
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30 Die Entstehung der Tiere und die Evolution ihrer Körperbaupläne 


Experiment: Was veranlasst Choanoflagellaten zur Bildung von 
Kolonien? 


Originalliteratur: Alegado RA et al. (2012) eLife 1: e00013 

Die Choanoflagellatenart Salpingoeca rosetta bildet unter natürlichen Bedingungen ab und 
zu vielzellige, rosettenförmige Kolonien. Diese Kolonien erweisen sich beim Fang einiger 
Beutearten - planktonischer Bakterien - als effizienter als einzelne Zellen. Rosanna Ale¬ 
gado und ihre Mitarbeiter erforschten, welche chemischen Signale die Bildung vielzelliger 
Kolonien bei diesen Choanoflagellaten auslösen, sofern die Umweltbedingungen die Roset¬ 
tenbildung begünstigen. 


Hypothese 

Die Bildung vielzelliger Kolonien von S. rosetta wird durch chemische Verbindungen aus¬ 
gelöst, die man auf bestimmten planktonischen Bakterienarten findet. 


Methode 

1. Aus der Natur wurden stichprobenartig Exemplare von S. rosetta und die mit ihnen ver¬ 
gesellschafteten Bakteriengemeinschaft entnommen und daraus einzelne Bakterienarten 
isoliert. 

2. Durch Anwendung verschiedener Antibiotika wurde eine Kulturlinie von S. rosetta er¬ 
zeugt, die weniger Bakterien aufweist und nicht spontan rosettenförmige Kolonien bildet 
(die RCA-Linie, RCA für rosette colonies absent). 

3. Die Individuen der RCA-Linie wurden mit den verschiedenen in Schritt 1 isolierten Bak¬ 
terienarten gefüttert und anschließend jegliche Koloniebildung protokolliert. 

4. Aus den in Schritt 3 identifizierten Bakterien, die zur Bildung vielzelliger Kolonien füh¬ 
ren, wurden die chemischen Verbindungen isoliert, welche die Koloniebildung auslösen. 


Ergebnisse 

Alegado und ihr Team überprüften verschiedene chemische Verbindungen von planktoni¬ 
schen Bakterien der Gattung Algoriphagus . Dabei fanden sie heraus, dass es sich bei dem 
von den Bakterien produzierten Sulfonolipid namens RIF-1 um das Signal handelt, das bei 

S. rosetta die Bildung vielzelliger Kolonien auslöst. 




/ > 

Die Zugabe von planktoni¬ 
schen Bakterien der Gattung 
Alcoriphagus in hoher Dichte 
löst bei S. rosetta die Bildung 
vielzelliger Kolonien aus. 



(LM, Phasenkontrastoptik) 


Schlussfolgerung 

Ein chemisches Signal (RIF-1) einer bestimmten Gattung von Beutebakterien kann bei ei¬ 
nigen Choanoflagellatenarten die Bildung vielzelliger Kolonien auslösen. 
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a Kolonie aus protistischen Choanoflagellaten b Aufbau eines Schwamms und Funktion der Choanocyten 





Austritt des Wassers 
über das Osculum 


Eintritt von 
Wasser und 
Nahrungs¬ 
partikeln 
durch Poren 


Geißel 


r 

Spongocoel 


Osculum 

Spiculae 


Pore 


Abb. 30.2 Die Choanocyten von Schwämmen ähneln den protistischen Choanoflagellaten. a Die Ähnlichkeit der aus einzelnen Protisten 
bestehenden Kolonien von Choanoflagellaten (Kragengeißeltierchen) und den Choanocyten (Kragengeißelzellen) von Schwämmen stützt die Hy¬ 
pothese einer evolutionären Verbindung zwischen dieser Protistenlinie und den Tieren, b Schwämme (Gruppe Porifera) strudeln mithilfe der 
Geißeln ihrer Choanocyten einen Wasserstrom durch ihren Körper. Bei der hier gezeigten einfachsten Bauweise eines Schwamms tritt das Wasser 
durch kleine Poren direkt in einen großen Hohlraum (Spongocoel) ein. Dort filtern die Choanocyten die Nahrungspartikel aus dem Wasser¬ 
strom, der den Schwamm durch eine große Öffnung (Osculum) wieder verlässt. Die Spiculae dienen als stützende Skelettstrukturen. Die meisten 
Schwammarten sind wesentlich komplizierter gebaut, als hier abgebildet 


Entwicklungsmuster evolutionär viel variabler sind, als man 
zuvor angenommen hatte. Sie werden hier die grundlegenden 
Entwicklungsmuster kennenlemen, in denen die großen Mono- 
phyla der Tiere voneinander ab weichen. 

Die frühen Zellteilungen eines tierischen Keims bezeichnet 
man als Furchung. Bei Tieren gibt es mehrere unterschiedli¬ 
che Furchungstypen. Diese können für die Charakterisierung 
großer Tiergruppen nützlich sein. Allerdings haben Genomana¬ 
lysen gezeigt, dass sich die Furchungsmuster im Laufe der 
Evolution der Tiere vielfach verändert haben. 


Querverweis 

Eingehender behandelt werden die verschiedenen 
Furchungstypen in der Embryonalentwicklung der Tiere 
in ► Abschn. 43.1. 


Die Art des Furchungstyps wird durch die Zusammensetzung 
des Dotters bestimmt, also des speziellen azellulären Nährgewe¬ 
bes, das dem sich entwickelnden Embryo zur Ernährung dient. 
Die Eier vieler Tiere enthalten nur eine geringe Menge Dot¬ 


ter, die gleichmäßig im Cytoplasma verteilt ist. Bei manchen 
Tiergruppen teilen sich die Zygote und die aus ihr hervorge¬ 
henden Zellen vollständig und in einem gleichmäßigen Muster, 
das man als Radiärfurchung bezeichnet. Die Radiärfurchung 
gilt bei den Bilateria als der ursprüngliche Zustand, weil sie in 
den großen Linien weit verbreitet ist. Eine Spiralfurchung - 
eine komplizierte Abwandlung der Radiärfurchung - findet sich 
bei vielen Vertretern der Lophotrochozoa, einer 1997 rein auf¬ 
grund von DNA-Sequenzanalysen definierten Großgruppe, zu 
der unter anderem die Ringelwürmer und die Mollusken ge¬ 
hören. Mitunter werden diejenigen Lophotrochozoen, die eine 
Spiralfurchung aufweisen, auch als Spiralier (Spiralfurcher) zu¬ 
sammengefasst. 

Die basalen Zweige einer zweiten 1997 ebenfalls ausschließlich 
durch die Analyse von DNA-Sequenzen definierten Großgruppe 
der Tiere, genannt Ecdysozoa (Häutungstiere, z. B. Gliederfü¬ 
ßer und Fadenwürmer), sind im Ursprung durch eine Radi¬ 
ärfurchung gekennzeichnet. Die meisten Ecdysozoen weisen 
allerdings einen ganz spezifischen Furchungstyp auf, der weder 
der Radiär- noch der Spiralfurchung entspricht und als superfizi¬ 
elle Furchung bezeichnet wird (► Abb. 43.3c). Die befruchteten 
Eier von Reptilien und Vögeln furchen sich wiederum anders. 
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30 Die Entstehung der Tiere und die Evolution ihrer Körperbaupläne 


Sie enthalten eine große Dottermasse, die zu einer unvoll¬ 
ständigen Furchung führt, auch partielle oder meroblastische 
Furchung genannt: Die sich teilenden Zellen bilden einen Em¬ 
bryo auf der Oberseite der Dottermasse. 

Bei den meisten Tieren bilden sich während der frühen Ent¬ 
wicklung mehrere Zellschichten aus, die Keimblätter. Aus 
diesen Zellschichten differenzieren sich dann im Laufe der 
Entwicklung die verschiedenen Organsysteme. Die Embryonen 
zweikeimblättriger (diploblastischer) Tiere weisen zwei sol¬ 
che Zellschichten auf: ein äußeres Keimblatt oder Ektoderm 
und ein inneres Keimblatt oder Entoderm. Bei den Embryo¬ 
nen dreikeimblättriger (triploblastischer) Tiere bildet sich 
zwischen dem Ektoderm und dem Entoderm zusätzlich noch 
eine dritte Schicht, das mittlere Keimblatt oder Mesoderm 
(► Abb. 43.6). Die Ausbildung von drei solchen Keimblättern 
bei den Embryonen ist eine Synapomorphie der triploblasti- 
schen Tiere (die somit ein Monophylum darstellen), während 
die diploblastischen Tiere (die Ctenophora, Placozoa und Cni- 
daria, die nicht monophyletisch sind) den ursprünglichen Zu¬ 
stand verkörpern (►Abb. 30.1). Manche Biologen betrachten 
auch die Schwämme als zweikeimblättrig, da sie jedoch kei¬ 
ne eindeutig differenzierten Gewebetypen oder embryonalen 
Zellschichten aufweisen, werden sie in der Regel als einkeim¬ 
blättrig (monoblastisch) angesehen. 

Nach einer 2017 publizierten Genanalyse von Patrick Stein¬ 
metz und Kollegen existieren bei der Seeanemone Nematostella 
vectensis - und damit vielleicht bei allen Nesseltieren - doch 
drei Keimblätter: Danach entspricht das Ektoderm des Nes¬ 
seltierpharynx (Schlund) dem Entoderm der Bilateria, und das 
Nesseltierentoderm entspricht dem Mesoderm der Bilateria. 

Im Laufe der Frühentwicklung vieler Tiere kommt es zu ei¬ 
nem als Gastrulation bezeichneten Prozess: Er geht von einer 
nur aus einer Schicht von Ektodermzellen bestehenden Hohl¬ 
kugel aus - der Blastula (Blasenkeim). Sie stülpt sich ein und 
bildet eine becherförmige Struktur, die man Gastrula (Becher¬ 
keim) nennt. So entsteht ein Hohlraum, der Urdarm (Archente- 
ron), mit einer als Urmund (Blastoporus) bezeichneten Öffnung 
nach außen (►Abb. 30.3). In ►Abschn. 43.3 wird der Vor¬ 
gang der Gastrulation im Detail besprochen. Wichtig ist an 
dieser Stelle, dass der weitere Verlauf der Gastrulation unmit¬ 
telbar nach Bildung des Urmunds die triploblastischen Tiere in 
zwei große Gruppen unterteilt, deren Monophylie durch DNA- 
Sequenzanalysen vielfach bestätigt wurde: 

■ Bei den Protostomia oder Urmündern (vom griechischen 
protos für „erster, frühester“ und stoma für „Mund“) geht aus 
dem Urmund der spätere Mund hervor, und der After bildet 
sich später neu. 

■ Bei den Deuterostomia oder Neumündern (vom griechi¬ 
schen deuteros für „zweiter“) wird der Urmund im Laufe der 
Entwicklung zum After, und der Mund entsteht später neu. 

Auch wenn die Entwicklung von Tieren insgesamt vielfäl¬ 
tiger verläuft, als diese einfache Verzweigung nahelegt, so 
belegen nicht nur Sequenzdaten, sondern auch viele andere 
Kriterien ganz klar, dass die Protostomier und Deuterostomier 



Urmund (Blastoporus) 


Abb. 30.3 Die Gastrulation trägt zur Aufklärung evolutionärer 
Verwandtschaftsbeziehungen bei. In dieser rasterelektronenmikro¬ 
skopischen Aufnahme (REM) einer Seeigelgastrula ist deutlich der 
Urmund (Blastoporus) zu erkennen. Weil es sich bei Seeigeln als Ver¬ 
treter der Stachelhäuter (Echinodermen) um Deuterostomier handelt, 
entwickelt sich aus dem Urmund schließlich der hintere Darmausgang 
(After) des Tieres 

getrennte monophyletische Gruppen der Tiere bilden. Zusam¬ 
mengenommen werden diese beiden Gruppen (aufgrund ihrer 
Bilateralsymmetrie; ► Abschn. 30.2) als Monophylum Bilate¬ 
ria (Zweiseitentiere) bezeichnet und machen den allergrößten 
Teil der Tierarten aus. 

30.1 Wiederholung 

Tiere sind in der Regel an folgenden Merkmalen zu erken¬ 
nen: Es handelt sich um vielzellige, heterotrophe Organis¬ 
men mit einer inneren Verdauung, einer Muskulatur, die 
eine Fortbewegung ermöglicht, und einem Nervensystem. 
Die Tiere gelten als monophyletische Gruppe, weil sie 
mehrere feinstrukturelle Synapomorphien aufweisen und 
DNA-Sequenzanalysen dies bestätigen. Wesentliche Un¬ 
terschiede im Körperbauplan, in der Keimesentwicklung 
und den Sequenzanalysen liefern Hinweise auf die evo¬ 
lutionären Verwandtschaftsbeziehungen der Großgruppen 
der Tiere. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, in welchen grundlegenden Eigen¬ 
schaften sich Tiere jeweils von den anderen Großgrup¬ 
pen der Organismen unterscheiden. 

■ vergleichend gegenüberstellen können, in welchen we¬ 
sentlichen morphologischen Merkmalen und Beson¬ 
derheiten der Keimesentwicklung sich die Großgrup¬ 
pen der Tiere voneinander unterscheiden. 
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1. Welche allgemeinen Merkmale von Tieren unterscheiden die¬ 
se Gruppe von anderen Organismen? 

2. Erläutern Sie jeweils die Unterschiede zwischen Vertretern 
der folgenden Gruppen: 

a. Protostomier (Urmünder)/Deutero stornier (Neumünder) 

b. zweikeimblättrige (diploblastische) Tiere/dreikeimblättrige 
(triploblastische) Tiere 

3. Auf welcher analytischen Basis wurden die beiden Großgrup¬ 
pen Lophotrochozoa und Ecdysozoa 1997 definiert? 


Zum Einstieg in die Diversität der Tiere lernen Sie zunächst 
einige allgemeine Merkmale der Körperbaupläne von Tieren 
kennen. Später im vorliegenden Kapitel geht es dann um Tier¬ 
gruppen, die sich vor der Entstehung der Bilateria abgespalten 
haben. ►Kap. 31 ist den Protostomiem gewidmet, ►Kap. 32 
den Deuterostomiern. 


30.2 Bei den Tieren haben sich 
zahlreiche spezielle 
Körperbaupläne entwickelt 

Den allgemeinen Bau eines Tieres, die Anordnung seiner Or¬ 
gansysteme sowie das koordinierte Zusammenwirken der ein¬ 
zelnen Körperteile bezeichnet man als seinen Körperbauplan. 
Wie in ► Kap. 19 beschrieben, stimmen die regulatorischen Ge¬ 
ne und Signalstoffe, welche die Entwicklung der Körpersymme¬ 
trie, der Körperhöhlen, der Segmentierung und die Ausbildung 
der Körperanhänge (Extremitäten) steuern, bei den verschiede¬ 
nen Tiergruppen weitgehend überein. Somit wäre zu erwarten, 
dass Tiere auch Gemeinsamkeiten in ihrem Körperbauplan auf¬ 
weisen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bilateralsymmetrie ist eng mit einer Cephalisation (Kopfbildung) 
assoziiert. 

■ Bei den Körperbauplänen dreikeimblättriger (triploblastischer) 
Tiere lassen sich nach Vorhandensein und Bau der Leibeshöhle 
drei Typen unterscheiden. 

■ Die Segmentierung ermöglicht die Spezialisierung verschiedener 
Abschnitte des Körpers. 

■ Vom Körper ausgehende Anhänge (Extremitäten) verbessern die 
Fortbewegung und Aktionsfähigkeit von Tieren erheblich. 

■ Nervensysteme sind wichtig für die Wahrnehmung der Umge¬ 
bung, die Verarbeitung von Informationen und die Koordination 
von Bewegungen. 

Die Körperbaupläne von Tieren weisen erhebliche Abweichun¬ 
gen und Unterschiede auf; trotzdem kann man sie alle als 
Variationen von fünf verschiedenen Merkmalen ansehen, deren 
Bau, Funktion und Herkunft jeweils von Interesse sind: 


■ Körper Symmetrie (z. B. radiär oder bilateral) 

■ Leibeshöhle (z. B. Anzahl, Bau) 

■ Segmentierung (des ganzen Körpers oder von Körperteilen) 

■ Extremitäten (z. B. für Fortbewegung, Nahrungserwerb, Sin¬ 
nes Wahrnehmung, Paarung) 

■ Nervensystem (z. B. Nervennetz, Zentralnervensystem) 

Jedes dieser Merkmale wirkt sich darauf aus, auf welche Weise 
ein Tier sich fortbewegt und mit seiner Umgebung in Wechsel¬ 
wirkung tritt. 


Die meisten Tiere weisen eine Symmetrie auf 

Die Gestalt eines Tieres insgesamt kann man anhand seiner 
Symmetrie beschreiben. Von einem symmetrischen Tier spricht 
man, wenn man es entlang mindestens einer Ebene in ähnliche 
Hälften unterteilen kann. Besitzen Tiere keine solche Symme¬ 
trieebene, so bezeichnet man sie als asymmetrisch. Placozoen 
und viele Schwämme zeigen eine Asymmetrie, die meisten an¬ 
deren Tiere weisen jedoch irgendeine Form der Symmetrie auf. 
Gesteuert wird diese im Laufe der Entwicklung durch die Ex¬ 
pression von regulatorischen Genen. 

Die einfachste Form von Symmetrie ist die Kugelsymmetrie; 
hierbei strahlen die Körperteile von einem zentralen Punkt aus. 
Ein kugelsymmetrischer Organismus lässt sich durch eine un¬ 
endliche Zahl von Ebenen durch den zentralen Punkt in ähnliche 
Hälften unterteilen. Unter den Protisten ist Kugelsymmetrie 
weit verbreitet, die meisten Tiere weisen jedoch andere Sym¬ 
metrieformen auf. Allerdings sind die frühen Keime vieler Tiere 
kugelsymmetrisch. 

Bei einem Organismus mit Radiärsymmetrie sind die Kör¬ 
perteile um eine Hauptachse herum angeordnet, die durch das 
Zentrum des Körpers verläuft (►Abb. 30.4a). Rippenquallen 
(Ctenophora) sind radiärsymmetrisch, ebenso viele Nesseltie¬ 
re (Cnidaria) und Stachelhäuter (Echinodermata). Ein perfekt 
radiärsymmetrisches Tier kann durch jede Ebene, welche die 
Hauptachse beinhaltet, in ähnliche Hälften geteilt werden. Die 
meisten radiärsymmetrischen Tiere - so auch die Adultformen 
von Stachelhäutern wie Seesterne und Seeigel - sind jedoch 
insofern abgewandelt, dass man sie nur durch einige wenige 
Ebenen in zwei ähnliche Hälften unterteilen kann (bei Stachel¬ 
häutern meist fünf). Bei Rippenquallen sind es sogar nur zwei 
solche Ebenen (sie sind also biradial). Viele radiärsymmetrische 
Tiere leben sessil (festsitzend; sie verbleiben also an Ort und 
Stelle) oder schweben als Bestandteil des Planktons im Was¬ 
ser. Andere, insbesondere die meisten Stachelhäuter, sind zu 
einer langsamen Fortbewegung imstande, wobei sie sich gleich 
gut in alle Richtungen bewegen können. Solche Tiere besitzen 
meist eine orale Seite (Mundseite) und eine gegenüberliegen¬ 
de aborale Seite. Bei den Nesseltieren und Rippenquallen ist 
die Radiärsymmetrie ursprünglich (primär); sie werden daher 
traditionell als Radiata oder auch Coelenterata (Hohltiere) zu¬ 
sammengefasst; dabei handelt es sich aber sehr wahrscheinlich 
nicht um ein Monophylum. Bei den Stachelhäutern entstand die 
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30 Die Entstehung der Tiere und die Evolution ihrer Körperbaupläne 



a Radiärsymmetrie 

Jede Ebene entlang der zentralen 
Körperachse dieser zu den Nes¬ 
seltieren gehörenden Seeane¬ 
mone teilt den Körper in ähn¬ 
liche Hälften. 


zentrale Achse 



ventral 

(bauchseits) 


b Bilateralsymmetrie 

dorsal (rückenseits) 


f "\ 

Eine senkrechte Ebene 

durch die Längsachse teilt 
das Tier in zwei spiegel¬ 
bildliche Hälften. 


anterior 

(vorne) 


posterior 

(hinten) 


Abb. 30.4 Körpersymmetrie. Die meisten Tiere sind entweder radiär¬ 
symmetrisch (a) oder bilateralsymmetrisch (b) 


Radiärsymmetrie eindeutig sekundär, denn ihre Larven sind bi¬ 
lateralsymmetrisch, und ihre Vorfahren waren es auch. 

Bilateralsymmetrie ist ein Merkmal von Tieren mit eindeu¬ 
tigem Vorder- und Hinterende; Bewegungen erfolgen zumeist 
mit dem Vorderende voraus. Ein bilateralsymmetrisches Tier 
kann durch eine einzelne Ebene, die durch die Mittellinie 
des Körpers verläuft, in zwei spiegelbildliche laterale Hälften 
(rechte und linke Körperseite) unterteilt werden. Diese Ebene 
verläuft vom vorderen (anterioren) Ende des Körpers zum hin¬ 
teren (posterioren) Ende (►Abb. 30.4b). Eine Längsebene im 
rechten Winkel zur Mittellinie teilt den Körper in zwei unähn¬ 
liche Hälften - entsprechend unserer Rücken- und Bauchseite. 
Die Rückenseite eines bilateralsymmetrischen Tieres bezeichnet 
man als dorsale Seite, die Bauchseite als ventrale Seite. 

Die Bilateralsymmetrie steht in engem Zusammenhang mit ei¬ 
ner Cephalisation (Kopfbildung; vom griechischen cephalos 
für „Kopf“), also der Konzentration von Sinnesorganen, Ner- 
venzentren und Mundwerkzeugen am Vorderende des Tieres. 
Gefördert wird eine Cephalisation durch die natürliche Selek¬ 
tion, weil das Vorderende eines bilateralsymmetrischen Tieres 
im Normalfall zuerst auf eine neue Umgebung trifft bzw. das 
Vorderende meist der Nahrungsaufnahme dient. 


Der Bau der Leibeshöhle hat Einfluss 
auf die Art der Fortbewegung 


Je nach Vorhandensein und Bau einer inneren, mit Flüssigkeit 
gefüllten Leibeshöhle kann man den Körperbauplan dreikeim¬ 
blättriger Tiere in drei Typen unterteilen: 


■ acoelomater Organisationstyp : Acoelomate Tiere wie die 
Plattwürmer (Plathelminthen) besitzen überhaupt keine flüs¬ 
sigkeitsgefüllte, abgeschlossene Leibeshöhle. Stattdessen ist 
bei ihnen der Raum zwischen dem Darmkanal (der sich 
vom Entoderm ableitet) und den äußeren Muskelschichten 
(die mesodermalen Ursprungs sind) mit einer lockeren Zell¬ 
masse gefüllt, die man als Mesenchym (oder auch Paren¬ 
chym) bezeichnet (► Abb. 30.5a). Diese Zellmasse ist durch 
zahlreiche flüssigkeitsgefüllte Spalten aufgelockert, und die 
Gesamtheit dieser kleinen, zusammenhängenden Hohlräume 
bezeichnet man als Schizocoel („Spaltencoelom“). Acoelo¬ 
mate Tiere bewegen sich kriechend und/oder durch Cilien- 
schlag fort. 

■ pseudocoelomater Organisationstyp: Dieser ist beispielswei¬ 
se bei den Fadenwürmern (Nematoden) verwirklicht. Die 
große Leibeshöhle dieser Tiere wird als Pseudocoel be¬ 
zeichnet. Es handelt sich um einen nach außen abgeschlos¬ 
senen, mit Flüssigkeit gefüllten Hohlraum zwischen dem 
Mesoderm und dem Entoderm. Im Pseudocoel hegen viele 
innere Organe ohne besondere Aufhängungen. Ein Pseudo¬ 
coel ist nur an der Außenseite von (mesodermalen) Mus¬ 
keln umgeben; die inneren Organe, insbesondere der Darm, 
sind hingegen nicht in mesodermales Gewebe eingebettet 
(►Abb. 30.5b). 

■ coelomater Organisationstyp : Dieser ist typisch für Tiere 
mit einer sekundären Leibeshöhle (Coelom), die innerhalb 
des Mesoderms entsteht. (Die primäre Leibeshöhle ist der 
Hohlraum der Blastula - das Blastocoel.) Das Coelom ist 
komplett von mesodermalem Gewebe ausgekleidet, das auch 
die Aufhängung für den Darm und andere innere Organe 
bildet (►Abb. 30.5c). Im Falle unserer Bauchhöhle wird 
es als Peritoneum (Bauchfell) bezeichnet. Das Peritoneum 
besteht aus einer epithelartigen Zellschicht, dem Mesothel, 
sowie Bindegewebe. 

Activity 30.1 Animal Body Cavities 

www.Lifel le.com/ac30. 1 

In älterer zoologischer Literatur zum Stammbaum der Tiere 
wird kein anderer Begriff so oft diskutiert wie „Coelom“, denn 
der gleiche Organisationstyp der Leibeshöhle und die gleiche 
Ausbildung des Coeloms wurde lange als ein sehr wichtiges In¬ 
diz für eine stammesgeschichtliche Verwandtschaft angesehen. 
So werden in vielen älteren und auch noch in manchen aktuellen 
Lehrbüchern die Bilateria in Acoelomaten, Pseudocoelomaten 
und Coelomaten (oder Eucoelomaten) eingeteilt. Wie die heu¬ 
te vorliegenden DNA-Sequenzdaten jedoch eindeutig belegen, 
sind alle Bilateria zugleich auch Coelomaten, und die Tiere mit 
acoelomatem und pseudocoelomatem Organisationstyp gelten 
nun als daraus abgeleitet. Sie wurden im neuen Stammbaum auf 
unterschiedliche Äste verteilt (► Abb. 31.1). 

Der Bau der Leibeshöhle eines Tieres hat großen Einfluss 
darauf, auf welche Weise es sich fortbewegen kann. Die Lei¬ 
beshöhlen vieler Tiere fungieren als hydrostatisches Skelett 
(Hydroskelett). Flüssigkeiten sind relativ gesehen nicht kom¬ 
primierbar, sodass sie bei einer Kontraktion der Muskeln, 
welche die flüssigkeitsgefüllte Leibeshöhle umgeben, in ande¬ 
re Teile des Körpers ausweichen. Sofern die Körpergewebe, 
welche die Höhle umgeben, flexibel sind, können sie sich 
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a Acoelomat (Plattwurm) 



Muskelschicht 
Darm (entodermal) (mesodermal) 


Epidermis/ 
(ektodermal) 
Mesenchynri 
(Zel Imasse) 


Acoelomaten besitzen 
keine Leibeshöhle. 



b Pseudocoelomat (Fadenwurm) 


Epidermis 

(ektodermal) 

Darm 

^entodermal) 

Muskulatur 
(mesodermal) 

Pseudocoel 
(flüssigkeits¬ 
gefüllter Hohl¬ 
raum) 




Das Pseudocoel ist mit mesodermalem Gewebe 
ausgekleidet, die inneren Organe sind jedoch 
nicht von Mesoderm umgeben. 


c Coelomat (Ringelwurm) 



Coelom (sekundäre 
Leibeshöhle) 

Peritoneum 
(mesodermal) 

innere Organe 

Muskulatur 
(mesodermal) 

Epidermis 
(ektodermal) 

Das Coelom und die inneren Organe 
sind vom Peritoneum umgeben. 


Abb. 30.5 Leibeshöhlen von Tieren, a Acoelomaten besitzen keine 
umschlossene Leibeshöhle, b Bei Pseudocoelomaten ist die Leibes¬ 
höhle nur nach außen hin von mesodermalem Gewebe (Muskulatur) 
umgeben, c Bei den Coelomaten (auch Eucoelomaten) ist die Lei¬ 
beshöhle sowohl nach außen als auch nach innen von mesodermalem 
Gewebe ausgekleidet 


ausdehnen, wenn Flüssigkeit aus anderen Bereichen in sie hin¬ 
eingepresst wird. Auf diese Weise können die Flüssigkeiten 
durch ihre Verlagerung bestimmte Körperteile in Bewegung ver¬ 
setzen. (An einer Schnecke, die aus ihrem Haus hervorkriecht, 
können Sie gut beobachten, wie ein hydrostatisches Skelett 
funktioniert.) Tiere mit Coelom (Coelomaten) haben eine bes¬ 
sere Kontrolle über die Flüssigkeiten in ihrer Leibeshöhle als 
Tiere mit Pseudocoel (Pseudocoelomaten) oder Tiere mit Schi- 
zocoel (Acoelomaten). Tiere, die sowohl Längsmuskulatur (die 
entlang der Körperlängsachse verläuft) als auch Ringmuskula¬ 
tur (die kreisförmig um den Körper verläuft) besitzen, haben 
eine besonders gute Kontrolle über ihre Bewegungen. Diese 


werden durch eine relativ zähe, aber flexible Haut unterstützt. 
Die Funktionseinheit aus der Haut und der darunterliegenden 
Muskulatur wird als Hautmuskelschlauch bezeichnet. Das Zu¬ 
sammenwirken von Hautmuskelschlauch und Hydroskelett ist 
bei vielen wurmförmigen Organismen wie dem Regenwurm be¬ 
sonders augenfällig. 

In terrestrischen Lebensräumen fungiert die flüssigkeitsgefüllte 
Leibeshöhle vor allem bei relativ kleinen Organismen mit wei¬ 
chem Körper als hydrostatisches Skelett. Die meisten größeren 
Tiere (aber auch viele kleinere) besitzen ein hartes Skelett, das 
sowohl Schutz- und Stützfunktionen erfüllt als auch als Muskel¬ 
ansatzstelle dient und damit Bewegungen ermöglicht. Es kann 
als inneres Skelett (Endoskelett) wie bei den Wirbeltieren oder 
als äußeres Skelett (Exoskelett) wie bei den Gliederfüßern aus¬ 
gebildet sein. Eine weitere Möglichkeit für Schutz und Stütze 
sind nach außen abgesonderte Schalen oder Gehäuse, die mit 
dem Tier verbunden bleiben wie bei Mollusken. 


Segmentierung des Körpers ermöglicht 
eine bessere Kontrolle der Bewegungen 

Eine Segmentierung - die Unterteilung des Körpers in Seg¬ 
mente - ist bei vielen Tieren zu beobachten. Diese Segmen¬ 
tierung ermöglicht eine Spezialisierung verschiedener Körper¬ 
abschnitte. Außerdem kann ein Tier so auf komplexe Weise 
die Form seines Körpers ändern und seine Bewegungen präzi¬ 
se steuern. Bei einem segmentierten, aber weichen Tierkörper 
wie dem der Ringelwürmer können die Muskeln der einzelnen 
Segmente die Form dieses Segments unabhängig von der Form 
anderer Segmente verändern. Bei vielen eigentlich segmentier¬ 
ten Tieren ist die Leibeshöhle nicht in separate Kompartimente 
untergliedert, aber auch teilweise abgetrennte Kompartimente 
ermöglichen eine bessere Steuerung der Bewegungen. Wie Sie 
in ►Kap. 31 und 32 sehen werden, tritt eine Segmentierung 
in mehreren Gruppen von Protostomiern und Deuterostomiem 
auf. 

Bei vielen Tieren wie den Ringel Würmern (Anneliden; Re¬ 
genwürmer und ihre Verwandten) wiederholen sich ähnliche 
Körpersegmente vielfach hintereinander, was man als homo- 
nome Segmentierung bezeichnet (► Abb. 30.6a). Bei anderen, 
darunter die meisten Gliederfüßer (Arthropoden), unterscheiden 
sich die Segmente dagegen beträchtlich voneinander, was man 
heteronome Segmentierung nennt (► Abb. 30.6b). Wie Sie in 
► Kap. 31 erfahren werden, beruhte die bemerkenswerte evo¬ 
lutionäre Radiation der Gliederfüßer (zu denen die Insekten, 
Spinnentiere, Tausendfüßer und Krebstiere zählen) auf Modifi¬ 
kationen ihres segmentierten Körperbauplans: mit Muskeln, die 
an der Innenseite eines Außenskeletts ansetzen, und vielfältigen 
äußeren Körperanhängen, mit denen sich die Tiere fortbewe¬ 
gen bzw. die Nahrung aufnehmen oder Sinnesreize empfangen. 
Bei manchen Tieren sind die einzelnen Segmente von außen her 
nicht erkennbar (etwa bei den segmentierten Wirbeln der Wir¬ 
beltiere einschließlich des Menschen). Bei Menschen mit einem 
gut gebauten, muskulösen Körper tritt die Segmentierung der 
Bauchmuskulatur (der berühmte Waschbrettbauch) allerdings 
deutlich in Erscheinung. 
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30 Die Entstehung der Tiere und die Evolution ihrer Körperbaupläne 


a Hermodice carunculata 



Alle Segmente dieses 
marinen Anneliden sind 
ähnlich. 


Die Schwanzsegmente dienen 
dem Skorpion zur Beutejagd 
und Feindabwehr. 


Die Segmente des 
Hinterleibs (Opistho- 
soma) sind auf Ver¬ 
dauung, Atmung und 
Fortpflanzung spe¬ 
zialisiert. 


Die Körpermusku¬ 
latur am Rumpf des 
Menschen ist seg¬ 
mentiert. 


Setae 


Die vorderen Segmente sind mit¬ 
einander zum Prosoma verschmol¬ 
zen und tragen Extremitäten, die der 
Fortbewegung und Nahrungs¬ 
aufnahme dienen. 


b Hadrurus arizonensis c Homo sapiens 


Abb. 30.6 Segmentierung, a Sämtliche Segmente dieses Feuerwurms, eines marinen Polychäten oder Vielborsters (der zu den Ringelwürmem 
gehört), sind einander ähnlich. An den Enden seiner Körperanhänge sitzen als Setae bezeichnete Borsten, die der Fortbewegung dienen und 
(bei dieser Art) auch Schutzfunktion erfüllen, denn sie enthalten ein Gift, b Die Segmentierung ermöglicht auch eine unterschiedliche Evolution 
der Segmente. Die Segmente dieses Skorpions, der zu den Gliederfüßern zählt, haben eine unterschiedliche Form und Funktion und tragen 
verschiedene Körperanhänge, c Bei diesem muskulösen Bodybuilder ist die Segmentierung der Bauchmuskulatur deutlich sichtbar 


Körperanhänge erfüllen 
viele verschiedene Funktionen 

Sich aus eigener Kraft fortbewegen zu können, ist für viele Tie¬ 
re von großer Bedeutung. Sie können dadurch ihre Nahrung 
erlangen, Feinden entkommen und Geschlechtspartner finden. 
Selbst viele Arten, die als Adulte sessil (festsitzend) leben wie 
Seeanemonen, haben Larval Stadien, die frei schwimmen kön¬ 
nen und somit die Chancen der Tiere erhöhen, einen geeigneten 
Lebensraum zur Ansiedlung zu finden. 

Körperanhänge verbessern die Bewegungsfähigkeit eines Tie¬ 
res enorm. Seesterne besitzen zahlreiche Ambulacralfüßchen, 
mit denen sie sich langsam über den Untergrund bewegen 
können (►Abb. 32.3b); Seeigel laufen auf ihren beweglichen 
Stacheln. Tiere, deren Körperanhänge zu spezialisierten Extre¬ 
mitäten (Gliedmaßen) abgewandelt wurden, sind hingegen zu 
besser koordinierten, raschen Bewegungen in der Lage. Die 
Entwicklung gegliederter Extremitäten hat ganz erheblich zum 
evolutionären Erfolg der Gliederfüßer und der Wirbeltiere bei¬ 
getragen. Fünfmal unabhängig voneinander - bei den Insekten 
unter den Gliederfüßern sowie den Flugsauriem, den Vögeln, 
den Fledertieren und den tropischen Beilbauchfischen unter den 
Wirbeltieren - haben sich Körperbaupläne entwickelt, bei denen 
Gliedmaßen in Flügel umgewandelt wurden, die einen aktiven 
Ruderflug ermöglichen (►Abb. 19.14). Weitere Tiergruppen 
wie Flugfrösche und Flughömchen nutzen abgewandelte Ex¬ 
tremitäten zum Gleitflug. Unter den Körperanhängen finden 
sich jedoch auch viele Strukturen, die nicht der Fortbewegung 
dienen. Zahlreiche Tiere besitzen Antennen (Fühler), also auf 


die Wahrnehmung der Umgebung spezialisierte Körperanhänge. 
Andere Anhänge (wie die Scheren und Mund Werkzeuge vie¬ 
ler Arthropoden) stellen Anpassungen zum Beutefang oder zur 
Zerkleinerung der Nahrung dar. Einige Arten nutzen spezielle 
Anhänge auch zu Fortpflanzungszwecken, etwa zur Übertra¬ 
gung von Spermapaketen oder zum Transport von Gelegen. 


Nervensysteme koordinieren Bewegungen und 
ermöglichen die Verarbeitung sensorischer 
Informationen 

Die bilateralsymmetrischen Tiere (Bilateria) besitzen ein gut ko¬ 
ordiniertes Nervensystem. Bei einigen anderen Tieren wie den 
Rippenquallen (Ctenophora) und den Nesseltieren (Cnidaria) 
finden sich dagegen diffuse Nervennetze. Nur in wenigen Grup¬ 
pen wie den Schwämmen (Porifera) und den Placozoen fehlt ein 
Nervensystem offenbar völlig. 

Das Zentralnervensystem der Bilateria steuert die Funktion der 
Muskulatur, die koordinierte Bewegungen der Extremitäten und 
Körperteile ermöglicht. Durch diese Koordination der Muskeln 
sind höchst effiziente Bewegungen an Land, im Wasser oder 
in der Luft möglich. Außerdem ist das Zentralnervensystem 
von großer Bedeutung für die Verarbeitung von sensorischen 
Informationen, die von verschiedensten Sinnesorganen dort an¬ 
kommen. Viele Tiere besitzen Sinnesorgane für die Wahrneh¬ 
mung von Licht, für das Erkennen von Bildern ihrer Umgebung 
(Sehvermögen), für mechanische Berührung (Tastsinn), für das 


















30.3 Tiere erlangen ihre Nahrung auf sehr unterschiedliche Weise 


919 


Wahmehmen von Bewegungen, von Geräuschen (Gehör), von 
elektrischen Feldern oder von chemischen Substanzen (wie 
Geschmacks- und Geruchssinn). Diese Sinnesorgane helfen den 
Tieren, sich zu orientieren, ihre Nahrung zu finden und Gefahren 
zu meiden. Die Fähigkeit zur Fortbewegung ermöglicht Tieren, 
zum Fang oder Sammeln der Nahrung ihre Umgebung zu durch¬ 
streifen. Die gleichen Fähigkeiten versetzen die meisten Tiere 
aber auch in die Lage, potenziellen Feinden zu entkommen oder 
nach passenden Geschlechtspartnern zu suchen. Ein Großteil 
der Tiere vermag zudem die Eignung verschiedener Lebensräu¬ 
me einzuschätzen und sich entsprechend dieser Informationen 
aktiv dorthin zu begeben. 

Media Clip 30.1 Nervous Systems Lead to Efficient Pre- 
dators 

www. Life 1 le.com/mc30. 1 

30.2 Wiederholung 

Die Körperbaupläne von Tieren sind durch viele Varia¬ 
tionen der Körpersymmetrie, der Leibeshöhle, der Seg¬ 
mentierung, der Körperanhänge und der Nervensysteme 
gekennzeichnet. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, inwiefern Unterschiede der Körper¬ 
symmetrie, der Leibeshöhlen, der Segmentierung, der 
Körperanhänge und des Nervensystems bei verschie¬ 
denen Tieren funktionell mit deren Fortbewegung und 
Nahrungserwerb Zusammenhängen. 


_ 7_ 

1. Erläutern Sie jeweils die Unterschiede zwischen Vertre¬ 
tern der radiärsymmetrischen und der bilateralsymmetrischen 
Tiere. 

2. Warum ist Bilateralsymmetrie stark mit einer Cephalisation 
(Kopfbildung) - der Konzentration von Sinnesorganen, Ner- 
venzentren und Mundwerkzeugen in einem am Vorderende 
liegenden Kopf - korreliert? 

3. Nennen und erläutern Sie mehrere Möglichkeiten, wie Lei¬ 
beshöhlen, Segmentierung und Zentralnervensysteme eine 
bessere Steuerung von Bewegungen ermöglichen können. 


Viele Abwandlungen der Körperbaupläne von Tieren wirken 
sich darauf aus, wie die Tiere ihre Nahrung finden, erbeuten 
und verarbeiten. Die evolutionären Veränderungen der Symme¬ 
trie, der Leibeshöhlen, der Körperanhänge, der Segmentierung 
und der Sinnessysteme haben dabei eine entscheidende Rolle 
gespielt, denn sie ermöglichen den Tieren, Nahrung aus ihrer 
Umgebung zu erlangen und umgekehrt zu vermeiden, von an¬ 
deren Tieren erbeutet zu werden. 


30.3 Tiere erlangen ihre Nahrung 

auf sehr unterschiedliche Weise 

Tiere ernähren sich heterotroph (vom griechischen für „sich 
von anderen ernährend“)- Das gilt selbst für Tiere, die photo¬ 
synthetisch aktive Endosymbionten besitzen (►„Experiment: 
Können Korallen die durch Ausbleichen verloren gegange¬ 
nen endosymbiotischen Dinoflagellaten wiedererlangen?“ in 
► Abschn. 26.4), denn auch sie können die organischen Nähr¬ 
stoffe nicht selbst aus anorganischen Stoffen herstellen, sondern 
müssen sie aufnehmen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Tiere, die sich von Pflanzen ernähren, nennt man Herbivoren. 

■ Carnivoren (Fleischfresser) sind in der Lage, Beuteorganismen zu 
fangen und zu überwältigen. 

■ Parasiten leben auf oder in einem Wirtsorganismus und erlangen 
von diesem die benötigen Nährstoffe. 

Die Notwendigkeit, Nahrung zu finden, hat die Evolution von 
Sinnesorganen begünstigt; mit ihnen erhalten Tiere detaillier¬ 
te Informationen über ihre Umwelt. Damit in Zusammenhang 
steht die Entwicklung von Nervensystemen, mit denen diese 
Informationen aufgenommen, verarbeitet und koordiniert wer¬ 
den. 

Zum Nahrungserwerb müssen Tiere entweder durch ihren Le¬ 
bensraum streifen oder (als Strudler) ihr Wohnwasser in Be¬ 
wegung versetzen. Tiere, die sich sich aktiv fortbewegen, nennt 
man motil, festsitzende hingegen sessil. Lebewesen, die regel¬ 
mäßig passiv fortbewegt werden, etwa von Wind oder Wasser, 
sind mobil. Motilität ist also die Fähigkeit zur aktiven Fortbe¬ 
wegung, Mobilität die zur Orts Veränderung. 

Die ErnährungsStrategien von Tieren kann man in fünf Katego¬ 
rien unterteilen: 

■ Filtrierer (auch Suspensionsfresser genannt) filtrieren klei¬ 
ne Beuteorganismen aus ihrer aquatischen Umgebung. 
Strudler erzeugen dafür selbst einen Wasserstrom durch ih¬ 
ren Filter. 

■ Herbivoren (Pflanzenfresser) ernähren sich von Pflanzen 
oder Pflanzenteilen. 

■ Carnivoren (Fleischfresser) fangen und fressen andere klei¬ 
nere oder größere Tiere. Dabei gibt es Jäger, Fallensteller, 
Angler und noch viele andere mehr. Omnivoren (Allesfres¬ 
ser) sind zugleich Pflanzen- und Fleischfresser. 

■ Parasiten leben in oder auf anderen, meist viel größeren Or¬ 
ganismen und entziehen diesen Energie und Nährstoffe. 

■ Detritivoren (Detritusfresser) ernähren sich von totem orga¬ 
nischem Material. Substratfresser nehmen dazu Erde, Sand 
oder Schlamm auf. 

All diese Strategien finden sich in vielen verschiedenen Tier¬ 
gruppen, keine ist nur auf eine einzige Gruppe begrenzt. Die 
Individuen mancher Arten können auch mehr als eine Ernäh¬ 
rungsstrategie anwenden, andere verfolgen zu unterschiedlichen 
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30 Die Entstehung der Tiere und die Evolution ihrer Körperbaupläne 



Abb. 30.7 Verschiedene Formen von Filtrierern. a Sessile marine Filtrierer wie dieser Spiralröhrenwurm, der zu den Vielborstern (Polychäten) 
gehört, erlangen ihre Nahrung durch Wasserströmungen, welche die kleinen Planktonorganismen zu ihnen transportieren, b Der Südkaper ist ein 
motiler Filtrierer. Er filtert seine als Krill (planktonische Krebstiere) bezeichnete Nahrung mit seinen Barten aus dem Meerwasser 


Zeiten ihres Entwicklungszyklus jeweils andere Strategien. Weil 
Tiere permanent Nahrung erlangen müssen, weil ein bestimmter 
Lebensraum eine große Vielfalt an Nahrungsquellen bereithält 
und weil Tiere zwangsläufig ständig mit anderen um die vor¬ 
handenen Nahrungs quellen konkurrieren, haben sich in allen 
Großgruppen der Tiere die verschiedensten ErnährungsStrategi¬ 
en entwickelt. 


Filtrierer filtern Nahrung aus dem Wasser 

Wasser enthält zahlreiche winzige, aber auch größere Plankton¬ 
organismen und organische Partikel (Detritus), die als poten¬ 
zielle Nahrung für Tiere infrage kommen. Durch Wasserströ¬ 
mungen können diese Nahrungspartikel direkt zu einem Tier 
gelangen, wenn es sich an einer geeigneten Stelle positioniert. 
Andere bewegen sich aktiv durchs Wasser und filtern dabei ihre 
Beutetiere heraus. In jedem Fall nutzen solche Filtrierer eine 
Art Sieb Vorrichtung, um ihre Nahrung aus dem Wasser zu fil¬ 
trieren. 

Sessile aquatische Tiere sind darauf angewiesen, dass ihre Nah¬ 
rung durch Wasserströmungen zu ihnen gelangt (► Abb. 30.7a). 
Viele dieser sessilen Filtrierer (wie Schwämme, Muscheln, 
Seescheiden) wenden auch Energie auf und erzeugen selbst 
einen Wasserstrom (meist mithilfe von Geißeln oder Cilien), 
der die Nahrungspartikel zu ihrem Filter bringt. Man spricht 
dann auch von Strudlern. Bei manchen Filtrierern, insbeson¬ 
dere bei den Schwämmen, ist der Partikelfilter so fein, dass 
vor allem im Wasser schwebendes, totes organisches Material 
aufgenommen wird (Detritus, siehe weiter unten). Motile Fil¬ 
trierer bewegen sich selbst aktiv zu ihrer Nahrungsquelle hin 
oder durch sie hindurch. Beispielsweise filtrieren Flamingos mit 
ihrem lamellenbesetzten Schnabel Kleinstorganismen aus der 
schlammigen Brühe, die sie beim Waten durch flaches Wasser 
aufwirbeln. Bartenwale, zu denen die größten Tiere gehören, die 
je auf der Erde gelebt haben, sind ebenfalls Filtrierer; sie fil¬ 
tern beim Schwimmen mithilfe ihrer Barten Krebstiere aus der 


Wassersäule (► Abb. 30.7b). Ähnlich leben Walhaie und Manta- 
rochen. 


Herbivoren ernähren sich von Pflanzen 

Als Nahrung für Tiere kommen viele verschiedene Teile und 
Produkte einer Pflanze infrage: die Blätter, das Holz, die Wur¬ 
zeln, der Pflanzensaft, die Blüten, die Früchte, der Nektar, die 
Samen oder auch die ganze Pflanze. Daher überrascht es nicht, 
dass sich viele verschiedene Arten von Herbivoren (Pflanzen¬ 
fresser; Tiere, die sich ausschließlich von Pflanzen ernähren) 
gleichzeitig von einer einzigen Pflanzenart ernähren können, 
weil sie jeweils andere Teile der Pflanze bevorzugen oder 
die gleichen Pflanzenteile auf unterschiedliche Weise nutzen. 
Während ein Tier, das von einem Räuber gefangen wird, mit 
ziemlicher Wahrscheinlichkeit sein Leben einbüßt, fressen Her¬ 
bivoren oft an Pflanzen, ohne diese dabei abzutöten. 

Tiere müssen die Pflanzen, von denen sie sich ernähren, nicht 
überwältigen und töten; dafür müssen sie also keine Energie auf¬ 
wenden. Pflanzenmaterial ist mitunter jedoch schwer verdaulich 
und kann terrestrischen Herbivoren durchaus Probleme bereiten, 
denn die dominierenden Landpflanzen bestehen zumeist aus ver¬ 
schiedenen, zum Teil sehr derben und faserhaltigen Geweben. 
Herbivore Tiere zeichnen sich in der Regel durch einen sehr lan¬ 
gen, komplex aufgebauten Verdauungstrakt mit Gärkammern 
aus, um die schwierige Verdauung von Pflanzen bewältigen zu 
können. Bisweilen müssen Tiere auch Energie dafür aufbringen, 
die chemischen Abwehrstoffe der Pflanzen zu entgiften. 

Querverweis 

Bau und Funktion des Verdauungstrakts von Tieren 
einschließlich der Unterschiede zwischen den Verdau¬ 
ungstrakten von Herbivoren und Carnivoren sind in 
► Abschn. 50.2 ausführlich dargestellt. 
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Abb. 30.8 Aktive Jäger und Lauerjäger, a Die Extremitäten (Beine und Flügel) des Merlins (Falco columbarius) sind ebenso wie sein kräftiger 
Schnabel Anpassungen an ein Leben als aktiver Jäger von Beutetieren, b Das Nilkrokodil (Crocodylus niloticus ) lauert gewöhnlich regungslos an 
einer Stelle im Wasser und wartet, bis sich ein ahnungsloses Beutetier (hier ein Gnu) auf Reichweite nähert 


Carnivoren und Omnivoren fangen 
und überwältigen Beutetiere 

Carnivoren (Fleischfresser) werden auch als Räuber bezeich¬ 
net. Sie sind oft mit Merkmalen ausgestattet, die es ihnen 
ermöglichen, andere Tiere - ihre Beute - zu fangen und zu 
überwältigen. Sie können unter anderem als Jäger, Fallenstel¬ 
ler oder Angler auftreten. Viele räuberische Wirbeltiere besitzen 
sehr empfindliche Sinnesorgane, um ihre Beute aufzuspüren, so¬ 
wie scharfe Zähne und Krallen, um sie zu fangen und zu töten 
(► Abb. 30.8). Manche Räuber schleichen sich an ihre Beutetie¬ 
re an und verfolgen sie, andere warten mit dem Angriff - meist 
gut getarnt im Hinterhalt - bis sich ein Beutetier in Reichweite 
befindet. Auch der Einsatz von Gift ist nicht selten. 

Als Omnivoren oder Allesfresser bezeichnet man Organismen 
wie Braunbären, Schweine und den Menschen, die sich sowohl 
von pflanzlicher als auch von tierischer Kost ernähren. Manche 
Omnivoren ändern ihre Nahrungspräferenz in verschiedenen 
Lebens Stadien. Beispielsweise ernähren sich viele Singvögel als 
erwachsene Tiere von Früchten oder Samen, füttern ihre Jungen 
aber mit Insekten. Omnivoren, Carnivoren und Herbivoren wer¬ 
den oft als Prädatoren (Fressfeinde) zusammengefasst. 


Parasiten leben in oder auf anderen Organismen 

Parasiten, auch Schmarotzer genannt, leben in oder auf einem 
anderen Organismus, ihrem Wirt, und beziehen von diesem ihre 
Nährstoffe. Manche parasitischen Tiere konsumieren Körper¬ 
gewebe ihres Wirts (z. B. die blutsaugenden Zecken), andere 
zweigen Nährstoffe aus dem Verdauungstrakt des Wirts ab (wie 
Bandwürmer, die im Darm von Säugetieren leben). Die meisten 
parasitischen Tiere sind viel kleiner als ihre Wirtstiere und tö¬ 
ten diese in der Regel nicht durch ihre parasitische Ernährung. 
Um sich auf oder in einem Wirt ansiedeln zu können, muss ein 
Parasit zunächst dessen natürliches Abwehrsystem überwinden. 


Häufig zeichnen sich Parasiten durch komplexe Entwicklungs¬ 
zyklen mit mehreren verschiedenen Wirten aus. Dazu werden 
Sie in ► Abschn. 30.4 Näheres erfahren. 

Leben Parasiten im Körperinneren ihres Wirts, wozu auch das 
Darmlumen gehört, so bezeichnet man sie als Endoparasiten. 
Oft sind diese durch einen sehr einfachen Körperbau charakteri¬ 
siert. So fehlt Endoparasiten beispielsweise oftmals ein eigenes 
Verdauungssystem, weil sie ihre Nährstoffe direkt aus dem 
Darm oder den Körpergeweben ihres Wirts absorbieren können. 
Zu den Endoparasiten des Menschen und anderer Säugetiere ge¬ 
hören viele Plattwürmer und Fadenwürmer, die in ►Kap. 31 
näher behandelt werden. 

Außerhalb ihres Wirts, auf dessen Körperoberfläche lebende Pa¬ 
rasiten nennt man Ektoparasiten. Sie sind in der Regel morpho¬ 
logisch komplexer aufgebaut als Endoparasiten. Ektoparasiten 
verfügen über ein Verdauung s System und Mund Werkzeuge, mit 
denen sie zum Beispiel die Gewebe ihres Wirts anstechen und 
dessen Körperflüssigkeiten aufsaugen können. Flöhe und Ze¬ 
cken sind ektoparasitische Gliederfüßer (Arthropoden), die ihre 
Nahrung von vielen Wirbeltieren einschließlich des Menschen 
beziehen. 


Detritivoren leben von den Überresten 
anderer Organismen 

Partikuläre organische Substanz, abgekürzt als POM (par- 
ticulate organic matter ), kommt in Form winziger lebender 
Organismen oder als totes Material vor. Tote, sich zersetzende 
POM wird als Detritus bezeichnet und setzt sich unter ande¬ 
rem am Grund von Gewässern und im Erdboden ab. Detritivoren 
(Detritusfresser) sind auf diese Nahrungsquelle spezialisiert. Da 
sie ihre Nahrung innerlich verdauen, sind sie keine Destruenten 
(Zersetzer) wie Bakterien und Pilze (die tote Substanz äußerlich 
abbauen und dann die Nährstoffbausteine in ihre Zehen auf¬ 
nehmen), aber sie arbeiten eng mit diesen zusammen. Dadurch 
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erfüllen die Detritivoren eine wichtige Funktion in Ökosys¬ 
temen: Sie bauen gemeinsam mit Bakterien und Pilzen totes 
organisches Material ab und führen die darin enthaltenen Nähr¬ 
stoffe wieder in einer Form in die Umwelt zurück, in der sie von 
anderen Organismen genutzt werden können. In allen Böden mit 
hohem Gehalt an organischem Material leben große Mengen 
von Detritivoren, ebenso am Grund der Meere und Süßgewäs¬ 
ser. Bekannte Detritivoren der Erdboden sind beispielsweise 
Regenwürmer, winzige Nematoden, Tausendfüßer sowie vie¬ 
le Insekten und Krebstiere. Substratfresser sind Detritivoren, 
die wie der Regenwurm den Detritus nicht gezielt aufnehmen, 
sondern Erde, Sand oder Schlamm in sich hineinfressen, die or¬ 
ganischen Anteile verdauen und den anorganischen Rest über 
den After wieder abgeben. 

Schon Charles Darwin war von den Leistungen der Regenwür¬ 
mer so fasziniert, dass er ihnen ein eigenes Buch widmete: 
The Formation of Vegetahle Mould Through the Action of 
Worms (deutsche Ausgabe: Die Bildung der Ackererde durch 
die Tätigkeit der Regenwürmer ). Besonders beeindruckte ihn, 
welche Bedeutung den Regen Würmern für die Kompostierung 
und Bodenbildung zukommt. Um herauszufinden, wie rasch 
Regenwürmer organisches Material zersetzen und nährstoffrei¬ 
che Böden bilden können, führte Darwin zahlreiche interessante 
Versuche durch. 

Media Clip 30.3 Detritivores 

www. Life 1 le.com/mc30.3 

30.3 Wiederholung 

Tiere sind heterotrophe Organismen und müssen Energie 

dafür aufwenden, ihre Nahrung zu erlangen. Die meisten 

Tiere bewegen sich auf der Nahrungssuche, oder um Beu¬ 
te zu machen, aktiv durch ihren Lebensraum. 

Lernziele Sie sollten ... 

■ einige verbreitete Anpassungen von Herbivoren auf¬ 
zählen können. 

■ einige Merkmale nennen können, durch die Carnivo- 
ren ihre Beute fangen und überwältigen. 

■ die Unterschiede zwischen Camivoren, Parasiten und 
Filtrierern aufzeigen können. 


_ ? _ 

1. Welche Unterschiede bestehen zwischen Filtrierern, Carnivo- 
ren und Parasiten, die sich alle von anderen Tieren ernähren? 

2. Welche Anpassungen müssen Tiere haben, die sich von Pflan¬ 
zen ernähren? Und welche Anpassungen werden für eine 
camivore Lebensweise benötigt? 


Im Laufe des Wachstums und der Entwicklung eines Tieres von 
einer einzelligen Zygote zu einem immer größer werdenden, 
adulten Tier können sich nicht nur sein Körperbau und seine Er¬ 
nährung ändern, sondern es kann auch seine Umwelt wechseln. 


Im nächsten Abschnitt werden Sie einige Entwicklungszyklen 
von Tieren näher kennenlemen und erfahren, warum diese so 
unterschiedlich ablaufen. 

30.4 Die Entwicklungszyklen von 
Tieren sind von Kompromissen 
geprägt 

Unter dem Entwicklungszyklus (oder auch Lebenszyklus) eines 
Tieres versteht man den gesamten Ablauf von der Embryonal¬ 
entwicklung über die Geburt, die Geschlechtsreife und Fort¬ 
pflanzung bis zum Tod. Im Laufe seines Lebens nimmt ein Tier 
Nahrung auf, entwickelt sich, wächst, interagiert mit anderen 
artfremden und arteigenen Individuen und pflanzt sich fort. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eine direkte Entwicklung und eine Metamorphose bringen unter 
verschiedenen Bedingungen jeweils Vorteile mit sich. 

■ Entwicklungszyklen sind oft durch Kompromisse gekennzeich¬ 
net. 

■ Tierkolonien können ähnliche Spezialisierungen bieten wie eine 
Vielzelligkeit. 


Viele Entwicklungszyklen von Tieren sind durch 
spezielle Lebensstadien gekennzeichnet 

Bei manchen Tiergruppen sehen junge Individuen wie Minia¬ 
turversionen der adulten aus. Man spricht in diesem Fall von 
einer direkten Entwicklung. Bei den meisten Tierarten unter¬ 
scheiden sich die Neugeborenen jedoch ganz erheblich von den 
Adulten. So weisen viele Tierarten ein als Larve bezeichne- 
tes Lebensstadium auf - ein Juvenilstadium des Tieres in einer 
frühen Phase des Entwicklungszyklus -, bevor es sich im Ver¬ 
lauf einer Metamorphose (Gestaltwandlung) in die adulte Form 
umwandelt. Zum Teil ist es eine unvollständige Metamorpho¬ 
se, etwa bei den hemimetabolen Insekten wie Heuschrecken, 
Wanzen oder Schaben. Bei diesen gleicht sich die Larve in einer 
Reihe von Häutungen immer mehr der Adultform an (der Ima¬ 
go, wie es bei Insekten heißt; Plural: Imagines). Die erstaun¬ 
lichsten Veränderungen zwischen verschiedenen Stadien des 
Entwicklungszyklus treten bei den holometabolen Insekten 
wie Käfern, Fliegen, Schmetterlingen und Bienen auf. Zwischen 
den Larvalstadien und der Imago existiert bei diesen Insekten 
ein Puppenstadium, in dem eine vollständige Metamorphose 
stattfindet (► Abb. 30.9). Bei Tieren mit Metamorphose kön¬ 
nen die Larvalstadien ganz auf Nahrungsaufnahme spezialisiert 
sein, die Imago ganz auf Fortpflanzung. So nehmen beispiels¬ 
weise viele Nachtfalterarten als adulte Tiere keinerlei Nahrung 
mehr zu sich. Manche Tierarten nehmen in allen Stadien ih¬ 
res Entwicklungszyklus Nahrung auf, aber in jedem Stadium 
eine jeweils andere. Die als Raupen bekannten Larven von 
Schmetterlingen ernähren sich beispielsweise von Blättern und 
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Abb. 30.9 Ein Entwicklungszyklus mit einer vollständigen Metamorphose, a Das Larvalstadium der Pfauenspinnerart Hyalophora cecropia 
ist auf Nahrungsaufnahme spezialisiert, b Das Puppenstadium, in dem die Verwandlung zum adulten Insekt erfolgt, ist völlig immotil. c Die 
speziellen Aufgaben des ausgewachsenen Schmetterlings sind Ausbreitung und Fortpflanzung; er nimmt keine Nahrung zu sich 


Blüten, während die meisten adulten Schmetterlinge ausschließ¬ 
lich Nektar saugen. Durch die Spezialisierung unterschiedlicher 
Stadien im Entwicklungszyklus auf jeweils andere Ressourcen 
kann ein Tier seine Lebensäußerungen jeweils besser erfüllen; 
außerdem verringert sich dadurch die Konkurrenz um Nahrung 
zwischen den Juvenilstadien und den adulten Tieren. 


ln den meisten Entwicklungszyklen von Tieren 
gibt es mindestens ein Ausbreitungsstadium 


Irgendwann im Laufe ihres Lebens bewegen sich die meisten 
Tiere fort oder werden verbreitet - nur wenige Tiere bleiben an 
derselben Stelle, an der sie geboren wurden. Es kommt also zu 
einer Ausbreitung, wenn ein Organismus sich räumlich vom 
Elternorganismus absondert oder aus einer bestehenden Gruppe 
oder Population abwandert. 

Bei Tieren, die im Adultstadium eine sessile Lebensweise an¬ 
nehmen, erfolgt die Ausbreitung im typischen Fall durch die 
Eier oder Larven. Die meisten sessilen marinen Tiere geben 
ihre Eier und Spermien direkt ins Wasser ab, wo die Befruch¬ 
tung stattfindet. Aus den befruchteten Eiern schlüpfen alsbald 
planktonische Larven, die im freien Wasser schweben und da¬ 
raus kleine Nahrungspartikel filtrieren. Viele Lophotrochozoen, 
die auf dem Meeresboden leben, wie Vielborster (Polychä- 
ten) und Weichtiere (Mollusken), haben einen bestimmten be¬ 
wimperten Larventyp, die Trochophoralarve (► Abb. 30.10a). 
Die im Plankton ebenfalls sehr häufigen Larven der Krebstie¬ 
re sind äußerst vielfältig und mit Extremitäten ausgestat¬ 
tet; meist werden in dieser Arthropodengruppe mehrere recht 
unterschiedliche Larvalstadien durchlaufen. Die überwiegen¬ 
de Zahl der Krebstiere beginnt ihr Leben als Naupliuslarve 
(► Abb. 30.10b). Die meisten dieser Larven ernähren sich eini¬ 
ge Zeit als Planktonorganismen, bis sie sich schließlich auf dem 
Meeresboden niederlassen und ihre Wandlung zum Jungkrebs 
vollziehen, der der Adultform gleicht. 

Andere Tierarten, die als Adulte motil sind, breiten sich erst 
im Adultstadium aus. So kann beispielsweise eine Schmetter¬ 
lingsraupe ihre gesamte Larvalphase auf einer einzigen Nah¬ 
rungspflanze verbringen. Nach der Metamorphose über die 
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Abb. 30.10 Planktonische Larvalstadien von Meerestieren, a Die 

Trochophora ist eine charakteristische Larvenform mehrerer monophy- 
letischer Gruppen von Tieren mit Spiralfurchung, insbesondere von 
marinen Polychäten und Mollusken. Bei den Mollusken wird sie meist 
Veliger genannt, da sie dort lappenartige, bewimperte Auswüchse be¬ 
sitzt (vom lateinischen velum für „Segel“), b Aus dieser Naupliuslarve 
entwickelt sich - oft über weitere Larventypen - ein Krebstier mit seg¬ 
mentiertem Körper und gegliederten Extremitäten 


nichtmotile Puppe kann die flugfähige Imago - der Schmetter¬ 
ling - dann zu anderen Pflanzen fliegen, die weit entfernt von 
der Futterpflanze der Raupe liegen, und dort seine Eier ablegen. 
Die Individuen vieler Arten breiten sich aber auch in mehreren 
Stadien ihres Entwicklungszyklus aus. 
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Der Fisch wird von 
einem Säuger als 
Endwirt vertilgt, ... 


/ drittes \ 
Larvenstadium 


Endwirt (Säugetiere, 
die sich von Fischen 
ernähren) 


Das frei schwimmen¬ 
de erste Larvensta¬ 
dium (Coracidium) 
wird von einem Ru¬ 
derfußkrebs (Cope- 
pode; erster Zwischen¬ 
wirt) aufgenommen. 




Der Barsch wird von 
einem größeren Fisch 
(dritter Zwischenwirt) 
gefressen. 


erstes Larvenstadium 
(frei schwimmend) 


zweites 

Larven¬ 

stadium 


Die Embryo¬ 
nalentwick¬ 
lung verläuft 
im Wasser. 


Die Larve 
schlüpft. 


In dem Ruderfußkrebs ent¬ 
wickelt sich das zweite Lar¬ 
venstadium (Procercoid) des 
Bandwurms; es wird auf 
einen Barsch übertragen, 
wenn dieser den Ruderfuß¬ 
krebs frisst. 


_ 

] Das Procercoid wandert in 
die Muskulatur des Barsches 
(zweiter Zwischenwirt) und 
wird dort zum dritten Larven¬ 
stadium (Plerocercoid). 

V___'_y 


Das Ei, das im Darm des Endwirts 
befruchtet wurde, gelangt mit dem 
Kot ins Freie. 


...in dessen Darm 
der adulte Bandwurm 
heranreift. 


START 


Abb. 30.11 Der lange Weg zu einem neuen Endwirt. Der Fischbandwurm (Diphyllobothrium latum ) muss als Larve einen Copepoden 
(Ruderfußkrebs) und einen Fisch als Zwischenwirte passieren, bevor er seinen Endwirt, ein Säugetier, infizieren kann. Solche komplexen Ent¬ 
wicklungszyklen mit mehreren Wirtswechseln bergen für diese parasitischen Plattwürmer (Gruppe Plathelminthes) viele Risiken, was sie aber 
durch eine immense Zahl an Eiern kompensieren. Dem Menschen bietet die genaue Kenntnis solcher Zyklen die Möglichkeit, sie durch einfache 
Hygienemaßnahmen zu unterbrechen (beispielsweise durch gründliches Kochen der Lebensmittel, um die Parasiten abzutöten) 


Die Entwicklungszyklen von Parasiten dienen der Übertragung 
von Wirt zu Wirt, also dem Wirtswechsel. Endoparasitische 
Tiere leben direkt eingebettet in den nährstoffreichen Geweben 
oder im Nahrungsbrei ihrer Wirtstiere. Um ihre Nährstoffe zu 
erlangen, brauchen sie daher nicht viel Energie aufzuwenden; 
allerdings müssen sie die Abwehrmechanismen des jeweiligen 
Wirts überwinden, um hier überhaupt überleben zu können. 
Überdies müssen entweder sie selbst oder ihre Nachkommen 
sich irgendwie auf neue Wirte ausbreiten können, solange ihr 
bisheriger Wirt noch lebt - denn wenn ihr Wirt stirbt, sterben 
sie unweigerlich ebenfalls. 


Bei manchen Parasiten werden die befruchteten Eier mit dem 
Kot des Wirts ausgeschieden und anschließend direkt wieder 
von anderen Wirtsindividuen aufgenommen. Die meisten Pa¬ 
rasitenarten durchlaufen jedoch komplexe Entwicklungszyklen 
mit einem oder mehreren Zwischenwirten und mehreren Lar¬ 
venstadien (►Abb. 30.11). Manche Zwischenwirte übertragen 
die Parasiten direkt auf andere Wirts arten. Andere beherbergen 
und ernähren die Parasiten so lange, bis sie selbst von anderen 
Wirten gefressen werden. Die komplexen Entwicklungszyklen 
können also den Wirtswechsel, die Übertragung von Parasiten 
zwischen den Wirten, begünstigen. 
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Manche Organismen bilden Kolonien aus 
genetisch identischen, physiologisch 
aufeinander abgestimmten Individuen 

Besteht für Sie zwischen einem einzelnen Organismus und 
einer Population ein klarer Unterschied? Bei verschiedenen 
Tiergruppen führt eine ungeschlechtliche Fortpflanzung ohne 
anschließende Trennung der Körper zur Bildung von Koloni¬ 
en, die aus zahlreichen physiologisch miteinander koordinierten 
Individuen bestehen. Auf den ersten Blick erscheinen diese Ko¬ 
lonien wie ein einzelner, zusammenhängender Organismus. Die 
Individuen einer solchen Kolonie bilden einen Klon; sie sind al¬ 
so genetisch gleich. 

Eine solche Koloniebildung ist bei verschiedenen Tiergrup¬ 
pen viele Male unabhängig voneinander entstanden, wobei 
die einzelnen Individuen in sehr unterschiedlichem Maß ko¬ 
ordiniert und spezialisiert sind. Bei vielen Arten bestehen 
die Kolonien aus lockeren Verbünden koordinierter Individuen 
mit jeweils gleicher Funktion, wie bei den Choanoflagellaten 
(►Abb. 30.2a). Bei anderen koloniebildenden Arten können 
sich die einzelnen Individuen auf unterschiedliche Funktionen 
spezialisieren - ganz ähnlich wie die verschiedenen Zelltypen 
eines Vielzellers. Es herrscht also zwischen den Individuen eine 
Arbeitsteilung. Das ist zum Beispiel bei Moostierchen (Bryo- 
zoa) in unterschiedlicher Ausprägung der Fall (► Abb. 30.12). 
Die kompliziertesten Tierkolonien dieser Art sind die Staats- 


Reteporella couchii 



Abb. 30.12 Koloniebildende Tiere. Diese marine Moostierchenkolo¬ 
nie (Gruppe Bryozoa), ein Neptunschleier, besteht aus vielen genetisch 
identischen Individuen, die sich ungeschlechtlich fortpflanzen und phy¬ 
siologisch alle miteinander in Wechselwirkung treten. Die Kolonie 
vermittelt eher den Eindruck eines einzelnen Individuums aus ver¬ 
schiedenen Teilen; in Wirklichkeit besteht sie jedoch aus zahlreichen 
Individuen, die ein gemeinsames Ganzes bilden und mithilfe von Si¬ 
gnalstoffen gemeinsam reagieren. (Die Einzeltiere - winzige Polypen - 
sitzen in länglichen „Kästchen“, von denen jeweils mehrere die hier 
sichtbaren kurzen Stäbchen bilden) 


quallen, bei denen es sich um eine Untergruppe der Nessel¬ 
tiere (Cnidaria) handelt. Die Portugiesische Galeere ist eine 
solche Staatsqualle (►Abb. 30.19). Bei ihr herrscht eine aus¬ 
geprägte Arbeitsteilung der Individuen, die in vier verschieden 
spezialisierten Körpergestalten existieren. Die vielen Einzeltie¬ 
re arbeiten alle koordiniert zusammen, sodass die Kolonie als 
eine Art Kolonialindividuum oder Superorganismus funktio¬ 
niert. Das Auftreten mehrerer sehr verschiedener Körperformen 
bei adulten Tieren einer Art bezeichnet man als Polymorphis¬ 
mus (Vielgestaltigkeit). 


Kein Entwicklungszyklus kann sämtliche 
Vorteile maximieren 

Die berühmte „eierlegende Wollmilchsau“ gibt es auch in der 
Natur nicht, da die Evolution von Entwicklungszyklen Ein¬ 
schränkungen unterworfen ist. Die Merkmale, die ein Tier in ei¬ 
nem bestimmten Stadium seines Entwicklungszyklus aufweist, 
können seine Effektivität bei bestimmten Aufgaben verbessern, 
diese dafür aber bei anderen Aufgaben schmälern - in jeder Si¬ 
tuation ist die Anpassung stets ein Kompromiss (man spricht 
auch von Trade-off). Ein Tier, das gut kleine Nahrungspartikel 
aus dem Wasser filtern kann, ist sicherlich kaum dazu geeignet, 
große Beutetiere zu fangen. Ähnlich steht Energie, die für den 
Aufbau schützender Strukturen wie Schalen aufgewendet wird, 
nicht für das Wachstum zur Verfügung. 

Einige augenfällige Kompromisse zeigen sich bei der Fort¬ 
pflanzung von Tieren. Manche Tiere produzieren eine riesi¬ 
ge Zahl winziger Eier mit jeweils nur kleinem Energievorrat 
(► Abb. 30.13a), andere legen dagegen eine geringe Zahl großer 
Eier, die viel Nährstoffe und Energie enthalten (► Abb. 30.13b). 


a Rana temporaria 



Abb. 30.13 Viele kleine oder wenige große. Die Aufteilung der Ener¬ 
gie auf die produzierten Eier erfordert einen Kompromiss ( Tmde-off ). 
a Der Grasfrosch hat seine Fortpflanzungsenergie auf eine große Zahl 
kleiner Eier verteilt, b Der weibliche Königspinguin hat seine Fortpflan¬ 
zungsenergie hingegen komplett in ein einziges großes Ei investiert 
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a Turdus migratorius 



Abb. 30.14 Hilflos oder unabhängig, a Als Nesthocker sind die Jun¬ 
gen der Wanderdrossel ziemlich hilflos. Deshalb werden sie von ihren 
Eltern einige Wochen lang gefüttert und umsorgt, b Die Küken von 
Graugänsen können als Nestflüchter fast unmittelbar nach dem Schlüp¬ 
fen bereits schwimmen und selbstständig nach Nahrung suchen 

Da einem weiblichen Tier nur eine begrenzte Menge Energie 
zur Verfügung steht, kann es entweder viele kleine oder wenige 
große Eier produzieren, aber nicht viele große Eier. Es muss al¬ 
so ein Kompromiss eingegangen werden zwischen der Zahl der 
abgelegten Eier und den Energieressourcen, die jeder einzelne 
Nachkomme von seiner Mutter mitbekommt. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 30.13: Welche Vor- bzw. Nachteile sind mit 
diesen beiden Fortpflanzungsstrategien verbunden? 


Je größer der Energievorrat in einem Ei ist, desto weiter kann 
sich das Jungtier entwickeln, bevor es selbst Nahrung finden 
oder von seinen Eltern gefüttert werden muss. Sämtliche Vogel¬ 
arten legen nur eine relativ kleine Zahl von relativ großen Eiern, 
die aber unterschiedlich lange bebrütet werden. Bei einigen Vö¬ 
geln schlüpfen die Jungen in einem noch ziemlich hilflosen Zu¬ 
stand (► Abb. 30. 14a). Solche Nesthocker müssen gefüttert und 
umsorgt werden, bis sie ihre Nahrung alleine finden können. Da¬ 
her können Eltern von Nesthockern jeweils nur eine kleine Zahl 
von Jungtieren versorgen. Im Gegensatz dazu bebrüten andere 


Vögel ihre Eier länger; ihre Jungvögel, Küken genannt, sind zum 
Zeitpunkt des Schlüpfens schon so weit entwickelt, dass sie so¬ 
fort eigenständig ihre Nahrung finden können (► Abb. 30.14b). 
Die Jungen solcher Arten nennt man Nestflüchter. 

30.4 Wiederholung 

Viele Tiere durchlaufen in ihrer Entwicklung verschiede¬ 
ne Stadien, die sich im Körperbau deutlich voneinander 
unterscheiden. Bei manchen Tieren dient die Larven¬ 
form als Ausbreitungsstadium, bei anderen erfolgt die 
Ausbreitung eher als Adulte statt als Larven. In einigen 
Tiergruppen führt eine ungeschlechtliche Fortpflanzung 
ohne körperliche Trennung der Individuen zur Bildung 
von individuenähnlichen Kolonien. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand von Beispielen aufzeigen können, warum Kom¬ 
promisse ( Trade-offs ) die Evolution einschränken. 

■ die Unterschiede zwischen Vielzelligkeit und Kolonie¬ 
bildung heraus stellen können. 


_ ? _ 

1. Warum kann kein Entwicklungszyklus evolvieren, der für al¬ 
le Aspekte der Ernährung und Fortpflanzung gleichermaßen 
optimal ist? 

2. Inwiefern unterscheidet sich eine Kolonie einzelliger Orga¬ 
nismen von einem (vielzelligen) Tier? 


Durch Abwandlungen der Körpersymmetrie, des Baus der Lei¬ 
beshöhle, der Entwicklungszyklen und der Überlebens Strategien 
haben sich Millionen verschiedener Tierarten herausgebildet. 
Auf den restlichen Seiten diese Kapitels und in ►Kap. 31 
und 32 werden Sie die Großgruppen des Tierreichs näher 
kennenlernen und erfahren, wie die gerade beschriebenen all¬ 
gemeinen Merkmale für jede dieser Großgruppen gelten. 


30.5 Manche Verzweigungen im 
Stammbaum der Tiere sind 
noch unklar 

Die Bilateria bilden ein riesiges Monophylum; es umfasst alle 
Tiere mit Ausnahme der Rippenquallen (Ctenophora), Schwäm¬ 
me (Porifera), Placozoen (Placozoa), Nesseltiere (Cnidaria) und 
einiger weniger bislang kaum bekannter Gruppen parasitischer 
Tiere (►Tab. 30.1). Die Monophylie der Bilateria wird außer 
durch allgemeine DNA-Sequenzanalysen durch weitere Merk¬ 
male gestützt: das Vorhandensein von drei Keimblättern bei den 
(triploblastischen) Embryonen sowie der Besitz von mindes¬ 
tens sieben gemeinsamen Hox-Genen (► Kap. 19). Obgleich die 
Bilateralsymmetrie häufig als gemeinsames abgeleitetes Merk¬ 
mal (Synapomorphie) der Bilateria gilt (und diese Gruppe sogar 
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nach diesem Merkmal benannt wurde), gibt es doch auch einige 
bilateralsymmetrische Nesseltiere. Wie sich bei neueren Unter¬ 
suchungen gezeigt hat, beruht die Bilateralsymmetrie bei den 
Bilateria und den Gruppen der Cnidaria mit diesem Merkmal 
auf ähnlichen genetischen Grundlagen, sodass dieses Merkmal 
möglicherweise schon bei dem Vorfahren dieser beiden Grup¬ 
pen vorhanden war. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Einige wesentliche, bei verschiedenen Tiergruppen verbreitet 
vorkommende Merkmale haben sich mehrere Male unabhängig 
voneinander entwickelt. 

■ Schwämme stellen in vielerlei Hinsicht die einfachsten Tiere dar. 

■ Der einfache Bau der Placozoen ist offenbar sekundärer Natur. 

■ In der Natur sind Placozoen wegen ihrer Winzigkeit und ihrer 
transparenten Körper nur schwer zu beobachten. 

Die Bilateria lassen sich in die beiden großen Monophyla unter¬ 
teilen, die Sie bereits früher in diesem Kapitel kennengelernt 
haben: die Protostomia (Urmünder) und die Deuterostomia 
(Neumünder). Die Diversifizierung dieser beiden Gruppen wie 
auch der übrigen Tiergruppen, denen Sie weiter unten begeg¬ 
nen, verlief schon seit mindestens 700 Mio. Jahren getrennt. 
Dabei handelt es sich hinsichtlich Körperbau und Keimesent¬ 
wicklung um zwei alternative Konzepte, die sich im Verlauf der 
Evolution als vergleichbar erfolgreich erwiesen haben. Zu den 
Protostomiem gehören die artenreichsten Tiergruppen, zu den 
Deuterostomiern die komplexesten Tiere. Die Protostomier wer¬ 
den in ► Kap. 31 behandelt, die Deuterostornier in ► Kap. 32. 

Der Rest dieses Kapitels ist jenen Tiergruppen gewidmet, die 
nicht zu den Bilateria zählen. Die Rippenquallen, Schwämme 
und Placozoen besitzen nur schwach differenzierte Gewebety¬ 
pen oder sogar undifferenzierte Gewebeschichten; zudem fehlt 
den Schwämmen und Placozoen ein Nervensystem. Die übrigen 
Tiere (also die Bilateria und die Cnidaria) fasst man als Eu- 
metazoa (Gewebetiere) zusammen. Typische Charakteristika 
der Eumetazoa sind irgendeine Form der Körpersymmetrie, ein 
Darmkanal, ein Nervensystem und Keimblätter, die verschiede¬ 
ne Organe bilden. (Allerdings sind einige dieser Strukturen bei 
manchen Eumetazoa wieder sekundär verloren gegangen.) 

Activity 30.2 Sponge and Diploblast Classification 

www.Lifel le.com/ac30.2 

Rippenquallen gelten als Schwestergruppe 
aller anderen Tiere 



Bis vor Kurzem galten die Rippenquallen (Ctenophora) als 
die nächsten Verwandten der Nesseltiere (Cnidaria; Polypen, 


Quallen, Korallen und ihre Verwandten). Sie wurden mit die¬ 
sen lange Zeit als Coelenteraten (Hohltiere) zusammengefasst, 
weil beide Gruppen über einen großen Gastralraum verfügen. 
Aber den Rippenquallen fehlen die meisten der Hox-Gene und 
auch viele andere Gene, die man bei allen anderen Tieren fin¬ 
det. Neuere Untersuchungen ihrer Genome lassen stark darauf 
schließen, dass sich die Rippenquallen als erste Linie von den 
übrigen Tieren abgespalten haben (► „Experiment: Rekonstruk¬ 
tion der Phylogenie der Tiere anhand von proteincodierenden 
Genen“). Diese 2008 erstmals publizierte und für die meisten 
Zoologen völlig überraschende Position im Stammbaum der 
Tiere bedeutet allerdings nicht, dass die Rippenquallen im Er¬ 
scheinungsbild auch nur annähernd dem Vorfahren aller Tiere 
ähneln. Sämtliche rezenten (heute lebenden) Rippenquallen sind 
eng miteinander verwandt und durchliefen eine genauso lange 
Evolution wie alle anderen rezenten Tiere - seit dem letzten ge¬ 
meinsamen Vorfahren aller Tiere vor mehr als 700 Mio. Jahren. 
Somit sind viele Merkmale der heutigen Rippenquallen stark ab¬ 
geleitet und spezialisiert. 

Es soll auch nicht verschwiegen werden, dass die Position der 
Rippenquallen als Schwestergruppe aller Tiere unter Fachleu¬ 
ten noch umstritten ist. In einer 2017 von Roberto Feudo und 
seinen Kollegen publizierten verbesserten Analyse von DNA- 
Sequenzdaten zweigen im molekularen Stammbaum, anders als 
in ► Abb. 30.1, die Schwämme wieder vor den Rippenquallen 
ab. Es bleibt abzuwarten, ob sich die Schwämme im weiteren 
Verlauf der Untersuchungen doch als älteste Tiergruppe erwei¬ 
sen werden. Stammbäume sind Hypothesen, die durch neue 
Erkenntnisse widerlegt werden können. Es bleibt also spannend. 

Rippenquallen sind radiärsymmetrisch, genauer gesagt biradial 
(zweistrahlig-symmetrisch; es gibt lediglich zwei Symmetrie¬ 
ebenen). Sie sind diploblastisch gebaut, die beiden Zellschich¬ 
ten sind durch eine unbewegliche, gallertige, extrazelluläre 
Matrix, die Mesogloea, voneinander getrennt. Im Gegensatz zu 
Schwämmen besitzen Rippenquallen einen vollständigen Ver¬ 
dauungskanal: Die Nahrung wird durch eine Mundöffnung 
aufgenommen, die Abfallstoffe werden durch zwei Analporen 
wieder ausgeschieden. 

Die Fortbewegung der Rippenquallen erfolgt nicht mittels Mus¬ 
kelkontraktion, sondern durch den Schlag von Cilien. Die 
meisten der rund 250 bekannten Arten besitzen acht Reihen 
(Rippen) kammartiger, mit Cilien besetzter Wimperplättchen 
(►Abb. 30.15). Neuere Untersuchungen der zahlreichen Ge¬ 
ne, die Nervensysteme codieren, deuten darauf hin, dass deren 
Vorläufergene bei den Rippenquallen, Nesseltieren und Bila¬ 
teria jeweils konvergent eine Duplikation mit anschließender 
separater Spezialisierung erfahren haben. Aufgrund dieser Er¬ 
kenntnis ist davon auszugehen, dass sich die Nervensysteme bei 
diesen drei Tiergruppen unabhängig voneinander als Reaktion 
auf einen jeweils ähnlichen Selektionsdruck in Zusammenhang 
mit Vielzelligkeit, Motilität und Beutefang entwickelt haben. 

Die der Nahrungsaufnahme dienenden Tentakel sind mit Zel¬ 
len besetzt, die beim Kontakt mit einem Beutetier ein kleb¬ 
riges Material absondern (sog. Klebzellen oder Kolloblas- 
ten). Nach dem Fang einer Beute zieht die Rippenqualle ihre 
Tentakel zurück und befördert so die Nahrung zum Mund. 
Bei einigen Arten ist die gesamte Körperoberfläche von ei¬ 
nem klebrigen Schleim überzogen, der dem Beutefang dient. 
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Experiment: Rekonstruktion der Phylogenie der Tiere anhand von 
proteincodierenden Genen 

Originalliteratur: Dünn CW et al. (2008) Nature 452: 745-749 

Was unser Verständnis der Stammesgeschichte der Tiere anbelangt, sind in den letzten 
Jahren durch Sequenz vergleiche der Gene und Proteine verschiedener Arten einige entschei¬ 
dende Durchbrüche gelungen. Casey Dünn und seine Mitarbeiter verglichen Sequenzen 
vieler verschiedener Proteine bei einer Vielzahl unterschiedlicher Tiergruppen und rekon¬ 
struierten so deren Phylogenie. 

Frage 

Welche Gruppe hat sich als Erste vom Stammbaum der Tiere abgespalten? Sind die Rippen¬ 
quallen, die Schwämme oder die Placozoen die Schwestergruppe aller anderen Tiere? 

Methode 

1. Von Vertretern mehrerer großer Tiergruppen und von Choanoflagellaten als Außengruppe 
wurden Proben der mRNA gesammelt. (Siehe ► Abb. 30.2, warum die Choanoflagellaten 
als Außengruppe verwendet wurden.) 

2. Durch reverse Transkription wurde aus jeder mRNA eine cDNA erzeugt. 

3. Diese cDNA wurde sequenziert und die Nucleotidsequenzen anschließend mithilfe des 
genetischen Codes in die Aminosäuresequenzen der Proteine übersetzt. Durch Sequenz- 
alignment wurden orthologe Proteine ermittelt. 

4. Anhand des Sequenzalignments der Proteine wurde die Phylogenie der untersuchten Tier¬ 
gruppen rekonstruiert. 

Ergebnisse 

Der Stammbaum veranschaulicht nur auszugsweise, welche großen Linien Dünn und seine 
Mitarbeiter untersucht haben. 



Schlussfolgerung 

Die erste Aufspaltung im Stammbaum der Tiere erfolgte zwischen den Rippenquallen und 
den übrigen Tieren. 
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Blick in die Daten: Rekonstruktion der Phylogenie der Tiere anhand von proteincodierenden 
Genen 


Die folgende ►Tabelle enthält einen kleinen Auszug der 
von Dünn und seinen Mitarbeitern gesammelten Daten. Re¬ 
konstruieren Sie anhand dieser repräsentativen Daten einen 
Stammbaum der vertretenen Arten. Der Originalartikel von 
Dünn et al. (2008) vergleicht jeweils 11.234 Aminosäuren 
bei insgesamt 77 Tierarten. Von diesen Aminosäuren sind 27 
für elf Tierarten in der ► Tabelle aufgeführt. (Für den Ein- 
Buchstaben-Code der Aminosäuren siehe ► Tab. 3.2.) 

Aufgaben 

1. Erstellen Sie unter Anwendung des Parsimonieprinzips 
einen evolutionären Stammbaum für diese elf Arten. 
Legen Sie die Wurzel dieses Stammbaums mittels der 

Merkmalszustand (Aminosäure an Position Nr.) 


Außengruppe (einem Choanoflagellaten) fest. Gehen Sie 
von der Annahme aus, dass sämtliche Aminosäureaustau¬ 
sche mit gleicher Wahrscheinlichkeit erfolgen. Die An¬ 
wendung des Parsimonieprinzips bei der Rekonstruktion 
von Stammbäumen können Sie in ► Abschn. 21.2 wieder¬ 
holen. 

2. Wie viele Veränderungen von Merkmalszuständen (d. h. 
Aminosäureaustausche) erfolgen entlang der einzelnen 
Äste Ihres Stammbaums? 

3. Welche Merkmale stützen die Hypothese, dass es sich bei 
den Rippenquallen (Ctenophora) um die Schwestergruppe 
der übrigen Tiere handelt? 

4. Welche Gruppen in Ihrem Stammbaum repräsentieren die 
Bilateria, Protostomia und Deuterostomia? 


Tiergruppe 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

11 

12 

13 

14 

15 

16 

17 

18 

19 

20 

21 

22 

23 

24 

25 

26 

27 

Muschel 

Y 

S 

T 

G 

L 

H 

E 

N 

Y 

A 

R 

A 

M 

R 

I 

A 

L 

T 

I 

V 

K 

L 

S 

I 

V 

I 

L 

Regenwurm 

Y 

A 

T 

G 

L 

H 

E 

N 

Y 

P 

H 

A 

M 

R 

I 

A 

L 

T 

I 

V 

K 

L 

S 

I 

V 

M 

L 

Bärtierchen 

Y 

A 

T 

G 

L 

H 

E 

N 

Y 

K 

R 

A 

M 

R 

V 

A 

T 

S 

I 

V 

R 

L 

N 

L 

V 

L 

L 

Taufliege 

F 

A 

T 

G 

L 

H 

E 

N 

Y 

K 

R 

A 

M 

R 

I 

A 

L 

S 

I 

V 

S 

L 

D 

L 

V 

L 

L 

Seeigel 

Y 

A 

T 

G 

L 

L 

E 

N 

Y 

P 

N 

A 

M 

R 

I 

A 

L 

T 

V 

I 

R 

Q 

N 

L 

T 

V 

K 

Mensch 

W 

A 

A 

G 

L 

R 

E 

H 

Y 

P 

K 

A 

I 

R 

I 

S 

V 

T 

V 

I 

R 

Q 

N 

L 

T 

V 

K 

Huhn 

W 

A 

A 

G 

L 

R 

E 

H 

Y 

P 

R 

A 

I 

R 

I 

A 

V 

T 

V 

I 

R 

Q 

N 

L 

T 

V 

K 

Lanzettfischen 

Y 

A 

T 

G 

L 

R 

E 

H 

Y 

P 

K 

A 

M 

R 

I 

A 

V 

T 

V 

I 

R 

L 

N 

L 

T 

V 

K 

Schwamm 

Y 

G 

L 

S 

L 

R 

P 

N 

F 

P 

K 

S 

M 

S 

V 

A 

L 

T 

V 

I 

R 

Q 

N 

L 

V 

I 

L 

Rippenqualle 

Y 

G 

L 

G 

Q 

D 

P 

N 

F 

P 

K 

S 

M 

S 

V 

A 

L 

T 

V 

I 

R 

Q 

N 

L 

V 

I 

L 

Choanoflagellat 

(Außengruppe) 

Y 

G 

L 

G 

Q 

D 

P 

N 

F 

P 

K 

S 

F 

S 

V 

A 

L 

T 

V 

I 

R 

Q 

N 

L 

V 

I 

L 


Abb. 30.15 Rippenquallen fangen 
ihre Nahrung mithilfe von Ten¬ 
takeln. a Bauplan einer typischen 
Rippenqualle, der bis zu 3 cm gro¬ 
ßen Seestachelbeere (Pleurobrachia 
pileus ). Mit ihren bis 75 cm langen, 
klebrigen Tentakeln durchkämmt sie 
das Wasser und fängt dabei effektvoll 
kleine Beutetiere. Ihren Namen er¬ 
hielten die Rippenquallen nach ihren 
rippenartig angeordneten, mit Cili- 
en besetzten Wimperplättchen, die 
der Fortbewegung dienen, b Diese 
Meerwalnuss genannte Rippenqualle 
besitzt nur kurze Tentakel. Sie ernährt 
sich von Zooplankton, Fischeiern und 
Fischlarven. Die Art wurde vor einigen 
Jahrzehnten vom Westatlantik in viele 
europäische Meere eingeschleppt 


a allgemeiner Bauplan einer Rippenqualle 


b Mnemiopsis leidyi 



^Tentakel- -L 

S pasche l 

/Wimper- 
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Mund-" 
Öffnung 


Beutetiere bleiben an den Kleb- 


2,5 cm 
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Die meisten Rippenquallen ernähren sich von kleinen Plank¬ 
tonorganismen und Fischbrut, einige erbeuten auch andere 
Rippenquallen. Sie sind im offenen Meer weit verbreitet und 
können in Buchten an der Küste große Populationen bilden und 
so andere Organismen stark beeinträchtigen. Räuberische, ten¬ 
takellose Rippenquallen wie die bis 16 cm große Seemelone 
(Beroe ovata) helfen, die Massenvermehrung von Rippenqual¬ 
len einzudämmen. 

Der Entwicklungszyklus der Rippenquallen ist nicht besonders 
komplex. Die Gameten werden in den Verdauungskanal ab¬ 
gegeben und gelangen von dort durch die Mundöffnung und 
die Analporen nach außen. Die Befruchtung erfolgt im offenen 
Meerwasser. Bei nahezu allen Arten entwickeln sich aus den 
befruchteten Eiern direkt Miniaturrippenquallen, die dann all¬ 
mählich zu adulten Tieren heran wachsen. 

Media Clip 30.4 Ctenophores 

www. Life 1 le.com/mc30.4 


Schwämme sind Tiere mit lockerer Organisation 
des Körpers 



Schwämme (Porifera) sind in mehrfacher Hinsicht die am ein¬ 
fachsten gebauten aller Tiere. Deshalb galten sie lange Zeit 
als die Schwestergruppe der übrigen Tiere - bis aufgrund 
der Ergebnisse von Genomsequenzierungen die Rippenquallen 


(Ctenophora) diesen Platz im Stammbaum übernahmen. Aller¬ 
dings ist die deutlich erkennbare Komplexität der Rippenquallen 
offenbar unabhängig von den anderen Linien der Tiere ent¬ 
standen. Bei den Schwämmen sind hingegen mehr Merkmale 
des letzten gemeinsamen Vorfahren des Monophylums Anima- 
lia erhalten geblieben. Zwar finden sich bei Schwämmen diverse 
spezialisierte Zelltypen, aber die Tiere bilden weder verschiede¬ 
ne embryonale Keimblätter noch echte Organe aus. Aufgrund 
ihrer sessilen Lebensweise, und weil sie keine Körpersymme¬ 
trie aufweisen, stellten Naturforscher sie bis ins 19. Jahrhundert 
zu den Pflanzen. 

Die harten Skelettelemente der Schwämme, die Spiculae, kön¬ 
nen klein und einfach gebaut sein oder auch groß und kom¬ 
plex (►Abb. 30.2b). Nach der Beschaffenheit ihrer Spiculae 
unterscheidet man drei Gruppen von Schwämmen, die sich 
schon bald nach der Abspaltung der Schwämme von den üb¬ 
rigen Tieren auftrennten. Bei den Vertretern von zwei Gruppen 
(Glasschwämme und Homkieselschwämme) bestehen die Ske¬ 
lettnadeln aus Kieselsäure, das heißt hydriertem Siliciumdioxid 
(► Abb. 30. 16a, b). Diese Spiculae sind insofern bemerkenswert, 
als sie flexibler und stabiler sind als synthetische Glasstäbe 
ähnlicher Länge; zudem kann der Mensch Glas nur mithilfe 
enormer Hitze (um 1500 °C) her stellen. Die Vertreter der dritten 
Gruppe, der Kalkschwämme, wurden nach ihren Skelettnadeln 
aus Calciumcarbonat benannt (► Abb. 30.16c). Ob die Schwäm¬ 
me tatsächlich eine monophyletische Gruppe bilden, wird nach 
wie vor angezweifelt; allerdings stützen Genomanalysen, bei 
denen die Informationen vieler Gene kombiniert sind, eher die 
Monophylie der Schwämme. 

Der Körperbauplan von Schwämmen aus allen drei Gruppen - 
selbst großer Vertreter, die mehr als 1 m Durchmesser erreichen 
können - ist gekennzeichnet durch eine spezifische Aggrega¬ 
tion von Zellen um ein Wasserkanalsystem. Durch den Schlag 
der Geißeln spezieller, auf die Ernährung spezialisierter Zel¬ 
len, der Choanocyten oder Kragengeißelzellen (► Abb. 30.2b), 
erzeugen Schwämme einen Wassereinstrom. Das Wasser tritt 


Abb. 30.16 Die Vielfalt der Schwämme, a Die 

Mehrzahl der Schwämme zählt wie dieser Gelbe 
Tubenschwamm zu den Hornkieselschwäm¬ 
men (Demospongiae). b Die Stützstrukturen der 
Hornkiesel- und Glasschwämme (Hexactinelli- 
da), die Spiculae, bestehen aus Kieselsäure, wie 
bei diesem Skelett eines Glasschwamms gut zu 
erkennen ist. c Die Spiculae von Kalkschwäm¬ 
men (Calcarea) bestehen aus Calciumcarbonat 


a Aplysina fistularis 



b Euplectella 
aspergillum 



c Sycon spec. 
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zusammen mit darin enthaltenen winzigen Nahrungspartikeln 
über kleine Poren in den Schwamm ein und gelangt je nach 
Schwammtyp entweder direkt in einen zentralen Hohlraum, das 
Spongocoel (►Abb. 30.2), oder zuvor in Wasserkanäle bzw. 
Geißelkammern und erst von dort ins Spongocoel. Von dort 
strömt das Wasser über größere Öffnungen ins Freie. Auf dem 
ganzen Weg werden die Nahrungspartikel von den Kragengei¬ 
ßelzellen aufgenommen, welche die gesamte Innenfläche des 
Schwamms auskleiden. Wie Sie in ► Abschn. 30.1 erfahren ha¬ 
ben, ähneln die Choanocyten im Bau bestimmten Protisten, den 
Choanoflagellaten; dies könnte ein Hinweis darauf sein, dass in 
diesen beiden Gruppen eine ancestrale (ursprüngliche) Ähnlich¬ 
keit erhalten geblieben ist. Schwämme filtrieren überwiegend 
Bakterien und Detritus aus dem Wasser und tragen dadurch er¬ 
heblich zur Reinhaltung küstennaher Meereszonen bei. 

Der Körper der meisten Schwämme wird nicht nur von den 
Spiculae, sondern auch von einem oft komplexen Netzwerk 
aus elastischen Fasern eines kollagenähnlichen Proteins sta¬ 
bilisiert, dem Spongin (aus dem der im Bad benutzte „echte 
Schwamm“ besteht). Für den Zusammenhalt der Zellen sorgt 
eine von den Schwämmen produzierte extrazelluläre Matrix aus 
Spongin, adhäsiven Glykoproteinen und anderen Makromole¬ 
külen. Die meisten Arten sind Filtrierer, einige wenige ernähren 
sich räuberisch: Sie fangen ihre Beute mithilfe hakenförmiger 
Spiculae, die aus der Körperoberfläche hervorragen. 

Die meisten der rund 8500 Schwammarten leben im Meer, 
nur etwa 50 Arten besiedeln Süßwasser. Die enorme Vielfalt 
an Größen und Formen der Schwämme stellt eine Anpassung 
an unterschiedliche Strömungsbedingungen im Wasser dar. In 
der Gezeitenzone oder im Bereich starker Strömungen lebende 
Schwämme sind fest an das Substrat geheftet und abgeflacht. 
Die meisten in Lebensräumen mit geringer Strömung lebenden 
Schwämme sind dagegen hoch aufgerichtet, um einen Kamin¬ 
effekt zu erzielen, der den Wasser ström durch den Körper 
unterstützt. Schwämme können sich sowohl sexuell als auch 
asexuell fortpflanzen. Die meisten Arten sind Zwitter (Herm¬ 
aphroditen) - das gleiche Individuum produziert also Eier und 
Spermien -, Selbstbefruchtung findet aber nicht statt. Mit der 
Wasserströmung gelangen die Spermien zu anderen Individuen. 
Die ungeschlechtliche Fortpflanzung erfolgt sehr leicht durch 


Knospung und Fragmentierung, was mit einer außerordentli¬ 
chen Regenerationsfähigkeit einhergeht. 


Placozoen sind häufig, werden 
aber nur selten beobachtet 



Wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination For¬ 
schung: Die Entdeckung eines mysteriösen Tieres in einem 
Aquarium“) erläutert, handelt es sich bei den Plattentie¬ 
ren (Placozoa) - wie bei den Schwämmen - um sehr ein¬ 
fach gebaute Tiere mit nur wenigen verschiedenen Zelltypen 
(►Abb. 30.17a). Die ausgereiften, asymmetrischen Individuen 
werden meist an Oberflächen angeheftet beobachtet (beispiels¬ 
weise an den Glasscheiben von Aquarien, wo sie auch erstmals 
entdeckt wurden, oder in der Natur an Felsen und anderen harten 
Substraten). Aufgrund ihres einfachen Körperbaus - sie besit¬ 
zen weder Mund noch Verdauungskanal oder Nervensystem - 
wurden sie zunächst ebenfalls als erster Ast am Stammbaum 
der Tiere diskutiert. DNA-Sequenzanalysen und einige mor¬ 
phologische Aspekte lassen jedoch darauf schließen, dass die 
Einfachheit der Placozoen sekundär abgeleitet sein könnte. 
Placozoen gelten im Allgemeinen als diploblastisch (zweikeim¬ 
blättrig), denn sie bestehen aus einer dorsalen und einer ventra¬ 
len Zellschicht, dazwischen liegt eine Schicht aus kontraktilen 
Faserzellen. Wenn die Tiere über eine Nahrungsquelle kriechen, 
wölben sie sich etwas auf, wodurch ventral ein Hohlraum ent¬ 
steht. In diesen sezemieren sie Verdauungssäfte und nehmen die 
Verdauungsprodukte dann über die Epithelzellen auf. Sie bilden 
also eine temporäre Verdauungshöhle; diese wirkt zumindest 
modellhaft als Vorstufe einer permanenten Verdauungshöhle, 
wie man sie zum Beispiel bei den Nesseltieren findet. 


Abb. 30.17 Die Einfachheit der Placo- a 
zoen. a Diese künstlerische Darstellung 
zeigt einen ausgewachsenen Vertreter der 
Placozoen. Es handelt sich um winzige, 
unregelmäßig scheibenförmige Tiere (der 
Durchmesser beträgt nur 1-2 mm), b Kürz¬ 
lich hat man im Plankton vieler warmer 
Meere Placozoenstadien entdeckt, die in 
sehr begrenztem Umfang aktiv schwimmen 
können und offenbar recht häufig sind 



b 
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Im Rahmen neuerer Untersuchungen hat man festgestellt, dass 
Placozoen auch ein Planktonstadium aufweisen, also im freien 
Wasser schweben (► Abb. 30.17b); noch ist über den Entwick¬ 
lungszyklus der Placozoen aber viel zu wenig bekannt. Die 
meisten Studien haben sich mit dem größeren, an Oberflä¬ 
chen haftenden Stadium beschäftigt, das man am einfachsten 
in Aquarien finden und dann gut beobachten kann. In der Natur 
sind Placozoen aufgrund ihrer geringen Größe und der Transpa¬ 
renz nur sehr schwer zu entdecken und zu beobachten. Zwar 
weiß man inzwischen, dass sich diese Tiere sowohl sexuell 
als auch asexuell fortpflanzen können, in Einzelheiten ist über 
die geschlechtliche Fortpflanzung jedoch noch recht wenig be¬ 
kannt - obwohl die planktonischen Stadien in warmen Meeren 
weltweit ziemlich häufig Vorkommen, wie man festgestellt hat. 


Nesseltiere sind auf Angeln 
spezialisierte Räuber 



Die Nesseltiere (Cnidaria) - zu denen unter anderem Hydren, 
Quallen, Seeanemonen (Blumentiere) und Korallentiere gehö¬ 
ren - bilden die größte und zugleich vielfältigste Tiergruppe 
außerhalb der Bilateria. Cnidarier besitzen keinen durchgehen¬ 
den Verdauungstrakt. Der Mund führt in einen blind enden¬ 
den Sack, den Gastralraum. Er erfüllt neben der Verdauung 
die Aufgabe eines Kreislaufsystems, indem er die Nährstoffe 
auch im Körper verteilt. Deshalb spricht man hier auch von 
einem Gastrovaskularsystem (ein kombiniertes Verdauungs¬ 
und Verteilungssystem). Es dient außerdem dem Gasaustausch 
und fungiert als hydrostatisches Skelett. Die einzige Öffnung 
dient gleichzeitig als Mund und als After. 

Im Entwicklungszyklus der Nesseltiere kann man zwei ver¬ 
schiedene Stadien oder Generationen unterscheiden: ein sessiles 
und ein motiles Stadium (►Abb. 30.18). Bei manchen Arten 
fehlt jedoch eines dieser Stadien. Der sessile Polyp ist mit einem 
zylindrischen Stiel am Substrat verankert. Die glocken- oder 
schirmförmige Meduse ist ein frei schwimmender Planktonor¬ 
ganismus. Sie schwebt normalerweise mit nach unten gerichte¬ 
tem Mund und hängenden Tentakeln im Wasser und kann sich 
durch rhythmisches Zusammenziehen des Schirms nach dem 
Rückstoßprinzip fortbewegen. 

Adulte Polypen können asexuell durch Knospung Medusen her¬ 
vorbringen. Die Medusen pflanzen sich dann sexuell fort: Sie 
produzieren durch Meiose Eier bzw. Spermien und geben die 
Gameten dann ins Wasser ab. Nach der Befruchtung entwickelt 
sich aus der Zygote eine frei schwimmende, bewimperte Larve, 
die Planulalarve. Diese lässt sich schließlich irgendwo auf dem 
Gewässerboden nieder und entwickelt sich zu einem Polypen. 


Den regelmäßigen Wechsel zwischen ungeschlechtlicher und 
geschlechtlicher Fortpflanzung - also den Generationswechsel 
Polyp/Meduse - bezeichnet man als Metagenese. Im Gegensatz 
zum heterophasischen Generationswechsel zwischen einem di¬ 
ploiden Sporophyten und einem haploiden Gametophyten, den 
Sie beispielsweise in ► Kap. 27 kennengelernt haben, handelt 
es sich hier um einen homophasischen Generationswechsel: So¬ 
wohl der Polyp als auch die Meduse sind diploid, haben also 
die gleiche Kemphase. Ihr Dimorphismus (Zweigestaltigkeit) 
ist eine Form des Polymorphismus. 

Nesseltiere sind als spezialisierte Räuber daran angepasst, rela¬ 
tiv große und komplexe Tiere durch Angeln mit ihren Tentakeln 
zu erbeuten. Wie bereits bei der Besprechung der Rippenqual¬ 
len erwähnt, legen neuere Genomuntersuchungen nahe, dass 
das bei den Nesseltieren vorkommende Nervennetz weitge¬ 
hend unabhängig von demjenigen entstanden ist, das sich bei 
Rippenquallen findet, aber auch unabhängig vom Zentralner¬ 
vensystem der Bilateria. Die Tentakel von Nesseltieren sind 
dicht mit spezialisierten, extrem kompliziert gebauten Zellen 
besetzt, den Nesselzellen oder Nematocyten; diese enthalten 
als Nesselkapseln oder Nematocysten (oder Cniden) bezeich- 
nete Organellen, mit denen sie Gifte in ihre Beutetiere injizieren 
können (► Abb. 30.19). Dabei betätigen sie sich nicht als aktive 
Jäger, sondern als passive Angler. Manche Cnidarier, darun¬ 
ter viele Korallenpolypen und Seeanemonen, erlangen zusätz¬ 
lich Nährstoffe von photosynthetisch aktiven Endosymbionten 
(Zooxanthellen), die in ihren Geweben leben. 

Media Clip 30.5 Stunning Siphonophore: Colonial Hy- 
drozoans 

www. Life 1 le.com/mc30.5 

Cnidarier besitzen Epithelzellen mit Muskelfasern, durch deren 
Kontraktionen sie Bewegungen ausführen, sowie ein einfaches 
Nervennetz, das für die Koordination der Körperaktivitäten zu¬ 
ständig ist. Außerdem zeichnen sie sich durch den Besitz von 
speziellen Struktur- und Motorproteinen aus (Kollagen, Actin 
und Myosin). Wie die Rippenquallen bestehen jedoch auch die 
Medusen der Cnidarier größtenteils aus reaktionsträger Meso- 
gloea (Schirmgallerte). Aufgrund der bei den meisten Arten 
niedrigen Stoffwechselrate können diese auch in Lebensräumen 
existieren, in denen es nur sehr wenige Beutetiere gibt. 

Mit wenigen Ausnahmen leben alle der ungefähr 12.500 re¬ 
zenten Cnidarierarten im Meer (►Abb. 30.20). Die kleinsten 
Nesseltiere sind ohne Mikroskop kaum zu erkennen. Eine Grup¬ 
pe mit immerhin über 2000 bekannten Arten, die Myxozoa, 
wurde erst kürzlich durch Genomanalysen zu den Cnidaria ge¬ 
stellt. Es handelt sich um winzige, stark reduzierte Parasiten. 
Ihr Entwicklungszyklus verläuft gewöhnlich über zwei Wir¬ 
te - einen Fisch und einen Ringelwurm (Annelida) oder ein 
Moostierchen (Bryozoa). Viele Polypen sind ebenfalls winzig, 
andere sind sehr groß. Der größte bekannte Polyp, die Tief¬ 
seeart Branchiocerianthus imperator, wird über 2 m groß. Die 
größte bekannte Qualle - die nordatlantische Haarqualle Cya- 
nea capillata - erreicht bis zu 2,5 m Schirmdurchmesser und hat 
30 m lange Tentakel. Einige koloniebildende Hydrozoen, sog. 
Staatsquallen (Siphonophora; zu ihnen gehört auch die Portu¬ 
giesische Galeere in ►Abb. 30.19), können eine Gesamtlänge 
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Abb. 30.18 Im Entwicklungszyklus 
der meisten Nesseltiere lassen sich 
zwei vielzellige Stadien unterschei¬ 
den. Der Entwicklungszyklus eines 
Vertreters der Scyphozoa (Schirm¬ 
quallen) veranschaulicht exemplarisch 
die typische Körpergestalt der Cni- 
daria: das sessile, ungeschlechtliche 
Polypenstadium und das frei be¬ 
wegliche Medusenstadium, das sich 
geschlechtlich fortpflanzt. Bei vie¬ 
len Nesseltierarten fehlt entweder das 
Polypen- oder das Medusenstadium 


Meduse 

(„Qualle") 



junge Meduse 
(Ephyra) 


Polypen schnüren 
asexuell junge 
Medusen ab 
(Strobilation). 


Medusen produ¬ 
zieren durch 
sexuelle Fort¬ 
pflanzung Polypen. 


Die Meduse orientiert ihren 
Mund und die Tentakel nach 
unten, der Polyp nach oben. 




Befruchtung 


Zygote 


Planualalarve 


junger Polyp 

(Scyphistoma) 


ausgewachsener Polyp 


haploid (n) 
diploid (2 n) 


Abb. 30.19 Nematocysten sind wirkungs¬ 
volle Waffen, a Die Tentakel von Hydrozoen 
wie dieser Staatsqualle (die den Namen Por¬ 
tugiesische Galeere trägt), sind dicht mit 
spezialisierten Zellen besetzt, den Nessel¬ 
zellen oder Nematocyten. Mit den darin 
enthaltenen Nesselkapseln (Nematocysten) 
können die Tiere Gift in ihre Opfer injizieren. 
Staatsquallen sind Kolonien aus zahlreichen 
physiologisch miteinander in Verbindung 
stehenden Individuen mit Arbeitsteilung, 
b Die Nesselkapseln der Portugiesischen Ga¬ 
leere verursachen bei Kontakt mit der Haut 
schmerzhafte Reaktionen 


a Portugiesische Galeere 
[Physalia physalis) 



Tentakel mit 
Nesselzellen 



Nach Entladung der Nesselkapsel durchschlägt eine Art 
Miniaturharpune die Oberfläche der Beute und stülpt den 
giftsezernierenden Nesselfaden aus. 



leere 

Zellkern Nessel¬ 
kapsel 




Y 

Nesselzelle 


ausge- Stilett \ Basis entrollter 
stülpter Dornen des Nes- Nessel- 

Schaft_ selfadens faden 


Y 

ausgestülpter Inhalt der Nesselkapsel 
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Abb. 30.20 Die Diversität der Cnidarier. a Seeanemonen leben sessil, meist festgesaugt an das marine Substrat. Mit den Wasserströmungen 
gelangen Beutetiere zu den mit Nesselkapseln besetzten Tentakeln, b Diese Seefeder ist eine Polypenkolonie. Der Primärpolyp verankert sich 
mit seinem Fuß im weichen Sediment und ragt mit seinem Stamm ins freie Wasser. An Ästen sitzen dicht an dicht geknospte, winzige Polypen, 
c Diese Wurzelmundqualle vertritt hier die Komplexität der Scyphomedusen (Medusen der Scyphozoa). d Die Polypenkolonien dieses Vertreters 
der Hydrozoen wachsen in geringer Tiefe an Felsküsten 


von über 30 m erreichen. Die drei artenreichsten und bekann¬ 
testen monophyletischen Gruppen der Cnidaria lernen Sie nun 
näher kennen: die Anthozoa, die Scyphozoa und die Hydrozoa. 

Anthozoa Zu Vertretern des Monophylums Anthozoa 
(Blumen- und Korallentiere) zählen die Seeanemonen, die 
Seefedem und die Korallen. Bei den Anthozoen gibt es aus¬ 
schließlich Polypen, keine Medusen, und sie sind alle marin. 
Seeanemonen oder Aktinien (►Abb. 30.20a) sind einzelne 
(solitäre) Polypen und in warmen wie in kalten Gewässern 
gleichermaßen verbreitet. Seefedern (►Abb. 30.20b) sind als 
Individuen wirkende Kolonien. Jede Kolonie besteht aus zwei 
oder mehr unterschiedlichen Formen von Polypen. Der Primär¬ 
polyp (Gründerpolyp) ist mit seinem Fuß im Boden verankert; 
sein oberer Teil bildet einen aus dem Substrat ragenden Stamm 
mit regelmäßig angeordneten Seitenästen. An diesen Ästen bil¬ 
det der Primärpolyp durch Knospung eine Vielzahl winziger 
Sekundärpolypen, die als Nährpolypen für die Ernährung der 
Kolonie durch Beutefang sorgen. Bei manchen Arten ist ein 
Teil der Sekundärpolypen darauf spezialisiert, einen Wasser¬ 
strom durch die Kolonie zu erzeugen. 

Die Trivialnamen der verschiedenen Korallentypen - wie Horn-, 
Hirn-, Geweih- und Orgelkorallen - beschreiben häufig deren 
Aussehen (►Abb. 30.21a). Korallenpolypen sind sessil; man¬ 


che sind solitär, aber viele Arten bilden Kolonien. Die Polypen 
der Steinkorallen bilden ein Skelett, indem sie eine Matrix aus 
organischen Molekülen abscheiden und darin Kalk ablagem. 
Während des Wachstums einer Steinkorallenkolonie sterben die 
alten Polypen ab, aber ihre Kalkskelette bleiben erhalten. Le¬ 
bende Korallen bilden die oberste Schicht an wachsender Bänke 
aus den Überresten der Skelette, aus denen schließlich Koral¬ 
lenblöcke entstehen. Bei passenden Umweltbedingungen (viel 
Licht und Wärme) ergeben viele Blöcke riffbildender Korallen¬ 
arten letztendlich Korallenriffe und ganze Inselketten. Das aus 
Korallenblöcken aufgebaute Great Barrier Reef (► Abb. 30.21b) 
erstreckt sich über mehr als 2000 km entlang der Nordostküste 
Australiens - das entspricht in etwa der Entfernung von Ham¬ 
burg nach Lissabon in Portugal. Das mehrere Hundert Kilometer 
lange Saumriff im Roten Meer enthält Berechnungen zufolge 
mehr Material als alle Gebäude der größten Großstädte Nord¬ 
amerikas zusammen. 

Steinkorallen gibt es in allen Meeren, aber riffbildende Stein¬ 
korallen gedeihen vor allem in geringen Tiefen in klaren, 
nährstoffarmen tropischen Gewässern. In einer solchen Umge¬ 
bung wachsen die riffbildenden Korallen besonders gut, weil 
sie in ihren Zellen endosymbiotische Dinoflagellaten beherber¬ 
gen. Diese Zooxanthellen versorgen die Korallenpolypen mit 
Photosyntheseprodukten; im Gegenzug bieten die Korallenpo- 
lypen den Dinoflagellaten Nährstoffe und einen Lebensraum. 
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Abb. 30.21 Korallen, a Der anschauliche Trivialname dieser Koralle aus der Karibik lautet Himkoralle. b Das Great Barrier Reef vor der Ostküste 
Australiens wurde von vielen verschiedenen Korallenarten aufgebaut 


Diese endosymbiotische Beziehung erklärt, warum riffbildende 
Korallen auf klare, oberflächennahe Gewässer beschränkt sind: 
Nur hier reicht das einfallende Licht aus, um ausreichend Pho¬ 
tosynthese zu betreiben. Höhere Temperaturen begünstigen das 
Wachstum und die Vermehrung der Korallenpolypen, die einen 
ständigen Kampf gegen Sedimentation und Fressfeinde führen. 

Allerdings sind Korallenriffe weltweit durch einen Anstieg des 
CO 2 -Gehalts gefährdet (dieser führt in den Meeren zu einer 
Zunahme der Wassertemperatur und durch die Bildung von 
Kohlensäure zu einer Ansäuerung des Wassers). Eine weite¬ 
re Bedrohung stellen verschmutzte Abwässer von Siedlungen 
an benachbarten Küstenlinien dar. Die höheren Temperaturen 
können dazu führen, dass die Endosymbionten der Korallen ab¬ 
sterben (man spricht von der Korallenbleiche). Die Versauerung 
kann bewirken, dass sich die Skelette der Korallen auflösen. 
Eine übermäßige Belastung der Abwässer mit Stickstoff aus 
Düngemitteln begünstigt das Wachstum von Algen, welche die 
Korallen überwuchern und schließlich ersticken. 

Querverweis 

In ► „Experiment: Können Korallen die durch Ausblei¬ 
chen verloren gegangenen endosymbiotischen Dinoflagel- 
laten wiedererlangen?“ in ► Abschn. 26.4 ist ein Versuch 
beschrieben, bei dem die Korallenbleiche durch veränder¬ 
te Umweltbedingungen ausgelöst wurde und die verloren 
gegangenen Endosymbionten durch neue Endosymbion¬ 
ten ersetzt wurden. 


Scyphozoa Ausschließlich marin sind auch die über 200 Ar¬ 
ten der Scyphozoa oder Schirmquallen. Die Mesogloea ihrer 
Medusen ist dick und fest und für die schirmartige Gestalt ver¬ 
antwortlich. Im Entwicklungszyklus der Scyphozoa dominiert 
nicht der Polyp, sondern die Meduse. Die einzelnen Medu¬ 
sen sind männlich oder weiblich und setzen dementsprechend 
Spermien oder Eier ins Meerwasser frei. Aus dem befruchte¬ 
ten Ei entwickelt sich eine kleine, bewimperte Planulalarve, 


die sich rasch auf dem Substrat niederlässt und in einen sehr 
kleinen Polypen umwandelt. Dieser Polyp nimmt Nahrung auf, 
wächst und kann durch Knospung weitere Polypen bilden. Nach 
einer Wachstumsphase beginnt der Polyp, quer junge Medu¬ 
sen abzuschnüren, ein asexueller Vermehrungsprozess, den man 
Strobilation nennt. Die jungen, als Ephyra bezeichneten Medu¬ 
sen nehmen ebenfalls Nahrung auf, wachsen und wandeln sich 
in adulte Medusen um (► Abb. 30.18 und 30.20c), die bekann¬ 
ten Quallen, die man im Sommer in Häfen und Meeresbuchten 
zu Gesicht bekommen kann. Hier zeigt sich ein entscheiden¬ 
der Vorteil des gallertartigen Aufbaus dieser Tiere, die ebenso 
wie die bereits besprochenen Rippenquallen zu 98 % aus Was¬ 
ser bestehen: Durch Wasseraufnahme und Quellen können sie in 
relativ kurzer Zeit mit vergleichsweise wenig organischem Ma¬ 
terial erheblich an Größe zulegen. So bringt es die Haarqualle 
Cyanea capillata innerhalb eines Jahres (ihrer Lebensspanne) 
von einer winzigen Larve auf über 2 m Größe und ein Ge¬ 
wicht von fast 11. Von den Scyphozoen abgetrennt werden in 
der Regel die Würfelquallen (Cubozoa); zu ihnen gehören die 
hochgiftigen Seewespen ( Chironex ) des Paziüks. 


Hydrozoa Im Entwicklungszyklus der Hydrozoen oder Hy¬ 
dratiere (Hydrozoa) begegnet man zwar meist der Polypen¬ 
generation, doch im typischen Fall wechselt sich eine gut 
ausgebildete Polypengeneration mit einer ebenso ausgepräg¬ 
ten Medusengeneration ab. Es gibt aber viele Arten, die nur 
Medusen oder nur Polypen ausbilden. Die meisten Hydrozoen 
bilden Kolonien. Aus einer einzelnen Planula geht zunächst ein 
Gründerpolyp und aus diesem schließlich eine Kolonie aus zahl¬ 
reichen Polypen hervor, die alle untereinander in Verbindung 
stehen und einen durchgehenden Gastralraum gemeinsam haben 
(►Abb. 30.22). Bei solchen Kolonien kann es sich um kleine 
Stöckchen handeln oder um die bereits mehrfach erwähnten, 
komplexen Staatsquallen (Siphonophoren). Manche Polypen 
innerhalb einer Hydrozoenkolonie besitzen Tentakel mit zahl¬ 
reichen Nematocysten, mit denen sie die Beute für die gesamte 
Kolonie fangen (Nährpolypen). Anderen Polypen fehlen die 
Tentakel, und sie können selbst keine Nahrung aufnehmen; da- 
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Abb. 30.22 Viele Hydrozoen bil¬ 
den Kolonien. Die Polypen einer 
Hydrozoenkolonie können sich un¬ 
terschiedlich differenzieren und 
spezielle Aufgaben übernehmen. 

Bei der Gattung Obelia , deren Ent¬ 
wicklungszyklus hier dargestellt ist, 
pflanzen sich die Medusen geschlecht¬ 
lich fort; sie bilden in Keimdrüsen 
(Gonaden) Eizellen bzw. Spermien 



oral (mundseitig) 
Gonade 


Mundrohr 


kontrahiert 


ausge¬ 

streckt 


Meiose 


o 


Spermium 


zelle 


Befruchtung 


An diesem Geschlechts¬ 
polypen entwickeln sich 
durch Knospung Medusen. 


Theka 


haploid (in) 
diploid (2 n) 


Die von weiblichen Medusen 
produzierten Eizellen werden 
im offenen Wasser von Sper¬ 
mien befruchtet, die männliche 
Medusen abgegeben haben. 


Die Polypen in Stöckchen 
von Obelia sind untereinander 
verbunden und haben einen 
gemeinsamen Gastralraum. 
Dies sind Fresspolypen. 


Gründerpolyp 


Zygote 


Planulalarve 

Die Larven siedeln 
sich auf dem Substrat 
an und wandeln sich 
zum Gründerpolyp 
einer neuen Kolonie. 


für sind sie auf die asexuelle Bildung von Medusen spezialisiert 
(Geschlechtspolypen). Wieder andere sind fingerähnlich und 
verteidigen die Kolonie mit ihren Nesselkapseln (Wehrpolypen). 
Dies nennt man, wie schon erwähnt, Polymorphismus (Vielge¬ 
staltigkeit). Die nur wenige Millimeter große Süßwasserhydra 
(Gattung Hydra ) ist ein beliebtes Labortier. Die Hydromeduse 
Aequorea victoria ist wegen ihres heute in der Zellbiologie um¬ 
fassend verwendeten grün fluoreszierenden Proteins (GFP) eine 
Berühmtheit. 


Einige kleine Gruppen parasitischer Tiere 
könnten die nächsten Verwandten der Bilateria 
sein 

In ► Tab. 30.1 sind zwei kleine Gruppen winziger mariner Pa¬ 
rasiten aufgelistet, in dem Stammbaum von ► Abb. 30.1 fehlen 
sie jedoch: die Orthonectida und die Rhombozoa. Neueren Ge¬ 
nomanalysen zufolge könnten diese beiden Gruppen zu den 
engsten rezenten Verwandten der Bilateria zählen. Ihre genaue 
Stellung im Stammbaum ist jedoch noch nicht geklärt. Bei den 
Vertretern beider Gruppen handelt es sich um stark reduzierte 
Parasiten, denen zahlreiche der Strukturen fehlen, anhand derer 
man herkömmlich die Verwandtschaftsbeziehungen von Tieren 
erforscht hat. Sobald die Genome der beiden Gruppen vollstän¬ 
diger analysiert sind, sollte sich ihre Verwandtschaft mit den 
anderen Tieren klären. Zwei weitere kleine Gruppen (ebenfalls 
in ► Tab. 30.1 aufgelistet, aber in ► Abb. 30.1 fehlend) stehen 


Analysen zufolge ebenfalls den Bilateria nahe: die Xenoturbel- 
lida und die Acoelomorpha. Nach anderen Analysen könnte es 
sich bei diesen Tieren allerdings auch um hoch spezialisierte 
Deuterostornier handeln. Hier sind noch weitere Studien abzu¬ 
warten. 

30.5 Wiederholung 

Die bilateralsymmetrischen Tiere der Gruppe Bilateria 
lassen sich in zwei monophyletische Gruppen unterglie¬ 
dern: die Protostomia (Urmünder) und die Deuterosto- 
mia (Neumünder). Die nicht zu den Bilateria zählenden 
Tiergruppen umfassen die Rippenquallen (Ctenophora), 
Schwämme (Porifera), Placozoen (Placozoa), Nesseltie¬ 
re (Cnidaria) und einige kleinere Gruppen parasitischer 
Tiere. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand Ihres erworbenen Wissens über die stammes- 
geschichtlichen Verwandtschaftsbeziehungen der gro¬ 
ßen Tiergruppen beschreiben können, wie wesentliche 
strukturelle Merkmale entstanden sind oder auch ver¬ 
loren gingen. 

■ sich anhand der vorliegenden Informationen über die 
Entwicklungszyklen bei den großen Tiergruppen Me¬ 
thoden ausdenken können, um diese zu erforschen. 
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1. Auf welcher Grundlage baut die Hypothese auf, dass die Ner¬ 
vensysteme bei den Rippenquallen, den Nesseltieren und den 
Bilateria unabhängig voneinander evolviert sind? 

2. Warum gelten Schwämme und Placozoen als Tiere, obwohl 
sie keinen komplexen Körperbau aufweisen, der die meisten 
anderen Tiergruppen auszeichnet? 

3. Die Entdeckung, dass in warmen Gewässern in großer Zahl 
pelagische (im freien Wasser schwimmende) Stadien von 
Placozoen Vorkommen und dass diese sich im ausgereif¬ 
ten Stadium auf glatten Oberflächen ansiedeln, legt nahe, 
wie man diese Organismen sammeln und erforschen könnte. 
Welche Sammelmethode würde Sie vorschlagen, um festzu¬ 
stellen, ob an einer bestimmten Stelle entlang einer Küste 
Placozoen leben? 


Activity 30.3 Diversity Simulation 

www.Lifel le.com/ac30.3 


Faszination Forschung: Welche Tiergruppen waren an der 
ersten Aufspaltung im Stammbaum der Tiere beteiligt? 

Bezüglich der ersten Aufspaltung im Stammbaum der 
Tiere wurden in den letzten Jahrzehnten mindestens vier 
Hypothesen diskutiert. Angesichts des einfachen Körper¬ 
baus und ihrer Ähnlichkeit mit einer Protistengruppe, den 
Choanoflagellaten, betrachteten Biologen die Schwämme 
(Porifera) lange Zeit als die Schwestergruppe aller an¬ 
deren Tiere. Andere Biologen favorisierten aufgrund der 
Keimesentwicklung einen gastrulaähnlichen Organismus 
mit Gastralraum (wie bei den Nesseltieren) als Ursprung 
(Gastraeahypothese). Als erstmals Placozoen beschrieben 
wurden, äußerten wieder andere Biologen aufgrund von 
deren einfachem Bau die Ansicht, die Placozoen seien die 
Schwestergruppe aller übrigen Tiere (Placulahypothese). 
Im Gegensatz dazu weisen die Rippenquallen (Ctenopho- 
ra) einige oberflächliche Ähnlichkeiten mit den Nessel¬ 
tieren (Cnidaria) auf. Daher wurden sie herkömmlich als 


näher mit diesen verwandt angesehen (Coelenteratenhy- 
pothese) und nicht als eine der Gruppen, die sich als 
Erste abspalteten. Nachdem Biologen jedoch vollständige 
Genome all dieser Linien analysiert hatten, wurde im¬ 
mer deutlicher, dass der einfache Bau von Schwämmen 
und Placozoen auf eine Kombination aus ursprünglichen, 
erhalten gebliebenen Merkmalen und einen sekundären 
Verlust an Komplexität zurückzuführen ist. So sind die 
Placozoen mit ihren nur vier Zelltypen und ohne echte 
Organe vom Bau zwar weniger komplex als Rippenqual¬ 
len, aber mittlerweile geht man davon aus, dass dieser 
einfache Körperbau durch eine Evolutionsumkehr in der 
Linie der Placozoen entstanden ist. Dagegen erlangten 
die Rippenquallen einige ihrer „fortschrittlichen“ Merk¬ 
male (wie ihr Nervensystem) durch unabhängig erfolgte 
Genduplikationen und Spezialisierungen im Vergleich zu 
den Nervensystemen von Nesseltieren und Bilateria. Wie 
in ► „Experiment: Rekonstruktion der Phylogenie der 
Tiere anhand von proteincodierenden Genen“ ausgeführt 
wird, deuten phylogenetische Analysen zahlreicher Ge¬ 
ne inzwischen darauf hin, dass die Rippenquallen die 
Schwestergruppe sämtlicher sonstigen Tiere bilden. 

Ausblick 

Sobald Biologen noch mehr Genome von anderen Tierar¬ 
ten analysiert haben, könnte es durchaus möglich werden, 
die verschiedenen Genduplikationen und Veränderungen, 
die zu den größeren baulichen und funktionellen Unter¬ 
schieden zwischen den Tiergruppen geführt haben, zu re¬ 
konstruieren. Die Erkenntnis, dass Nervensysteme mehr¬ 
mals unabhängig voneinander entstanden sind, erweist 
sich als Schlüssel für unser Verständnis, wie Nerven¬ 
systeme entstehen und evolvieren. Was die Erforschung 
und unser Verständnis von Genomen betrifft, stehen wir 
immer noch am Anfang. Allerdings werfen die bereits 
vollständig sequenzierten Genome schon heute ein be¬ 
achtliches Licht darauf, wie die Komplexität der Tiere 
entstanden ist. 
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Kapitelzusammenfassung 


30.1 Manche der Merkmale von Tieren sind mehrmals 

unabhängig entstanden 

■ Tiere haben eine Reihe von Synapomorphien gemeinsam, 
die man in anderen Organismengruppen nicht findet. Da¬ 
zu zählen Ähnlichkeiten in den Sequenzen bestimmter 
Gene, der Aufbau der Zell-Zell-Verbindungen und die Be¬ 
standteile der extrazellulären Matrix. 

■ Mehrere weitere Merkmale finden sich bei den meisten 
rezenten Tieren; dazu zählen Vielzelligkeit, Motilität und 
ein Nervensystem. Die dezentralisierten Nervennetze der 
Rippenquallen und Nesseltiere entstanden jeweils unab¬ 
hängig vom Zentralnervensystem der Bilateria. 

■ Der Ablauf der Embryonalentwicklung liefert Hinweise 
auf evolutionäre Verwandtschaftsbeziehungen zwischen 
Tieren. Diploblastische (zweikeimblättrige) Tiere, zu 
denen die Rippenquallen (Ctenophora), die Placozoen 
(Placozoa) und die Nesseltiere (Cnidaria) gehören, entwi¬ 
ckeln zwei embryonale Zellschichten (Keimblätter), das 
Ektoderm und das Entoderm. Bei den monoblastischen 
(einkeimblättrigen) Schwämmen (Porifera) ist keine 
Differenzierung der embryonalen Zellschichten zu erken¬ 
nen, bei triploblastischen (dreikeimblättrigen) Tieren 
kommt noch ein drittes Keimblatt hinzu, das Mesoderm. 
Siehe ►Abb. 30.1 

■ Die beiden großen monophyletischen Gruppen der tri¬ 
ploblastischen Tiere, die Protostomia (Urmünder) und 
die Deuterostomia (Neumünder), sind durch einen unter¬ 
schiedlichen Verlauf ihrer frühen Embryonalentwicklung 
gekennzeichnet. 

■ Schwämme (Porifera) sind einfach gebaute Tiere oh¬ 
ne differenzierte Zellschichten und echte Organe. Sie 
besitzen Skelettnadeln (Spiculae) aus Kieselsäure oder 
Kalk. Hinzu kommt bei vielen ein flexibles Skelett aus 
Spongin. Schwämme erzeugen einen Wasserstrom und 
filtern daraus mithilfe spezialisierter Zellen, der Choa- 
nocyten oder Kragengeißelzellen, ihre Nahrung. Siehe 
► Abb. 30.2 

30.2 Bei den Tieren haben sich zahlreiche spezielle Kör¬ 
perbaupläne entwickelt 

■ Wesentliche Merkmale zur Beschreibung der Körper¬ 
baupläne von Tieren sind ihre Körpersymmetrie, der 
Bau der Leibeshöhle, das Vorhandensein einer Segmen¬ 
tierung, die Gestalt der Körperanhänge (Extremitäten) 
sowie die Entwicklung des Nervensystems. 

■ Nur wenige Tiere weisen gar keine Symmetrie auf; die 
meisten Tiere sind entweder radiärsymmetrisch oder bi¬ 
lateralsymmetrisch. Siehe ► Abb. 30.4 

■ Charakteristisch für die meisten bilateralsymmetrischen 
Tiere ist eine Cephalisation (Kopfbildung), das heißt, 
ihre wichtigen Sinnesorgane, Nervenzentren und Mund¬ 
werkzeuge finden sich in konzentrierter Form in einem 
Kopf am Vorderende des Körpers. 


■ Anhand ihrer Leibeshöhle kann man acoelomate, pseu- 
docoelomate und coelomate Tiere unterscheiden. Diese 
Bauplaneigenheit wurde früher zur Einteilung in Grup¬ 
pen verwendet, was sich aber aufgrund der vorliegen¬ 
den Sequenzdaten nicht halten ließ. Siehe ►Abb. 30.5; 
► Activity 30.1 

■ Eine Segmentierung kann in vielfältiger Weise auftre- 
ten und ermöglicht - ebenso wie zu Extremitäten diffe¬ 
renzierte Körperanhänge - eine bessere Steuerung von 
Bewegungen. Die Entwicklung eines Nervensystems ist 
eine wesentliche Voraussetzung für die Koordination von 
Muskelbewegungen und die Verarbeitung von sensori¬ 
schen Informationen. 

30.3 Tiere erlangen ihre Nahrung auf sehr unterschiedli¬ 
che Weise 

■ Modle (bewegliche) Tiere sind zur aktiven Fortbewegung 
fähig und können so ihre Nahrung finden. Sessile (fest¬ 
sitzende) Tiere sind ortsgebunden, können aber oft das 
umgebende Wasser und die darin enthaltene Nahrung in 
Bewegung setzen. 

■ Filtrierer sieben Kleinstorganismen und Detritus aus 
Wasserströmungen, die sie im Falle der Strudler selbst 
erzeugen. 

■ Herbivoren (Pflanzenfresser) ernähren sich von Pflanzen¬ 
teilen - in der Regel, ohne die Pflanzen dabei abzutöten. 

■ Carnivoren (Fleischfresser) verfügen über morphologi¬ 
sche Merkmale wie ein scharfes Gebiss, Brechzähne und 
Klauen, mit denen sie andere Tiere, ihre Beute, fangen, 
überwältigen und zerkleinern können. 

■ Parasiten (Schmarotzer) leben in oder auf anderen Or¬ 
ganismen und erhalten von ihrem Wirt die benötigten 
Nährstoffe. 

■ Detritivoren (Detritusfresser) ernähren sich von totem 
organischem Material und den darin enthaltenen Mi¬ 
kroorganismen und zerkleinern es für die eigentlichen 
Zersetzer (Destruenten), die Bakterien und Pilze. Diese 
führen dann anorganische Abbauprodukte in das Ökosys¬ 
tem zurück. 

30.4 Die Entwicklungszyklen von Tieren sind von Kom¬ 
promissen geprägt 

■ Die verschiedenen Stadien der Entwicklungszyklen von 
Tieren können auf unterschiedliche Aktivitäten speziali¬ 
siert sein. Ein Juvenilstadium, das sich morphologisch 
erheblich vom Adultstadium unterscheidet, nennt man 

Larve. 

■ Im Entwicklungszyklus der meisten Tiere gibt es zu¬ 
mindest ein Stadium, das der Verbreitung dient. Viele 
marine Tiere lassen sich danach einteilen, welche Lar¬ 
venform sie als VerbreitungsStadium ausbilden, beispiels¬ 
weise eine Trochophoralarve oder eine Naupliuslarve. 
Siehe ►Abb. 30.10 
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■ Bestimmte Merkmale eines Tieres in einem Stadium sei¬ 
nes Entwicklungszyklus können seine Effektivität bei 
bestimmten Aufgaben verbessern, dafür aber bei anderen 
Aufgaben schmälern; man spricht in solchen Situationen 
von einem Kompromiss (Trade-off). 

■ Parasiten sind oft durch einen komplexen Entwick¬ 
lungszyklus mit einem oder mehreren Zwischenwir¬ 
ten und mehreren Larvalstadien gekennzeichnet. Siehe 

► Abb. 30.11 

■ Bei manchen Tiergruppen führt eine asexuelle Vermeh¬ 
rung ohne vollständige Trennung der Körper zur Bildung 
von Kolonien aus zahlreichen genetisch einheitlichen, 
physiologisch miteinander in Verbindung stehenden Indi¬ 
viduen. 

30.5 Manche Verzweigungen im Stammbaum der Tiere 

sind noch unklar 

■ Rippenquallen (Ctenophora) sind radiärsymmetrisch 
und aus zwei durch eine reaktionsträge extrazelluläre Ma¬ 
trix, die Mesogloea, getrennten Zellschichten aufgebaut. 
Ihre schwach ausgebildeten Organsysteme entwickelten 
sich unabhängig von denen bei den Eumetazoa. Siehe 

► Abb. 30.15 


■ Die Eumetazoa besitzen gut entwickelte Organsyste¬ 
me. Hierzu gehören sämtliche Tiere mit Ausnahme der 
Rippenquallen, Schwämme und Placozoen. Die dreikeim¬ 
blättrigen Protostomia und Deuterostomia bilden zusam¬ 
men das große Monophylum der Bilateria (bilateral¬ 
symmetrische Tiere). Siehe ► Abb. 30.1; ► „Experiment: 
Rekonstruktion der Phylogenie der Tiere anhand von pro¬ 
teincodierenden Genen“; ► Activity 30.2 

■ Plattentiere (Placozoa) sind im Adultstadium asymme¬ 
trisch und plattenartig. Sie besitzen nur wenige ver¬ 
schiedene Zelltypen und keine echten Organe; allerdings 
könnten einige Merkmale ihres einfachen Körperbaus se¬ 
kundär abgeleitet sein. 

■ Die Entwicklungszyklen der meisten Nesseltiere (Cnida- 
ria) sind durch einen Generationswechsel (Metagene¬ 
se) mit zwei unterschiedlichen Stadien gekennzeichnet: 
Ein sessiles Polypenstadium wechselt sich mit einem 
motilen Medusenstadium ab, welches sich sexuell fort¬ 
pflanzt. Aus einer befruchteten Eizelle geht eine frei 
schwimmende Larve hervor, die Planulalarve; diese lässt 
sich dann irgendwo auf dem Substrat nieder und entwi¬ 
ckelt sich zu einem Polypen. Siehe ► Abb. 30.18, 30.22, 
► Animation 30.1 

Siehe ► Activity 30.3 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Eine direkte Entwicklung und eine Metamorphose brin¬ 
gen unter unterschiedlichen Bedingungen jeweils Vorteile 
(► Abschn. 30.4). 

■ Entwicklungszyklen unterliegen häufig Kompromissen 
(Trade-offs) (► Abschn. 30.4). 

Originalliteratur: Ma X, Purcell JE (2005) Marine Biol 147: 
225-234; Schmich J et al. (2007) Int J Dev Biol 51: 45-56 

In vielerlei Hinsicht ähnelt die Qualle Turritopsis dohrnii zahl¬ 
reichen anderen marinen Nesseltieren: Sie ist ein kleiner Ver¬ 
treter der Hydrozoen mit nur 5 mm im Durchmesser und treibt 
als Bestandteil des Planktons in warmem Meerwasser. Ihr Start 
ins Leben erfolgt als bewegliche Planulalarve. Diese lässt sich 
irgendwann auf einem geeigneten Substrat nieder und verwan¬ 
delt sich in einen sessilen Polypen. Von diesem wird schließlich 
eine bewegliche, glockenförmige Meduse abgeschnürt, die sich 
sexuell fortpflanzen kann. Bei adulten Medusen von Turritopsis 
dohrnii geht allerdings mitunter etwas Seltsames vor sich: Sie 
können direkt wieder eine genetisch identische neue Polypenge¬ 
neration hervorbringen, die später erneut asexuell eine Meduse 
abschnürt, und sich so wieder verjüngen und potentiell unsterb¬ 
lich werden (► Abb. A). 


Abb. A 



Polyp Meduse 


Diese Umkehr erfolgt bei den Individuen von T. dohrnii durch 
Reaktivierung von genetischen Instruktionen aus einem früheren 
Stadium ihres Entwicklungszyklus zur Produktion von Polypen¬ 
zellen. Aus diesen Polypenzellen entwickeln sich sessile, unge¬ 
schlechtliche Polypen, die dann wieder neue frei bewegliche, 
geschlechtliche Medusen abschnüren. Wissenschaftler wollten 
herausfinden, was dieses ungewöhnliche Phänomen auslöst, und 
formulierten die Hypothese, manche Nesseltiere könnten bei 
Nahrungsmangel, Verletzungen oder anderen Stressfaktoren ih¬ 
rer Umwelt ihren Entwicklungszyklus umkehren. 

Um diese Hypothese zu überprüfen, simulierten die Forscher 
ungünstige Umweltbedingungen: Sie inkubierten die Tiere für 
3 h bei unterschiedlichen Konzentrationen von Cäsiumchlo¬ 
rid (CsCl), einer Substanz, die die Funktionen verschiedener 
essenzieller Zelltypen der Medusen beeinträchtigt. Jede der 
Versuchsgruppen umfasste 30-50 Tiere. Sämtliche Untersu¬ 
chungen zur Entwicklung wurden mehrfach wiederholt, um die 
Ergebnisse zu bestätigen, und die Lebensstadien der Exempla- 
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re dabei in Kategorien eingeteilt (Medusen, sich verjüngende 
Medusen, Polypen). (Als sich verjüngend wurde eine Meduse 
nach beginnender Umkehr zum Polypen eingestuft.) Bei jeder 
der behandelten Versuchsgruppen war im Vergleich zur Kon- 
trollgruppe eine signifikante Zunahme der Möglichkeit einer 
Entwicklungsumkehr zu verzeichnen (► Abb. B). Die Balken 
geben die 95-%-Vertrauensbereiche an. 

Aufgaben 

1. Welche Schlussfolgerungen können Sie aus den in der 
► Grafik gezeigten Daten ziehen? Welchem Zweck dient 
Ihrer Ansicht nach die bei einigen Nesseltieren erfolgende 
Entwicklungsumkehr? 

2. Beschreiben Sie die Unterschiede der Medusen- und der Po¬ 
lypengeneration der Nesseltiere bezüglich Fortpflanzung und 
Fortbewegung. Erstellen Sie anhand dieser Informationen 
eine Hypothese für einen möglichen Kompromiss, den die 
Nesseltiere bei einer Entwicklungsumkehr eingehen. 

3. Die Individuen von Moerisia lyonsi , einer weiteren Hydro- 
zoenart, sind ebenfalls in der Lage, abhängig von den Um¬ 


weltbedingungen im Polypen- oder Medusenstadium zu ver¬ 
bleiben. Eine Population dieser Art lebt in einem Gebiet mit 
reichlichem, eine andere in einem mit geringem Nahrungs¬ 
angebot. Werden die beiden Populationen Ihrer Ansicht nach 
unterschiedlich aussehen? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

Abb. B 



Kontrollgruppe 14,5 29 58 116 


CsCI-Konzentration (mM) 
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Die Mehrzahl der bislang beschriebenen Organismenarten zählt zu den Protostomiern, 
größtenteils aufgrund der ungeheuren Artenvielfalt der Insekten. Alleine die Käfer machen 
fast ein Viertel aller beschriebenen Spezies aus 
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Faszination Forschung: Die Erforschung der Biodiversität 
der Erde 

Die Mehrzahl all der bislang entdeckten und von Bio¬ 
logen beschriebenen 1,8 Mio. Organismenarten gehört 
zu den Protostomiern. Davon entfallen alleine mehr als 
1 Mio. Arten - also mehr als die Hälfte aller bekann¬ 
ten Spezies - auf eine einzige Gruppe der Protostomier, 
die Insekten. Diese Zahlen erscheinen zwar unglaublich 
hoch, repräsentieren aber dennoch wahrscheinlich nur 
einen relativ geringen Anteil der gesamten Vielfalt an 
Protostomiern, die vermutlich auf der Erde lebt. 

Noch in den 1980er-Jahren gingen viele Biologen da¬ 
von aus, dass die Hälfte aller existierenden Insektenarten 
bereits beschrieben sei. Nach heutiger Ansicht machen 
die bislang beschriebenen Insektenspezies aber einen sehr 
viel niedrigeren Anteil der Gesamtzahl heute lebender Ar¬ 
ten aus. Wie kam es zu dieser Meinungsänderung? 

Ursache dafür war eine ebenso einfache wie bedeuten¬ 
de Feldstudie: Diese ließ darauf schließen, dass die Zahl 
der tatsächlich existierenden Insektenarten erheblich un¬ 
terschätzt worden war. In dem Wissen, dass über die 
Insekten der tropischen Regenwälder - der artenreichsten 
Lebensräume der Erde - nur sehr wenig bekannt war, be¬ 
schloss der Entomologe (Insektenkundler) Terry Erwin, 
eine umfassende Bestandsaufnahme einer Insektengrup¬ 
pe, der Käfer, in den Kronen einer einzigen tropischen 
Baumart, Luehea seemannii, in Panama durchzuführen. 
Dazu sprühte er die Baumkronen großer Exemplare von 
L. seemannii mit einem Insektizid ein und musste an¬ 
schließend nur noch die dadurch abgetöteten, vom Baum 
fallenden Insekten in einem aufgespannten Sammelnetz 
auffangen. Alleine von dieser einen Baumart sammelte er 
auf diese Weise 1200 Käferarten, von denen viele bis da¬ 
hin noch gar nicht beschrieben worden waren. 

Ausgehend von einer Reihe von Annahmen rechnete 
Erwin daraufhin die Gesamtzahl der Insektenarten in 
tropischen Regenwäldern hoch. Diese Annahmen betra¬ 
fen unter anderem die geschätzte Zahl der Baumarten 
in diesen Wäldern, den Anteil der Käfer, die sich auf 
eine bestimmte Baumart spezialisiert haben, den relativen 
Anteil der Käfer im Vergleich zu anderen Insektengrup¬ 
pen sowie den Prozentsatz der baumlebenden Käferarten 
verglichen mit dem Prozentsatz an Käfern, die in der 
Laub streu auf dem Boden leben. Anhand seiner eigenen 
und ähnlich angelegten Studien gelangte Erwin zu der 
Einschätzung, dass auf der Erde 30 Mio. Insektenarten 
leben könnten. Neuere Überprüfungen von Erwins An¬ 
nahmen legen allerdings nahe, dass er die Gesamtzahl mit 
30 Mio. Spezies überschätzt hatte, möglicherweise sogar 
deutlich. Dennoch ist klar, dass die überwiegende Mehr¬ 
zahl der Insektenarten noch gar nicht entdeckt ist. 

Erwins bahnbrechende Studie führte uns vor Augen, dass 
wir erst sehr wenig über den Planeten wissen, auf dem 
wir leben: Die meisten auf der Erde vorkommenden Arten 


müssen erst noch benannt und beschrieben werden. Und 
zum größten Teil findet sich die bislang noch unbekannte 
Artenvielfalt in mehreren Gruppen der Protostomier. 

Welche Gruppen der Protostomier umfassen vermut¬ 
lich die meisten bislang noch nicht entdeckten Arten? 

In „Experiment: Wie viele Arten sind noch gar nicht 
bekannt?“ in ► Abschn. 31.4 und in ► „Faszination For¬ 
schung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


31.1 Über die Hälfte aller 
beschriebenen 
Organismenarten sind 
Protostomier 

Wie Sie bereits erfahren haben, weisen die Embryonen der in 
► Kap. 30 behandelten Rippenquallen, Placozoen und Nessel¬ 
tiere zwei Keimblätter auf: ein äußeres Keimblatt (Ektoderm) 
und ein inneres Keimblatt (Entoderm) (►Abschn. 30.1). Nach 
der Entstehung diploblastischer (zweikleimblättriger) Tiere ent¬ 
wickelte sich zu einem späteren Zeitpunkt als drittes embryo¬ 
nales Keimblatt das Mesoderm. Wie in ►Abschn. 30.1 kurz 
erwähnt, könnte das Mesoderm nach neuesten Erkenntnissen 
bereits bei den Nesseltieren existieren. Auf jeden Fall zu den 
triploblastischen (dreikeimblättrigen) Tieren gehören die beiden 
großen monophyletischen Gruppen der Bilateria, die Protosto¬ 
mier (Urmünder) und die Deuterostornier (Neumünder). Rein 
nach der Arten- und Individuenzahl zu urteilen, müsste man die 
Protostomier als die bei Weitem erfolgreichere der beiden Grup¬ 
pen ansehen. (Man kann „Erfolg“ aber auch an etwas anderem 
festmachen: Die Deuterostomier haben immerhin die Wirbeltie¬ 
re und damit uns selbst hervorgebracht, mit dem komplexesten 
aller Organe - unserem Gehirn.) 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Ecdysozoa bilden als äußere Hülle eine Cuticula, die beim 
Wachstum der Tiere gehäutet werden muss. 

■ Gliederfüßer (Arthropoden) zeichnen sich durch ein starres 
Exoskelett (Außenskelett) und zahlreiche sehr unterschiedliche 
Extremitäten (Körperanhänge) aus. 

Wie in ►Abschn. 30.1 erwähnt, bedeutet der Name „Urmün¬ 
der“, dass bei diesen Tieren der Urmund (Blastoporus), also 
die Öffnung des Urdarms (Archenteron), im Laufe der Keimes¬ 
entwicklung zum späteren Mund wird. Bei den Neumündem 
hingegen wird aus dem Urmund die hintere Öffnung des Darms, 
der After, und der spätere Mund entsteht als neue Öffnung. Die 
Protostomier bilden eine ausgesprochen vielgestaltige Gruppe; 
ihre Vertreter sind jedoch alle bilateralsymmetrisch und weisen 
zwei bedeutende abgeleitete Merkmale auf: 
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Tab. 31.1 Anatomische Merkmale der wichtigen Gruppen der Protostomier 


Gruppe 

Leibeshöhle 

Verdauungstrakt 

Kreislaufsystem 

Chaetognatha (Pfeilwürmer) 

Lophotrochozoa 

Coelom 

durchgehend 

fehlt 

Bryozoa (Moostierchen) 

trimeres Coelom 

durchgehend 

fehlt 

Kamptozoa (Kelchwürmer) 

fehlt 

durchgehend 

fehlt 

Plathelminthes (Plattwürmer) 

fehlt (Schizocoel) 

blind endend, Gastrovaskularsystem 

fehlt, Gastrovaskularsystem 

Rotifera (Rädertierchen) 

Pseudocoel 

durchgehend 

fehlt 

Gastrotricha (Bauchhärlinge) 

Pseudocoel 

durchgehend 

fehlt 

Nemertini (Schnurwürmer) 

Coelom 

durchgehend 

geschlossen 

Brachiopoda (Armfüßer) 

trimeres Coelom 

meist durchgehend 

offen 

Phoronida (Hufeisenwürmer) 

trimeres Coelom 

durchgehend 

geschlossen 

Annelida (Ringelwürmer) 

polymeres Coelom 

durchgehend, bei Bartwürmern fehlend 

geschlossen oder offen 

Mollusca (Weichtiere) 

Ecdysozoa 

Coelomreste 

durchgehend 

offen (bei Cephalopoda geschlossen) 

Priapulida (Priapswürmer) 

Pseudocoel 

durchgehend 

fehlt 

Kinorhyncha (Hakenrüssler) 

Pseudocoel 

durchgehend 

fehlt 

Loricifera (Korsettierchen) 

Pseudocoel 

durchgehend 

fehlt 

Nematoda (Fadenwürmer) 

Pseudocoel 

durchgehend 

fehlt 

Nematomorpha (Saitenwürmer) 

Pseudocoel 

weitgehend reduziert 

fehlt 

Tardigrada (Bärtierchen) 

Mixocoel 

durchgehend 

fehlt 

Onychophora (Stummelfüßer) 

Mixocoel 

durchgehend 

offen 

Arthropoda (Gliederfüßer) 

Mixocoel 

durchgehend 

offen 


■ Ein Gehirn am Vorderende, das den Anfang des Verdauungs¬ 
trakts ringförmig umgibt. 

■ Ein ventrales Nervensystem aus paarigen oder verschmolze¬ 
nen, längs verlaufenden Nervensträngen (Bauchmark). 

In den sonstigen Aspekten der Organisation ihres Körperbau¬ 
plans unterscheiden sich die Protostomier von Gruppe zu Grup¬ 
pe erheblich (► Tab. 31.1). Bevor umfassende DNA-Sequenzen 
für phylogenetische Analysen verfügbar waren, betrachteten 
Biologen den Bau der Leibeshöhle als entscheidendes Merk¬ 
mal für die Klassifikation von Tieren. Die auf DNA-Sequenz- 
analysen basierenden Stammbäume ergeben jedoch Verwandt¬ 
schaftsbeziehungen, die nahelegen, dass es bezüglich der Art 
der Leibeshöhle im Lauf der Evolution der Protostomier zu 
beträchtlichen konvergenten Entwicklungen gekommen sein 
muss. Mit anderen Worten, der Bau der Leibeshöhle ist offenbar 
relativ leicht abwandelbar und damit kein zuverlässiges Indiz für 
Verwandtschaft. (Nachdem sich berühmte Zoologen jahrzehnte¬ 
lang über die evolutionäre Bedeutung bestimmter Leibeshöhlen 
gestritten hatten, ist das eine bemerkenswerte Erkenntnis.) Der 
letzte gemeinsame Vorfahre der Protostomier besaß offenbar ein 
echtes Coelom, also eine vollständig mit mesodermalem Gewe¬ 
be ausgekleidete, flüssigkeitsgefüllte, sekundäre Leibeshöhle. 
Das Coelom wurde aber später vielfach abgewandelt, sodass 
einzelne Protostomierlinien durch eine bestimmte Art von Lei¬ 
beshöhle charakterisiert sind. Bei einigen Linien der Protosto¬ 
mier (wie den Platt- und den Kelchwürmern) ist das Coelom 
vollständig verloren gegangen; das heißt, diese Gruppen sind 
sekundär wieder zu einem früher als ursprünglich angesehe¬ 
nen acoelomaten Zustand zurückgekehrt. (Der Raum zwischen 
Darm und Hautmuskelschlauch ist mit einem lockeren, von 
flüssigkeitsgefüllten Spalten durchsetzten Mesenchym ange¬ 
füllt. Die Gesamtheit dieser Spalten wird Schizocoel genannt.) 


Manche Protostomierlinien wie die Ladenwürmer (Nematoden) 
sind durch ein Pseudocoel gekennzeichnet; dabei handelt es 
sich um eine nur nach außen mit mesodermalem Gewebe aus¬ 
gekleidete, flüssigkeitsgefüllte Leibeshöhle, in der die inneren 
Organe frei hegen, also ohne Peritoneum (► Abb. 30.5b). In den 
beiden bekanntesten und größten monophyletischen Gruppen 
der Protostomier wurde das Coelom ebenfalls stark modifiziert: 

■ Bei den Arthropoden (Gliederfüßer) ist das ursprüngliche 
Coelom im Laufe der Evolution verloren gegangen. Ihre in¬ 
nere Leibeshöhle hat sich zu einem einheitlichen Blutraum 
entwickelt, dem Hämocoel oder Mixocoel, einer Verschmel¬ 
zung von primärer Leibeshöhle (Blastocoel) und sekundärer 
Leibeshöhle (Coelom). Es gibt nicht wie bei uns eine Tren¬ 
nung von Blut, Lymphe, Hirnflüssigkeit und interstitieller 
Llüssigkeit, sondern eine einheitliche Hämolymphe, die al¬ 
le inneren Organe umspült. Ein offenes Kreislaufsystem mit 
einem dorsal gelegenen Herz sorgt für eine Zirkulation. 

■ Die meisten Mollusken (Weichtiere) haben ebenfalls ein of¬ 
fenes Kreislaufsystem mit Hämolymphe; allerdings sind bei 
ihnen Coelomreste erhalten geblieben, die das Herz als Herz¬ 
beutel (Perikard) und die Gonaden (als Gonocoel) umhüllen. 

Die monophyletischen Großgruppen Lophotrochozoa und 
Ecdysozoa (►Abb. 31.1) wurden 1997 von Anna Aguinaldo 
und Kollegen auf der Basis von DNA-Sequenzanalysen definiert 
und haben sich seither vielfach bestätigt. 

Activity 31.1 Features of the Protostomes 

www.Lifel le.com/ac3 1.1 

Activity 31.2 Protostome Classification 

www.Life Ile. com/ac31.2 


Teil VII 




Teil VII 


944 


31 Protostomier 





Abb. 31.1 Stammbaum der Protostomier. Im Stammbaum der Protostomier dominieren zwei große Evolutionslinien - die Lophotrochozoa 
und die Ecdysozoa. Einige kleinere Gruppen wurden hier weggelassen. Die hier abgebildeten phylogenetischen Beziehungen werden vor allem 
durch DNA-Sequenzdaten gestützt. Auch Fossilfunde und morphologische Studien haben zahlreiche Erkenntnisse über die Stammesgeschichte 
dieser Tiere geliefert. Insgesamt ist über die Biologie der Protostomier recht viel bekannt, aber ein Großteil der Daten stammt von relativ wenigen 
besonders gut untersuchten Arten. Die meisten der zahllosen Protostomierarten sind bislang noch nicht eingehender erforscht 


Die Lophotrochozoa haben einen Lophophor 
(Tentakelträger) oder eine Trochophoralarve 

Die Lophotrochozoa verdanken ihren Namen zwei verschie¬ 
denen Merkmalen, die jeweils durch Cilien (Wimpern) gekenn¬ 
zeichnet sind: zum einem dem Lophophor, einem der Nahrungs¬ 


aufnahme dienenden Tentakelträger, und zum anderen einer frei 
lebenden, bewimperten Larve, der Trochophora. Doch weder 
Lophophor noch Trochophora finden sich universell bei allen 
Lophotrochozoa. 

Ein Lophophor (Tentakelträger) besteht aus zwei hufeisenför¬ 
mig angeordneten Armen, von denen zahlreiche bewimperte 
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Abb. 31.2 Bei den Bryozoen dient der Lophophor der Nahrungs¬ 
aufnahme. Sein Wimpernkleid strudelt Nahrungspartikel herbei. Die 
koloniebildenden Moostierchen (Bryozoa) ähneln oberflächlich den 
Nesseltierpolypen, doch deren Tentakel sind nicht bewimpert. Diese 
Bryozoenart lebt im Süßwasser, die meisten Moostierchen sind jedoch 
marin 


Tentakel abstehen, sodass sich um den Mund ein Tentakelkranz 
ergibt. Dieses komplexe Organ findet sich bei mehreren ent¬ 
fernt verwandten Gruppen der Lophotrochozoa, insbesondere 
bei Moostierchen, Kelchwürmem, Armfüßern und Hufeisen¬ 
würmern (►Abb. 31.2). Es dient sowohl dem Einstrudeln von 
Nahrungspartikeln als auch dem Gasaustausch. Noch vor weni¬ 
gen Jahren stellten Biologen alle diese Taxa aufgrund ihres Lo- 
phophors in die Gruppe Lophophorata oder Tentaculata (Kranz¬ 
fühler); mittlerweile ist jedoch klar, dass es sich dabei nicht 
um ein Monophylum handelt. Entweder hat sich ein Lopho¬ 
phor mindestens zweimal unabhängig voneinander entwickelt, 
oder es handelt sich um ein ursprüngliches Merkmal der Lopho¬ 
trochozoa, das dann bei vielen Gruppen verloren ging. Nahezu 
alle Tiere mit Lophophor leben als Adulte sessil (festsitzend). 
Mit den bewimperten Tentakeln ihres Lophophors erzeugen 
sie einen Wasserstrom, aus dem sie dann kleine Planktonorga¬ 
nismen und Detritus (organische Organismenreste) filtern. Bei 
manchen Arten sind die Tentakel wenig entwickelt, dienen aber 
ebenfalls der Nahrungsaufnahme. 

Media Clip 31.1 Feeding with a Lophophore 

www. Life 11 e.com/mc31.1 

Manche Lophotrochozoa nutzen ihre Cilien auch zur Fortbewe¬ 
gung - insbesondere als Larven. Die Trochophoralarve mariner 
Anneliden und Mollusken bewegt sich durch den Schlag eines 
Cilienbands fort (► Abb. 30.10a). Durch diesen Wimpemschlag 
wird auch das Plankton in Reichweite der Larven befördert 
und kann gefangen und aufgenommen werden. (Diese Wim¬ 
pern haben somit eine ähnliche Funktion wie beim bewimperten 
Lophophor.) Trochophoralarven kommen bei den marinen Ver¬ 
tretern vieler Großgruppen der Lophotrochozoa vor, beispiels¬ 
weise bei Mollusken (Weichtiere), Anneliden (Ringelwürmer), 


Nemertinen (Schnurwürmer), Kamptozoen (Kelchwürmer) und 
Bryozoen (Moostierchen). Wahrscheinlich wies auch schon der 
gemeinsame Vorfahre der Lophotrochozoa diese Larvenform 
auf; allerdings ging sie in mehreren Linien in der Folge wieder 
verloren. Die Trochophoralarve der Mollusken wird aufgrund 
segelartiger Lappen meist als Veligerlarve bezeichnet (vom la¬ 
teinischen velum für „Segel“). 

Zahlreiche Lophotrochozoa (darunter die Plattwürmer, Schnur¬ 
würmer, Ringelwürmer und Weichtiere) zeichnen sich in der 
Frühentwicklung durch eine Spiralfurchung aus; dabei entste¬ 
hen spiralig neue Zellschichten, schräg zu einer Achse vom 
animalen zum vegetativen Pol des frühen Embryos. Aufgrund 
dieses Furchungstyps fassen manche Biologen diese Gruppen 
als Spiralia (Spiralfurcher) zusammen, obwohl phylogenetische 
Analysen der Gensequenzen eine Monophylie der Arten mit 
Spiralfurchung nicht stützen. Dennoch könnte auch der Vorfah¬ 
re der Lophotrochozoa durch eine Spiralfurchung charakterisiert 
gewesen sein; später wäre diese Form der Furchung dann in 
mehreren davon abstammenden Linien verloren gegangen. Für 
die Lophotrochozoa fehlt noch ein griffiger deutscher Trivialna¬ 
me (wie „Häutungstiere“ für Ecdysozoa); „Spiralfurcher“ oder 
„Spiralier“ sind momentan die einzigen Kandidaten. 

Querverweis 

Wie in ► Abschn. 44.2 beschrieben wird, versteht man un¬ 
ter Furchung die Abfolge der frühen Zellteilungen einer 
diploiden Zygote zu einer Masse undifferenzierter Zellen, 
die sich schließlich zum Embryo entwickelt. Die verschie¬ 
denen Formen der Furchung führen zu einer unterschied¬ 
lichen Verteilung der Nährstoffe und cytoplasmatischen 
Determinanten im Cytoplasma der Eizelle. 

Die Vertreter vieler Linien der Lophotrochozoa haben eine 
wurmförmige Gestalt - sind also bilateralsymmetrisch, beinlos, 
und ihr weicher Körper ist viel länger als breit. Aufgrund ihres 
wurmförmigen Körperbaus können sich diese Tiere gut in ma¬ 
rinen Sedimenten oder im Boden fortbewegen. Die Mollusken 
oder Weichtiere - für viele Menschen die bekannteste Gruppe 
der Lophotrochozoa - sind jedoch durch einen ganz anderen 
Körperbau gekennzeichnet, wie Sie in ►Abschn. 31.2 sehen 
werden. 


Ecdysozoa müssen zum Wachsen 
ihre alte Cuticula abstoßen 

Charakteristisch für die Ecdysozoa (Häutungstiere) ist eine sehr 
feste, als Cuticula bezeichnete äußere Körperhülle; sie wird von 
der darunterliegenden Epidermis (der äußersten, vom Ektoderm 
abgeleiteten Zellschicht) sezerniert. Die Cuticula erfüllt für die¬ 
se Tiere sowohl eine Schutz- als auch eine Stützfunktion, wächst 
aber nicht mit. Wie ist den Ecdysozoa unter diesen Umständen 
eine Größenzunahme möglich? Dazu stoßen sie bei dem Prozess 
der Häutung (Ecdysis) ihre alte Cuticula ab und haben zuvor 
darunter eine neue, noch weiche Cuticula gebildet. Diese erhär¬ 
tet nach einer Größenzunahme des Körpers. 
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Ein Fossilfund eines Arthropoden aus dem Kambrium, der 
just beim Häutungsvorgang versteinert wurde, zeigt, dass sich 
die Häutung schon vor mehr als 500 Mio. Jahren entwickel¬ 
te (►Abb. 31.3a). Eine stetig zunehmende Datenmenge aus 
molekularen und genetischen Analysen, darunter einiger Hox- 
Gene, die allen Ecdysozoen gemeinsam sind, deutet darauf hin, 
dass diese Gruppe auf einen einzigen Vorfahren zurückgeht, al¬ 
so tatsächlich ein Monophylum darstellt. Bei der Häutung der 
Cuticula könnte es sich also um ein Merkmal handeln, das 
in der Evolution der Tiere nur ein einziges Mal entstanden 
ist. 

Vor der Häutung legen die Vertreter der Ecdysozoa unter der 
alten Cuticula bereits eine neue an. Ist die alte Cuticula abge¬ 
worfen, dehnt sich der Körper durch die Aufnahme von Wasser 
oder Luft etwas aus und die mitgedehnte Cuticula härtet da¬ 
nach aus. Nun ist das Tier etwas größer als zuvor. Vor dem 
Aushärten der neuen Cuticula ist es jedoch sehr anfällig für 
Feinde, denn zum einen bietet die weiche Oberfläche noch kei¬ 
nen Schutz, und zum zweiten ist ein Tier mit noch weicher 
Cuticula nur zu langsamen oder gar keinen Bewegungen fähig 
(►Abb. 31.3b). 

Bei einigen Ecdysozoa, vornehmlich den Arthropoden, fungiert 
die Cuticula als Außen- oder Exoskelett. Verdickt und verstärkt 
wird dieses Exoskelett durch das stabile, leichte, wasserun¬ 
durchlässige Polysaccharid Chitin, und gehärtet wird es durch 
das Strukturprotein Sklerotin. Ein Tier mit einem starren, ver¬ 
stärkten Exoskelett kann sich weder wurmartig noch mithilfe 
von Wimpern fortbewegen. Zudem verhindert ein derart ver¬ 
härtetes Exoskelett den Eintritt von Sauerstoff in das Tier und 
stellt es damit neben dem Wachstum noch vor andere Heraus¬ 
forderungen. Daher ging bei diesen Ecdysozoen die Evolution 
des Exoskeletts mit der Entwicklung neuer Mechanismen für 
die Fortbewegung und den Gasaustausch einher. 

Um sich rasch fortbewegen zu können, muss ein Tier mit star¬ 
rem Exoskelett Körperanhänge besitzen, die es mithilfe von 
Muskeln gezielt bewegen kann. Solche Extremitäten evolvierten 
gegen Ende des Präkambriums und führten zur Entstehung des 
Monophylums Arthropoda (Gliederfüßer). Die Arthropoden 
haben eine erstaunliche Vielfalt an Extremitäten hervorgebracht, 
die viele unterschiedliche Funktionen erfüllen: Sie dienen als 
Schreitbeine oder zum Schwimmen, zum Gasaustausch, zum 
Fangen und Verarbeiten der Nahrung, zur Kopulation und zur 
Wahrnehmung der Umwelt. Arthropoden nehmen ihre Nah¬ 
rung mit dem Mund und den zugehörigen Mundwerkzeugen 
auf und verdauen sie in den meisten Gruppen innerlich (Aus¬ 
nahme: Spinnen). Innen an ihrem Exoskelett setzen für jedes 
Segment und (fast) jedes Extremitätenglied eigene Muskeln an 
(►Abb. 31.4). 

Das Exoskelett der Arthropoden hat die Evolution dieser Tie¬ 
re nachdrücklich beeinflusst. Die starre Körperhülle stützt den 
Körper und die Extremitäten für die Fortbewegung auch an 
Land, und das Chitin sorgt durch seine wasserabweisenden Ei¬ 
genschaften dafür, dass die Tiere an der Luft nicht austrocknen. 
Kurzum, im Wasser lebende Arthropoden waren aufgrund die¬ 
ser Präadaptationen die idealen Kandidaten für die Eroberung 



a Fossilbeleg der Häutung 


> abgestoßenes 
Exoskelett 
(Exuvie) 


J 

> sich 

häutendes Tier 


b eine Geißelspinne (Heterophrynus batesii) 
bei der Häutung 



Unmittelbar nach 
der Häutung ist 
der Körper der 
Geißelspinne 
noch weich und 
verletzlich. 


Abb. 31.3 Häutung einst und jetzt, a Bei diesem 500 Mio. Jahre 
alten Fossil aus dem Kambrium handelt es sich um ein Individuum 
einer schon längst ausgestorbenen Arthropodenart beim Häutungsvor¬ 
gang - ein Hinweis darauf, dass die Häutung ein evolutionär sehr altes 
Merkmal darstellt, b Diese Geißelspinne (Gruppe Amblypygi) hat ihr 
Exoskelett gerade frisch gehäutet. In diesem Zustand ist sie noch äu¬ 
ßerst verletzlich, bis ihre neue, unter der alten Cuticula vorgeformte 
Cuticula ausgehärtet ist. Abgestoßene Exoskelette heißen Exuvien 


terrestrischer Lebensräume. Wie Sie noch sehen werden, gelang 
ihnen das mehrere Male. 
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Mixocoel 


Längsmuskel 


Bauchmark Muskeln in 

den Extremitäten 


Exoskelett 

(Cuticula) 


Herz Längsmuskel 

Dorsoventralmuskel 

Muskeln zur 
Bewegung der 
Extremitäten 


Abb. 31.4 Das Exoskelett von Arthropoden ist starr und gegliedert. 

Dieser Querschnitt durch ein Brustsegment eines generalisierten Glie- 
derfüßers veranschaulicht den Grundbauplan der Arthropoden; dieser 
ist charakterisiert durch ein starres Exoskelett und gegliederte Extremi¬ 
täten 


Bei Pfeilwürmern sind einige ursprüngliche 
Entwicklungsmerkmale erhalten geblieben 


Nahezu alle Bilateria lassen sich relativ problemlos entweder 
den Protostomiern oder den Deuterostomiem zuordnen; nur die 
evolutionäre Verwandtschaftsbeziehung der kleinen Gruppe der 
Chaetognatha (Pfeilwürmer) war viele Jahre lang umstrit¬ 
ten. Aus dem Urmund (Blastoporus) geht bei den Pfeilwürmem 
(wie bei den Deuterostomiem) der After hervor, doch sie zeich¬ 
nen sich durch einen ventralen Nervenstrang (ein Bauchmark) 
und eine Spiralfurchung aus (wie viele Protostomier). Neue¬ 
re DNA-Sequenzanalysen weisen Pfeilwürmer jedoch eindeutig 
als Protostomier aus. Noch nicht endgültig geklärt ist jedoch 
nach wie vor die Frage, ob sie die nächsten Verwandten der 
Lophotrochozoa sind (wie in ► Abb. 31.1 dargestellt) oder mög¬ 
licherweise die Schwestergruppe aller anderen Protostomier. 

Der Körper der Pfeilwürmer ist transparent und in drei Abschnit¬ 
te untergliedert - Kopf, Rumpf und Schwanz (► Abb. 3 1.5). Die 
meisten Pfeilwürmer leben als Planktonorganismen im offe¬ 
nen Meer, einige wenige Arten besiedeln den Meeresboden. Ihr 
häufiges Auftreten in den Fossilbelegen lässt darauf schließen, 
dass sie schon vor mehr als 500 Mio. Jahren sehr verbreitet wa¬ 
ren. Die etwa 180 rezenten Arten der Pfeilwürmer sind alle so 
klein - 3 mm bis höchstens 12 cm lang -, dass Gasaustausch 
und Exkretion von Abfallprodukten mittels Diffusion über die 
Körperoberfläche erfolgen können. Auch ein Kreislaufsystem 
fehlt ihnen. Der Transport von Abfall- und Nährstoffen im Kör¬ 
per erfolgt in der Coelomflüssigkeit mithilfe von Cilien, die das 
Coelom auskleiden. 

Pfeilwürmer sind Zwitter (Hermaphroditen), das heißt, jedes 
Individuum produziert sowohl männliche als auch weibliche 
Gameten. Bei den meisten Arten werden die Eier nach einem 
aufwendigem Paarungsritual zweier Individuen innerlich be¬ 
fruchtet; manche Spezies können sich auch selbst befruchten. 
Aus den Eiern schlüpfen direkt Miniaturausgaben der adulten 
Tiere, es gibt kein spezifisches Larvenstadium. 
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Abb. 31.5 Ein Pfeilwurm. Der Bauplan der Pfeilwürmer (Chaeto- 
gnathen) zeigt eine Gliederung in drei Abschnitte. Die Greifborsten 
aus Chitin und die Flossen sind Anpassungen an die räuberische Le¬ 
bensweise. Die Individuen sind stets Zwitter, produzieren also sowohl 
Eizellen in Eierstöcken als auch Spermien in Hoden. Die meisten Arten 
leben als Teil des marinen Planktons 


Zwei paarige Seitenflossen und eine Schwanzflosse sorgen für 
Stabilität und blitzschnelle Bewegungen im Wasser. Die Pfeil¬ 
würmer zählen zu den bedeutendsten Jägern kleiner Planktonor¬ 
ganismen; ihre Beutetiere reichen von winzigen Protisten bis zu 
Jungfischen, die so groß sind wie die Pfeilwürmer selbst. Nor¬ 
malerweise verharrt ein Pfeilwurm regungslos im Wasser, bis 
ihm Wasserbewegungen signalisieren, dass sich ein Beutetier 
nähert. Dann schießt er blitzschnell vor und packt sein Opfer 
mit den starren Greifborsten im Bereich der Mundöffnung. 


31.1 Wiederholung 

Zu den gemeinsamen abgeleiteten Merkmalen der Pro¬ 
tostomier zählen die Entwicklung des Mundes aus dem 
Urmund (Ausnahme: Pfeilwürmer), ein am Vorderen¬ 
de lokalisiertes Gehirn und ein ventrales Nervensystem. 
Mehrere Gruppen der Lophotrochozoa sind durch einen 
bewimperten Strudel- und Filtrierapparat gekennzeichnet, 
den man als Lophophor (Tentakelträger) bezeichnet, oder 
durch eine bewimperte Larve, die Trochophora. Der Kör¬ 
per der Ecdysozoa ist von einer Cuticula umhüllt, die von 
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31 Protostomier 


Zeit zu Zeit gehäutet werden muss, damit die Tiere wach¬ 
sen können. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ zusammenfassend erläutern können, welche Folgen 
eine harte Außenhülle statt eines weichen Körpers für 
das Leben eines Tieres hat. 

■ die wesentlichen evolutionären Neuerungen bei den 
Protostomiern beschreiben können, die jeweils mit 
einem Leben in aquatischen bzw. terrestrischen Le¬ 
bensräumen in Zusammenhang stehen. 


_ 7_ 

1. Wie wirkt sich die Körperhülle eines Tieres auf seinen Gas¬ 
austausch, seine Ernährungsweise und Fortbewegungsweise 
aus? 

2. Durch welche Merkmale sind die Arthropoden so gut an die 
Besiedlung terrestrischer Lebensräume angepasst? 


Im nächsten Abschnitt werden Sie mehr über die einzelnen 
Großgruppen der Lophotrochozoa und ihrer vielfältigen Bau¬ 
pläne erfahren. 

31.2 Viele Lophotrochozoa haben 
bewimperte Strudelorgane 
oder Lebensstadien 

Die Lophotrochozoa zeichnen sich hinsichtlich ihrer Größe und 
Gestalt durch eine enorme Vielfalt aus: Das Spektrum reicht 
von relativ einfach gebauten Tieren mit einem blind endenden 
Darm (d. h. einem Darm mit nur einer Öffnung) und ohne Kreis¬ 
laufsystem bis hin zu Tieren mit einem durchgehenden Ver¬ 
dauungstrakt (mit getrennten Öffnungen für Nahrungsaufnahme 
und Abgabe von Abfallstoffen) und einem komplexen Kreis¬ 
laufsystem. Sie umfassen einige sehr artenreiche Gruppen wie 
die Moostierchen, Plattwürmer, Ringelwürmer und Weichtie¬ 
re. Verschiedene Lophotrochozoen weisen einen wurmförmigen 
Körperbau auf, aber insgesamt gibt es bei den Lophotrochozoen 
sehr viele unterschiedliche Baupläne, darunter auch einige we¬ 
nige, aber sehr artenreiche Gruppen mit äußeren Schalen. Einige 
Gruppen der Lophotrochozoa wurden erst in jüngerer Zeit von 
Biologen entdeckt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Plattwürmer (Plathelminthes) haben einen abgeflachten Körper, 
denn sie besitzen keine speziellen Organe für den Transport von 
Sauerstoff zu ihren inneren Geweben. 

■ Die meisten Ringelwürmer (Annelida) haben eine weiche, durch¬ 
lässige Körperwand. Sie dient als Oberfläche für den Gasaus¬ 
tausch. 


■ Verschiedene Abwandlungen der Schale, des Mantels und des 
Fußes haben den Weichtieren (Mollusca) eine umfangreiche 
Radiation und die Besiedlung sehr vieler unterschiedlicher Le¬ 
bensräume ermöglicht. 


Die meisten Moostierchen und Kelchwürmer 
leben in Kolonien 



Die meisten der rund 5500 bekannten Arten der Moostier¬ 
chen (Bryozoa, auch Ectoprocta) bilden Kolonien, ebenso die 
170 beschriebenen Arten von Kelchwürmern (Kamptozoa, 
vom griechischen kamptein für „krümmen“; auch Entoprocta, 
vom griechischen entos für „innere“ und proktos für „Anus“). 
Das Einzeltier lebt in einem Gehäuse, dessen Material (Kalk 
oder Chitin) von der äußeren Körperwand abgeschieden wird. 
Die Kolonie umfasst dann zahlreiche solcher Gehäuse, die fest 
miteinander verbunden sind. Die koloniebildenden Arten sind 
sessil, die wenigen solitären Spezies können sich langsam in 
ihrer Umgebung umherbewegen. Fast alle Moostierchen und 
Kelchwürmer leben marin, einige wenige Arten kommen im 
Süß- oder Brackwasser vor. 

Eine Bryozoenkolonie besteht aus zahlreichen kleinen (nur 
etwa 1-2 mm großen) Individuen, die durch Knospung aus ei¬ 
nem Gründerindividuum hervorgegangen sind. Sie stehen durch 
Gewebestränge miteinander in Verbindung, entlang derer ein 
Transport von Nährstoffen erfolgen kann. Byrozoenkolonien 
können bis zu 2 Mio. Individuen umfassen, die alle durch 
ungeschlechtliche Vermehrung ihres Gründerindividuums ent¬ 
stehen. In vielen Teilen der Welt sind die Unterwasserfelsen 
der Küstenregionen mit einem üppigen Bewuchs von Bryozoen 
überzogen. In der Tat gibt es kaum einen festen Gegenstand 
am Meeresgrund, der nicht von Bryozoenkolonien besiedelt ist. 
Einige Moostierchen bilden im Flachwasser regelrechte Minia¬ 
turriffe. Bei manchen Arten kommt es zu einer Arbeitsteilung: 
Die einzelnen Koloniemitglieder zeigen eine unterschiedliche 
Spezialisierung zur Nahrungsaufnahme, Fortpflanzung, Abwehr 
oder Verankerung. Die einzelnen Moostierchen einer Kolonie 
können ihren Lophophor drehen und schwenken und erhöhen 
dadurch die Wahrscheinlichkeit, mit Beute in Berührung zu 
kommen. Sie können den Tentakelträger auch ganz in ihr Ge¬ 
häuse zurückziehen (► Abb. 31.2). 
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Bryozoen können sich auch geschlechtlich fortpflanzen; die 
Spermien werden ins Wasser abgegeben und durch Strömungen 
zu anderen Individuen getragen. Die Befruchtung der Eier er¬ 
folgt innerlich, ebenso die Embryonalentwicklung; die schlüp¬ 
fenden Larven suchen sich dann eine geeignete Stelle, um sich 
am Substrat festzusetzen. 

Auch die Kelchwürmer können sich ungeschlechtlich durch 
Knospung oder geschlechtlich fortpflanzen. Manche Arten ge¬ 
ben unbefruchtete Eier zur Befruchtung ins Wasser ab, bei 
anderen dagegen erfolgt die Entwicklung der Larven zunächst 
innerlich wie bei den Bryozoen. 

Moostierchen und Kelchwürmer unterscheiden sich in der Posi¬ 
tion ihres Afters. Bei den Bryozoen liegt der After außerhalb des 
Tentakelrings, welcher den Lophophor bildet, bei den Kamp- 
tozoa hingegen im Zentrum dieses Rings. Daher heißen die 
Kamptozoen auch Entoprocta, und die Bryozoen nennt man 
manchmal Ectoprocta. Die Funktionsweise des Lophophors un¬ 
terscheidet sich bei den beiden Gruppen ebenfalls: Bei den 
Bryozoen werden Nahrungspartikel von den Spitzen zur Basis 
der Tentakel transportiert, bei den Kamptozoa von der Basis an 
die Spitze der Tentakel. Die Kamptozoen besitzen kein Coelom, 
bei den Bryozoen ist es dreiteilig (trimer). 

Plattwürmer, Rädertierchen und 
Bauchhärlinge sind Verwandte 
mit unterschiedlichem Körperbau 



Plattwürmer, Rädertierchen, Bauchhärlinge und ihre nahen Ver¬ 
wandten bilden eine strukturell sehr diverse Gruppe, deren Ver¬ 
wandtschaft zueinander erst in jüngerer Zeit postuliert wurde. 
Neueren Genomuntersuchungen zufolge umfasst dieses kleine¬ 
re Monophylum innerhalb der Lophotrochozoa jedoch sowohl 
acoelomate Tiere (z. B. die Plattwürmer) als auch pseudocoelo- 
mate Vertreter (z. B. die Rädertiere und Bauchhärlinge), und 
das, obwohl die Moostierchen als nahe Verwandte dieser Grup¬ 
pe ein echtes Coelom besitzen. Somit repräsentieren diese 
Gruppen ein Beispiel für die in ► Abschn. 31.1 erwähnte evolu¬ 
tionäre Wandlungsfähigkeit der Leibeshöhle. 

Plattwürmer Den Plattwürmern (Plathelminthes) fehlt ein 
Kreislaufsystem für den Atemgas- und Nährstofftransport zu ih¬ 


ren inneren Geweben. Ein solches System ist bei ihnen auch 
nicht erforderlich, denn die inneren Zellen liegen alle in der 
Nähe der Körper- oder der Darmoberfläche, was durch den dor- 
soventral stark abgeflachten Körperbau gewährleistet ist, der 
sich auch im Trivialnamen der Tiere niederschlägt. Die Atemga¬ 
se diffundieren einfach durch die Haut (Hautatmung) und haben 
keine langen Diffusionswege. Doch wie erfolgt die Verteilung 
der Nährstoffe im Körper? Viele Plattwürmer gehören zur Grup¬ 
pe der Strudelwürmer (Turbellaria) und sind frei lebend. Der 
Verdauungstrakt eines frei lebenden Plattwurms beginnt mit ei¬ 
ner Mundöffnung, die zu einem blind endenden Darm führt. 
Dieser Darm ist jedoch häufig hochgradig verzweigt und bil¬ 
det komplizierte Verästelungsmuster; dadurch wird die für die 
Absorption von Nährstoffen zur Verfügung stehende Oberflä¬ 
che enorm vergrößert, und jede zu versorgende Körperzelle wird 
erreicht. Es handelt sich also wie bei den Nesseltieren um ein 
Gastro vaskularsystem. 

Einige frei lebende Plattwürmer zeigen eine Cephalisation: Sie 
besitzen einen Kopf mit Chemorezeptoren, zwei einfachen Au¬ 
gen (Pigmentbecherocellen) und einem winzigen Gehirn, das 
von den beiden vorderen Verdickungen (Ganglien) der längs 
verlaufenden Nervenstränge gebildet wird. Bei frei lebenden 
Plattwürmern dient ein muskulöser, ausstülpbarer Schlund dem 
Beuteerwerb. Sie gleiten mithilfe breiter Cilienbänder auf ei¬ 
ner Schleimschicht über den Untergrund; die relativ großen 
Polykladen (►Abb. 31.6a) bewegen sich als einzige durch 
peristaltische Wellen im Wasser fort. Dies bewerkstelligt ein 
Hautmuskelschlauch, der aus der Haut und zwei darunterlie¬ 
genden Muskelschichten besteht: einer Ring- und einer Längs¬ 
muskulatur. Hinzu kommt noch eine Dorsoventralmuskulatur. 
Das vom Schizocoel etablierte Hydroskelett dient bei den Be¬ 
wegungen als Muskelantagonist. 

Die Vertreter einer weiteren Plattwurmgruppe, der Hakensaug¬ 
würmer (Monogenea), leben als Ektoparasiten an Fischen und 
anderen aquatischen Wirbeltieren. Sie befallen ihren Wirt äu¬ 
ßerlich und ernähren sich von seiner Haut, seinen Sekreten und 
seinem Blut. Die meisten Plattwürmer sind jedoch Endoparasi- 
ten, leben also im Körperinnem eines Wirts. Die evolutionäre 
Entwicklung verlief wahrscheinlich von Tieren, die sich von to¬ 
ten Organismen ernährten, über solche, welche die Körperober¬ 
fläche sterbender Wirtstiere befielen, bis hin zu solchen, die in 
gesunde Wirtstiere eindrangen und sich dort mit Nährstoffe ver¬ 
sorgten. 

Die meisten der etwa 30.000 rezenten Plattwurmarten leben als 
Endoparasiten, vor allem in Wirbeltieren; es sind die Saugwür¬ 
mer (Trematoda, ► Abb. 31.6b) und die Bandwürmer (Cestoda, 
► Abb. 30.12). Da sie im Wirt aus dessen Nahrungsbrei oder 
Blut über ihre Körperoberfläche die Nährstoffbausteine ab¬ 
sorbieren, besitzen viele dieser endoparasitischen Plattwürmer 
selbst keinen eigenen Darm. Manche verursachen schlimme 
Krankheiten des Menschen wie die in Teilen Asiens, Afrikas 
und Südamerikas weit verbreitete Schistosomiasis (Bilharzio¬ 
se). Die Arten der Gattung Schistosoma (Pärchenegel), die diese 
verheerende Krankheit verursachen, weisen einen komplizierten 
Entwicklungszyklus auf, an dem bestimmte Süßwasserschne¬ 
cken als Zwischenwirt und Säugetiere als Endwirt beteiligt sind. 
Im Endwirt leben sie in engen Blutgefäßen von Leber und Blase. 
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lebender, mariner Turbellar 



b Schema eines typischen parasitischen Trematoden 



posterior 


Schlund¬ 


anterior 


Der Darm hat nur 
eine Öffnung nach 
außen, die zugleich 
als Mund und als 
After dient. 


Der Körper die¬ 
ses parasitischen 
Plattwurms ist 
vor allem mit 
Geschlechtsorga¬ 
nen ausgefüllt. 


Darm 


kapsel 


Hoden 


Dotter 
sack - 


Recep- 

taculum 

seminis 


Abb. 31.6 Unter den Plattwürmern gibt es frei lebende und parasitische Formen, a Manche Plattwurmarten sind frei lebend wie dieser marine 
Strudelwurm (Gruppe Turbellaria) aus dem Pazifik, b Der hier schematisch dargestellte Saugwurm (Gruppe Trematoda) ist ein typischer Vertreter 
der parasitischen Plattwürmer; er lebt als Endoparasit im Darm von Seeigeln. Weil ihre Wirte ihnen sämtliche Nährstoffe liefern, benötigen die 
meist zwittrigen Trematoden keine hoch entwickelten Organe zur Nahrungsaufnahme oder Verdauung, sodass ihr Körper ganz auf Reproduktion 
ausgerichtet ist. Die Geschlechtsorgane sind hoch komplex. Viele Arten haben einen Generationswechsel mit mehreren Wirtswechseln 


„Pärchenegel“ heißen diese Trematoden deshalb, weil sie ge¬ 
trenntgeschlechtlich sind und das Weibchen zeitlebens in einer 
Bauchfalte des Männchens hegt. 


Rädertierchen Die meisten Arten der Rädertierchen 
(Rotifera oder Rotatoria) sind winzig klein - nur 50-500 pm 
lang und damit kleiner als einige der zu den Protisten zählen¬ 
den Ciliaten aber sie besitzen spezialisierte innere Organe 
(► Abb. 31.7a,b). Vom Mund am Vorderende verläuft ein voll¬ 
ständiger Darmkanal zum After, der ein ganzes Stück vor dem 
Hinterende hegt. Die Leibeshöhle ist ein Pseudocoel und fun¬ 
giert als Hydroskelett. Typische Rädertierchen bewegen sich 
nicht mittels Muskelkontraktion durch das Wasser, sondern 
durch einen schnellen Cilienschlag. 

Media Clip 31.3 Rotifer Feeding 

www. Life 11 e.com/mc31.3 

Das kennzeichnende Organ der Rädertierchen ist das auffällige, 
mit Cilien besetzte Räderorgan (Corona), das bei zahlreichen 
Arten den Mund umgibt. Durch koordinierten Cilienschlag des 
Räderorgans werden organische Partikel aus dem Wasser in 
den Mund befördert und von dort aus in ein kompliziertes, als 
Mastax (Kaumagen) bezeichnetes Organ, wo die Nahrung fein 
zermahlen wird. Durch Kontraktion der Muskeln um das Pseu¬ 
docoel können einige wenige Rädertierchen den Mastax aus 
dem Mund ausstülpen und damit kleine Objekte wie Ciliaten 
und winzige Tiere erbeuten. 


Die meisten der bislang bekannten Rotiferenarten leben im Süß¬ 
wasser. Einige Arten können in ausgetrocknetem, inaktivem 
Zustand auch auf Moosen, Flechten oder Heu überdauern, bis 
es wieder regnet. Wenn Regen fällt, nehmen sie Wasser auf, 
werden beweglich und Enden ihre Nahrung in dem Wasserfilm, 
der sich vorübergehend auf den Pflanzen bildet. Die meisten 
Rädertierchen haben lediglich eine Lebensdauer von wenigen 
Wochen. 

Geben Sie ein Büschel Heu in ein großes Wasserglas (Heu¬ 
aufguss), so können Sie darin nach etwa einer Woche unter 
dem Mikroskop eine immense Vielfalt an Mikroben beobach¬ 
ten, die aus Dauerstadien reaktiviert wurden. Darunter sind 
auch viele Ciliaten, die mitunter von Rädertierchen gejagt wer¬ 
den. Die Rotiferen wirken in dieser Miniaturwelt wie Wölfe 
in einer Schafherde. Bei einigen Rotiferenarten gibt es Männ¬ 
chen und Weibchen, in der Gruppe der Bdelloida sind jedoch 
ausschließlich Weibchen bekannt. Nach Ansicht von Biologen 
könnten die Bdelloida mehrere Zehnmillionen Jahre überdauert 
haben, ohne sich regelmäßig sexuell fortzupflanzen. Eine un¬ 
zureichende sexuelle Rekombination bewirkt im Allgemeinen, 
dass sich nachteilige Mutationen ansammeln; ausschließlich 
ungeschlechtliche Fortpflanzung über einen längeren Zeitraum 
führt daher in der Regel zum Aus sterben. Neueren Studien zu¬ 
folge vermeiden die Bdelloida dieses Problem jedoch, indem sie 
bei der ausgiebigen Wasseraufnahme, die den ausgetrockneten 
Zustand beendet, DNA-Fragmente aus ihrer Umwelt aufnehmen 
und in ihr Genom einbauen. Dieser horizontale Gentransfer 
ermöglicht ihnen eine genetische Rekombination zwischen In¬ 
dividuen ohne einen direkten sexuellen Austausch. 
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Abb. 31.7 Rädertierchen und Bauchhärlinge. a Das hier schematisch dargestellte Individuum entspricht dem Grundbauplan zahlreicher Rä¬ 
dertiere. b In der lichtmikroskopischen Aufnahme eines lebenden Rädertierchens ist der komplexe innere Bau zu erkennen. Rädertierchen leben 
räuberisch, c Kratzwürmer (Acanthocephala) sind parasitische Verwandte der Rädertierchen. Die Haken am Rüssel dienen der Verankerung an 
den Organen seines Wirts, d Bauchhärlinge (Gastrotricha) ähneln oberflächlich Rädertierchen; ihre abgeflachte Ventralseite ist aber bei wie bei 
den Plattwürmern mit Cilien besetzt 


Querverweis 

Welche Folgen eine ungeschlechtliche Fortpflanzung hat 
und aus welchen Gründen sie im Allgemeinen dazu führt, 
dass sich nachteilige Mutationen ansammeln, wird in 
► Abschn. 20.5 besprochen. 

Von frei lebenden Rädertierchen haben sich offenbar einige we¬ 
nige Linien mit stark reduzierten Vertretern abgespalten. Die 
Kratzwürmer oder Kratzer (Acanthocephala) sind Parasiten mit 
komplexen Entwicklungszyklen; sie parasitieren häufig an meh¬ 
reren tierischen Wirten (►Abb. 31.7c). Die winzigen marinen 
Kiefermündchen (Gnathostomulida) leben in flachen Bereichen 
der Meere zwischen Sandkörnern. Ungeachtet ihres recht unter¬ 
schiedlichen Körperbaus haben molekulare Analysen ergeben, 
dass es sich bei beiden Gruppen um stark modifizierte Ab¬ 
kömmlinge der Rädertierchen handelt. 

Bauchhärlinge Die 800 bekannten Arten der Bauchhärlinge 
sind nur 0,05-5 mm groß, aber recht häufig. Sie leben in ma¬ 
rinen Sedimenten, im Süßwasser und in den Wasserfilmen, die 
sich um Bodenpartikel bilden. Die abgeflachte Bauchseite ihrer 
transparenten Körper ist mit Cilien besetzt (► Abb. 31.7d). Die 
meisten Arten besitzen sowohl männliche als auch weibliche 
Fortpflanzungsorgane und sind Simultanzwitter (männliche und 
weibliche Gonaden sind gleichzeitig reif). Bei einigen Arten 
mit asexueller Fortpflanzung sind die männlichen Fortpflan¬ 
zungsorgane allerdings weitgehend reduziert oder ganz verloren 
gegangen. 


Schnurwürmer besitzen ein langes, 
ausstülpbares Organ zur Nahrungsaufnahme 



Die Schnurwürmer (Nemertini = Nemertea) besitzen ein 
einfaches Nerven- und Exkretionssystem, die beide jenen der 
Plattwürmer ähneln. Im Gegensatz zu diesen weisen Schnur¬ 
würmer allerdings ein geschlossenes Kreislaufsystem und einen 
durchgehenden Verdauungstrakt auf, mit einem Mund am einen 
und einem After am anderen Ende. Kleine Schnurwürmer be¬ 
wegen sich langsam durch Cilienschlag fort. Größere Exempla¬ 
re kriechen mittels wellenförmiger Muskelkontraktionen über 
Oberflächen und Sedimente oder graben sich in diese ein. 

Nahezu alle der rund 1200 Arten der Schnurwürmer besitzen 
eine als Rhynchocoel (oder auch Rüsselscheide) bezeichnete, 
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Der Rüssel befindet sich in einer Schei¬ 
de, dem Rhynchocoel, und kann blitz¬ 
artig ausgeschleudert werden. 


Rückzieh¬ 
muskel des 
Rüssels 



After 


Am Rüsselende sitzt ein 
scharfes, nagelspitzes Stilett. 


b Baseodiscus 
punnetti 



Vorderende 

(Mund) 


Hinterende 

(After) 


Abb. 31.8 Schnurwürmer, a Der Rüssel (Proboscis) der Schnurwür¬ 
mer dient dem Nahrungserwerb, b Dieser große, marine Schnurwurm 
lebt entlang der Pazifikküste Nordamerikas. Das abgebildete Tier hat 
seinen Rüssel nicht ausgestülpt 


mit Flüssigkeit gefüllte Leibeshöhle; darin liegt ein hohler, mus¬ 
kulöser Rüssel (Proboscis). Dieser dient der Ernährung und ist 
ausgestreckt fast so lang wie der Wurm selbst. Durch Kontrak¬ 
tion der Muskeln, welche das Rhynchocoel umgeben, kann der 
Rüssel explosionsartig durch eine Öffnung, die nicht die Mund¬ 
öffnung ist, nach vorne ausgestülpt werden (► Abb. 31.8a). Der 
Rüssel ist oft mit scharfen Stiletten bewaffnet, die sich beim 
Ausschleudem in die Beute bohren und lähmende Gifte in die 
Wunde injizieren. 

Media Clip 31.4 Explosive Extrusion of Ribbon Worm 
Proboscis 

www.Life Ile. com/mc31.4 

Die überwiegende Zahl der Schnur wurmarten lebt marin, es gibt 
aber auch einige Arten im Süßwasser oder an Land. Die meis¬ 
ten Spezies werden maximal 20 cm lang, die Individuen einiger 
weniger Arten können jedoch eine Länge von 20 m oder mehr 
erreichen. In einigen Gattungen finden sich auffällig gefärbte 
Arten (►Abb. 31.8b). Molekularen Analysen zufolge dürften 
die Schnurwürmer die nächsten Verwandten der Brachiopoden 
(Armfüßer) und Phoroniden (Hufeisenwürmer) sein. 


Armfüßer und Hufeisenwürmer filtern mithilfe 
ihres Lophophors Nahrung aus dem Wasser 



Wie Sie sich erinnern, nutzen Moostierchen (Bryozoa) und 
Kelch würmer (Kamptozoa) ihren Lophophor zur Nahrungsauf¬ 
nahme. Auch bei Armfüßern und Huf eisen Würmern dient der 
Lophophor der Nahrungsaufnahme, aber wahrscheinlich hat 
sich diese Struktur bei diesen Gruppen unabhängig voneinan¬ 
der entwickelt. Weder die Armfüßer noch die Hufeisenwürmer 
sind heute durch viele rezente Arten repräsentiert. Zumindest 
von den Armfüßern (von denen es aufgrund ihrer harten äuße¬ 
ren Schalen ausgezeichnete Fossilbelege gibt) weiß man jedoch, 
dass sie in der Vergangenheit außerordentlich häufig vorkamen. 


Armfüßer Die Armfüßer (Brachiopoda) sind solitär leben¬ 
de, marine Tiere. Sie besitzen eine charakteristische starre 
Schale aus zwei Klappen, die über ein Ligament miteinan¬ 
der verbunden sind (►Abb. 31.9). Die beiden Schalenhälften 
können zum Schutz des weichen Körpers geschlossen werden. 
Oberflächlich ähneln Brachiopoden den ebenfalls zweiklappi- 
gen Muscheln, aber die Schalen haben sich in diesen beiden 
Tiergruppen unabhängig voneinander entwickelt. Die beiden 


Laqueus spec. 



Abb. 31.9 Der Lophophor eines Brachiopoden. Zwischen den Scha¬ 
lenklappen dieses Armfüßers aus dem Nordpazifik ist der zweiarmige 
Lophophor erkennbar 
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a Phoronis californica 


Tentakel 
des Lophophors 


anterior 



posterior 


Abb. 31.10 Hufeisenwürmer, a Die Tentakel des Lophophors dieses 
Hufeisenwurms sind spiralig angeordnet, b In diesem generalisierten 
Schema ist gut der u-förmige Darm der Hufeisenwürmer zu erkennen 


Hälften einer Brachiopodenschale liegen auf der Dorsal- und 
Ventralseite und nicht lateral wie bei den Muscheln. Der Lopho- 
phor liegt innerhalb der Schale. Durch den Cilienschlag an den 
Tentakeln wird Wasser in die leicht geöffnete Schale eingestru¬ 
delt. Nahrungspartikel bleiben an den Tentakeln hängen und 
gelangen über eine mit Cirren (verklebten Cilien) besetzte Rin¬ 
ne zum Mund. 

Die meisten rezenten Brachiopoden sind zwischen 4 und 6 cm 
lang und leben festgeheftet an ein festes Substrat oder einge¬ 
bettet in weichen Sedimenten. Der überwiegende Teil der Arten 
ist mit einem kurzen, flexiblen Stiel am Substrat verankert. Der 
Gasaustausch erfolgt über die Körperoberfläche, vor allem über 
die Tentakel des Lophophors. Die meisten Armfüßer geben ihre 
Gameten ins Wasser ab, wo die Befruchtung erfolgt. Die Larven 
schweben nur wenige Tage lang planktonisch im Wasser, bevor 
sie sich irgendwo ansiedeln und zu adulten Armfüßern entwi¬ 
ckeln. 

Ihren Höhepunkt hinsichtlich Häufigkeit und Artenreichtum er¬ 
reichten die Brachiopoden im Paläozoikum und Mesozoikum. 
Bisher wurden schon mehr als 26.000 fossile Arten beschrie¬ 
ben, darunter befinden sich wichtige Leitfossilien. Bis heute 
überlebten nur etwa 450 Arten, doch kommen diese in manchen 
marinen Lebensräumen recht häufig vor. 


Huf eisen würmer Bei den zehn bekannten Arten der Hufei¬ 
senwürmer (Phoronida) handelt es sich um kleine (5-25 cm 
lange) sessile, wurmförmige Tiere, die schlammige oder sandi¬ 


ge Sedimente oder felsigen Untergrund besiedeln. Phoroniden 
findet man in marinen Gewässern von der Gezeitenzone bis in 
400 m Tiefe. Sie scheiden Chitinröhren ab, die sie mit Fremd¬ 
körpern verstärken und in denen sie leben. Durch Cilienschlag 
wird ein Wasser ström von oben in den Lophophor hinein er¬ 
zeugt, durch die schmalen Zwischenräume zwischen den Tenta¬ 
keln tritt das Wasser dann wieder aus. Dabei werden im Wasser 
schwebende Nahrungspartikel herausgefiltert und mithilfe der 
Cilien zum Mund transportiert. Der u-förmige Darm endet in 
einem After außerhalb des Lophophors (►Abb. 31.10). Eini¬ 
ge Arten setzen ihre Eier ins Wasser frei, wo die Befruchtung 
erfolgt, andere produzieren aber auch große Eier, die innerlich 
befruchtet werden und bis zum Schlüpfen in einem Brutraum im 
Körper der Eltemtiere bleiben. 


Ringelwürmer haben 
einen segmentierten Körper 



Der Körper von Ringelwürmern (Annelida) weist eine klare, 
überwiegend homonome Segmentierung auf (gleichartige Seg¬ 
mente). Wie in ► Abschn. 30.2 erläutert, ermöglicht eine solche 
Segmentierung einem Tier, verschiedene Teile seines Körpers 
unabhängig voneinander zu bewegen, was gleichbedeutend ist 
mit einer präziseren Bewegungskontrolle. Die ältesten als Fos¬ 
silien erhaltenen segmentierten Würmer - grabende, marine 
Anneliden - stammen aus dem mittleren Kambrium. 

Bei den meisten großen Anneliden ist das Coelom der einzel¬ 
nen Segmente von dem anderer Segmente weitgehend getrennt 
(►Abb. 31.11). Jedes Segment wird durch ein separates, paa¬ 
riges, als Ganglion bezeichnetes Nervenzentrum gesteuert; die 
Ganglien sind durch Nervenstränge miteinander verbunden, die 
ihre Funktion koordinieren. Die einschichtige Epidermis der 
Anneliden ist reich an Drüsenzellen und von einer dünnen, aus 
Kollagenfibrillen aufgebauten Cuticula bedeckt, die mit dem 
Tier mitwächst. Sie ist gasdurchlässig, sodass die ganze Körper¬ 
oberfläche dem Gasaustausch dient (Hautatmung) und zudem 
Wasserdampf durchlässt. Deswegen sind die meisten Anneli¬ 
den auf aquatische oder feuchte Lebensräume beschränkt; bei 
trockener Luft leiden sie rasch unter Wasserverlust. Ein wesent¬ 
liches Element des Annelidenkörpers ist der segmental angeord¬ 
nete Hautmuskelschlauch (bestehend aus der Haut sowie den 
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Ring- und Längsmuskeln). Gemeinsam mit dem vom Coelom 
etablierten Hydroskelett ermöglicht er ein Verkürzen bzw. Ver¬ 
längern einzelner Segmente und damit ein peristaltisches Krie¬ 
chen des Körpers. Die ungefähr 19.000 bislang beschriebenen 
Arten kommen in marinen, limnischen und feuchten terrestri¬ 
schen Lebensräumen vor. 

Polychäten Mehr als die Hälfte aller Annelidenarten gehö¬ 
ren zu den Vielborstern (Polychaeta); allerdings handelt es 
sich hierbei nicht um eine monophyletische Gruppe, sondern 
vielmehr um einen beschreibenden Überbegriff. Neueren phy¬ 
logenetischen Untersuchungen zufolge bilden die Polychäten in 
Bezug auf die übrigen Anneliden eine paraphyletische Grup¬ 
pe. Der Großteil aller Polychäten lebt marin, viele graben Baue 
in weichen Sedimenten. Bei den meisten sitzen am Vorderende 
des Körpers ein oder mehrere Augenpaare und paarige Tentakel, 
die dem Fang von Beutetieren oder dem Filtrieren von Nahrung 
aus dem umgebenden Wasser dienen (► Abb. 31.12a, 30.6a). 
Bei vielen Arten trägt die Epidermis der meisten Segmente 
seitlich eine Reihe dünnwandiger, muskulöser, ungegliederter 
Anhängsel, die Parapodien. Diese dienen dem Gasaustausch so¬ 
wie der Fortbewegung. Jedes Parapodium ist mit steifen, als 
Setae bezeichneten Borsten besetzt; diese verschaffen den Tie¬ 
ren kurzfristig Halt am Substrat und verhindern, dass sie bei 
Kontraktion ihrer Muskeln rückwärts rutschen. 


Die Vertreter der monophyletischen Polychätengruppe der 
Bartwürmer (Pogonophora) scheiden eine Röhre aus Chitin 
und Proteinen ab, in der sie leben (► Abb. 31.12b). Der Verdau¬ 
ungstrakt ist bei den Bartwürmem vollkommen zurückgebildet 
(sie besitzen weder einen Mund noch einen Darm). Wie neh¬ 
men diese Tiere dann ihre Nahrung auf? Zum einen können 
Bartwürmer gelöste, organische Stoffe direkt aus den Sedimen¬ 
ten aufnehmen, in denen sie leben, oder aus dem umgebenden 
Wasser. Den größten Teil der benötigten Nährstoffe beziehen 
sie jedoch von endosymbiotischen Bakterien, die in einem spe¬ 
ziellen inneren Organ leben, dem Trophosom. Diese Bakterien 
oxidieren Schwefelwasserstoff und andere schwefelhaltige Ver¬ 
bindungen und fixieren bei diesem Vorgang Kohlenstoff aus 
Methan. Die Aufnahme von Schwefelwasserstoff, Methan und 
Sauerstoff, die von den Bakterien genutzt werden, wird durch 
das Hämoglobin in den Tentakeln der Bartwürmer ermöglicht. 
Durch dieses Hämoglobin erhalten die Tentakel auch ihre rote 
Farbe. 

Entdeckt wurden die Bartwürmer erst im 20. Jahrhundert, als 
man in bis zu einigen Hundert Metern Tiefe auf die ersten Ar¬ 
ten stieß. In den vergangenen Jahrzehnten hat man sie bei der 
Erforschung der Tiefsee in mehreren Tausend Metern unter dem 
Meeresspiegel gefunden. In diesen Tiefseesedimenten erreichen 
sie eine Dichte von mehreren Tausend Individuen pro Quadrat¬ 
meter. Etwa 160 Arten wurden bisher beschrieben. Die größten 


Abb. 31.11 Der Körper der Ringel¬ 
würmer (Anneliden) ist in zahlreiche 
Segmente gegliedert. Der segmentierte 
Bau der Anneliden zeigt sich sowohl äu¬ 
ßerlich als auch innerlich. Viele Organe 
finden sich in jedem Segment wieder. Die 
Segmentierung ist also homonom (gleich¬ 
förmig) 
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Abb. 31.12 Die Diversität der Anneliden, a Röhrenwürmer wie diese Schraubensabelle sind sessile, marine Polychäten. Sie wachsen oft in 
dichten Gruppen und filtrieren mit ihren Tentakeln Nahrungspartikel aus dem Wasser, b Riesenbartwürmer leben in der Umgebung von Hydro¬ 
thermalschloten in der Tiefsee. Der tentakelbesetzte Vorderkörper ragt aus einer Chitinröhre hervor, c Regenwürmer sind wie alle Wenigborster 
(Oligochaeta) Zwitter. Bei der hier gezeigten Kopulation erfolgen Abgabe und Aufnahme von Spermien wechselseitig, d Der Medizinische Blut¬ 
egel wurde über Jahrhunderte hinweg von Ärzten und Heilpraktikern eingesetzt. Selbst heute finden diese Egel noch in der klinischen Medizin 
Verwendung 


und eindrucksvollsten Pogonophoren der Gattung Riftia errei¬ 
chen eine Länge von bis zu 3 m und eine Dicke von 4 cm, und 
sie leben in der Umgebung von Hydrothermalquellen - Vulkan¬ 
schloten am Boden der Tiefsee, durch die heißes, Schwefel- und 
methanhaltiges Wasser austritt, von dem die endo symbiotischen 
Bakterien der Bartwürmer leben. 

CIitellaten Eine gut durch unterschiedliche Belege gestützte 
monophyletische Gruppe der Anneliden bilden die Gürtel¬ 
würmer (Clitellata) mit bislang ungefähr 3000 beschriebenen 
Arten im Süßwasser, im Meer oder in terrestrischen Lebens¬ 
räumen. Phylogenetisch sind die Clitellaten wahrscheinlich ir¬ 
gendwo zwischen den verschiedenen Gruppen der Polychäten 
einzuordnen, die genauen Verwandtschaftsverhältnisse sind al¬ 
lerdings noch nicht geklärt. Die Clitellaten unterteilen sich in 
zwei große Gruppen: die Wenigborster und die Egel. 

Wenigborster (Oligochaeta) besitzen weder Parapodien noch 
Augen oder Tentakel und pro Segment nur vier Paar Büschel 
aus Setae (Borsten). Regenwürmer, die bekanntesten Oligochä- 
ten, leben grabend im Boden und nehmen dabei Erde auf, 
der sie Nährstoffe entziehen. Sämtliche Oligochäten sind Zwit¬ 
ter (Hermaphroditen). Der Austausch der Spermien erfolgt bei 
kopulierenden Individuen wechselseitig (►Abb. 31.12c). Sie 


werden vom aufnehmenden Tier in einem Receptaculum semi- 
nis zwischengespeichert und später zur Befruchtung der eigenen 
Eier verwendet. Die unbefruchteten Eier werden ebenso wie 
die aufgenommenen Spermien in einen Kokon abgegeben, der 
von einem drüsenreichen Gürtel (Clitellum) abgesondert wird. 
Dieser Kokon wird schließlich abgestoßen, es erfolgt darin die 
Befruchtung, und nach vollendeter Entwicklung schlüpfen da¬ 
raus Miniaturwürmer und beginnen sogleich ein eigenständiges 
Leben. 

Egel (Hirudinea) besitzen wie die Oligochäten weder Parapodi¬ 
en noch Tentakel. Das Coelom der Egel ist nicht in Komparti¬ 
mente unterteilt; der Hohlraum der Leibeshöhle ist weitgehend 
mit undifferenziertem Gewebe gefüllt. An beiden Körperenden 
sind Segmentgruppen zu Saugnäpfen umgebildet, mit denen 
sich die Egel bei der Fortbewegung zeitweilig verankern kön¬ 
nen. Mit dem hinteren Saugnapf heftet sich der Egel am Substrat 
fest, streckt seinen Körper durch Kontraktion seiner Ringmus¬ 
keln, saugt sich dann mit dem vorderen Saugnapf fest, löst 
den hinteren ab und verkürzt sich durch Kontraktion seiner 
Längsmuskeln. Egel leben im Süßwasser oder in terrestrischen 
Lebensräumen. 

Die meisten Egel leben ektoparasitisch; zur Nahrungsaufnahme 
ritzt ein Blutegel mit seinen Kiefern die Haut seines Opfers an 
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Abb. 31.13 Bauplan und Diversität der Mollusken, a Die großen rezenten Molluskengruppen sind allesamt Variationen eines allgemeinen 
Grundbauplans mit Fuß, Mantel und Eingeweidesack; die meisten besitzen zudem einen Kopf. Bei vielen Arten sondert der Mantel eine Kalk¬ 
schale ab. b Die acht Kalkplatten der Käferschnecken (Polyplacophora) sind von einem Gürtel umgeben, c Die meisten Schnecken (Gastropoda) 
bilden eine einzelne dorsale Schale, das Schneckenhaus, in das sie sich zum Schutz zurückziehen können, d Muscheln (Bivalvia) besitzen eine 
zweiklappige Schale, die sie fest verschließen können, e Kopffüßer (Cephalopoda) fangen als aktive Räuber mit ihren Armen und Tentakeln 
Beutetiere. Kalmare wie der hier abgebildete besitzen zehn Arme und statt einer äußeren Schale eine biegsame innere Chitinstange ► 


und gibt Heparin ab, eine gerinnungshemmende Substanz (Anti- 
koagulans), die eine Gerinnung des aus der Wunde austretenden 
Blutes verhindert. Ein Blutegel kann eine so große Menge Blut 
auf einmal zu sich nehmen, dass sein Körper um ein Mehrfaches 
anschwillt. Über Hunderte von Jahren setzten Ärzte Blutegel 
dazu ein, zur Linderung bestimmter KrankheitsSymptome den 
Patienten Blut zu entziehen, weil sie davon ausgingen, dass 
ein Überschuss an Blut oder „schlechtes Blut“ die Ursache für 
die Krankheiten seien. Inzwischen wurden die meisten medi¬ 
zinischen Anwendungen von Blutegeln aufgegeben (etwa das 
Ansetzen von Blutegeln am Hals, um das Abschwellen ge¬ 
schwollener Mandeln zu bewirken). Nach wie vor wird der Me¬ 
dizinische Blutegel (.Hirudo medicinalis ; ► Abb. 3 1.12d) jedoch 
dazu verwendet, bei zerstörten Geweben den Flüssigkeitsdruck 
zu verringern und eine Blutgerinnung zu unterbinden, damit 
sich keine Blutgerinnsel bilden und die Narbenbildung verhin¬ 
dert wird. Die gerinnungshemmenden Substanzen bestimmter 
anderer Egelarten, die überdies Narkotika und gefäßerweiternde 
Stoffe enthalten, werden auf ihre medizinische Anwendungs¬ 
möglichkeit hin überprüft. 

Media Clip 31.5 Leeches Feeding on Blood 

www. Life 11 e.com/mc31.5 


Weichtiere haben eine bemerkenswerte 
Radiation durchlaufen 



Die Weichtiere oder Mollusken (Mollusca) bilden sowohl hin¬ 
sichtlich der Artenzahl als auch der besiedelten Lebensräume 
die größte und vielfältigste Gruppe der Lophotrochozoa. Die 
Großgruppen der Mollusken weisen zwar enorme morphologi¬ 
sche Unterschiede auf, haben aber drei wesentliche körperliche 


Merkmale gemeinsam: einen Fuß, einen Eingeweidesack und 
einen Mantel (► Abb. 31.13a); bei den meisten existiert als vier¬ 
ter Körperteil ein Kopf. 

■ Der Fuß der Mollusken ist ein großes, muskulöses Organ und 
dient bei vielen Arten der Fortbewegung bei gleichzeitig fes¬ 
ter Bodenhaftung (Kriechfuß), hat aber auch Stützfunktion 
für die inneren Organe. Bei den Schnecken und Käferschne¬ 
cken bildet der Fuß am Vorderende einen gut differenzierten 
Kopf. Bei den Cephalopoden, auch Kopffüßer oder Tinten¬ 
fische genannt (wie Kalmare und Kraken), wurde der Fuß in 
einen Kopf mit hervorragenden Sinnesorganen, Armen und 
Tentakeln umgewandelt. Bei anderen Gruppen, etwa bei den 
Muscheln, wurde der Fuß zu einem Graborgan umgestaltet, 
bei einigen ist er weitgehend reduziert. 

■ Herz, Verdauungs-, Exkretions- und Fortpflanzungsorgane 
finden sich alle in konzentrierter Form in einem zentralen, 
inneren Eingeweidesack. 

■ Der Mantel (Pallium) ist eine Hautfalte, die den Eingewei¬ 
desack bedeckt. Vom Mantel wird die für viele Mollusken 
typische harte, kalkhaltige Schale abgeschieden. 

Bei den meisten Mollusken geht der Mantel über den Eingewei¬ 
desack hinaus und bildet eine Mantelhöhle. In der Mantelhöhle 
liegen die Kiemen, die dem Gasaustausch dienen. Durch den 
Schlag von Cilien auf den Kiemen aber auch durch Mus¬ 
kelbewegungen des Mantels wird ein Wasserstrom über die 
Kiemen erzeugt. Das Kiemengewebe ist von vielen Blutgefäßen 
durchzogen, nimmt Sauerstoff aus dem Wasser auf und gibt 
Kohlenstoffdioxid ab. Insbesondere die Muscheln nutzen ihre 
Kiemen auch zum Herausfiltem von Nahrungspartikeln aus dem 
Wasser; Mollusken mit Kopf besitzen im Schlund eine als Ra- 
dula bezeichnete Raspelzunge. Viele weiden damit Algen von 
Felsen ab oder fressen kleinen tierischen Aufwuchs. Bei man¬ 
chen räuberischen Schnecken wie den Nabelschnecken wurde 
die Radula in einen Bohrer umgewandelt, und die marinen Ke¬ 
gelschnecken machten daraus eine Giftharpune. 

Bei allen Mollusken außer den Cephalopoden bilden die Blut¬ 
gefäße kein geschlossenes Kreislaufsystem. Die Hämolymphe 
wird von einem Herz über Arterien durch eine große Leibes¬ 
höhle, das Hämocoel, gepumpt. Die Hämolymphe zirkuliert 
frei zwischen den Muskeln und inneren Organen, versorgt al¬ 
le Gewebe mit Sauerstoff und kehrt schließlich aufgrund der 
Muskelbewegungen wieder zum Herzen zurück. Die Mono- 
placophora oder Einschaler waren im Kambrium, vor rund 
500 Mio. Jahren, die häufigsten Mollusken, bis heute haben je¬ 
doch nur wenige Arten überlebt. Im Gegensatz zu allen anderen 
rezenten Mollusken sind bei den Monoplacophoren die Kiemen, 
die Muskeln und die Exkretionsporen über die gesamte Länge 
des Körpers mehrfach paarig angeordnet. 
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a generalisierter Bauplan der Mollusken 
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Bei allen Linien der Mollusken um¬ 
hüllt ein Mantel, der eine Mantel¬ 
höhle bildet, den Eingeweidesack. 
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Abb. 31.14 Bei den Mollusken einiger Gruppen ist die Schale im Laufe der Evolution wieder verloren gegangen, a Nacktkiemerschnecken 
(Nudibranchia) sind schalenlose, marine Gastropoden. Die auffällige Färbung dieser Art warnt potenzielle Feinde davor, dass sie giftig ist. b Eben¬ 
falls schalenlos sind die terrestrischen Nacktschnecken. Sie leben beispielsweise auf feuchten Waldböden und ernähren sich dort von faulendem 
Pflanzenmaterial. In Gärten werden sie mitunter zum Problem, indem sie massenhaft über Blumen und Gemüse herfallen, c Kraken besitzen weder 
eine äußere noch eine innere Schale; daher können sich diese achtarmigen Cephalopoden selbst durch enge Spalten zwängen 


Die vier großen monophyletischen Gruppen der rezenten Mol¬ 
lusken sind die Käferschnecken oder Chitonen (Polyplacopho- 
ra), die Schnecken (Gastropoda), die Muscheln (Bivalvia) und 
die Kopffüßer (Cephalopoda). Die Vertreter dieser Gruppen stel¬ 
len zwar durchweg Variationen eines gemeinsamen Bauplans 
dar, weisen aber jeweils charakteristische Merkmale auf und 
sind somit leicht zu unterscheiden. 

Käferschnecken Bei den Käferschnecken oder Chitonen 
(Polyplacophora) sind die inneren Organe und der muskulö¬ 
se Fuß von acht überlappenden Kalkplatten geschützt, die vom 
Gürtel (Perinotum) umgeben sind (►Abb. 31.13b). Die Tiere 
sind bilateralsymmetrisch, ihre inneren Organe, vor allem die 
Verdauungsorgane und das Nervensystem, sind relativ einfach 
gebaut. Die meisten Käferschnecken leben als marine Weide¬ 
gänger, die mithilfe ihrer scharfen Radula Algen und winzige 
Tiere von Felsen abraspeln. Erwachsene Käferschnecken hef¬ 
ten sich meist mit ihrem großen, muskulösen, mit Schleim 
bedeckten Fuß an Gesteinsflächen fest. Durch wellenförmige 
Muskelkontraktionen im Fuß können sie langsam über die Fel¬ 
sen kriechen. Die Befruchtung erfolgt bei den meisten Chitonen 
im freien Wasser, es gibt aber auch einige wenige Arten mit 
innerer Befruchtung; bei diesen verläuft auch die Larvalent¬ 
wicklung innerhalb des Körpers. Insgesamt sind ungefähr 1000 
rezente Arten von Käferschnecken bekannt. 

Schnecken Die Schnecken (Gastropoda; ►Abb. 31.13c) 
bilden mit rund 85.000 bekannten rezenten Arten die arten¬ 
reichste und am weitesten verbreitete Gruppe der heutigen 
Mollusken. Hierzu gehören beispielsweise die terrestrischen 
Weinbergschnecken und Gartennacktschnecken, die limnischen 
Posthomschnecken und Sumpfschnecken, die marinen Well- 
homschnecken, Napf Schnecken, Seeohren, Seehasen und Fa¬ 
denschnecken. Die meisten Arten gleiten mittels ihres musku¬ 
lösen Fußes über das Substrat; bei einigen wenigen Arten - 
beispielsweise bei den Flügelschnecken - ist der Fuß zu einem 
Schwimmorgan umgebildet, mit dem diese Tiere sich im freien 
Wasserkörper fortbewegen können. 

Bei den marinen Nacktkiemerschnecken (Nudibranchia) und 
den terrestrischen Nacktschnecken wurde die schützende Scha¬ 


le im Laufe der Evolution wieder reduziert (►Abb. 31.14), 
was zweifellos eine Menge Energie spart. Dafür müssen sich 
die Vertreter dieser Schneckengruppen auf andere Weise vor 
Feinden schützen. Die bisweilen prächtige Färbung der Nackt¬ 
kiemerschnecken ist aposematisch, das bedeutet, sie dient der 
Abschreckung und warnt potenzielle Fressfeinde davor, dass 
diese Tiere giftig sind. Andere Nacktkiemerarten sowie die 
meisten terrestrischen Nacktschnecken weisen eine Tarnfärbung 
auf, und die letzte Gruppe produziert zudem einen ungewöhn¬ 
lich zähen Schleim. 

Media Clip 31.6 Octopusses Can Pass through Small 
Openings 

www.Lifel le.com/mc3 1.6 

Die meisten Schnecken besitzen eine einteilige Schale, das 
Schneckenhaus, manchmal sogar mit einer „Haustür“, dem 
Operculum. Die Lungenschnecken (Pulmonata) sind die einzi¬ 
gen in terrestrischen Lebensräumen vorkommenden Mollusken. 
Bei ihnen sind die Kiemen reduziert, und das Mantelgewebe 
ist zu einer gut durchbluteten Lunge umgebildet. Manche Süß¬ 
wasserschnecken besitzen Kiemen, aber bekannte Arten wie 
die Posthomschnecke ( Planorbarius ) und die Sumpfschnecke 
(. Lymnea ) sind Pulmonaten und kommen zum Atmen an die 
Oberfläche. 

Muscheln Zu den Muscheln (Bivalvia) gehören so bekannte 
Arten wie Klaffmuscheln, Austern, Venusmuscheln, Pilgermu¬ 
scheln und Miesmuscheln. Die rund 30.000 bekannten Arten 
leben teils marin, teils limnisch. Charakteristisch für die Mu¬ 
scheln ist eine zweiklappige, durch ein Schloss scharnierartig 
verbundene Schale, welche den Körper von beiden Flanken um¬ 
gibt (►Abb. 31.13d). Die beiden Schalenklappen sind durch 
ein elastisches Band (Ligament) und einen oder zwei Schließ¬ 
muskeln miteinander verbunden. Das Ligament wirkt als Mus¬ 
kelantagonist und öffnet die Schale automatisch, sobald die 
Schließmuskulatur erschlafft. Viele Muscheln graben sich mit¬ 
hilfe ihres Fußes in Schlamm oder Sand ein, was zum Teil 
blitzschnell geht. Zur Nahrungsaufnahme nehmen eingegrabene 
Muscheln durch ein aus dem Sediment gestrecktes, rüsselartiges 
Organ, den Einströmsiphon (Ingestionssiphon), Wasser auf und 
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filtern mit ihren großen Kiemen, an denen auch fast der gesamte 
Gasaustausch erfolgt, Nahrungspartikel heraus. Durch den Aus- 
strömsiphon (Egestionssiphon) gelangen Wasser und auch die 
Gameten nach draußen. Die Befruchtung findet bei den meisten 
Arten im offenen Wasser statt. 

Kopffüßer Die Kopffüßer (Cephalopoda) wie Kalmare, 
Kraken, Sepien und Perlboote tauchten als Gruppe bereits zu 
Beginn des Kambriums erstmals auf. Im Ordovizium gab es 
eine große Formenvielfalt. Heute umfasst diese Gruppe noch et¬ 
wa 800 beschriebene Arten. Bei diesen Mollusken wurde der 
Siphon zu einem Trichter modifiziert, mit dem die Tiere für 
den Ein- oder Ausstrom von Wasser sorgen und somit das Vo¬ 
lumen der Mantelhöhle kontrollieren können (► Abb. 31.13e). 
Die Umwandlung des Mantels in ein Organ, mit dem sich 
das Wasser als kräftiger Strahl durch den Trichter aus der 
Mantelhöhle ausstoßen lässt, ermöglicht den Tieren nach dem 
Rückstoßprinzip eine schnelle Fortbewegung im Wasser. Auf¬ 
grund dieser enorm verbesserten Beweglichkeit entwickelten 
sich die Kopffüßer zu den wichtigsten Räubern im offenen Was¬ 
ser der devonischen Meere. Auch heute noch spielen sie eine 
bedeutende Rolle als marine Räuber. 

Wie für aktive, sehr bewegliche und schnelle Räuber typisch, 
haben Cephalopoden einen Kopf mit hoch entwickelten Sinnes¬ 
organen. Besonders bemerkenswert sind die Augen, die in Bau 
und Auflösungsvermögen mit jenen von Wirbeltieren vergleich¬ 
bar sind. Eng mit dem Kopf verbunden ist der große, verzweigte 
Fuß, der die Arme und/oder Tentakel bildet. Die Arme sind auf 
fast der gesamten Länge mit Saugnäpfen versehen und daran 
gut zu erkennen. An den Tentakeln sitzen - wenn überhaupt - 
nur nahe den Spitzen Saugnäpfe. Kraken besitzen normalerwei¬ 
se acht Arme (daher der Gruppenname Octopoda - Achtfüßer), 
aber keine Tentakel; Kalmare und Sepien weisen neben ihren 
acht Armen noch zwei Tentakel auf. Die (Fang-)Arme und Ten¬ 
takel dienen den Cephalopoden zum Packen und Überwältigen 
ihrer Beute. Kraken können mit ihren Armen zudem über das 
Substrat schreiten. Der Trichter befindet sich direkt unter dem 
Kopf. Der große, muskulöse, derbe und doch bewegliche Man¬ 
tel schützt und stützt den Körper. In der Mantelhöhle befinden 
sich die Kiemen, aber wie bei allen Mollusken münden hier auch 
die Ausgänge von Nieren, Gonaden und Darm. Ein Tintenbeu¬ 
tel, gefüllt mit konzentriertem Melanin, kann in die Mantelhöhle 
entleert werden; die Tinte wird dann zur Abschreckung von An¬ 
greifern über den Trichter ausgestoßen. 

Die Schalen von zahlreichen der frühen Cephalopoden waren in 
Kammern unterteilt. Die einzigen bis heute überlebenden Ce¬ 
phalopoden mit solchen gekammerten, äußeren Schalen sind die 
Perlboote der Gattung Nautilus. Die einzelnen Kammern der 
Schale eines Perlboots stehen über einen zentral darin verlau¬ 
fenden, durchbluteten Gewebestrang miteinander in Verbindung. 
Über diesen Strang kann zur Regulation des Auftriebs Wasser aus 
den Kammern herausgepumpt und Gase können hineingepumpt 
werden. Bei den meisten Cephalopoden ist eine innere Schale 
erhalten geblieben, die eine Stützfunktion erfüllt. Bei manchen 
Arten ist sie ebenfalls gekammert und verleiht Auftrieb. Bei Kra¬ 
ken sind die Schalen vollständig reduziert; daher vermögen sich 
diese Tiere selbst durch schmälste Öffnungen zu zwängen. 


31.2 Wiederholung 

Die Lophotrochozoa umfassen Tiere mit sehr unter¬ 
schiedlichen Körperbauplänen. Zu den Gruppen mit 
wurmförmigen Vertretern gehören die Platt-, Schnur-, 
Hufeisen- und Ringelwürmer. Ein Lophophor hat sich 
konvergent in mehreren Gruppen entwickelt (bei den 
Moostierchen und Kelchwürmern sowie bei den Armfü¬ 
ßern und Hufeisen Würmern), ebenso eine zweiklappige 
äußere Schale (bei den Armfüßern und den Muscheln). 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ einen Zusammenhang herstellen können zwischen we¬ 
sentlichen morphologischen Merkmalen der Protosto- 
mier und dem Lebensraum und dem Entwicklungszy¬ 
klus der jeweiligen Organismen. 

■ Beispiele anführen können, die zeigen, wie Abwand¬ 
lungen existierender Strukturen zu einer Zunahme der 
Artenvielfalt führen können. 


_ 7 _ 

1. Wie gelingt es Plattwürmem, ohne Atemorgane und Kreis¬ 
laufsystem zu überleben? 

2. Warum sind die Ringelwürmer auf aquatische oder feuchte 
Lebensräume beschränkt? 

3. Bei den Mollusken hat sich eine Fülle verschiedener Bauplä¬ 
ne entwickelt. Erläutern Sie anhand einiger Beispiele, wie die 
grundlegende Organisation des Molluskenbauplans abgewan¬ 
delt wurde und so diese Vielfalt zustande kam. 


Die zweite der beiden großen monophyletischen Gruppen der 
Protostomier, die Ecdysozoa, umfasst die überwiegende Zahl 
der Tierarten der Erde. Welche evolutionären Neuerungen führ¬ 
ten dazu, dass sich diese enorme Vielfalt entwickelte? 

31.3 Ecdysozoa müssen sich für ihr 
Wachstum häuten 

Eine Reihe von Ecdysozoa (Häutungstiere) haben einen wurm¬ 
förmigen Körperbau, während die Gliederfüßer (Arthropoda), 
die Stummelfüßer (Onychophora) und die Bärtierchen (Tar- 
digrada) Extremitäten besitzen. In diesem Abschnitt geht es 
um die beiden monophyletischen Gruppen mit wurmförmigen 
Ecdysozoa: Das eine Monophylum bilden die Priapswürmer 
(Priapulida), die Hakenrüssler (Kinorhyncha) und die Korsett¬ 
tierchen (Loricifera), das andere die Fadenwürmer (Nematoda) 
und die Saitenwürmer (Nematomorpha). Im anschließenden 
► Abschn. 31.4 erfahren Sie dann etwas über die vielfältigsten 
Gruppe der Ecdysozoa - die Gliederfüßer und ihre Verwand¬ 
ten - und dabei auch über die mannigfaltigen Abwandlungen 
ihrer Extremitäten. 
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Abb. 31.15 Wurmförmige marine Ecdysozoa. Die Vertreter von drei Ecdysozoagruppen sind Bewohner des Meeresbodens, a Die meisten Arten 
der Priapswürmer (Priapulida) leben in selbst gegrabenen Löchern am Meeresgrund, aus denen sie ihren dem Beutefang dienenden Rüssel (Pro- 
boscis) herausstrecken, b Hakenrüssler (Kinorhyncha) sind mikroskopisch klein. Die Cuticulaplatten, die den Körper bedecken, werden periodisch 
abgestoßen, c Sechs Cuticulaplatten bilden eine Art Korsett um den winzigen Körper der Korsetttierchen (Loricifera) 


Auf den Punkt gebracht 

■ Die als Cuticula bezeichnete Außenhülle der Ecdysozoa wird wäh¬ 
rend des Wachstums regelmäßig durch Häutung abgestoßen. 

■ Fadenwürmer (Nematoden) gehören in vielen Lebensräumen zu 
den individuenreichsten tierischen Organismen. 

■ Neben den vielen frei lebenden Nematoden gibt es auch parasi¬ 
tische und räuberische Vertreter. 

Wie in ► Abschn. 31.1 erwähnt, ist ein Kennzeichen der Ecdy¬ 
sozoa das Vorhandensein einer Cuticula, die im Gegensatz zu 
der Kollagencuticula der Anneliden (► Abschn. 31.2) nicht mit¬ 
wächst, sondern von Zeit zu Zeit gehäutet werden muss, damit 
die Tiere größer werden können. Nach diesem auch als Ecdysis 
bezeichneten Häutungsvorgang erhielt die Gruppe ihren Namen 
(vom griechischen ekdysis für „herauskriechen“). Bei vielen 
Ecdysozoa, insbesondere bei den Arthropoden und den Nema¬ 
toden, ist die Cuticula relativ dick und fest, lässt so gut wie 
keinen Gasaustausch zu und schützt auch vor Wasserverlust. Sie 
sorgt zudem bei diesen Ecdysozoen für eine Formkonstanz des 
Körpers und bietet auch einen wirksamen Schutz gegen mecha¬ 
nische Kräfte und Chemikalien. Letzteres ist für Darmparasiten 
wie zahlreiche Nematodenarten besonders wichtig, damit sie 
nicht von ihrem Wirt verdaut werden. 

Bei anderen Ecdysozoa, zum Beispiel den Priapuliden und ih¬ 
ren Verwandten, ist die Cuticula relativ dünn und flexibel und 
bietet dem Tier nur bedingt einen Schutz, ermöglicht jedoch 
den Austausch von Atemgasen, Mineralstoffen und Wasser über 
die Körperoberfläche. Das beschränkt diese Tiere jedoch auf 


aquatische oder zumindest sehr feuchte Lebensräume. Viele 
Ecdysozoaarten mit dünner Cuticula leben in marinen Sedi¬ 
menten, in denen sie auch ihre Nahrung erlangen: Entweder 
nehmen sie Sediment auf und entziehen diesem das organische 
Material, oder sie fangen größere Beutetiere mit einem bezähm¬ 
ten, vorstülpbaren Schlund (Pharynx). Manche Süß wasserarten 
nehmen auch ihre Nährstoffe direkt über ihre dünne Cuticula 
auf. 


Mehrere marine Gruppen der Ecdysozoa 
umfassen nur relativ wenige Arten 



Die Vertreter der verschiedenen artenarmen Gruppen wurmför¬ 
miger mariner Ecdysozoa - die Priapswürmer, Hakenrüssler und 
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Korsetttierchen - sind durch den Besitz einer relativ dünnen 
Cuticula gekennzeichnet, die während des Wachstums zur vol¬ 
len Größe mehrere Male periodisch gehäutet wird. In ungefähr 
500 Mio. Jahre alten Sedimenten in China gelang eine bemer¬ 
kenswerte Entdeckung: Man fand Embryonen einer fossilen 
Art, die offensichtlich mit diesen Ecdysozoagruppen verwandt 
ist - ein Beleg dafür, dass bei den Vorfahren dieser Tiere 
aus den Eiern direkt Miniaturausgaben der adulten Formen 
schlüpften, wie es auch bei den heutigen Nachkommen der Fall 
ist. 

Die 20 bekannten Arten der Priapswürmer oder Rüsselwür¬ 
mer (Priapulida) sind zylindrische, unsegmentierte, wurmför¬ 
mige Tiere, deren Körper sich in drei Abschnitte unterteilen 
lässt: den Proboscis (Rüssel), den Rumpf und die Schwanzan¬ 
hänge. Warum sie nach Priapos, einem griechischen Fruchtbar¬ 
keitsgott, benannt wurden, ist offensichtlich (►Abb. 31.15a). 
Im Englischen heißen sie wegen ihres Aussehens auch penis 
worms. Priapuliden erreichen eine Länge von 0,5-20 cm. Sie 
leben eingegraben in feinen marinen Sedimenten und erbeu¬ 
ten Wirbellose mit weichem Körper, beispielsweise Polychä- 
ten. Dem Beutefang dient ein bezahnter, muskulöser Pharynx 
(Schlund), der durch den Mund ausgestülpt und mitsamt der ge¬ 
packten Beute wieder in den Körper zurückgezogen wird. Die 
Befruchtung erfolgt äußerlich, und die meisten Arten haben eine 
Larvenform, die ebenfalls im Schlamm lebt. 

Von den Hakenrüsslern (Kinorhyncha) wurden bisher rund 
180 Arten beschrieben. Sie leben im Sand und Schlamm am 
Meeresboden und sind alle mikroskopisch klein: Kein Ver¬ 
treter wird länger als 1mm. Ihr Körper ist in 13 Segmente 
untergliedert, die jeweils von einer separaten Cuticulaplatte be¬ 
deckt sind (► Abb. 31.15b). Diese Platten werden während des 
Wachstums von Zeit zu Zeit gehäutet. Kinorhyncha nehmen 
mit ihrem zurückziehbaren Rüssel (Proboscis; wörtlich: „be¬ 
wegliche Schnauze“) Sedimente auf und verdauen das darin 
enthaltene organische Material, wie einzellige Algen und Über¬ 
reste toter Organismen. Ein spezielles Larvenstadium gibt es 
bei den Kinorhyncha nicht; aus den befruchteten Eiern ent¬ 
wickeln sich direkt die Jungtiere, die beim Schlüpfen aus der 
Eihülle bereits elf der späteren 13 Körpersegmente ausgebildet 
haben. 

Genauso winzig, nämlich weniger als 1 mm lang, sind die erst 
im Jahr 1983 entdeckten Korsetttierchen (Loricifera). Bislang 
sind ungefähr 100 Arten bekannt, von denen aber lediglich et¬ 
wa 30 offiziell beschrieben wurden. Ihr Körper ist in Kopf, 
Hals, Brust und Hinterleib unterteilt und von sechs Platten 
bedeckt, denen die Loricifera ihren Namen verdanken (vom la¬ 
teinischen lorica für „Korsett“). Die Platten an der Basis des 
Halses tragen nach vorne gerichtete Stacheln, deren Funktion 
noch nicht bekannt ist (►Abb. 31.15c). Die Loricifera leben 
in grobkörnigen marinen Sedimenten. Über ihre Ernährung ist 
bislang nur wenig bekannt; einige Arten leben offenbar von 
Bakterien. 


Fadenwürmer und ihre Verwandten zeichnen 
sich durch einen hohen Individuen- und 
Artenreichtum aus 



Charakteristisch für Fadenwürmer (Nematoda) ist eine dicke, 
vielschichtige Cuticula, die ihrem unsegmentierten Körper sei¬ 
ne Gestalt verleiht (► Abb. 31. 16). Im Querschnitt ist ihr Körper 
völlig rund. Im Laufe seines Wachstums häutet ein Nemato¬ 
de seine Cuticula vier Mal. Der Austausch von Sauerstoff und 
Nährstoffen mit der Umgebung erfolgt bei den Nematoden so¬ 
wohl über die Cuticula als auch über die nur eine Zellschicht 
dicke Darmwand. Durch rhythmische Kontraktionen des äußerst 
muskulösen Pharynx (Schlund) wird die Nahrung durch den 
Darm transportiert. Für die schlängelnde Fortbewegung kontra¬ 
hieren die Fadenwürmer wechselseitig ihre kräftigen Längsmus¬ 
keln; die unter Druck stehende Pseudocoelflüssigkeit wirkt als 
Hydroskelett. Dem Hautmuskelschlauch der Nematoden fehlt 
eine Ringmuskulatur, wie die Anneliden sie besitzen, weshalb 
das Schlängeln ihre einzige Fortbewegungsweise ist. 

Nematoden sind unsegmentierte Würmer und relativ einheitlich 
im Bau, bilden aber wahrscheinlich die individuenreichste und 
am universellsten verbreitete Tiergruppe überhaupt. Viele von 
ihnen sind mikroskopisch klein; der größte bekannte Nematode 
erreicht eine Länge von 9 m und parasitiert in der Placenta weib¬ 
licher Pottwale. Bisher wurden rund 25.000 Arten beschrieben, 
aber die tatsächliche Zahl rezenter Spezies könnte gut und gerne 
auch bei über 1 Mio. liegen. Zahllose Nematoden ernähren sich 
von toten Organismen in den oberen Bodenschichten, am Grund 
von Seen und Flüssen oder in marinen Sedimenten. Die oberste 
Bodenschicht von fruchtbarem Ackerland kann pro Hektar 3- 
9 Mrd. Nematoden enthalten, ein einzelner faulender Apfel bis 
zu 90.000 Individuen. So tragen Nematoden als Saprobionten 
(Fäulnisbewohner) wesentlich zur Kompostierung und Boden¬ 
bildung bei. 

Der winzige Bodennematode Caenorhabditis elegans dient 
Genetikern und Entwicklungsbiologen als wichtiger Modell¬ 
organismus im Labor (►Abb. 19.6). Er eignet sich ideal als 
Forschungsobjekt, denn er ist leicht zu halten und zu züchten, 
wird innerhalb von drei Tagen geschlechtsreif und weist eine 
festgelegte Zahl von Körperzellen auf. Sein Genom wurde als 
eines der ersten vollständig sequenziert. 
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31 Protostomier 


Abb. 31.16 Fadenwürmer, a Der Körperbauplan 
von Trichinella spiralis, die Trichinose verursacht, 
ist typisch für parasitische Nematoden, b Dieses 
lichtmikroskopische Bild zeigt eine eingekapselte 
Larve von Trichinella spiralis im Muskelgewebe 
eines Wirts (Muskeltrichine), c Dieser frei leben¬ 
de Nematode besiedelt limnische Lebensräume 
(REM-Aufnahme, digital coloriert) 
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Der große Darm (rot) und 
der einzelne Hoden (violett) 
füllen den Körper dieses 
Männchens von Trichinella 
spiralis weitgehend aus, 



Viele Fadenwürmer erbeuten als Räuber Protisten und mikro¬ 
skopisch kleine Tiere (darunter auch andere Nematoden). Für 
den Menschen von besonderer Bedeutung sind jedoch die vie¬ 
len Arten, die in Pflanzen oder Tieren parasitieren. Besonders 
gut erforscht sind jene Fadenwürmer, die wirtschaftlich bedeu¬ 
tende Kulturpflanzen oder Haustiere befallen, und insbesondere 
solche, die als Parasiten des Menschen schwere Krankheiten 
hervorrufen (wie Trichinose, Dracontiasis und Elephantiasis). 
Aus den Forschungsergebnissen hat man zahlreiche Erkenntnis¬ 
se für die Bekämpfung dieser Parasiten gewonnen. 

Der Körperbauplan der parasitischen Fadenwürmer ähnelt dem 
der frei lebenden Spezies, doch gibt es im Entwicklungszyklus 
vieler parasitischer Arten spezielle Stadien, die eine Übertra¬ 
gung der Individuen auf einen anderen Wirt ermöglichen. Recht 
einfach ist der Entwicklungszyklus von Trichinella spiralis , 
jener Art, die beim Menschen eine Trichinose hervorruft. In¬ 
fizieren kann man sich durch den Verzehr von rohem Fleisch 
eines infizierten Tieres (gewöhnlich handelt es sich dabei um 
Schweinefleisch), und zwar mit Larven, die in der Musku¬ 
latur eingekapselt sind (Muskeltrichinen; ►Abb. 31.16b). Im 
Verdauungstrakt wird die Entwicklung eingeleitet, die Larven 
verlassen die Kapseln, setzen sich an der Darmwand fest und 
nehmen Nährstoffe auf. Später bohren sie sich durch die Darm¬ 
wand und gelangen mit dem Blut in die Muskulatur, wo sie neue 
Cysten bilden. Bei Massenbefall können diese Muskeltrichinen 
starke Schmerzen verursachen und sogar zum Tod führen. In 
heutiger Zeit ist die Trichine in unseren Breiten durch die ge¬ 
setzlich bei jeder Schlachtung vorgeschriebene Fleischbeschau 
sehr selten geworden. Bekannte Nematoden sind auch die Spul¬ 


würmer, die als Adulte im Darm und als Larven in der Leber 
von Säugetieren leben. Der bis zu 40 cm lange Schweinespul¬ 
wurm (Ascaris suum) ist in Schweinezuchten durchaus häufig, 
während man den Menschenspulwurm (Ascaris lumbricoides) 
in Deutschland für eher selten hielt. Seit 2012 weiß man jedoch, 
dass beide „Arten“ genetisch identisch, also nicht unterscheid¬ 
bar sind. Schweineleber sollte also nicht roh verzehrt werden. 

Von den unsegmentierten Saitenwürmern (Nematomorpha) 
wurden bisher ungefähr 350 Arten beschrieben. Wie ihr Na¬ 
me schon vermuten lässt, sind die Saiten würmer extrem dünn 
(1-3 mm im Durchmesser); in der Länge erreichen sie meist 
5-10 cm, manche Arten aber über 1 m. Die meisten adulten Sai¬ 
tenwürmer leben im Süßwasser zwischen herabgefallenem Laub 
und Algenmatten in den Flachwasserzonen von Flüssen, Seen 
und Teichen. Einige wenige Arten bewohnen auch feuchte Bö¬ 
den. 

Die Larven der Nematomorpha leben als Endoparasiten in Süß¬ 
wasserkrebsen sowie in terrestrischen und aquatischen Insekten 
und haben eine sehr dünne Cuticula (►Abb. 31.17). Adulte, 
frei lebende Saiten würmer haben dagegen eine dicke Cuticula. 
Larven und Erwachsene besitzen keinen Mund, und ihr Darm 
ist weitgehend reduziert; er dient nicht der Nahrungsaufnah¬ 
me. Wahrscheinlich nehmen die meisten Arten nur als Larven 
Nahrung zu sich, indem sie über ihre Körperwand Nährstoffe 
von ihrem Wirt absorbieren. Einige Spezies häuten ihre Cuticu¬ 
la allerdings auch noch nach Verlassen ihres Wirts und wachsen 
weiter; somit sollten sie auch als adulte Tiere noch Nährstoffe 
aus ihrer Umgebung aufnehmen. 
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Abb. 31.17 Die Larven von Saitenwürmern leben parasitisch. Die 

Larven des Pferdehaarwurms Paragordius tricuspidatus können das 
Verhalten ihres Wirts beeinflussen. Durch das Schlüpfen bewirkt der 
Wurm, dass die befallene Grille ins Wasser springt, wo der Wurm den 
Körper des Insekts vollständig verlässt und seinen Entwicklungszyklus 
als frei lebendes, adultes Tier fortsetzt. Die Grille ertrinkt jedoch, nach¬ 
dem sie ihre parasitische Last losgeworden ist 


31.3 Wiederholung 

PriapsWürmer (Priapulida), Hakenrüssler (Kinorhyncha) 
und Korsetttierchen (Loricifera) sind bislang wenig er¬ 
forschte, relativ kleine, marine Vertreter der Ecdysozoa 
mit wurmförmigem Körperbau. Fadenwürmer (Nemato- 
da) und Saitenwürmer (Nematomorpha) besitzen einen 
unsegmentierten, wurmförmigen Körper. Die Fadenwür¬ 
mer gehören zu den individuenreichsten und am weitesten 
verbreiteten Tiergruppen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Cuticuladicke bei den verschiedenen Vertretern der 
Ecdysozoa vergleichen und erklären können, welche 
Folgen die Unterschiede haben. 

■ erläutern können, warum der Nematode Caenorhab- 
ditis elegans verbreitet als Modellorganismus für For¬ 
schungen im Labor verwendet wird. 

■ ausführen können, warum die Vielfalt der Nematoden 
von Bedeutung für die Ökosysteme der Erde ist. 


_ 7 _ 

1. In welcher Hinsicht und warum unterscheidet sich die Dicke 
der Cuticula bei verschiedenen Vertretern der Ecdysozoa? 

2. Beschreiben Sie mindestens drei Möglichkeiten, wie Nema¬ 
toden einen bedeutenden Einfluss auf den Menschen haben. 


Als Nächstes erfahren Sie Einzelheiten über die Gliederfüßer, 
die das Monophylum der Ecdysozoa dominieren und die welt¬ 
weit artenreichste Tiergruppe überhaupt bilden. 

31.4 Die Arthropoden sind die 

artenreichste aller Tiergruppen 

Die Gliederfüßer (Arthropoda) sind Ecdysozoa mit zahl¬ 
reichen gegliederten Extremitäten. Hinsichtlich der Artenzahl 
bilden die Arthropoden die vielfältigste Tiergruppe (bislang 
wurden rund 1,2 Mio. Arten wissenschaftlich beschrieben, zahl¬ 
lose weitere harren noch ihrer Entdeckung durch Biologen). 
Zudem wird die Individuenzahl der zu einem bestimmten Zeit¬ 
punkt lebenden Gliederfüßer auf ungefähr 10 18 oder 1 Mrd. 
Milliarden geschätzt. Höhere Individuenzahlen erreichen in der 
Tierwelt eventuell nur noch die Nematoden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Zum Erfolg der Gliederfüßer haben mehrere entscheidende 
Neuerungen beigetragen. 

■ Die meisten geflügelten Insekten (Pterygota) besitzen zwei Flü¬ 
gelpaare und machen in ihrer Entwicklung eine vollständige oder 
unvollständige Metamorphose durch, sind also holo- bzw. hemi- 
metabol. 

■ Die Diversifizierung der Insekten begann vor etwa 450 Mio. Jah¬ 
ren - etwa zur gleichen Zeit, als die ersten Landpflanzen in 
Erscheinung traten. 

■ Bei Insekten erfolgt der Gasaustausch über Tracheen. 



Zum Erfolg der Arthropoden haben mehrere entscheidende 
Neuerungen beigetragen, die zu ihren Grundmerkmalen gehö¬ 
ren. Wie bereits erwähnt, befinden sich an der Innenseite ihres 
starren Exoskeletts die Ansatzpunkte ihrer Muskeln. Ihr Kör¬ 
perbauplan weist eine heteronome Segmentierung auf (die 
Segmente sind ungleich). Nicht starr miteinander verbundene 
Segmente und die Extremitätenglieder werden durch jeweils ei¬ 
gene Muskeln bewegt (► Abb. 31.4). Die gelenkig gegliederten 
Extremitäten ermöglichen die Entwicklung günstiger Hebel¬ 
kräfte und dadurch komplexe Bewegungen der Extremität und 
des ganzen Körpers; überdies sind verschiedene Körperanhänge 
an unterschiedliche Aufgaben angepasst. Das starre Exoskelett, 
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a Paramacrobiotus tonolli 


b Peripatus spec. 


50 pm 


1 cm 


Abb. 31.18 Verwandte der Arthropoden mit ungegliederten Extremitäten, a Bärtierchen (Tardigrada) kommen auf den feuchten Oberflächen 
von Moosen und höheren Pflanzen sowie in temporären Pfützen mitunter recht häufig vor. b Die tropischen Onychophoren oder Stummelfüßer 
haben ungegliederte Beine; ihre Leibeshöhle fungiert als Hydroskelett. Bisweilen werden sie als „lebende Fossilien“ bezeichnet, was bedeutet, 
dass es sich um eine gemäß den Fossilfunden sehr alte Gruppe handelt, die sich über Hunderte von Jahrmillionen hinweg kaum verändert hat 


das den Körper wie eine Ritterrüstung umgibt, erfüllt eine Stütz¬ 
funktion für die Fortbewegung der Tiere im Wasser und auf dem 
trockenen Land und bietet zudem einen gewissen Schutz vor 
Feinden. Ein Austrocknen der Tiere an der Luft wird durch die 
wasserabweisenden Eigenschaften des Chitins und eine Wachs¬ 
schicht oder Borsten verhindert. 

Die vier heute noch vertretenen monophyletischen Großgruppen 
der Arthropoden zeichnen sich alle durch einen hohen Arten¬ 
reichtum aus: die Fühlerlosen oder Kieferklauenträger (Cheli- 
cerata; diese umfassen vor allem die Schwertschwänze und die 
Spinnentiere - Spinnen, Skorpione, Milben und ihre Verwand¬ 
ten), die Krebstiere (Crustacea; hierzu gehören unter anderem 
Garnelen, Hummer und Krabben), die Insekten (Hexapoda; wie 
Heuschrecken, Wanzen, Käfer, Schmetterlinge, Bienen, Flie¬ 
gen und ihre ungeflügelten Verwandten) sowie die Tausendfüßer 
(Myriapoda; dazu gehören vor allem die Hundert- und die Dop¬ 
pelfüßer). 

Bevor 1997 die erste Publikation erschien, die mittels DNA- 
Sequenzen eine Aufspaltung der Protostomier in Lophotrocho- 
zoa und Ecdysozoa nahelegte, waren die meisten Biologen von 
einer sehr engen Verwandtschaft der Arthropoden mit den An¬ 
neliden überzeugt, und zwar aufgrund ihrer Segmentierung. 
Sie wurden mit einigen kleineren Tierstämmen als Articu- 
lata (Gliedertiere) zusammengefasst, und in praktisch jedem 
Zoologiebuch fand sich eine Grafik zur Entwicklung des Arthro- 
podenbauplans aus dem Annelidenbauplan. Zwar mussten sich 
die Zoologen von den Articulaten verabschieden, aber für ein 
modellhaftes Verständnis der möglichen Evolution der Arthro¬ 
poden aus wurmförmigen, homonom segmentierten Vorfahren 
sind die alten Schemata durchaus noch nützlich. 

Seinen Namen erhielt das Monophylum Arthropoda von den ge¬ 
gliederten Extremitäten (vom griechischen arthron für „Gelenk“ 
und podos für „Fuß“). Die Gliederfüßer gingen aus Vorfah¬ 
ren mit einfachen, ungegliederten Extremitäten hervor. Wie 
diese Vorfahren genau aussahen, ist nicht bekannt, aber eini¬ 


ge Verwandte der Arthropoden mit segmentiertem Körper und 
ungegliederten Extremitäten haben bis heute überlebt: die Tar- 
digraden und Onychophoren. Es ist also sinnvoll, wenn Sie sich 
hier zunächst mit diesen beiden Gruppen befassen, und außer¬ 
dem noch mit den Trilobiten, einem alten Monophylum der 
Arthropoden, das gänzlich ausgestorben ist, aber bedeutende 
Fossilbelege hinterließ. 


Einige segmentierte Verwandte der 
Arthropoden haben ungegliederte Extremitäten 

Die beiden am nächsten mit den Gliederfüßern verwandten 
rezenten Gruppen liefern Hinweise darauf, wie die Extremitä¬ 
ten der Arthropoden ursprünglich ausgesehen haben könnten. 
Die Bärtierchen (Tardigrada) zeichnen sich durch fleischige, 
ungegliederte Extremitäten aus; ihre flüssigkeitsgefüllte Leibes¬ 
höhle (ein Mixocoel) fungiert als Hydroskelett (► Abb. 31.18a). 
Mit nur 0,1-0,5 mm Länge sind Bärtierchen extrem klein und 
besitzen weder ein Kreislaufsystem noch Atemorgane. Die 1200 
bislang bekannten rezenten Arten der Bärtierchen leben im 
Sand des Meeresbodens sowie in temporären Wasserfilmen auf 
Pflanzen. Wenn diese Filme austrocknen, vertragen die Bärtier¬ 
chen einen extremen Wasserverlust und schrumpfen zu kleinen, 
fassförmigen Objekten, die mindestens zehn Jahre in einem 
Ruhezustand überdauern können. Bisweilen kommen sie in ei¬ 
ner Dichte von 2 Mio. Exemplaren pro Quadratmeter Moos 
vor. 

Bis vor nicht allzu langer Zeit war unter Biologen noch um¬ 
stritten, ob die Stummelfüßer (Onychophora) näher mit den 
Anneliden oder mit den Arthropoden verwandt sind; nach neue¬ 
ren molekularbiologischen Erkenntnissen stehen sie jedoch den 
Arthropoden viel näher und sind deren Schwestergruppe. Mit 
ihren weichen, fleischigen, ungegliederten Beinen, die Krallen 
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tragen, und ihrem langgestreckten Körper ähneln die Onycho- 
phoren im Aussehen vermutlich den Vorfahren der Arthropoden 
(► Abb. 31.18b). Die 180 bekannten Arten der Onychophoren 
leben in der Laubstreu in den feuchten Tropen. Ihr relativ wei¬ 
cher Körper ist von einer dünnen, flexiblen Cuticula umhüllt, die 
Chitin enthält. Wie bei den Bärtierchen fungiert die mit Flüs¬ 
sigkeit gefüllte Leibeshöhle der Onychophoren (ein Mixocoel) 
als hydrostatisches Skelett. Die Befruchtung erfolgt innerlich, 
und die großen, dotterreichen Eier entwickeln sich im Körper 
der Weibchen. Es handelt sich hier um eine Ovoviviparie, das 
heißt, die Embryonen werden ausschließlich vom Inhalt der Ei¬ 
er versorgt (Oviparie), aber es werden lebende Junge geboren 
(Viviparie). 


Bei den Trilobiten traten erstmals 
gegliederte Beine auf 

Die meeresbewohnenden Dreilapper (Trilobita) hatten ihre 
Blütezeit im Kambrium und Ordovizium, doch dann fielen sie 
dem großen Massenaussterben im Perm am Ende des Paläo¬ 
zoikums (vor 251 Mio. Jahren) zum Opfer. Weil ihr mächtiges 
Exoskelett leicht versteinerte, hinterließen die Trilobiten zahl¬ 
reiche fossile Belege für ihre Existenz (►Abb. 31.19). Bislang 
wurden ungefähr 10.000 Arten beschrieben. 

Die Trilobiten sind die ältesten bekannten Arthropoden mit 
gegliederten Extremitäten. Die Körpersegmentierung und Ex¬ 
tremitäten der Trilobiten folgten einem relativ einfachen Bau¬ 
plan mit sich wiederholenden Elementen, also mit weitgehend 
homonomer Segmentierung, bis auf die Verschmelzung von 
Segmenten im Kopfbereich. Allerdings waren einige ihrer ge¬ 
gliederten Extremitäten für unterschiedliche Funktionen abge¬ 
wandelt. Diese Spezialisierung der Extremitäten zieht sich als 
roter Faden durch die gesamte Evolution der Arthropoden. 


Cheirurus ingricus 



Abb. 31.19 Fossil eines Trilobiten. An diesem ungefähr 450 Mio. Jah¬ 
re alten versteinerten Trilobiten aus den Flachmeeren des Ordoviziums 
sind deutlich die relativ einfachen, sich wiederholenden Segmente die¬ 
ser ausgestorbenen Arthropodengruppe zu erkennen 


Die Cheliceraten besitzen 
scherenartige Mundwerkzeuge 

Kennzeichen des Bauplans der Fühlerlosen oder Kieferklau¬ 
enträger (Chelicerata) ist der zweigeteilte Körper. Die ersten 
beiden paarigen Extremitäten am Vorderkörper, dem Prosoma, 
sind zu scherenartigen, zweigliedrigen Mund Werkzeugen (Che- 
liceren) abgewandelt, die auch als Klauen bezeichnet werden 
und dem Packen und Festhalten der Beute dienen. Chelice- 
ren können die Beute auch zerschneiden, aber nicht zermahlen. 
Zusätzlich besitzen viele Cheliceraten ein Tasterpaar (Pedipal- 
pen) und vier Schreitbeinpaare am Prosoma. Der Hinterkörper 
(das Opisthosoma) trägt keine Extremitäten, sodass insgesamt 
sechs Extremitätenpaare vorliegen. Bei manchen Gruppen, etwa 
bei den Milben (inklusive der Zecken), ist diese Untergliede¬ 
rung in zwei Körperteile nicht so eindeutig. Die etwa 114.000 
beschriebenen Cheliceratenarten werden in der Regel in drei 
monophyletische Gruppen eingeteilt: die Pantopoda, die Xi- 
phosura und die Arachnida. 

Die Asselspinnen (Pantopoda = Pycnogonida) bilden eine noch 
wenig erforschte rein marine Gruppe mit rund 1000 Arten 
(► Abb. 31.20a). Die meisten davon sind mit einer Beinspann¬ 
weite von weniger als 1 cm recht klein, manche Tiefseearten 
erreichen jedoch auch Beinspannweiten von bis zu 60 cm. Ei¬ 
nige wenige Asselspinnen ernähren sich von Algen, die meisten 
sind allerdings carnivor und erbeuten verschiedene kleine Wir¬ 
bellose. 

Die Schwertschwänze (Xiphosura) sind heute nur noch mit vier 
Arten vertreten, viele nahe Verwandte sind jedoch von Fossil¬ 
funden bekannt. Sie stehen den ausgestorbenen Seeskorpionen 
(Eurypterida) nahe, mit denen sie zur Gruppe der MeroStoma¬ 
ta zusammengefasst werden. Die Schwertschwänze (irreführend 
auch Pfeilschwanzkrebse genannt) haben sich im Laufe ihrer 
langen Stammesgeschichte nur sehr wenig verändert, was sie 
zu lebenden Fossilien macht. Ihr Vorderkörper ist vollständig 
von einer hufeisenförmigen Duplikatur des Panzers bedeckt. Sie 
kommen im Flachwasser entlang der Ostküste Nordamerikas 
sowie der Süd- und Ostküste Asiens vor, wo sie sich von Aas 
und bodenbewohnenden Wirbellosen ernähren. Von Zeit zu Zeit 
kommen sie in der Gezeitenzone in großer Zahl auf den Strand, 
um sich zu paaren und ihre Eier abzulegen (► Abb. 31.20b). 

Spinnentiere (Arachnida) sind in terrestrischen Lebensräumen 
ziemlich häufig. Der Entwicklungszyklus der meisten Spin¬ 
nentiere ist recht einfach: Aus innerlich befruchteten Eiern 
schlüpfen Miniaturausgaben der adulten Tiere, die praktisch 
von Beginn an selbstständig sind. Bei manchen Arachnidenar- 
ten verbleiben die Eier während der Entwicklung im Körper, 
sodass lebende Junge zur Welt kommen. 

Die artenreichsten und verbreitetsten Gruppen der Arachni- 
den sind die Spinnen (Araneae), die Skorpione (Scorpiones), 
die Weberknechte (Opiliones) und die Milben (Acari), zu de¬ 
nen auch die Zecken gehören (►Abb. 31.21). Die über 60.000 
bisher beschriebenen Milbenarten leben im Boden, in der 
Laubstreu, in Moosen und Flechten und unter Baumrinde, im 
Flachwasser oder als Parasiten an Pflanzen und Tieren. Milben 
sind die Überträger von Mosaikviren an Weizen und Roggen 
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und können bei Haustieren Räude und beim Menschen Hautrei¬ 
zungen hervorrufen. Der Kot von Hausstaubmilben ist eine 
häufige Allergieursache. Zecken sind Blutsauger und können 
gefährliche Krankheiten übertragen. 

Bislang wurden ungefähr 50.000 Spinnenarten beschrieben; al¬ 
le sind bedeutende terrestrische Räuber mit hohlen Cheliceren, 
mit denen sie Gift in ihre Beute injizieren. Einige können 


aufgrund ihres hervorragenden Sehvermögens ihre Beutetiere 
gezielt verfolgen und überwältigen. Viele andere spinnen kom¬ 
plizierte Netze aus Proteinfäden, in denen sich ihre Beutetiere 
verfangen. Gesponnen werden die Fäden (Spinnseide) von den 
Spinnwarzen, modifizierte Hinterleibsanhänge, die mit Spinn¬ 
drüsen im Opisthosoma in Verbindung stehen; diese Drüsen 
sezernieren Faserproteine, die sich an der Fuft verfestigen. Die 
Netze der verschiedenen Spinnengruppen sind außerordentlich 


Abb. 31.20 Zwei kleinere Gruppen der Cheliceraten. 

a Auch wenn es sich nicht um echte Spinnen handelt, ist leicht 
erkennbar, warum die Asselspinnen ihren Trivialnamen er¬ 
hielten. b Schwertschwänze - hier eine Ansammlung beim 
Ablaichen am Strand - sind eine sehr alte Tiergruppe und wie 
die Onychophoren (Stummelfüßer; ► Abb. 31.18b) ein Bei¬ 
spiel für „lebende Fossilien“ 


a Pseudopallene spec. 



a Simaetha spec. 



b Androctonus spec. 



c Leiobunum rotundum 


d Trombidium spec. 




Abb. 31.21 Die Diversität der Spinnentiere, a Springspinnen sind tagaktive, optisch orientierte Räuber, die aktiv Jagd auf Insekten machen, 
b Skorpione sind nachtaktive Räuber und erbeuten Kleintiere, c Die auch als Kanker bezeichneten Weberknechte ernähren sich größtenteils von 
Aas. d Die Milben umfassen zahlreiche frei lebende Arten, aber auch blutsaugende Ektoparasiten 
























31.4 Die Arthropoden sind die artenreichste aller Tiergruppen 


967 



Abb. 31.22 Myriapoda. a Hundertfüßer wie dieser Skolopender besitzen pro Segment ein Beinpaar, am Kopf Giftklauen zum Überwältigen 
der Beutetiere und sind zum Teil sehr schnell, b Der räuberische Spinnenläufer, ein Hundertfüßer, legt in 2 s eine Strecke von 1 m zurück, 
c Doppelfüßer ernähren sich von Aas und Pflanzen; sie haben schwächere Kiefer und meist kürzere Beine als Hundertfüßer und sind entsprechend 
langsam. Pro Segment sind zwei Beinpaare ausgebildet 


vielgestaltig, wodurch die Spinnen diese Fallen auch in vielen 
verschiedenen Habitaten platzieren und damit ganz unterschied¬ 
liche Beutetiere fangen können. 


Die übrigen Gruppen der Gliederfüßer sind 
durch den Besitz von Mandibeln und Antennen 
gekennzeichnet 

Die drei übrigen Gruppen der Arthropoden - die Tausendfüßer 
(Myriapoda), Krebstiere (Crustacea) und Insekten (Hexapoda) - 
besitzen statt Cheliceren Mandibeln als Mund Werkzeuge. Da¬ 
her werden sie auch als traditionell als Mandibulata (Mandi- 
beltiere) zusammengefasst. Mandibeln sind eingliedrig und kön¬ 
nen sowohl zum zermahlenden Kauen als auch zum Beißen und 
Festhalten der Nahrung bzw. Beute eingesetzt werden. Als wei¬ 
teres charakteristisches Merkmal besitzen die Mandibulaten am 
Kopf Antennen oder Fühler, die der Sinneswahrnehmung die¬ 
nen. Während die Cheliceraten in einen Vorder- und einen Hin¬ 
terkörper gegliedert sind, findet sich bei den Insekten und den 
Krebstieren zumeist eine Dreigliederung des Körpers in Kopf, 
Brust und Hinterleib. Bei den Tausendfüßern handelt es sich wie¬ 
derum um eine Zweigliederung, allerdings in Kopf und Rumpf. 

Tausendfüßer Die Tausendfüßer (Myriapoda) umfassen 
die Hundertfüßer, die Doppelfüßer und einige Kleingruppen. 
Die Hundertfüßer und Doppelfüßer zeichnen sich durch einen 
deutlich ausgebildeten Kopf aus, der die Mandibeln und ein 
Antennenpaar trägt. Kennzeichnendes Merkmal ist ein langer, 
beweglicher, segmentierter Rumpf mit zahlreichen Beinpaaren. 
Die Hundertfüßer (Chilopoda) weisen pro Segment nur ein 
Beinpaar auf (►Abb. 31.22a,b) und ernähren sich räuberisch 
von Insekten und anderen Kleintieren. Bei den Doppelfüßern 
(Diplopoda) sind jeweils zwei benachbarte Segmente mitein¬ 
ander verschmolzen, sodass an jedem dieser verschmolzenen 
Segmente zwei Beinpaare sitzen (► Abb. 31.22c). Doppelfüßer 


ernähren sich von Aas und Pflanzen. Bisher wurden mehr als 
3000 Arten von Hundertfüßem und etwa 8000 Doppelfüßerarten 
beschrieben, es dürften aber noch zahlreiche weitere existieren. 
Die meisten Myriapoda werden höchstens wenige Zentimeter 
lang, einige tropische Arten erreichen aber auch die zehnfache 
Größe. 

Krebstiere Die Krebstiere (Crustacea) sind heute die do¬ 
minierenden marinen Arthropoden, sie sind jedoch auch in 
limnischen und terrestrischen Lebensräumen weit verbreitet. 
Zu den bekanntesten Crustaceen zählen beispielsweise Garne¬ 
len („Shrimps“), Hummer, Flusskrebse, Langusten und Krab¬ 
ben (alle aus der Gruppe der Zehnfußkrebse oder Decapoda; 
► Abb. 31 .23a,f) sowie die Asseln (Isopoda; ► Abb. 31 .23b). Zu 
weiteren artenreichen Gruppen der Crustaceen gehören unter an¬ 
derem die Flohkrebse (Amphipoda), die Muschelkrebse (Ostra- 
coda), die Kiemenfußkrebse (Branchiopoda; ►Abb. 31.23c) 
und die Ruderfußkrebse (Copepoda; ►Abb. 31.23d); von ah 
diesen Gruppen gibt es Vertreter im Süßwasser und im Meer. 
(Die Branchiopoda sollten nicht mit den ähnlich klingenden Bra- 
chiopoda verwechselt werden, die Ihnen in ► Abschn. 31.2 be¬ 
gegnet sind.) Als Krill bekannt sind kleine, marine Krebstiere, 
die als Teil des Planktons in sehr hoher Individuenzahl auftreten 
und eine bedeutende Nahrungsquelle für verschiedene sehr gro¬ 
ße Meerestiere darstellen, etwa für die Bartenwale. 

Stark abgewandelte Krebstiere sind die zur Gruppe der Ran¬ 
kenfußkrebse (Cirripedia) zählenden Entenmuscheln und See¬ 
pocken, die als Adulte sessil sind (►Abb. 31.23e). Mit ihren 
Kalkschalen ähneln Entenmuscheln auf den ersten Blick eher 
Mollusken als anderen Krebstieren, aber wie schon der Zoolo¬ 
ge Louis Agassiz vor über einem Jahrhundert bemerkte, ist eine 
Entenmuschel „nichts weiter als ein kleines, garnelenähnliches 
Tier, das in einem Kalkgehäuse auf dem Kopf steht und mit den 
Füßen Nahrung in den Mund kickt“. 

Media Clip 31.7 Barnacles Feeding 

www. Li fei le.com/mc3 1.7 
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f Dardanus arrosor 



Abb. 31.23 Diversität der Crustaceen. a Dieser Vertreter der Zehnfußkrebse (Decapoda), eine Landkrabbe, kommt lediglich auf vier Inseln 
im Südatlantik vor. b Diese Mauerassel, eine terrestrisch lebende Assel (Isopoda), kann sich bei Gefahr zu einer Kugel zusammenrollen, c Ur¬ 
zeitkrebse der Gattung Triops sind Vertreter der Kiemenfußkrebse (Branchiopoda); sie kommen häufig in ephemeren (schnell vergänglichen) 
Kleingewässern vor. d Dieser winzige Ruderfußkrebs (Copepoda) kommt in Süßwasserseen in ganz Europa vor. e Rankenfußkrebse (Cirripedia) 
wie diese Entenmuscheln heften sich mit ihrem muskulösen Stiel am Substrat fest und strecken zum Fang von Nahrung ihre Rankenfüße aus den 
Schalen hervor, f Der Rote Einsiedlerkrebs lebt in einem Schneckenhaus und in Symbiose mit mehreren Schmarotzerrosen (Calliactis parasitica ) 


Die Cuticula der Crustaceen enthält zusätzlich zu Chitin und 
Protein auch noch Kalk. Das verbessert die Panzerung, führt 
aber außerhalb des Wassers zu Gewichtsproblemen. Der Körper 
der meisten der 67.000 bislang beschriebenen Crustaceenarten 
ist ursprünglich in drei Bereiche (Tagmata) untergliedert: Kopf 
(Caput), Brust (Thorax, Pereion) und Hinterleib (Abdomen, 
Pleon) (►Abb. 31.24). Die Kopf Segmente sind miteinander 
verschmolzen und tragen fünf paarige, gegliederte Anhänge, 
darunter zwei Antennenpaare. Auch an jedem der zahlreichen 
Thorax- und Abdominalsegmente sitzen in der Regel jeweils 
paarige Extremitäten. Die Anhänge der verschiedenen Körper¬ 
teile sind auf unterschiedliche Funktionen wie Gasaustausch, 


Zerkleinerung der Nahrung, Beutefang, Sinneswahrnehmung, 
Laufen und Schwimmen spezialisiert. Bei zahlreichen Arten 
erstreckt sich eine stark gepanzerte Duplikatur des Rücken¬ 
schilds, der Carapax, vom Kopf aus dorsal und lateral über 
den Körper und schützt die darunterliegenden Segmente. Kopf 
und Thorax sind dann zu einem starren Cephalothorax ver¬ 
schmolzen. Bei Langusten, Hummern, Flusskrebsen und Krab¬ 
ben schützt der Carapax auch die Kiemen, die an den Hüften 
der Schreitbeine sitzen. Das ermöglicht es zahlreichen am¬ 
phibischen Krabbenarten, längere Zeit an Land zu überleben, 
sofern sie ihre Kiemenhöhlen regelmäßig mit Wasser ver¬ 
sorgen. 
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Frage zu ► Abb. 31.24: Inwiefern unterscheidet sich der Bau¬ 
plan von Crustaceen von dem der in ► Abb. 31.26 abgebildeten 
Insekten? 


Die befruchteten Eier der meisten Crustaceen verbleiben wäh¬ 
rend ihrer Frühentwicklung an der Außenseite des Körpers der 
Weibchen und werden dort von Extremitäten festgehalten (Brut¬ 
pflege; ► Abb. 31.23d). Die Jungen vieler Arten schlüpfen als 
Larvenform, andere ähneln im Aussehen bereits den Adulten. 
Wieder andere Arten geben ihre Eier ins Wasser ab oder heften 
sie an Objekten in der Umgebung fest. 


Mehr als die Hälfte aller bislang 
beschriebenen Arten sind Insekten 

Vor über 400 Mio. Jahren, zu Beginn des Devons, gelang eini¬ 
gen Crustaceengruppen die Besiedlung terrestrischer Lebens¬ 
räume. Eine von ihnen stand der heutigen Crustaceengruppe 
Remipedia nahe, und aus ihr entwickelten sich die Sechsfü- 
ßer (Hexapoda). Diese gliedern sich heute in die Insekten 
(Insecta) und drei kleine Gruppen ungeflügelter Verwandter. 
Streng kladistisch gesehen sind die Hexapoda also Krebstiere; 
entsprechend werden beide Großgruppen der Arthropoden heute 
als Pancrustacea zusammengefasst (vom griechischen pan für 
„alles“). Bis vor wenigen Jahrzehnten ging man eher von einer 
engen Verwandtschaft der Insekten mit den Tausendfüßern aus, 
da beide Gruppen über ein Tracheensystem verfügen; sie wur¬ 
den deshalb als Tracheata zusammengefasst. Das ist aber heute 
nicht mehr haltbar. 

Wie Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Die Erforschung der Biodiversität der Erde“) erfah¬ 


ren haben, sind von den 1,8 Mio. bislang beschriebenen Arten 
der Erde alleine mehr als 1 Mio. Insekten. Aber dies ist wie¬ 
derum nur ein Bruchteil der Insektenarten, die Schätzungen 
zufolge auf der Erde leben. In ► „Experiment: Wie viele Ar¬ 
ten sind noch gar nicht bekannt?“ wird eines von Terry Erwins 
Experimenten hierzu detaillierter vorgestellt. Wie diese und 
ähnliche Studien zeigten, können wir über die biologische Viel¬ 
falt unseres Planeten noch jede Menge lernen. 

Die ungeflügelten Verwandten der Insekten - die Springschwän¬ 
ze (Collembola), die Doppelschwänze (Diplura) und die Bein- 
tastler (Protura) - ähneln von allen heute lebenden Formen 
in der Gestalt wohl am ehesten den Vorfahren der Insekten 
(►Abb. 31.25). Diese Hexapoden haben einen einfachen Ent¬ 
wicklungszyklus: Aus den Eiern schlüpfen Miniaturausgaben 
der adulten Tiere. Von den Insekten unterscheiden sie sich unter 
anderem durch den Besitz innerer Mund Werkzeuge. Spring¬ 
schwänze können im Boden, in der Laubstreu und auf der 
Vegetation extrem zahlreich Vorkommen (bis zu 200.000 Indivi¬ 
duen pro m 2 ) und sind somit die individuenreichsten Hexapoden 
weltweit (allerdings nicht die artenreichsten). 

Wie bei den Crustaceen ist auch der Körper der Insekten in drei 
Abschnitte gegliedert: Kopf (Caput), Brust (Thorax) und Hinter¬ 
leib (Abdomen). Am Kopf sitzen bei Insekten ein Antennenpaar 
und verschiedene Mund Werkzeuge, am Thorax befinden sich 
drei Beinpaare. Bei den meisten Insektengruppen trägt der Tho¬ 
rax zudem zwei Paar Flügel. Im Gegensatz zu den anderen 
Arthropoden tragen die Insekten an den meisten Abdominal¬ 
segmenten keine Extremitäten. Der Verdauungstrakt ist wie bei 
allen Arthropoden in sehr unterschiedliche Kompartimente ge¬ 
gliedert (► Abb. 31.26). Der Gasaustausch erfolgt bei Insekten 
über Tracheen: ein System aus Luftsäcken und röhrenförmigen 
Kanälen, deren Wand durch Chitin stabilisiert wird. Das Tra¬ 
cheensystem verzweigt sich von äußeren Öffnungen, den Stig¬ 
men, bis in alle Gewebe des gesamten Körpers (► Abb. 48.4). 


Abb. 31.24 Körperbau eines dekapoden Krebses. Der 

Körper der Crustaceen untergliedert sich in die drei Ab¬ 
schnitte Kopf, Brust und Hinterleib. Jeder dieser Abschnitte 
trägt jeweils spezialisierte Extremitäten. Kopf und Brust 
sind oft von einem panzerartigen Carapax bedeckt 


Carapax, bedeckt Hinterleib 

den Cephalothorax (Abdomen, Pleon) 



Die Körperanhänge sind unterschiedlich spezialisiert, z. B. auf Zerkleinern 
der Nahrung, Sinneswahrnehmung, Schreiten und Schwimmen. 
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Experiment: Wie viele Arten sind noch gar nicht bekannt? 


Originalliteratur: Erwin TL (1988) The tropical forest canopy: The heart of biotic di- 
versity. In: Wilson EO (Hrsg.) Biodiversity. National Academy Press, Washington DC, 
S 123-129; Erwin TL (1997) Biodiversity at its utmost: Tropical forest beetles. In: Reaka- 
Kudla ML, Wilson DE, Wilson EO (Hrsg) Biodiversity II. Joseph Henry Press, Washington 
DC, S 27-40 

Der Entomologe Terry Erwin hatte sich zum Ziel gesetzt, die Anzahl der bislang noch nicht 
beschriebenen Insektenarten abzuschätzen. Dazu dachte er sich das folgende Experiment 
aus und führte es in den Wäldern Panamas durch. 

Hypothese 

Die Zahl der auf der Erde lebenden Insektenarten lässt sich fundiert schätzen. 

Methode 

1. Unter Anwendung eines Insektizids wurden sämtliche auf einzelnen Bäumen der Art 
Luehea seemannii lebenden Insekten gesammelt. 

2. Anhand von morphologischen Unterschieden wurden die Käfer den jeweiligen Arten zu¬ 
geordnet. 

3. Anschließend wurde die Zahl der wirtsspezifischen Arten (die auf L. seemannii be¬ 
schränkt sind) und der Generalistenarten hochgerechnet. 

4. Außerdem wurde die Zahl der Baumarten pro Hektar Wald in Panama eingeschätzt. 

5. Dann wurde der Anteil bäum- bzw. bodenlebender Käferarten kalkuliert. 

6. Es wurde berechnet, welchen Prozentsatz die Käfer an allen Insektenarten ausmachen. 

7. Anhand der hierbei ermittelten Zahlen wurde die Gesamtzahl der Insektenarten auf der 
Erde hochgerechnet. 



Ergebnisse 

Erwin gelangte zu der Einschätzung, dass auf der Erde mehr als 30 Mio. Insektenarten leben, 
von denen bislang lediglich 1 Mio. beschrieben sind. 
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Schlussfolgerung 

Die Artenvielfalt der Insekten ist weitaus größer, als anhand der Anzahl der bisher bekann¬ 
ten Arten zu erwarten ist. Die Zahl der noch nicht beschriebenen Insektenarten übertrifft 
sogar bei Weitem die Gesamtzahl der bislang beschriebenen Arten der Erde. 


Blick in die Daten: Wie viele Arten sind noch gar nicht bekannt? 


Anhand der in der folgenden ► Tabelle aufgeführten Daten 
lieferte der Entomologe Terry Erwin eine Einschätzung, wie 
viele Insektenarten bislang noch gar nicht beschrieben sind. 
Vergleichen Sie dazu den Aufbau seines Experiments, be¬ 
schrieben in ► „Experiment: Wie viele Arten sind noch gar 
nicht bekannt?“ und in der Einleitung zu diesem Kapitel 
(►„Faszination Forschung: Die Erforschung der Biodiver- 
sität der Erde“). Lösen Sie anhand von Erwins Daten die 
folgenden Aufgaben. 

Anzahl der von Bäumen der Art Luehea seemannii ca. 1200 
gesammelten Käferarten 

geschätzte Anzahl der wirtsspezifischen Käferarten in 163 
diesen Stichproben 

Anzahl der Baumarten pro Hektar Wald in Panama 70 
Anteil der in den Baumkronen lebenden Käferarten 75 % 

(im Gegensatz zu bodenlebenden Arten) 

Anteil der Käfer an allen Insektenarten 40 % 

Aufgaben 

1. Rechnen Sie anhand der Daten in der ► Tabelle die Anzahl 
der Insektenarten auf einem durchschnittlichen Hektar 
Wald in Panama hoch. Gehen Sie von der Annahme 


aus, dass die Daten für die Käfer auf L. seemannii re¬ 
präsentativ für die übrigen Baumarten sind und dass die 
ursprüngliche Stichprobe sämtliche nichtwirtsspezifischen 
Käferarten umfasste. Vergessen Sie nicht, die folgenden 
Anzahlen hochzurechnen: 

a. die Zahl der wirtsspezifischen Käferarten im Kronen¬ 
dach des Waldes 

b. die Zahl der nichtwirtsspezifischen Käferarten im Kro¬ 
nendach 

c. die Zahl der Käferarten auf dem Waldboden 

d. die Artenzahl aller anderen Insekten außer den Käfern 
2. Im tropischen Regenwald gibt es etwa 50.000 Baumarten. 

Gehen Sie von der Annahme aus, dass die Daten für die 
Käfer auf L. seemannii repräsentativ für die anderen tro¬ 
pischen Baumarten sind, und berechnen Sie die Anzahl 
wirtsspezifischer Käferarten auf diesen Bäumen. Addieren 
Sie dazu die geschätzte 1 Mio. Arten nichtwirtsspezifi¬ 
scher Käfer, die bei den verschiedenen Baumarten im 
Schnitt zu erwarten sind (einschließlich solcher in gemä¬ 
ßigten Breiten). Rechnen Sie anhand des in Aufgabe 1 
verwendeten Prozentsatzes die Anzahl der bodenlebenden 
Käferarten hoch. Schätzen Sie anhand dieser Informa¬ 
tionen und des Anteils der Käfer an den Insektenarten 
insgesamt, wie viele Insektenspezies auf der Erde leben. 


Tomocerus minor 



i_i 

0,5 mm 


Abb. 31.25 Ungeflügelte Hexapoden. Flügellose Hexapoden wie die¬ 
ser Vertreter der Springschwänze (Collembolen) haben einen einfachen 
Entwicklungszyklus. Die schlüpfenden Jungtiere sehen bereits aus wie 
Miniaturausgaben der adulten Tiere; während des Wachstums häuten 
sie mehrfach ihre Cuticula 


In ►Tab. 31.2 sind die Großgruppen der Insekten aufgelis- 
tet. Zwei Insektengruppen - die Felsenspringer (Archaeogna- 
tha) und die Fischchen (Zygentoma) sind durch einen einfa¬ 
chen Entwicklungszyklus gekennzeichnet, und sie sind wie die 
Springschwänze, Doppelschwänze und Beintastler ungeflügelt 
(apterygot). (Diese fünf primär flügellosen Gruppen der He- 
xapoda wurden früher als Apterygota zusammengefasst.) Alle 
übrigen Insektengruppen sind pterygot (geflügelt) und bilden 
die Fluginsekten (Pterygota). Charakteristisch für die pterygo- 
ten Insekten ist der Besitz von zwei Flügelpaaren. Bei einigen 
Gruppen wurde ein Flügelpaar oder auch beide Paare sekun¬ 
där reduziert. Zu diesen sekundär flügellosen Gruppen zählen 
die parasitischen Läuse und Flöhe, einige Käfer sowie die Ar¬ 
beiterinnen vieler Ameisenarten. Bei Fliegen und Mücken ist 
das hintere Flügelpaar reduziert, bei Fächerflüglern das vor¬ 
dere. 

Beim Schlüpfen ähneln die Fluginsekten noch nicht den Adulten 
und durchlaufen bei jeder Häutung beträchtliche Veränderun¬ 
gen. Die Jugendstadien zwischen den verschiedenen Häutungen 
bezeichnet man als Larvalstadien oder Larven. Eine erhebli- 
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Hinterleib (Abdomen) 



Abb. 31.26 Bauplan eines Insekts. Wie bei den Crustaceen ist auch 
der Insektenkörper in drei Abschnitte gegliedert: Kopf (Caput), Brust 
(Thorax) und Hinterleib (Abdomen). Bei Insekten sitzen am Thorax je¬ 
doch drei Beinpaare und bei den meisten Gruppen zwei Flügelpaare. 
Die meisten Abdominalsegmente tragen bei Insekten keine Extre¬ 
mitäten, doch der Legeapparat (Ovipositor) der Weibchen geht auf 
umgewandelte Extremitäten zurück (ebenso die Begattungsorgane der 
Männchen) 

che Veränderung zwischen verschiedenen EntwicklungsStadien 
nennt man Metamorphose (Gestaltwandlung). Von einer He- 
mimetabolie (unvollständigen Metamorphose) spricht man, 
wenn die Veränderungen hin zur Adultform graduell erfolgen. 
Zu den hemimetabolen Insekten gehören beispielsweise Li¬ 
bellen, Heuschrecken, Wanzen, Schaben, Läuse und Termiten. 
Kommt es jedoch beim Übergang vom letzten Larvalstadium 
zur Adultform zu einer dramatischen Veränderung mit einem 
Puppenstadium, so liegt eine Holometabolie (vollständige 
Metamorphose) vor (►Abb. 30.9). Die verschiedenen Stadi¬ 
en des Entwicklungszyklus vieler holometaboler Insekten haben 
sich auf unterschiedliche Lunktionen spezialisiert und nutzen 
andere Nahrungsquellen. Bei zahlreichen Arten sind die Lar¬ 
ven auf Nahrungsaufnahme und Wachstum spezialisiert, die als 
Imagines bezeichneten Adulten auf Fortpflanzung und Ausbrei¬ 
tung. Neben den Schmetterlingen gehören beispielsweise auch 
die Käfer, Bienen, Ameisen, Fliegen und Mücken zu den holo- 
metabolen Insekten. 

Media Clip 31.8 Complete Metamorphosis 

www. Life 1 le.com/mc3 1.8 

Die Imagines der meisten flugfähigen Insekten besitzen zwei 
Paar steife, membranöse Flügel, die am Thorax sitzen. 
Zweiflügler (Diptera) wie Fliegen und Mücken weisen jedoch 
nur ein Flügelpaar auf; das hintere ist zu Halteren oder Schwing¬ 
kölbchen umgebildet, die der Flugstabilisierung dienen. Bei den 
geflügelten Käfern bildet ein Flügelpaar - die Vorderflügel - 
schwere, erhärtete Flügeldecken (Elytren). 


Tab. 31.2 Die großen Gruppen (Ordnungen) der Hexapoda 


Ordnungen und höhere Kategorien ArtenzahL 

Springschwänze (Collembola) 6500 

Doppelschwänze (Diplura) 850 

Beintastler (Protura) 750 

INSECTA (eigentliche Insekten, Kerbtiere) 

Freikiefler (Ectognatha) b 

Felsenspringer (Archaeognatha) 550 

Fischchen (Zygentoma = Thysanura) 575 

Fluginsekten (Pterygota) c 

Eintagsfliegen (Ephemeroptera) 3250 

Libellen (Odonata) 6000 

Neuflügler (Neoptera) d 
Hemimetabole Neuflügler 

Grillenschaben (Grylloblattodea = Notoptera) 35 

Gladiatoren (Mantophasmatodea) 15 

Steinfliegen (Plecoptera) 3800 

Tarsenspinner (Embioptera) 500 

Bodenläuse (Zoraptera) 40 

Ohrwürmer (Dermaptera) 2000 

Geradflügler (Orthoptera); mit Laubheuschrecken, 24.000 
Grillen und Feldheuschrecken 

Gespenstschrecken (Phasmida = Phasmatodea) 3000 

Schaben (Blattodea) 4500 

Termiten (Isoptera) 3000 

Fangschrecken (Mantodea) 2500 

Staubläuse (Psocoptera) 5750 

Fransenflügler (Thysanoptera) 6000 

Tierläuse (Phthiraptera) 5000 


Schnabelkerfe (Hemiptera); mit Wanzen, Zikaden 104.000 
und Pflanzenläusen 

Holometabole Neuflügler (Holometabola) 6 

Hautflügler (Hymenoptera); mit Ameisen, Bienen, 150.000 


Wespen, Hummeln und Pflanzenwespen 
Käfer (Coleoptera) 390.000 

Fächerflügler (Strepsiptera) 650 

Netzflügler (Neoptera); mit Florfliegen, Haften 6000 

und Ameisenjungfern 

Großflügler = Schlammfliegen (Megaloptera) 350 

Kamelhalsfliegen (Raphidioptera) 250 

Schnabelfliegen (Mecoptera) 800 

Flöhe (Siphonaptera) 2000 

Zweiflügler (Diptera); mit Fliegen und Mücken 125.000 

Köcherfliegen (Trichoptera) 12.000 

Schmetterlinge (Lepidoptera) 180.000 


a ungefähre Anzahl der bislang beschriebenen rezenten Arten 
b Die drei vorherigen Gruppen besitzen innen liegende (entognathe) Mund¬ 
werkzeuge, bei den Ectognatha arbeiten Mandibeln und Maxillen frei an der 
Kopfunterseite. 

c Die Pterygota haben ein geflügeltes Stadium. Die Vertreter der fünf vori¬ 
gen Gruppen sind in allen Stadien ungeflügelt und wurden daher früher als 
Apterygota zusammengefasst (dies ist aber kein Monophylum). 
d Die Neoptera können ihre Flügel auf den Hinterleib umklappen und eng 
anlegen. 

e Die Holometabolen durchlaufen eine vollständige Verwandlung (Meta¬ 
morphose über ein Puppenstadium). 
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g Helophilus trivittatus 


h Andrena cinerea 




Abb. 31.27 Die Vielfalt der Fluginsekten (Pterygota). a Im Gegensatz zu den meisten anderen geflügelten Insekten können Libellen (Odonata) 
ihre Flügel nicht über dem Hinterleib zusammenfalten, b Geradflügler (Orthoptera) wie diese Kurzfühlerschrecke machen eine unvollständige 
Metamorphose durch: Sie durchlaufen zwar mehrere Häutungen, aber die jungen Larvenstadien ähneln im Aussehen bereits der Imago, c Zu den 
Schnabelkerfen (Hemiptera) gehören Wanzen wie diese Beerenwanze; sie sind ebenfalls hemimetabol. d Blutzikaden (Gruppe Homoptera) kann 
man oft in Wiesen an Grashalmen beobachten. Holometabole Insekten (e-h) durchlaufen eine vollständige Metamorphose, e Käfer (Coleoptera) 
wie dieser Pinselkäfer bilden die größte Gruppe der Insekten; sie machen mehr als die Hälfte aller holometabolen Insektenarten aus. f Die Lar¬ 
venstadien der holometabolen Schmetterlinge (Lepidoptera) - Raupe und Puppe (► Abb. 30.9) - sind den meisten Menschen vertraut; dies ist die 
Imago des Braunkolbigen Dickkopffalters, g Fliegen wie diese Große Sumpfschwebfliege gehören zusammen mit Mücken zu den Zweiflüglern 
(Diptera); diese Schwebfliege ernährt sich von Pollen und Nektar, legt ihre Eier aber in schlammigen Gewässer ab, wo die sogenannten Ratten¬ 
schwanzlarven von faulenden Pflanzenteilen leben, h Viele Vertreter der Hautflügler (Hymenoptera) zeigen ein ausgeklügeltes Sozialverhalten; 
diese Sandbiene lebt jedoch solitär 

Zwei Gruppen der Fluginsekten (Pterygota) - die Eintagsfliegen 
(Ephemeroptera) und die Libellen (Odonata) (► Abb. 31.27a) - 
können ihre Flügel nicht auf dem Hinterleib zusammenfal¬ 
ten. Dies ist sehr wahrscheinlich der ursprüngliche Zustand 
bei den pterygoten Insekten. Allerdings sind diese beiden In¬ 
sektengruppen nicht näher miteinander verwandt. Die Vertre¬ 
ter beider Gruppen haben räuberisch lebende oder herbivore 








aquatische Larven, die sich nach Verlassen des Wassers in 
flugfähige Imagines verwandeln. Adulte Libellen, die sich in 
Groß- und Kleinlibellen untergliedern, sind aktive Räuber. Im 
Gegensatz dazu fehlt den Eintagsfliegen als Imagines ein funk¬ 
tioneller Verdauungstrakt; sie leben nur etwa einen Tag lang, 
was gerade ausreicht, um sich paaren und Eier ablegen zu 
können. 
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Alle anderen pterygoten Insekten - die Neuflügler (Neoptera) - 
können ihre Flügel nach dem Landen über dem Hinterleib zu¬ 
sammengeklappt anlegen und so leicht in Ritzen und Spalten 
kriechen. Diverse Gruppen der Neoptera sind hemimetabol; 
die frisch geschlüpften Tiere dieser Insekten ähneln den adul¬ 
ten so sehr, dass man sie leicht erkennt. Beispiele hierfür sind 
Heuschrecken (► Abb. 31.27b), Schaben, Fangschrecken, Stab¬ 
heuschrecken, Termiten, Steinfliegen, Ohrwürmer, Blasenfüße 
(Thripse), Wanzen (►Abb. 31.27c), Blattläuse, Flöhe, Grillen 
und Zikaden (►Abb. 31.27d). Bei all diesen Gruppen ent¬ 
wickeln sich die Organsysteme der adulten Tiere wie Flügel 
und Komplexaugen graduell über mehrere Larvalstadien hin¬ 
weg. 

Mehr als 80 % aller Insektenarten gehören einer Untergruppe 
der Neuflügler an, den holometabolen Insekten (Holometa- 
bola; ►Tab. 31.2), und sind durch eine vollständige Meta¬ 
morphose gekennzeichnet. Fast die Hälfte dieser Gruppe ma¬ 
chen die zahlreichen Arten der Käfer aus (►Abb. 31.27e). 
Weitere holometabole Insektengruppen sind Netzflügler (wie 
Florfliegen und ihre Verwandten), Köcherfliegen, Schmetter¬ 
linge (►Abb. 31.27f), Zweiflügler (►Abb. 31.27g) sowie die 
Hautflügler (► Abb. 31.27h). Zu Letzteren gehören die Wespen, 
Hummeln, Bienen und Ameisen, die zum Teil ein hoch spezia¬ 
lisiertes Sozial verhalten zeigen. 

Insekten nutzen fast alle Pflanzen- und viele Tierarten als 
Nahrung. Herbivore Insekten können riesige Mengen Pflanzen¬ 
material verzehren. So können Schwammspinnerraupen ganze 
Wälder kahl fressen, und die zyklisch wiederkehrenden Ver¬ 
wüstungen durch Wanderheuschreckenschwärme erreichen mit¬ 
unter biblisches Ausmaß. Viele Insekten leben räuberisch und 
erbeuten Kleintiere oder andere Insekten. Detritivore (detritus¬ 
fressende) Insekten wie Dungkäfer spielen in Ökosystemen eine 
wichtige Rolle für die Rückführung bestimmter Substanzen in 
die Stoffkreisläufe. Manche Insekten leben endoparasitisch in 
Pflanzen oder Tieren, andere saugen das Blut ihrer Wirte oder 
fressen Gewebe von der Körperoberfläche. 

Nach Fossilfunden und DNA-Sequenzanalysen zu schließen, 
begann die Radiation der Insekten vor ungefähr 450 Mio. Jah¬ 
ren - kurz nachdem die ersten Landpflanzen in Erscheinung 
traten. Diese ersten Hexapoden entwickelten sich in einer ter¬ 
restrischen Umgebung, in der es noch nicht viele Tiere gab - 
das erklärt unter anderem ihren bemerkenswerten Erfolg. Aber 
einen Großteil ihres Erfolgs haben die Insekten ihren Flügeln 
zu verdanken. Die pterygoten Insekten erlangten als erste Tie¬ 
re in der Evolution des Lebens die Fähigkeit zu fliegen. Woher 
die Flügel stammen, war lange Zeit ein Rätsel. Doch wie weiter 
oben erwähnt, stammen die Insekten nach neueren Erkennt¬ 
nissen von bestimmten Krebstieren ab. Wie sich vor einiger 
Zeit herausstellte, wird die Entwicklung der Insektenflügel und 
bestimmter Extremitätenteile der Crustaceen von homologen 
Genen gesteuert. Nach den vorliegenden Daten leiten sich die 
Insektenflügel von dem beweglichen Hüftanhang (Epipodit) ei¬ 
ner Crustaceenextremität ab (► Abb. 31.28). Bei den Crustaceen 
dient der Epipodit als Kieme dem Gasaustausch. Somit haben 
sich die Insektenflügel sehr wahrscheinlich aus Crustaceenkie- 
men entwickelt. 



Abb. 31.28 Die Entstehung der Insektenflügel. Die Flügel von Insek¬ 
ten haben sich wahrscheinlich aus ursprünglichen Extremitätenanhän¬ 
gen entwickelt, die dem Epipodit der heutigen Crustaceen entsprechen, 
a Schema der ursprünglichen zweiästigen Crustaceenextremität (Spalt¬ 
fuß mit Endopodit und Exopodit); der zusätzliche Hüftanhang (Epipo¬ 
dit) dient heutigen Crustaceen als Kieme für den Gasaustausch, b, c Das 
pdm-Ge n - ein Hox-Gen - wird im gesamten Epipodit der Schreitbeine 
eines dekapoden Krebses (b) und in den Flügeln von Drosophila (c), 
einem Insekt, exprimiert (und ebenso in den Gelenken der Schreitbeine 
beider Arten) 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 31.28: Falls diese Hypothese zur Entstehung 
der Insektenflügel zutrifft: Wie kann man sich die schrittwei¬ 
se Entwicklung einer Crustaceenkieme zu einem Insektenflügel 
vorstellen? 


Das Flugvermögen eröffnete zahlreiche neue Lebensweisen und 
die Gelegenheit zur Nutzung neuer Nahrungsquellen, die sich 
lange Zeit nur die Insekten zunutze machen konnten, wie die 
Bestäubung der Blütenplanzen (und Coevolution mit diesen). 
Zudem konnten Insekten wegen ihrer Flugfähigkeit terrestri¬ 
schen Räubern wie den Spinnentieren und Hundertfüßern viel 
leichter entkommen. Vermutlich ist das Flug vermögen einer der 
Gründe für die bemerkenswerte Arten- und Individuenzahl der 
Insekten sowie ihre in der Evolution einzigartige Erfolgsge¬ 
schichte. 

31.4 Wiederholung 

Sämtliche Gliederfüßer (Arthropoda) sind durch einen 
heteronom segmentierten Körper gekennzeichnet. Jedes 
Segment besitzt seine eigenen Muskeln, die für Bewegun¬ 
gen dieses Segments und der daran sitzenden Extremi¬ 
täten zuständig sind. Gelenkig gegliederte, spezialisierte 
Körperanhänge ermöglichen komplexe Bewegungsmus¬ 
ter, bei den Insekten sogar die Fähigkeit zu fliegen. Das 
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Flugvermögen ermöglichte den Insekten, neue Nahrungs¬ 
quellen zu erschließen und damit viele neue ökologische 
Nischen zu erobern, was zu dem beispiellosen Evoluti¬ 
onserfolg dieser Tiergruppe beitrug. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, welche morphologischen Neue¬ 
rungen bei den Arthropoden auftraten und welche 
Auswirkungen diese potenziell auf die Artenvielfalt 
dieser Gruppe hatten. 

■ die Unterschiede zwischen den verschiedenen Formen 
der Metamorphose der Arthropoden aufzeigen kön¬ 
nen. 

■ erläutern können, welcher Zusammenhang zwischen 
den evolutionären Innovationen der Arthropoden und 
der Verbreitung der Großgruppen der Gliederfüßer in 
den Lebensräumen der Erde besteht. 


_ 7_ 

1. Welche Merkmale oder Eigenschaften haben dazu beigetra¬ 
gen, dass die Arthropoden heute zu den arten- wie auch 
individuenreichsten Tiergruppen der Erde zählen? 

2. Erläutern Sie den Unterschied zwischen unvollständiger und 
vollständiger Metamorphose (Hemi- und Holometabolie). 

3. Bislang wurden weltweit mehr Insektenarten beschrieben 
und benannt als Arten aller anderen Tiergruppen zusammen. 
Allerdings besiedeln nur sehr wenige Insektenarten marine 
Lebensräume und sind dort auf die Gezeitenzone oder die 
Meeresoberfläche beschränkt. Welche Faktoren könnten da¬ 
zu beigetragen haben, dass den Insekten in den Meeren so 
wenig Erfolg beschieden war? 


31.5 Der Erfolg der Protostomier 
beruht auf mehreren Faktoren 

Unter den Protostomiern findet sich eine verblüffende Zahl un¬ 
terschiedlicher Körperbaupläne und Lebensweisen. Folgende 
Faktoren haben in der Evolution der Protostomier zu dieser 
enormen Vielfalt beigetragen: 

■ Die Evolution der Segmentierung ermöglichte einigen Proto- 
stomiergruppen, verschiedene Teile des Körpers unabhängig 
voneinander zu bewegen. Dadurch entwickelten Protosto¬ 
mier allmählich die Fähigkeit, sich rasch über oder durch das 
Substrat, das Wasser oder sogar die Luft fortzubewegen. 

■ Durch komplexe Entwicklungszyklen mit teilweise drama¬ 
tischen Metamorphosen zwischen den verschiedenen Ent¬ 
wicklung sStadien konnten sich die Individuen der verschie¬ 
denen Stadien auf unterschiedliche Ressourcen spezialisie¬ 
ren. 


■ Innerhalb der Protostomier hat sich vielfach Parasitismus 
entwickelt, sodas s heute zahlreiche Protostomier arten an 
Pflanzen oder Tieren parasitieren. 

■ Die Evolution ganz unterschiedlicher Strukturen zum Nah¬ 
rungserwerb ermöglichte den Protostomiern, sich auf viele 
verschiedene Nahrungsquellen zu spezialisieren. Diese Spe¬ 
zialisierung auf bestimmte Nahrung trug zweifellos zur re¬ 
produktiven Isolation und weiteren Diversifizierung bei. 

■ Durch Wechselwirkungen von Räubern und Beutetieren ent¬ 
stand ein starker gegenseitiger Selektionsdruck, der die 
Entwicklung einer verhärteten Außenhülle (Exoskelette und 
Schalen) begünstigte. Eine solche schützende Hülle entwi¬ 
ckelte sich mehrmals unabhängig in vielen Gruppen der Lo- 
photrochozoa und Ecdysozoa. Diese Hüllen boten aber nicht 
nur Schutz, sondern erwiesen sich auch als entscheidende 
Elemente bei der Entwicklung neuer FortbewegungsSysteme, 
Mund Werkzeuge und anderer Waffen. 

■ Durch die verbesserte Fortbewegung konnten Beutetiere ih¬ 
ren Feinden entkommen, aber auch Räuber ihre Beute ef¬ 
fizienter verfolgen. Die Evolution der Tiere war und ist 
weiterhin ein komplexes „Wettrüsten“ (Coevolution) zwi¬ 
schen Räubern und Beute. 

Animation 31.1 An OverView of the Protostomes 

www.Lifel le.com/a3 1.1 

Viele der wesentlichen Evolutionstrends innerhalb der Proto¬ 
stomier sind auch bei den Deuterostomiern zu erkennen. Diese 
Gruppe umfasst auch die Chordaten (Chordatiere), zu denen der 
Mensch zählt. Das nächste Kapitel steht Ihnen die Deuterosto- 
mier genauer vor. 


Faszination Forschung: Welche Gruppen der Protostomier 
umfassen vermutlich die meisten bislang noch nicht ent¬ 
deckten Arten? 

Wahrscheinlich lassen sich einfacher die Gruppen der 
Protostomier auflisten, deren rezente Arten nahezu voll¬ 
ständig wissenschaftlich erfasst sind, als all jene Gruppen, 
in denen zahlreiche Arten noch gar nicht beschrieben 
wurden. Die hinsichtlich ihrer Arten am besten erforschte 
Gruppe der Insekten bilden die Tagfalter, die verbreitet 
gesammelt und näher untersucht werden. Viele ande¬ 
re Schmetterlingsarten (vor allem Nachtfalter) sind aber 
noch gar nicht beschrieben. Wie Sie in ► „Experiment: 
Wie viele Arten sind noch gar nicht bekannt?“ erfahren 
haben, umfassen auch einige andere Insektengruppen, et¬ 
wa die Käfer, noch zahlreiche bislang nicht beschriebene 
Spezies. 

Bei fast allen anderen großen Gruppen der Protostomier 
werden nach wie vor in hoher Zahl neue Arten entdeckt 
und wissenschaftlich beschrieben. Bezüglich der Vielfalt 
noch nicht entdeckter Arten rangieren gleich hinter den 
Insekten, oder vielleicht sogar vor ihnen, die Fadenwür¬ 
mer (Nematoden). Die Artenzahl der bisher bekannten 


Teil VII 







Teil VII 


976 


31 Protostomier 


Nematoden beträgt zwar nur etwa ein Vierzigstel des be¬ 
kannten Artenreichtums an Insekten (was die Zahl bislang 
beschriebener Spezies anbelangt), aber die Taxonomie 
der Nematoden ist auch sehr viel dürftiger bearbeitet als 
jene der Insekten. Nach Ansicht mancher Biologen gibt 
es vermutlich für die meisten anderen Arten vielzelliger 
Organismen parasitische Nematoden, die sich auf diese 
Organismen spezialisiert haben. Sollte dies wirklich der 
Fall sein, so könnte es genauso viele Spezies von Nema¬ 
toden geben wie Pflanzen-, Pilz- und sonstige Tierarten 
zusammen. 

Danach zu schließen, mit welcher Rate neue Arten be¬ 
schrieben werden, enthalten wohl auch die meisten an¬ 
deren artenreichen Gruppen der Protostomier noch viele 
bislang gar nicht entdeckte Spezies. Das gilt insbesondere 
für die Plattwürmer (Plathelminthes; vor allem die pa¬ 
rasitischen Saugwürmer und Bandwürmer), die marinen 
Ringelwürmer (Annelida), die Weichtiere (Mollusca), die 
Krebstiere (Crustacea), die Tausendfüßer (Myriapoda) 
und die Fühlerlosen (Chelicerata) - in diesen Gruppen ist 
mit einer hohen Zahl noch nicht entdeckter Arten zu rech¬ 
nen. 

Im Rahmen eines internationalen Forschungsprojekts na¬ 
mens „Census of Marine Life“ berichteten die 2700 
beteiligten Wissenschaftler aus 80 Ländern im Jahr 2010 


nach einer zehn Jahre dauernden „Volkszählung“ in den 
Weltmeeren, es seien jetzt rund 120.000 marine Arten 
wissenschaftlich erfasst, darunter 1200 bislang unbekann¬ 
te. Im World Register of Marine Species (WoRMS, http:// 
www.marinespecies.org/) finden Sie eine ständig wach¬ 
sende Artenliste. 

Ausblick 

Biologen haben mittlerweile alle bislang bekannten Ar¬ 
ten in einen umfassenden Stammbaum des Lebens 
(► Anhang A) eingeordnet. Dies ermöglicht die Entwick¬ 
lung neuer Technologien zur automatisierten Entdeckung 
und Identifizierung neuer Spezies. Sobald ein Organismus 
identifiziert ist, kann man ihn mit allen über seine Grup¬ 
pe bekannten Informationen in Beziehung setzen. Schon 
in naher Zukunft könnte es ein mobiles Gerät geben, 
das aus einer gesammelten Probe die DNA isoliert, dann 
eine Reihe von Zielgenen sequenziert und am Schluss die 
Einordnung in den Stammbaum der Organismen anzeigt 
(DNA-Barcoding). Hierdurch ließe sich eine Art entwe¬ 
der als bereits bekannt identifizieren oder eine bislang 
unbeschriebene Spezies bei ihren nächsten Verwandten 
im Stammbaum einordnen. Eine solche Technologie wird 
die Erforschung der Biodiversität und ihre Anwendungs- 
möglichkeiten revolutionieren. 
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31.1 Über die Hälfte aller beschriebenen Organismenar¬ 
ten sind Protostomier 

■ Protostomier (Urmünder) sind bilateralsymmetrische Tie¬ 
re mit ventralem Nervensystem und einem Gehirn am Vor¬ 
derende des Körpers, das den vorderen Abschnitt des Ver¬ 
dauungstrakts umgibt. Der embryonale Urmund (Blasto- 
porus) der Protostomier entwickelt sich zum Mund. 

■ Die Protostomier lassen sich in zwei große, monophy- 
letische Gruppen untergliedern, die Lophotrochozoa und 
die Ecdysozoa. Siehe ► Abb. 31.1, ► Tab. 31.1; ► Acti- 
vity 31.1, 31.2 

■ Die Lophotrochozoa umfassen eine große Vielfalt an 
Körperbauplänen. Als charakteristische Kennzeichen ent¬ 
wickelten sich in dieser Gruppe ein Tentakelkranz oder 
Lophophor (ein komplexes Organ für den Nahrungser¬ 
werb und Gasaustausch), eine frei lebende Trochopho- 
ralarve und eine Spiralfurchung. In einigen Gruppen 
gingen im Laufe der Evolution manche dieser Merkma¬ 
le wieder verloren (oder entwickelten sich konvergent). 

■ Der Körper der Ecdysozoa (Häutungstiere) ist von ei¬ 
ner Cuticula bedeckt, welche die Tiere durch Häutung 
abstoßen müssen, um wachsen zu können. Die Cuticula 
mancher Ecdysozoa, besonders der Arthropoden (Glie¬ 
derfüßer), ist ziemlich starr und durch Chitin verstärkt, 
bei den Krebstieren zusätzlich durch Kalk. Diese starre 
Cuticula fungiert als Exoskelett. Siehe ► Abb. 31.4 

■ Bei den Pfeilwürmern (Chaetognatha) könnte es sich 
um die nächsten Verwandten der Lophotrochozoa oder 
um die Schwestergruppe aller anderen Protostomier han¬ 
deln. Siehe ►Abb. 31.5 

31.2 Viele Lophotrochozoa haben bewimperte Strudelor¬ 
gane oder Lebensstadien 

■ Das Spektrum der Lophotrochozoa reicht von Tieren mit 
einem blind endenden Verdauungstrakt und ohne Kreis¬ 
laufsystem bis hin zu Tieren mit durchgehendem Verdau¬ 
ungstrakt und einem komplexen Kreislaufsystem. Siehe 

► Abb. 31.6 

■ Die meisten Arten der Moostierchen (Bryozoa) und der 
Kelchwürmer (Kamptozoa) bilden durch ungeschlecht¬ 
liche Vermehrung Kolonien. Bei den Individuen beider 
Gruppen dient ein Lophophor der Nahrungsaufnahme. 

■ Plattwürmer (Plathelminthes), Rädertierchen (Roti- 
fera), Bauchhärlinge (Gastrotricha) und ihre nahen 
Verwandten bilden ein strukturell vielfältiges Monophy- 
lum bewimperter Lophotrochozoen. Siehe ► Abb. 31.7 

■ Schnurwürmer (Nemertini) fangen ihre Beute mithil¬ 
fe eines langen, vorstülpbaren Rüssels (Proboscis). Siehe 

► Abb. 31.8 

■ Die beschälten Armfüßer (Brachiopoda) und die wurm¬ 
förmigen Hufeisenwürmer (Phoronida) nutzen einen 
Lophophor zum Nahrungserwerb. Dieser Tentakelträger 


hat sich vermutlich unabhängig von jenem der Bryozoa 
und Kamptozoa entwickelt. Siehe ► Abb. 31.9, 31.10 

■ Die Ringelwürmer (Annelida) bilden eine vielfältige 
Gruppe segmentierter Würmer, die in feuchten terrest¬ 
rischen und in aquatischen Lebensräumen Vorkommen 
und ihren größten Artenreichtum im Meer haben. Siehe 
► Abb. 31.11 

■ Die Weichtiere (Mollusca) machten eine erstaunliche 
adaptive Radiation durch, ausgehend von einem Bau¬ 
plan aus drei grundlegenden Körperabschnitten: einem 
Fuß, einem Mantel und einem Eingeweidesack; viele 
besitzen zudem einen Kopf. Die vier rezenten monophy- 
letischen Großgruppen der Mollusken - Käferschnecken 
(Polyplacophora), Muscheln (Bivalvia), Schnecken (Ga- 
stropoda) und Kopffüßer (Cephalopoda) - verdeutlichen 
die enorme Vielfalt, die aus diesem Körperbauplan her¬ 
vorging. Siehe ►Abb. 31.13 

31.3 Ecdysozoa müssen sich für ihr Wachstum häuten 

■ Die Vertreter mehrerer artenarmer Gruppen wurmför¬ 
miger mariner Ecdysozoa - die Priapswürmer (Pria- 
pulida), die Hakenrüssler (Kinorhyncha) und die Kor¬ 
setttierchen (Loricifera) - besitzen nur eine dünne Cuti¬ 
cula. 

■ Faden würmer (Nematoda) zeichnen sich durch eine di¬ 
cke, mehrschichtige Cuticula aus und gehören zu den 
individuenreichsten und am weitesten verbreiteten aller 
Tiergruppen. Siehe ►Abb. 31.16 

■ Saitenwürmer (Nematomorpha) sind extrem dünn und 
leben als Larven vielfach endoparasitisch. 

31.4 Die Arthropoden sind die artenreichste aller Tier¬ 
gruppen 

■ In einer großen monophyletischen Gruppe der Ecdyso¬ 
zoa, bei den Gliederfüßern (Arthropoda), haben sich 
gelenkig gegliederte, paarige Extremitäten entwickelt, die 
sehr unterschiedliche Lunktionen erfüllen können. Ins¬ 
gesamt gesehen bilden die Arthropoden hinsichtlich der 
Zahl bislang beschriebener Arten die weltweit dominie¬ 
rende Tiergruppe. 

■ Ihr starres Exoskelett (Außenskelett) erfüllt für die Ar¬ 
thropoden nicht nur Stützfunktion bei der Fortbewegung, 
sondern bietet auch einen gewissen Schutz vor Räubern. 
Durch die wasserabweisenden Eigenschaften des Chitins 
sind die an Land lebenden Gliederfüßer zudem vor dem 
Austrocknen geschützt. 

■ Die gelenkig gegliederten Extremitäten ermöglichen 
komplexe Fortbewegungsweisen. Bei den Arthropoden ist 
(fast) jedes Segment und Extremitätenglied mit eigenen 
Muskeln ausgestattet, die innen am Exoskelett ansetzen 
und für die Bewegungen des jeweiligen Körperteils zu¬ 
ständig sind. 
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■ Die Stummelfüßer (Onychophora) und die Bärtier¬ 
chen (Tardigrada) sind Verwandte der Arthropoden 
mit kurzen, ungegliederten Extremitäten. Die Dreilapper 
(Trilobita), die ältesten fossil bekannten Gliederfüßer, 
wurden bereits während des Massenaussterbens im Perm 
völlig ausgelöscht. 

■ Die Fühlerlosen (Chelicerata) sind durch einen zweitei¬ 
ligen Körper - aus Vorderkörper (Prosoma) und Hinter¬ 
körper (Opisthosoma) - und scherenartige, zweigliedrige 
Mund Werkzeuge zum Packen ihrer Beute gekennzeichnet. 
Die meisten Cheliceraten besitzen vier Paar Schreitbeine. 

■ Mandibeln und Antennen sind gemeinsame abgelei¬ 
tete Merkmale (Synapomorphien) der Mandibeltiere 
(Mandibulata), zu denen die Tausendfüßer, Krebstiere 
und Sechsfüßer zählen. 

■ Beim Körper der Tausendfüßer (Myriapoda) kann man 
zwei Abschnitte unterscheiden: einen Kopf mit Mandi¬ 
beln und Antennen und einen segmentierten Rumpf mit 
zahlreichen Beinpaaren. 

■ Der segmentierte Körper der Krebstiere (Crustacea) 
lässt sich in drei Abschnitte untergliedern - Kopf (Caput), 
Brust (Thorax) und Hinterleib (Abdomen). Jeder dieser 
Abschnitte trägt unterschiedlich spezialisierte Extremitä¬ 
ten. Kopf und Thorax sind in manchen Gruppen zu einem 
Cephalothorax verschmolzen. Siehe ► Abb. 31.24 


■ Die dominierende Arthropodengruppe an Land bilden die 
Sechsfüßer (Hexapoda) - Insekten (Insecta) und drei 
kleine verwandte Gruppen. Ihr Körper ist in die gleichen 
drei Abschnitte unterteilt wie jener der Crustaceen, aller¬ 
dings sind bei ihnen an den meisten Hinterleibs Segmen¬ 
ten keine Extremitäten ausgebildet. Siehe ►Abb. 31.26, 
► Tab. 31.2 

■ Bei den Fluginsekten (Pterygota) entwickelten sich erst¬ 
mals Flügel und die Fähigkeit zu fliegen; das ermöglichte 
es diesen Tieren, eine große Vielfalt neuer ökologischer 
Nischen zu erobern. Siehe ► Abb. 31.28 

31.5 Der Erfolg der Protostomier beruht auf mehreren 

Faktoren 

■ Zum enormen Erfolg der Protostomier im Verlauf der 
Evolution trugen unter anderem folgende Faktoren bei 
(die aber nicht alle durchweg gelten): eine Segmentie¬ 
rung, die Bildung schützender Schalen oder Exoskelette, 
komplexe Entwicklungszyklen, eine große Vielfalt an 
Emährungs- und Fortbewegungsweisen, eine Coevoluti- 
on von Räuber/Beute-Systemen. 

Für einen Überblick über die Protostomier siehe ► Anima¬ 
tion 31.1. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Bei Insekten erfolgt der Gasaustausch über Tracheen (► Ab- 
schn. 31.4). 

Originalliteratur: Braddy SJ et al. (2008) Biol Letters 4: 106- 
109; Kaiser Aet al. (2007) Proc Natl Acad Sei USA 104: 13198— 
13203 

Vor einigen Jahren stießen britische Wissenschaftler auf etwas 
Verblüffendes: eine gut erhaltene versteinerte Chelicere eines 
Riesen- oder Seeskorpions (Gruppe Eurypterida) aus dem frü¬ 
hen Devon (► Abb. A). Diese Kieferklaue gehörte dem größten 
bislang bekannten Arthropoden, der je auf der Erde gelebt hat - 
mit einer Körperlänge von nahezu 2,5 m größer als ein Mensch. 
Diese Neuentdeckung sollte aber nicht das einzige gefundene 
Exemplar riesiger Gliederfüßer bleiben, die zu jener Zeit die 
Erde bevölkerten (wobei die Eurypteriden im Meer lebten). In 
den Fossilbelegen aus dem Paläozoikum wimmelt es geradezu 
von kolossalen Tausendfüßern, furchterregenden Schaben und 
gigantischen Trilobiten. Auch der größte heute lebende Arthro¬ 
pode, die Japanische Riesenkrabbe Macrocheira kaempferi , ist 


immerhin 45 cm breit und erreicht mit ihren Schreitbeinen eine 
Spannweite von 2 m, die Männchen mit ihren Scherenbeinen so¬ 
gar eine über 3 m. Aber warum bleiben die Landarthropoden 
heute so klein? 


Abb. A 



10 cm 


Um dies herauszufinden, muss man ins Paläozoikum blicken 
(542-251 Mio. Jahre zurück). Während dieser Zeit besiedel¬ 
ten die Samenpflanzen das Festland, eine immer größere Zahl 
von Landwirbeltieren trat auf und flugfähige Insekten eroberten 
den Himmel. Geologischen Schätzungen zufolge lag der Sauer¬ 
stoffanteil der Luft im ausgehenden Paläozoikum bei 35 % - im 
Vergleich zu 21 % heute. In ► Abschn. 24.2 ist ein Experiment 
beschrieben, das den Zusammenhang zwischen dem atmosphä- 
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rischen Sauerstoffgehalt und der Körpergröße bei Taufliegen 
beschreibt (► „Experiment: Der Zusammenhang zwischen dem 
Sauerstoffgehalt der Atmosphäre und der Körpergröße bei In¬ 
sekten“). Eine experimentelle Erhöhung des Sauerstoffgehalts 
resultierte in der Entstehung von Taufliegenlinien mit erheb¬ 
lich größeren Individuen als in der Kontrollgruppe. Dies stützt 
die Hypothese, dass die Zunahme der Körpergröße bei Landar¬ 
thropoden auf einen höheren Sauerstoffgehalt zurückzuführen 
sein könnte. Den Fossilbelegen zufolge ging die Sauerstoff¬ 
konzentration gegen Ende des Perms zurück - und ebenso die 
Körpergröße der Landarthropoden. 

Alexander Kaiser und seine Mitarbeiter wollten genauer her¬ 
ausfinden, warum der Sauerstoffpartialdruck in der Atmosphäre 
das Größenwachstum speziell von Insekten fördern bzw. be¬ 
grenzen kann. Bekanntlich muss der Sauerstoff bei Insekten 
immer weitere Wege durch Diffusion zurücklegen, je größer die 
Tiere werden, denn er wird nicht über das Kreislaufsystem, son¬ 
dern über das Tracheensystem zu den Zielgeweben gebracht. 
Diffusion ist jedoch ein extrem langsamer Vorgang. Es wurde 
daher schon lange vermutet, dass die Diffusionswege ab ei¬ 
nem bestimmten Punkt bei einem gegebenen O 2 -Partialdruck zu 
lang für eine Tracheenatmung wären. Kaisers Team formulierte 
jedoch eine Hypothese für eine zweite Ursache: Das Tracheen¬ 
netzwerk müsste mit steigender Körpergröße immer dichter 
werden, um die Versorgung zu gewährleisten, und das könnte 
ab einem bestimmten Ausmaß die anderen Organe zu sehr be¬ 
hindern. Um dies zu überprüfen, verglichen die Wissenschaftler 
bei Käfern die in der Literatur angegebenen Mittelwerte der Tra¬ 
cheendichte in den Beinen (TrDßein) und im gesamten Körper 
(TrDg es ) mit der Körperlänge (►Abb. B). Anschließend extra¬ 
polierten sie die Obergrenzen der Tracheendichte in den Käfern 
(gestrichelte Linien in der Abb.), basierend auf der Dichte, bei 
der die Tracheen vermutlich beginnen, andere Organe durch ihre 
Masse einzuschränken. 



Aufgaben 

1. Beschreiben Sie, was in der Grafik dargestellt ist. Wirkt sich 
die Tracheendichte in den Beinen oder die im gesamten Kör¬ 
per stärker einschränkend auf die Körpergröße von Insekten 
aus? Erklären Sie Ihre Antwort. 

2. Wie nehmen Insekten Sauerstoff auf? Welcher Unterschied 
besteht dabei im Vergleich zur Sauerstoffaufnahme beim 
Menschen und anderen Vertebraten? 

3. Welche Größe könnte Ihrer Ansicht nach der größte rezente 
Käfer heute beim derzeitigen Sauer stoffgehalt der Atmosphä¬ 
re erreichen, wenn Sie die Grafik von Kaiser und seinen 
Mitarbeitern zugrunde legen? Die Körperlänge des größten 
bekannten heute lebenden Käfers, des Riesenbockkäfers (7z- 
tanus giganteus ), beträgt bis zu rund 17 cm. Stimmt das mit 
Ihrer Vorhersage überein? 
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32 Deuterostomier 


Faszination Forschung: Was war zuerst da: die Henne oder 
das Ei? 

Das bekannte Henne-Ei-Problem gilt als Rätsel, für das es 
keine Antwort gibt. Das erste Hühnerküken muss aus ei¬ 
nem Ei geschlüpft sein - aber muss dazu nicht eigentlich 
ein anderes Huhn dieses Ei gelegt haben? Für die Evoluti¬ 
onsbiologie liegt die Antwort auf die Frage, ob die Henne 
oder das Ei zuerst da waren, auf der Hand. Das Hühnerei 
besitzt wie jedes Vogelei eine Schale, vier verschiedene 
Eihäute und reichlich Eiklar und Dotter. Dieser Typ von 
Ei entstand vor Hunderten Millionen Jahren, als es noch 
gar keine Hühner gab. Die Linie der Hühnervögel (Gal- 
liformes) ist ca. 45 Mio. Jahre alt, und Vögel gibt es seit 
ca. 150 Mio. Jahren. Was war davor? 

Die Vögel sind die einzigen heute noch lebenden Dino¬ 
saurier. Von vielen Gruppen ausgestorbener Dinosaurier 
hat man versteinerte Eier entdeckt. Die nächsten leben¬ 
den Verwandten der Vögel, die Krokodile, legen ebenfalls 
beschälte Eier, ebenso die Schildkröten. Auch viele (aber 
nicht alle) Echsen und Schlangen legen Eier mit Scha¬ 
le, wie auch die Vertreter der am frühesten abgezweigten 
Linie der Säugetiere, den Monotremen (mit Ameisenigel 
und Schnabeltier). Bei den anderen Säugetieren wur¬ 
den die Eischale, das Eiklar und der Dotter reduziert, 
und die vier Membranen wandelten sich zu Strukturen, 
die eine Versorgung und Entwicklung des Embryos im 
Körper der Mutter ermöglichen. Die Nachkommen wer¬ 
den dann in einem weit entwickelten Zustand geboren. 
Allgemein spricht man von Oviparie (vom lateinischen 
oviparus für „eigeboren“), wenn sich der Nachwuchs in 
einem abgelegten Ei entwickelt und dann schlüpft, und 
von Viviparie, wenn er sich im Mutterleib entwickelt, 
dabei über das mütterliche Kreislaufsystem ernährt wird 
und dann eine Lebendgeburt stattfindet. Ovoviviparie ist 
eine Zwischenform, bei der das Ei bis zum Schlüpfen 
von der Mutter in einem inneren Brutraum ausgebrütet 
wird. Durch einen Vergleich der Fortpflanzungsbiologie 
verschiedener Arten können Biologen das beschälte Ei 
bis zur Entstehung der ersten Amniota (Amniontiere) 
zurückverfolgen, also ca. 320 Mio. Jahre. Die Amnio- 
ten umfassen alle Säugetiere und Sauropsiden (Reptilien 
einschließlich der Vögel). Ihren Namen erhielt diese mo- 
nophyletische Gruppe nach dem Amnion, einem der vier 
Eihäute, die für das amniotische Ei typisch sind. 

Vor ca. 380Mio. Jahren, also lange vor den Amnioten, 
tauchten die ersten Amphibien an Land auf. Die Am¬ 
phibien bilden zusammen mit ihren Abkömmlingen, den 
Amnioten, das Monophylum der Tetrapoda (Landwirbel¬ 
tiere). Die rezenten Amphibien legen ebenfalls Eier, aber 
diese haben keine Schale, sondern eine weiche Gallerthül¬ 
le. Sie können leicht austrocknen, was den Embryo töten 
würde. Deshalb legen die meisten Amphibien ihre Eier im 
Wasser oder zumindest an sehr feuchten Plätzen ab. Als 
Alternative betreiben manche rezente Arten Ovoviviparie, 
beispielsweise der Feuersalamander. Die Abhängigkeit 


ihrer Fortpflanzung vom Wasser und auch ihre feuchte, 
drüsige Haut verhinderten, dass die Amphibien in großem 
Stil trockenere Lebensräume erobern konnten. Das be¬ 
schälte Ei der Amnioten und auch deren trockene Haut 
stellten somit zwei bedeutende evolutionäre Neuerungen 
dar, die eine große Radiation dieser Tetrapoden auf dem 
Festland nach sich zog. 

Welche Vor- und Nachteile bringt Eierlegen gegen¬ 
über Lebendgebären mit sich? 

In „Experiment: Haben sich bei manchen Linien lebend 
gebärender Reptilien sekundär wieder beschälte Eier ent¬ 
wickelt?“ in ► Abschn. 32.4 und in ► „Faszination For¬ 
schung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


32.1 Die Deuterostomier umfassen 
die Stachelhäuter, die 
Hemichordaten und die 
Chordatiere 

Es mag Sie vielleicht überraschen, dass Seeigel ebenso wie Sie 
selbst zu den Deuterostomiem zählen. Adulte Seesterne, Seeigel 
und Seegurken - die bekanntesten Vertreter der Stachelhäuter - 
sehen so ganz anders aus als ausgewachsene Wirbeltiere (Fi¬ 
sche, Amphibien, Reptilien, Vögel und Säugetiere); daher mag 
man kaum glauben, dass Stachelhäuter und Wirbeltiere relativ 
nahe miteinander verwandt sind. Die Belege dafür ergaben sich 
zuerst durch die Entdeckung bestimmter Muster in der frühen 
Keimesentwicklung - Merkmalen also, die im äußeren Erschei¬ 
nungsbild der adulten Tiere nicht zutage treten. Auf dieser Basis 
wurden die Deuterostomier schon früh als Monophylum de¬ 
finiert und von den Protostomiem abgegrenzt. Später wurden 
die hier geschilderten Verwandtschaftsbeziehungen durch eine 
Vielzahl von DNA-Sequenzanalysen bestätigt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Dass die Deuterostomier ein Monophylum sind, wurde aufgrund 
von Vergleichen der Keimesentwicklung schon lange vermutet 
und später durch DNA-Sequenzanalysen bestätigt. 

■ Die Deuterostomier umfassen drei monophyletische Gruppen: 
die Stachelhäuter, die Hemichordaten und die Chordatiere. 

Die Deuterostomier haben bestimmte Muster 
ihrer Frühentwicklung gemeinsam 

Früher wurden die Deuterostomier oder Neumünder vor allem 
durch drei während der Frühentwicklung auftretende Muster 
charakterisiert: 
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■ eine Radiärfurchung 

■ die Entwicklung des Urmunds (Blastoporus) zum After und 
die Ausbildung von einem neuen Mund am entgegengesetz¬ 
ten Ende des Urdarms (Archenteron); nach diesem Phäno¬ 
men erhielt die Gruppe ihren Namen 

■ die Entwicklung eines Coeloms aus mesodermalen Aussa¬ 
ckungen des Urdarms (Enterocoelbildung) und nicht wie bei 
den Protostomiem durch Spaltenbildung in mesodermalen 
Zellhaufen (Schizocoelbildung) 

Diese charakteristischen Merkmale sind aber nicht die überzeu¬ 
gendsten Belege für die Monophylie der Deuterostomier. Die 
Radiärfurchung ist kein ausschließliches Merkmal der Deute¬ 
rostomier; wahrscheinlich handelt es sich dabei um den ur¬ 
sprünglichen Zustand bei den Bilateria. Tatsächlich wurden 
einige Gruppen, die heute eindeutig als Protostomier klassifi¬ 
ziert werden, früher den Deuterostomiem zugerechnet, weil ihre 
Entwicklungsmuster denjenigen der Echinodermen (Stachel¬ 
häuter) und Chordaten (Chordatiere) ähneln. Die Entwicklung 
des Urmunds zum After ist zwar ein Charakteristikum der 
Deuterostomier, es könnte jedoch ebenfalls der ursprüngliche 
Zustand bei den Bilateria und nicht ein abgeleitetes Merkmal 
der Deuterostomier sein. Am nachdrücklichsten gestützt werden 
die gemeinsamen evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen 
der Deuterostomier durch die Ergebnisse phylogenetischer Ana¬ 
lysen von DNA-Sequenzen vieler verschiedener Gene. 

Die Deuterostomier umfassen 
drei große monophyletische Gruppen 


umfassen als die Protostomier (► Tab. 30.1), haben wir ein be¬ 
sonderes Interesse an den Deuterostomiem - das liegt natürlich 
unter anderem darin begründet, dass wir selbst Deuterostomier 
sind. Weiterhin gilt den Deuterostomiem unser Augenmerk, 
weil sich darunter zahlreiche Großtiere befinden, die einen er¬ 
heblichen Einfluss auf die Charakteristika von Ökosystemen 
haben. Viele Deuterostomierarten wurden auf allen Teilgebie¬ 
ten der Biologie eingehend erforscht. Für eine ganze Reihe von 
Deuterostomierarten (insbesondere unter den Wirbeltieren) ist 
ein komplexes Sozial verhalten typisch. 

Die drei Großgruppen der rezenten Deuterostomier erwiesen 
sich jeweils als Monophylum (► Abb. 32.1): 

■ Stachelhäuter (Echinodermata): Seesterne, Seeigel und ih¬ 
re Verwandten 

■ Kiemenlochtiere (Hemichordata): Eichelwürmer und Flü- 
gelkiemer 

■ Chordatiere (Chordata): Schädellose, Manteltiere und 
Wirbeltiere 

Activity 32.1 Deuterostome Phylogeny 

www.Lifel le.com/ac32. 1 

Außerdem könnte es sich einigen neueren genetischen Analysen 
zufolge bei zwei bislang erst wenig erforschten Gruppen, den 
Xenoturbellida und den Acoelomorpha, ebenfalls um Deutero¬ 
stomier handeln. Allerdings ist die Einordnung dieser Gruppen 
im Tierreich noch sehr umstritten; sie könnten auch außerhalb 
der Bilateria stehen (► Tab. 30.1). 

Animation 32.1 An OverView of the Deuterostomes 

www.Lifel le.com/a32. 1 
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Sämtliche Deuterostomier sind triploblastische (dreikeimblätt¬ 
rige) Tiere mit echtem Coelom (► Abb. 30.5c). Skelettelemente 
sind - sofern vorhanden - eher als Endo- statt als Exoskelett 
ausgebildet. Bei manchen Arten ist der Körper segmentiert, al¬ 
lerdings ist die Segmentierung weniger auffällig ausgeprägt als 
bei den Ringelwürmem (Anneliden) und den Gliederfüßern (Ar¬ 
thropoden). Obwohl die Deuterostomier sehr viel weniger Arten 


Fossilfunde warfen ein Licht 

auf die Vorfahren der Deuterostomier 

Seit in 520 Mio. Jahre alten Gesteinen in China entsprechen¬ 
de Fossilien gefunden wurden, haben die Wissenschaftler sehr 


Abb. 32.1 Die Phylogenie der Deute¬ 
rostomier. Die drei Hauptgruppen der 
Deuterostomier bilden die Stachelhäuter 
(Echinodermata), die Kiemenlochtiere (He¬ 
michordata) und die Chordatiere (Chordata). 
Letztere untergliedern sich wiederum in die 
Schädellosen (Acrania = Cephalochordata), 
die Manteltiere (Tunicata = Urochordata) 
und die Wirbeltiere (Vertebrata). Die meisten 
bislang beschriebenen Arten gehören zu den 
Vertebraten und den Echinodermen 


als Adulte radiärsymmetrisch, innere 
Kalkplättchen, Verlust der Kiemen¬ 
spalten, Ambulacralsystem 
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32 Deuterostomier 



Yunnanozoon lividum 




Mund Ösophagus kiemenartige Strukturen Segmente 


■ die großen monophyletischen Gruppen der Deutero¬ 
stomier kennen und jeweils Beispiele dafür geben 
können. 


- ? - 

1. Welche drei Entwicklungsmuster haben alle Deuterostomier 
gemeinsam? 

2. Durch welche Belege wird die Monophylie der Deuterosto¬ 
mier ganz besonders gestützt? 

3. Welche drei Großgruppen umfassen die Deuterostomier? 
Ordnen Sie die folgenden Beispiele jeweils der entspre¬ 
chenden Gruppe zu: Mensch, Eichelwurm, Klapperschlange, 
Thunfisch, Seestern. 


Abb. 32.2 Die ältesten vermutlichen Deuterostomier besaßen eine 
Serie von Kiemen. Die Vertreter der ausgestorbenen Linie der Yunnan- 
ozoa waren wahrscheinlich ursprüngliche Deuterostomier. Bei diesem 
Fossil aus dem Kambrium erkennt man die Segmentierung des hinteren 
Körperabschnitts sowie eine Serie von sechs paarigen Kiemen 


Zunächst erhalten Sie eine Übersicht über die Stachelhäuter und 
die Hemichordaten, unsere entferntesten Verwandten innerhalb 
der Deuterostomier. 


viel Neues über die Vorfahren der heutigen Deuterostomier in 
Erfahrung bringen können. Einige dieser frühen, als Deutero¬ 
stomier interpretierten Tiere besaßen ähnliche Skelettstrukturen 
wie die Echinodermen, waren aber anders als heutige adulte 
Stachelhäuter bilateralsymmetrisch und hatten Kiemenspalten, 
die einen Durchfluss von Wasser ermöglichten. In der chinesi¬ 
schen Provinz Yunnan wurden Vertreter einer weiteren frühen 
Deuterostomiergruppe entdeckt, die Yunnanozoa. Wie die gut 
erhaltenen Fossilien offenbarten, zeichneten sich diese Tiere 
durch einen großen Mund, sechs oder sieben äußere Kiemen¬ 
paare und einen segmentierten hinteren Körper ab schnitt aus, 
der von einer dünnen Cuticula bedeckt war (► Abb. 32.2). Die 
Merkmale dieser fossilen Tiere zeigen zusammen mit den Er¬ 
gebnissen phylogenetischer Analysen rezenter Arten, dass die 
frühesten Deuterostomier bilateralsymmetrische, segmentierte 
Tiere waren und an ihrem Schlund Kiemenspalten besaßen. 
Die einzigartige fünfstrahlige Radiärsymmetrie (Pentamerie) 
der adulten Formen der rezenten Echinodermen entwickelte sich 
erst viel später. Andere Deuterostomier behielten dagegen die 
ursprüngliche Bilateralsymmetrie bei. 

32.1 Wiederholung 

Die Deuterostomier umfassen drei große monophyleti- 
sche Gruppen: die Echinodermen, die Hemichordaten und 
die Chordaten. Diese Gruppen gehen auf einen letzten ge¬ 
meinsamen Vorfahren zurück, wie sich aus Ähnlichkeiten 
in der Frühentwicklung sowie phylogenetischen Analy¬ 
sen von DNA-Sequenzen ergab. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ zusammenfassen können, welche Merkmale der Früh¬ 
entwicklung und welche molekularen Charakteristika 
kennzeichnend für die Deuterostomier sind. 


32.2 Stachelhäuter und 

Hemichordaten sind auf marine 
Lebensräume beschränkt 

Ungefähr 13.000 Arten von Stachelhäutern (Echinodermata) 
in 23 Gruppen wurden bislang anhand von fossilen Überres¬ 
ten beschrieben. Sie bilden wahrscheinlich nur einen geringen 
Bruchteil all jener Spezies, die tatsächlich jemals gelebt ha¬ 
ben. Lediglich sechs der 23 großen, von Fossilfunden bekannten 
Gruppen sind heute noch durch rezente Arten repräsentiert. 
Viele Monophyla wurden während der im Verlauf der Erdge¬ 
schichte wiederholt aufgetretenen Massenaussterben gänzlich 
ausgelöscht. Alle rezenten 7500 Arten der Echinodermen und 
die 120 rezenten Spezies der Hemichordaten kommen aus¬ 
schließlich in marinen Lebensräumen vor. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Stachelhäuter sind als Larven bilateralsymmetrisch, als adulte 
Tiere fünfstrahlig radiärsymmetrisch. 

■ Für die Fortbewegung und den Beutefang setzen Echinodermen 
auf vielfältige Weise ihre Ambulacralfüßchen ein. 

■ Der bilateralsymmetrische, wurmförmige Körper der Flemichor- 
daten ist in drei Teile untergliedert: Proboscis (Prosoma), Kragen 
(Mesosoma) und Rumpf (Metasoma). 

Echinodermen und Hemichordaten sind nach neueren Unter¬ 
suchungen Schwestergruppen innerhalb eines Monophylums, 
das als Ambulacraria (manchmal auch als Coelomorpha) be¬ 
zeichnet wird. Sie sind durch einen bilateralsymmetrischen, 
bewimperten Larventyp gekennzeichnet, die Dipleurulalarve 
(► Abb. 32.3a). Adulte Hemichordaten sind ebenfalls bilateral¬ 
symmetrisch. Die Echinodermen hingegen machen im Laufe 
der Entwicklung zu adulten Tieren eine radikale Metamorphose 
(Gestaltwandel) durch (►Abb. 32.3b): Die bilateralsymmetri- 
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Ringkanal 


Radiärkanal 


a Seesternlarve 

(bilateralsymmetrisch) 


b adulter Seestern 
(radiärsymmetrisch) 


Der After befindet sich auf 
der aboralen (hier nach 
oben gewandten) Seite. 


Pedicellarie /??P u ' a . 
I / (Kieme) 


bewimperte 

Haftarme 


Diese „Brachiolaria“ 
genannte Larvenform 
entwickelt sich bei 
Seesternen aus der bei 
allen Stachelhäutern 
vorhandenen ersten 
Larvenform, der 
Dipleurula. 


Pylorusdrüsen 

(Magendivertikel) 


Pylorus- 

drüse 


Gonade 
Ampulle 
Füßchen 

Saug¬ 
napf 


Madreporenplatte 
mit Steinkanal 


zweiteiliger 
Magen ^ 


Gonade 


Kalkplatte 


Radiärkanal 


Der Mund befindet sich auf der 
oralen, hier dem Meeresboden 
zugewandten Seite. 


Ampulle 

Ambulacralfüßchen 


Jeder Arm ist vollständig 
mit Organen ausgestattet. 
Bei diesem Arm wurden in 
der Zeichnung die Pylorus¬ 
drüsen weggelassen, damit 
man die darunterliegenden 
Organe erkennen kann. 


Abb. 32.3 Stachelhäuter (Echinodermen) sind als Larven bilateralsymmetrisch, als adulte Tiere radiärsymmetrisch, a Diese bewimperte 
Larve eines Seesterns ist bilateralsymmetrisch. Es handelt sich um eine Brachiolarialarve, die sich zur Metamorphose mithilfe der Arme am 
Untergrund festsetzt, b Ein ausgewachsener Seestern veranschaulicht die pentamere Radiärsymmetrie adulter Echinodermen. In der Abbildung 
sind die Kanäle und Füßchen des Ambulacralsystems ebenso zu erkennen wie die inneren (von der Epidermis überzogenen) Kalkplättchen. Bei 
der Orientierung des Körpers unterscheidet man nicht zwischen vorne und hinten oder Bauch und Rücken, sondern zwischen oral und aboral 


sehe Larve verwandelt sich in eine adulte Form mit pentamerer 
Radiärsymmetrie - sie zeigen also zumindest im Grundbau¬ 
plan eine fünfstrahlige Symmetrie, wobei auch Vielfache von 
fünf oder Abwandlungen wie eine siebenstrahlige Symme¬ 
trie Vorkommen. Wie für radiärsymmetrische Tiere typisch, 
besitzen Echinodermen keinen Kopf, und die meisten Arten 
können sich gleich gut in alle Richtungen fortbewegen. Ihr Kör¬ 
perbauplan zeigt keine anterior-posteriore und dorso-ventrale 
Organisation (in Kopf- und Schwanzende bzw. Rücken- und 
Bauchseite); vielmehr unterscheidet man bei den Echinodermen 
zwischen einer oralen Seite (Mundseite) und der gegenüberlie¬ 
genden aboralen Seite (Afterseite). Zur Unterscheidung von der 
primären Radiärsymmetrie der Nesseltiere und Rippenquallen 
spricht man bei den Stachelhäutern von einer sekundären Radi¬ 
ärsymmetrie. 

Einigen neueren Genomanalysen zufolge könnte es sich bei 
zwei Gruppen kleiner, stark reduzierter mariner Organismen 
mit weichem Körper, den Xenoturbellida und den Acoelomor- 
pha (►Tab. 30.1), um die Schwestergruppe der Ambulacraria 
handeln. Nach den Ergebnissen anderer Studien bilden sie al¬ 
lerdings die Schwestergruppe der Bilateria. Die fünf bislang 
bekannten Arten der Xenoturbellida sind wurmförmige, bis 
zu 20 cm lange Organismen. Sie ernähren sich von marinen 
Mollusken oder parasitieren an diesen. Ihr äußerst einfacher 
Körperbauplan weist fast keine als solche erkennbaren Organ¬ 
systeme auf. Die überwiegend winzigen (< 2 mm) Acoelomor- 
pha (auch: Acoela) sind ebenfalls stark reduziert und wurm¬ 
förmig. (Ihr Name bedeutet „Gestalt ohne Coelom“.) Sie leben 
als Bestandteil des Planktons, zwischen Sedimentkörnem oder 


auf anderen Organismen wie Korallen (►Abb. 32.4). Ohne 
Darm, Kreislauf-, Atmungs- und Exkretionssystem zählen sie 
zu den am einfachsten gebauten Bilateria. Die Aufnahme der 
Nahrung erfolgt über einen Mund, um die winzigen Nahrungs¬ 
partikel bildet sich eine Vakuole. Acoelomorpha sind Zwitter; 
ihre Spermien werden zwischen der Epidermis und dem Verdau¬ 
ungstrakt gebildet. Bisher kennt man ungefähr 400 Arten dieser 
Gruppe. 


Echinodermen sind durch einen einzigartigen 
Grundbauplan gekennzeichnet 


Echinodermata 


Hemichordata | 

Chordata~| 

Neben ihrer fünfstrahligen Symmetrie zeichnen sich adul¬ 
te Echinodermen noch durch zwei weitere einzigartige Bau¬ 
planmerkmale aus. Das eine Merkmal ist ein mesodermales 
Hautskelett, ein in die Unterhaut eingebettetes System aus 
Kalkplatten (Ossikel), ein wenig Muskulatur, Stacheln und win¬ 
zigen Greifzangen (Pedicellarien). Die Kalkplatten der meisten 
Echinodermen sind dick und bilden ein durchgehendes En- 
doskelett. Allerdings sind die Platten nicht komplett mitein¬ 
ander verschmolzen, sondern können durch Anlagerung von 
Kalk mit dem Tier wachsen. Daher müssen sich Echinodermen 
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Wamionoa spec. 



Abb. 32.4 Die stark reduzierten Acoelomorpha könnten Verwand¬ 
te der Ambulacraria sein. Diese Acoelomorphen (gelb) leben auf einer 
Blasenkoralle (weiß). Zur Nahrungsaufnahme umhüllen die Acoela 
Nahrungspartikel mit einer Vakuole, in der die Verdauung der Nähr¬ 
stoffe stattfindet. Aufgrund ihrer raschen Vermehrung können diese 
zwittrigen Tiere in Salzwasseraquarien Probleme bereiten 

nicht häuten. Das zweite einzigartige Merkmal der Stachel¬ 
häuter ist das Ambulacralsystem oder Wassergefäßsystem, 
ein Netzwerk aus Kanälen, die mit Coelomflüssigkeit gefüllt 
sind und in Ambulacralfüßchen enden (►Abb. 32.3b). Die¬ 
ses im Tierreich einmalige System dient der Fortbewegung, 
der Nahrungsaufnahme und dem Gasaustausch. Über die Ma- 
dreporenplatte - eine durch bewimperte Kanälchen perforierte 
Kalkplatte - besteht zwischen dem Ambulacralsystem und dem 
Meerwasser eine offene Verbindung, durch die Wasser eintre- 
ten kann. Von der Madreporenplatte führt ein verkalkter Kanal 
(der Steinkanal) zum Ringkanal; dieser umgibt den Ösophagus 
(die Speiseröhre, die Verbindung zwischen Mund und Magen). 
Von diesem Ringkanal gehen strahlenförmig Radiärkanäle aus, 
die sich (bei Arten mit Armen wie Seesternen) in die Arme 
erstrecken und eine Verbindung zu den Ambulacralfüßchen her- 
stellen. Diese beiden strukturellen Neuerungen - mesodermales 
Hautskelett und Ambulacralsystem - wurden auf vielfältige 
Weise modifiziert und führten zu einem eindrucksvollen Spek¬ 
trum sehr unterschiedlicher Tiere. 

Eine der großen monophyletischen Gruppen, die bis heute über¬ 
lebt haben, die Crinoidea mit den Seelilien und Haarsternen, 
waren vor 500-300 Mio. Jahren sehr viel weiter verbreitet und 
artenreicher als heute. Heute sind nur noch etwa 80 Seelilien¬ 
arten übrig geblieben, die meisten davon sessile Organismen, 
die mit einem Stiel am Substrat verankert sind. Haarsterne 
(►Abb. 32.5a) klammem sich mit spezialisierten beweglichen 
Anhängen (Cirren) am Substrat fest; sie können kriechend ihren 
Standort wechseln und sogar etwas schwimmen, indem sie mit 
den Armen schlagen. Bislang wurden etwa 600 rezente Arten 
von Haarsternen beschrieben, die beispielsweise in Korallenrif¬ 
fen sehr verbreitet sind. 

Anders als die sessilen Seelilien und die weitgehend stationären 
Haarsterne sind die übrigen heute lebenden Echinodermen frei 
beweglich. Die Echinozoa (Seeigel und Seegurken) und die 
Asterozoa (Seesterne und Schlangensterne) bilden die beiden 
Hauptgruppen motiler Stachelhäuter. 


Seeigel (Echinoidea) sind kugelförmig mit abgeflachtem Mund¬ 
feld und besitzen keine Arme (►Abb. 32.5b). Sie sind mit 
Stacheln besetzt, die über Kugelgelenke an dem Kalkskelett 
befestigt sind. Diese Gelenke ermöglichen es den Tieren, die 
Stacheln über kleine Muskeln gezielt zu bewegen. Die Stacheln 
können bei verschiedenen Seeigelarten ganz unterschiedlich 
groß und vielgestaltig sein und dienen auch der Fortbewegung, 
indem die Tiere mit ihnen wie auf Stelzen laufen. Manche Sta¬ 
cheln produzieren giftige Substanzen. Dass sie den Seeigeln 
einen wirkungsvollen Schutz bieten, mussten viele Urlauber 
schon schmerzlich erfahren. Sogenannte irreguläre Seeigel sind 
im Sediment eingegraben und zeigen im Körperbauplan eine 
tertiäre Bilateralsymmetrie. Zu ihnen gehören auch die bekann¬ 
ten Sanddollars, die scheibenförmig abgeflacht sind. 

Die Seegurken oder Seewalzen (Holothuroidea) sind wurmför¬ 
mig, und ihr Körper weist eine für Echinodermen vollkommen 
atypische Orientierung auf (► Abb. 32.5c): Mund und After lie¬ 
gen am anterioren (vorderen) bzw. posterioren (hinteren) Ende - 
nicht auf der oralen oder aboralen Seite (unten bzw. oben) wie 
bei anderen Stachelhäutern. Bei ihnen ist die tertiäre Bilateral¬ 
symmetrie also noch viel ausgeprägter als bei den irregulären 
Seeigeln. Anatomisch ist eine Seegurke ein auf die Seite gefal¬ 
lener, in die Länge gezogener Seeigel. Seegurken kriechen auf 
sehr kurzen Ambulacralfüßchen; einige davon sind zu großen 
Mundtentakeln umgebildet (siehe unten). 

Die bekanntesten Stachelhäuter sind die Seesterne oder Aste- 
roidea (►Abb. 32. 5d). Ihre Verdauungsorgane (die Magendi¬ 
vertikel oder Pylorusdrüsen) und die Gonaden befinden sich 
in den Armen, wie Sie in ►Abb. 32.3b sehen. Die zentra¬ 
le Körperscheibe enthält vor allem den zweiteiligen Magen 
(aboral den Pylorus und oral die Cardia), den Ringkanal des 
Ambulacralsystems und den zentralen Nervenring. Die Ambu¬ 
lacralfüßchen dienen der Fortbewegung, dem Gasaustausch und 
dem Festsaugen. Jedes dieser wurmartig beweglichen Füßchen 
ist mit einer blasenartigen Ampulle ausgestattet (► Abb. 32.3b); 
die Bewegungen erfolgen im Wechselspiel zwischen Ampul¬ 
lenmuskulatur, Füßchenmuskulatur und dem Hydroskelett des 
Ambulacralsy stems. Das Ambulacralsystem funktioniert somit 
als ein hydraulisches Bewegungssystem. Oft tragen die Am¬ 
bulacralfüßchen am Ende einen Saugnapf, der über gesonderte 
Muskelfasern bedient wird. 

Die Schlangensterne (Ophiuroidea) ähneln im Bau den Seester¬ 
nen, ihre Arme enthalten jedoch gelenkig verbundene Kalkplat¬ 
ten (► Abb. 32.5e). Sie bewegen sich nicht mit Ambulacralfüß¬ 
chen fort, sondern durch ruckartiges Schieben mit den Armen. 
Die meisten Arten leben von Detritus (organischen Sediment¬ 
partikeln). 

Die Echinodermen nutzen ihre Ambulacralfüßchen auf unter¬ 
schiedlichste Weise zum Beutefang. Seelilien zum Beispiel 
richten ihre Arme zur Nahrungsaufnahme nach Wasserströ¬ 
mungen aus, sodass Nahrungspartikel mit ihnen in Berührung 
kommen und an den mit Schleim überzogenen Ambulacralfüß¬ 
chen hängen bleiben. Die Ambulacralfüßchen transportieren die 
Nahrungspartikel zu Futterrinnen in den Armen, von wo sie 
durch den Cilienschlag weiter zum Mund befördert werden. 

Die meisten Seeigel fischen mit ihren Ambulacralfüßchen nach 
Phytoplankton oder weiden mit einem komplizierten Kiefer- 
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a Comanthina sch lege li 


b Echinometra mathaei 


c Bohadschia argus 


d Marthasterias glacialis 


e Ophiarachna incrassata 


ausgestoßene 
Cuvier'sche Schläuche 


> 

"<D 




Abb. 32.5 Die Vielfalt der Echinodermen. a Die vielen beweglichen Arme dieses Haarsterns aus der Gruppe der Crinoidea sind gut zu erkennen, 
b Seeigel spielen weltweit eine wichtige Rohe als Abweider des Algenbewuchses in der Gezeitenzone der Meere. Sie laufen mithilfe ihrer beweg¬ 
lichen Stacheln, c Seegurken sind langsam kriechende Sedimentfresser. Diese hat als Abwehr gegen einen Feind klebrige Fäden, die Cuvier’sehen 
Schläuche, aus ihrem After ausgestoßen, d Seesterne sind bedeutende Räuber und laufen mithilfe der Ambulacralfüßchen. Mit den Saugnäpfen 
am Ende der Füßchen hat sich dieser Seestern an den Schalenhälften der Muschel festgesaugt und sie durch Verkürzen der Füßchen geöffnet, 
e Die sehr beweglichen Arme eines Schlangensterns sind durch harte, aber gelenkig verbundene Platten geschützt. Er stößt sich mit den Armen in 
kurzen „Sprüngen“ vorwärts 


apparat (der sog. Laterne des Aristoteles) Algen von Felsen 
ab. Seegurken fangen ihre Beute mit besonderen Ambulacral¬ 
füßchen; diese sind in große, gefiederte, klebrige Tentakel 
umgewandelt, die weit aus dem Mund herausgestreckt werden 
können. Regelmäßig ziehen die Seegurken die Tentakel in den 
Mund zurück, nehmen die daran haftenden Partikel auf, verdau¬ 
en die organischen Anteile und geben die anorganischen Anteile 
über den After wieder ab. 

Viele Seesterne erbeuten mithilfe ihrer Ambulacralfüßchen rela¬ 
tiv große Beutetiere wie Ringelwürmer, Schnecken, Muscheln, 
kleine Krebse und sogar Fische. Durch gleichzeitiges Agie¬ 
ren von Hunderten von Ambulacralfüßchen kann ein Seestern 
eine Muschel umklammern, die Arme durch Starrhalten als 
Widerlager verwenden und durch stetige Kontraktion der Am¬ 
bulacralfüßchen die Schließmuskeln der Muschel allmählich 
zum Erlahmen bringen (►Abb. 32. 5d). Einige Seestemarten, 
die sich von Muscheln ernähren, können ihren unteren Magen¬ 
abschnitt (die Cardia) durch den Mund in den schmalen Spalt 
zwischen den beiden Schalenklappen der Muschel ausstülpen. 
Durch Enzyme, die vom Magen sezerniert werden, wird das Op¬ 
fer dann verdaut. 

Media Clip 32.1 Sea Star Hunting Bivalves 

www. Life 1 le.com/mc32. 1 


Die überwiegende Zahl der 2000 Schlangenstemarten nehmen, 
wie erwähnt, Partikel (Detritus) aus den oberen Sedimentschich¬ 
ten auf und absorbieren daraus das organische Material; einige 
Arten wie das bekannte Gorgonenhaupt filtern Plankton und 
Schwebstoffe aus dem Wasser, wieder andere fangen am Mee¬ 
resboden kleine Tiere oder fressen Aas. 


Hemichordaten sind wurmförmige 
marine Deuterostomier 

Echinodermatä~| 


Hemichordata 


ChordatiT] 

Die Hemichordaten (Kiemenlochtiere) - Eichelwürmer und 
Flügelkiemer - zeigen eine Dreiteilung ihres wurmförmigen, bi¬ 
lateralsymmetrischen Körpers: in Proboscis (Prosoma), Kragen 
(Mesosoma), der den Mund trägt, und Rumpf (Metasoma). Von 
den 90 bekannten Arten der Eichelwürmer (Enteropneusta) kön¬ 
nen einige bis zu 2 m lang werden (► Abb. 32.6a). Sie leben in 
selbst gegrabenen Gängen in schlammigen oder sandigen Mee¬ 
ressedimenten. Im Verdauungstrakt eines Eichelwurms schließt 
sich an den Mund ein muskulöser Pharynx (Schlund) und da¬ 
ran ein Darm an. Vom Pharynx führen zahlreiche Kiemenspalten 
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a Saccoglossus kowalevskii 

Rumpf Kragen Proboscis (Eichel) 



zogenes Tier mitglieder verbindet 


Abb. 32.6 Hemichordaten. a Der Proboscis eines Eichelwurms ist als 
Organ zum Graben ausgebildet, b Manche Flügelkiemerarten bilden 
Kolonien 


nach außen; durch diese kann das durch den Mund aufgenom- 
mene Atemwasser austreten. Das stark durchblutete Gewebe im 
Bereich der Kiemenspalten dient dem Gasaustausch. Zum At¬ 
men nehmen Eichelwürmer Wasser in den Mund auf und stoßen 
es durch die Kiemenspalten wieder aus. Ihre Beute fangen sie 
mit ihrem großen Proboscis (der Eichel); dieses Graborgan son¬ 
dert einen klebrigen Schleim ab, an dem kleine, im Sediment 
lebende Organismen kleben bleiben. Der Schleim wird dann 
mitsamt den darin gefangenen Beutetieren durch Cilien zum 
Mund transportiert. Im Ösophagus wird der mit Nahrung bela¬ 
dene Schleim schließlich zu einer seilartigen Masse verdichtet, 
die mittels Cilienschlag in den weiteren Verdauungstrakt trans¬ 
portiert wird. Der Schleim verhindert wirkungsvoll, dass die 
Nahrungspartikel den Schlund durch die Kiemenspalten wieder 
verlassen. Bei diesem gleichzeitig der Atmung und der Nah¬ 
rungsaufnahme dienenden Schlund handelt es sich um einen 
sogenannten Kiemendarm. 


Eine weitere auffällige Struktur der Eichelwürmer ist der Sto- 
matochord, eine Aussackung des Magens nach vorne. Sie galt 
lange Zeit als eine Art Vorstufe zur Chorda dorsalis, dem frühen 
Endo skelett der Chordatiere (daher auch der Name Hemichor¬ 
daten, vom griechischen hemi für „halb“). Das wird heute aber 
anders gesehen. 

Die 30 rezenten Arten der Flügelkiemer (Pterobranchia) sind bis 
zu 12 mm lange, sessile Tiere, die in einer Röhre aus verhärte¬ 
tem Schleim leben. Der Schleim wird von dem als Kopfschild 
ausgebildeten Proboscis abgesondert. Manche Arten leben soli¬ 
tär, andere bilden Kolonien aus miteinander verbundenen Indi¬ 
viduen, und zwar asexuell durch Knospung (► Abb. 32.6b). Auf 
das Kopfschild folgt ein Kragen mit ein bis neun paarigen, ar¬ 
martigen Fortsätzen, die lange Tentakel für den Beutefang und 
den Gasaustausch tragen. Da der Tentakelapparat der Flügel¬ 
kiemer dem Lophophor der Bryozoen (Moostierchen) gleicht 
und beide Gruppen (wie übrigens auch die Stachelhäuter und 
Eichelwürmer) ein dreiteiliges (trimeres) Coelom aufweisen, 
wurden Tiere mit trimerem Coelom früher oft als Basisgruppe 
der Bilateria angesehen. Diese noch in vielen Zoologiebüchem 
erwähnte Archicoelomatenhypothese hat sich aber nicht bestä¬ 
tigt. 

32.2 Wiederholung 

Adulte Stachelhäuter (Echinodermen) zeichnen sich 
durch eine pentamere Radiärsymmetrie, ein Endo ske¬ 
lett aus Kalkplättchen (oft mit Stacheln besetzt) sowie 
ein im Tierreich einmaliges Ambulacral- oder Wasser¬ 
gefäßsystem aus. Der bilateralsymmetrische Körper der 
Hemichordaten untergliedert sich in die drei Abschnitte 
Proboscis, Kragen und Rumpf. Beide Gruppen kommen 
nur in marinen Lebensräumen vor. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Unterschiede im Bauplan von larvalen und adulten 
Stachelhäutern aufzeigen können. 

■ ausführen können, wie unterschiedlich verschiede¬ 
ne Echinodermen ihre Ambulacralfüßchen zum Nah¬ 
rungserwerb nutzen. 

■ die unterschiedlichen Formen der Nahrungsaufnahme 
von Stachelhäutern und Hemichordaten gegenüber¬ 
stellen können. 


_ 7 _ 

1. Inwiefern unterscheidet sich der Körperbau der Larven von 
Stachelhäutern von dem adulter Tiere? 

2. Beschreiben Sie einige der Möglichkeiten, wie Echinoder¬ 
men ihre Ambulacralfüßchen zum Erlangen von Nahrung 
einsetzen, und stellen sie diese den Mechanismen des Nah¬ 
rungserwerbs bei Hemichordaten gegenüber. 


Nachdem Sie nun die am entferntesten mit dem Menschen ver¬ 
wandten Gruppen der Deuterostomier näher kennen, geht es 














32.3 Chordaten besitzen ein dorsales Neuralrohr und eine Chorda dorsalis 


989 


im Folgenden um die charakteristischen Merkmale, die bei den 
Chordaten evolvierten - jener monophyletischen Gruppe, die 
von den Wirbeltieren dominiert wird. 


32.3 Chordaten besitzen ein 

dorsales Neuralrohr und eine 
Chorda dorsalis 

Wie Sie schon wissen, wird selbst bei genauester Betrachtung 
der adulten Tiere nicht offensichtlich, dass Echinodermen und 
Chordaten relativ nah miteinander verwandt sind. Ebenso we¬ 
nig sind die evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen einiger 
Chordatengruppen auf den ersten Blick zu erkennen. Die Merk¬ 
male, welche all diese evolutionären Zusammenhänge deutlich 
werden lassen, sind vor allem bei den Larven zu sehen - mit an¬ 
deren Worten: In den frühen EntwicklungsStadien treten uralte 
Verwandtschaftsbeziehungen zutage. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Chordaten sind durch ein dorsales Neuralrohr, einen Chorda 
dorsalis genannten dorsalen Stützstab, und einen postanalen 
Schwanz gekennzeichnet. Ein viertes Grundmerkmal, aber keine 
Synapomorphie, ist der Kiemendarm. 

■ Charakteristikum der Wirbeltiere ist neben anderen Merkmalen 
eine komplizierte dorsale Stützstruktur, die Wirbelsäule. 

■ Schleimaale verfügen nur über ein schwach ausgebildetes Kreis¬ 
laufsystem; viele der ansonsten allen Wirbeltieren gemeinsamen 
Merkmale fehlen bei ihnen oder sind reduziert. 

■ Trotz ihres oberflächlich ähnlichen Aussehens unterscheiden sich 
Neunaugen und Schleimaale erheblich in ihrer Biologie. 

■ Bei den Strahlenflossern entwickelte sich als Tarierorgan die 
Schwimmblase. 

Die Chordaten lassen sich in drei monophyletische Gruppen un¬ 
terteilen: die Schädellosen (Acrania = Cephalochordata), die 
Manteltiere (Tunicata = Urochordata) und die Wirbeltiere 
(Vertebrata) (► Abb. 32.1). Adulte Chordaten weisen eine gro¬ 
ße Formenvielfalt auf. Sämtliche Chordatiere zeigen jedoch in 
irgendeinem Stadium ihrer Entwicklung zumindest ansatzweise 
einen Kiemendarm als gemeinsames ursprüngliches Merkmal 
(Symplesiomorphie) und die folgenden drei gemeinsamen ab¬ 
geleiteten Merkmale (Synapomorphien) (► Abb. 32.7): 

■ ein dorsales Neuralrohr 

■ einen dorsalen Stützstab als Endoskelett ( Chorda dorsalis ) 

■ einen postanalen Schwanz (über den After hinausreichend) 

Die Chorda dorsalis - auch Notochord, Rückensaite, Ach¬ 
senstab oder einfach nur Chorda genannt - ist ein Endoskelett 
und das Hauptmerkmal der Chordaten. Die Chorda besteht aus 
einem Kern großer Zellen mit prall mit Flüssigkeit gefüllten 
Vakuolen, die für Stabilität sorgen, aber die Struktur dennoch 
flexibel machen. Damit ist die Chorda im Grunde ein auf einen 
Stab reduziertes Hydroskelett. Bei einer großen Tunicatengrup- 
pe, den Seescheiden, verschwindet die Chorda im Laufe der 



Schwanz 


Chorda dorsalis 


Ciona spec. 


Kiemen¬ 
darm mit 
Kiemenspalten 


Darm 


/ \ 

Eine Seescheidenlarve zeigt alle 
Chordatenmerkmale; einige davon 
gehen bei adulten Tieren verloren. 

\ _ ) 


Bei einem adulten Lanzett¬ 
fischchen sind die drei Chor¬ 
datenmerkmale und zusätz¬ 
lich der relativ große Kiemen¬ 
darm noch vorhanden. 



Branchiostoma 

lanceolatum 


Abb. 32.7 Während der Frühentwicklung sind die Schlüsselmerk- 
male der Chordaten mitunter am besten erkennbar, a Die Tunica- 
tenlarve weist (im Gegensatz zum adulten Tier) einen Kiemendarm und 
alle drei Chordatenmerkmale auf: das dorsale Neuralrohr, die Chorda 
dorsalis und den postanalen Schwanz, b Bei adulten Lanzettfischchen 
(Acrania) sind neben einem Kiemendarm als Symplesiomorphie alle 
drei Synapomorphien (gemeinsame abgeleitete Merkmale) der Chorda¬ 
ten erhalten geblieben 


Metamorphose zum Adultstadium. Bei den meisten Wirbeltier¬ 
arten wird sie durch ein anderes achsenförmiges Endoskelett 
ersetzt, die Wirbelsäule. 

Die schon beim gemeinsamen Vorfahren der Deuterostornier 
auftretenden Kiemenspalten in der Wand des Pharynx sind bei 
allen Chordaten entweder zeitlebens oder in irgendeinem Ent¬ 
wicklungsstadium vorhanden. Bei den adulten Tieren sind sie 
aber häufig stark modifiziert oder gänzlich verloren gegangen. 
Bei den Chordaten sind die Kiemenspalten durch stützende 
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a Clavelina deilavallei 


b Botryllus schlossen 


c Pegea confoederata 


1 cm 



Abb. 32.8 Adulte Tunicaten. a Bei diesem Vertreter der Ascidien, einer solitären Seescheide, ist der Mantel (Tunica) transparent. Dadurch ist 
der große Kiemendarm gut zu erkennen. Links oben im Bild beündet sich die Einströmöffnung, links unten die kleinere Ausströmöffnung. Der 
helle „Stab“ ist eine schleimerzeugende Drüse und heißt Endostyl. Die dunklen Strukturen rechts sind die inneren Organe, b Die Sternascidie bildet 
Kolonien in einer Matrix aus Tunicin. Die Einzelindividuen sind zu sternförmigen Gruppen mit gemeinsamer Ausströmöffnung angeordnet (hier auf 
einem Seegrasblatt von 1 cm Breite), c Eine meterlange Salpenkette aus asexuell entstandenen Einzeltieren (mit orangefarbenen Eingeweideballen) 




Strukturelemente, die Kiemenbögen, voneinander getrennt. Bei 
den Tunicaten und Acraniem dient der Pharynx als Kiemen¬ 
darm der Atmung und gleichzeitig dem Herausfiltern kleiner 
Nahrungspartikel aus dem Wasser. Alle Wirbeltiere außer den 
Tetrapoden (Landwirbeltiere) haben zeitlebens Kiemenbögen, 
welche die Kiemen tragen. Bei den Amphibien trifft das nur auf 
die Larven zu. Die Kiemen dienen der Atmung, werden aber 
auch häufig für den Nahrungserwerb eingesetzt. Im Laufe der 
Embryonalentwicklung der Wirbeltiere gehen aus einigen der 
anfangs zahlreicheren Kiemenbögen Kieferteile hervor, bei den 
Tetrapoden zudem Skelettelemente von Zungenbein, Kehlkopf 
und Luftröhre sowie die Mittelohrknöchelchen. Die eustachi- 
sche Röhre und die Paukenhöhle des Mittelohrs der Tetrapoden 
gehen auf Kiemenspalten zurück. 


Die Acranier und Tunicaten leben als Filtrierer 

Echinodermatä~| 

M ^^M ^Tlemichordata | 

1 


Tunicata 


VertebratcT] 

Die 35 Arten der Schädellosen (Acrania = Cephalochordata) 
sind kleine, selten mehr als 5 cm lange Tiere, die man we¬ 
gen ihrer Körperform Lanzettfischchen nennt. (Eine Lanzette 
ist ein kleines, zweischneidiges Stechinstrument.) Ihre Chorda 
dorsalis dient als Endoskelett der Formkonstanz und ist An¬ 
satzstelle der segmental angeordneten Muskelpakete, die für die 
Schwimmbewegungen notwendig sind; sie erstreckt sich über 
die gesamte Länge des Körpers und bleibt das ganze Leben 
lang erhalten (►Abb. 32.7b). Lanzettfischchen leben weltweit 
in marinen Flachwasser- und Brackwasserzonen. Meist stecken 
sie halb eingegraben im Sand, sodass nur ihr Vorderteil her¬ 
ausragt. Ihre Fähigkeiten als Schwimmer sind begrenzt, denn 


ihr Pharynx ist stark vergrößert und zu einem Kiemendarm 
modifiziert; mit einem Wimpemkleid auf den Kiemenbögen er¬ 
zeugen sie einen Atemwasserstrom, aus dem sie mithilfe von 
Schleim kleine Planktonorganismen filtern. Während der Fort¬ 
pflanzungszeit vergrößern sich die Gonaden der Männchen und 
Weibchen enorm. Beim Ablaichen reißen die Wände der Gona¬ 
den auf, sodass Eier bzw. Spermien ins offene Wasser gelangen, 
wo dann die Befruchtung stattfindet. 

Alle Vertreter der drei Großgruppen der Manteltiere (Tunica¬ 
ta = Urochordata) leben im Meer: die Seescheiden (Ascidiae), 
die Salpen (Thaliacea) und die Larvaceen (Larvacea, auch Co- 
pelata oder Appendicularia). 95 % der rund 2800 bekannten 
Tunicatenarten gehören zu den Seescheiden (Ascidien). So¬ 
litäre Seescheiden (►Abb. 32.8a) können 1mm bis 60cm 
groß werden. Manche Seescheidenarten bilden durch asexuelle 
Knospung eines einzelnen Gründertiers Kolonien, die zum Teil 
mehrere Meter im Durchmesser erreichen. Die Einzelindividu¬ 
en und Kolonien sozialer Seescheiden können aber auch winzig 
sein, wie bei der sehr verbreiteten Sternascidie (► Abb. 32.8b). 
Der sackförmige Körper der adulten Ascidien ist von einem 
sehr festen Mantel (Tunica) umhüllt, nach dem die Manteltie¬ 
re oder Tunicaten ihren Namen erhielten. Die Tunica besteht 
aus Proteinen und einem komplexen, celluloseähnlichen Poly¬ 
saccharid, dem Tunicin, das von Epidermiszellen abgeschieden 
wird. Der Schlund der Ascidien ist zu einem mächtigen Kie¬ 
mendarm vergrößert, mit dem die Tiere ihre Nahrung aus dem 
hindurchfließenden Wasserstrom filtern. Wie bei allen Tunica¬ 
ten und Acraniem münden die Kiemenspalten nicht direkt ins 
Freie, sondern sie sind von einem schützenden Raum umge¬ 
ben, dem Peribranchialraum, der zu einer Ausströmöffnung 
führt. 

Die Verwandtschaft der Ascidien mit den übrigen Chorda¬ 
ten zeigt sich bei der Larve. Neben Kiemenspalten weist eine 
Seescheidenlarve auch ein dorsales Neuralrohr und eine über¬ 
wiegend auf den Schwanzbereich beschränkte Chorda dorsalis 
auf (►Abb. 32.7a). Diese ist von segmentalen Muskelpaketen 
flankiert, die den Körper zusätzlich seine Form geben und durch 
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Schwanzschläge vorantreiben. Nach einer kurzen Phase als frei 
schwimmende Planktonorganismen lassen sich die Larven der 
meisten Arten an geeigneter Stelle auf dem Meeresboden nieder 
und verwandeln sich in die sessile Adultform. 

Die tonnenförmigen Salpen (Thaliacea) leben als nahezu trans¬ 
parente Planktonorganismen in allen Meeren. Der Kiemendarm 
nimmt einen Großteil ihres Körpers ein. Viele Arten führen 
einen Generationswechsel durch, bei dem aus einem geschlecht¬ 
lich entstandenen Einzeltier durch Knospung eine zusammen¬ 
hängende Kette von Tieren entsteht (►Abb. 32.8c). Diese 
Salpenketten können mehrere Meter lang sein. Die genetisch 
gleichen Individuen in der Kette sind Zwitter und pflanzen sich 
geschlechtlich fort. 

Die meisten Larvaceen werden noch nicht einmal 5 mm lang 
und sind Teil des Planktons; einige nahe dem Meeresgrund in 
der Tiefsee lebende Arten werden allerdings erheblich größer. 
Aus abgesondertem Schleim bauen sie filigrane Gehäuse mit 
Filtern, durch die sie mit Schwanzschlägen einen Wasserstrom 
treiben und auf diese Weise Detritus (ihre primäre Nahrungs¬ 
quelle) sammeln. Bei Störungen oder wenn das alte Gehäuse 
durch zu viele Schmutzpartikel verstopft ist, ziehen die Tiere 
aus und sondern ein neues Gehäuse ab. Bei den großen Arten 
der Tiefsee können die Gehäuse über 1 m messen. 

Bei den phylogenetischen Verwandtschaftsbeziehungen der drei 
Großgruppen der Chordaten war lange unklar, ob die Acranier 
oder die Tunicaten den Wirbeltieren näherstehen. Auf Basis mor¬ 
phologischer und ontogenetischer Merkmale bleibt diese Frage 
unentschieden. Genomanalysen haben jedoch mittlerweile sehr 
eindeutig gezeigt, dass die Tunicaten die Schwestergruppe der 
Vertebraten darstellen und die Acranier weiter außen stehen. Der 
in ► Abb. 32.1 gezeigte Stammbaum berücksichtigt dies. 


Bei den Wirbeltieren wird die Chorda durch 
eine andere dorsale Stützstruktur ersetzt 

^^ ^~Echinodermata | 

[ ^^ ^~Hemichordatä~| 

Tunicatä~| 


Vertebrata 


In der dritten Großgruppe der Chordaten, bei den Wirbeltieren 
oder Vertebraten, entstand eine ganz neue dorsale Stützstruk¬ 
tur. Diese Gruppe erhielt ihren Namen nach ihrer gelenkigen, 
dorsalen Wirbelsäule, welche bei den meisten Vertretern die 
Chorda dorsalis im Laufe der Frühentwicklung als wichtigste 
Stützstruktur ersetzt. Die Wirbelsäule ist aus einzelnen Elemen¬ 
ten, den Wirbeln, aufgebaut. Daneben sind noch vier weitere 
Merkmale kennzeichnend für die Wirbeltiere (► Abb. 32.9): 

■ ein Kopf mit einer Schädelkapsel, die ein großes Gehirn um¬ 
gibt 

■ ein Endoskelett (Innenskelett ) aus festen, gelenkig verbunde¬ 
nen Teilen, mit der Wirbelsäule als zentrale Verankerung 


■ in einem großen Coelom {sekundäre Leibeshöhle ) aufge¬ 
hängte innere Organe 

■ ein gut entwickeltes geschlossenes Kreislaufsystem, ange¬ 
trieben durch Kontraktionen eines ventralen Herzens 

Das Endoskelett bietet genügend Ansatzstellen für eine ausge¬ 
prägte Muskulatur, die durch das Kreislaufsystem mit Sauerstoff 
versorgt und vom Zentralnervensystem gesteuert wird. Der gut 
entwickelte Kopf enthält außer dem Gehirn verschiedene leis¬ 
tungsfähige Sinnesorgane und einen kräftigen Kieferapparat. 
Der muskulöse Körper ist im Grundbauplan stromlinienförmig. 
Die Haut ist flexibel, aber fest und formkonstant. Aufgrund der 
Evolution dieser Merkmale konnten die Wirbeltiere aktive, kör¬ 
perlich sehr große Räuber und Pflanzenfresser hervorbringen. 
Im Wasser hatten sie die Anlagen für sehr schnelle und ausdau¬ 
ernde Schwimmer, an Land die Anlagen für sehr gute Läufer 
und sogar Flieger. Diese Vielseitigkeit und Leistungsfähigkeit 
wiederum ermöglichte eine umfangreiche Diversifizierung die¬ 
ser Chordatengruppe (► Abb. 32.10). 

Sämtliche nicht zu den Wirbeltieren gehörende Deuterostornier 
besiedeln marine Lebensräume. Wahrscheinlich entstand die Li¬ 
nie, die zu den Wirbeltieren geführt hat, in den Meeren, präziser 
vermutlich im Brackwasser von Flussmündungen (wo sich Süß- 
und Salzwasser vermischen). Die ersten Wirbeltiere tauchten im 
Kambrium auf. Seitdem haben sie eine bemerkenswerte Radia¬ 
tion durchlaufen und weltweit verschiedenste marine, limnische 
und terrestrische Lebensräume und sogar den Luftraum erobert. 
Die rezenten Vertebraten umfassen ungefähr 65.000 Arten. 


Die phylogenetischen Beziehungen 
der kieferlosen Fische sind 
noch nicht endgültig geklärt 



Viele Biologen sehen die Schleimaale oder Inger (Myxini) 
(►Abb. 32.11a) als die Schwestergruppe der übrigen Wirbel¬ 
tiere an (wie in ►Abb. 32.10 dargestellt). Das Kreislaufsystem 
der Inger ist nur schwach ausgebildet, mit drei kleinen akzes¬ 
sorischen Herzen (anstelle eines einzelnen großen), und auch 
ein Schädel (Cranium) ist nur ansatzweise vorhanden (dieser 
enthält weder ein Groß- noch ein Kleinhirn, zwei der wesentli¬ 
chen Abschnitte des Wirbeltiergehirns). Außerdem besitzen sie 
weder Kiefer noch einen Magen. Ihr Skelett besteht aus Knor¬ 
pel, einem festen, aber zugleich elastischen Material; einzelne, 
gelenkig verbundene Wirbel fehlen. Aus diesem Grund rech¬ 
nen manche Biologen die Inger nicht zu den Wirbeltieren und 
verwenden die Bezeichnung Craniota (Schädeltiere) als Über¬ 
begriff für die Inger und Wirbeltiere. Den Ergebnissen mancher 
DNA-Sequenzanalysen zufolge sind die Inger aber möglicher¬ 
weise, anders als in ► Abb. 32.10 gezeigt, die Schwestergruppe 


Teil VII 






















Teil VII 


992 


32 Deuterostomier 


Abb. 32.9 Der Bauplan eines Wirbeltiers. Dieser 
Knochenfisch zeigt neben vielen Spezialmerkma¬ 
len auch diverse anatomische Merkmale, die allen 
Wirbeltieren gemeinsam sind. Neben den paarigen 
Bauchflossen besitzen diese Fische auch noch seitlich 
am Körper paarige Brustflossen (in diesem Schema 
nicht abgebildet). Diese vier Rossen entsprechen unse¬ 
ren Armen und Beinen 


Die im Kopf am Vorderende 
von Wirbeltieren ausgebildete 
Schädelkapsel enthält das Ge¬ 
hirn, leistungsfähige Sinnesor¬ 
gane und einen kräftigen Kiefer. 


Leber 

paarige Bauchflossen 
(Extremitäten) 


stützende Flossenstrahlen, 
hier als Stacheln 


Rückenflossen 


Schwanzflosse 



Afterflosse 


Querschnitt 



Wirbeltiere besitzen ein 
Endoskelett mit einer zen¬ 
tralen Wirbelsäule, welche 
den dorsalen Nerven¬ 
strang, das Rückenmark, 
umgibt, ... 


... ein gut entwickeltes 
Kreislaufsystem ... 


... und in einem großen 
Coelom aufgehängte, 
innere Organe. 


Muskulatur 

Rückenmark 

Wirbel 


Niere 
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Kiefer, Zähne, 
paarige Flossen 
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Abb. 32.10 Phylogenie der heute lebenden Wirbeltiere. Dieser Stammbaum veranschaulicht die Evolution der Hauptgruppen der Wirbeltiere 
mit ihren wesentlichen Neuerungen (Synapomorphien) 






























32.3 Chordaten besitzen ein dorsales Neuralrohr und eine Chorda dorsalis 


993 


a Eptatretus stoutii 



b Lampreta fluviatilis 


Abb. 32.11 Heutige Kieferlose (Agnatha). a Schleimaale (Inger) gra¬ 
ben sich am Meeresboden in den Schlamm ein und finden dort kleine 
Beutetiere. Außerdem ernähren sie sich von toten oder verendenden 
Fischen. Ihre Augen sind rückgebildet, b Viele Arten der Neunaugen le¬ 
ben ektoparasitisch an lebenden Fischen. Mit ihrem großen, kieferlosen 
Mund saugen sie sich an diesen fest, raspeln mit ihrer bezahnten Zunge 
Fleisch ab und trinken dabei Blut. Die abgebildete Art, das Flussneu¬ 
nauge, kommt in Flüssen vor, manche Neunaugen besiedeln aber auch 
marine Lebensräume 


der Neunaugen (Petromyzontida) (► Abb. 32.11b). Nach die¬ 
ser phylogenetischen Einordnung werden die Inger und die 
Neunaugen zusammen als Cyclostomata (Rundmäuler) bezeich¬ 
net. Sollten die Inger und die Neunaugen tatsächlich eine mo- 
nophyletische Gruppe bilden, dann müssen bei den Ingem viele 
der wesentlichen morphologischen Wirbeltiermerkmale im Lau¬ 
fe der Evolution wieder sekundär verloren gegangen sein. 

Inger und Neunaugen werden mit diversen fossilen Gruppen oft 
auch als Agnatha (Kieferlose) zusammengefasst. Dabei han¬ 
delt es sich jedoch um kein Monophylum, sondern um eine 
paraphyletische Gruppe, da zu den Agnatha auch die ausgestor¬ 
benen Vorfahren der übrigen Wirbeltiere gezählt werden. 

Die 80 bislang bekannten Arten der Inger sind ungewöhnliche 
Meerestiere, die zur Abwehr riesige Mengen Schleim produzie¬ 
ren. Dieser enthält als Besonderheit jede Menge extrazelluläres 
Keratin. Da die Tiere nahezu blind sind, finden sie ihre Nah¬ 
rung weitgehend mithilfe vier paariger sensorischer Tentakel im 
Mundbereich. Inger besitzen zwar keine Kiefer, dafür aber eine 
mit Raspelzähnchen besetzte zungenähnliche Struktur, mit der 


sie Stücke aus toten Tieren herausreißen und ihre Hauptbeute - 
Polychäten - fangen können. Die Entwicklung der Inger ver¬ 
läuft direkt, ohne Larvenstadium. Die adulten Tiere können von 
Jahr zu Jahr ihr Geschlecht wechseln (von männlich zu weiblich 
und umgekehrt). 

Media Clip 32.2 Hagfish Slime 

www. Li fei le.com/mc32. 2 

Auf den ersten Blick ähneln sich Neunaugen und Inger zwar in 
ihrem Erscheinungsbild - mit ihrem aalgleichen Körper (doch 
ohne dessen Brust- und Bauchflossen) -, unterscheiden sich 
aber erheblich in ihrem inneren Aufbau. Neunaugen weisen eine 
vollständige Schädelkapsel auf und einzelne (wenngleich rudi¬ 
mentäre) Wirbel, die aber nicht knöchern, sondern knorpelig 
sind. Während ihrer Entwicklung durchlaufen Neunaugen eine 
vollständige Metamorphose, ausgehend von filtrierenden Lar¬ 
ven mit Kiemendarm, die man Ammocoeteslarven oder Querder 
nennt und die in ihrem Körperbau an adulte Lanzettfischchen er¬ 
innern (außer, dass sie einen gut entwickelten Kopf haben). Die 
erwachsenen Tiere vieler Neunaugenarten leben parasitisch, es 
haben sich aber auch einige Linien entwickelt, deren Vertreter 
als adulte Tiere gar keine Nahrung mehr zu sich nehmen. Sol¬ 
che Tiere überleben nach der Metamorphose nur noch wenige 
Wochen - gerade ausreichend, um sich fortzupflanzen. Bei den 
Arten, die als erwachsene Tiere parasitisch leben, bildet der run¬ 
de Mund ein Saugorgan, mit dem sich die Neunaugen an ihren 
Beutetieren festsaugen und mit ihrer bezahnten Zunge Fleisch 
abraspeln (►Abb. 32.11b). Im mit dem Maul festgesaugten 
Zustand pumpen die sieben paarigen Kiementaschen das Atem¬ 
wasser ein und aus. (Der Name Neunauge kommt daher, weil 
man auf jeder Körperseite sieben runde Kiemenöffnungen so¬ 
wie ein Auge und das einzelne zentrale Nasenloch sieht.) 

Die nahezu 50 Neunaugenarten leben entweder zeitlebens lim- 
nisch oder sind anadrom - das bedeutet, sie leben in marinen 
Küstengewässem und wandern zum Ablaichen ins Süßwasser. 
(Im umgekehrten Fall wie beim Europäischen Aal heißt es kata- 
drom.) Einige Neunaugenarten sind durch Veränderungen und 
Verlust ihrer Lebensräume mittlerweile stark gefährdet. 


Zähne und Kiefer erweitern 
die Möglichkeiten der Ernährung 

Myxini | 
Petromyzontida | 


Chondrichthyes 

™ Sarcopterygii 


In marinen, limnischen und Brackwasserhabitaten des Ordo- 
viziums, Silurs und Devons lebten viele Arten von Kiefer- 
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Kieferlose (Agnatha) 


Schädel 

(knorpelig) 


Kiemenbögen aus Knorpel 
stützten die Kiemen. 


frühe Fische mit Kiefer 

(Placodermen, heute ausgestorben) 




Einige der vorderen Kiemenbögen 
wurden zu einem Kiefer umgebil¬ 
det, der zunächst keine Zähne 
trug. 


moderne Fische mit Kiefer 

(Knorpelfische und Strahlenflosser) 




( -;-;-^ 

In die kräftigeren, effizienteren 

Kiefer wurden weitere Kiemen¬ 
bögen integriert. Zudem entwi¬ 
ckelten die Kiefer eine Bezah¬ 
nung. 



Abb. 32.12 Kiefer und Zähne ermöglichten eine vielseitigere und effizientere Nahrungsaufnahme, a Diese Abbildungsreihe veranschaulicht, 
wie die Evolution der Kiefer aus den vorderen Kiemenbögen der Kieferlosen vermutlich stattfand, b Die umfangreiche Bezahnung im riesigen 
Kiefer des ausgestorbenen Riesenhais Carcharodon megalodon deutet darauf hin, dass es sich um einen außerordentlich mächtigen Räuber ge¬ 
handelt haben muss 


losen (Agnatha), über das Devon hinaus haben von diesen 
Formen jedoch nur die Inger und Neunaugen überlebt. Ge¬ 
gen Ende des Ordoviziums entwickelten einige Fische durch 
Modifikation der knöchernen Kiemenbögen, also der Skelett¬ 
bögen, welche die Kiemen stützen, einen starren Oberkiefer 
und einen dagegen beweglichen Unterkiefer (►Abb. 32.12a). 
Diese Fische und ihre Nachfahren werden als Kiefermünder 
(Gnathostomata) bezeichnet. Der Besitz von Kiefern ermög¬ 
lichte eine weitaus vielseitigere und sehr effiziente Nahrungs¬ 
aufnahme, denn solche Tiere konnten auch große Beutetiere 
packen, überwältigen und zerkleinern. Die Kiefermünder durch¬ 
liefen während des Devons eine rasche Diversifizierung und 
übernahmen schließlich von den Kieferlosen die Vorherrschaft 
in den Meeren. 

Die ersten Kiefer waren noch recht einfach ausgebildet, durch 
die Evolution der Zähne erreichte der Nahrungserwerb jedoch 
eine größere Effizienz (►Abb. 32.12b). Fische, Amphibien, 
Reptilien und Vögel sind Schlinger, das heißt, sie verschlucken 
ihre Nahrung unzerkaut. Ihre Kiefer und Zähne tragen jedoch 
wesentlich dazu bei, Beutetiere besser zu packen und Stücke 
herausreißen zu können; auch das Ab weiden von Aufwuchs ge¬ 
lingt damit viel besser. Bei den Säugetieren kommt dann das 
Zerkleinern der Nahrung durch Kauen hinzu, was Kiefer und 
Zähne erst ermöglichen. Es unterstützt die Verdauung, sodass 
die Tiere ihrer Nahrung mehr Nährstoffe entziehen können. 
Insgesamt gesehen haben die Wirbeltiere eine enorme Vielfalt 
an Kiefer- und Zahnformen entwickelt und zudem zahlreiche 
physiologische Anpassungen zur Verdauung unterschiedlichster 
Nahrungsformen. 


Querverweis 

Die zahlreichen physiologischen Anpassungen der Wirbel¬ 
tiere zur Verdauung von pflanzlicher und/oder tierischer 
Nahrung werden eingehend in ► Kap. 50 behandelt. 


Flossen und eine Schwimmblase ermöglichen 
ein schnelles, gewandtes Schwimmen 
und ein Schweben im Wasser 

Bei den meisten Gnathostomen sitzen direkt hinter den Kiemen¬ 
öffnungen paarige Brustflossen und vor dem Bereich des Afters 
paarige Bauchflossen (►Abb. 32.9 und 32.13a). Diese paari¬ 
gen Flossen der kiefertragenden Fische stabilisieren und steuern 
die Schwimmbewegungen und sorgen bei zahlreichen Arten zu¬ 
sätzlich für Vortrieb. Zwei unpaare, mediane Flossen, Rücken- 
und Afterflosse genannt, dienen ebenfalls der Stabilisierung und 
vermitteln bei einigen Arten auch den Vortrieb. Viele Fische 
halten beim Schwimmen ihren Rumpf und Schwanz ruhig und 
rudern mit den Brustflossen. Sind dagegen hohe Geschwin¬ 
digkeit und blitzschnelle Wendemanöver gefragt, kommt das 
typische Schlängelschwimmen unter Einsatz der Schwanzflos¬ 
se zum Zug. 

Während des Devons wurden einige Gruppen der Kiefermün¬ 
der recht zahlreich, darunter die Knorpelfische (Chondrich- 
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Brustflosse Bauchflosse 


Abb. 32.13 Knorpelfische. a Die meisten Haie, hier verkörpert durch einen Weißen Hai, sind aktive marine Räuber, b Rochen, hier repräsentiert 
durch einen Blaupunktstechrochen, finden ihre Nahrung am Meeresboden. Mit ihren stark abgewandelten Brustflossen schwimmen sie durchs 
Wasser; die anderen Flossen sind weitgehend reduziert, c Eine Chimäre; bei diesen auch Seedrachen genannten Tiefseefischen ist die Rückenflosse 
häuüg zu einem Giftstachel modifiziert 


thyes) - Haie und Rochen (mit zusammen rund 1000 rezenten 
Arten) sowie Chimären (mit 40 rezenten Arten). Wie bei den 
Ingern und Neunaugen besteht auch ihr Skelett gänzlich aus 
Knorpel. Ihre flexible, lederartige Haut trägt mitunter besonde¬ 
re Schuppen (Placoidschuppen), die ihr eine Oberfläche ähnlich 
wie Schmirgelpapier verleihen. Placoidschuppen sind im Ge¬ 
gensatz zu den Schuppen der Knochenfische mit den Zähnen im 
Kiefer homolog; man bezeichnet sie daher auch als Hautzähne. 
Haie verschaffen sich durch laterale Schlängelbewegungen ih¬ 
res gesamten Körpers einschließlich der Schwanzflosse Vortrieb 
(►Abb. 32.13a), Rochen durch vertikale, undulierende (wel¬ 
lenförmige) Bewegungen ihrer stark vergrößerten Brustflossen 
(►Abb. 32.13b). 

Die meisten Haie sind Räuber, einige filtrieren auch Plankton 
aus dem Wasser. Rochen leben überwiegend am Meeresboden 
und stöbern dort im Sediment Mollusken und andere Wirbello¬ 
se auf. Nahezu alle Knorpelfische sind Meeresbewohner, einige 
wenige kommen auch im Brackwasser von Flussmündungen vor 
oder wandern in Seen und Flüsse ein. Eine Gruppe von Stech¬ 
rochen ist nur in südamerikanischen Flüssen anzutreffen. Die 
weniger bekannten Chimären (► Abb. 32. 13c) leben in der Tief¬ 
see oder in kalten Gewässern. 

Aus einer Linie der aquatischen Gnathostomen gingen die 
Knochentiere (Euteleostomi = OsteognathoStomata) hervor. 
(Sie wurden früher als Osteichthyes, Knochenfische, bezeich¬ 
net, da aber auch die Tetrapoden dazugehören, ist der Be¬ 
griff „Knochentiere“ passender.) Diese spalteten sich schon 


bald in zwei Äste auf - die Strahlenflosser (Actinopterygii) 
und die Fleischflosser oder Muskelflosser (Sarcopterygii). Bei 
den Knochentieren besteht das Endoskelett nicht aus flexiblem 
Knorpel, sondern aus kalkhaltigen, festen Knochen. Bei den 
frühen Euteleostomi entwickelte sich als Ergänzung zu den Kie¬ 
men für den Gasaustausch eine mit Gas gefüllte Aussackung 
des Vorderdarms. Diese ermöglichte es den Tieren, atmosphä¬ 
rischen Sauerstoff zu nutzen und dadurch auch Lebensräume 
zu besiedeln, in denen im Wasser zeitweise Sauerstoffman¬ 
gel herrschte, wie es in limnischen Flachwasserhabitaten oft 
der Fall ist. Aus dieser lungenähnlichen Aussackung ging spä¬ 
ter die Schwimmblase hervor, die bei den meisten heutigen 
Strahlenflossem als Tarierorgan fungiert. Durch Anpassung der 
Gasmenge in der Schwimmblase kann ein Strahlenflosser seinen 
Auftrieb in jeder Tiefe so regulieren, dass er unter geringstem 
Energieverbrauch im Wasser schwebt. Das hierfür verwendete 
Gas ist Sauerstoff aus dem Blut. Manche Fische (Physosto- 
men) haben einen Verbindungsgang zwischen Schwimmblase 
und Vorderdarm und können dadurch bei raschem Wechsel in 
geringere Tiefen das sich ausdehnende Gas schnell abgeben. 
Anderen Fischen (Physoclisten) fehlt dieser Verbindungsgang, 
und ihre Schwimmblase platzt, wenn sie beispielsweise in ei¬ 
nem Fischemetz rasch aus der Tiefe gezogen werden. 

Die Haut der meisten Strahlenflosser ist mit flachen, leichten 
Schuppen verstärkt. Sie bestehen aus einer transparenten Deck- 
und einer knöchernen Grundschicht. Über dem Schuppenkleid 
liegt die Epidermis, die eine geschlossene Schleimschicht er- 
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a Pygoplites diacanthus b Phyllopteryx taeniolatus 



Abb. 32.14 Die Vielfalt der Strahlenflosser. a Der farbenprächtige Pfauen-Kaiserfisch lebt an Korallenriffen im Indopazifik. Durch seinen 
seitlich abgeflachten Körper und die vergrößerten Rücken- und Analflossen erscheint er viel größer, als seiner Masse entspricht, b Der Kleine 
Fetzenfisch oder Seedrache bewegt sich nur langsam durch das im Wasser treibende Seegras und verlässt sich ganz auf die perfekte Tarnung durch 
seinen stark modihzierten Körper, c Kofferfische wie dieser Weißtüpfel-Kofferfisch haben einen starren Panzer aus miteinander verwachsenen, 
verdickten sechseckigen Schuppen, d Anglerüsche wie dieser Teufelsangler leben in Tiefen, in die kein Licht vordringt. Der große Fisch auf dem 
Bild ist ein Weibchen, die beiden kleineren sind Männchen; sie bleiben zeitlebens parasitisch mit dem Weibchen verbunden 


zeugt. Schuppen verleihen Schutz und sorgen für Formkonstanz, 
wodurch das Schwimmen strömungsdynamisch verbessert wird. 
Die Kiemen liegen in einer Kiemenhöhle, die nach außen durch 
einen harten Kiemendeckel (das Operculum) abgeschlossen ist. 
Durch koordinierte Saugbewegungen der beiden Kiemendeckel 
und Druckbewegungen des Mundhöhlenbodens wird ein ständi¬ 
ger Wasserstrom über die Kiemen erzeugt, wo der Gasaustausch 
stattfindet. 

Während des Mesozoikums begann die Diversifizierung der 
Strahlenflosser (genauer einer Untergruppe der Strahlenflos¬ 
ser, der Teleostier); diese umfangreiche Radiation setzte sich 
bis zum Ende des Tertiärs fort. Heute gibt es rund 32.000 
Arten ganz unterschiedlicher Größe, Form und Lebensweise 
(► Abb. 32.14). Die kleinsten Arten sind weniger als 1 cm lang; 
die größten erreichen ein Gewicht von bis zu 900 kg. Strah¬ 
lenflosser nutzen nahezu alle erdenklichen Nahrungsquellen im 
Wasser. In den Meeren filtrieren sie Plankton, raspeln Algen 
von Felsen, fressen Korallen und andere koloniebildende Wir¬ 
bellose, graben Kleintiere aus dem weichen Sediment aus und 


erbeuten praktisch alle anderen Fische. Im Süßwasser ernähren 
sie sich von Plankton, von Insekten, von ins Wasser gefallenen 
Früchten, von anderen aquatischen Wirbeltieren und gelegent¬ 
lich sogar von terrestrischen Vertebraten. Viele Strahlenflosser 
leben solitär, andere bilden im offenen Wasser große Schwär¬ 
me, die man auch als Schulen bezeichnet. Zahlreiche Arten 
zeigen komplexe Verhaltensweisen, die dem Zusammenhalt des 
Schwarms dienen oder mit Nestbau, Balz oder Brutpflege zu tun 
haben. 

Die meisten Strahlenflosser verbringen ihr ganzes Leben im 
offenen Wasser und können mithilfe ihrer Flossen und der 
Schwimmblase gut ihren Auftrieb regulieren, aber ihr Laich 
sinkt meist auf den Grund. Nur wenige Arten legen Eier, die 
so klein sind und so viel Auftrieb haben, dass ihre gesamte Ent¬ 
wicklung im offenen Wasser abläuft. Die meisten Meeresfische 
suchen zur Eiablage jedoch nährstoffreiche Flachwasserzonen 
auf; deshalb sind Küstengewässer, Korallenriffe, Brackwasser¬ 
zonen in Mündungsdeltas (Ästuarien) und Mangroven auch von 
so großer Bedeutung für die Entwicklungszyklen vieler mariner 
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Fischarten. Manche, wie die Lachse, verlassen zum Ablaichen 
sogar das Meerwasser, steigen die Flüsse hinauf und laichen im 
Süßwasser. Man spricht in diesem Fall, wie schon beim Neunau¬ 
ge erwähnt, von anadromen Arten. Katadrome Arten wie die 
Aale verlassen das Süßwasser, um sich im Meer fortzupflanzen. 

32.3 Wiederholung 

Die charakteristischen Merkmale der Chordatiere oder 
Chordaten sind ein dorsales Neuralrohr, ein postanaler 
Schwanz sowie irgendwann im Laufe ihres Entwicklungs¬ 
zyklus eine dorsale Stützstruktur in Form der Chorda 
dorsalis. Ein ursprüngliches Merkmal, das sie mit den 
Hemichordaten teilen, ist der Kiemendarm. Spezialisier¬ 
te Skelettteile (wie die Wirbelsäule) oder Strukturen zur 
Fortbewegung (wie Flossen) und Ernährung (Kiefer und 
Zähne) entwickelten sich erst bei den aquatischen Wirbel¬ 
tieren (Vertebraten). 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Chordaten und Wirbeltiere als solche erkennen und 
von anderen Tieren unterscheiden können. 

■ anhand von Beispielen erläutern können, warum Inger 
(Schleimaale) als Wirbeltiere zu betrachten sind. 

■ die besonderen Merkmale von Ingem nennen können. 

■ beschreiben können, welche Abwandlungen und voll¬ 
ständigen Reduktionen von Extremitäten bei den ver¬ 
schiedenen Linien der Wirbeltiere auftraten und in 
welchem funktionellen Zusammenhang diese Modifi¬ 
kationen erfolgten. 


_ ? _ 

1. Beschreiben Sie die kennzeichnenden gemeinsamen abgelei¬ 
teten Merkmale (Synapomorphien) der Chordaten bzw. der 
Wirbeltiere. 

2. Welche Unterschiede bestehen zwischen Ingern (Schleim¬ 
aalen) und Neunaugen hinsichtlich ihrer Morphologie? 
Warum betrachten manche Biologen die Inger nicht als Wir¬ 
beltiere? 

3. Zum Körperbauplan der meisten Wirbeltiere gehören vier 
Extremitäten. Welche unterschiedlichen Formen haben diese 
Körperanhänge angenommen und wie werden sie eingesetzt? 
In welchen Linien gingen zwei oder mehr dieser Extremitäten 
gänzlich verloren? 


Bei den Fleischflossern (Sarcopterygii) entstand aus der gasge¬ 
füllten Aussackung des Vorderdarms, aus der bei den Strahlen- 
flossern die Schwimmblase hervorging, eine echte Lunge, also 
ein im Körper liegendes Organ zum Atmen von Luft. Diese An¬ 
passung bildete die Grundlage für den Übergang der Wirbeltiere 
auf das Festland. 


32.4 Die Anpassung an ein Leben an 
Land trug zur Diversifizierung 
der Wirbeltiere bei 

Mit der Evolution lungenähnlicher Aussackungen zur Luftat¬ 
mung existierte eine wichtige Voraussetzung (Präadaptation) für 
die Eroberung des Festlands. Einige frühe Strahlenflosser nutz¬ 
ten diese Aussackungen wahrscheinlich wie einige Gruppen ih¬ 
rer heutigen Nachfahren als Ergänzung zu den Kiemen, wenn 
im Wasser eine geringe Sauerstoffkonzentration herrschte. Mit 
ihren ungegliederten Flossen konnten sich diese Fische jedoch 
außerhalb des Wassers nur unbeholfen fortbewegen. Strukturelle 
Veränderungen der Flossen ermöglichten es einigen Knochentie¬ 
ren schon sehr früh, zunächst im Flachwasser besser voranzu¬ 
kommen. Nachfahren dieser ersten Fleischflosser konnten sich 
dann bei Austrocknung ihres Wohngewässers in den nächsten 
Tümpel schleppen und schließlich dauerhafter an Land gehen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die meisten heutigen Amphibien sind auf feuchte Lebensräume 
beschränkt, weil sie an der Luft über ihre Haut und vor allem ihre 
Kiemen rasch Wasser verlieren. 

■ Reptilien sind durch das amniotische Ei und ihr Schuppenkleid 
an trockene Lebensräume angepasst. 

■ Vögel sind eine spezialisierte Gruppe der Theropoden und haben 
als einzige Gruppe der Dinosaurier das Massenaussterben am 
Ende der Kreidezeit überlebt. 

■ Federn leiten sich von Reptilienschuppen ab und dienten wahr¬ 
scheinlich zunächst der Isolierung; erst später kam dann die 
Nutzung für das Fliegen hinzu. 

■ Nach dem Verschwinden sämtlicher Dinosaurier mit Ausnahme 
der Vögel bei dem Massenaussterben am Ende der Kreidezeit 
nahmen die Säugetiere erheblich an Zahl, Artenvielfalt und Kör¬ 
pergröße zu. 

■ Als charakteristische Merkmale haben die Säugetiere Schweiß¬ 
drüsen, Milchdrüsen, Haare und ein vierkammeriges Herz. 

■ Die Kontinentalverschiebung beeinflusste die Diversifizierung 
der Eutheria. 

■ Modifikationen des amniotischen Eies ermöglichten den Ablauf 
der Embryonalentwicklung innerhalb des mütterlichen Körpers. 

Durch gelenkige Gliedmaßen 
verbesserten sich die Stützfunktion 
und die Fortbewegung an Land 

Myxini | 

Petromyzontida | 

^^ ^"Chondrichthyes | 

Y Actinopterygii~| 


Sarcopterygii 


Bei den Strahlenflossem werden die von dünnen Knochenstrah¬ 
len gestützten Flossen durch Muskeln bewegt, die sich nicht in 
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a Latimeria chalumnae b Protopterus annectens 



Abb. 32.15 Die nächsten Verwandten der Tetrapoden. a Der in den Tiefen des Indischen Ozeans vor der Küste Südafrikas entdeckte Komoren- 
Quastenflosser repräsentiert eine von zwei überlebenden Arten einer Linie, die lange Zeit als ausgestorben galt, b Alle rezenten Lungenfische leben 
wie dieser Westafrikanische Lungenfisch auf der Südhalbkugel. c Bei Tiktaalik, einem fossilen Fleischflosser aus dem Devon, könnte es sich um 
die Übergangsform zwischen Fischen (mit Flossen) und Tetrapoden (mit Beinen) handeln 


der Flosse selbst befinden. Solche Flossen eignen sich schlecht 
zur Fortbewegung an Land. Fleischflosser (Sarcopterygii) be¬ 
sitzen dagegen durch dicke Knochen stabilisierte Flossen mit 
Muskulatur direkt in der Flosse; ein einzelner starker Knochen 
steht gelenkig mit dem Rumpfskelett in Verbindung. Dieser 
Flossentyp eignet sich als Grundlage für die Entwicklung von 
Beinen. Zu den heutigen Vertretern der Fleischflosser sind 
neben den Quastenflossern und Lungenfischen nach der kla- 
distischen Systematik auch die Tetrapoden (Landwirbeltiere) zu 
rechnen. 

Die Quastenflosser (Coelacanthimorpha = Actinistia, früher 
Crossopterygii) hatten ihre Blüte vom Devon bis vor 65 Mio. 
Jahren, als sie scheinbar restlos ausstarben. Doch dann ging Fi¬ 
schern im Jahr 1938 im Indischen Ozean vor Südafrika ein - al¬ 
lerdings schon toter - Quastenflosser ins Netz. Das erste lebende 
Exemplar wurde dann 1954 gefangen. Seither wurden Hun¬ 
derte Individuen dieses außergewöhnlichen Fisches mit dem 
Namen Latimeria chalumnae (Komoren-Quastenflosser) gefan¬ 
gen (►Abb. 32.15a). Dem deutschen Biologen Hans Fricke 
gelangen 1987 von einem Tauchboot aus in mehreren Hundert 
Metern Tiefe sensationelle Filmaufnahmen lebender Komoren- 
Quastenflosser. Im Jahr 1998 wurde vor der indonesischen Insel 
Sulawesi eine zweite Art entdeckt, der Mindanao-Quastenflos¬ 


ser (L. menadonensis). Latimeria lebt räuberisch von anderen 
Fischen, erreicht eine Länge von etwa 1,8 m und bringt bis 
zu 82 kg auf die Waage. Sein Skelett besteht größtenteils aus 
Knorpel, nicht aus Knochen. Das Knorpelskelett muss in dieser 
monophyletischen Gruppe als abgeleitetes Merkmal angesehen 
werden, da ihre Vorfahren ein knöchernes Skelett besaßen. 

Media Clip 32.3 Coelacanths in the Deep Seas 

www. Li fei le.com/mc32. 3 

Lungenfische (Dipnoi) gehörten zu den bedeutendsten Räubern 
in den Flachwasserhabitaten des Devons, doch die meisten Lini¬ 
en starben aus. Die sechs heute noch existierenden Arten leben 
in Sümpfen mit stehendem und schlammigem Wasser in Afri¬ 
ka, Südamerika und Australien (►Abb. 32.15b). Lungenfische 
besitzen sowohl Lungen, die sich von den lungenähnlichen Aus¬ 
sackungen ihrer Vorfahren herleiten, als auch Kiemen. Wenn 
ihre Tümpel austrocknen, können sich die Individuen der meis¬ 
ten Arten tief in den Schlamm eingraben und monatelang in 
einem inaktiven Zustand überleben, wobei sie Luft atmen. 

Nach heutiger Datenlage waren es irgendwelche frühen aqua- 
tischen Fleischflosser, die sich schrittweise immer besser an 
ein Leben an Land anpassten und schließlich die vierbeinigen 
Landwirbeltiere (Tetrapoda) hervorbrachten. Wie muss man 
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sich diesen Übergang von einer aquatischen zu einer terrest¬ 
rischen Lebensweise vorstellen? Fossilfunde von Uramphibien 
wie Acanthostega und Ichthyostega waren schon länger bekannt. 
Im Jahr 2006 berichteten Wissenschaftler dann über die Ent¬ 
deckung eines fossilen Fleischflossers aus dem Devon, der den 
Namen Tiktaalik erhielt. Seine Extremitäten repräsentieren mor¬ 
phologisch eine Zwischenform zwischen den Fleischflossen und 
den Beinen von Tetrapoden (►Abb. 32.15c). Demnach entwi¬ 
ckelten sich Gliedmaßen, wie sie erforderlich sind, damit sich 
ein großes, fischähnliches Tier an Land fortbewegen kann, of¬ 
fenbar bereits, als die Tiere noch im Wasser lebten. Mit solchen 
Gliedmaßen konnten diese großen Tiere im Flachwasser wahr¬ 
scheinlich so fest auf dem Grund stehen, dass ihr Kopf aus 
dem Wasser ragte, so wie es heute die viel kleineren Schlamm¬ 
springer machen. In sauerstoffarmen Gewässern war dies sicher 
ein unschätzbarer Vorteil. Später kam dann für diese Gliedma¬ 
ßen mit der Fortbewegung an Land noch eine weitere Funktion 
hinzu, zunächst wohl nur für kurze Landausflüge zur Nahrungs¬ 
suche oder zum Wechsel des Wohngewässers. 

Innerhalb der Fleischflosser entwickelten sich aus den kurzen, 
muskulösen Flossen der im Wasser lebenden Vorfahren Laufbei¬ 
ne zur Fortbewegung an Land (► Abb. 32.16). Nach den daraus 


resultierenden vier Laufbeinen erhielten die Tetrapoda (Vierfü¬ 
ßer) ihren Namen. Die grundlegenden Skelettelemente dieser 
Gliedmaßen lassen sich trotz erheblicher Abwandlungen ihrer 
Form und Funktion bei allen Land Wirbeltieren zurückverfolgen. 

Aus einer frühen Aufspaltung im Stammbaum der Tetrapoden 
(►Abb. 32.10) gingen zwei Großgruppen terrestrischer Wir¬ 
beltiere hervor, die Amphibien oder Lurche (Amphibia), die 
überwiegend weiterhin auf feuchte Lebensräume beschränkt 
blieben, und die Amniontiere (Amniota), von denen sich viele 
an erheblich trockenere Bedingungen angepasst haben. 


Amphibien sind im Allgemeinen 
auf feuchte Lebensräume angewiesen 


■G3E 

Amniota | 


Die meisten heutigen Amphibien sind auf feuchte Lebensräu¬ 
me beschränkt, weil sie an der trockenen Luft über ihre Haut 


Abb. 32.16 Bei den Gliedmaßen der Tetrapoden 
handelt es sich um modifizierte Fleischflossen. Die 

grundlegenden Skelettelemente der Extremitäten von 
Tetrapoden waren bereits vor etwa 380 Mio. Jahren bei 
den damaligen aquatischen Fleischflossern vorhanden 
(Präadaptation). Mit dem Übergang der Fleischflosser in 
terrestrische Lebensräume veränderten sich die Größe und 
Lage dieser Elemente, denn nun benötigten diese Tiere 
Gliedmaßen, die ihren Körper auch an Land tragen konn¬ 
ten und die es ihnen ermöglichten, sich dort unter dem 
vollen Einfluss der Schwerkraft fortzubewegen 



Eusthenopteron 
380 Mio. Jahre zurück 
gänzlich aquatisch; 
muskulöse Flossen 


Tiktaalik 

375 Mio. Jahre zurück 
aquatisch; muskulöse 
Gliedmaßen, Zwischenform 
zwischen Flossen und Beinen 



Acanthostega 
365 Mio. Jahre zurück 
semiterrestrischer 
Tetrapode 



Oberarmknochen 

Speiche 

Elle 

distale Elemente 
von Flossen/Hand¬ 
gelenk/Hand 
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Abb. 32.17 Zu Wasser und zu Land. Der Entwicklungszyklus vieler Amphibienarten vollzieht sich wie hier dargestellt. Die meisten frühen 
Stadien laufen im Wasser ab. Die aquatische Kaulquappe verwandelt sich durch eine Metamorphose in einen terrestrischen Jungfrosch, der zum 
adulten Frosch heranwächst. Bei einigen Amphibienarten erfolgt die Entwicklung allerdings direkt (ohne aquatisches Larvenstadium), wieder 
andere verbringen ihr gesamtes Leben im Wasser 


rasch Wasser verlieren. Dieser Verlust wird durch Schleim ge¬ 
bremst, den sie aus Hautdrüsen absondem und der nicht selten 
auch der Abwehr dienende Gifte enthält. Ihre Eier sind nur von 
einer zarten, gallertigen Hülle umgeben, die eine Austrocknung 
unter trockenen Bedingungen nicht verhindern kann. Die adul¬ 
ten Tiere vieler Amphibienarten leben überwiegend an Land, 
kehren aber zur Ablage und Befruchtung ihrer Eier wieder 
ins Süßwasser zurück (►Abb. 32.17). Aus den befruchteten 
Eiern entwickeln sich Larven, die bis zu ihrer Umwandlung 
(Metamorphose) in terrestrische Adulttiere im Wasser leben. 
Viele Amphibien (insbesondere Arten mit tropischer und sub¬ 
tropischer Verbreitung) haben jedoch eine Vielzahl weiterer 
Methoden zur Fortpflanzung und Brutpflege hervorgebracht. So 
entwickelte sich unter den Amphibien beispielsweise mehrere 
Male eine innere Befruchtung. Bei zahlreichen Arten gehen aus 
den Eiern, die an Land abgelegt oder von den Eltern umher¬ 
getragen werden, direkt den Adulten ähnliche Formen hervor. 
Wieder andere Amphibienarten leben völlig aquatisch und ver¬ 
lassen das Wasser in keinem Stadium ihres Entwicklungszyklus. 
Bei zahlreichen Spezies blieb ein larvenähnlicher Körperbau 
bei den Adulten erhalten (ein als Neotenie oder Pädomorpho- 
se bezeichnetes Phänomen); die bekanntesten Beispiele sind der 
Axolotl und der Grottenolm. 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 32.17: Welche potenziellen Vorteile bringt es, 
ein aquatisches Kaulquappenstadium beizubehalten, auch wenn 
die adulten Tiere an Land leben? 


Animation 32.2 Life Cycle of a Frog 

www.Lifel le.com/a3 2.2 

Die über 7000 heute auf der Erde lebenden Amphibienar¬ 
ten verteilen sich auf drei Großgruppen: die wurmförmigen, 
gliedmaßenlosen Blind wühlen oder Schleichenlurche (Gymno- 
phiona = Apoda) aus den Tropen, die grabend im Boden oder - 
viel seltener - aquatisch leben (► Abb. 32.18a); die schwanzlo¬ 
sen Froschlurche (Anura = Salientia), zu denen Frösche, Kröten 
und Unken gehören (►Abb. 32.18b); sowie die Schwanzlur¬ 
che (Urodela = Caudata) mit den Salamandern und Molchen 
(►Abb. 32.18c, d). 

Die Froschlurche entwickelten ihre größte Artenvielfalt in 
feucht-tropischen und warm-gemäßigten Zonen, einige wenige 
Arten kommen aber auch in sehr hohen Breiten vor. Hinsichtlich 
ihrer Artenzahl übertreffen die Froschlurche mit mehr als 6000 
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c Gyrinophilus porphyriticus 


d Eurycea waterlooensis 




Abb. 32.18 Diversität der Amphibien, a Die grabenden Blindwühlen (Gymnophionen) ähneln auf den ersten Blick eher Ringelwürmern als 
Amphibien. Nach einer inneren Befruchtung gebären viele Arten lebende Junge (sind also vivipar). b Goldkröten im Nebelwald von Monteverde 
in Costa Rica. Diese Spezies ist als eine von vielen Amphibienarten in den letzten Jahrzehnten ausgestorben, c Ein adulter Porphyrsalamander. 
Die Larven dieser Art leben im Wasser, die adulten Tiere an Land, d Diese Art aus der Gattung der Gelbsalamander verbringt ihren gesamten 
Lebenszyklus im Wasser; es gibt kein terrestrisches Stadium. Die Augen dieses Höhlenbewohners sind weitgehend reduziert 


beschriebenen Arten alle anderen Amphibien bei Weitem; Jahr 
für Jahr werden noch weitere neue Spezies entdeckt. Manche 
Froschlurche können aufgrund ihrer festen Haut und weiterer 
Anpassungen sogar lange Zeit in Wüstengebieten überleben 
(Schaufelfußkröten graben sich beispielsweise bei Trockenheit 
monatelang ein), während andere auf feuchte terrestrische Ha¬ 
bitate und Wälder beschränkt sind. Manche Arten leben auch 
als adulte Tiere vollkommen aquatisch, wie der Krallenfrosch 
Xenopus laevis , ein entwicklungsgenetisches Modelltier. Sämt¬ 
liche Froschlurche besitzen eine sehr kurze Wirbelsäule mit 
einer stark modifizierten Beckenregion - diese Anpassung er¬ 
möglicht eine hüpfende und springende Fortbewegung oder im 
Wasser einen Antrieb durch kickende Bewegungen der Hinter¬ 
beine. 

Die über 600 bislang beschriebenen Arten der Schwanzlurche 
erreichen ihre größte Vielfalt in den gemäßigten Regionen der 
Nordhalbkugel sowie in kalten, feuchten Lebensräumen in den 
mittelamerikanischen Gebirgen, einige wenige dringen sogar bis 
in tropische Regionen vor. Eine ganze Reihe von Schwanzlur¬ 
chen lebt in verrottenden Baumstämmen oder feuchter Erde. Bei 
einer größeren Gruppe sind die Lungen völlig reduziert; bei die¬ 
sen Tieren erfolgt der Gasaustausch gänzlich über die Haut und 


die Mundschleimhaut - Körperteile, die sämtliche Amphibien 
neben den Lungen für den Gasaustausch nutzen. In der Gruppe 
der Schwanzlurche hat sich mehrere Male unabhängig eine voll¬ 
kommen aquatische Lebensweise entwickelt (►Abb. 32.18d). 
Diese aquatischen Spezies entstanden durch einen speziellen 
Entwicklungsprozess, die bereits erwähnte Neotenie, also die 
Beibehaltung von Juvenilmerkmalen (in diesem Fall Kiemen) 
bei den adulten Tieren durch eine körperliche Entwicklungs- 
verzögerung. Die meisten Schwanzlurcharten haben eine innere 
Besamung, in der Regel durch Übertragung eines Samenpakets, 
der Spermatophore, in der die Spermien in eine gallertartige 
Substanz eingebettet sind. 

Zahlreiche Amphibien zeigen ein komplexes Sozial verhalten. 
Die meisten männlichen Froschlurche stoßen zur Anlockung 
weiblicher Artgenossen laute artspezifische Rufe aus (mitunter 
dienen diese auch der Behauptung des Fortpflanzungsreviers) 
und konkurrieren untereinander um den Zugang zu den am 
Laichplatz eintreffenden Weibchen. Viele Amphibien legen eine 
große Zahl von Eiern, die sie nach dem Ablaichen und Befruch¬ 
ten zumeist sich selbst überlassen. Andere wiederum legen nur 
eine geringe Zahl von Eiern, die nach der Befruchtung durch 
Brutpflege versorgt werden. Einige wenige Arten von Froschlur- 
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mütterlicher Anteil der Placenta 




fetaler Anteil 
der Placenta 

Nabelschnur 


Amnionhöhle 


Embryonal¬ 

hüllen: 

Dottersack 
Chorion 
Allantois 


Amnion 


Schale Embryo 
Embryo Amnionhöhle 



menschlicher Embryo 
mit der Placenta 


Abb. 32.19 Das amniotische Ei. a Die Evolution des amniotischen Eies mit seiner wasserundurchlässigen Schale, den vier extraembryonalen 
Membranen (Embryonalhüllen) und dem Dotter und Eiklar zur Versorgung des Embryos bildete für die Wirbeltiere einen wichtigen Schritt bei 
der Besiedlung terrestrischer Lebensräume, b Bei den meisten Säugetieren verbleibt der sich entwickelnde Embryo im Uterus der Mutter; die 
Versorgung mit Nährstoffen und die Entsorgung von Abfallprodukten erfolgen über die Placenta 


chen, Schwanzlurchen und Blindwühlen sind ovovivipar - das 
heißt, sie bringen gut entwickelte, lebende Junge zur Welt, die 
bis dahin im weiblichen Körper mit Nährstoffen versorgt wur¬ 
den. Diese Nährstoffe stammen zunächst aus dem Ei selbst und 
nach dem Schlüpfen - unter Verbleib im Eileiter - teils aus dort 
vorhandenen unbefruchteten Eiern, teils aus Zellen des Eileiter¬ 
epithels. 

Media Clip 32.4 Answering a Mating Call 

www. Life 1 le.com/mc3 2.4 

Amphibien stehen heute stark im Fokus, weil die Populationen 
zahlreicher Arten in erschreckendem Maße zurückgehen. Das 
gilt insbesondere für Gebirgsregionen im Westen von Nordame¬ 
rika, in Mittel- und Südamerika sowie im Nordosten Australi¬ 
ens. Weltweit ist heute etwa ein Drittel der Amphibienarten vom 
Aussterben bedroht oder in den letzten Jahrzehnten bereits völ¬ 
lig erloschen. Als Erklärung für diesen Populationsrückgang der 
Amphibien wurden verschiedene Hypothesen vorgebracht, die 
Wissenschaftler derzeit überprüfen. 

Querverweis 

Zu den bedeutendsten Faktoren für den Rückgang von 
Amphibien zählt die weltweite Ausbreitung eines patho¬ 
genen Pilzes aus der Verwandtschaft der Flagellatenpilze 
oder Chytridien; darauf wird in ► Ab sehn. 29.2 und in 
► „Experiment: Woher stammen die Flagellatenpilze, die 
in Nordamerika ein Amphibiensterben verursachen, ur¬ 
sprünglich?“ näher eingegangen. 


Amnioten besiedelten trockene Lebensräume 

Mehrere grundlegende Neuerungen zum Einsparen von Wasser 
trugen dazu bei, dass es den Amniontieren (Amniota) ge¬ 
lang, zahlreiche terrestrische Lebensräume zu besiedeln. Ihren 


Namen erhielt die Gruppe, wie eingangs erwähnt, nach dem 
amniotischen Ei: Dieses Ei ist von einer Schale umgeben und 
ermöglicht die Embryonalentwicklung in einer hervorragend 
abgeschirmten, wässrigen Umgebung (►Abb. 32.19a). Seine 
derb lederartige oder spröde, kalkhaltige Schale verhindert weit¬ 
gehend, dass Wasser aus dem Inneren verdunstet; die Schale ist 
jedoch durchlässig für Sauerstoff und Kohlenstoffdioxid, erlaubt 
also einen Gasaustausch. Außerdem sind in einem amniotischen 
Ei große Nährstoffmengen in Form von Dotter und Eiklar ge¬ 
speichert; dadurch kann der Embryo ein relativ fortgeschrittenes 
EntwicklungsStadium erreichen, bevor er aus dem Ei schlüpft. 
Der Embryo ist in der Schale von vier „Eihäuten“ umgeben, 
den Embryonalhüllen (extraembryonalen Membranen), die 
ihn vor Austrocknung schützen und ihm beim Gasaustausch 
sowie bei der Exkretion von stickstoffhaltigen Abfallproduk¬ 
ten des Stoffwechsels unterstützen. Zwei dieser Hüllen - das 
Amnion und das Chorion - umgeben den Embryo wie zwei 
flüssigkeitsgefüllte Sphären und sorgen dabei für eine maximale 
Stoßdämpfung (als würden Sie einen besonders fragilen Ge¬ 
genstand zunächst in einen kleineren und diesen dann noch in 
einen größeren wassergefüllten Plastikbeutel verpacken). Dabei 
fungiert das Eiklar hauptsächlich als Stoßdämpfer und Flüssig¬ 
keitsspeicher, der Dotter hauptsächlich als Nährstoffvorrat. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 32.19: Welche Modiükationen fanden an den 
verschiedenen extraembryonalen Membranen des amniotischen 
Eies bei Säugetieren statt, sodass eine Viviparie (Lebendgebä¬ 
ren) ermöglicht wurde? 


Activity 32.2 The Amniote Egg 

www. Life 11 e.com/ac21.1 

Wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination For¬ 
schung: Was war zuerst da: die Henne oder das Ei?“) beschrie¬ 
ben, ermöglichten die bei den Säugetieren erfolgten Modifika¬ 
tionen des ursprünglichen amniotischen Eies schließlich eine 
Entwicklung des Embryos (einschließlich der Versorgung mit 











32.4 Die Anpassung an ein Leben an Land trug zur Diversifizierung der Wirbeltiere bei 


1003 


erster 

Amniot 


Sauropsida 




C 


Abb. 32.20 Phylogenie der Amnioten. Dieser Stammbaum der Amnioten veranschaulicht die erste Aufspaltung in Säugetiere und Sauropsiden. 
Vom Ast der Sauropsiden verläuft ein Zweig zu den Lepidosauria oder Schuppenechsen (mit den Schuppenkriechtieren und Brückenechsen), ein 
weiterer zu den Schildkröten und ein dritter zu den Archosauria (Krokodile, mehrere ausgestorbene Gruppen und die Vögel). Die nicht zu den 
Vögeln gehörenden Sauropsiden werden Reptilien genannt. (Manche Biologen nennen die Sauropsiden weiter einfach Reptilien, zu dem Preis, 
dass die Vögel dann auch Reptilien sind) 


Nährstoffen und der Entsorgung von Abfallstoffen) im Körper 
der Mutter (► Abb. 32.19b). So ging beispielsweise beim Ei der 
meisten Säugetiere die Schale vollständig verloren (Ausnahme: 
Kloakentiere), während die vier extraembryonalen Membranen 
ihre Funktion teils beibehielten, teils abwandelten. Dadurch 
konnte die Viviparie der Säugetiere entstehen, mit der Versor¬ 
gung des Embryos über den mütterlichen Kreislauf. Bei den 
Echsen und Schlangen hat sich mehrmals unabhängig eine Ovo- 
viviparie entwickelt, wobei in der Regel die Schale reduziert 
und die extraembryonalen Membranen abgewandelt wurden. In 
► „Experiment: Haben sich bei manchen Linien lebend gebä¬ 
render Reptilien sekundär wieder beschälte Eier entwickelt?“ 
wird der Frage nachgegangen, ob in einigen dieser Linien mög¬ 
licherweise sekundär wieder Eier mit einer Schale entstanden 
sein könnten. 

Weitere Neuerungen evolvierten bei den Organen der terrest¬ 
rischen Adulttiere. Beispielsweise sorgte die Entwicklung ei¬ 
ner widerstandsfähigen und wasserundurchlässigen, von Horn¬ 
schuppen aus dem Protein ß-Keratin bedeckten Haut dafür, den 
Verlust von Wasser stark zu verringern. Durch Anpassungen der 
Nieren (der Exkretionsorgane der Wirbeltiere) konnten die Am¬ 
nioten nun konzentrierten Urin aus scheiden - damit vermochten 
sie stickstoffhaltige Abfallprodukte aus dem Körper loszuwer¬ 
den, ohne dabei allzu viel Wasser zu verlieren (► Kap. 51). 

Während des Karbons spalteten sich die Amnioten in zwei 
große Gruppen auf: die Sauropsiden (Sauropsida) und jene 
Linie, die letztendlich zu den Säugetieren (Mammalia) führ¬ 
te (►Abb. 32.20). 


Die Sauropsiden haben sich an viele 
unterschiedliche Lebensräume angepasst 

^^^M^^ ^~Ämphibia | 


Sauropsida 


Mammalia | 

Vor etwa 300 Mio. Jahren begannen sich die Sauropsiden in die 
in ► Abb. 32.20 gezeigten Großgruppen aufzuspalten. Heute le¬ 
ben auf der Erde etwa 19.000 Sauropsidenarten; bei mehr als 
der Hälfte davon handelt es sich um Vögel. Die Vögel sind die 
einzigen rezenten Abkömmlinge der ansonsten ausgestorbenen 
Dinosaurier, die im Mesozoikum die vorherrschenden terrest¬ 
rischen Wirbeltiere bildeten. Die übrigen Sauropsiden werden 
als Reptilien zusammengefasst, wobei es sich allerdings um 
eine paraphyletische Gruppe handelt (weil sie einen daraus evol¬ 
vierten Ast, eben die Vögel, nicht einschließt). Allerdings ist 
der Begriff „Reptilien“ so fest etabliert, dass es nicht sinnvoll 
wäre, ihn abzuschaffen; jedes Kind weiß, welche Tiere damit 
gemeint sind. Manche Biologen verwenden den Namen „Repti- 
lia“ anstelle von „Sauropsida“ für das ganze Monophylum, also 
unter Einschluss der Vögel, aber wer möchte einen Vogel ger¬ 
ne als Reptil bezeichnen? Es erscheint daher sinnvoller, dieses 
Monophylum mit dem unbelasteten, aber auch schon lange exis¬ 
tierenden Namen „Sauropsida“ zu belegen. 

Die Schuppenechsen (Lepidosauria) bilden das Monophylum 
mit der zweithöchsten Artenzahl unter den rezenten Sauropsi¬ 
den. Diese Gruppe untergliedert sich in die Schuppenkriechtie- 
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Experiment: Haben sich bei manchen Linien lebend gebärender 
Reptilien sekundär wieder beschälte Eier entwickelt? 

Originalliteratur: Pyron RA, Burbrink FT (2014) Ecol Letters 17: 13-21; Wright AM et al. 
(2015) JExp Zool (Mol Dev Evol) 324B: 504-516 

Das beschälte, amniotische Ei ist eine komplexe Struktur. Ein Übergang von einer Ovipa- 
rie (dem Legen von Eiern) zum Gebären lebender Junge (als Ovoviviparie oder Viviparie 
bezeichnet) erfordert umfangreiche Veränderungen in der Morphologie und Physiologie der 
Fortpflanzungsorgane. Beispielsweise sezernieren bei Oviparen (eierlegenden) Arten Scha¬ 
lendrüsen im Uterus Ca 2+ -bindende Proteine zum Aufbau der Kalkanteils der Eischale aus 
Ca 2+ -Ionen und Hydrogencarbonat (HCO 3 ). Bei lebend gebärenden Arten können diese 
Drüsen so modifiziert sein, dass sie den sich entwickelnden Embryo über Ca 2+ -bindende 
Proteine mit Calcium versorgen. Man geht davon aus, dass Ovoviviparie (lebend gebärend, 
aber keine Versorgung der Embryos über den mütterlichen Kreislauf) bei den Schuppen¬ 
kriechtieren (Squamata; Echsen und Schlangen) mehr als 100-mal unabhängig entstanden 
ist. Bei einigen Schlangen und Skinken gibt es sogar eine echte Viviparie (Versorgung der 
wachsenden Embryos über den mütterlichen Kreislauf). Dabei existieren alle möglichen 
Zwischenstufen. Diese Erkenntnis warf bei Biologen die folgende Frage auf: Lässt sich die¬ 
ser Prozess auch umkehren? Kann sich in lebend gebärenden Linien sekundär auch wieder 
eine Oviparie entwickeln? 


ovipar: die Dreiecksnatter oder Milchschlange vivipar: der Schwarzgelbe Blauzungenskink 

{Lampropeltis triangulum) (Tiliqua nigroluteä) 



Hypothese 

Ein komplexes Merkmal wie die Eischale kann sekundär wieder entstehen, wenn es verloren 
gegangen ist. 


Methode 

1. Zunächst wurde die Stammesgeschichte der Schuppenkriechtiere (Squamata) rekonstru¬ 
iert. 

2. Von mehr als 8000 Echsen- und Schlangenarten wurden Daten über die Fortpflanzungs¬ 
weise zusammengetragen. 

3. Anhand der Phylogenie wurde die Evolution der Übergänge zwischen eierlegend und 
lebend gebärend rekonstruiert. 


Ergebnisse 

Wie häufig eine Rückkehr lebend gebärend zu eierlegend erfolgte, hängt vom Modell der 
Merkmalsveränderung ab. In einer Echsengruppe und zwei Schlangengruppen gibt es aller¬ 
dings Belege für eine sekundäre Rückkehr von lebend gebärend zu eierlegend. 
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Schlussfolgerung 

Zwar erfolgte viel häufiger ein Übergang von eierlegend zu lebend gebärend als umgekehrt, 
aber in einigen wenigen Linien der Schuppenkriechtiere könnte sich sekundär wieder Ovi- 
parie entwickelt haben. Die Hypothese wird also gestützt. 


Blick in die Daten: Haben sich bei manchen Linien lebend gebärender Reptilien sekundär wieder 
beschälte Eier entwickelt? 


Originalliteratur: Fenwick AM et al. (2012) J Zool Syst 
Evol Res 50: 59-66 

Der folgende Stammbaum zeigt einen kleinen Ausschnitt 
der für Schuppenkriechtiere (Squamata) gesammelten Da¬ 
ten zur Phylogenie und Fortpflanzung, und zwar für die 
neu weltlichen Grubenottern. Beantworten Sie anhand dieser 
ausgewählten Daten die folgenden Fragen. 


Aufgaben 

1. Erstellen Sie einen Stammbaum mit Oviparie als Aus¬ 
gangszustand an der Wurzel und zeichnen Sie die Zahl der 
Veränderungen zwischen eierlegend und lebend gebärend 
(in beide Richtungen) ein, die mindestens erforderlich 
sind, um die Verteilung der Fortpflanzungsweise an dem 
dargestellten Stammbaum zu erklären. Wie viele Verände¬ 
rungen sind an diesem Stammbaum mindestens nötig? Ist 
darunter auch eine Rückkehr zur Oviparie enthalten? 


2. Angenommen, Veränderungen seien nur von eierlegend 
zu lebend gebärend möglich, aber nicht in der entgegen¬ 
gesetzten Richtung. Wie viele zusätzliche Übergänge der 
Fortpflanzungsform sind unter dieser Voraussetzung im 
Vergleich zu der Anzahl erforderlich, die Sie in Aufgabe 1 
ermittelt haben? 



Hakennasen-Lan- 

lebend 

zenottern und Sprin¬ 
gende Lanzenottern 

gebärend 

Horn-Lanzenottern 

lebend 

gebärend 

Buschmeister 

eierlegend 

Palm-Lanzenottern 

lebend 

gebärend 

neotropische 

lebend 

Grubenottern 

gebärend 

Klapperschlangen, 

lebend 

Kupferköpfe und 
Wassermokassin¬ 

gebärend 

otter 



re (Squamata, mit eigentlichen Echsen, Schlangen und Doppel¬ 
schleichen) und die Brückenechsen (Sphenodontia = Rhyn- 
chocephalia). Doppelschleichen sind beinlose, wurmförmige, 
grabende Reptilien mit reduzierten Augen. (Unsere bekannte 
Blindschleiche gehört allerdings nicht in diese Gruppe, son¬ 
dern zu den eigentlichen Echsen.) Die Brückenechsen ähneln 
oberflächlich den eigentlichen Echsen, unterscheiden sich von 
ihnen aber durch einen starreren Schädel und einige weite¬ 
re anatomische Merkmale. Während des Mesozoikums lebten 
viele mit den heutigen Brückenechsen verwandte Arten; heu¬ 
te ist diese Gruppe nur noch durch eine einzige Art vertreten 
(► Abb. 32.21a), die lediglich noch auf einigen wenigen Inseln 
vor der Küste Neuseelands vorkommt. 

Die Haut der Lepidosauria ist von Homschuppen bedeckt, 
die einen Wasserverlust über die Körperoberfläche weitgehend 
verhindern. Als Organ für den Gasaustausch kann die Haut al¬ 
lerdings aufgrund dieser Beschuppung nicht fungieren. Daher 
erfolgt der Gasaustausch vor allem über die Lungen, die pro¬ 
portional eine sehr viel größere Oberfläche aufweisen als die 
von Amphibien. Das Ein- und Ausatmen der Luft geschieht 


bei den Lepidosauria durch blasebalgähnliche Bewegungen des 
Brustkorbs. Im dreikammerigen Herz der Lepidosauria erfolgt 
eine teilweise Trennung des sauerstoffreichen, aus der Lunge 
kommenden Blutes von dem sauerstoffarmen Blut, das aus dem 
restlichen Körper eintrifft. Mit dem so gebauten Herz können 
die Lepidosauria einen hohen Blutdruck aufbauen und eine re¬ 
lativ hohe Stoffwechselrate aufrechterhalten. 

Die meisten der zu den Squamata zählenden Echsen ernähren 
sich von Insekten, einige auch von Pflanzen, eine geringere 
Zahl erbeutet Wirbeltiere. Die meisten Echsen sind vierbeinig 
(►Abb. 32.21b), allerdings wurden die Gliedmaßen innerhalb 
dieser Gruppe mehrmals unabhängig voneinander reduziert, vor 
allem bei Arten, die im Boden graben oder im Grasland leben 
(etwa die Blindschleiche). Die größte Echse ist mit einer Län¬ 
ge von bis zu 3 m und einem Gewicht von mehr als 150 kg der 
Komodowaran von der indonesischen Insel Komodo. 

Media Clip 32.5 Komodo Dragons Bring Down Prey 

www.Lifel le.com/mc3 2.5 
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Abb. 32.21 Diversität der Reptilien, a Die Brückenechse ist der einige rezente Vertreter einer Linie, die sich schon vor sehr langer Zeit von 
den Schuppenkriechtieren abgespalten hat. b Das Pantherchamäleon kommt im Norden und Osten von Madagaskar vor und fängt mit seiner 
weit aus schleuderbaren Zunge Insekten, c Die ungiftige Taiwan-Schönnatter hält sich gerne in Bäumen auf und ernährt sich überwiegend von 
Nagetieren, d Galapagos-Riesenschildkröten sind die größten Landschildkröten und gehören auch zu den größten Reptilien. Sie können in der 
Natur nachweislich über 100 Jahre alt werden 


Eine große Gruppe beinloser Squamata bilden die Schlangen 
(►Abb. 32.21c). Sämtliche Schlangen sind Fleischfresser, und 
viele verschlingen sogar Beutetiere, die sehr viel voluminöser 
sind als sie selbst. In mehreren Schlangengruppen wurden Spei¬ 
cheldrüsen zu Giftdrüsen abgewandelt, aus denen die Tiere ein 
Gift in ihre Beute injizieren können. 

Die Linie der Schildkröten (Testudines = Chelonia) hat sich 
seit dem frühen Mesozoikum nur sehr wenig verändert. Bei die¬ 
sen Reptilien bilden dorsale und ventrale Knochenplatten einen 
Panzer, in den die Tiere vieler Arten Kopf und Beine zurückzie¬ 
hen können (► Abb. 32.2 ld). Der Rückenpanzer entstand durch 
Modifikation der Rippen. Bemerkenswerterweise hegt bei den 
Schildkröten der Schultergürtel innerhalb der Rippen - das ist 
bei keinem anderen Wirbeltier der Fall. Die meisten Schild¬ 
kröten leben in aquatischen Lebensräumen, einige Gruppen - 
wie die Landschildkröten und die Dosenschildkröten - besie¬ 
deln auch terrestrische Habitate. Meeresschildkröten verbringen 
fast ihr ganzes Leben im Meer und kommen lediglich zur Ei¬ 
ablage an den Strand. Die Ausbeutung der Meeres Schildkröten 
und ihrer Eier durch den Menschen hat weltweit zu einem be¬ 
drohlichen Rückgang der Arten geführt - alle sind heute als 
gefährdet einzustufen. Einige wenige Schildkrötenarten sind 
reine Pflanzen- und Fleischfresser, die meisten Arten ernäh¬ 
ren sich omnivor von den unterschiedlichsten Wasserpflanzen, 
Landpflanzen und Tieren. 


Krokodile, Vögel und Dinosaurier haben einen 
gemeinsamen Vorfahren 



Eine weitere Reptiliengruppe, die Archosaurier (Archosauria), 
umfasst die Krokodile, Dinosaurier und Vögel. Mit rezenten 
Arten sind lediglich noch die Krokodile und Vögel vertreten. 
Die heutigen Krokodile (Crocodylia) - zu denen neben den 
eigentlichen Krokodilen auch Kaimane, Gaviale und Alligato¬ 
ren gehören - sind auf tropische und warm-gemäßigte Gebiete 
beschränkt (► Abb. 32.22a). Sämtliche Krokodile sind camivor 
und erbeuten Wirbeltiere unterschiedlichster Art, darunter selbst 
große Säugetiere. Krokodile leben die meiste Zeit im Wasser, 
legen ihre Eier aber in selbst gebaute Nester an Land oder auf 
im Wasser treibendes Pflanzenmaterial. Ausgebrütet werden die 
Eier durch die Wärme, die beim Verrotten des organischen Ma¬ 
terials entsteht, mit welchem das Weibchen das Nest auspolstert. 
Krokodilmütter zeigen auch noch weitere Formen der Brutpfle¬ 
ge: Normalerweise bewachen sie ihr Gelege bis zum Schlüpfen 
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Abb. 32.22 Archosaurier. Die beiden rezenten Gruppen der Archosauria sind äußerst unterschiedlich, a Krokodile (Crocodylia) leben in den 
Tropen und in warm-gemäßigtem Klima. Dieses Leistenkrokodil kommt in Salz- und Brackwasserhabitaten entlang der australischen Küste vor. 
b Vögel bilden die einzige weitere rezente Gruppe der Archosaurier, hier repräsentiert durch den geflügelten, aber flugunfähigen Helmkasuar 


der Jungen, bei manchen Arten bewachen sie die Jungtiere auch 
noch nach dem Schlüpfen und kommunizieren mit ihnen. 

Vor ungefähr 215 Mio. Jahren begannen die Dinosaurier 
(Dinosauria) auf dem Festland eine vorherrschende Stellung 
einzunehmen und dominierten rund 150 Mio. Jahre lang die ter¬ 
restrischen Lebensräume. Doch lediglich eine einzige Gruppe 
der Dinosaurier überlebte das Massenaussterben am Ende der 
Kreidezeit: die Vögel (Aves). Während des Mesozoikums waren 
die meisten Landtiere mit einer Größe von über 1 m Dinosaurier. 
Viele waren äußerst beweglich und konnten sehr schnell rennen. 
Spezielle Muskeln ermöglichten es ihnen, ihre Lungen zu fül¬ 
len und zu entleeren, ohne dazu ihre Gliedmaßen zu bewegen. 
Das Vorhandensein solcher Atemmuskeln bei den Dinosauriern 
kann man aus dem Bau der Wirbelsäule von Fossilien ableiten. 
Die größten Dinosaurier wogen bis zu 70 t. 

Biologen ist die Abstammung der Vögel von Reptilien schon 
sehr lange bekannt, wobei sich in den letzten Jahrzehnten im¬ 
mer mehr herauskristallisiert hat, aus welcher Untergruppe der 
Dinosaurier sie sich entwickelten. Andererseits besitzen die 
Vögel natürlich zahlreiche einzigartige Synapomorphien, also 
Merkmale, die man bei den anderen Sauropsiden nicht fin¬ 
det. Neben den überzeugenden morphologischen und frühen 
fossilen Hinweisen, die für eine Abstammung der Vögel von 
Reptilien sprechen, wurden in den letzten Jahrzehnten auch 
immer mehr Daten aus weiteren Fossilfunden und aus DNA- 
Sequenzanalysen publiziert, die diese Zugehörigkeit definitiv 
untermauern. Die Vögel bilden eine spezialisierte Linie der 
Theropoda, einer monophyletischen Gruppe räuberischer Di¬ 
nosaurier, die einige Merkmale mit ihnen gemeinsam haben: 
den bipeden (zweibeinigen) Gang, hohle Knochen, eine Fur- 
cula (zum Gabelbein verwachsene Schlüsselbeine), verlängerte 
Metatarsalia (Mittelfußknochen) mit meist dreizehigen Füßen, 
verlängerte Vorderextremitäten mit dreiflngerigen Händen so¬ 
wie ein nach hinten gerichtetes Becken. Die heutigen Vögel sind 
endotherm, das heißt, sie können ihre Körpertemperatur über ih¬ 


ren Stoffwechsel regulieren und nicht nur über ihr Verhalten in 
der Umgebung (► Abschn. 39.4). Zwar können wir bei ausge¬ 
storbenen Arten nicht direkt feststellen, ob sie ebenfalls diese 
physiologische Eigenschaft besaßen, aber bestimmte Merkmale 
vieler fossiler Theropoden lassen indirekt darauf schließen, dass 
sie ebenfalls endotherm gewesen sein könnten. 

Die Vögel entstanden im Oberjura (vor ca. 150 Mio. Jahren). 
Die rezenten Vogelarten lassen sich in zwei Großgruppen un¬ 
terteilen, die sich Genomanalysen zufolge vor etwa 115 Mio. 
Jahren voneinander trennten: die Urkiefervögel und die Neu¬ 
kiefervögel. Die Gruppe der Urkiefervögel (Palaeognathae) um¬ 
fasst die in Süd- und Mittelamerika beheimateten Steißhühner 
oder Tinamus sowie die Laufvögel mit einigen großen flug¬ 
unfähigen Vogelarten der Südkontinente: Nandus, Emu, Kiwis, 
Kasuare und der größte Vogel der Welt, der Afrikanische Strauß 
(►Abb. 32.22b). Von der zweiten Linie, den Neukiefervögeln 
(Neognathae), haben sehr viel mehr Abkömmlinge bis heute 
überlebt, nämlich sämtliche anderen rezenten Vogelarten; die 
meisten davon haben auch ihre Flugfähigkeit beibehalten. 


Federn ermöglichten es den Vögeln zu fliegen 

In Ablagerungen aus der frühen Kreide in der nordostchinesi¬ 
schen Provinz Liaoning entdeckte, fossile Theropoden zeigen 
eindeutig, dass die Hornschuppen einiger kleiner, räuberischer 
Dinosaurier eine starke Abwandlung zu Federn erfahren hatten. 
Zunächst waren diese Federn wohl lediglich eine verbesserte 
Körperbedeckung und dienten vermutlich der besseren Isolie¬ 
rung, oder sie verstärkten den optischen Eindruck auf Paarungs¬ 
partner oder verbesserten die Tarnung. Die Federn einiger später 
Dinosaurier wie Microraptor gui ähnelten im Bau bereits jenen 
der modernen Vögel (► Abb. 32.23a). 
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Abb. 32.23 Verwandte der Vögel aus dem Mesozoikum. Fossilfun¬ 
de belegen die Evolution der Vögel aus Theropoden. a Microraptor 
gui war ein gefiederter Dinosaurier aus der frühen Kreidezeit (vor rund 
140 Mio. Jahren), b Archaeopteryx war möglicherweise noch näher mit 
den heutigen Vögeln verwandt 


Ein weiterer, wohl noch näher mit den heutigen Vögeln ver¬ 
wandter Theropode lebte vor etwa 150 Mio. Jahren: Archaeo¬ 
pteryx. Anders als die rezenten Vögel besaß er noch Zähne, war 
aber gefiedert (►Abb. 32.23b). Seine Federn waren praktisch 
identisch mit denen der modernen Vögel. Weitere Kennzeichen 
waren gut ausgebildete Flügel und ein langer Schwanz sowie 
eine Furcula (zum Gabelbein verwachsene Schlüsselbeine), an 
der wahrscheinlich die Flugmuskulatur ansetzte. An den Fin¬ 
gern der Vorderextremitäten von Archaeopteryx saßen Krallen, 
während seine Füße die typische Form wie bei Singvögeln be¬ 
saßen und sich gut dafür eigneten, Zweige zu umklammern. 
Demzufolge hat er vermutlich in Bäumen und Sträuchern gelebt 
und seine Finger als Kletterhilfe im Geäst eingesetzt. Wahr¬ 
scheinlich war er ein schlechter Flieger oder nur zum Gleitflug 
fähig. Aus den Archaeopteryx- ähnlichen, mesozoischen The¬ 
ropoden gingen die modernen Vögel hervor, die größtenteils 
hervorragend fliegen können. 

Media Clip 32.6 Falcons in Flight 

www. Life 1 le.com/mc32. 6 

Die Evolution und Spezialisierung der Federn aus Reptilien¬ 
schuppen bildete eine der wesentlichen Antriebskräfte für die 



Schaft 

(Rhachis) 


Mit dem hohlen Anteil des Federkiels, 
der Spule, ist die Feder am Knochen 
der Vorderextremität (also dem Flügel) 
verankert. 


Federast Haken- und 

Bogenstrahlen 


Abb. 32.24 Der Bau einer Feder. Die Schwungfedern der Vögel sind 
mit der Spule, dem hohlen Anteil des starren, zentralen Federkiels, an 
den Knochen der Vorderextremitäten (Flügel) verankert. Vom festen 
Anteil des Kiels, dem Schaft (Rhachis), gehen feine Federäste (Rami) 
aus, die durch Bogen- und Hakenstrahlen miteinander verzahnt sind. 
Insgesamt stellt diese Struktur eine bedeutende evolutionäre Neuerung 
dar: eine stabile, leichtgewichtige Tragfläche, die das Fliegen ermög¬ 
licht und die mit dem Schnabel leicht geglättet werden kann 


Diversifizierung der Vögel. Federn bestehen aus dem horn- 
artigen Protein ß-Keratin; sie sind sehr stabil und komplex 
aufgebaut, aber dennoch „federleicht“ (► Abb. 32.24). Die gro¬ 
ßen Schwungfedern der Flügel bilden die Tragflächen zum 
Fliegen; ihre starren Kiele entspringen der Haut der Vorderex¬ 
tremitäten. Weitere kräftige Federn sprießen wie ein Fächer aus 
dem verkürzten Schwanz und dienen beim Fliegen als Stabi¬ 
lisatoren. Die Befiederung des Körpers mit Deckfedem sorgt 
zusammen mit der darunterliegenden Schicht aus Daunenfedem 
(Dunen) für eine gute Isolierung und trägt dazu bei, dass Vögel 
in praktisch allen Klimazonen der Erde und auch in eiskaltem 
Wasser überleben können. 

Die Knochen der theropoden Dinosaurier - einschließlich der 
Vögel - sind hohl, werden aber durch innere Verstrebungen 
stabilisiert. Diese Hohlknochen machten die frühe Theropoden 
insgesamt leichter und beweglicher und ermöglichten später die 























32.4 Die Anpassung an ein Leben an Land trug zur Diversifizierung der Wirbeltiere bei 


1009 



a Sialia mexicana 


b Trichoglossus haematodus 


c Bubo virginianus 





d Numenius americanus 

Abb. 32.25 Die Vielfalt der Vögel. a Die Sperlingsvögel (Passeriformes) - hier ein Blaukehl-Hüttensänger - bilden die artenreichste aller 
Vogelgruppen, b Eine weitere große Gruppe bilden mit rund 375 Arten die Papageien, zu denen unter anderem Aras, Sittiche und Loris wie dieser 
Allfarblori gehören, c Der Virginia-Uhu ortet seine Beute als nachtaktiver Räuber mit seinem sehr empfindlichen Gehör, d Der Rostbrachvogel ist 
eine der zahlreichen Watvogelarten 


Evolution des Flug Vermögens. Der Kopf ist verhältnismäßig 
klein, und die schweren bezahnten Kiefer wurden durch den 
leichten Schnabel ersetzt. Der Körper ist relativ starr, was den 
Flug stabilisiert, aber dafür ist der Hals sehr beweglich und 
oft auch ziemlich lang. Das Sternum (Brustbein) der flugfähi¬ 
gen Vögel bildet einen großen vertikalen Kiel (Brustbeinkamm) 
zum Ansatz der mächtigen Flugmuskeln, die unseren Brustmus¬ 
keln entsprechen. Damit erfüllt der Körperbauplan der Vögel die 
beiden Grundanforderungen an alle Flugmaschinen: Er ermög¬ 
licht die Entwicklung starker Kräfte und besitzt ein niedriges 
Gewicht. 

Der Ruderflug (also das Fliegen durch Auf- und Abschlagen der 
Flügel) ist eine sehr stoffwechselintensive Fortbewegungsweise. 
Ein auf diese Weise fliegender Vogel verbraucht für diesel¬ 
be Strecke etwa 15- bis 20-mal mehr Energie als eine gleich 
schwere, rennende Echse. Aufgrund ihrer hohen Stoffwechsel¬ 
rate erzeugen Vögel auch sehr viel Wärme. Den Wärme Verlust 
können sie mithilfe ihrer Federn regulieren, indem sie diese eng 
an den Körper anlegen oder aufplustem und somit die isolie¬ 
rende Wirkung beeinflussen. Die Lunge ist bei Vögeln nicht 
sackartig wie bei uns, sondern ermöglicht einen gerichteten 
Durchstrom der Luft in einer Richtung (► Abschn. 48.2). Dies 
steigert die Effizienz des Gasaustauschs erheblich und begüns¬ 
tigt dadurch eine hohe Stoffwechselrate. Durch Kombination 


des aktiven Ruderflugs mit passiven Flugweisen (Gleit-, Segel-, 
Windsegelflug) wird erheblich Energie gespart. 

Heute gibt es ungefähr 10.000 Vogelarten. Ihr Größenspektrum 
reicht vom nur 2 g leichten Kolibri bis zum 150 kg schwe¬ 
ren Strauß (► Abb. 32.25). Die bei Dinosauriern so auffälligen 
Zähne gingen bei den ursprünglichen Vögeln sekundär wieder 
verloren. Dennoch ernähren sich Vögel von fast allen denk¬ 
baren tierischen und pflanzlichen Materialien. Die wichtigsten 
Nahrungsquellen für terrestrische Arten bilden Insekten und 
Früchte. Vögel ernähren sich aber auch von Samen, Nektar und 
Pollen, Blättern und Knospen, Aas und anderen Wirbeltieren. 
Durch den Verzehr von Früchten und Samen leisten die Vö¬ 
gel einen wesentlichen Beitrag zur Verbreitung von Pflanzen, 
da die Kerne bzw. Samen den Verdauungstrakt oft unbeschadet 
mit dem Kot wieder verlassen. 

Mit dem Aussterben der flugunfähigen Dinosaurierarten am En¬ 
de der Kreidezeit blieben aus diesem großen Monophylum nur 
die Vögel übrig, die anschließend jedoch eine adaptive Radiati¬ 
on durchliefen. Manche Autoren schließen die Vögel ein, wenn 
sie von Dinosauriern sprechen, was taxonomisch durchaus be¬ 
rechtigt ist. Da dies unserem gängigen Sprachgebrauch jedoch 
überhaupt nicht entspricht, sind die Vögel ausdrücklich ausge¬ 
nommen, wenn in diesem Buch von Dinosauriern die Rede ist. 
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Nach dem Aussterben der Dinosaurier 
durchliefen die Säugetiere eine adaptive 
Radiation 

^^^^"^^ ^~Sauropsida~| 


Prototheria 

Metatheria 


Über weite Teile des Mesozoikums hinweg lebten kleine und 
mittelgroße Säugetiere (Mammalia) in Coexistenz mit den gro¬ 
ßen Dinosauriern. Die meisten der heute lebenden Großgruppen 
der Säugetiere entstanden in der Kreidezeit. Nach dem Ver¬ 
schwinden der Dinosaurier im Zuge des Massenaussterbens am 
Ende der Kreide nahmen die Säugetiere dramatisch an Zahl, Di- 
versität und Körpergröße zu. Heute reicht das Größenspektrum 
der Säugetiere von winzigen, nur etwa 2 g wiegenden Spitzmäu¬ 
sen und Fledermäusen bis hin zum Blauwal, mit einer Länge von 
bis zu 32 m und einem Gewicht von bis zu 160 t das größte Tier, 
das je auf der Erde gelebt hat. Säugetiere besitzen weitaus weni¬ 
ger Zähne als Fische, Amphibien oder Reptilien, aber dafür sehr 
unterschiedliche Zahntypen (heterodontes Gebiss) und einen 
einmaligen Gebiss Wechsel (Milchzähne). Die Abweichungen in 
der Anzahl und Anordnung der Zähne sowie in den Zahntypen 
der Säugetiere sind ein Spiegelbild ihrer unterschiedlichen Er¬ 
nährungsweisen (► Abb. 50.6). 

Säugetiere zeichnen sich vor allem durch vier Merkmale aus: 

■ Schweißdrüsen'. Der daraus abgesonderte Schweiß verduns¬ 
tet und sorgt damit für Kühlung des Tieres. 

■ Milchdrüsen'. Sie sezernieren eine nährstoffreiche Flüssig¬ 
keit, die Muttermilch, zur Ernährung der Neugeborenen. 

■ Haare : Sie bestehen aus a-Keratin und bilden eine isolieren¬ 
de Schutzschicht. 

■ vierkammeriges Herz'. Dieses sorgt für eine vollständige 
Trennung des sauerstoffreichen, aus der Lunge kommenden 
Blutes von dem sauerstoffarmen Blut, das aus dem restlichen 
Körper eintrifft. (Eine ähnliche Entwicklung fand konvergent 
bei den Archosauriem statt; Vögel und Krokodile haben des¬ 
halb ebenfalls ein vierkammeriges Herz.) 

Die Eizellen von Säugetieren werden im Körper des Weibchens 
befruchtet, und bei nahezu allen Säugetiergruppen entwickeln 
sich die daraus hervorgehenden Embryonen in einem speziellen 
Organ im weiblichen Körper, dem Uterus (Gebärmutter); eine 
Ausnahme bilden nur die eierlegenden Säugetiere (Kloakentie¬ 
re). Im Uterus befindet sich der Embryo in der Amnionhöhle; 
das Amnion ist eine der vier embryonalen Hüllen des amnio¬ 
tischen Eies (►Abb. 32.19). Über die aus embryonalem und 
mütterlichem Gewebe gemeinsam gebildete Placenta (Mutter¬ 
kuchen) steht der Embryo mit der Uterus wand in Verbindung. 
Über die Nabelschnur erfolgen Nährstoffzufuhr und Gasaus¬ 
tausch, und auch die Abfallprodukte des sich entwickelnden 
Embryos werden über den Blutkreislauf der Mutter entsorgt. Die 
meisten Säugetiere entwickeln ein Haarkleid (Fell); bei einigen 
ist dieses sehr üppig ausgebildet, bei anderen wie bei den Walen, 
Delfinen und Menschen weitgehend oder vollständig reduziert. 


Bei den Walen und Delfinen ersetzen dicke Fettpolster (Blub¬ 
ber) die Behaarung als isolierende Schicht gegen Wärmeverlust. 
Der Mensch hat sich angewöhnt, zu diesem Zweck Kleidung zu 
tragen, als er sich aus den warmen Tropen in andere Gebiete 
ausbreitete. 

Die ungefähr 5700 rezenten Säugetierarten gliedern sich in zwei 
Hauptgruppen: die Prototheria oder Monotremata (Kloaken¬ 
tiere), und die Theria (►Tab. 32.1). Die Vertreter des Mono- 
phylums Theria lassen sich ebenfalls wieder in zwei Großgrup¬ 
pen unterteilen: in die Metatheria oder Marsupialia (Beutel¬ 
tiere) und die Eutheria oder Placentalia (Placentatiere). 

Prototheria Von den Prototheria sind nur fünf rezente Arten 
bekannt, die alle ausschließlich in Australien und Neuguinea 
Vorkommen. Diese Säugetiere, das Schnabeltier und vier Arten 
von Schnabel- oder Ameisenigeln (►Abb. 32.26), unterschei¬ 
den sich von anderen Säugetieren durch seitlich abgespreizte 
Beine und vor allem dadurch, dass sie Eier legen. Die Proto¬ 
theria ernähren ihre Jungen mit Muttermilch, ihre Milchdrüsen 
münden aber nicht in Zitzen; vielmehr tritt die Milch einfach aus 
den Drüsen aus und wird von den Jungen aus dem Fell aufge- 
leckt. Ihren etwas unappetitlichen Namen „Kloakentiere“ haben 
die Prototheria von ihrer Kloake, einem gemeinsamen Körper¬ 
ausgang für die Produkte Geschlechtsorganen, Harnleiter und 
Darm. Auch die Amphibien, Reptilien und Vögel besitzen eine 
Kloake - doch nicht die Säuger der Großgruppe Theria. 

Metatheria Die Weibchen der meisten Beuteltierarten (Mar¬ 
supialia) besitzen eine ventrale Hauttasche (den „Beutel“), 
in der sie ihre Jungen tragen und mit Nahrung versorgen 
(►Abb. 32.27a). Die Tragzeit der Beuteltiere im Uterus ist 
nur sehr kurz; die Jungen werden in einem winzigen, fast 
embryonalen Stadium, aber schon mit recht gut entwickelten 
Vordergliedmaßen geboren, mit deren Hilfe sie in den Beutel 
klettern. Dort saugen sie sich an einer Zitze fest, können aber 
noch nicht aktiv Milch aufnehmen. Vielmehr spritzt die Mut¬ 
ter den Winzlingen die Milch in den Mund, bis sie groß genug 
sind, um selbst saugen zu können. Kurz nach der Geburt eines 
Jungtiers kann ein weibliches Beuteltier schon wieder befruch¬ 
tet werden. Die befruchteten Eizellen verbleiben als Ersatz in 
einem Ruhestadium, und ihre Entwicklung wird erst eingelei¬ 
tet, wenn dem Nachwuchs im Beutel etwas zustoßen sollte bzw. 
sobald er groß genug ist, den Beutel zu verlassen. 

Einst kamen Beuteltiere auf allen Kontinenten vor, heute sind 
die etwa 350 rezenten Arten auf Australasien (► Abb. 32. 27a, b) 
und Amerika beschränkt (dort insbesondere auf Südamerika; 
► Abb. 32.27c). Von den in ►Tab. 32.1 aufgeführten sieben 
größeren Gruppen der Beuteltiere kommen lediglich die Beutel¬ 
ratten, die Mausopossums und die kleine Chiloe-Beutelratte in 
Amerika vor. Nur eine Art, das Virginia- oder Nord-Opossum, 
dringt bis nördlich von Mexiko nach Nordamerika vor. Die 
Beuteltiere haben eine umfassende Radiation durchlaufen und 
dabei Pflanzen-, Insekten- und Fleischfresser hervorgebracht, 
aber keine Art lebt im Meer. Es gibt auch keine Spezies, 
die aktiv fliegen kann, lediglich einige arboreale (baumbewoh¬ 
nende) Gleitflieger. Die größten rezenten Beuteltiere sind die 
australischen Riesenkängurus, die ein Gewicht von bis zu 90 kg 
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Tab. 32.1 Die Großgruppen („Ordnungen“) der rezenten Säugetiere 


Gruppe 

Zahl der bislang 
beschriebenen Arten 

Beispiele 

Prototheria 



Kloakentiere (Monotremata) 

5 

Ameisenigel, Schnabeltier 

Metatheria (Marsupialia ) 3 

Diprotodontia 

146 

Kängurus, Kletterbeutler, Gleitbeutler, Koalas, Wombats 

Beutelratten (Didelphimorphia) 

93 

Opossums 

Raubbeutlerartige (Dasyuromorphia) 

75 

Beutelmarder, Schmalfuß-Beutelmäuse, Ameisenbeutler, Beutel¬ 
teufel, Beutelwolf (f) 

Nasenbeutler oder Beuteldachse (Peramelemorphia) 

24 

Beuteldachse, Kaninchennasenbeutler 

Mausopossums (Paucituberculata) 

7 

Anden-Opossummaus 

Beutelmulle (Notoryctemorphia) 

2 

Großer und Kleiner Beutelmull 

Microbiotherea 

1 

Chiloe-Beutelratte 

Eutheria (Placentalia) a 

Nagetiere (Rodentia) 

2337 

Ratten, Mäuse, Eichhörnchen, Murmeltiere, Erdhörnchen, Biber, 
Meerschweinchen 

Fledertiere (Chiroptera) 

1171 

Flughunde, Fledermäuse 

Paarhufer und Wale (Cetartiodactyla) 

469 

Hirsche, Schafe, Ziegen, Rinder, Antilopen, Giraffen, Kamele, 
Schweine, Flusspferde, Wale, Delfine 

Spitzmausartige (Soricomorpha) 

428 

Spitzmäuse, Maulwürfe, Schlitzrüssler 

Primaten oder Herrentiere (Primates) 

3967 

Lemuren, Affen, Menschenaffen, Menschen 

Raubtiere (Carnivora) 

284 

Hundeartige, Bären, Katzenartige, Marder, Robben (Seehunde, 
Seelöwen, Walrosse) 

Hasenartige (Lagomorpha) 

92 

Kaninchen, Hasen, Pfeifhasen 

Tenrekartige (Afrosoricida) 

50 

Tenreks, Goldmulle 

Igel (Erinaceomorpha) 

24 

Europäischer Igel 

Gepanzerte Nebengelenktiere (Cingulata) 

21 

Riesengürteltier, Neunbinden-Gürteltier 

Spitzhörnchen (Scandentia) 

20 

Zwergspitzhörnchen, Federschwanz-Spitzhörnchen 

Unpaarhufer (Perissodactyla) 

16 

Pferde, Zebras, Tapire, Nashörner 

Rüsselspringer (Macroscelidea) 

15 

Elefantenspitzmäuse, Rüsselspringer 

Zahnarme (Pilosa) 

10 

Ameisenbär, Tamandua, Zweizehen- und Dreizehen-Faultiere 

Schuppentiere (Pholidota) 

8 

asiatische und afrikanische Schuppentiere 

Schliefer (Hyracoidea) 

5 

Klippschliefer, Buschschliefer 

Seekühe (Sirenia) 

4 

Rundschwanzseekühe, Gabelschwanzseekühe 

Rüsseltiere (Proboscidea) 

3 

Afrikanischer und Indischer Elefant, Mammut (f) 

Riesengleiter (Dermoptera) 

2 

Pelzflatterer 

Röhrenzähner (Tubulidentata) 

1 

Erdferkel 


a Methatheria und Eutheria bilden das Monophylum Theria, mit den Prototheria als Schwestergruppe. 

Abb. 32.26 Prototheria. a Der Kurzschnabeligel ist eine 
von vier rezenten Schnabeligelarten, b Das Schnabeltier 
lebt in Fließgewässern im Osten Australiens 
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Abb. 32.27 Beuteltiere, a Das Östliche Graue 
Riesenkänguru aus Australien gehört zu den 
größten heute lebenden Beuteltieren. Dieses 
Weibchen trägt sein Junges in der charakteristi¬ 
schen Hauttasche, dem Beutel, b Die Nahrung des 
westaustralischen Ameisenbeutlers oder Numbats 
besteht fast ausschließlich aus Termiten, c Das 
Virginia- oder Nord-Opossum ist das einzige 
nördlich von Mexiko vorkommende neuweltli¬ 
che Beuteltier 


a Macropus giganteus 


b Myrmecobius fasciatus 



c Didelphis virginiana 


erreichen können. Einst lebten in Australien noch viel größere 
Beuteltiere, die aber schon bald nach Ankunft des Menschen auf 
dem Kontinent (vor etwa 40.000 Jahren) ausgerottet wurden. 

Eutheria Die Mehrzahl der rezenten Säugetiere gehört der 
Gruppe der Eutheria an. Der alternative Name Placentalia ist 
insofern nicht ganz glücklich, als auch Beuteltiere eine Art Pla- 
centa besitzen, die aber nicht so groß ist wie bei den Eutheria. 
Die Eutheria sind bei der Geburt schon viel weiter entwickelt als 
die Beuteltiere und werden anschließend nicht in einem Beutel 
herumgetragen. 

Die mehr als 5300 Arten der Eutheria werden in etwa 20 Groß¬ 
gruppen („Ordnungen“) unterteilt (► Tab. 32.1). Die Verwandt¬ 
schaftsbeziehungen dieser Gruppen der Eutheria untereinander 
zu ermitteln, hat sich als recht schwierig erwiesen, weil sich 
die meisten Gruppen im Zuge einer explosionsartigen adaptiven 
Radiation während eines relativ kurzen Zeitraums aufgespal¬ 
ten haben. Moderne Genomanalysen haben jedoch Licht in die 
Verwandtschaftsbeziehungen gebracht (►Abb. 32.28). Diesen 
Untersuchungen zufolge stehen die ersten größeren Aufspal¬ 
tungen innerhalb der Eutheria in engem Zusammenhang mit 
dem Auseinanderbrechen der Kontinente während des Meso¬ 
zoikums (►Abb. 24.13). Anschließend erfolgten in Laurasia, 
Afrika und Südamerika jeweils unabhängige Radiationen der 
Säugetiergroßgruppen. Nach der Wiedervereinigung von Nord- 
und Südamerika über die Landbrücke von Panama vor etwa 
3 Mio. Jahren kam es zu einem umfangreichen Faunenaustausch 
zwischen diesen beiden Kontinenten. Unter den Säugetieren 
ist dieser besonders offenkundig. Vertreter südamerikanischer 
Gruppen wie Gürteltiere wanderten nordwärts nach Nordame¬ 


rika, und aus Laurasia stammende Vertreter von Gruppen wie 
Raubtiere, Unpaarhufer und Paarhufer schlugen den Weg nach 
Südamerika ein. 

Eutheria sind in ihrem Erscheinungsbild und ihrer Ökologie 
ausgesprochen vielgestaltig (► Abb. 32.29). Wahrscheinlich hat 
erst das Aussterben der Dinosaurier am Ende der Kreidezeit 
den Säugetieren ermöglicht, eine so große Zahl frei gewordener 
ökologischer Nischen zu besetzen und eine derartige Diversifi¬ 
zierung und Radiation zu durchlaufen. Viele Arten der Eutheria 
erreichten bald eine beträchtliche Körpergröße, und einige von 
ihnen übernahmen die zuvor von den großen Dinosauriern ein¬ 
genommene Rohe als dominierende terrestrische Räuber. Bei 
mehreren Spezies dieser Räuber entwickelte sich ein soziales 
Jagdverhalten, beispielsweise bei bestimmten Vertretern der Ca- 
niden (Hundeartigen) und Primaten. 

Die beiden artenreichsten Gruppen der Eutheria, die Nagetiere 
(Rodentia) und die Fledertiere (Chiroptera), machen zusam¬ 
men ungefähr zwei Drittel aller Arten aus. Kennzeichnendes 
Merkmal der Nagetiere ist der einzigartige Bau ihrer Nagezäh¬ 
ne, die daran angepasst sind, harte Substanzen wie Hartholz 
zu zernagen. Die Fledertiere verdanken ihren Erfolg sicher 
der Evolution des Flug Vermögens; dieses ermöglicht ihnen, die 
unterschiedlichsten Nahrungsquellen zu nutzen und relativ pro¬ 
blemlos selbst entlegene Orte zu besiedeln. Der Konkurrenz 
durch Vögel weichen sie aus, indem sie nachtaktiv sind. 

Media Clip 32.7 Bats Feeding in Flight 

www.Lifel le.com/mc3 2.7 

Die Beweidung durch Pflanzenfresser verschiedener Eutheria- 
gruppen zog einen Wandel der terrestrischen Lebensräume nach 
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Abb. 32.28 Nach dem Auseinanderbrechen der Kontinente kam es zur Diversifizierung der Großgruppen der Eutheria. Dieser evolutionäre 
Stammbaum veranschaulicht die Verwandtschaftsbeziehungen der Großgruppen terrestrischer Eutheria, den Fundort der ältesten Fossilien aus der 
jeweiligen Gruppe (auch durch die unterschiedlichen Farben der verschiedenen Äste des Stammbaums hervorgehoben) sowie die gegenwärtige 
Verbreitung der Gruppen. Die großen Aufspaltungen in der Evolution der Eutheria korrelieren in erheblichem Ausmaß mit der tektonischen 
Geschichte der großen Kontinente (► Abb. 24.13 und 53.20). Der Stammbaum basiert auf vergleichenden Genomanalysen 


sich. Große Herden von grasfressenden Herbivoren beweiden 
offene Grasländer, während sich andere blattfressende Pflanzen¬ 
fresser auf die Blätter von Bäumen und Sträuchem spezialisiert 
haben. Der von den großen Pflanzenfressern ausgeübte evolu¬ 
tionäre Druck auf die Pflanzen bewirkte, dass diese Stacheln 
oder Domen, derbe Blätter, schwer fressbare Wuchsformen 
ausbildeten oder Giftstoffe produzierten. Im Gegenzug entwi¬ 
ckelten sich in vielen Herbivorenlinien spezielle Anpassungen 
der Zähne und des Verdauungssystems, die es diesen Arten er¬ 
möglichten, sich trotz solcher Abwehrmechanismen von einer 
Vielfalt an Pflanzenarten zu ernähren - faszinierende Beispiele 
für Coevolution. Da ein großes Tier aufgrund seiner niedrigeren 
Stoffwechselrate mit minderwertigerer Nahrung überleben kann 
als ein kleines Tier, kam es in mehreren Pflanzenfressergruppen 
zu einer Größenzunahme von Arten (► Abb. 32.29c). Die Evo¬ 
lution großer Herbivoren begünstigte wiederum die Evolution 
großer Camivoren, die in der Lage waren, solche Tiere anzu¬ 
greifen und zu überwältigen. 


Mehrere Linien terrestrischer Eutheria sind sekundär wieder 
in die marinen Lebensräume zurückgekehrt, die ihre fischähn- 
lichen Vorfahren einst verließen (►Abb. 32.26d). Die aus¬ 
schließlich aquatisch lebenden Wale - zu denen die Bartenwale 
und die Zahnwale mit den Delfinen gehören - gingen aus 
Tieren hervor, die zu den Paarhufern zählen. (Die nächsten 
lebenden Verwandten der Wale sind die Flusspferde, wobei 
Letztere aber nicht die Vorfahren der Wale sind, sondern ein 
eigener spezieller Zweig.) Ebenfalls in marine Habitate zurück¬ 
gekehrt sind die Robben (Seehunde, Seelöwen und Walrosse); 
auch ihre Gliedmaßen wurden in Flossen umgewandelt. Bei 
den Ottern, die zu den Marderartigen zählen, wurden die Ex¬ 
tremitäten nicht zu Flossen umgebildet, aber auch sie sind 
in aquatische Lebensräume zurückgekehrt und bewohnen so¬ 
wohl limnische als auch marine Habitate. Seekühe wie Manatis 
(Rundschwanzseekühe) und Dugongs (Gabelschwanzseekühe) 
besiedeln Flachwasserbereiche im Meer und Mündungsgebiete 
von Flüssen. 
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Abb. 32.29 Die Diversität der Eutheria. a Der Kanadische Biber besitzt die für Nagetiere charakteristischen Nagezähne. Fast die Hälfte aller 
Eutheriaarten gehört zur Gruppe der Nagetiere (Rodentia). b Die Vorfahren der Fledertiere entwickelten die Fähigkeit zu fliegen. Dieses Townsend- 
Fangohr kann Beuteinsekten mithilfe seiner großen Ohren durch Echoortung ausmachen, c Große Huftiere wie Giraffen, Zebras und Springböcke 
haben als Pflanzenfresser eine enorme Bedeutung für Grasländer und Savannen, d Der Große Tümmler ist ein Vertreter der Zahnwale und gehört 
damit der Gruppe Cetartiodactyla (Paarhufer und Wale) an; die Wale und Delfine haben sich aus Paarhufern entwickelt 


32.4 Wiederholung 

Die Evolution von lungenähnlichen Aussackungen und 
gelenkigen Extremitäten ermöglichte es den Wirbeltieren 
erstmals, trockenes Land zu besiedeln. Bei den Amnioten 
entwickelten sich zudem eine wasserundurchlässige Haut, 
verbesserte Lungen und Nieren und das amniotische Ei, 
das durch seine schützende Schale eine Austrocknung des 
Embryos verhindert und diesen versorgt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, welche Merkmale oder Eigenschaf¬ 
ten Amphibien besonders anfällig für Umweltverän¬ 
derungen machen. 

■ aufzählen können, welche Belege dafür sprechen, dass 
Vögel tatsächlich von den Reptilien abstammen und 
zusammen mit diesen ein Monophylum (die Sauropsi- 
den) bilden. 

■ erläutern können, inwiefern ein Massenaussterben die 
Diversifizierung der Säugetiere beeinflusst hat. 

■ in der Phylogenie der Amnioten zurückverfolgen kön¬ 
nen, wann Endothermie, Haare und Federn evolvierten. 

■ beschreiben können, inwiefern sich größere geologi¬ 
sche und klimatische Veränderungen auf der Erde auf 
die Evolution der Tetrapoden ausgewirkt haben. 


_ 7 _ 

1. Amphibien haben schon seit Millionen von Jahren erfolg¬ 
reich überlebt, aber heute verschwinden viele Arten ganz und 
die Populationen anderer gehen bedenklich zurück. Welche 
Merkmale ihres Entwicklungszyklus könnten Amphibien be¬ 
sonders anfällig für Umweltveränderungen machen, wie sie 
gerade auf der Erde stattfinden? 

2. Inwiefern haben sich Massenaussterben und die Kontinental¬ 
verschiebung auf die Diversifizierung der Säugetiere ausge¬ 
wirkt? 

3. Es ist noch gar nicht so lange her, dass der Auffassung, Vögel 
könnten von den Dinosauriern abstammen, mit großer Skep¬ 
sis begegnet wurde. Erklären Sie, inwiefern Fossilbelege, 
morphologische Merkmale und molekulare Daten mittlerwei¬ 
le die Herkunft der Vögel von Dinosauriern stützen. 

4. Betrachten Sie die Phylogenie der Amnioten sowie die Evo¬ 
lution von Endothermie, Haaren und Federn. Welches dieser 
Merkmale hat sich wahrscheinlich in mehr als einer Linie 
konvergent entwickelt? Welcher funktionelle Zusammenhang 
besteht vermutlich zwischen diesen Merkmalen? Warum sind 
viele Paläontologen der Ansicht, dass mehrere ausgestorbene 
Vertreter der Theropoden endotherm waren? 


Die Biologie einer Gruppe der Eutheria - der Primaten - wur¬ 
de besonders eingehend erforscht. Ihr Verhalten, ihre Ökologie, 
Physiologie und Molekularbiologie sind für uns von speziellem 
Interesse, weil diese Gruppe auch die Linie umfasst, die zum 
Menschen führte. 
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32.5 Innerhalb der Primaten 

evolvierte auch der Mensch 

Eine Linie kleiner, arborealer (baumbewohnender), insectivorer 
(insektenfressender) Eutheria durchlief eine umfassende adapti¬ 
ve Radiation, aus der schließlich die Primaten oder Herrentie¬ 
re (Primates) hervorgingen (►Abb. 32.30). Ein wesentliches 
Unterscheidungsmerkmal der Primaten von anderen Säugetie¬ 
ren sind Greifextremitäten mit opponierbaren Fingern - eine 
Anpassung an ein Leben in Bäumen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die beiden Hauptgruppen der Primaten sind die Feuchtnasen¬ 
primaten (mit Lemuren, Loris und Galagos) und die Trocken¬ 
nasenprimaten (mit Koboldmakis, Altweltaffen, Neuweltaffen 
und Menschenaffen). 


■ In einer Linie der Gattung Homo entwickelten sich größere 
Gehirne, möglicherweise ausgelöst durch ein zunehmend kom¬ 
plexeres Sozialverhalten. 


Die beiden Hauptlinien der Primaten 
spalteten sich gegen Ende der Kreidezeit auf 

Gegen Ende der Kreidezeit, vor etwa 90 Mio. Jahren, spal¬ 
teten sich die Primaten in zwei monophyletische Grup¬ 
pen auf, die Feuchtnasenprimaten und die Trockennasen¬ 
primaten. Die Feuchtnasenprimaten oder Nacktnasenaffen 
(Strepsirrhini) - Lemuren, Loris und Galagos - lebten einst 
auf allen Kontinenten; heute sind sie allerdings auf Afrika, 
Madagaskar und das tropische Asien beschränkt. Sämtliche 
auf dem Festland vorkommenden Feuchtnasenprimaten sind 
nachtaktiv und leben in Bäumen. Auf der Insel Madagaskar, 


Abb. 32.30 Die Phylogenie der Prima¬ 
ten. Die Stammesgeschichte der Primaten 
gehört zu den am besten erforschten 
Phylogenien aller Großgruppen der Säu¬ 
getiere. Dieser Stammbaum beruht auf 
den Daten zahlreicher Gene sowie auf 
anatomischen Merkmalen und Fossilbele¬ 
gen 


Feuchtnasenprimaten 
(Strepsirrhini) 



mittlere bis Paläozän 
späte Kreide 


■-Pleistozän 

-Pliozän 


Mio. Jahre zurück 
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Varecia variegata variegata 



Abb. 32.31 Ein Feuchtnasenprimat. Der Schwarzweiße Vari ist eine 
der zahlreichen Lemurenarten Madagaskars und Bestandteil der einzig¬ 
artigen Lebensgemeinschaft aus endemischen Pflanzen- und Tierarten 
auf dieser Insel. Varis leben in Gruppen von bis zu einem Dutzend Tie¬ 
ren, die gemeinsam ihr Territorium verteidigen 

wo eine bemerkenswerte Radiation der Lemuren stattgefun¬ 
den hat, gibt es jedoch auch tag aktive und bodenlebende Arten 
(►Abb. 32.31). Die Feuchtnasenprimaten und eine weitere 
Gruppe, die Koboldmakis, werden traditionell als Halbaffen 
(Prosimiae) bezeichnet. Das ist aber eine polyphyletische Grup¬ 
pe, denn mittlerweile ist belegt, dass die Koboldmakis näher 
mit den Trockennasenprimaten als mit den Feuchtnasenprima¬ 
ten verwandt sind. 

Die zweite Linie der Primaten, die Trockennasenprimaten 
oder Haarnasenaffen (Haplorhini) - heutzutrage vertreten mit 


Koboldmakis (Tarsier), Neu weltaffen (Breitnasenaffen), Alt¬ 
weltaffen (Schmalnasenaffen) und Menschenaffen begann 
sich kurz nach dem Massenaussterben am Ende der Kreide¬ 
zeit in Afrika oder Asien zu diversifizieren. Zunächst erfolgte 
die Spaltung in Koboldmakis und (eigentliche) Affen (Simiae = 
Anthropoidea). Die Neu weltaffen spalteten sich etwas später 
von der Stammgruppe der Altweltaffen ab, aber offenbar früh 
genug, dass sie in Afrika leben und von dort aus nach Südameri¬ 
ka gelangen konnten, als diese Kontinente noch eng beieinander 
lagen. Heute existieren die Neu weltaffen (Platyrrhini; Breitna¬ 
senaffen, mit breitem Steg zwischen den beiden Nasenlöchern) 
nur noch in Süd- und Mittelamerika; alle rund 70 beschriebenen 
Arten sind arboreal (►Abb. 32.32a). Viele haben einen langen 
Greifschwanz, mit dem sie sich an Ästen festhalten können. 
Von den ebenfalls rund 70 Arten der Altweltaffen (Catarrhi- 
ni; Schmalnasenaffen, mit schmalem Steg zwischen den beiden 
Nasenlöchern) leben zahlreiche in Bäumen, manche Arten aber 
auch am Boden (►Abb. 32.32b). Greifschwänze kommen bei 
den Altweltaffen nicht vor. 

Vor ungefähr 35 Mio. Jahren trennte sich von den Altweltaf- 
fen eine Linie ab, die zu den heutigen Hominoidea oder 
Menschen(affen)artigen führte - den Menschenaffen und Men¬ 
schen. Im Zeitraum von vor 22-5,5 Mio. Jahren bevölkerten 
Dutzende von Menschenaffenarten Europa, Asien und Afrika. 
Die asiatischen Menschenaffen - Gibbons und Orang-Utans 
(►Abb. 32. 33a, b) - sind Abkömmlinge von zwei dieser Men¬ 
schenaffenlinien. Die Orang-Utans bilden die rezente Schwes¬ 
tergruppe der Homininen (Homininae), der heutigen afrikani¬ 
schen Menschenaffen - Gorillas (► Abb. 32.33c), Schimpansen 
(► Abb. 32.33 d) - und der Menschen. 


Der bipede Gang evolvierte 
bei den Vorfahren des Menschen 

Vor ungefähr 6 Mio. Jahren kam es in Afrika zur Aufspal¬ 
tung einer Menschenaffenlinie: Aus dem einen Zweig gingen 


Abb. 32.32 Affen, a Die mittelamerikanischen 
Klammeraffen - hier ein Geoffroy-Klammeraffe - 
sind typische Neuweltaffen, die alle in Bäumen le¬ 
ben. Der Greifschwanz dient als fünfte Extremität, 
b Unter den Altweltaffen gibt es zwar ebenfalls 
viele arboreale Arten, aber keine davon besitzt 
einen Greif schwänz. Viele Altweltaffen wie dieser 
Mandrill sind strikte Bodenbewohner 


a Ateles geoffroyi 



b Mandrillus sphinx 
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a Hylobates lar 


b Pongo pygmaeus 


c Gorilla gorilla 



d Pan troglodytes 

Abb. 32.33 Menschenaffen, a Die verschiedenen Gattungen der Gibbons sind deutlich kleiner als die anderen Menschenaffen. Gibbons - hier 
ein Weißhandgibbon - leben in ganz Südostasien, b Orang-Utans sind ebenfalls in Asien beheimatet und bewohnen dort Wälder auf Sumatra und 
Borneo, c Gorillas sind die größten Menschenaffen und leben ausschließlich in feuchten afrikanischen Wäldern. Dies ist ein männlicher Westlicher 
Flachlandgorilla, d Unsere nächsten Verwandten, die Schimpansen, bewohnen mit zwei Arten (Schimpanse und Bonobo) Waldgebiete in Afrika 


die Schimpansen hervor, aus dem anderen die monophyletische 
Gruppe der Hominini. Hierzu zählen der moderne Mensch so¬ 
wie seine ausgestorbenen nächsten Verwandten. 

Die frühesten Protohomininen, die Ardipithecinen, zeigten be¬ 
reits charakteristische morphologische Anpassungen für die 
Bipedie (den bipeden oder aufrechten zweibeinigen Gang). 
Durch den bipeden Gang werden die Vordergliedmaßen frei 
für die Manipulation von Gegenständen sowie für das Tragen 
von Objekten beim Gehen und Rennen. Gleichzeitig gelangen 
die Augen in eine höhere Position; das verbessert die Fähig¬ 
keit, über eine hohe Vegetation hinweg nach Feinden und Beute 
Ausschau zu halten. Zudem ist die bipede Fortbewegungs¬ 
weise energetisch sehr viel ökonomischer als die quadrupede 
(vierbeinige) Form der Lokomotion (Quadrupedie). Diese drei 
Vorteile waren wahrscheinlich von großer Bedeutung für die 
Ardipithecinen und ihre Abkömmlinge, die Australopithecinen 
(►Abb. 32.34). 

Der erste Schädel eines Australopithecus wurde 1924 in Süd¬ 
afrika gefunden. Seither folgten an zahlreichen Stehen in Afrika 
weitere Funde fossiler Australopithecinen. Das vollständigste 
fossile Skelett - mit einem Alter von ungefähr 3,5 Mio. Jahren - 
wurde 1974 in Äthiopien entdeckt. Dieses Individuum, eine als 
„Lucy“ bekannte junge Frau, wurde der Art Australopithecus 
afarensis zugeordnet. Inzwischen wurden Überreste von über 


100 Individuen dieser Art gefunden. In den vergangenen Jahren 
wurden weitere Fossilien anderer Australopithecinen ausgegra¬ 
ben, die vor 4-5 Mio. Jahren in Afrika gelebt haben. 

Noch sind sich die Experten nicht darüber einig, wie viele Arten 
die fossilen Australopithecinen repräsentieren; klar ist jedoch, 
dass vor mehreren Millionen Jahren in weiten Teilen Ostafrikas 
mehrere Arten der Hominini gleichzeitig auftraten. Eine Linie 
größerer (erwachsen etwa 40 kg schwerer) Arten ist durch Par- 
anthropus robustus und P. boisei vertreten, die beide vor rund 
1-1,5 Mio. Jahren ausstarben. Aus einer kleineren Australopi- 
thecinenlinie ging schließlich die Gattung Homo hervor. 

Etwa 1 Mio. Jahre lang waren die ersten Vertreter der Gattung 
Homo Zeitgenossen der Paranthropus- Arten in Afrika. In der 
Olduvai-Schlucht in Tansania wurden etwa 2 Mio. Jahre alte Fos¬ 
silien einer ausgestorbenen Art namens Homo habilis entdeckt. 
Weitere Fossilien von H. habilis wurden in Kenia und Äthiopi¬ 
en gefunden. Bei diesen Fossilien fand man auch Werkzeuge, die 
diese frühen Hominini zum Erbeuten von Nahrung benutzten. 

Vor etwa 1,6 Mio. Jahren evolvierte in Afrika eine weitere 
inzwischen ausgestorbene Art der Hominini, Homo erectus. 
Schon bald darauf hatte sie sich bis nach Ostasien ausgebreitet 
und war damit zugleich die erste Spezies der Hominini außer¬ 
halb Afrikas. Die Vertreter des H. erectus waren nahezu genauso 
groß wie der moderne Mensch, sie besaßen aber ein viel kleine- 
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Abb. 32.34 Ein Stammbaum der Hominini. Zu bestimmten Zeiten in der Vergangenheit lebten auf der Erde gleichzeitig mehrere Arten der 
Hominini. Die Hominini entstanden in Afrika und breiteten sich von dort in mehreren Wellen nach Europa und Asien aus. Mit Ausnahme von 
einer Spezies sind sämtliche anderen Arten längst ausgestorben. Diese eine Art, der moderne Homo sapiens , hat mittlerweile jedoch nahezu alle 
Winkel der Erde besiedelt 


res Gehirn und eine vergleichsweise dicke Schädelkapsel. Die 
stark verdickten Knochen der Schädelkapsel könnte man als 
Anpassung deuten, um Gehirn, Ohren und Augen vor Verlet¬ 
zungen durch Schläge mit stumpfen Gegenständen zu schützen. 
Was könnte die Ursache für solche Schläge sein? Möglicherwei¬ 
se kämpferische Auseinandersetzungen mit anderen Individuen 
von H. erectusl 

H. erectus benutzte Feuer zum Kochen oder für die Jagd auf gro¬ 
ße Tiere und stellte die charakteristischen Steinwerkzeuge her, 
die in vielen Teilen Afrikas und Asiens gefunden wurden. Popu¬ 
lationen des H. erectus überlebten bis vor etwa 250.000 Jahren, 
Fossilien aus neuerer Zeit könnten sogar ebenfalls noch dieser 
Art zuzurechnen sein. Im Jahr 2004 wurden auf der indonesi¬ 
schen Insel Flores rund 18.000 Jahre alte fossile Überreste einer 
kleinen Homo- Art gefunden. Seither kamen zahlreiche weitere 
Fossilfunde dieser zierlichen Spezies der Hominini auf Flores 
hinzu, alle zwischen 500.000 und nur 12.000 Jahre alt; danach 
führten große Vulkanausbrüche auf Flores vermutlich zum Aus¬ 
sterben der Art. Nach Ansicht vieler Anthropologen handelt es 
sich bei dieser kleinen Art namens H.floresiensis um die nächs¬ 
ten Verwandten von H. erectus. 


Mit der Verkleinerung des Kiefers vergrößerte 
sich das Gehirn der Hominini 

In einer anderen Linie der Hominini, die sich von H. erectus 
und H.floresiensis abspaltete, kam es zu einer raschen Grö¬ 
ßenzunahme des Gehirns, und die bei früheren Vertretern der 
Hominini kräftigen Kiefermuskeln erfuhren eine dramatische 
Verkleinerung. Dass diese beiden Veränderungen simultan er¬ 
folgten, lässt auf einen entwicklungsgeschichtlichen Zusam¬ 
menhang schließen. Diese Veränderungen können als weiteres 
Beispiel für eine Neotenie betrachtet werden (d. h. die Beibehal¬ 
tung von Juvenilmerkmalen durch eine verzögerte körperliche 
Entwicklung). Bei der Geburt weisen die Schädel von Men¬ 
schen und Schimpansen eine sehr ähnliche Form auf. Danach 
erfährt der Schädel eines Schimpansen beim Heranreifen des 
Tieres aber eine erhebliche Formveränderung (►Abb. 32.35). 
Insbesondere der Kiefer nimmt im Verhältnis zur übrigen Schä¬ 
delkapsel beträchtlich an Größe zu. Der menschliche Schädel 
behält im Laufe seines Wachstums hingegen viel stärker die re¬ 
lativen Proportionen des juvenilen Schädels bei. Dadurch hat 
der erwachsene Mensch im Vergleich zum erwachsenen Schim- 
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Abb. 32.35 Neotenie in der Evolution des Menschen. Zu Beginn sind Schädel und Kopfform eines juvenilen Schimpansen und Menschen 
einander recht ähnlich. Das darübergelegte Gitter verdeutlicht, wie sich die relativen Proportionen der verschiedenen knöchernen Elemente im 
Laufe des Heranreifens verändern. Der Schädel eines erwachsenen Menschen ähnelt in der Form noch sehr viel stärker dem eines Kleinkinds. 
Dadurch nehmen die Hirnkapsel und das Gehirn im Verhältnis sehr viel mehr an Größe zu als die anderen Teile des Schädels (insbesondere des 
Kiefers) 


pansen eine größere Himkapsel und einen kleineren Kiefer. 
Vielleicht hat eine Mutation in einem regulatorischen Gen zu 
dieser lebenslangen Beibehaltung juveniler Merkmale des Schä¬ 
dels geführt. 

Begünstigt wurde die erstaunliche Vergrößerung des Gehirns 
im Verhältnis zur Körpergröße innerhalb der Linie der Ho- 
minini wahrscheinlich durch ein immer komplexer werdendes 
Sozial verhalten. Jegliche Merkmale, die es den Gruppenmitglie- 
dem ermöglichten, effizienter untereinander zu kommunizieren, 
erwiesen sich bestimmt als sehr wertvoll beim kooperativen ge¬ 
meinsamen Jagen und Sammeln, oder um den eigenen Status in 
dem komplexen Sozialgefüge zu verbessern. Letzteres war für 
die frühen menschlichen Gesellschaften sicherlich ebenso kenn¬ 
zeichnend wie für unsere heutigen. 

Mitte des Pleistozäns, von vor 1,5 Mio. bis vor etwa 250.000 Jah¬ 
ren, existierten mehrere Arten der Gattung Homo nebeneinander, 
beispielsweise der bekannte H. heidelbergensis. Alle waren ge¬ 
schickte Jäger und erbeuteten große Säugetiere, aber nach wie 
vor bildeten Pflanzen einen wichtigen Bestandteil ihrer Ernäh¬ 
rung. Während dieser Periode entwickelten sich weitere speziell 
menschliche Merkmale: Rituale und die Vorstellung von ei¬ 
nem Leben nach dem Tod. Verstorbene wurden zusammen mit 
Werkzeugen und Bekleidung begraben, die ihnen vermutlich als 
Grundlage für ihr neues Leben in der anderen Welt dienen soll¬ 
ten. 


Vor 230.000-28.000 Jahren war in Europa, Teilen Westasiens 
und dem Nahen Osten noch eine andere Art weit verbreitet, 
die sich vor etwa 300.000 Jahren aus dem H. erectus (oder 
H. ergaster ) entwickelt hatte: H. neanderthalensis. Die Nean¬ 
dertaler waren untersetzte, muskulöse Menschen. Ihr massiger 
Schädel enthielt ein Gehirn, das unser eigenes an Volumen so¬ 
gar übertraf. Diese Menschen stellten ein ganzes Sortiment von 
Werkzeugen her und jagten große Säugetiere; wahrscheinlich 
lauerten sie diesen auf und überwältigten sie dann im Nahkampf 
mit Speeren und Messern. Eine mit ihnen nah verwandte Linie, 
die Denisova-Menschen, ist nur von sehr unvollständigen Fos¬ 
silfunden in einer Höhle in Sibirien bekannt. 

Vor nicht allzu langer Zeit ist es Biologen gelungen, aus den 
Knochen von Neandertalern und Denisova-Menschen DNA zu 
isolieren und die Genome dieser Arten mit dem des moder¬ 
nen Menschen zu vergleichen. Der frühe moderne Mensch 
(. H . sapiens) breitete sich vor 70.000-60.000 Jahren erstmals aus 
Afrika aus. Vor etwa 35.000 Jahren drang H. sapiens schließlich 
in Europa und Westasien in das Areal von H. neanderthalensis 
vor und in Ostasien in das vermutliche Verbreitungsgebiet des 
Denisova-Menschen. Vor rund 28.000 Jahren verschwanden 
die Neandertaler dann relativ abrupt. Nach Ansicht vieler An¬ 
thropologen wurden die Neandertaler und Denisova-Menschen 
wahrscheinlich von diesen frühen modernen Menschen aus¬ 
gelöscht. Vergleiche der Genome von Neandertalern, von De¬ 
nisova-Menschen und des modernen Menschen deuten darauf 
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hin, dass sich diese Arten geringfügig miteinander vermischten, 
als sie gemeinsam das gleiche Areal besiedelten. Bei Men¬ 
schen europäischer Abstammung könnten \-A % der Gene auf 
Neandertalervorfahren zurückzuführen sein. Noch etwas hö¬ 
here Anteile an Genen von Denisova-Menschen enthalten die 
Genome einiger heutiger ethnischer Gruppen in Südostasien, 
Melanesien und Australien. Somit trugen alle drei Linien letzt¬ 
lich in gewissem Umfang zum modernen Menschen bei. 

Die frühen modernen Menschen verwendeten eine große Zahl 
unterschiedlicher, fortschrittlicher Werkzeuge. Sie schufen ein¬ 
drucksvolle Malereien großer Tiere, die in Höhlen in Europa 
entdeckt wurden; viele von ihnen zeigen Jagdszenen. Die dar¬ 
gestellten Tiere waren charakteristisch für die Kaltsteppen und 
Grasländer, die während der eiszeitlichen Vergletscherung wei¬ 
te Teile Europas einnahmen. Der frühe H. sapiens breitete sich 
auch über ganz Asien aus und erreichte möglicherweise be¬ 
reits vor etwa 20.000 Jahren Nordamerika; allerdings ist der 
Zeitpunkt seiner Ankunft in Amerika nach wie vor ungewiss. 
Innerhalb weniger Tausend Jahre drang er dann durch Nordame¬ 
rika Richtung Süden bis zur Südspitze Südamerikas vor. 


Die Menschen entwickelten Sprache und Kultur 

Durch die Entwicklung eines größeren Gehirns erweiterten sich 
auch die Fähigkeiten unserer Vorfahren im Bereich des Verhal¬ 
tens, insbesondere die Befähigung zur Lautsprache. Die meisten 
Tiere kommunizieren mittels einer begrenzten Zahl von Signa¬ 
len, die sich überwiegend auf unmittelbare Umstände beziehen 
und jeweils in einem bestimmten Kontext verwendet werden. 
Die menschliche Sprache ist hinsichtlich ihres symbolischen 
Charakters sehr viel reichhaltiger als jegliche anderen tierischen 
Laute. Unsere Worte können sich auf die Vergangenheit und die 
Zukunft beziehen oder auch auf weit entfernte Orte. Wir sind in 
der Lage, Tausende von Wörtern zu erlernen, die sich oftmals 
auf abstrakte Begriffe beziehen. Wir können Wörter zu Sätzen 
mit komplexer Bedeutung zusammenfügen. Dabei ist die Spra¬ 
che selbst bekanntlich nicht angeboren, sondern muss erlernt 
werden, aber diese Fähigkeit zum Spracherwerb und die Fähig¬ 
keiten zur differenzierten Lauterzeugung und zu exaktem Hören 
sind genetisch bedingt. 

Die erweiterten geistigen Fähigkeiten des Menschen waren die 
wesentliche Voraussetzung für die Entwicklung von Kultur - je¬ 
nen Prozess, durch den Wissen und Traditionen von Generation 
zu Generation durch Lehre und Beobachtung weitergegeben 
werden. Kultur kann raschen Änderungen unterworfen sein, 
weil keine genetischen Prozesse erforderlich sind, damit sich ein 
kulturelles Merkmal in einer Population ausbreitet. Allerdings 
werden kulturelle Normen nicht automatisch weitergegeben und 
müssen daher jeder Generation wieder neu beigebracht werden. 
Aus biologischer Sicht ist dies jedoch ein Vorteil, denn dieses 
Neuerlemen garantiert in jeder Generation ein Maximum an 
Flexibilität gegenüber einer sich ständig wandelnden Umwelt. 

Die Weitergabe der Kultur begünstigte die Kultivierung von 
Pflanzen und Domestikation von Tieren sowie den damit ein¬ 
hergehenden Wandel der menschlichen Gesellschaften von einer 


Gemeinschaft aus Jägern und Sammlern hin zu einer Bevölke¬ 
rung, die ihre Ernährung weitgehend durch Ackerbau und Vieh¬ 
zucht sicherstellt. Die Entwicklung der Landwirtschaft führte 
dazu, dass die Menschen zunehmend sesshafter wurden. Es ent¬ 
standen immer größere Städte, die Versorgung mit Nahrung 
wurde stetig besser, die Bevölkerungszahl nahm rasch zu, und 
die berufliche Spezialisierung wurde immer ausgeprägter; so 
entstanden Berufe wie Handwerker, Priester und Lehrer. 

Allerdings hat sich der Mensch durch diesen immensen Er¬ 
folg besonders in den letzten 100 Jahren außerordentlich stark 
vermehrt und momentan (2018) eine Individuenzahl von rund 
7,6 Mrd. erreicht; das heißt, derzeit leben etwa 6% aller je¬ 
mals geborenen Menschen. Die Weltbevölkerung wächst derzeit 
jährlich um ca. 83 Mio. Menschen, was der Einwohnerzahl von 
Deutschland entspricht. H. sapiens ist damit zu einer globalen 
Bedrohung für die Umwelt und sich selbst geworden, und das 
Überleben unserer Art wird davon abhängen, wie wir dieses 
Problem innerhalb der nächsten 100 Jahre lösen. 

32.5 Wiederholung 

Zum Greifen geeignete Extremitäten mit opponierbaren 
(gegenüberstellbaren) Fingern unterscheiden die Prima¬ 
ten von anderen Säugetieren. Bei den Primatenvorfahren 
der heutigen Menschen entwickelten sich der bipede 
(zweibeinige) Gang und ein großes Gehirn; dieses er¬ 
möglichte die Entwicklung einer komplexen Sprache und 
Kultur. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Vielfalt innerhalb der Primaten näher beschreiben 
können. 

■ ausführen können, welcher Zusammenhang zwischen 
einem größeren Gehirn, einem kleineren Kiefer und 
Neotenie besteht. 


_ ? _ 

1. Erläutern Sie die Unterschiede zwischen Altwelt- und Neu¬ 
weltaffen. 

2. Erläutern Sie, wie beim modernen Menschen durch Neotenie 
ein relativ großes Gehirn und ein relativ kleiner Kiefer ent¬ 
standen. 


Faszination Forschung: Welche Vor- und Nachteile bringt 
Eierlegen gegenüber Lebendgebären mit sich? 

Eierlegen und Lebendgebären erfordern jeweils gewisse 
Kompromisse ( Trade-offs ) hinsichtlich der investierten el¬ 
terlichen Ressourcen. Bei eierlegenden (oviparen) Arten 
werden die gesamten Nährstoffe für den sich entwickeln¬ 
den Embryo durch den Dotter bereitgestellt. Demzufolge 
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werden während der Entwicklung des Embryos nicht fort¬ 
laufend elterliche Ressourcen verbraucht. Oviparie hat 
unter anderem den Vorteil, dass ein Weibchen häufig 
mehr Nachkommen produzieren kann (weil es für je¬ 
des davon weniger Ressourcen aufwendet). Mit wenigen 
Ausnahmen bringen ovipare Echsen- und Schlangenar¬ 
ten pro Gelege mehr Junge hervor als nahe verwandte 
lebend gebärende Arten. Weil jedes der Nachkommen ei¬ 
ner eierlegenden Spezies im Vergleich zu denen lebend 
gebärender Arten einen kleineren Anteil an elterlicher In¬ 
vestition erhält, sind die Jungen beim Schlüpfen meist 
kleiner als die lebend gebärender Arten bei der Ge¬ 
burt. 

Warum ist es für eine Art bisweilen vorteilhafter, mehr 
Ressourcen für weniger Nachkommen aufzuwenden? 
Bei lebend gebärenden Spezies verbleiben die sich ent¬ 
wickelnden Embryonen im Körper der Weibchen. So¬ 
mit können die Weibchen deren Entwicklungstempera- 
tur durch entsprechende thermoregulatorische Verhaltens¬ 
weisen kontrollieren. In großen Höhen oder anderen kal¬ 
ten Umgebungen können die Weibchen beispielsweise 
tagsüber ein Sonnenbad nehmen und sich für die Nacht 
an einen geschützten Ort zurückziehen. Ob Nachkommen 
überleben, hängt zudem mitunter von deren Größe und 
den verstärkten elterlichen Investitionen ab. So kann es in 
Gebieten mit einer kurzen Wachstumsperiode und relativ 
kühlen Temperaturen durchaus sein, dass eine Art bedeu¬ 
tend mehr erwachsene Nachkommen hinterlässt, wenn sie 
nur wenige sehr große Junge produziert anstatt eine große 
Zahl von sehr kleinen Jungen, die jeweils geringere Über¬ 
lebenschancen haben. In einer anderen Umgebung mit 
reichlichen Ressourcen kann es sich hingegen als güns¬ 
tiger erweisen, viele kleinere Junge zu produzieren, um 


die größtmögliche Zahl an erwachsenen Nachkommen zu 
hinterlassen. Bei vielen Gruppen der Schuppenkriechtie¬ 
re (Squamaten) lässt sich tatsächlich ein Zusammenhang 
zwischen der Form der Fortpflanzung und der Verbrei¬ 
tung in Abhängigkeit von geographischen Höhenstufen 
feststellen: Eierlegende Arten kommen eher in geringerer 
Höhe vor, lebend gebärende Spezies in größeren Höhen. 


Ausblick 

Nach evolutionären und physiologischen Gesichtspunk¬ 
ten konnte sich bei Squamaten aus der Oviparie ver¬ 
gleichsweise einfach entweder eine Ovoviviparie oder 
sogar eine Viviparie entwickeln. Die Embryonalhüllen 
des amniotischen Eies können so modifiziert werden, 
dass damit über das Kreislaufsystem der Mutter eine di¬ 
rekte Nährstoffversorgung ebenso möglich ist wie ein 
Gasaustausch und die Entsorgung von Abfallprodukten 
(►Abb. 32.19). Eine Evolutionsumkehr - von lebend 
gebärend zu eierlegend - ist dagegen schwieriger zu 
bewerkstelligen, weil sich sekundär wieder komplexe 
Veränderungen zur Bildung der Eischale, zum unabhän¬ 
gigen Wachstum und zum Schlüpfen aus der Schale 
entwickeln müssen. Nichtsdestotrotz konnte man einige 
wenige Squamatenlinien (darunter die als Buschmeister 
bezeichneten großen Schlangen aus Mittel- und Süd¬ 
amerika) identifizieren, in denen offenbar eine solche 
Rückkehr zur Oviparie erfolgt ist. Biologen legen be¬ 
sonderes Augenmerk auf solche außergewöhnlichen Fälle 
einer Evolutionsumkehr, denn sie möchten herausfinden, 
wie sich Strukturen und physiologische Prozesse, die bei 
Vorfahren, welche vor Millionen von Jahren gelebt haben, 
verloren gingen, sekundär erneut entwickeln können. 
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Kapitelzusammenfassung 


32.1 Die Deuterostomier umfassen die Stachelhäuter, die 

Hemichordaten und die Chordatiere 

■ Obwohl die Deuterostomier als adulte Tiere sehr unter¬ 
schiedlich aussehen, werden sie aufgrund des gemein¬ 
samen charakteristischen Verlaufs ihrer Frühentwicklung 
und der Ergebnisse phylogenetischer Analysen von DNA- 
Sequenzen als monophyletische Gruppe betrachtet. 

■ Die Deuterostomier umfassen weitaus weniger Arten als 
die Protostomier, viele erreichen jedoch eine beträchtliche 
Körpergröße und ökologische Bedeutung. 

■ Die Deuterostomier umfassen drei große Monophyla: die 
Stachelhäuter (Echinodermata), die Kiemenlochtiere 
(Hemichordata) und die Chordatiere (Chordata). Sie¬ 
he ► Abb. 32.1; ► Activity 32.1, ► Animation 32.1 

32.2 Stachelhäuter und Hemichordaten sind auf marine 

Lebensräume beschränkt 

■ Echinodermen und Hemichordaten bilden zusammen die 
Gruppe Ambulacraria und zeichnen sich durch bilate¬ 
ralsymmetrische, bewimperte Larven aus. Kennzeichnend 
für adulte Echinodermen sind eine pentaradiäre (fünf- 
strahlige) Symmetrie und die Orientierung des Körpers 
in eine orale und eine aborale Seite. Siehe ► Abb. 32.3 

■ Bei den Xenoturbellida und den Acoelomorpha handelt 
es sich um reduzierte, wurmförmige, marine Tiere mit 
weichem Körper und nur wenigen abgegrenzten Organen. 
Ihre Verwandtschaft ist noch unklar; neueren Analysen 
zufolge könnten sie die Schwestergruppe der Ambulacra¬ 
ria bilden. 

■ Stachelhäuter besitzen ein Endoskelett aus Kalkplättchen 
sowie ein im Tierreich einmaliges Ambulacralsystem 
(Wassergefäßsystem), das in beweglichen Ambulacral- 
füßchen mündet. Siehe ► Abb. 32.3 

■ Hemichordaten sind bilateralsymmetrisch; ihr Körper un¬ 
tergliedert sich in die drei Abschnitte Proboscis, Kragen 
und Rumpf. Siehe ► Abb. 32.6 

32.3 Chordaten besitzen ein dorsales Neuralrohr und eine 

Chorda dorsalis 

■ Die Chordaten lassen sich in drei Untergruppen unter¬ 
teilen: die Acranier (Schädellose, Cephalochordata), die 
Tunicaten (Manteltiere, Urochordata) und die Verte¬ 
braten (Wirbeltiere). 

■ Sämtliche Chordaten besitzen in irgendeinem Stadium ih¬ 
res Entwicklungszyklus als Synapomorpien eine Chorda 
dorsalis, ein dorsales Neuralrohr und einen postanalen 
Schwanz; ein viertes gemeinsames Merkmal, der Kie¬ 
mendarm, ist eine Symplesiomorphie. Acranier wie das 
Lanzettfischchen weisen als Adulte alle diese Chorda¬ 
tenmerkmale auf. Bei vielen Larven der Tunicaten sind 
diese Merkmale ebenfalls vorhanden, gehen aber bei den 
adulten Tieren außer bei den Larvaceen bis auf den Kie¬ 
mendarm verloren. Siehe ► Abb. 32.7 


■ Der Körperbau der Wirbeltiere ist durch ein stabiles En¬ 
doskelett gekennzeichnet, mit einer Wirbelsäule als zen¬ 
traler Stütze; diese ersetzt gewöhnlich die Chorda. Weite¬ 
re charakteristische Merkmale sind in einem Coelom auf¬ 
gehängte innere Organe, ein ventrales Herz und ein Kopf 
mit Schädelkapsel, die ein großes Gehirn umschließt. Sie¬ 
he ► Abb. 32.9 

■ Ausgehend von Vorfahren, die in den Mündungsberei¬ 
chen von Flüssen lebten, spalteten sich die Wirbeltiere in 
zahlreiche Linien mariner und limnischer Fische auf. Eine 
den Fleischflossern (Sarcopterygii) entstammende Linie 
durchlief später eine Radiation und eroberte als Tetrapo- 
den das Festland. Siehe ► Abb. 32.10 

■ Die Kieferlosen (Agnatha) besitzen einen Saugmund. 
Bei den Kiefermündern (Gnathostomata) entwickelte 
sich aus Kiemenbögen ein leistungsfähiger Kiefer. Die¬ 
ser ermöglichte es diesen Wirbeltieren, ihre Nahrung zu 
zerkleinern. Siehe ►Abb. 32.12 

■ Das Skelett der Knorpelfische (Chondrichthyes) besteht 
aus Knorpel. Fast alle Arten sind marin. Dagegen besitzen 
die Knochentiere (Euteleostomi) ein knöchernes Ske¬ 
lett, und die Strahlenflosser (Actinopterygii) kommen 
in fast allen aquatischen Lebensräumen vor. 

32.4 Die Anpassung an ein Leben an Land trug zur Di¬ 
versifizierung der Wirbeltiere bei 

■ Die Entwicklung von Lungen und gelenkigen Gliedma¬ 
ßen ermöglichte Vertretern einer Linie der Fleischflosser, 
das Land zu besiedeln. Aus dieser Linie gingen die Te- 
trapoden (Landwirbeltiere) hervor. Siehe ►Abb. 32.16 

■ Die erste Aufspaltung im Stammbaum der Tetrapoden er¬ 
folgte zwischen den Amphibien (Amphibia) und den 
Amniontieren (Amniota). Zu den Amnioten zählen die 
Sauropsiden (Reptilien und Vögel) sowie die Säuge¬ 
tiere. 

■ Die meisten heutigen Amphibien sind auf feuchte Le¬ 
bensräume beschränkt, weil sowohl ihr Körper als auch 
ihre Eier rasch Wasser verlieren. Siehe ►Abb. 32.17; 

► Animation 32.2 

■ Bei den Amnioten entwickelten sich eine wasserundurch¬ 
lässige Haut, effizient arbeitende Lungen und Nieren und 
das gegen Austrocknung geschützte amniotische Ei. Sie¬ 
he ► Abb. 32.19, ►Activity 32.2, ►Experiment: Haben 
sich bei manchen Linien lebend gebärender Reptilien se¬ 
kundär wieder beschälte Eier entwickelt? 

■ Die großen rezenten Gruppen der Sauropsiden (Sau- 
ropsida) bilden die Lepidosaurier (Schuppenechsen) - 
hierzu zählen Brückenechsen (Rhynchocephalia) und 
die Schuppenkriechtiere (Squamata) mit Echsen, 
Schlangen und Doppelschleichen -, die Schildkröten 
(Testudines) und die Archosaurier (Archosauria) mit 
den Krokodilen (Crocodylia) und Vögeln (Aves). Siehe 

► Abb. 32.20 
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■ Die Vögel entstammen einer Gruppe aktiver, räuberi¬ 
scher Dinosaurier, den Theropoden (Theropoda). Bei 
diesen entstanden Federn, ursprünglich wohl vor allem 
zur Isolierung; später entwickelten sich daraus bei Vögeln 
Anpassungen an das Fliegen. Siehe ► Abb. 32.23, 32.24 

■ Säugetiere (Mammalia) sind die einzigen Vertreter des 
Tierreichs, die ihre Jungen mit einer in Milchdrüsen 
produzierten Nährflüssigkeit (Muttermilch) ernähren. Die 
Säugetiere untergliedern sich in zwei monophyletische 
Gruppen: die Prototheria (Kloakentiere, mit nur fünf 
rezenten Arten) und die artenreichen Theria. Das Mo- 
nophylum der Theria wird weiter unterteilt in die Meta- 
theria oder Marsupialia (Beuteltiere) und die Eutheria 
(Placentatiere). Siehe ►Tab. 32.1 

■ Die Stammesgeschichte der Säugetiere korreliert eng mit 
dem Auseinanderbrechen der großen Kontinente während 
des Mesozoikums. In Laurasia, Afrika und Südamerika 
kam es zur Diversifizierung großer Linien der Eutheria. 
Siehe ► Abb. 32.28 

32.5 Innerhalb der Primaten evolvierte auch der Mensch 

■ Zum Greifen geeignete Gliedmaßen mit opponierbaren 
Fingern unterscheiden die Primaten von allen anderen 
Säugetieren. Die monophyletische Gruppe der Feucht¬ 
nasenprimaten (Strepsirrhini) umfasst unter anderem 


die Lemuren, Loris und Galagos; dem Monophylum 
der Trockennasenprimaten (Haplorrhini) gehören Ko¬ 
boldmakis, Affen und Menschenaffen (einschließlich des 
Menschen) an. Siehe ► Abb. 32.30 

■ Die Vorfahren der Hominini waren terrestrische Primaten 
aus der Linie der Menschenaffen, die eine effiziente bipe- 
de (zweibeinige) Fortbewegungsweise entwickelt hatten. 
Siehe ►Abb. 32.34 

■ In der Linie, die zur Gattung Homo führte, vergrößerte 
sich mit kleiner werdendem Kiefer zunehmend das Ge¬ 
hirn; diese beiden Entwicklungen stehen offenbar direkt 
miteinander in Zusammenhang und bilden ein Beispiel 
für eine Evolution durch Neotenie. Siehe ► Abb. 32.35 

Siehe ► Activity 32.3 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 32.3 Deuterostome Classification 

www.Lifel le.com/ac32. 3 

Siehe ► Activity 32.4 für eine Übersicht über die wichtigsten 

Organismengruppen 

Activity 32.4 The Major Groups of Organisms 

www.Lifel le.com/ac3 2.4 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Modifikationen des amniotischen Eies ermöglichten den Ab¬ 
lauf der Embryonalentwicklung innerhalb des mütterlichen 
Körpers (► Abschn. 32.4). 

Originalliteratur: Lambert SM, Wiens JJ (2013) Evol 67: 
2614-2630 

Schätzungen zufolge ist Ovoviviparie innerhalb der Schuppen¬ 
kriechtiere (Squamata) mehr als 100-mal unabhängig voneinan¬ 
der entstanden, zum Teil sogar echte Viviparie. Damit eignet 
sich diese Gruppe hervorragend dafür zu erforschen, welche 
Umweltbedingungen das Gebären lebender Jungen bei ekto- 
thermen Wirbeltieren begünstigen. Die Stachelleguane (Gattung 
Sceloporus) bilden eine große, vielfältige, monophyletische 
Gruppe, in der Eierlegen wie auch Lebendgebären als Fort¬ 
pflanzungsform Vorkommen. Nach der cold climate -Hypothese 
entsteht Lebendgebären mit höherer Wahrscheinlichkeit in käl¬ 
teren Lebensräumen. Sollte diese Hypothese zutreffen, dann 
sollte sich bei Echsen, die in kühleren Regionen (beispielswei¬ 
se in größerer Höhe) leben, eher Lebendgebären entwickeln. 
Amerikanische Forscher überprüften diese Hypothese mithilfe 
von Temperaturaufzeichnungen und vergleichenden phylogene¬ 
tischen Methoden. 


Aus den Ergebnissen erstellten sie einen evolutionären Stamm¬ 
baum mit folgenden Informationen: 1. einer zeitlich kalibrierten 
Stammesgeschichte der Sceloporus- Arten; 2. der Fortpflan¬ 
zungsweise der Sceloporus -Arten an den Endpunkten der Äste 
(ausgefüllte Kreise: eierlegend; unausgefüllte Kreise: lebend 
gebärend, wobei nicht zwischen ovovivipar und vivipar unter¬ 
schieden wurde, weil es viele Zwischenstufen gab); 3. Ver¬ 
zweigung spunkten, an denen die Fortpflanzungsweise nach 
der Wahrscheinlichkeit des rekonstruierten ursprünglichen Zu¬ 
stands angegeben wurde; und 4. farblich codierten Linien 
entsprechend der durchschnittlichen Temperatur im wärmsten 
Quartal des Jahres, denn das ist die Zeit, in der die Stachelle¬ 
guane normalerweise ihre Eier legen oder Nachwuchs gebären. 

Aufgaben 

1. Was legt dieser Stammbaum bezüglich des Zusammenhangs 
der Evolution des Lebendgebärens mit den Umweltbedin¬ 
gungen nahe? Warum sollte das Lebendgebären nach der 
cold climate -Hypothese in kälteren Umgebungen einen Vor¬ 
teil bringen? 

2. Beschreiben Sie mindestens einen Vorteil und einen Nachteil 
der beiden Fortpflanzungsformen „Lebendgebären“ und „Ei¬ 
erlegen“. 

3. Bei den rezenten Linien der Säugetiere entstand das Lebend¬ 
gebären nur ein einziges Mal vor über 100 Mio. Jahren. Er¬ 
läutern Sie anhand der abgebildeten Phylogenie mindestens 
zwei logistische Gründe dafür, warum sich die Schuppen¬ 
kriechtiere (Squamaten) als Gruppe besser zur Erforschung 
der Selektionskräfte eignen, die zur Entstehung des Lebend¬ 
gebärens führten. 
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4. Nach der maternal manipulation -Hypothese für die Evoluti¬ 
on des Lebendgebärens bei den Squamaten können trächtige 
Weibchen durch entsprechendes Verhalten - aktives Aufsu¬ 
chen oder Vermeiden der Sonne - die optimale Temperatur 
für die Entwicklung der Eier auswählen; diese unterscheidet 



sich von der Temperatur, die in externen Nestern herrscht. 
Entwerfen Sie ein Experiment, um diese Hypothese zu über¬ 
prüfen. Gehen Sie dabei von der Annahme aus, dass Ihnen für 
dieses Forschungsprojekt unbegrenzte Mittel zur Verfügung 
stehen. 



Der Wüsten-Stachelleguan 
(.Sceloporus magister) lebt 
in tief gelegenen, heißen 


Wüsten im Südwesten der 
USA und in Mexiko und 
legt Eier. 

v._ 



Der Yarrow-Stachelleguan 
(.Sceloporus jarrovii) lebt in 
großen Höhen in den Ber¬ 
gen der gleichen Regionen 
und ist lebend gebärend. 
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Faszination Forschung: Das Brot der Tropen 

Europäer und Nordamerikaner nennen sie Tapioka, Mittel¬ 
und Südamerikaner sprechen von Yuca, und Afrikaner von 
Maniok oder Bananku. Die Wurzelknollen der Maniok¬ 
oder Cassavapflanze (Manihot esculenta ) bilden für mehr 
als 800 Mio. Menschen einen wichtigen Bestandteil ihrer 
Ernährung. Überwiegend wird Maniok von Kleinbauern 
für den persönlichen Bedarf angepflanzt. In ihren Wur¬ 
zeln speichert diese Pflanze Stärke, die sie hydrolytisch 
in ihre Glucosebausteine spalten kann, um Letztere für 
das Wachstum von Sprossachse und Blättern zu verwen¬ 
den. Andere Nutzpflanzen wie Reis und Weizen speichern 
ungefähr 35 % ihres gesamten photosynthetisch fixierten 
Kohlenstoffs in ihren Samenkörnern, bei Maniok sind es 
dagegen erstaunliche 80%, die die Pflanze in Form von 
Stärke in den Wurzeln einlagert. Für den Menschen sind 
diese Wurzelknollen eine leicht zugängliche, konzentrier¬ 
te Energiequelle. Maniok wird auch als das „Brot der Tro¬ 
pen“ bezeichnet, weil er in den Tropen in ähnlicher Weise 
als wichtigster Stärkelieferant dient wie Weizenbrot in der 
westlichen Welt. Bei den meisten Maniokpflanzen handelt 
es sich um Klone. Die Pflanzen sind äußerst anpassungs¬ 
fähig und wachsen auch gut auf trockenen Böden heißer 
oder kalter Klimate. Normalerweise vermehren die Bau¬ 
ern die Maniokpflanzen, indem sie Sprossstücke als Steck¬ 
linge pflanzen. Da die meisten Pflanzenzellen totipotent 
sind (►Abschn. 19.1), dedifferenzieren sich einige der 
Sprosszellen und bilden Wurzeln, andere bilden die neu 
wachsende Sprosse. Auf diese Weise entstehen neue Pflan¬ 
zen, deren Wurzelknollen im Zeitraum von sechs Monaten 
bis zu zwei Jahren zum Verzehr bereit sind. 

Es gibt unzählige Rezepte für die Zubereitung von Mani¬ 
ok, hinsichtlich ihres Nährwerts sind diese Speisen aber 
unvollständig. Maniok ist zwar reich an Kohlenhydra¬ 
ten, aber eine relativ dürftige Quelle für Proteine, die 
der Mensch für eine ausgewogene Ernährung ebenfalls 
benötigt. Der Verzehr von Maniok birgt noch weitere 
Schwierigkeiten: Wurzeln und Blätter der Maniokpflan¬ 
zen enthalten cyanogene Verbindungen; diese werden 
beim Aufschließen der Zellen durch freigesetzte Enzyme 
in Blausäure umgewandelt. Blausäure ist hochgiftig und 
potenziell tödlich, weil sie den Elektronentransport in den 
Mitochondrien unterbindet. Um die Cyanide zu beseiti¬ 
gen und den Maniok ungefährdet verzehren zu können, 
muss man die Pflanzenteile unbedingt einweichen, ko¬ 
chen oder fermentieren. Höchstwahrscheinlich produziert 
die Pflanze die Cyanide als Schutz gegen Fressfeinde. 

Bis vor Kurzem stand Maniok, im Gegensatz zu anderen 
Nutzpflanzen, kaum im Fokus der Pflanzenphysiologen, 
was sich aber derzeit ändert, da er als Nahrungsmittel jetzt 
auch in der westlichen Welt zunehmend populär wird. Es 
gibt zu Maniok also eine ganze Reihe aktueller pflanzen¬ 
physiologischer Publikationen. Die Pflanzenphysiologie 
befasst sich als sehr umfassendes Gebiet mit der Photo¬ 
synthese, dem Transport in Pflanzen, der Nährstoffversor- 


gung, der Steuerung von Wachstum und Entwicklung, der 
Fortpflanzung sowie den Wechselbeziehungen zwischen 
Pflanzen und ihrer Umwelt. 

Wenn in diesem Buchteil von „Pflanzen“ die Rede ist, so 
sind damit die Verhältnisse bei den Blütenpflanzen ge¬ 
meint, und zwar (falls nicht anders angemerkt) speziell 
bei den Angiospermen (Bedecktsamern). Natürlich be¬ 
fasst sich die Pflanzenphysiologie auch mit den übrigen 
Landpflanzen sowie mit den Algen, aber das würde den 
Rahmen dieses Buches sprengen. Viele der allgemeineren 
Aussagen in diesem Buchteil gelten jedoch für sämtliche 
Vertreter des Pflanzenreichs (Monophylum Plantae). 

Auf welche Weise könnten Biologen Maniokpflanzen 
zum Nutzen des Menschen verbessern? 

In „Experiment: Erkenntnisse zur Synthese und zum 
Transport von cyanogenen Glykosiden“ in ►Abschn. 
33.3 und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses 
Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


33.1 Der Pflanzenkörper hat eine 
charakteristische Organisation 

Pflanzen fangen Energie aus Sonnenlicht ein und nehmen CO 2 
aus der Atmosphäre und Wasser sowie Mineralstoffe aus dem 
Boden auf. Weil diese Ressourcen bisweilen nur begrenzt ver¬ 
fügbar sind, müssen Pflanzen sie ober- wie auch unterirdisch aus 
einem großen Einzugsgebiet erschließen. Eine weitere Heraus¬ 
forderung für Pflanzen ist ihre fehlende Mobilität; sie können 
sich zum Beispiel nicht einfach von einem trockenen, schattigen 
Standort zu einem feuchten und sonnigen Ort bewegen. Dank 
ihres Grundbauplans reagieren Pflanzen auf zweierlei Weise auf 
diese widrigen Umstände: 

■ Sprossachsen (Stängel), Blätter und Wurzeln ermöglichen es 
Pflanzen, obwohl sie ortsgebunden sind, die knappen Res¬ 
sourcen sowohl ober- als auch unterirdisch effizient zu nutzen. 

■ Pflanzen können lebenslang wachsen und so auf Umwelt¬ 
signale reagieren. So kann eine Pflanze ihr Wachstum neu 
ausrichten und auf diese Weise die Möglichkeiten in ih¬ 
rem unmittelbaren Umfeld nutzen, beispielsweise indem ihre 
Wurzeln zu einer Wasserquelle hin austreiben. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Knappe Ressourcen und fehlende Mobilität stellen Pflanzen vor 
Herausforderungen, die sich in ihrer Wuchsform widerspiegeln. 

■ Die Entwicklung von Pflanzen ist geprägt durch Apikalmeriste- 
me, Totipotenz, Vakuolen und Zellwände. 

■ Zwei grundlegende Muster treten bereits in der Frühentwicklung 
des Pflanzenembryos zutage: eine apikal-basale Polarität und 
eine Radiärsymmetrie. 
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In ► Kap. 27 und 28 haben Sie erfahren, wie sich die landle¬ 
benden Pflanzen aus aquatischen Vorfahren entwickelt haben, 
wobei zuerst einfache, gefäßlose Landpflanzen und später die 
Gefäßpflanzen entstanden. Trotz der enormen Variabilität in 
Größe und Gestalt besitzen alle Gefäßpflanzen im Wesentli¬ 
chen denselben einfachen Aufbau. In diesem Kapitel werden Sie 
den Grundbauplan der größten Gefäßpflanzengruppe, der An¬ 
giospermen (Blütenpflanzen), näher kennenlemen. Sie werden 
außerdem erfahren, wie eine derartige Vielfalt aus einer so ein¬ 
fachen Grundform entstehen kann. Heute kennt man mehr als 
250.000 Angiospermenarten. Ihr auffälligstes, kennzeichnendes 
Merkmal sind die Blüten. Diese bestehen aus abgewandelten 
Blättern und Sprossachsen und tragen die Organe für die se¬ 
xuelle Fortpflanzung. ► Kap. 37 handelt von der Struktur und 
Funktion von Blüten. 

Das vorliegende Kapitel konzentriert sich auf die drei Typen 
von vegetativen (asexuellen) Organen der Angiospermen: Wur¬ 
zel, Sprossachse und Blatt. Jedes dieser vegetativen Organe 
können Sie über seine Struktur verstehen. Mit Struktur ist hier 
sowohl die gesamte Gestalt der Pflanzenorgane gemeint, also 
die Pflanzenmorphologie, als auch die Anordnung ihrer Zellen 
und Gewebe, die Pflanzenanatomie. 

Die Pflanzenorgane sind in zwei Sy Sternen organisiert ( ► Abb. 
33.1): 

■ Das Wurzelsystem verankert die Pflanze an Ort und Stel¬ 
le, nimmt Wasser und gelöste Mineralstoffe auf und spei¬ 
chert die Photosyntheseprodukte aus dem Sprosssystem. 
Durch ihre extreme Verzweigung und ihr großes Oberflä¬ 
chen/Volumen-Verhältnis können Pflanzenwurzeln Wasser 
und Mineralstoffe wirksam aus dem Boden resorbieren. 

■ Das Sprosssystem der Pflanze besteht aus der Sprossachse 
(Stängel, Stamm), den Blättern und den Blüten. Die Blät¬ 
ter sind in der Regel das Hauptorgan der Photosynthese. Die 
Sprossachsen tragen die Blätter, richten sie zur Sonne aus 


und liefern die Leitbahnen für den Materialtransport zwi¬ 
schen Wurzeln und Blättern. 

Sprosse und Wurzeln bestehen aus einer Aneinanderreihung 
von Modulen, die als Phytomere (Achsenglieder) bezeichnet 
werden. Jedes Phytomer eines Sprosses umfasst einen Knoten 
(Nodus), an dem ein oder mehrere Blätter sitzen, ein Interno¬ 
dium, das ist der Sprossabschnitt zwischen zwei Nodien, sowie 
eine oder mehrere Achselknospen (Seitenknospen). Letztere 
bilden sich in der Blattachsel, also der Ansatzstelle eines Blat¬ 
tes an der Sprossachse. Eine Knospe ist ein nichtentwickelter 
Spross, der sich zu einem weiteren Blatt, einem Phytomer, einer 
Blüte oder einem Blütentrieb weiterentwickeln kann. Wichtig 
ist der Unterschied zwischen Achselknospen und der Knospe 
am Spross Scheitel (Spitze jeder Sprossachse) - der Endknos¬ 
pe (auch terminale Knospe, Gipfelknospe oder Apikalknospe 
genannt). Wenn eine Achselknospe aktiv wird, kann sie sich 
zu einem neuen Zweig (Ast) entwickeln, der eine Erweiterung 
des Sprosssystems darstellt. Die Stellung der Blätter an der 
Sprossachse (Phyllotaxis genannt) ist typisch für die jeweilige 
Pflanzenart. Pflanzenwurzeln sind ebenfalls modular aufgebaut. 
Bei den Wurzeln besteht jedes Phytomer aus dem Wurzelseg¬ 
ment zwischen zwei Seiten wurzeln. 


Die meisten Angiospermen sind Monokotyle 
oder Eudikotyle 

Wie Sie aus ►Abschn. 28.3 wissen, gehören die meisten 
Angiospermen zu einer von zwei großen monophyletischen 
Gruppen oder Kladen (Entwicklungslinien). Die Monokoty¬ 
len (oder Monokotyledonen) sind in der Regel Blütenpflanzen 
mit schmalen, parallelnervigen Blättern, wie Gräser, Lilien¬ 
gewächse und Orchideen. Eudikotyle (oder Eudikotyledonen) 
sind Blütenpflanzen mit breiten Blättern, wie Sojabohne, Rose, 


Abb. 33.1 Vegetative Organe und Systeme. Das 

Schema zeigt den grundlegenden Bauplan einer An- 
giosperme mit Wurzel- und Sprosssystem und den 
wesentlichen vegetativen Organen 


Eudikotyle 


Das Sprosssystem be¬ 
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in diesen findet die 
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Abb. 33.2 Ein Vergleich der beiden Monophyla der Blütenpflan¬ 
zen. Im Bau von Monokotylen und Eudikotylen bestehen mehrere 
Unterschiede 


Sonnenblume und Ahorn. Diese beiden Monophyla, zu de¬ 
nen 97 % aller Arten der Blütenpflanzen zählen, unterscheiden 
sich in einigen wichtigen Grundmerkmalen; diese sehen Sie in 
► Abb. 33.2. 


Die Entwicklung verläuft bei Pflanzen 
anders als bei Tieren 


Wie in ► Kap. 19 beschrieben, steuern vier Prozesse die Ent¬ 
wicklung aller vielzelligen Organismen: Determination (die 
Vorbestimmung des Zellschicksals), Differenzierung (Zellspe¬ 
zialisierung), Morphogenese (die Organisation von Zellen zu 
Geweben und Organen) und Wachstum (Zunahme der Kör¬ 
pergröße). Bei Pflanzen werden diese Vorgänge durch vier 
Merkmale beeinflusst: Apikalmeristeme, Totipotenz, Vakuolen 
und Zellwände. 

Meristeme Tiere besitzen Stammzellen, um durch Beschä¬ 
digung oder Apoptose (programmierten Zelltod) verloren ge¬ 
gangene Gewebe wieder ersetzen zu können. Im menschlichen 
Körper werden Tag für Tag einfach zur Aufrechterhaltung der 
Funktionen Millionen neuer Zehen produziert. Auch Pflanzen 
erleiden Zellverluste, beispielsweise durch Herbivorie oder vor¬ 
programmierte Ereignisse (wie das Ab werfen der Blätter im 
Herbst). Pflanzliche Gewebe und Organe entstehen in Meris¬ 
temen (Bildungsgeweben) - Bereiche undifferenzierter Zellen, 
in denen eine Zellteilung erfolgt. Die Apikalmeristeme (Spit¬ 
zenmeristeme) an den Spitzen von Sprossachsen und Wurzeln 
ermöglichen Pflanzen, zeitlebens zu wachsen. 

Totipotenz Bei der normalen Entwicklung von Tieren zeich¬ 
nen sich lediglich die frühen embryonalen Zehen durch To¬ 
tipotenz aus: Sie können sich in jeglichen anderen Zelltypen 
des Körpers differenzieren. Im Gegensatz dazu sind manche 
Pflanzenzehen imstande, sich zu dedifferenzieren und wieder 
totipotent zu werden. Das bedeutet: Eine Pflanze kann Schä¬ 
digungen durch Umwelteinflüsse oder Pflanzenfresser meist 
problemlos reparieren. 


Querverweis 

In ► Abschn. 19.1 werden die charakteristischen Aspekte 
und Funktionen der Totipotenz bei Pflanzen eingehender 
behandelt. 


Vakuolen Ausgewachsene Pflanzenzehen enthalten gewöhn¬ 
lich eine einzige Zentralvakuole (Zellsaftvakuole), die 
bis zu 90% des gesamten Zellvolumens ausmachen kann 
(►Abb. 5.13). Die Vakuole ist ein wassergefüllter Sack, der 
gelöste Stoffe enthält: unter anderem Enzyme, Aminosäuren 
und die bei der Photosynthese gebildeten Zucker. Viele die¬ 
ser gelösten Substanzen werden von Transportproteinen, die 
im Tonoplasten (der Vakuolenmembran) lokalisiert sind, in 
die Vakuole gepumpt. Diese aktive Akkumulation von gelösten 
Stoffen erzeugt einen osmotischen Druck in die Vakuole, wie 
in ► Abschn. 34.1 erläutert wird. Indem sich die Vakuole durch 
die osmotische Wasseraufnahme ausdehnt, übt sie einen hydro¬ 
statischen Druck auf die Zellwand aus, der als Turgordruck oder 
einfach Turgor bezeichnet wird. Der Turgor sorgt dafür, dass 
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Diese Zellteilungsebenen führen zu einer Zunahme des Umfangs 
(radiale Ausdehnung bzw. Dickenwachstum). In manchen Fällen 
resultieren Zellteilungen in dieser Ebene auch in einer Verzweigung. 



apikal-basale 

Achse 


Diese Zellteilungsebene führt zu einer 
Längenzunahme (apikal-basale Aus¬ 
dehnung bzw. Streckungswachstum). 


Abb. 33.3 Cytokinese und Morphogenese. Die Ebene der Zellteilung 
kann das Wuchsmuster eines pflanzlichen Organs bestimmen, wie hier 
für einen Abschnitt einer Sprossachse schematisch dargestellt 


kuole aufnimmt, übt sie einen Turgordruck auf die Zellwand 
aus, die sich aber der Ausdehnung widersetzt. Damit sich eine 
Pflanzenzelle ausdehnen kann, muss sich also auch die Wand 
vergrößern. Dies geschieht durch in die Zellwand eingelager¬ 
te Proteine mit der treffenden Bezeichnung Expansine. Diese 
tragen dazu bei, die starre Zellwand zu lockern, indem sie nicht¬ 
kovalente Bindungen zwischen den Cellulosemikrofibrillen und 
anderen Polysacchariden der Zellwand lösen. Im Anschluss da¬ 
ran werden neue Polysaccharide und Mikrofibrillen eingebaut, 
sodass die Zellwand wachsen kann: 



Die Wand einer wachsenden Pflanzenzelle nennt man Primär¬ 
wand. Wenn die Zellstreckung beendet ist, scheiden manche 
Arten von Pflanzenzellen eine oder mehrere zusätzliche Cel¬ 
luloseschichten ab, sodass unter der Primärwand eine dicke 
Sekundärwand gebildet wird: 


auch nichtverholzte Pflanzen aufrecht stehen, ihre Blätter und 
Blüten nicht welken und ihre Zellen wachsen können. 


Zellwände Jede Pflanzenzelle ist von einer Zellwand um¬ 
geben. Über Plasmodesmen, membranausgekleidete Cyto¬ 
plasmakanäle, stehen die Zellen miteinander in Verbindung 
(► Abschn. 5.4). Aufgrund der starren Zellwände sind Pflanzen¬ 
zellen nicht zu Ortsveränderungen in der Lage wie die Zellen 
sich entwickelnder Tiere. Stattdessen wird die Morphogenese 
(Gestaltbildung) bei Pflanzen durch Zellteilungsebenen gesteu¬ 
ert. Diese bestimmen die Wachstumsrichtung eines Gewebes 
(►Abb. 33.3). Außerdem kann es zu ungleichen Zellteilun¬ 
gen kommen, wenn das Cytoplasma in bestimmten Bereichen 
der Zelle konzentrierte DifferenzierungsSignale enthält. Die Cy¬ 
tokinese (Teilung des Cytoplasmas) erfolgt bei Pflanzenzellen 
entlang einer Zellplatte; gebildet wird diese von membranösen 
Vesikeln, die aus dem Golgi-Apparat stammen (► Abb. 1 1.12b). 
Anders als bei Tierzellen, bei denen der Ort der Cytokinese von 
der Position der Mitte der Mitosespindel abhängt, wird die Lage 
der Zellplatte bei Pflanzenzellen schon zu einem früheren Zeit¬ 
punkt festgelegt - bereits in der Prophase der Mitose. 

_ ? _ 

Präge zu ►Abb. 33.3: Auf welche Weise wird Ihrer Ansicht 
nach die Zellteilungsebene gesteuert? 


Pflanzen wachsen hauptsächlich durch Zellstreckung, also 
durch eine Volumenzunahme der Zelle. Manche Zellen können 
ihr Volumen um das 100.000- bis 1.000.000-Pache vergrößern! 
Indem eine wachsende Pflanzenzelle Wasser in die Zentralva- 



C ! 'N 

Während sich die Zelle aus¬ 
dehnt, wird die Primärwand 
immer dünner. 


Nach Ende der Ausdehnung 
können die Zellen Sekundär¬ 
wände absondern. 


Sekundärwände können sich nicht ausdehnen. Sie sorgen viel¬ 
mehr für den mechanischen Halt, der manchen Pflanzen die 
Ausbildung dicker Stämme ermöglicht. Die Sekundärwand ent¬ 
hält Lagen von geordneten Cellulosemikrofibrillen, eingebettet 
in einer speziellen Substanz namens Lignin. Lignin ist ein kom¬ 
plexes organisches Polymer (basierend auf Phenylpropanoiden 
als Grundbausteine) und ist der Hauptbestandteil von Holz. Die 
so gebildete Matrix ist äußerst stabil und wasserundurchlässig 
und kann von Tieren nicht verdaut werden. Nach Cellulose ist 
Lignin das häufigste biologische Polymer der Erde; bei Holz 
macht es 20-35 % des Trockengewichts aus. 


Kennzeichnend für den Pflanzenkörper 
sind eine apikal-basale Polarität 
und eine Radiärsymmetrie 


Schon früh in der pflanzlichen Embryogenese (Embryonal¬ 
entwicklung) werden zwei grundlegende Achsen festgelegt 
(►Abb. 33.4): 
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Abb. 33.4 Zwei Entwicklungsmuster in der Morphogenese von 
Pflanzen. Entlang der apikal-basalen Achse erfolgt die Anordnung von 
Zellen und Geweben längs der Hauptachse von der Wurzel zum Spross. 
Die radiale Achse legt die konzentrische Anordnung der Gewebe fest, 
wenn die Organe an Umfang zunehmen 


■ die apikal-basale Achse - die Anordnung von Zellen und Ge¬ 
weben längs der Hauptachse von der Wurzel zum Spross; 

■ die radiale Achse - die konzentrische Anordnung der Gewe¬ 
besysteme. 

Beide Achsen lassen sich am besten über ihre Entwicklungsbio¬ 
logie verstehen. Die Embryogenese von Arabidopsis thaliana 
(Ackerschmalwand) dient hier als Beispiel. Wie Sie aus vor¬ 
angegangenen Kapiteln wissen, wurde und wird Arabidopsis 
als Modelleudikotyle eingehend von Pflanzenphysiologen und 
Genetikern erforscht. In ►Abb. 33.5 können Sie die einzelnen 
Schritte der pflanzlichen Embryogenese verfolgen. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 33.5: Auf welche Weise werden Ihrer Ansicht 
nach die Unterschiede zwischen den apikalen und den basalen 
Tochterzellen festgelegt? 


Der erste Schritt in der Entwicklung des Embryos von Ara- 
bidopis ist die mitotische Teilung der Zygote, aus der zwei 
Tochterzellen hervorgehen: eine Apikalzelle und eine Basalzelle 
(►Abb. 33.5, Schritt 1). Das unterschiedliche Schicksal dieser 
beiden Zellen wird bestimmt durch eine asymmetrische Zelltei- 
lungsebene, die zu einer ungleichen Verteilung des Cytoplasmas 
auf diese beiden Tochterzehen führt. Signale in der kleine¬ 
ren, apikalen Tochterzehe lösen die Bildung des eigentlichen 
Embryos aus, während in der größeren, basalen Tochterzehe 
der Suspensor gebildet wird, eine Struktur, welche eine Ver¬ 
bindung zwischen dem sich entwickelnden Embryo und dem 
gespeicherten Nährmaterial herstellt (►Abb. 33.5, Schritt 2). 
Durch diese Teilung wird nicht nur die apikal-basale Achse der 
neuen Pflanze festgelegt, sondern auch ihre Polarität bestimmt 
(d. h., welches Ende die Spitze, den Apex, bildet, und welches 
die Basis). Bereits nach vier mitotischen Teilungen lassen sich 
ein langer, dünner Suspensor und ein eher rundlicher oder ku¬ 
gelförmiger Embryo unterscheiden. Der Suspensor steht sein 
Längenwachstum bald ein. 

Bei Eudikotylen wie Arabidopsis entwickelt sich der ursprüng¬ 
lich rundliche Embryo zum typischen Herzstadium, sobald die 
Kotyledonen (Keimblätter) zu wachsen beginnen (► Abb. 33.5, 
Schritt 3). Durch weiteres Längenwachstum der Kotyledonen 
und der Hauptachse des Embryos bildet sich das Torpedostadi¬ 
um, in dem sich einige der inneren Gewebe zu differenzieren 
beginnen (►Abb. 33.5, Schritt 4). Zwischen den Kotyledonen 
hegt das Sprossapikalmeristem; am anderen Ende befindet 
sich das Wurzelapikalmeristem. Jedes dieser Meristeme (Bil¬ 
dung sgewebe) enthält undifferenzierte Zellen, die sich weiterhin 
teilen: Aus ihnen gehen die Organe hervor, die sich im Verlauf 
des gesamten Lebens der Pflanze entwickeln. 

Wie aus Schritt 2 in ►Abb. 33.5 zu ersehen, ist der Pflan- 
zenembyro zunächst rundlich und später eher zylinderförmig. 
Wurzel und Sprossachse der Pflanze behalten diese zylindri¬ 
sche Form zeitlebens bei. Zum Ende der Embryogenese ist auch 
die Radiärsymmetrie der Pflanze bereits etabliert (► Abb. 33.4). 
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Abb. 33.5 Pflanzliche Embryogenese. Der Grundbauplan der als Modelleudikotyle dienenden Ackerschmalwand (Arabidopsis thaliana ) bildet 
sich in mehreren Schritten heraus. Mit dem Herzstadium sind die drei Gewebesysteme etabliert: Abschlussgewebe (beige), Grundgewebe (hell¬ 
grün) und Leitgewebe (violett). Ganz rechts sind diese Gewebesysteme im reifen Samen dargestellt, der sich über zahlreiche weitere Stadien 
entwickelt 
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Die embryonale Pflanze besitzt drei konzentrisch angeordnete 
Gewebesysteme, aus denen die Gewebe des ausgewachsenen 
Pflanzenkörpers hervorgehen werden. Diese Gewebesysteme 
werden Sie im folgenden Abschnitt näher kennenlernen. 

33.1 Wiederholung 

Der Bauplan des vegetativen Pflanzenkörpers besteht aus 
einem Wurzel- und einem Sprosssystem. Der Pflanzen¬ 
körper ist modular aufgebaut aus sich wiederholenden 
Einheiten, die man Phytomere nennt. Kennzeichnend für 
Pflanzen sind Apikalmeristeme, Totipotenz, Zentralva¬ 
kuolen und Zellwände. Die Gewebe von Pflanzen entwi¬ 
ckeln sich entlang von zwei Achsen: Durch die apikal¬ 
basale Achse entsteht eine Polarität von der Wurzel zum 
Spross, durch die radiale Achse die konzentrische An¬ 
ordnung von Leit-, Grund- und Abschlussgewebe. Die 
meisten Blütenpflanzen gehören zu den Monokotylen 
oder Eudikotylen, zwischen denen mehrere grundlegen¬ 
de Unterschiede bestehen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Möglichkeiten nennen können, wie Pflanzen die Pro¬ 
bleme knapper Ressourcen und fehlender Mobilität 
überwinden. 

■ die wesentlichen Unterschiede in der Entwicklung von 
Pflanzen und Tieren aufzeigen können. 

■ den Vorgang beschreiben können, durch den sich aus 
einer pflanzlichen Zygote ein Embryo mit einer apikal¬ 
basalen Achse entwickelt. 


_ ? _ 

1. Wie erschließen sich Pflanzen die Ressourcen ihrer Umwelt, 
obwohl sie sich nicht fortbewegen können? 

2. Beschreiben Sie die wesentlichen Unterschiede in der Ent¬ 
wicklung von Pflanzen und Tieren. 

3. Erläutern Sie, wie es zur Entwicklung der apikal-basalen und 
der radialen Achse kommt. 

4. In einer Mutantenlinie von Arabidopsis tritt im Embryo kei¬ 
ne apikal-basale Polarität auf. Wodurch wird Ihrer Ansicht 
nach das phänotypische Erscheinungsbild der ausgewachse¬ 
nen Pflanzen charakterisiert sein? 


In den nächsten beiden Abschnitten werden Sie die besonderen 
Merkmale des Pflanzenkörpers näher kennenlemen, indem Sie 
seine Entwicklung von der Zygote zur ausgewachsenen Pflanze 
verfolgen. 


33.2 Die Organe von Pflanzen 

werden aus drei verschiedenen 
Gewebetypen gebildet 

Zum Ende der Embryogenese sind die apikal-basale und die 
radiale Achse festgelegt. Im Gegensatz zu Tieren, die Dutzen¬ 
de verschiedene Gewebe aufweisen können (z. B. besitzt der 
Mensch alleine drei Typen von Muskelgewebe), bestehen Pflan¬ 
zen nur aus drei grundlegenden Gewebesystemen aus jeweils 
spezialisierten Zellen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der Pflanzenkörper wird größtenteils von Grundgewebe gebil¬ 
det; hierzu gehören Parenchym, Kollenchym und Sklerenchym. 
Abschluss- und Leitgewebe bestehen aus Parenchym und Skle¬ 
renchym. 

■ Leitgewebe setzt sich aus Xylem und Phloem zusammen und bil¬ 
det das Transportsystem der Pflanzen. 

Wie ► Abb. 33.6 veranschaulicht, entwickeln sich die drei we¬ 
sentlichen Gewebesysteme von Pflanzen im Embryo in einem 
radialen Muster, resultierend in einer konzentrischen Anord¬ 
nung von Abschluss-, Grund- und Leitgewebe. Aus diesen 
Gewebesystemen gehen die Wurzeln, Sprossachsen und Blätter 
des vegetativen Pflanzenkörpers der adulten Pflanzen hervor. 


Frage zu ► Abb. 33.6: Welcher wesentliche Unterschied besteht 
zwischen den Zellen des Grundgewebes von Blättern und von 
Wurzeln? 


Das Abschlussgewebe bildet die äußere Hülle 
einer Pflanze 

Während der pflanzlichen Entwicklung geht aus dem Ab¬ 
schlussgewebe die äußerste Zellschicht der Pflanze hervor, die 
Epidermis. Bei verholzten Pflanzen entwickeln die Sprossachse 
(Stamm und Äste) und die Wurzeln ein Abschlussgewebe, das 
als Periderm bezeichnet wird. 

Die Epidermis wächst und bedeckt schließlich den gesamten 
sich vergrößernden Pflanzenkörper. Die Epidermiszellen sind 
anfänglich klein und rund und besitzen gewöhnlich eine klei¬ 
ne oder gar keine Zentralvakuole und nur selten Chloroplasten. 
Sobald die Zellteilung in der Epidermis eines Pflanzenorgans 
aufhört, dehnen sich die Epidermiszellen aus. Einige Epidermis¬ 
zellen entwickeln sich weiter und bilden eine der drei folgen¬ 
den Differenzierungen aus, über die Sie später mehr erfahren 
werden: 
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Abschlussgewebe 

Grundgewebe 

Leitgewebe 


Das Abschlussgewebe bildet 
die äußere Hülle der Pflanze. 


Das Grundgewebe ist der Ort 
der Photosynthese, speichert 
Photosyntheseprodukte und 
übernimmt als Festigungs¬ 
gewebe eine Stützfunktion. 


Das Leitgewebe dient dem 
Transport von Wasser und 
gelösten Stoffen durch die 
gesamte Pflanze. 


Abb. 33.6 Drei Gewebesysteme erstrecken sich durch den gesamten Pflanzenkörper. Die hier dargestellte Anordnung ist für Eudikotylen 
typisch. Die drei Gewebesysteme bilden bei allen Gefäßpflanzen ein Kontinuum. (In manchen Büchern wird Festigungsgewebe nicht wie hier 
dem Grundgewebe zugerechnet, sondern als viertes Gewebesystem betrachtet) 


■ Schließzellen, welche die Spaltöffnungen (Stomata) für den 
Gasaustausch in Blättern bilden 

■ Trichome (Pflanzenhaare), die Schutz gegen Insekten und 
schädliche Sonneneinstrahlung bieten und zudem ätherische 
Öle freisetzen (wie diejenigen der Minze) 

■ Wurzelhaare, welche die Wurzeloberfläche sehr stark vergrö¬ 
ßern und damit mehr Oberfläche zur Aufnahme von Wasser 
und Mineralstoffen bereitstellen 

Die oberirdischen Epidermiszellen sondern eine extrazelluläre, 
schützende Zellschicht ab, die Cuticula. Diese besteht aus Cutin 
(einem Polymer aus langkettigen Fettsäuren), einem komple¬ 
xen Wachsgemisch und Zellwandpolysacchariden. Die Cuticula 
begrenzt den Wasserverlust, reflektiert potenziell schädliche 
Sonnenstrahlung und dient als Barriere gegen Pathogene. 


Das Grundgewebe nimmt den größten Teil 
des Pflanzenkörpers ein 

Fast das gesamte Gewebe, das zwischen Abschluss- und Feitge- 
webe hegt, ist bei Spross und Wurzel Teil des Grundgewebes. 
Daher nimmt das Grundgewebe den größten Teil des Pflan¬ 
zenkörpers ein. Beim Grundgewebe lassen sich im Allgemei¬ 
nen drei grundlegende Zelltypen unterscheiden: Parenchym-, 
Kollenchym- und Sklerenchymzellen. Die Unterscheidung der 
Zelltypen des Grundgewebes erfolgt in der Regel anhand der 
Beschaffenheit ihrer Zellwände. 

Parenchym Parenchymzellen stellen den häufigsten Zelltyp 
bei Pflanzen dar (► Abb. 33.7a). Sie besitzen oft große Vakuolen 
und dünne Wände, die nur aus einer Primärwand und der ge¬ 
meinsamen Mittellamelle bestehen. Die Mittellamelle besteht 
aus einer Pektinschicht und sorgt für den Zusammenhalt von 
benachbarten Zellen (►Abb. 5.20). Parenchymzellen spielen 


eine wichtige Rolle bei der Photosynthese (vor allem in Blät¬ 
tern). In den Parenchymzellen von Samen und/oder Wurzeln 
können Proteine, Stärke, Fette und Öle gespeichert werden. Vie¬ 
le Parenchymzellen behalten ihre Teilungsfähigkeit bei, wenn 
beispielsweise durch Verletzung eine Zellvermehrung ausgelöst 
wird. 

Kollenchym Kollenchymzellen ähneln Parenchymzellen, die 
so abgewandelt wurden, dass sie flexiblen Halt bieten. Sie haben 
im Allgemeinen eine längliche Form mit einer charakteristisch 
an den Ecken verdickten Primärwand (► Abb. 33.7b). Die Pri¬ 
märwand dieser Zellen verdickt sich unter anderem aufgrund 
einer Pektinablagerung, es wird jedoch keine Sekundärwand ge¬ 
bildet. Kollenchymzellen verleihen Blattstielen, nichtverholzten 
Sprossachsen und wachsenden Organen Stabilität. Aus Kol¬ 
lenchym bestehendes Gewebe ist flexibel, sodass Stängel und 
Blattstiele bei Wind elastisch mitschwingen statt abzubrechen. 
Die bekannten „Fäden“ von Staudensellerie (Bleichsellerie) be¬ 
stehen hauptsächlich aus Kollenchymzellen. 

Sklerenchym Es gibt zwei Typen von Sklerenchymzel¬ 
len: längliche Faserzellen, auch Sklerenchymfasern genannt, 
und die vielfältig geformten Steinzellen oder Skiereiden 
(►Abb. 33.7c). Beide Zelltypen besitzen eine verdickte Se¬ 
kundärwand, die für ihre Hauptfunktion verantwortlich ist: Sie 
verleihen eine mechanische Stabilität. Viele Sklerenchymzellen 
durchlaufen nach der Ausbildung der verholzten Sekundärwand 
einen programmierten Zelltod (Apoptose; ► Abschn. 11.6) und 
erfüllen somit ihre Stützfunktion im abgestorbenen Zustand. 
Faserzellen sind häufig als Bündel angeordnet und verleihen 
verholzten und anderen Pflanzenteilen relativ starren Halt. Skie¬ 
reiden können dicht gepackt sein, beispielsweise bei Nussscha¬ 
len. Vereinzelte Gruppen von Steinzellen sind für die typische 
körnige Konsistenz von Birnen und einigen anderen Früchten 
verantwortlich. 
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a Parenchym 

Parenchymzellen Primärwände 



c Sklerenchym 

Faserzellen 


50 |jm 

Sekundärwände 



50 |jm 




b Kollenchym 



50 |jm 

Skiereiden Sekundärwände 



50 |jm 


Abb. 33.7 Zelltypen des Grundgewebes, a Parenchymzellen (hier aus dem Blattstiel der Buntnessel) haben dünne und gleichförmige Zellwän¬ 
de. b Kollenchymzellen bilden die äußeren Zellschichten dieser Blattader eines Spinatblatts. Ihre Zellwände sind in den Zellecken verdickt und 
ansonsten dünn, c Die beiden Typen von Sklerenchymzellen: Links: Faserzellen im Stängel einer Sonnenblume ( Helianthus ). Die verdickten Se¬ 
kundärwände sind rot angefärbt. Rechts: Die sehr dicken Sekundärwände von Steinzellen (Skiereiden) werden in Schichten aufgelagert. Strukturen 
wie Nüsse und Samen verdanken ihnen ihre Stabilität und harte Textur. (LM-Aufnahmen) 


Das Leitgewebe entwickelt sich 
zum Transportsystem der Pflanze 

Das Leitgewebe ist das Leitungs- oder Transportsystem der 
Pflanze und damit das kennzeichnende Merkmal der Gefäß¬ 
pflanzen (Tracheophyten). Seine beiden Gewebebestandteile, 
Xylem und Phloem, sind für den Stofftransport in der gesamten 
Pflanze zuständig. Das Xylem (Holz) verteilt Wasser und Mi¬ 
neralionen, die über die Wurzeln aufgenommen werden, in alle 
Zellen der Sprossachse und Blätter. Das Phloem (Bast) erfüllt 
mehrere verschiedene Funktionen, wie Transport-, Stütz- und 
Speicherfunktion. Eine entscheidende Rolle spielt das Phloem 
bei der Verteilung der von sämtlichen Zellen des Pflanzenkör¬ 
pers als Energieträger und Bausteine benötigten organischen 
Moleküle. Das Phloem transportiert Kohlenhydrate und Amino¬ 
säuren vom Bildungsort, der als Quelle oder Source bezeichnet 
wird (hauptsächlich die Blätter), zum Verbrauchs- oder Spei¬ 
cherort, der Senke oder Sink. Zu den Senken gehören unter 
anderem wachsendes Gewebe, Speicherknollen und sich entwi¬ 
ckelnde Blüten. 

Im Folgenden erfahren Sie Genaueres über die Struktur der 
verschiedenen Zelltypen, aus denen Leitgewebe bestehen. Wie 
die Leitgewebe Wasser und Substanzen durch den gesamten 
Pflanzenkörper transportieren, wird erst in ► Kap. 34 bespro¬ 
chen. 


Xylem Das Xylemgewebe enthält als Wasserleitungselemen¬ 
te (tracheale Elemente) weitlumige, wasserleitende Zellen, 
die Sekundärwände besitzen und bereits vor der Übernah¬ 
me ihrer Funktion - der Transport von Wasser und gelösten 
Mineralstoffen - eine Apoptose durchlaufen haben. Es gibt 
zwei Arten von Wasserleitungselementen: Tracheiden und Tra- 
cheenglieder (Gefäßelemente). Die spindelförmigen Trachei¬ 
den (►Abb. 33.8a) sind evolutionär älter als die Tracheen- 
glieder und der vorherrschende Zelltyp im Holz von Gym¬ 
nospermen (die Großgruppen der Gymnospermen werden in 
► Abschn. 28.2 behandelt). Nach dem Zelltod der Trache¬ 
iden lösen sich ihre inneren Bestandteile auf, und zwischen 
den Zellen verbleiben nur die Tüpfel - Aussparungen in der 
Sekundärwand. Diese sind so angeordnet, dass die Tüpfel be¬ 
nachbarter Zehen einander jeweils gegenüberhegen. Dadurch 
und weil sie lediglich eine dünne extrazelluläre Barriere, die 
Primärwand, überwinden müssen, können Wasser und ge¬ 
löste Mineralstoffe rasch von einer Zehe zur nächsten ge¬ 
langen. 

Blütenpflanzen haben ein wasserleitendes System entwickelt, 
das aus Gefäßen besteht; diese werden aus Einzelzellen ge¬ 
bildet, den Tracheengliedern (oder Gefäßelementen), die so 
angelegt werden, dass die Enden auf einandertreffen. Wie die 
Tracheiden weisen auch die Tracheenglieder Tüpfel in ihrer 
Zellwand auf, aber diese Tüpfel haben im Allgemeinen einen 
größeren Durchmesser als jene der Tracheiden. Vor der Apop- 
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a Tracheiden b Tracheenglieder c Siebröhrenglieder 



glieder wände 

Abb. 33.8 Zelltypen des Leitgewebes, a Tracheiden in Kiefernholz. Die dicken Zellenwände sind dunkelrot angefärbt, b Tracheenglieder (Ge¬ 
fäßelemente) im Stängel einer Kürbispflanze. Die Sekundärwände sind rot angefärbt; beachten Sie die unterschiedlichen Verdickungsmuster wie 
Ringe und Spiralen, c Siebröhrenglieder und Geleitzellen in einem Gurkenspross. (LM-Aufnahmen) 


tose der Tracheenglieder werden ihre endständigen Trennwände 
teilweise aufgelöst. Dadurch entsteht eine durchgehende, hoh¬ 
le Röhre, die eine durchlässige Leitungsbahn für das Wasser 
bildet (►Abb. 33.8b). Im Laufe der Evolution der Angio¬ 
spermen sind die Tracheenglieder immer kürzer und weiter 
geworden. Gleichzeitig evolvierten eher waagrecht als schräg 
stehende und stärker durchbrochene Endwände. Diese Anpas¬ 
sungen haben wahrscheinlich zu einem effizienteren Wasser¬ 
transport durch die Tracheenglieder beigetragen. Das Xylem 
vieler Angiospermen enthält neben den Tracheengliedern zu¬ 
sätzlich Tracheiden. 


Phloem Bei den Transportzellen des Phloems handelt es sich, 
anders als bei fertig entwickeltem Xylem, um lebende Zellen. 
Bei den Blütenpflanzen sind Siebröhrenglieder (► Abb. 33.8c) 
die typischen Zellen des Phloems. Ähnlich wie die Tracheen- 
glieder treffen auch diese Zellen mit ihren Enden aufeinander. 
Sie bilden lange Siebröhren, die Kohlenhydrate und viele andere 
Stoffe von ihrem Bildungsort (das sind gewöhnlich die Blätter) 
zu den Geweben transportieren, die diese Substanzen verbrau¬ 
chen oder speichern (etwa den Wurzeln). 

Während bei den Tracheengliedern die End wände aufgelöst 
werden und so ein besserer Durchfluss durch die Gefäße mög¬ 
lich ist, bilden die Endwände der Siebröhrenglieder Tunnel, 
durch die der Durchfluss der Kohlenhydrate und sonstigen 
benötigten Substanzen erfolgen kann. Die Endwände der Sieb- 
röhrenglieder werden als Siebplatten bezeichnet. Obwohl die 
Siebröhrenglieder nicht absterben, werden einige ihrer Bestand¬ 
teile während der Entwicklung aufgelöst, darunter der Zell¬ 
kern, die Ribosomen und die Vakuole. Allerdings stehen die 
Siebröhrenglieder über Plasmodesmen in enger Verbindung zu 
Geleitzellen - spezialisierten Parenchymzellen, die sämtliche 
Organellen beibehalten und der Versorgung der Siebröhrenglie- 
der dienen. 


33.2 Wiederholung 

Aus den drei konzentrisch angeordneten Gewebesyste¬ 
men des pflanzlichen Embryos - Abschluss-, Grund- 
und Leitgewebe - gehen die Gewebe und Organe der 
ausgewachsenen Pflanzen hervor. Diese Gewebesysteme 
umfassen jeweils charakteristische Kombinationen spe¬ 
zialisierter Zellen, die verschiedene, für die Pflanze le¬ 
benswichtige Funktionen übernehmen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ aufzählen und erläutern können, welche unterschiedli¬ 
chen Funktionen Parenchym haben kann. 

■ beschreiben können, durch welche Merkmale das Kol- 
lenchym seine wichtige Stützfunktion ausüben kann. 

■ vergleichend aufzeigen können, inwiefern Kollen- 
chym und Sklerenchym für Pflanzen eine Stützfunk¬ 
tion haben. 

■ die wasserleitenden Elemente von Pflanzen beschrei¬ 
ben und einen Vergleich dieser Elemente bei Gymno¬ 
spermen und Angiospermen ziehen können. 


_ 7 _ 

1. Erstellen Sie eine Tabelle, in der Sie die drei Typen von 
Grundgewebe hinsichtlich ihrer Struktur und Funktion ein¬ 
ander gegenüber stellen. 

2. Aufgrund welcher Strukturunterschiede sind Gewebe aus 
Kollenchymzellen biegsamer als solche, die vorwiegend aus 
Sklerenchymzellen bestehen? 

3. Beschreiben Sie die Unterschiede zwischen Tracheiden und 
Tracheengliedern (Gefäßelementen). 






































33.3 Meristeme sorgen dafür, dass Pflanzen zeitlebens weiterwachsen können 


1037 


Der pflanzliche Embryo wird nach seiner Bildung von einer Sa¬ 
menhülle eingeschlossen und ist bereit zur Keimung. Aspekte 
der Samenkeimung werden Sie in den folgenden Kapiteln ken- 
nenlemen. Jetzt soll es darum gehen, durch welche Prozesse der 
Embryo zu einer adulten Pflanze heranreift. 


33.3 Meristeme sorgen dafür, 
dass Pflanzen zeitlebens 
weiterwachsen können 

Wie bereits erwähnt, unterscheiden sich Pflanzen und Tiere in 
ihrer Entwicklung und Funktionsweise. Während Tiere dank 
ihrer Mobilität aktiv nach Futter suchen können, sind Pflan¬ 
zen ortsgebunden und können sich knappe Ressourcen nur 
durch gerichtetes Wachstum erschließen: Oberirdisch wachsen 
die Sprosse hin zum Sonnenlicht, im Boden wachsen die Wur¬ 
zeln hin zu mehr Wasser und gelösten Mineralstoffen. (Wie Sie 
wissen, gibt es auch viele sessile Tiere; für sie gelten andere 
Regeln.) 

Auf den Punkt gebracht 

■ Je nach Bau des betreffenden Organs kann das Wachstum von 
Pflanzen determiniert oder indeterminiert erfolgen. 

■ Beim Wachstum in Meristemen kommt es zu einer Zunahme der 
Zellzahl. 

■ Wo ein solches Wachstum erfolgt, befinden sich verschiedene 
Apikalmeristeme, aus denen Blätter, Sprossachsen, Blüten und 
Wurzeln hervorgehen. 

■ Im Wurzelmeristem bilden eine Zellteilungs-, eine Streckungs¬ 
und eine Differenzierungszone die Gewebe der Wurzel und Wur¬ 
zelhaube (Calyptra). 

■ In der Wurzel ist das innere Leitgewebe von mehreren Gewe¬ 
beschichten umgeben. Diese Gewebe sind in den Wurzeln von 
Eudikotylen und Monokotylen unterschiedlich angeordnet. 

■ Eudikotyle nehmen durch sekundäres Dickenwachstum an Um¬ 
fang zu; dabei werden Holz und sekundäre Rinde (Bast) gebil¬ 
det. 

Bei vielen Tieren ist das Wachstum determiniert (begrenzt): Im 
Adultstadium stehen sie das Wachstum ein. Wachsen sie wei¬ 
ter, wie viele Krebse, dann bleibt zumindest die Körperform 
erhalten. Ihr Körperbau ist also geschlossen und relativ scharf 
gegen die Umgebung abgegrenzt. Auch einige Pflanzenorga¬ 
ne zeigen ein determiniertes Wachstum, beispielsweise Blätter, 
Blüten und Früchte. Im Gegensatz dazu wachsen Sprosse und 
Wurzeln kontinuierlich weiter und ändern dabei auch ihre Form. 
Ihr Körperbau ist also offen und nur unscharf gegen die Um¬ 
gebung abgegrenzt. Ein derartiges Wachstum bezeichnet man 
als indeterminiert (unbegrenzt). (Viele Tierkolonien wie ein 
Korallenstock zeigen als Ganzes ebenfalls unbegrenztes Wachs¬ 
tum, nicht aber die einzelnen Individuen.) 


Wie nehmen Pflanzen an Größe zu? 

Das Wachstum von Pflanzen kann auf zweierlei Weise erfolgen: 

■ Primäres Wachstum ist charakterisiert durch eine Zelltei¬ 
lung und anschließende Vergrößerung der Zellen (Zellstre- 
ckung). Das primäre Wachstum resultiert in der Ausbreitung 
und Verlängerung von Wurzeln und Sprossachsen. Sämtliche 
Samenpflanzen sind durch einen primären Pflanzenkörper 
charakterisiert; er umfasst sämtliche nichtverholzte Teile der 
Pflanze. Zahlreiche krautige Pflanzen bestehen ausschließ¬ 
lich aus einem primären Pflanzenkörper. 

■ Durch sekundäres Dickenwachstum nehmen Pflanzen an 
Umfang zu. Verholzte Pflanzen wie Bäume und Sträucher 
weisen einen sekundären Pflanzenkörper auf, bestehend aus 
Holz und sekundärer Rinde (Bast). Wenn die Gewebe des se¬ 
kundären Pflanzenkörpers angelegt werden, verdicken sich 
Sprosse und Wurzeln. 


Der Pflanzenkörper wird durch 
Meristeme gebildet 

Meristeme sind lokalisierte Bereiche von undifferenzierten Zel¬ 
len, die als Ursprung sämtlichen neuen Wachstums bei der 
ausgewachsenen Pflanze fungieren. Der Pflanzenembryo besitzt 
bereits vor der Samenkeimung zwei Meristeme: ein Sprossapi¬ 
kalmeristem nahe der Spitze des embryonalen Sprosses und ein 
Wurzelapikalmeristem an der Keim wurzelspitze (► Abb. 33.5). 

Meristemzehen sind kleine, dicht gepackte Zehen mit sehr klei¬ 
ner Vakuole und einer dünnen Primärwand. Die Zehen, die 
für den Fortbestand der Meristeme sorgen, die Initialen, sind 
mit den bei Tieren vorkommenden Stammzehen vergleichbar 
(►Abschn. 19.1). Wenn sich Initialen teilen, entwickeln sich 
einige der Tochterzehen zu neuen Initialen und einige differen¬ 
zieren sich zu stärker spezialisierten Zellen. 

Mehrere Typen von Meristemen tragen zu Wachstum und Ent¬ 
wicklung einer adulten Pflanze bei: 

■ Apikalmeristeme in der Wurzel und in der Sprossachse 
(► Abb. 33.9) organisieren das primäre Wachstum, durch das 
letztendlich sämtliche Zehen des primären Pflanzenkörpers 
entstehen. 

■ Wenn sich die Initialen der Apikalmeristeme teilen, differen¬ 
zieren sich einige der Tochterzellen und bilden die Primär¬ 
meristeme: Aus den drei Formen von Primärmeristemen 
(siehe unten) gehen die drei grundlegenden Gewebesyste¬ 
me (Abschluss-, Grund- und Feitgewebe) hervor, die in 
► Abschn. 33.2 behandelt wurden. 

■ Lateralmeristeme, auch als Sekundärmeristeme bezeichnet, 
organisieren das sekundäre Dicken Wachstum (► Abb. 33.9). 
Zwei Lateralmeristeme, das Kambium und das Korkkambi¬ 
um, tragen zum sekundären Pflanzenkörper bei. 

Media Clip 33.1 Rapid Growth of Brambles 

www.Lifel le.com/mc33. 1 
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Jede Endknospe enthält ein 
Sprossapikalmeristem. 
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Bei verholzten Pflanzen 
sorgen das Kambium 
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Abb. 33.9 Apikal- und Lateralmeristeme. Die Apikalmeristeme von Spross und Wurzel bilden den primären Pflanzenkörper und verlängern 
diesen; Lateralmeristeme bilden den sekundären Pflanzenkörper und verdicken diesen. (LM-Aufnahmen) 


Das unbegrenzte primäre Wachstum 
geht von Apikalmeristemen aus 

Da Apikalmeristeme unbegrenzt fortbestehen, können sich eine 
Wurzel oder ein Spross kontinuierlich verlängern und unbe¬ 
grenzt wachsen. Anders ausgedrückt: das Wachstum des Pflan¬ 
zenkörpers ist indeterminiert. Alle Pflanzenorgane entstehen 
letztlich aus Zellteilungen in Apikalmeristemen, an die sich eine 
Zellstreckung und Zelldifferenzierung anschließen. Bei der Or¬ 
ganbildung spielen mehrere Typen von Apikalmeristemen eine 
Rolle: 

■ Sprossapikalmeristeme liefern die Zellen für neue Blätter 
und Sprossabschnitte. Neben dem Hauptspross einer Pflanze 
weist auch jeder Seitenspross sein eigenes Sprossapikalme¬ 
ristem auf. Sprossapikalmeristeme werden auch als vegeta¬ 
tive Meristeme bezeichnet, weil aus ihnen die vegetativen 
Gewebe (Blätter, Sprosse und Wurzeln) hervorgehen. 

■ Steht eine Pflanze vor der Blüte, so wird eines oder meh¬ 
rere ihrer Sprossapikalmeristeme in Infloreszenzmeristeme 
umgewandelt; aus diesen gehen wiederum Blütenmeristeme 


hervor; diese beiden Meristeme werden in ► Abschn. 37.2 
näher behandelt. 

■ Wurzelapikalmeristeme liefern die Zellen, welche die Wur¬ 
zeln verlängern, sodass die Pflanze in den Boden Vordrin¬ 
gen und aus ihm Wasser und Mineralstoffe erschließen 
kann. Jede Wurzelform (also Hauptwurzel, Seitenwurzel und 
Adventivwurzeln) weist ihr eigenes Wurzelapikalmeristem 
auf. 

Aus den Apikalmeristemen von Spross und Wurzel entstehen 
jeweils Primärmeristeme, welche die Gewebe des primären 
Pflanzenkörpers ausbilden. Die Abfolge der Primärmeristeme 
lautet von außen nach innen bei Wurzel und Spross: Proto- 
derm, Grundmeristem und Prokambium (►Abb. 33.10a). 
Diese sind wiederum die Bildungsorte der drei Gewebesysteme: 


Apikalmeristeme —> Primärmeristeme —► Gewebesysteme 
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Tiere bilden ihre Organe in der Regel nur einmal und in fest¬ 
gelegter Anzahl aus, sodass die Mitglieder einer Art sich recht 
ähnlich sehen. Dass Meristeme in der Lage sind, während der 
gesamten Lebensspanne der Pflanze weiterhin neue Organe zu 
bilden, macht die Gestalt des Pflanzenkörpers so individuell. 

Als Nächstes erfahren Sie genauer, wie das Wurzelapikalmeris¬ 
tem das Wurzelsystem bildet. 


Aus dem Wurzelapikalmeristem entstehen die 
Wurzelhaube und die Wurzelprimärmeristeme 

Das Apikalmeristem der Wurzel bildet sämtliche Zellen, 
die zu Wachstum und Entwicklung der Wurzel beitragen 
(► Abb. 33.10a). Ein Teil der Tochterzellen aus dem Apex (der 
Spitze) des Wurzelapikalmeristems ist an der Bildung einer 
Wurzelhaube (Calyptra) beteiligt; diese dient als Schutz für 
die empfindliche Wachstumsregion der Wurzel, während sich 
diese durch den Boden schiebt. Die Wurzelhaube sezerniert ein 
schleimiges Mucopolysaccharid, das als Gleitmittel fungiert. 
Trotzdem werden die Zellen der Wurzelhaube häufig beschä¬ 
digt oder abgeschabt und müssen daher ständig ersetzt werden. 
Ferner ist die Wurzelhaube die Struktur, welche die Schwerkraft 


erkennt und somit das nach unten gerichtete Wachstum der Wur¬ 
zeln steuert. 

Media Clip 33.2 Cell Expansion in Root Hairs 

www. Li fei le.com/mc3 3.2 

In der Mitte des Wurzelapikalmeristems befindet sich ein ru¬ 
hendes Zentrum, in dem nur selten Zellteilungen stattfinden. 
Die Zellen des ruhenden Zentrums können zehn Tage lang in der 
Gl-Phase des Zellzyklus verbleiben und verhindern, dass sich 
die umgebenden Meristemzellen differenzieren. Die oberhalb 
des ruhenden Zentrums (also von der Wurzelhaube entfernt) 
gebildeten Tochterzellen entwickeln sich zu den drei Primär¬ 
meristemen. 

Apikal- und Primärmeristeme bilden zusammen die Zelltei¬ 
lungszone und sind der Ursprungsort für alle Zellen der Pri¬ 
märgewebe der Wurzel. Unmittelbar über dieser Zone liegt die 
Streckungszone, in der sich die neu gebildeten Zellen strecken 
und die Wurzel dadurch weiter ins Erdreich schieben. Darüber 
schließt sich die Differenzierungszone an; dort differenzieren 
sich die Zellen und nehmen spezialisierte Formen und Funktio¬ 
nen an, wie Wassertransport und Mineralstoffaufnahme. Diese 
drei Zonen gehen ohne abrupte Trennlinie allmählich ineinan¬ 
der über. 


Abb. 33.10 Gewebe und Bereiche der 
Wurzelspitze, a Die komplexe Struktur der 
Wurzel entsteht durch intensive Zellteilungs¬ 
tätigkeit. b Rasterelektronenmikroskopisches 
Bild (REM) von Wurzelhaaren 
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Die Produkte der Wurzelprimärmeristeme 
werden zu den Wurzelgeweben 


Die Produkte der drei Primärmeristeme - Protoderm, Grundme¬ 
ristem und Prokambium - der Wurzel bilden die Gewebesys¬ 
teme der fertigen Wurzel. Die abweichende Anordnung dieser 
drei Gewebesysteme in den Wurzeln von Eudikotylen und Mo¬ 
nokotylen ist einer der wesentlichen Unterschiede zwischen 
diesen beiden monophyletischen Gruppen (► Abb. 33.1 1). 

■ Das Protoderm bildet die Epidermis, die äußere Zell¬ 
schicht, die an den Schutz der Wurzel und die Aufnahme 
von Mineralstoffen und Wasser angepasst ist. Viele der 
Epidermiszellen entwickeln lange, zarte Wurzelhaare, die 
eine enorme Vergrößerung der Wurzeloberfläche bewirken 
(►Abb. 33.10b). Wurzelhaare dringen in die Spalten zwi¬ 
schen den Bodenpartikeln ein und nehmen aus diesen engen 
und verwinkelten Zwischenräumen Wasser und Mineralio¬ 
nen auf. 


a Eudikotylenwurzel 

Zentralzylinder 


b Monokotylenwurzel 

Zentralzylinder 



-Endodermis —" 



Wurzelrinde 



(primäre Rinde) 



Epidermis 




Abb. 33.11 Produkte der Primärmeristeme der Wurzel. Aus dem 

Protoderm entsteht die äußerste Schicht (Epidermis). Das Grundmeris¬ 
tem bildet die Wurzelrinde (primäre Rinde), deren innerste Zellschicht 
als Endodermis ausgebildet ist. Die primären Leitgewebe der Wurzel 
befinden sich im Zentralzylinder; dieser ist ein Produkt des Prokam¬ 
biums. Bei Eudikotylen (a) und Monokotylen (b) sind die Gewebe im 
Zentralzylinder unterschiedlich angeordnet. Die lichtmikroskopischen 
Bilder zeigen Querschnitte durch den Zentralzylinder einer typischen 
Eudikotylen (Hahnenfuß, Ranunculus spec.) und einer typischen Mono¬ 
kotylen (Mais, Zea mays ); die Anordnung der primären Wurzelgewebe 
ist jeweils gut zu erkennen 


■ Die Wurzelrinde (oder primäre Rinde) ist ein Bereich aus 
Grundgewebe, der vom Grundmeristem von der Epidermis 
aus nach innen gebildet wird. Die Zellen der vielschichtigen 
Wurzelrinde haben zahlreiche Funktionen, unter anderem 
dienen sie als Speichergewebe. 

■ Die Endodermis ist die innerste Zellschicht der Wurzel¬ 
rinde. Im Gegensatz zu anderen Rindenzellen enthalten die 
Zellen der Endodermis in ihren Primärwänden eine was¬ 
serundurchlässige Substanz namens Suberin. Das Suberin 
bildet einen zylindrischen Ring um das Innere der Endoder¬ 
mis und ermöglicht so den endodermalen Zellen, den Ein- 
bzw. Ausstrom von Wasser und gelösten Ionen in das Leit¬ 
gewebesystem zu kontrollieren. 

■ Weiter innerhalb der Endodermis folgt dann der Zentral¬ 
zylinder (Stele), der vom Prokambium gebildet wird. Der 
Zentralzylinder setzt sich aus drei Geweben zusammen: Pe- 
rizykel, Xylem und Phloem. Der Perizykel besteht aus einer 
oder mehreren Lagen von relativ undifferenzierten Zellen 
und erfüllt drei wichtige Funktionen: 1. Er bildet das Ge¬ 
webe, aus dem Seiten wurzeln entspringen (►Abb. 33.12). 
2. Als Ursprungsort lateraler Meristeme kann er zum sekun¬ 
dären Dickenwachstum beitragen, das den Wurzelumfang 
vergrößert. 3. Seine Zellen enthalten membrangebundene 
Transportproteine, die Mineralionen in die Zellen des Xy¬ 
lems exportieren. 


_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 33.12: Welcher Zusammenhang besteht zwi¬ 
schen Totipotenz und der Bildung von Seiten wurzeln? 



austreibende Seitenwurzel Epidermis 


Abb. 33.12 Anatomie einer Seitenwurzel. Rasterelektronenmikro- 
skopische Aufnahme (REM) der Spitze einer Seitenwurzel einer Weide 
(Salix). Die Zellen des Perizykels teilen sich, die Produkte dieser Tei¬ 
lung differenzieren sich und bilden die Gewebe einer Seitenwurzel 
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Activity 33.1 Eudicot Root 

www.Lifel le.com/ac33. 1 

Activity 33.2 MonocotRoot 

www.Lifel le.com/ac3 3.2 

Im Zentrum der Wurzel einer Eudikotylen befindet sich das Xy¬ 
lem. Im Querschnitt ist es normalerweise sternförmig und weist 
eine wechselnde Anzahl an Strahlen auf (► Abb. 33.11a). Zwi¬ 
schen diesen Xylemstrahlen befinden sich Phloembündel. Bei 
Monokotylen liegt im Zentrum der Wurzel typischerweise ein 
Bereich von Parenchymzellen, das Mark, das von Xylem und 
Phloem umgeben ist (►Abb. 33.11b). Das Mark dient häu¬ 
fig als Speicherort für Kohlenhydrate und kommt auch in der 
Sprossachse von Eudikotylen und Monokotylen vor. Aus dem 
in Streifen geschnittenen Mark der Sprosse der Papyrusstau¬ 
de ( Cyperus papyrus) kann man durch Pressen und Verkleben 
ein papierähnliches Material hersteilen, den Papyrus. Papyrus 
wurde in Ägypten seit mindestens 2500 v. Chr. hergestellt und 
diente bis etwa 300 n. Chr. als bevorzugter Beschreibstoff, ab 
dann wurde er durch das Pergament aus Tierhäuten ersetzt. 



Das Wurzelsystem verankert die Pflanze und 
nimmt Wasser und gelöste Mineralstoffe auf 

Bei den meisten Pflanzen gelangen Wasser und Mineralstof¬ 
fe durch das Wurzelsystem, das sich in den Boden erstreckt, 
in den Pflanzenkörper. Da kein Licht in den Boden eindringen 
kann, sind Wurzeln im Regelfall nicht zur Photosynthese fähig. 
Das Wurzelsystem ist zwar von der Oberfläche nicht sichtbar, 
doch es ist häufig größer als das (sichtbare) Sprosssystem. Bei 
einer vier Monate alten Winterroggenpflanze ( Secale cereale) 
war das Wurzelsystem beispielsweise 130-mal so groß wie das 
Sprosssystem und umfasste fast 13 Mio. Wurzeln (einschließ¬ 
lich Seiten wurzeln) von insgesamt über 500 km Länge! 

Das Wurzelsystem der Angiospermen entwickelt sich aus ei¬ 
ner embryonalen Wurzel, der Radicula oder Keimwurzel. Von 
diesem gemeinsamen Ausgangspunkt verläuft die Entwicklung 
bei den Wurzelsystemen von Eudikotylen und Monokotylen je¬ 
doch unterschiedlich. Bei den meisten Eudikotylen entwickelt 
sich die Keimwurzel nach der Samenkeimung zur Primär Wur¬ 


zel - der Hauptwurzel, oft als Pfahlwurzel ausgebildet -, die 
sich durch Spitzenwachstum nach unten und seitwärts durch 
Bildung von Seitenwurzeln ausdehnt. Hauptwurzel und Seiten¬ 
wurzeln bilden zusammen ein heterogenes Wurzelsystem, das 
zahlreiche Formen annehmen kann. Die Pfahlwurzel selbst fun¬ 
giert zum Beispiel oft als Speicherorgan für Nährstoffe, wie bei 
der Karotte oder der Roten Bete (► Abb. 33.13a). 

Dagegen ist die Primärwurzel bei Monokotylen und einigen 
Eudikotylen nur kurzlebig und stirbt bald ab. Da die Wurzeln 
einer typischen Monokotylen aus der Sprossachse entsprin¬ 
gen (auf oder unmittelbar unter Bodenniveau), bezeichnet man 
diese Wurzeln als Adventivwurzeln (adventiv, vom lateini¬ 
schen advenire für „hinzukommen“); sie bilden ein homogenes 
Wurzelsystem (Büschelwurzelsystem) aus zahlreichen dün¬ 
nen Wurzeln von ungefähr gleicher Länge (►Abb. 33.13b). 
Viele Büschelwurzelsysteme verfügen über eine große Oberflä¬ 
che für die Aufnahme von Wasser und Mineralstoffen und sind 
sehr gut im Boden verankert. So können die Büschelwurzelsys¬ 
teme von Gräsern beispielsweise Steilhänge schützen, an denen 
es andernfalls durch Regenwasser zu Erosions Schäden käme. 
Bei der Süßkartoffel ( Ipomoea batatas) haben sich sprossbür- 
tige Adventivwurzeln in Wurzelknollen umgewandelt. 

Bei manchen Pflanzen - wie Mais, einigen Palmenarten oder 
Schraubenbäumen (Pandanus) - wachsen die Adventivwurzeln 
von weit oberhalb des Erdbodens nach unten und dienen als 
stabile Stütze für das Sprosssystem (►Abb. 33.13c). Solche 
Stützwurzeln haben sich bei verschiedenen Arten aus un¬ 
terschiedlichen Gründen entwickelt. So bilden beispielsweise 
einige Monokotyle Stützwurzeln aus, weil sie ihre oberirdi¬ 
schen Pflanzenteile nicht durch sekundäres Dickenwachstum 
des Stamms stabilisieren können. Schraubenbäume (Panda¬ 
nus) wachsen zum Beispiel häufig im Bereich der Küste an 
Stränden und verschaffen sich mit ihren Stützwurzeln Halt in 
den stark sandigen Böden. Banyan-Feigen (Ficus benghalen- 
sis) wachsen zunächst als Epiphyten (Aufsitzerpflanzen, die 
auf anderen Pflanzen wachsen) und entwickeln dann verholzte 
Stütz wurzeln; diese ermöglichen ihnen, zu stattlichen Bäumen 
heranzuwachsen. 


Die Produkte der Sprossprimärmeristeme 
werden zu Sprossgeweben 

Wenden wir uns nun dem Spross zu, dem aus der Sprossach¬ 
se und den Blättern bestehenden, oberirdischen Teil der Pflanze. 
Wie in ► Abb. 33.1 dargestellt, setzen sich Sprosse und Wurzeln 
aus sich wiederholenden Modulen zusammen, den Phytome- 
ren. Ein Phytomer des Sprosssystems besteht jeweils aus einem 
Nodus (Knoten) mit zugehörigem Blatt/Blättem, dem Interno¬ 
dium unterhalb des Knotens und den Achselknospen, die sich 
im Winkel zwischen Blatt und Sprossachse bilden. Die Sprosse 
wachsen durch Hinzufügen neuer Phytomere. Zunächst bilden 
sich diese nur am Primärspross der Pflanze; sobald sich jedoch 
aus einer Achselknospe ein Seitenzweig entwickelt, kommen 
hier ebenfalls neue Phytomere hinzu. Die neuen Phytomere ha¬ 
ben ihren Ursprung in den Zellen des Sprossapikalmeristems, 
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a Pfahlwurzeln 


b Büschelwurzeln 


c Stützwurzeln 



Abb. 33.13 Wurzelsysteme bei Eudikotylen und Monokotylen. Das heterogene Wurzelsystem von Eudikotylen mit einer Pfahlwurzel wie 
bei der Karotte und der Roten Beete (a) steht im Gegensatz zum Büschelwurzelsystem von Porree (b) und den stützenden Adventivwurzeln 
(Stützwurzeln) von Mais (c) 


die in den terminalen Knospen (Endknospen) jedes Seitenspros¬ 
ses und des Hauptsprosses zu finden sind (► Abb. 33.9). 

Wie das Wurzelapikalmeristem bildet auch das Sprossapikal¬ 
meristem drei primäre Meristeme: Protoderm, Grundmeristem 
und Prokambium. Aus diesen Primärmeristemen gehen wiede¬ 
rum die drei Gewebesysteme des Sprosses hervor. 

Wenn der Spross wächst und sich verlängert, entstehen an den 
Seiten des Sprossapikalmeristems in regelmäßigen Abständen 
Ausbuchtungen, die man als Blattprimordien (Blattanlagen) 
bezeichnet (►Abb. 33.9). Diese Primordien bestehen aus pri¬ 
mären Meristemgeweben, die sich zu den reifen Geweben des 
Blattes weiterentwickeln. Zusätzlich bilden sich an der Ba¬ 
sis von Blattprimordien Knospenprimordien (Knospenanlagen). 
Diese können potenziell zu neuen Apikalmeristemen und zum 
Ausgangspunkt neuer Seitensprosse werden. Die Stellen, an 
denen sich die Blattprimordien ausbilden, werden zu den Kno¬ 
ten des wachsenden Sprosses. Das Längenwachstum in den 
Bereichen zwischen den Knoten, den Internodien, erfolgt zu¬ 
nächst durch Zellteilung in den primären Meristemgeweben, 
später dann in den reifen Sprossgeweben durch Zellstreckung. 
Der wachsende Spross besitzt keine schützende Struktur, die 
der Wurzelhaube vergleichbar wäre, doch die Blattprimordi¬ 
en können als schützende Hülle für das Apikalmeristem der 
Sprossachse dienen; dieser Bereich wird häufig auch als Vege¬ 
tationspunkt oder Vegetationskegel bezeichnet. 

Das Leitungssystem der Sprossachse unterscheidet sich von den 
Verhältnissen in der Wurzel. In einer Wurzel liegt das Leit¬ 
gewebe tief im Inneren, das Xylem befindet sich im oder in 
der Nähe des Zentrums (►Abb. 33.11). Das Leitgewebe einer 
jungen Sprossachse ist hingegen auf einzelne Leitbündel aufge¬ 
teilt (►Abb. 33.14). Jedes Leitbündel enthält Xylem wie auch 
Phloem. Bei Eudikotylen sind die Leitbündel im Allgemeinen 
ringförmig angeordnet, bei Monokotylen liegen sie dagegen zer¬ 
streut im gesamten Spross. 


Activity 33.3 Eudicot Stern 
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Activity 33.4 Monocot Stern 
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Neben dem Leitgewebe enthält die Sprossachse weitere wich¬ 
tige Gewebesysteme, nämlich Speicher- und Stützgewebe. Bei 
Eudikotylen hegt innerhalb des Leitbündelrings das Mark; die¬ 
ses dehnt sich in Lorm sogenannter Markstrahlen auch in die 
Bereiche zwischen den Leitbündeln aus. Außerhalb des Leit¬ 
bündelrings befindet sich die primäre Rinde, die stützende 
Kollenchymzellen mit verdickten Zellwänden aufweisen kann. 
Mark und primäre Rinde bilden das Grundgewebesystem der 
Sprossachse. Die äußerste Lage der jungen Sprossachse bildet 
die Epidermis. 


Die Sprossachse trägt Blätter und Blüten, 
kann aber auch noch weitere Aufgaben erfüllen 

Die wichtigste Punktion der Sprossachse ist es, die Photosynthe¬ 
seorgane (Blätter) wie auch die Portpflanzungsorgane (Blüten) 
zu tragen und in eine exponierte Position zu bringen. Bei man¬ 
chen Pflanzen erfüllt die Sprossachse aber auch noch andere 
Aufgaben. So handelt es sich beispielsweise bei der Knolle 
einer Kartoffel, die wir essen, nicht um eine Wurzelknolle, son¬ 
dern um eine unterirdische Sprossknolle, die der Pflanze als 
Speicherorgan dient. Die Augen einer Kartoffel sind Vertie¬ 
fungen mit Ansammlungen von Achselknospen; also entspricht 
eine austreibende (keimende) Kartoffel nichts weiter als ei¬ 
ner sich verzweigenden Sprossachse (►Abb. 33.15a). Viele 
Wüstenpflanzen zeichnen sich durch eine verdickte, wasserspei¬ 
chernde Sprossachse aus (►Abb. 33.15b). Die Ausläufer von 
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Kambium 


Grundgewebe 


a Leitbündel bei Eudikotylen 


Markzellen 


Epidermis 


500 pm 


Epidermis 


Mark 


primäre Rinde 


b Leitbündel bei Monokotylen 


Im Spross ist das Leitgewebe 
zu Leitbündeln organisiert. 


Xylem 

Phloem 

Faserzellen 


Rindenzellen 


Xylem 
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Grundgewebe 


Abb. 33.14 Leitbündel im Spross, a Im nichtverholzten Spross der Eudikotylen sind die Leitbündel zylinderförmig angeordnet: Das Phloem ist 
zur primären Rinde und das Xylem zum Mark hin angeordnet. Faserzellen (Sklerenchymfasern) stabilisieren die Leitbündel. b Eine zerstreute 
Anordnung der Leitbündel ist für den Spross der Monokotylen typisch. Links lichtmikroskopische Aufnahmen (LM), rechts rasterelektronenmi¬ 
kroskopische Aufnahmen (REM) 


Erdbeerpflanzen sind horizontale Sprosse, an denen sich in ei¬ 
nigem Abstand von der primären Sprossachse Adventivwurzeln 
bilden (► Abb. 33.15c). Wird die Verbindung zwischen zwei be¬ 
wurzelten Teilstücken unterbrochen, können sich daraus zwei 
unabhängige Pflanzen entwickeln - eine Form der vegetativen 
(asexuellen) Vermehrung (► Abschn. 37.3). 


Blätter sind Organe mit determiniertem 
Wachstum, die vom Sprossapikalmeristem 
gebildet werden 

Eine Pflanze bildet die meiste Zeit ihres Lebens aus Api¬ 
kalmeristemen Blätter. Diese entstehen aus den Rändern des 
Apikalmeristems als Initialen, die sich zu Blattprimordien dif¬ 
ferenzieren. Blätter unterscheiden sich von Sprossachsen vor 
allem in zweierlei Hinsicht: 

■ Anders als bei der Sprossachse mit ihrem unbegrenzten (in¬ 
determinierten) Wachstum ist das Wachstum eines Blattes 
begrenzt (determiniert). 


■ Während die Gewebe im Spross zylindrisch (radial) ange¬ 
ordnet sind, weist das Blatt als flaches Pflanzenorgan eine 
unterschiedliche Ober- und Unterseite auf. 


Querverweis 

Der Bau des Blattes ist hervorragend auf die Reaktionen 
der Photosynthese abgestimmt. Weitere Details zur Pho¬ 
tosynthese und zur Rolle der verschiedenen Blattgewebe 
finden Sie in ► Abschn. 10.1 und 10.4. 


Die Blattanatomie ist auf faszinierende Weise an die Durch¬ 
führung der Photosynthese und damit zusammenhängende Vor¬ 
gänge angepasst. Hierzu gehört der Gasaustausch von O 2 und 
CO 2 mit der Umgebung bei gleichzeitiger Einschränkung des 
Wasserverlusts durch Verdunstung (►Abb. 33.16). Durch das 
ausgedehnte Leitgewebesystem werden Blätter mit Wasser und 
Mineralstoffen versorgt, und überschüssige Produkte der Photo¬ 
synthese werden in die übrige Pflanze exportiert. ► Abb. 33.16a 
zeigt schematisch den dreidimensionalen Aufbau eines typi¬ 
schen Eudikotylenblatts. Das photosynthetisch aktive Paren- 
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a Seitensprosse b c 



Sprossknolle (Speicherorgan) verdickter Dornen Triebe Ausläufer 


Spross (modifizierte Blätter) (horizontaler Spross) 

Abb. 33.15 Sprossmodifikationen, a Eine Kartoffelknolle ist ein modifizierter Spross, eine Sprossknolle; die aus den Augen auswachsenden 
Triebe (Keime) sind keine Wurzeln, sondern Sprosse, b Der Spross dieses Kugelkaktus ist zum Zweck der Wasserspeicherung vergrößert. Seine 
spitzen Dornen sind modifizierte Blätter. Die Photosynthese erfolgt bei diesen Pflanzen größtenteils im Spross, c Die Ausläufer (Stolonen) der Erd¬ 
beere sind waagerechte Sprosse, die in regelmäßigen Abständen Wurzeln bilden. Ausläufer bieten eine lokale Wasserversorgung und ermöglichen 
bewurzelten Teilstücken der Pflanze ein unabhängiges Dasein, wenn der Ausläufer abgetrennt wird 




Trichom 

Cuticula 

obere Epidermis 


Palisaden- 
parenchymzelle 


Bündel¬ 

scheiden¬ 

zelle 


Schwamm¬ 
parenchymzellen 


Schließzelle 
Spaltöffnung 


Porus der Spaltöffnung 


Y Blattader 


Xylem 
Phloem 

untere Epidermis 
Cuticula 


Trichome 
(Pflanzen haare) 


ouhließzellen 


200 pm 


10 pm 


Abb. 33.16 Das Blatt der Eudikotylen. a Schema eines Eudikotylenblatts (Ausschnitt). Palisaden- und Schwammparenchymzellen sind beides 
Mesophyllzellen. Die Blattadern (Leitbündel) sind von einer Bündelscheide umgeben, b Das Netzwerk zarter Blattadern in einem Ahornblatt; 
hierüber gelangt Wasser zu den Mesophyllzellen, und Photosyntheseprodukte werden aus den Zellen abtransportiert, c Eine Spaltöffnung (Sto¬ 
ma) wie hier in der unteren Epidermis eines Eudikotylenblatts besteht aus zwei Schließzellen; durch den Spalt (Porus) zwischen ihnen gelangen 
Kohlenstoffdioxid ins Blattinnere und Sauerstoff und Wasserdampf ins Freie. Trichome (Pflanzenhaare) sind haarähnliche Auswüchse der Epi¬ 
dermis. Sie unterbrechen den Luftstrom und verringern dadurch den Verlust von Wasser über die Blätter durch Verdunstung; außerdem sind sie 
wasserabstoßend und erleichtern dadurch den Gasaustausch durch die Spaltöffnungen. (REM-Aufnahmen, digital coloriert) 


chymgewebe der Blätter wird als Mesophyll bezeichnet (wört¬ 
lich: „Blattmitte“). Die meisten Blätter der Eudikotylen weisen 
zwei Typen von Mesophyllzellen auf: eine obere Schicht aus 
langgestreckten Zellen, das Palisadenparenchym, und eine unte¬ 


re Schicht aus unregelmäßig geformten Zellen, das Schwamm¬ 
parenchym. Innerhalb des Schwammparenchyms befinden sich 
sehr viele Lufträume (Interzellularen), durch die CO 2 rasch zu 
den photosynthesebetreibenden Zehen diffundieren kann. 
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Activity 33.5 EudicotLeaf 

www.Lifel le.com/ac33. 5 

Das gesamte Blatt durchzieht ein stark verzweigtes Leitgewebe 
und bildet ein Netzwerk aus Blattadern (► Abb. 33.16b). Die¬ 
se reichen mit ihrem Xylem bis in die unmittelbare Nähe aller 
Blattzellen und garantieren dadurch, dass die Mesophyllzellen 
gut mit Wasser und Mineralstoffen versorgt werden. Die Pho¬ 
tosyntheseprodukte werden in die Blattadern befördert, damit 
sie in den restlichen Pflanzenkörper exportiert werden können. 
Neben den Photosyntheseprodukten synthetisieren Blätter auch 
noch Abwehrsubstanzen wie jene, die Sie in der Einleitung 
zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: Das Brot der 
Tropen“) bei Maniok kennengelemt haben und die dort zur Ent¬ 
stehung von Blausäure führen. In ► „Experiment: Erkenntnisse 
zur Synthese und zum Transport von cyanogenen Glykosiden“ 
ist beschrieben, wie man festgestellt hat, dass Blätter solche che¬ 
mischen Verbindungen produzieren. 

Fast die gesamte Blattfläche ist von der Epidermis bedeckt. Die 
Epidermiszellen sezemieren eine wasserundurchlässige, wachs¬ 
haltige Cuticula. Diese Undurchlässigkeit verhindert zwar einen 
übermäßigen Wasserverlust, stellt aber gleichzeitig ein Prob¬ 
lem dar: Einerseits hält die Epidermis Wasser im Blatt zurück 
(Wasserretention), andererseits schließt sie CO 2 und damit den 
zweiten Grundstoff der Photosynthese aus dem Blatt aus. 

Das Gleichgewicht zwischen P^O-Retention und CO 2 -Verfüg¬ 
barkeit wird durch regulierte Spaltöffnungen gewahrt; wie die¬ 
ses System funktioniert, werden Sie in ► Abschn. 34.3 genauer 
erfahren. Spaltöffnungen oder Stomata (Singular: Stoma) die¬ 
nen als Gasschleusen zwischen Umgebung und Blattinnerem 
(► Abb. 33.16c). Sie bestehen aus zwei abgewandelten Epider¬ 
miszellen, den Schließzellen, die einen Spalt (Porus) umgeben. 
Die Schließzellen können ihre Form verändern und damit den 
Spalt öffnen oder schließen. Bei geöffneten Spaltöffnungen 
kann Kohlenstoffdioxid in das Blatt hinein- und Sauerstoff her¬ 
ausgelangen; gleichzeitig kann Wasserdampf verloren gehen. 


Sprossachse und Wurzel zeigen häufig 
ein sekundäres Dickenwachstum 

Wie Sie gesehen haben, bilden Wurzeln und Sprossachsen bei 
einigen Eudikotylen einen sekundären Pflanzenkörper aus; die¬ 
ser umfasst unter anderem die Gewebe, die wir als Holz und 
sekundäre Rinde (Bast) bezeichnen (umgangssprachlich einfach 
„Rinde“ oder „Borke“ genannt). Diese Gewebe entstehen durch 
sekundäres Dicken Wachstum aus zwei lateralen Meristemen: 

■ Das Kambium ist ein zylinderförmiges Gewebe aus vorwie¬ 
gend langgestreckten Zellen, die sich häufig teilen. Es liefert 
die Zellen des sekundären Xylems und sekundären Phloems, 
aus denen schließlich Holz bzw. sekundäre Rinde (Bast) her¬ 
vorgehen. 

■ Das Korkkambium bildet hauptsächlich schützende Zellen, 
deren Zellwände wachshaltige Einlagerungen aufweisen. Es 
liefert einen Teil der Zellen, die zur sekundären Rinde werden. 


In kalten Regionen der Erde verlieren laubabwerfende (som¬ 
mergrüne) Bäume und Sträucher alljährlich ihre Blätter und 
überwintern mit kahlen Ästen und Zweigen (► Abb. 33. 17). Die 
Apikalmeristeme der Zweige sind in Knospen eingeschlossen, 
die durch Knospenschuppen geschützt sind. Wenn im Frühjahr 
das Knospenwachstum einsetzt, fallen die Knospenschuppen ab 
und hinterlassen Narben, die zeigen, wo sich die Knospe be¬ 
funden hat. Auf diese Weise ermöglichen uns diese Narben zu 
erkennen, welche Zweigabschnitte als jeweiliger Jahreszuwachs 
hinzugekommen sind. Der in ►Abb. 33.17 dargestellte kahle 
Zweig ist das Produkt von primärem Wachstum und sekundärem 
Dicken Wachstum. Die Knospen bestehen ausschließlich aus Pri¬ 
märgewebe. 

Das Kambium besteht ursprünglich aus einer einzigen Zell¬ 
schicht, die zwischen primärem Xylem und primärem Phloem 
liegt; den innerhalb der Leitbündel liegenden Anteil nennt 
man faszikuläres Kambium, den dazwischenliegenden inter¬ 
faszikuläres Kambium. Der Durchmesser der Wurzel oder 
Sprossachse nimmt zu, wenn sich die Zellen des fasziku¬ 
lären Kambiums teilen und dabei zum Inneren der Wurzel 
oder Sprossachse hin sekundäre Xylemzellen, zur Außenseite 
hin sekundäre Phloemzellen gebildet werden. Im Spross tei¬ 
len sich auch die Zellen in den Markstrahlen zwischen den 
Leitbündeln, sodass ein durchlaufender Kambiumzylinder ent¬ 
steht, der sich über die gesamte Länge der Sprossachse er¬ 
streckt. Dieser Zylinder liefert seinerseits durchlaufende Röhren 
von sekundärem Xylem (Holz) und sekundärem Phloem, das 
Teil der sekundären Rinde ist. Außerdem bildet das Kambi¬ 
um sekundäre Markstrahlen für den lateralen Transport, diese 
Strukturen fehlen im primären Xylem und primären Phloem. 
Zu den Produkten des Kambiums zählen somit Tracheenglie¬ 
der (Gefäßelemente), Tracheiden, Parenchymzellen und Stütz¬ 
fasern im sekundären Xylem sowie Siebröhrenglieder, Geleit¬ 
zellen, Sklerenchymfasem und Parenchymzellen im sekundären 
Phloem. 

Animation 33.1 Secondary Growth: The Vascular Cam- 
bium 

www.Lifel le.com/a33. 1 

Beim weiteren sekundären Dickenwachstum von Sprossachse 
und Wurzel dehnt sich das expandierende Leitgewebe aus und 
sprengt die Epidermis und die äußeren Schichten der primären 
Rinde, die schließlich abschilfern. Bevor sich diese Abschluss¬ 
gewebe ablösen, beginnen sich Zellen zu teilen, die in der Nähe 
der Oberfläche des sekundären Phloems liegen, und bilden ein 
Korkkambium. Dieses meristematische Gewebe erzeugt Kork¬ 
schichten. Kork ist ein schützendes Gewebe aus Zellen mit 
dicken Zellwänden, die durch eingelagertes Suberin wasserun¬ 
durchlässig sind. Der Kork wird bald zum äußersten Gewebe 
von Sprossachse oder Wurzel (► Abb. 33.17). Ohne die Aktivi¬ 
tät des Korkkambiums wäre die Pflanze durch das Abschilfem 
der primären äußeren Gewebe etwaigen Gefahren wie übermä¬ 
ßiger Verdunstung oder Befall durch Mikroorganismen schutz¬ 
los ausgeliefert. Gelegentlich bildet das Korkkambium sowohl 
nach innen als auch nach außen hin Zellen: Die nach innen ab¬ 
gegebenen Zellen stellen das Phelloderm dar, die nach außen 
abgegebenen das Phellem. 
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Experiment: Erkenntnisse zur Synthese und zum Transport von 
cyanogenen Glykosiden 

Originalliteratur: Jprgensen K et al. (2005) Plant Physiol 139: 363-374 

Wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Das Brot der Tropen“) 
beschrieben, produziert Maniok die landwirtschaftlich bedeutendste Wurzelknolle der Welt. 
Ihre Verwendung als Nahrungsmittel ist jedoch nicht unproblematisch, weil die Pflanze Ver¬ 
bindungen synthetisiert, die bei Gewebeschäden in giftige Blausäure umgewandelt werden 
können. Für die Pflanzen bilden diese cyanogenen Glykoside eine wichtige Abwehr gegen 
Fressfeinde - Tiere wie Menschen. Damit die Millionen von Menschen, die sich von Ma¬ 
niok ernähren, keine Vergiftungen erleiden, muss der Maniok sorgfältig verarbeitet werden. 
Feider verringert sich durch die derzeitigen Verarbeitungsmethoden auch sein Nährwert. 
Vielleicht könnten sich durch gentechnische Eingriffe Maniokpflanzen herstellen lassen, 
die keine cyanogenen Glykoside produzieren. Wichtige Voraussetzung dafür ist allerdings 
zu wissen, wie die Glykoside synthetisiert werden und wie sie schließlich in die Wurzel¬ 
knolle gelangen. In Dänemark untersuchte ein Team unter der Feitung von Birger Möller 
Synthese und Transport von cyanogenen Glykosiden in Maniokpflanzen. 


Hypothese 


Die Verbindungen, die bei Maniokpflanzen zur Entstehung von Blausäure führen, werden 
in den Blättern synthetisiert und von dort in die Wurzel transportiert. 


Methode 


Maniokpflanze 


Stiel des e 


Stiel des < 



~ 




Entfernen des Phloems 
(Ringelung) unterhalb 
des fünften Blatts und 
Messung des Gehalts an 
cyanogenen Glykosiden 
in verschiedenen Pflan¬ 
zenteilen 
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Ergebnisse 


Region 

relativer Gehalt an cyanogenen Glykosiden 

Sprossspitze (Apex) 

moderat 

Stiel des ersten Blattes 

hoch 

drittes Blatt 

niedrig 

Stiel des dritten Blattes 

niedrig 

Region 

relativer Gehalt an cyanogenen Glykosiden 

fünftes Blatt 

hoch 

Sprossachse oberhalb des Schnitts 

moderat 

Sprossachse unterhalb des Schnitts 

sehr niedrig 


Schlussfolgerung 

Cyanogene Glykoside werden (wie postuliert) in den Blättern synthetisiert und durch die 
Blattstiele in die Sprossachse und von dort weiter in die Wurzel transportiert. 


Blick in die Daten: Erkenntnisse zur Synthese und zum Transport von cyanogenen Glykosiden 


Aufgaben 

1. In Pflanzenteilen einer Maniokpflanze wurde der Gehalt 
an cyanogenen Glykosiden gemessen: einmal bei einem 
intakten Sprosssystem und einmal nach Entfernen des 
Phloems unterhalb des fünften Blattes (Ringelung). Die 
Ergebnisse sind in den Diagrammen dargestellt. Welche 
Schlüsse können Sie daraus über den Ursprung der Ver¬ 
bindungen ziehen? 

2. Bei der sogenannten Ringelung wird an der Sprossachse 
vorsichtig ein Gewebestreifen entfernt, der in der Tiefe nur 
die Epidermis, die primäre Rinde und das äußere Leitge¬ 
webe (das Phloem) umfasst. Auf diese Weise führten Bio¬ 
logen eine Ringelung einer intakten Maniokpflanze durch. 
Zwei Tage danach maßen sie den Gehalt an cyanogenen 
Glykosiden in verschiedenen Abschnitten der Sprossach¬ 
se. Die Ergebnisse für den Gehalt dieser Glykoside nach 
der Ringelung zwischen dem fünften und sechsten Kno¬ 
ten sind in der folgenden ► Tabelle aufgelistet. Was kön¬ 
nen Sie daraus über den Ursprung und den Transport der 
cyanogenen Glykoside folgern? Warum war ihr Gehalt im 
sechsten Blatt (also unterhalb der Ringelung) so hoch? 

Region Gehalt an cyanogenen Glykosiden 

(jumol pro Pflanzenteil) 
fünftes Blatt 59 

Sprossachse oberhalb 15 
der Ringelung 

Sprossachse unterhalb 0,2 
der Ringelung 

sechstes Blatt 55 




Nr. des Blattes Nr. des Blattstiels Nr. des Internodiums 
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Abb. 33.17 Ein verholzter Zweig weist 
ein primäres Wachstum und ein se¬ 
kundäres Dickenwachstum auf. Die 

Apikalmeristeme dieses kahlen Zwei¬ 
ges führen im Frühling zu primärem 
Wachstum. Die Lateralmeristeme sind 
für sekundäres Dickenwachstum zustän¬ 
dig 
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sekundäres 
Xylem (nach 
zwei Jahren) 

Kambium 
sekundäres Phloem 


primäres Phloem Korkkambium 


Korkkambium, Kork, Phelloderm und Phellem bilden zusam¬ 
men ein sekundäres Abschlussgewebe, das Periderm. Während 
das Kambium weiterhin sekundäres Leitgewebe bildet, gehen 
diese Korkschichten nach und nach verloren. Doch durch die 
kontinuierliche Bildung von neuen Korkkambien in den dar¬ 
unterliegenden, sekundären Phloembereichen entstehen neue 
Korkschichten. Periderm plus sekundäres Phloem - also sämtli¬ 
che Gewebe, die außerhalb des Kambiums hegen - machen die 
sekundäre Rinde (Bast) aus. 

Wenn Sprossachsen und Wurzeln ein Periderm bilden, müs¬ 
sen die darunterhegenden Gewebe weiterhin in der Lage sein, 


Kohlenstoffdioxid abzugeben und Sauerstoff für die Zellatmung 
aufzunehmen. Über schwammartig durchbrochene Bereiche des 
Periderms, die Lentizellen, wird dieser Gasaustausch ermög¬ 
licht (►Abb. 33.18). 

Ein interessantes Produkt ist Kork, wie er in Form von Flaschen¬ 
korken als Verschluss von Weinflaschen oder als Stopfen für 
chemische Glaskolben verwendet wird. Geerntet wird Kork von 
der Korkeiche (Quercus suber), die zu diesem Zweck vor al¬ 
lem in Portugal angepflanzt wird. Diese Bäume können über 
100 Jahre alt werden, die erste Korkemte erfolgt im Alter 
von 25 Jahren. Um die Korkschichten freizulegen, wird zu- 
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nächst vorsichtig die äußerste Rindenschicht entfernt; bei der 
anschließenden Ernte der Korkschicht wird darauf geachtet, die 
lebenden Gewebe nicht zu beschädigen. Da das Korkkambium 
immer wieder neuen Kork produziert, kann bei einem Baum alle 
zehn Jahre eine Ernte erfolgen. 



Bei den meisten ausgewachsenen Stämmen von Bäumen der 
sommergrünen Laubwaldzone sind im Querschnitt Jahresringe 
sichtbar (► Abb. 33.19), die durch die jahreszeitlich variieren¬ 
den Umweltbedingungen zustande kommen. Im Frühjahr, bei 
relativ guter Wasserversorgung, werden vom Kambium Tra¬ 
cheenglieder (Gefäßelemente) oder Tracheiden angelegt, die 
relativ dünnwandig und großlumig sind. Dieses Holz ist gut 
an den Transport von Wasser und den darin gelösten Mineral¬ 
ionen angepasst. Im Laufe des Sommers, wenn immer weniger 
Wasser verfügbar ist, werden kleinlumigere Zellen mit dicke¬ 
ren Zellwänden gebildet; dadurch erscheint das Sommerholz 
(Spätholz) dunkler und unter Umständen dichter als das Früh¬ 
jahrsholz (Frühholz). Auf diese Weise wird normalerweise jede 
Vegetationsperiode im Stammquerschnitt durch die Bildung ei- 


Lentizelle 



Abb. 33.18 Der Gasaustausch durch das Periderm wird über Len¬ 
tizellen ermöglicht. Im Periderm dieses einjährigen Holunderzweigs 
(, Sambucus) ist eine Lentizelle als Bereich sichtbar, der wie aufge¬ 
brochen wirkt; beachten Sie das schwammartige Gewebe, das die 
Lentizelle ausmacht 


sekundäres Xylem sekundäre 
(Wachstum eines Jahres) Rinde (Bast) Korkkambium Kork 



Mark Frühholz Spätholz sekundäres 

Phloem 


Abb. 33.19 Jahresringe. Die Ringe des sekundären Xylems sind das 
auffälligste Merkmal im Querschnitt dieses Baumstamms 

nes deutlich sichtbaren Jahresrings dokumentiert. Die Bäume 
in feuchten tropischen Klimazonen zeigen kein jahreszeitliches 
Wachstum und bilden daher keine offensichtlichen und regel¬ 
mäßigen Jahresringe. Unregelmäßigkeiten in Temperatur und 
Wasserversorgung können zur Bildung von mehr als einem sol¬ 
chen Ring in einem Kalenderjahr führen, doch normalerweise 
wird alljährlich ein neuer Jahresring gebildet. Sollten Sie bei Ih¬ 
rem nächsten Waldspaziergang auf einen gefällten Baum stoßen, 
so versuchen Sie doch einmal, die Jahresringe zu zählen und das 
Alter des Baumes zu ermitteln. 

Nur Eudikotyle und andere nichtmonokotyle Angiospermen so¬ 
wie viele Gymnospermen besitzen ein Kambium und ein Kork¬ 
kambium und können daher ein sekundäres Dickenwachstum 
durchlaufen. Die wenigen Monokotylen, die verdickte Stämme 
bilden, zum Beispiel Palmen, erreichen dies ohne sekundäres 
Dicken Wachstum. Palmen besitzen ein sehr breites Apikalme¬ 
ristem, das einen breiten Stamm bildet; auch der abgestorbene, 
basale Teil der Blätter (Blattgrund) trägt zum Stammumfang bei. 
Alle Monokotylen wachsen im Grunde auf diese Weise, ebenso 
wie andere Angiospermen, die kein sekundäres Dickenwachs¬ 
tum zeigen. 

33.3 Wiederholung 

Meristeme (Bildungsgewebe) sind lokale Bereiche der 
Zellteilung, aus denen sich alle neuen Organe in der adul¬ 
ten Pflanze entwickeln. Apikalmeristeme sind für primäres 
Wachstum verantwortlich, das mit der Streckung und der 
Verzweigung von Sprossachsen und Wurzeln assoziiert ist. 
Lateralmeristeme vergrößern durch sekundäres Dicken¬ 
wachstum den Umfang der Pflanze; bei vielen Eudikotylen 
bilden sie Holz und sekundäre Rinde (Bast). 
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Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die charakteristischen Merkmale von determiniertem 
und indeterminiertem Wachstum bei Pflanzen be¬ 
schreiben können. 

■ einen Vergleich zwischen meristematischen und nicht- 
meristematischen Zellen ziehen und erläutern können, 
welche Funktion Meristemzellen für das Pflanzen¬ 
wachstum haben. 

■ ausführen können, inwiefern Apikalmeristeme im¬ 
stande sind, verschiedene Pflanzenorgane wie Blätter, 
Sprosse, Blüten und Wurzeln zu bilden. 

■ beschreiben oder zeichnen können, wie ein Längs¬ 
schnitt durch eine sich entwickelnde Wurzel aussieht, 
und daran erläutern können, welche Aufgaben die ver¬ 
schiedenen Gewebezonen von der Wurzel spitze auf¬ 
wärts haben. 

■ erklären können, wie aus den verschiedenen Meris¬ 
temtypen die unterschiedlichen Gewebeschichten ei¬ 
ner ausgereiften Wurzel hervorgehen. 


_ 7_ 

1. Wie kann ein Apikalmeristem jahrelang erhalten bleiben und 
weiterhin fortlaufend Blätter bilden? 

2. Nennen Sie die primären Meristeme einer Pflanze, und erläu¬ 
tern Sie, welche Gewebe und Organe jeweils daraus hervor¬ 
gehen. 

3. Welche Zellen leiten sich vom Wurzelapikalmeristem ab, und 
wie läuft das Wurzelwachstum generell ab? 

4. Nennen Sie die Unterschiede zwischen primärem Wachs¬ 
tum und sekundärem Dickenwachstum eines Baumstamms 
hinsichtlich der jeweils daran beteiligten Meristeme, der ge¬ 
bildeten Gewebe und des dadurch erfolgenden Wachstums. 


Weil die Bildung des Pflanzenkörpers mithilfe von Meristemen 
erfolgt, kann eine Pflanze auf ihre Umwelt reagieren, indem 
sie ihr Wachstum neu ausrichtet. Daher können sich einzelne 
Individuen derselben Pflanzenart in ihrer Gestalt stark unter¬ 
scheiden. Was liegt dieser Vielfalt zugrunde, und wie haben wir 
Menschen uns diese zu unserem Vorteil zunutze gemacht? 


33.4 Durch gezielte Züchtung 
hat sich die Gestalt des 
Pflanzenkörpers verändert 

Wie Sie in diesem Kapitel erfahren haben, beruht die erstaunli¬ 
che Vielfalt der Blütenpflanzen, die unseren Planeten besiedeln, 
auf einem sehr einfachen, modularen Bauplan des Pflanzenkör¬ 
pers. Zwischen Vertretern unterschiedlicher Pflanzenarten sind 
Abweichungen in der Gestalt angesichts der hohen genetischen 
Variabilität der verschiedenen Spezies durchaus zu erwarten. 



Abb. 33.20 Moderner Kulturmais wurde aus dem Wildgras Teo- 
sinte gezüchtet. Tesosintepflanzen sind stark verzweigt. Vor über 8000 
Jahren begannen Bauern in Mexiko, bevorzugt Pflanzen mit geringer 
Verzweigung anzubauen. Eine Reduktion der Verzweigung führt dazu, 
dass die Pflanze weniger Kolben trägt; diese können allerdings größer 
werden und mehr Samen bilden 

Angehörige derselben Art können jedoch ebenfalls eine erstaun¬ 
lich vielfältige Gestalt aufweisen. Aus genetischer Sicht lässt 
dies darauf schließen, dass geringe Unterschiede in der Genzu¬ 
sammensetzung oder Genregulation gravierende Unterschiede 
in der Pflanzengestalt zur Folge haben können. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die genetische Variabilität, die der Gestalt von Pflanzen zu¬ 
grunde liegt, stellt eine wertvolle natürliche Ressource für die 
Weiterentwicklung von Nutzpflanzen dar. 

Man sollte kaum glauben, dass der moderne Kulturmais aus 
dem Wildgras Teosinte gezüchtet wurde, das auch heute noch 
in den Berggebieten von Mexiko wächst (►Abb. 33.20). Fast 
am auffälligsten ist, dass Teosinte wie andere Wildgräser stark 
verzweigt ist, während Kulturmais nur eine einzige Sprossachse 
aufweist. Dieser morphologische Unterschied beruht größten¬ 
teils auf der Aktivität eines einzigen Gens, das als teosinte 
branched 1 ( tbl ) bezeichnet wird. Das Proteinprodukt von tbl 
reguliert das Wachstum von Achselknospen (► Abb. 33.1). Das 
tbl -Allel in Kulturmais unterdrückt die Verzweigung, während 
das Allel bei Teosinte eine Verzweigung erlaubt. 

Noch überraschender: Eine einzige Art, nämlich Brassica ole- 
racea (Gemüsekohl), ist der Vorfahre so vieler bekannter und 
morphologisch unterschiedlicher Kulturpflanzen wie Grünkohl, 
Brokkoli, Rosenkohl, Weißkohl, Blumenkohl, Kohlrabi und Ro- 
manesco. 
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Querverweis 

Welche Vielfalt an Nutzpflanzen aus Gemüsekohl, ei¬ 
ner wilden Senfart, gezüchtet wurde, ist in ► Abb. 20.4 
veranschaulicht. Dies zeigt, wie sich durch künstliche Se¬ 
lektion - die gezielte Auswahl bestimmter Phänotypen 
durch den Menschen - relativ rasch evolutionäre Verän¬ 
derungen herbeiführen lassen. 

Jede dieser bekannten Gemüsepflanzen weist denselben Grund¬ 
bauplan auf. Ausgehend von morphologisch diversen Popu¬ 
lationen der Wildarten selektierte und pflanzte der Mensch 
die Samen von Varianten, die jeweils bestimmte gewünschte 
Merkmale besaßen. Beispielsweise brachte die Selektion auf 
vergrößerte Achselknospen Rosenkohl hervor, die Selektion auf 
vergrößerte Endknospen und kurze Internodien Weißkohl und 
diejenige auf in großen Gruppen stehende Blütenknospen führte 
zu Brokkoli und Blumenkohl. Nach vielen Generationen einer 
derartigen künstlichen Selektion entstanden die Kulturpflanzen, 
die heute unsere Supermarktregale oder die Verkaufsstände auf 
Wochenmärkten füllen. 

Auch heute noch bilden die Genome von Pflanzen - wie 
früher für steinzeitliche Ackerbauern - eine unbezahlbare Res¬ 
source. Die genetische Variation bei Kulturpflanzen und den 
entsprechenden Wildformen lässt sich dazu einsetzen, unsere 
Kulturpflanzen zu verbessern oder sie an sich verändernde Um¬ 
weltbedingungen anzupassen. Derartige Zuchtprogramme zur 
Verbesserung von Kulturpflanzen sind derzeit auf der ganzen 
Welt im Gange. Und diese Programme sind wichtiger denn 
je. Da die Aktivitäten des Menschen weltweit immer stärker 
zunehmen, verändert sich unser Planet dramatisch, und es wer¬ 
den immer mehr Pflanzenarten ausgerottet. Aus diesem Grund 
haben verschiedene Organisationen weltweit Samenbanken auf¬ 
gebaut, in denen die Samen von verschiedenen Arten und 
innerartlichen Varianten gespeichert werden. 

33.4 Wiederholung 

Bei der Züchtung von Kulturpflanzen erfolgt eine künst¬ 
liche Auslese von bestimmten wünschenswerten Merk¬ 
malen, die in Wildpflanzenpopulationen Vorkommen. Aus 
dem Grundbauplan der Pflanzen lassen sich die mor¬ 
phologischen Beziehungen zwischen Kulturpflanzen und 
ihren Wildformen ableiten und verstehen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erörtern können, warum die Genome von Wildpflan¬ 
zen nach Möglichkeit erhalten bleiben sollten. 


_ 7 _ 

1. Warum sind Samen von wilden Verwandten der Kulturpflan¬ 
zen so wertvoll? 


Faszination Forschung: Auf welche Weise könnten Biolo¬ 
gen Maniokpflanzen zum Nutzen des Menschen verbes¬ 
sern? 

Viele Menschen sind auf die Wurzeln von Maniok¬ 
pflanzen als Nahrung angewiesen. Leider müssen die 
Wurzelknollen vor dem Verzehr aber entsprechend ver¬ 
arbeitet werden, um die Verbindungen zu beseitigen, 
aus denen giftige Blausäure entstehen kann. Wie Sie 
in ► „Experiment: Erkenntnisse zur Synthese und zum 
Transport von cyanogenen Glykosiden“ erfahren haben, 
werden die cyanogenen Verbindungen in den Blättern ge¬ 
bildet und von dort über das Leitgewebe in die Wurzeln 
transportiert. Molekularbiologen haben eine Beschrei¬ 
bung der organspezifischen Synthesemaschinerie für eine 
wichtige cyanogene Verbindung geliefert. Mittels RNA- 
Interferenz (► Abschn. 18.4) gelang es, die Synthese der 
toxischen Vorläufersubstanz in den Blättern von Maniok¬ 
pflanzen zu unterbinden; infolgedessen sank deren Kon¬ 
zentration in den essbaren Wurzeln im Vergleich zu nicht 
so behandelten Pflanzen um 99 %. Dies stellt also eine 
vielversprechende Lösung dar, um künftig möglicherwei¬ 
se auf die ansonsten notwendige Spezialverarbeitung der 
Wurzelknollen verzichten zu können. 

Ausblick 

Um die Forschungen an Maniok voranzutreiben, wur¬ 
de ein internationales Team von Botanikern und Agrar¬ 
wissenschaftlern zusammengestellt, das BioCassava Plus 
Consortium. Dieses hat nicht nur Wege gefunden, den 
Nährwert von Maniok zu erhöhen, sondern auch nach 
Möglichkeiten gesucht, um diese Pflanze besser unter 
trockenen Bedingungen anbauen zu können. So wurden 
Maniokpflanzen beispielsweise mit der baumförmigen 
Verwandten Manihot glaziovii gekreuzt; die Wurzeln der 
daraus resultierenden Hybridpflanzen sind nicht nur flei¬ 
schig und essbar, sondern reichen auch tief in den Boden 
und können auf diese Weise in Regionen mit trockenen 
klimatischen Bedingungen tief unter der Oberfläche lie¬ 
gende Wasservorräte anzapfen. Man hofft, dass diese 
neue Kultursorte die Lebensbedingungen von Menschen 
in Gebieten verbessern kann, die häufig unter Dürre lei¬ 
den, beispielsweise in Afrika südlich der Sahara, wo 
regelmäßig viele Millionen von Menschen unter Hunger 
leiden. 
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33 Der Pflanzenkörper 


Kapitelzusammenfassung 

33.1 Der Pflanzenkörper hat eine charakteristische Orga¬ 
nisation 

■ Die vegetativen Organe der Blütenpflanzen sind Wurzeln, 
die ein Wurzelsystem bilden, sowie Sprossachsen (Stän¬ 
gel, Stämme) und Blätter, die ein Sprosssystem bilden. 
Siehe ►Abb. 33.1 

■ Die Entwicklung von Pflanzen unterscheidet sich von der¬ 
jenigen bei Tieren darin, dass Pflanzen Apikalmeristeme, 
Zellwände, Vakuolen und totipotente Zellen aufweisen. 

■ Pflanzen sind durch eine apikal-basale Achse und eine ra¬ 
diale Achse gekennzeichnet. Siehe ► Abb. 33.4 

33.2 Die Organe von Pflanzen werden aus drei verschie¬ 
denen Gewebetypen gebildet 

■ Drei konzentrisch angeordnete Gewebesysteme erstrecken 
sich durch den gesamten Pflanzenkörper: das Abschluss-, 
das Grund- und das Leitgewebe. Siehe ► Abb. 33.6 

■ Das Abschlussgewebe schützt die Oberfläche des Pflan¬ 
zenkörpers. Zellen des Abschlussgewebes bilden die Epi¬ 
dermis bzw. bei verholzten Pflanzen das Periderm. 

■ Das Grundgewebe umfasst drei Zelltypen. Einige Paren¬ 
chymzellen sind photosynthetisch aktiv, andere speichern 
Stärke. Kollenchymzellen bieten flexiblen Halt. Zu den 
Sklerenchymzellen gehören Faserzellen und Skierei¬ 
den, die Festigkeit und mechanische Stabilität liefern. 
Siehe ►Abb. 33.7 

■ Zum Leitgewebesystem gehören das Xylem, das von den 
Wurzeln aufgenommenes Wasser und Mineralstoffe be¬ 
fördert, und das Phloem, das die Photosyntheseprodukte 
in den gesamten Pflanzenkörper transportiert. 

■ Zu den trachealen Elementen (Wasserleitungselemen¬ 
ten) gehören Tracheiden und Tracheenglieder (Gefäß¬ 
elemente); sie sind die leitenden Zellen des Xylems. Sieb¬ 
röhrenglieder bilden die leitenden Zellen des Phloems. 
Siehe ► Abb. 33.8 

33.3 Meristeme sorgen dafür, dass Pflanzen zeitlebens 

weiterwachsen können 

■ Alle Samenpflanzen besitzen einen primären Pflanzenkör¬ 
per, der aus nichtverholztem Gewebe besteht. Verholzte 
Pflanzen weisen auch einen sekundären Pflanzenkörper 
aus Holz und sekundärer Rinde (Bast) auf. Apikalmeriste¬ 
me erzeugen den primären Pflanzenkörper, Lateralmeris¬ 
teme den sekundären Pflanzenkörper. Siehe ► Abb. 33.9 

■ Apikalmeristeme sind für das Primärwachstum (Län¬ 
genwachstum von Wurzel und Spross) verantwortlich. 


Apikalmeristeme an der Spitze von Sprossachsen und 
Wurzeln erzeugen die drei primären Meristeme (Proto- 
derm, Grundmeristem und Prokambium), die ihrer¬ 
seits die drei Gewebesysteme des primären Pflanzenkör¬ 
pers bilden. 

■ Das Wurzelapikalmeristem erzeugt die Wurzelhaube 
und die drei primären Wurzelmeristeme. In der Wurzel¬ 
spitze kann man drei überlappende Zonen unterscheiden: 
die Zellteilungszone, die Streckungszone und die Diffe¬ 
renzierungszone. Siehe ►Abb. 33.10 

■ Das Leitgewebe der Wurzel befindet sich innerhalb des 
Zentralzylinders. Es ist in den Wurzeln von Eudikoty- 
len und Monokotylen unterschiedlich angeordnet. Siehe 

► Abb. 33.11, 33.12; ► Activity 33.1, 33.2 

■ Bei nichtverholzten Sprossachsen ist das Leitgewebe in 
Leitbündel aufgeteilt, die sowohl Xylem als auch Phloem 
enthalten. Siehe ►Abb. 33.14; ►Activity 33.3, 33.4 

■ Die Blätter von Eudikotylen weisen zwei Bereiche pho¬ 
tosynthetisch aktiven Mesophylls auf, die durch Blatt- 
adem mit Wasser und Mineralstoffen versorgt werden. 
Durch die Blattadern werden außerdem die Photosyn¬ 
theseprodukte zu anderen Pflanzenteilen befördert. Eine 
wachshaltige Cuticula begrenzt den Wasserverlust aus 
dem Blatt. Schließzellen kontrollieren die Spaltöffnun¬ 
gen (Stomata) im Blatt, die den Eintritt von CO 2 ermögli¬ 
chen, aber auch den Verlust von Wasser regulieren. Siehe 

► Abb. 33.16; ►Activity 33.5 

■ Zwei Lateralmeristeme, das Kambium und das Kork¬ 
kambium, sind für das sekundäre Dicken Wachstum ver¬ 
antwortlich. Das Kambium bildet sekundäres Xylem 
(Holz) und sekundäres Phloem (Bast). Das Korkkambium 
bildet Kork als Schutzgewebe. Die Schichten außerhalb 
des Kambiums werden in ihrer Gesamtheit als sekun¬ 
däre Rinde bezeichnet. Siehe ►Abb. 33.17; ►Anima¬ 
tion 33.1 

33.4 Durch gezielte Züchtung hat sich die Gestalt des 

Pflanzenkörpers verändert 

■ Der Bauplan des Pflanzenkörpers ist einfach, doch er 
kann durch geringe genetische Unterschiede dramatisch 
abgeändert werden - dies ist an der natürlichen Diversität 
von Wildpflanzen ersichtlich. 

■ Die Züchtung von Kulturpflanzen erfolgt durch künst¬ 
liche Auslese von bestimmten erwünschten Merkma¬ 
len, die in Wildpflanzenpopulationen Vorkommen. Siehe 

► Abb. 33.20 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Je nach Bau des betreffenden Organs kann das Wachs¬ 
tum von Pflanzen determiniert oder indeterminiert erfolgen 
(► Abschn. 33.3). 

■ Im Wurzelmeristem bilden eine Zellteilungs-, eine Stre- 
ckungs- und eine Differenzierungszone die Gewebe der Wur¬ 
zel und Wurzelhaube (Calyptra) (► Abschn. 33.3). 

■ In der Wurzel ist das innere Leitgewebe von mehreren Ge¬ 
webeschichten umgeben. Diese Gewebe sind in den Wurzeln 
von Eudikotylen und Monokotylen unterschiedlich angeord¬ 
net (► Abschn. 33.3). 

■ Beim Wachstum in Meristemen kommt es zu einer Zunahme 
der Zellzahl (► Abschn. 33.3). 

Originalliteratur: Doemer P (1998) CurrBiol 8: R42-44 

In der Wurzel von Blütenpflanzen sind die Gewebe zylindrisch 

in Schichten von außen nach innen angeordnet; das Zentrum bil¬ 
det ein Gefäßzylinder aus Xylem und Phloem (► Abb. A). 
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Diese Gewebeschichten entstehen in Wurzelmeristemen aus ei¬ 
ner kleinen Gruppe sich rasch teilender Zellen, die man als Ini¬ 
tialen bezeichnet; diese liegen unmittelbar oberhalb der Wurzel¬ 
haube. Ähnlich wie die Stammzellen von Tieren sind Initialen 
generalisierte Zellen, die sich in alle pflanzlichen Gewebetypen 
differenzieren können. Die kleine Gruppe der Initialen umgibt 
eine noch kleinere Gruppe aus gewöhnlich vier bis acht Zellen, 
die man als ruhendes Zentrum bezeichnet, weil sich die Zel¬ 
len hier äußerst langsam teilen (► Abb. B). Bei Mais (Zea mays ) 
teilen sich die Zellen des ruhenden Zentrums beispielsweise alle 
170 h, diejenigen in der Zellteilungszone dagegen alle 10-16 h. 


Wissenschaftler können Zellen, die sich aktiv teilen, identifi¬ 
zieren, indem sie die Pflanzenwurzel mit radioaktivem Thymin 
inkubieren; dieses dringt in die Zellen ein und markiert die 
DNA. So markierte Zellen können mit einer speziellen fotogra¬ 
fischen Technik sichtbar gemacht werden. Die ► Tabelle zeigt 
simulierte Daten für Samen von Mais, die für 2 h mit radio¬ 
aktivem Thymin inkubiert worden sind und anschließend in 
Wasser gegeben wurden, das nichtradioaktives Thymin enthielt. 
Die angegebenen Zahlen repräsentieren die Anzahl der mar¬ 
kierten Zellen in den verschiedenen Zonen zu unterschiedlichen 
Zeiten. Die Ergebnisse sind in der ►Tabelle zusammenge¬ 
fasst. 


Zahl radioaktiv markierter Zellen/ 
Gesamtzahl der Zellen 


Zeit nach dem 
Transfer in Wasser 
mit nichtradioakti¬ 
vem Thymin (h) 

ruhendes 

Zentrum 

Initialen 

(Zelltei¬ 

lungszone) 

Streckungs¬ 

zone 

Differen¬ 

zierungs¬ 

zone 

0 

1/4 

75/95 

0/30 

0/19 

12 

1/4 

85/90 

12/32 

0/23 

36 

1/4 

55/110 

15/31 

11/21 

72 

1/4 

3/98 

3/29 

28/30 

144 

1/4 

0/108 

0/30 

29/31 

192 

1/4 

0/100 

0/27 

30/31 
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33 Der Pflanzenkörper 

Aufgaben 

1. Warum nimmt die Zahl der radioaktiv markierten Zellen in der 
Zellteilungszone und in der Streckungszone mit der Zeit ab? 

2. Was lässt sich anhand der aus der ► Tabelle zu entnehmenden 
Verteilung der markierten Zellen über die Wuchsrichtung und 
das Wachstumsmuster der Wurzel dieser Pflanze ableiten? 

3. Im Gegensatz zu Tierzellen wandern Pflanzenzellen wäh¬ 
rend der Embryogenese nicht. Wie können angesichts dieser 
Sachlage aus der kleinen Gruppe von Initialen unmittelbar 


oberhalb der Wurzelhaube mehrere getrennte Schichten von 
zylindrisch angeordnetem Wurzelgewebe hervorgehen? 

4. Nach Ansicht mancher Wissenschaftler könnte es sich beim 
ruhenden Zentrum um eine Art Stammzellreservoir han¬ 
deln, von dem aus die Initialen wieder ersetzt werden und 
das gewährleistet, dass das Wurzelapikalmeristem dauerhaft 
aufrechterhalten bleibt. Stützt das beobachtete Muster der 
markierten Zellen im ruhenden Zentrum diese Hypothese? 
Erläutern Sie Ihre Antwort. 




Transport in Pflanzen 
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34 Transport in Pflanzen 


Faszination Forschung: Durstiger Reis 

Pflanzen benötigen reichlich Wasser zum Wachsen. Beim 
Anbau von Kulturpflanzen wird mehr Wasser verbraucht 
als bei allen anderen menschlichen Aktivitäten zusam¬ 
mengenommen. Besonders problematisch ist es, in von 
Dürren bedrohten Regionen den Wasserbedarf zu de¬ 
cken. Daher ist es unabdingbar, den Wasserhaushalt der 
Pflanzen zu verstehen, damit Pflanzen ausgelesen und ge¬ 
züchtet werden können, die Wasser auf effizientere Weise 
nutzen. Ein großer Teil der beim Wachstum hinzuge¬ 
wonnenen Pflanzenmasse geht auf die Nettofixierung von 
CO 2 aus der Luft zurück, das durch die Photosynthese in 
Form von Kohlenhydraten gebunden wird. Das Verhältnis 
der Nettofixierung von Kohlenstoff in pflanzlichem Mate¬ 
rial durch Photosynthese zur Wasseraufnahme bezeichnet 
man als Wassemutzungseffizienz. 

Leider ist eine der Pflanzen mit dem höchsten Wasserver¬ 
brauch auch eine unserer wichtigsten Nahrungspflanzen, 
nämlich Reis. Reispflanzen benötigen pro Ertragseinheit 
bis zu dreimal mehr Wasser als andere Nutzpflanzen wie 
Weizen und Mais. Wie unsicher die Erträge im extrem 
vom Wasser abhängigen Reisanbau sind, zeigte sich be¬ 
sonders drastisch in Ostindien, als die Reisproduktion in 
den Jahren 1997 und 2003 aufgrund von Dürre um mehr 
als 5Mio.t zurückging - manche Landwirte beklagten 
Emteausfälle von bis zu 50 %. 

Eine Reissorte, die bei geringerem Wasserbedarf die glei¬ 
che Menge an Reiskörnern produzieren würde, hätte al¬ 
so zwei Vorteile: Die Reis Versorgung wäre weltweit nicht 
mehr so stark durch Dürreperioden gefährdet, und das 
eingesparte Wasser stünde für andere Zwecke zur Verfü¬ 
gung. Die Suche nach einer derartigen Reissorte nahm 
eine Gruppe von Wissenschaftlern an einer ganz ande¬ 
ren Pflanzenart in Angriff: an dem Modellorganismus 
Arabidopsis thaliana (Acker schmal wand). Sie suchten 
nach Mutationen von Arabidopsis mit außergewöhnli¬ 
cher Wassemutzungseffizienz. Eine der von ihnen unter¬ 
suchten genetischen Varianten besaß ein stark entwickel¬ 
tes Wurzelsystem (ein Hinweis auf eine bessere Wasser¬ 
aufnahmefähigkeit) sowie verdickte Blätter mit gut ent¬ 
wickeltem Photosynthesegewebe (ein Anhaltspunkt für 
sehr intensive Photosynthesetätigkeit). Wie die molekula¬ 
re und physiologische Charakterisierung dieser Arabidop- 
sis -Variante ergab, korrelierte die verbesserte Wassernut¬ 
zung mit einer Mutation eines einzigen Gens, das einen 
von den Wissenschaftlern als HARDY bezeichneten Tran¬ 
skriptionsfaktor codiert. Dieses Protein stellte sich als 
Mitglied einer Familie von Transkriptionsfaktoren heraus, 
die bei Pflanzen zur Regulation von Genen als Reaktion 
auf biotischen und abiotischen Stress dient. Als Biotech¬ 
nologen das HARDY -Gen isolierten und mittels Gentech¬ 
nik in Reispflanzen übertrugen, zeigten die so transfizier- 
ten Reispflanzen nicht nur eine höhere Wassernutzungs¬ 
effizienz als Reispflanzen des Wildtyps, sondern erwiesen 
sich auch als toleranter gegenüber trockenen Böden. 


Weltweit werden in Labors aus Arabidops A-Pflanzen Ge¬ 
ne isoliert, die an der Wassernutzung und anderen bedeu¬ 
tenden physiologischen Prozessen beteiligt sind. Mittels 
Erkenntnissen aus solchen Studien könnte es möglich 
sein, verschiedene Verbesserungen von Nutzpflanzen zu 
erzielen. 

Mit welchen Methoden versucht man in der Landwirt¬ 
schaft, den Wasserverlust von Pflanzen zu verringern? 

In „Experiment: Verbesserung der Wassernutzungseffizi¬ 
enz von Reis“ in ► Abschn. 34.2 und in ► „Faszination 
Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antwor¬ 
ten auf diese Frage. 


34.1 Pflanzen nehmen Wasser und 
Mineralstoffe aus dem Boden 
auf 

Landpflanzen müssen über ihre Wurzeln Wasser und Mineral¬ 
stoffe aus dem Boden aufnehmen. Das Wasser wird im Xy¬ 
lemgewebe durch die Pflanze transportiert. Kohlenhydrate und 
andere organische Stoffe entstehen überwiegend in den Blättern 
und zirkulieren im Phloem durch die Pflanze (►Abb. 34.1). 
Wasser wird für die Photosynthese in den Blättern benötigt 
(►Abschn. 10.1), für den Transport von gelösten Stoffen zwi¬ 
schen den Organen der Pflanze, zum Kühlen der Pflanze sowie 
zum Aufbau des inneren Drucks (Turgor) der Zellen, der den 
Pflanzenkörper stützt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das Wasserpotenzial wird durch das Lösungspotenzial und das 
Druckpotenzial bestimmt. 

■ Membranproteine bilden Kanäle (Aquaporine, lonenkanäle) und 
fungieren als Pumpen für den Transport von Stoffen durch die 
Plasmamembranen. 

■ Apoplast und Symplast bilden die beiden Hauptwege für die Auf¬ 
nahme von Wasser aus dem Boden in das Xylem. 

■ Die Bewegung von Wasser und Ionen durch eine Biomembran 
kann eingeschränkt sein. 

■ Der Caspary-Streifen verhindert, dass Wasser und Ionen aus dem 
Apoplasten die Endodermis durchqueren; ins Xylem gelangen sie 
nur über den Symplasten. 

Die von der Pflanze benötigten Mineralstoffe werden als Ionen 
gelöst vom Wasser mittransportiert. In diesem Kapitel lernen Sie 
den Wasser- und Mineralstofftransport schrittweise kennen. In 
diesem Abschnitt geht es um den ersten Teil der Reise - die 
Aufnahme von Wasser und Mineralstoffen in die Wurzeln sowie 
ihren Transport ins Xylem. 
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h 2 o, 

Saccharose 


Die Wurzeln 
nehmen H 2 0 auf. 


C0 2 (Ausgangsstoff 
der Photosynthese) 

0 2 (Produkt der 
Photosynthese) 

H 2 0 (Verdunstung) 


Über die Spaltöff¬ 
nungen (► Abb. 34.8) 
diffundieren 0 2 - und 
H 2 0-Moleküle aus 
den Blättern heraus 
und C0 2 -Moleküle 
hinein. 

V__/ 


Abb. 34.1 Der Weg des Wassers und gelöster Substanzen in einer 
Pflanze. Wasser wandert aus dem Boden durch die Pflanze bis in die 
umgebende Luft; nur ein geringer Bruchteil wird in der Pflanze genutzt 


Unterschiede im Wasserpotenzial bestimmen 
die Richtung der Wasserbewegung 


Pflanzenzellen nehmen Wasser auf und geben es ab. Die Be¬ 
wegungsrichtung des Wassers wird durch das Wasserpotenzial 
(fl*, Psi) bestimmt, das definiert ist als die Tendenz von Wasser¬ 
molekülen, sich infolge von Kräften wie Druck oder Konzen¬ 
trationsgradienten gelöster Stoffe in Bewegung zu setzen. Im 
Falle von Pflanzenwurzeln und dem Bodenwasser bedeutet das: 
Wenn Wasser mittels Osmose eine semipermeable Membran 
durchquert, bewegt es sich immer in Richtung des niedrigeren 
(stärker negativen) Wasserpotenzials (► Abb. 34.2a, links). Ge¬ 
messen wird das Wasserpotenzial in Megapascal (MPa), einer 
Einheit für den Druck. Der normale Atmosphärendruck (1 bar) 
beträgt etwa 0,1 MPa; in Autoreifen liegt der Druck gewöhnlich 
bei etwa 0,2 MPa. 


Querverweis 

Osmose ist der Schlüssel für die Bewegungen des Was¬ 
sers. Den Vorgang der Osmose und die Rolle der Plasma¬ 
membran dabei können Sie in ► Abschn. 6.3 wiederholen. 

Activity 34.1 Water uptake in Plants 

www.Lifel le.com/ac34. 1 

Das Wasserpotenzial setzt sich aus zwei wesentlichen Bestand¬ 
teilen zusammen: 


■ Lösungspotenzial 4> s (osmotisches Potenzial): Durch die 
Zugabe von Soluten (gelösten Stoffen) zu reinem Wasser ver¬ 
ringert sich die Konzentration an freiem Wasser, die Tendenz 
zur Wasseraufnahme steigt, und das Wasserpotenzial geht 
zurück. 

■ Druckpotenzial 4> p (hydrostatischer Druck): Wenn Pflan¬ 
zenzellen Wasser aufnehmen, schwellen sie tendenziell an. 
Die Zellwand bietet dem Anschwellen jedoch einen Wider¬ 
stand (► Abb. 6.9). Dadurch erhöht sich der Druck innerhalb 
der Zelle, der Tugordruck oder Turgor. Als Folge davon 
sinkt die Tendenz der Zelle, weiteres Wasser aufzunehmen 
(das Wasserpotenzial erhöht sich; ► Abb. 34.2a, rechts). 

Das Wasserpotenzial einer Lösung ist gleich der Summe ihres 
(gewöhnlich negativen) Lösungspotenzials (4^) und ihres (ge¬ 
wöhnlich positiven) Druckpotenzials (4^): 

4> = 4^ s + % 

Das Lösungspotenzial von reinem Wasser beträgt definitions¬ 
gemäß null (es sind keine gelösten Stoffe vorhanden). Weil das 
Wasserpotenzial durch die Zugabe von gelösten Stoffen sinkt, ist 
das Lösungspotenzial in der Regel negativ. Das Druckpotenzial 
liegt definitionsgemäß bei null, wenn es gleich dem atmosphä¬ 
rischen Druck ist. Negativ ist das Druckpotenzial, wenn es 
niedriger ist als der atmosphärische Druck, positiv, wenn es hö¬ 
her ist als dieser. 

Wird eine Pflanzenzelle in reines Wasser getaucht (►Abb. 
34.2b), so ist der Turgordruck vergleichbar mit dem Druckpo¬ 
tenzial, welches der Kolben in ► Abb. 34.2a ausübt. In die Zelle 
strömt mittels Osmose Wasser ein, bis das Druckpotenzial und 
das Lösungspotenzial genau gleich sind und das Wasserpotenzi¬ 
al null beträgt. An diesem Punkt ist die Zelle turgeszent, das 
bedeutet, sie weist ein deutlich positives Druckpotenzial auf. 
Pflanzenzellen sind aber eher von Wasser mit gelösten Stoffen 
umgeben als von reinem Wasser, und ihr Wasserpotenzial hängt 
vom Wasserpotenzial im Boden ab. Weil turgeszente Zellen 
jedoch ein positives Druckpotenzial aufweisen, findet keine Net¬ 
tobewegung von Wasser in diese Zellen statt. Die physikalische 
Gestalt vieler Pflanzen wird durch das positive Druckpoten¬ 
zial des Wassers in ihren Zellen aufrechterhalten. Nimmt das 
Druckpotenzial ab (wenn die Pflanze beispielsweise nicht ge¬ 
nug Wasser erhält), welkt die Pflanze (► Abb. 34.3). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 34.3: Bisweilen welkt eine Pflanze trotz aus¬ 
reichender Bewässerung aufgrund einer übermäßigen Konzen¬ 
tration an Dünger (gelösten Ionen im Boden). Warum ist das so? 


In lebenden Pflanzengeweben folgt die Bewegung des Wassers 
von Zelle zu Zelle einem Wasserpotenzialgradienten. Über län¬ 
gere Strecken, wie es in durchgehenden Röhren der Fall ist, 
beispielsweise in den Gefäßen des Xylems, wird der Fluss von 
Wasser und gelösten Substanzen jedoch durch einen Druckpo¬ 
tenzialgradienten angetrieben, nicht durch einen Wasserpoten¬ 
zialgradienten. Die Bewegung einer Lösung von einem Ort mit 
höherem Druckpotenzial zu einem Ort mit niedrigerem Druck¬ 
potenzial wird als Massenstrom bezeichnet. 
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34 Transport in Pflanzen 


a Illustration des Wasserpotenzials 



ln dieser Röhre herrscht 
auf beiden Seiten der 
Membran ein unter¬ 
schiedliches Lösungs¬ 
potenzial, aber jeweils 
das gleiche Druck¬ 
potenzial. 


reines Wasser 
\\f = 0 MPa 


semipermeable Membran 
(nur für Wasser durchlässig) 


Weil auf der rechten 
Seite der Röhre ein 
geringeres Wasser¬ 
potenzial herrscht als 
auf der linken, erfolgt 
eine Nettobewegung 
der Wassermoleküle 
nach rechts. 

r 

Lösung 
\|/ p = 0 MPa 
\| f s = -1,0 MPa 
\|/ =-1,0 MPa 


In dieser Röhre 
wird mit einem 
Kolben das Druck¬ 
potenzial auf der 
rechten Seite 
erhöht. 


reines Wasser 
\\f = 0 MPa 



Weil das Wasser¬ 
potenzial nun auf 
beiden Seiten gleich 
ist, erfolgt keine 
Nettobewegung der 
Wassermoleküle. 


T 


Lösung 

\|/ p = +1,0 MPa 
\| f s = -1,0 MPa 
\j/ = 0 MPa 


b Auswirkungen eines unterschiedlichen Wasserpotenzials auf eine Pflanzenzelle 



\| r s = -1,0 MPa 



reines Wasser 
\\f = 0 MPa 


c 

Die Zelle weist 
ein negatives 
Lösungspotenzial, 
aber ein positives 
Druckpotenzial 
auf. 


/ \ 

Weil das Druckpo¬ 
tenzial der Zelle das 
Lösungspotenzial 
ausgleicht, liegt das 
Wasserpotenzial der 
Zelle bei null. Es 
erfolgt keine Netto¬ 
bewegung der 

Wassermoleküle. 

v , _/ 


turgeszente Zelle 

\|/ p = +1,0 MPa 
\| f s = -1,0 MPa 


\|/ =-1,0 MPa 


\\f = 0 MPa 


Abb. 34.2 Wasserpotenzial, Lösungspotenzial und Druckpotenzial 


Abb. 34.3 Welken einer Pflanze. Eine Pflanze 
welkt, wenn das Druckpotenzial in ihren Zellen 
(der Turgordruck) niedrig ist. Wird rechtzeitig 
gegossen, ist dieser Vorgang reversibel, zu spät 
gegossene Pflanzen verwelken 



/ " ' 

Die Zellen dieser Pflanze 
weisen einen niedrigen 
Turgordruck auf, die 
Pflanze welkt. 



Das Wasserpotenzial der Zellen dieser Pflanze 
ist gleich null, da das negative Lösungspoten¬ 
zial durch ein positives Druckpotenzial mit 
demselben Absolutwert ausgeglichen wird. 

Die Pflanze steht aufrecht, weil die Zellen 
turgeszent sind. 

V___ J 
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34.1 

Wasser und Ionen durchqueren 
die Plasmamembran der Wurzelzellen 

Sie haben nun erfahren, wie Wasser durch Osmose in Pflanzen¬ 
zellen gelangen kann. Aber wie sieht es mit Ionen aus? Und wel¬ 
che Rolle kommt dabei der Plasmamembran zu? Die Bewegung 
von Wasser und mineralischen Ionen durch die Plasmamembran 
einer Wurzelzelle kann aus zwei Gründen erschwert sein: 

■ Die Membraninnenseite ist hydrophob, während Wassermo¬ 
leküle und mineralische Ionen polar sind. 

■ Manche Mineralionen müssen gegen ihren Konzentrations- 
gradienten transportiert werden. 

Der Stofftransport durch Membranen wird jedoch durch beson¬ 
dere Membranproteine unterstützt, wie Sie in ► Kap. 6 erfahren 
haben: 

■ Aquaporine : Als Aquaporine bezeichnete Wasserkanalprote¬ 
ine (► Abschn. 6.3) sind sowohl in der Plasmamembran als 
auch im Tonoplasten (Vakuolenmembran) von Pflanzenzel¬ 
len lokalisiert. Mithilfe der Aquaporine können Wassermole¬ 
küle rasch durch diese Membranen diffundieren. Die Anzahl 
der Aquaporine in einer bestimmten Pflanzenzelle hängt da¬ 
von ab, ob eine Zelle Wasser aufnehmen und zurückhalten 
muss, und kann je nach Umweltbedingungen variieren. Bei 
einigen Aquaporinen lässt sich die Permeabilität regulie¬ 
ren. Änderungen der Anzahl der Aquaporinmoleküle und 
Permeabilitätsänderungen verändern die Osmoserate durch 
die Membran. Dabei ist zu beachten: Die Wasserbewegung 
durch Aquaporine ist immer passiv - von einem Bereich mit 
höherem Wasserpotenzial in Richtung eines Bereichs mit ge¬ 
ringerem Wasserpotenzial. 

■ Ionenkanäle und -pumpen : Wenn die Konzentration eines ge¬ 
ladenen Ions im Boden größer als in der Pflanze ist, können 


Pflanzen nehmen Wasser und Mineral Stoffe aus dem Boden auf 

Transportproteine diese Ionen durch erleichterte Diffusion 
(einen passiven Prozess; ► Abschn. 6.3) in die Pflanze be¬ 
fördern. In der Bodenlösung liegen die meisten Ionen jedoch 
in geringerer Konzentration vor als in der Pflanze. In diesen 
Fällen muss die Pflanze Ionen aktiv gegen deren Konzentra¬ 
tionsgradienten aufnehmen. Dieser Prozess erfordert Energie 
(► Abschn. 6.4). 

Auch die elektrischen Ladungsdifferenzen spielen bei der Auf¬ 
nahme von Mineralionen eine Rolle. Beispielsweise bewegt sich 
ein negativ geladenes Ion (Anion), das in ein Kompartiment mit 
negativer Ladung wandert, gegen einen elektrischen Gradienten, 
und dies benötigt Energie. Konzentrationsgradient und elek¬ 
trischer Gradient bilden zusammen einen elektrochemischen 
Gradienten. Die Aufnahme gegen einen elektrochemischen 
Gradienten erfolgt über aktiven Transport, für den spezifische 
Transportproteine und Energie erforderlich sind. 

Querverweis 

Elektrochemische Gradienten sind in vielen biologischen 
Systemen von Bedeutung. In ► Abschn. 44.2 erfahren Sie 
mehr über elektrochemische Gradienten und ihre Rolle im 
Nervensystem von Tieren. 

Viele Stoffe werden durch sekundär aktiven Transport „berg¬ 
auf 4 durch Membranen befördert. Dabei wird zunächst durch 
primär aktiven Transport ein Konzentrationsgradient aufge¬ 
baut und dessen Energie dann sekundär genutzt, um die anderen 
Stoffe zu transportieren. Bei Tieren wird dieser primäre Konzen¬ 
trationsgradient in der Regel durch die Natrium/Kalium-Pumpe 
aufgebaut (► Abschn. 6.4). Pflanzen verwenden stattdessen eine 
Protonenpumpe, welche mittels der aus ATP freigesetzten 


Abb. 34.4 Die Protonenpumpe beim Transport von 

K+ und CF Der aktive Transport von Protonen (H + ), die 
mithilfe der Protonenpumpe (1) aus der Zelle herausbe¬ 
fördert werden, treibt sowohl den Transport von Kationen 
(2) als auch von Anionen (3) in die Zelle an 



Protonen 

pumpe 

Zell- 

innen- 

raum 


| Eine Protonenpumpe er¬ 
zeugt Unterschiede in der 
H+-Konzentration und eine 
elektrische Ladung über 
der Membran. 


Außenmilieu 


Plasma¬ 

membran 


Q Die elektrischen 
Ladungsunterschiede 
führen dazu, dass 
Kationen wie K + in die 
Zelle hineingelangen. 


B Ein Symport koppelt 
die Diffusion von H + an 
den Transport (gegen 
einen elektrochemi¬ 
schen Gradienten) von 
Anionen wie CI - in die 
Zelle. 
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34 Transport in Pflanzen 


Energie Protonen gegen einen Protonengradienten aus der Zel¬ 
le befördert (► Abb. 34.4, Schritt 1). Da Protonen (H + ) positiv 
geladen sind, führt ihre Anhäufung außerhalb der Zelle zu zwei 
Ergebnissen: 

■ Ein elektrischer Gradient wird aufgebaut, wobei der Bereich 
außerhalb der Zelle eine positivere Ladung aufweist als der 
Innenraum. 

■ Es entsteht ein Konzentrationsgefälle für Protonen (Proto¬ 
nengradient), bei dem sich außerhalb der Zelle mehr Proto¬ 
nen als innerhalb befinden. 

Sowohl der elektrische Gradient als auch der Konzentrati¬ 
onsgradient tragen dazu bei, dass weitere Ionen in die Zelle 
gelangen. Da das Zellinnere stärker negativ geladen ist als die 
Außenseite, wandern Kationen (positiv geladene Ionen) wie 
Kaliumionen (K + ) mithilfe von erleichterter Diffusion durch 
spezifische Membrankanäle in die Zelle hinein (►Abb. 34.4, 
Schritt 2). Der Protonengradient kann zusätzlich dazu genutzt 
werden, einen sekundär aktiven Transport anzutreiben, mit des¬ 
sen Hilfe Anionen (negativ geladene Ionen) wie Chloridionen 
(Cl _ ) in die Zelle befördert werden. Der Transport dieser Io¬ 
nen kann gegen einen elektrochemischen Gradienten erfolgen, 
weil als Symporter bezeichnete Transportproteine die Bewe¬ 
gung der Chloridionen an die Bewegung der Protonen (H + ) 
koppeln (► Abb. 34.4, Schritt 3). 


Wasser und Ionen passieren auf ihrem Weg 
ins Xylem den Apoplasten und den Symplasten 

Die Reise aus dem Boden durch die Wurzeln bis ins Xy¬ 
lem erfolgt vorwiegend über einen von zwei Wegen, und zwar 
entweder getrennt voneinander oder gleichzeitig: die „Über¬ 
holspur“ (als Apoplast bezeichnet) und die „Kriechspur“ (als 
Symplastbezeichnet) (►Abb. 34.5): 

■ Der Apoplast (vom griechischen apo- für „entfernt von“ 
und plastos für „geformt“) besteht aus den Zellwänden, die 
außerhalb der Plasmamembranen liegen, und den Interzel¬ 
lularräumen (Räumen zwischen Zellen), die es in vielen 
Pflanzengeweben gibt. Im typischen Fall macht der Apoplast 
vom Volumen etwa 5-20 % des pflanzlichen Gewebes aus. 
Der Apoplast bildet ein kontinuierliches Netzwerk, durch 
das Wasser und gelöste Substanzen fließen können, ohne je¬ 
mals eine Biomembran passieren zu müssen. Die Bewegung 
von Stoffen durch den Apoplasten erfolgt somit nichtregu- 
liert und rasch. 

■ Der Symplast (vom griechischen sym- für „zusammen“) be¬ 
steht aus dem kontinuierlichen Cytoplasma der lebenden 
Zellen, die über Plasmodesmen (► Abb. 7.16b) miteinander 
in Verbindung stehen. Sekretorische Zellen wie die nektar¬ 
produzierenden Zellen in Blüten weisen zahlreiche Plasmo¬ 
desmen auf. Das gilt auch für die Zellen der Wurzelspitze, 
bei denen die selektiv permeable Plasmamembran der Wur¬ 
zelzellen den Zutritt zum Symplasten kontrolliert. Somit ist 
der Zugang von Wasser und gelösten Substanzen in den Sym¬ 
plasten streng reguliert. 


Zellmembran Plasmodesmen 

In den Symplasten gelangen 
Wasser und gelöste Stoffe, 
indem sie eine Plasma¬ 
membran durchqueren und 
Plasmodesmen passieren. 


Durch den Apoplasten kann 
die Bewegung von Wasser 
und gelösten Stoffen er¬ 
folgen, ohne dass diese eine 
Plasmamembran durch¬ 
queren müssen. 


Abb. 34.5 Apoplast und Symplast. Die Zellwände und Interzellular¬ 
räume der Pflanze bilden den Apoplasten. Der Symplast umfasst die 
von den Zellwänden umhüllten, lebenden Zellen, die durch Plasmo¬ 
desmen verbunden sind. Um in den Symplasten zu gelangen, müssen 
Wasser und gelöste Stoffe eine Plasmamembran passieren. Die Be¬ 
wegung durch den Apoplasten wird nicht durch eine solche selektive 
Barriere eingeschränkt 

Wasser und Mineralstoffe können aus dem Bodenwasser durch 
den Apoplasten bis zur Endodermis Vordringen, der inners¬ 
ten Schicht der Wurzelrinde (►Abb. 34.6; ►Abschn. 33.3). 
Die Endodermis unterscheidet sich vom übrigen Grundgewe¬ 
be durch den Besitz des Caspary-Streifens. Dieser lipophile, 
mit einer suberinähnlichen Substanz imprägnierte Bereich der 
Endodermiszellwand bildet einen hydrophoben (wasserabsto¬ 
ßenden) Gürtel um jede Endodermiszelle herum, und zwar 
genau dort, wo die Endodermiszellen miteinander in Berührung 
kommen. Der Caspary-Streifen wirkt als Dichtung und verhin¬ 
dert eine Bewegung von Wasser und Ionen durch die Räume 
des Apoplasten zwischen den Endodermiszellen. Daher müs¬ 
sen sämtliche Wassermoleküle und Ionen in den Symplasten 
eintreten, um die Endodermis zu durchqueren und in den Zen¬ 
tralzylinder zu gelangen, welcher das Leitgewebe der Wurzel 
enthält. Über Plasmodesmen gelangen die Stoffe von den Endo¬ 
dermiszellen in die Zellen des Zentralzylinders. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 34.6: Welche Zell-Zell-Verbindung von Tie¬ 
ren ist am ehesten mit dem Caspary-Streifen vergleichbar 
(►Abb. 6.6)7 

Activity 34.2 Apoplast and Symplast of the Root 

www.Lifel le.com/ac34. 2 

Nachdem Wasser und Ionen die Endodermisschranke passiert 
haben, bleiben sie im Symplasten, bis sie Parenchymzellen im 
Perizykel oder Xylem erreichen. Diese Zellen exportieren dann 
aktiv Mineralionen in den Apoplasten des Zentralzylinders. Mit 
zunehmender Konzentration der Ionen im Apoplasten wird des¬ 
sen Wasserpotenzial negativer. Daher tritt durch Osmose Wasser 
aus den Zellen in den Apoplasten über. Anders ausgedrückt: 
Die Ionen werden aktiv transportiert, und Wasser folgt passiv 
nach. Letztendlich resultiert dieser Transport darin, dass sich 
Wasser und Mineralstoffe im Xylem befinden und dort in ihrer 
Gesamtheit den Xylemsaft bilden. Die Zusammensetzung des 
Xylemsafts können Sie ► Tab. 34.1 entnehmen. 


Cytoplasma! Zellwand 
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Der Caspary-Streifen verhindert, dass Wasser und 
gelöste Stoffe im Apoplasten zwischen den Endo¬ 
dermiszellen hindurch in den Zentralzylinder gelangen. 



>■ Endodermis 


Perizykel 



Bodenlösung 


Perizykel 


Symplast 


Plasmodesmen 


Wasser und gelöste Stoffe 
strömen durch den Sym- 
plasten und den Apoplas¬ 
ten, bis sie an die Endoder¬ 
mis gelangen. 


Am Caspary-Streifen müssen 
Wasser und gelöste Stoffe 
aus dem Apoplasten in den 
Symplasten eintreten, um die 
Endodermis zu durchqueren. 


Im Inneren des Zentral¬ 
zylinders werden die 
gelösten Stoffe aktiv in 
den Apoplasten trans¬ 
portiert; das Wasser 
folgt passiv, und 
zusammen bilden sie 
den Xylemsaft. 


Abb. 34.6 Transportwege in das Xylem der Wurzel. Wasser und gelöste Stoffe können über den Symplasten oder den Apoplasten in die Wurzel 
eintreten, bis sie zur Endodermis (hier dunkelgrün dargestellt) gelangen. Hier müssen Wasser und gelöste Stoffe in den Symplasten übergehen, um 
den Caspary-Streifen (blaugrau) zu umgehen, einen Bereich der Endodermiszellwand, der durch Einlagerung der hydrophoben Substanz Suberin 
wasserundurchlässig ist. Im Inneren des Zentralzylinders treten Wasser und gelöste Stoffe dann in das Xylem (hellblau) ein 


Tab. 34.1 Zusammensetzung von Xylem- und Phloemsaft 


Substanz 

Xylem 

Phloem 

Ionen, Mineralstoffe (g/1) 

0,2-4 

1-5 

Aminosäuren (g/1) 

0,1-1 

5-40 

Zucker (g/1) 

0 

100-300 

Lösungspotenzial, 4^ (MPa) 

-0,02 bis -0,2 

-0,6 bis -3 


34.1 Wiederholung 


Die osmotische Bewegung von Wasser aus dem Boden in 
den Zentralzylinder der Pflanze wird durch Unterschiede 
im Wasserpotenzial gesteuert; dieser Prozess ist passiv. 
Die Aufnahme von Mineralionen aus dem Boden erfolgt 
entlang eines elektrochemischen Gradienten und ist da¬ 
her ein sekundär aktiver Prozess, der Energieaufwand und 
Membrantransportproteine benötigt. Wasser und Ionen 
können entweder durch den Apoplasten oder den Sym¬ 


plasten in das Leitgewebe der Wurzel wandern, müssen 

jedoch den Weg über den Symplasten nehmen, um ins 

Xylem zu gelangen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben oder zeichnerisch darstellen können, wie 
sich das Lösungspotenzial und das Druckpotenzial auf 
die Bewegung von Wasser über pflanzliche Plasma¬ 
membranen aus wirken. 

■ ausführen können, auf welche Weise Aquaporine, Io¬ 
nenkanäle und Ionenpumpen die Bewegung von Was¬ 
ser und gelösten Stoffen durch die pflanzliche Plasma¬ 
membran beeinflussen. 

■ erörtern können, welche Rolle der Apoplast und der 
Symplast beim Transport von Wasser aus dem Boden 
ins Xylem der Wurzel spielen. 
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34 Transport in Pflanzen 


_ 7 _ 

1. Welche Rolle spielt die Zellwand hinsichtlich der Bewe¬ 
gungsrichtung des Wassers und der Gestalt von Pflanzen? 

2. Ein wesentlicher Bestandteil des Wurzelwachstums bildet 
die osmotisch gesteuerte Zellstreckung, bewerkstelligt durch 
die Bildung und das Anschwellen der Zentralvakuole. Wel¬ 
che Funktion kommt Ihrer Ansicht nach der Expression von 
Aquaporinen bei dieser Zellstreckung zu? 

3. Welche Unterschiede bestehen zwischen dem Apoplasten und 
dem Symplasten? 


Bisher ging es um die Bewegung von Wasser und Mineralionen 
in die Pflanzenwurzeln und ihren Eintritt ins Wurzelxylem. Wie 
erfolgt nun der Transport dieses Xylemsafts durch das Xylem in 
die anderen Pflanzenteile? 

34.2 Wasser und Mineralionen 

werden im Xylem transportiert 

Ist das Wasser erst einmal im Xylem angekommen, geht es von 
hier an nur noch „bergauf“! Bevor Sie sich mit dem Aufstieg 
von Wasser und Mineralstoffen in die Blätter beschäftigen, soll¬ 
ten Sie sich noch einmal mit den Zellen vertraut machen, aus 
denen das Xylem besteht: den Tracheiden und Tracheengliedem 
(Gefäßelementen) (► Abb. 33.8a,b). Wie Sie sich erinnern, sind 
die Zellen des Xylems bei der funktionellen Reife abgestorben 
und weisen keine lebenden Zellbestandteile mehr auf. Wenn die 
Endwände der aneinandergrenzenden Tracheenglieder aufgelöst 
sind, entstehen lange, durchlaufende Röhren aus lignifizierten 
Zellwänden, die man als Xylemgefäße bezeichnet. Diese Ge¬ 
fäße übernehmen gleichzeitig eine Stützfunktion und haben die 
erforderliche Starrheit, um einen Druckgradienten aufrechtzuer¬ 
halten. 

Auf den Punkt gebracht 

■ In Xylemgefäßen müssen große Mengen Wasser über weite Ent¬ 
fernungen gegen die Schwerkraft aufwärts transportiert werden. 

■ Durch Experimente konnten zwei potenzielle Mechanismen für 
den Aufwärtstransport des Wassers durch das Xylem verworfen 
werden. 

■ Nach derzeitigen Erkenntnissen erfolgt der Wassertransport 
durch das Xylem durch einen Transpirations-Kohäsions-Saug- 
spannungs-Mechanismus. 

■ Alle Komponenten dieses Mechanismus werden durch Belege 
untermauert. 

Führen Sie sich einmal die Größenordnung der Xylemleistung 
vor Augen: Ein einziger 16 m hoher Ahornbaum besitzt schät¬ 
zungsweise 200.000 Blätter mit einer Gesamtoberfläche von 
800 m 2 - das entspricht der Größe eines Handballfelds. Dieser 
Baum verliert an einem Sommertag pro Stunde durch Verduns¬ 
tung über die Blätter 2501 Wasser. Damit die Blätter nicht 
welken, muss das Xylem also jede Stunde 2501 Wasser von den 
Wurzeln bis zu 16 m hoch zu den Blättern transportieren. 


Querverweis 

Im Zuge der Ausführungen über den Wassertransport im 
Xylem sollten Sie sich die Eigenschaften von Wasser in Er¬ 
innerung rufen; diese sind in ► Abschn. 2.4 beschrieben. 


Für die Bewegung des Wassers im Xylem 
wurden verschiedene Hypothesen 
vorgeschlagen 

Bis zum 20. Jahrhundert hatte man zwei Mechanismen für den 
Transport des Wassers im Xylem in Betracht gezogen: einen 
von den lebenden Zellen nach oben ausgeübten Druck und Ka¬ 
pillarkräfte. Beide Möglichkeiten konnten durch entsprechende 
Experimente weitgehend ausgeschlossen werden: 

■ Ein einfaches Experiment aus dem Jahr 1893 widerlegte die 
Hypothese, die Wurzelzellen könnten einen Pumpmechanis¬ 
mus auslösen, der das Wasser nach oben befördert. Dazu 
wurde ein Baum an seiner Basis abgesägt und in einen Behäl¬ 
ter mit einer Giftlösung gestellt, die zum Absterben lebender 
Zellen führt. Das Gift stieg im Stamm auf und tötete auf 
seinem Weg nach oben sämtliche lebenden Zellen ab. Da¬ 
mit zeigte das Experiment, dass keine Pumpe aus lebenden 
Zellen in der Wurzel erforderlich war, um den Xylemsaft 
im Baum nach oben zu befördern. Da nach dem Absägen 
keine Wurzeln mehr vorhanden waren, war eindeutig erwie¬ 
sen, dass diese nicht am Transport durch das Xylem beteiligt 
sind. Erreichte der vergiftete Xylemsaft die Blätter, starben 
diese ab, und das Aufsteigen der Lösung kam zum Still¬ 
stand - ein Indiz dafür, dass für den Wassertransport im 
Xylem lebende Blätter erforderlich sind. Wie später nachge¬ 
wiesen wurde, existiert dennoch ein Wurzeldruck, beruhend 
auf einer höheren Solutkonzentration und damit einem po¬ 
sitiveren Wasserpotenzial im Xylemsaft im Vergleich zum 
Boden wasser. Der Wurzeldruck unterstützt das Auf steigen 
des Xylemsafts und sorgt zum Beispiel im Frühjahr dafür, 
dass der Xylemsaft überhaupt in die frischen Blätter gelangt. 
Die enormen Transpirationsmengen von Bäumen lassen sich 
aber mit dem Wurzeldruck nicht erklären. 

■ Aufgrund der Oberflächenspannung von Wasser (► Abschn. 
2.4) und der adhäsiven Kräfte zwischen Wasser und der um¬ 
gebenden Leitungsbahn steigt Wasser in einer engen Säule 
aufgrund von Kapillarkräften auf. Das ist leicht zu erken¬ 
nen, wenn Sie einen Trinkhalm in einen Becher mit Was¬ 
ser stellen. Kapillarkräfte konnten jedoch als wesentlicher 
Mechanismus für den Aufwärtstransport des Xylemsafts 
ausgeschlossen werden, nachdem man entsprechende Be¬ 
rechnungen durchgeführt hatte. Wie diese ergaben, sind die 
Xylemgefäße - mit einem Durchmesser von 100 pm (Mikro¬ 
meter) - zu weit, als dass Wasser auf diese Weise bis in die 
Wipfel eines hohen Baumes gelangen könnte. Allein durch 
Kapillarkräfte könnte eine Wassersäule in einer Röhre von 
100 pm Durchmesser lediglich um 0,15 m nach oben steigen. 







Der Transport im Xylem erfolgt durch einen 
Mechanismus, an dem Verdunstung, Kohäsion 
und Saugspannung beteiligt sind 

Nach dem derzeit gängigen Modell erfolgt der Xylemtransport 
vor allem nach einem Mechanismus, an dem drei Prozesse be¬ 
teiligt sind (► Abb. 34.7): 

■ Transpiration von Wassermolekülen aus den Blättern durch 
Verdunstung 

■ Saugspannung (negativer Druck) im Xylemsaft, ausgelöst 
durch die Transpiration aus den Blättern 

■ Kohäsion der Wassermoleküle im Xylemsaft - von den Blät¬ 
tern bis zu den Wurzeln 


34.2 Wasser und Mineralionen werden im Xylem transportiert 
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Frage zu ►Abb. 34.7: Wie wirkt sich eine relativ hohe Luft¬ 
feuchtigkeit im Bereich der Blätter auf die Aufnahme von 
Wasser durch die Wurzeln aus? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

Media Clip 34.1 Inside the Xylem 

www. Life 1 le.com/mc34. 1 

Animation 34.1 Xylem Transport 

www.Lifel le.com/a34. 1 

Die Wasserdampfkonzentration in der Atmosphäre ist geringer 
als in den luftgefüllten Räumen im Blattinneren. Wegen dieser 
Differenz diffundiert Wasserdampf aus den Interzellularräumen 
des Blattes in die Außenluft hinaus. Dieser Verdunstungspro- 


Meso- 

phyllzelle 


Q Während der Trans¬ 
piration verdunstet 
Wasserdampf aus den 
Spaltöffnungen heraus. 



Wasser verdunstet aus 
den Mesophyllzellwänden. 


Die Saugspannung zieht Wasser 
aus den Blattadern in den Apo- 
plasten der Mesophyllzellen, ... 


... sie zieht die Wasser¬ 
säule dann durch die 
Blattadern aufwärts ... 


.fj 



| \ 0 ... und durch das Xylem von 




oprossacnse unu vvurzei. 

1 V J 


Durch die Kohäsion der Wassermo¬ 
leküle entsteht eine kohärente Wasser¬ 
säule von den Wurzeln bis in die Blätter. 


Durch Osmose gelangt Wasser 
ins Xylem. 


Durch Osmose tritt 
Wasser aus dem Bo¬ 
den in die Wurzel ein. 


Xylem 


1063 


Abb. 34.7 Der Transpirations-Kohäsions-Saugspannungs-Mechanismus. Transpiration führt zu Evaporation (Verdunstung) aus den Meso¬ 
phyllzellwänden; dadurch entsteht eine Saugspannung im Xylem. Durch die Kohäsion der Wassermoleküle im Xylem wird die Saugspannung 
vom Blatt bis auf die Wurzel übertragen und bewirkt, dass Wasser im Xylem von den Wurzeln bis in die Außenluft gelangt 
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34 Transport in Pflanzen 


zess - die Abgabe von Wasserdampf durch eine biologische 
Oberfläche - wird (bei Pflanze und Tier) als Transpiration 
bezeichnet. Demgegenüber spricht man bei Verdunstung über 
eine freie Wasseroberfläche von Evaporation. Die Kombinati¬ 
on von beiden Verdunstungsformen heißt Evapotranspiration. 
Im Blattinneren verdunstet Wasser aus den wasserreichen Me¬ 
sophyllzellen und gelangt in den Interzellularraum. Während 
Wasser aus dem wässrigen Oberflächenfilm verdunstet, der al¬ 
le Zellen auskleidet, zieht sich dieser Wasserfilm in winzige 
Zwischenräume in den Zellwänden zurück, sodass sich die 
Krümmung der Wasseroberfläche (der Wasser-Luft-Grenzflä- 
che) verstärkt und damit die Oberflächenspannung ansteigt. Die¬ 
se erhöhte Saugspannung (negatives Druckpotenzial) im Ober¬ 
flächenfilm zieht mehr Wasser aus den Zellen in die Zellwände 
hinein, um den Wasserverlust auszugleichen. Die resultieren¬ 
de Saugspannung im Mesophyll zieht Wasser aus dem Xylem 
der nächstliegenden Blattader in den Apoplasten, der die Meso¬ 
phyllzellen umgibt. Durch das „Anzapfen“ der Blattadern wird 
wiederum eine Saugspannung auf die gesamte Wassersäule im 
Xylem ausgeübt. Die Kohäsion zwischen den Wassermolekülen 
in der Wassersäule verhindert, dass diese unterbrochen wird. 
Diese drei Kräfte - Transpiration, Saugspannung und Kohäsi¬ 
on - wirken also zusammen und sorgen dafür, dass das Wasser 
im Xylem den gesamten Weg von den Wurzeln bis hinauf in die 
Blätter zurücklegen kann. 

Für die verschiedenen Bestandteile des Transpirations-Kohäsi- 
ons-Saugspannungs-Mechanismus (auch als Kohäsionstheorie 
der Wasserleitung bezeichnet) gibt es jeweils Belege: 


■ Zwischen dem Wasserpotenzial der Bodenlösung und dem 
der Luft besteht ein gewaltiger Unterschied - in der Größen¬ 
ordnung von —100 MPa. Dieser Unterschied sollte mehr als 
genügend Saugspannung erzeugen, um eine Wassersäule in 
einem Baum auf steigen zu lassen. 

■ Im Xylem entsteht eine kontinuierliche Wassersäule, ermög¬ 
licht durch die Kohäsionskräfte, welche für den Zusammen¬ 
halt der Wassermoleküle sorgen. 

■ In abgesägten Stämmen vorgenommene Messungen des Xy¬ 
lemdrucks ergaben ein negatives Druckpotenzial, was auf 
eine beträchtliche Saugspannung im Xylem schließen lässt. 

Mit dem Transpirations-Kohäsions-Saugspannungs-Mechanis- 
mus lässt sich der Transport des Wassers durch das Xylem 
erklären. Zusammen mit diesem Wasser werden gelöste Mine¬ 
ralionen zu allen lebenden Geweben der Pflanze transportiert 
und stehen dort für verschiedene zelluläre Prozesse zur Verfü¬ 
gung (für weitere Informationen über die Ernährung von Pflan¬ 
zen siehe ► Kap. 35). Die Transpiration begünstigt aber nicht 
nur den Transport von Mineralstoffen, sondern hat zudem den 
Vorteil, die Blätter einer Pflanze abzukühlen. Die Evaporation 
von Wasser aus den Mesophyllzellen verbraucht Wärmeener¬ 
gie und senkt dadurch die Blatttemperatur. (Das beruht auf 
der Entropiezunahme durch die ungeordnetere Verteilung der 
nun gasförmigen Wassermoleküle.) Ackerbauern können die 
Wasserversorgung der Pflanze abschätzen, indem sie ein Blatt 
zwischen Daumen und Zeigefinger halten; fühlt sich das Blatt 
nicht kalt an, so heißt das, es findet keine Transpiration statt und 
es ist somit an der Zeit zu bewässern. 


Experiment: Verbesserung der Wassernutzungseffizienz von Reis 


Originalliteratur: Karaba A et al. (2007) Proc NatlAcad Sei USA 104: 15270-15275 

Für eine erwünschte Optimierung der Reisproduktion muss man eine große Menge von 
Pflanzen (Biomasse) anbauen - gleichbedeutend mit einer großen Menge von Reiskör¬ 
nern -, bei gleichzeitig geringerem Wasserverbrauch. Den Zusammenhang zwischen der 
produzierten Biomasse und dem verbrauchten Wasser bezeichnet man als Wassemutzungs- 
effizienz. Eine Arbeitsgruppe in den USA unter der Leitung von Andrew Pereira nahm sich 
dieses Problems an und isolierte dazu aus der Modelpflanze Arabidopsis (Ackerschmal¬ 
wand) ein Gen für Trockenresistenz. Dieses Gen mit der Bezeichnung HARDY codiert einen 
Transkriptionsfaktor der AP/ERF-Familie; diese Faktoren aktivieren die Transkription von 
Genen, die an den Reaktionen der Pflanzen auf Stress beteiligt sind. Wie das Forscherteam 
zeigte, erwiesen sich Arabidopsis- Varianten, die den Transkriptionsfaktor HARDY syntheti¬ 
sierten, als sehr viel resistenter gegenüber Trockenheit und einem hohen Gehalt an gelösten 
Salzen in ihrer Umgebung als solche Varianten, bei denen HARDY nicht gebildet wurde. 
Die Wissenschaftler überführten das HARDY- Gen in einen Vektor mit starker Expression 
und erzeugten damit transgene Reispflanzen. Den ersten Untersuchungen zufolge erwiesen 
sich diese Pflanzen als trockenresistent. 


Hypothese 

Ein Gen aus Arabidopsis verleiht Trockenresistenz und verbessert die Wassemutzungseffi- 


zienz. 
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Methode 




Isolation des DNA-Fragments mit dem 
HARDY -Gen aus Arabidopsis-Pi\anzen 


DNA 

5' 

3' _ 


M 

Promotor HARDY-Ge n 

\ / 


0 


Verknüpfung des HARDY- 
Gens mit einem aktiven 
Promotor in einem 
Expressionsvektor 


Promotor 


Vektor- 


| Transfektion der 
Reissämlinge 
mit dem Konstrukt 


m 


Bewässerung bis 
zu einer Boden¬ 
sättigung von 
100 % (Kontrolle) 



HARDY-Ge n 


03 Bewässerung bis 
zu einer Boden¬ 
sättigung von 70 % 
(Trockenheit) 


| Ermittlung des Phänotyps der Pflanzen 
und der Wassernutzungseffizienz 


Ergebnis 


/ 


\ 


Kontrolle 

A 


Trockenheit 

A 



LlJ 

HARDY Wildtyp HARDY Wildtyp 


Wassernutzungseffizienz 
(g fixierter Kohlenstoff/kg verbrauchtes Wasser) 


3,1 


1,5 


3,0 


1,9 


Schlussfolgerung 

Eine starke Expression des HARDY -Gens aus Arabidopsis verleiht Reispflanzen Trockenre¬ 
sistenz und führt zu einer verbesserten Wassemutzungseffizienz. 
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34 Transport in Pflanzen 


Blick in die Daten: Verbesserung der Wassernutzungseffizienz von Reis 


Die Wissenschaftler ermittelten bei den transgenen HARDY- 
Reispflanzen und solchen des Wildtyps eine Reihe von Para¬ 
metern: 

■ Wassernutzungseffizienz: g fixierter Kohlenstoff/kg ver¬ 
brauchtes Wasser 

■ Transpirationsrate: Wasserverlust in g/cm 2 Pflanzenfläche 
pro Tag 

■ Kohlenstofffixierungsrate: in g/cm 2 Pflanzenfläche pro 
Tag 

■ Biomasseakkumulation: in g Wurzeln und Sprosse 

Die Ergebnisse sind in der folgenden ► Tabelle aufgelistet 
als Mittelwerte =b Standardabweichung. 


Parameter Wildtyp HARDY 

Wassernutzungseffizienz 1,5 ± 0,06 3,0 =L 0,5 

Transpirationsrate 5,3 =L 0,2 4,0 =b 0,4 

Kohlenstofffixierungsrate 0,7 ± 0,06 1,3 ± 0,06 

Biomasseakkumulation 7,5 d= 0,5 13,0 d= 0,6 


Aufgaben 

1. Erläutern Sie die jeweiligen Ergebnisse. 

2. Mit welchem statistischen Test würden Sie überprüfen, ob 
die festgestellten Unterschiede signifikant sind? 


Wie Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Durstiger Reis“) erfahren haben, versuchen Biologen 
zusammen mit Agrarwissenschaftlern, die Wassemutzungseffi- 
zienz von Nutzpflanzen zu verbessern. Dabei spielen das Wur¬ 
zelsystem und die Transpiration entscheidende Rollen. Wie man 
zeigen konnte, verbessert ein Gen der Modellpflanze Arabidopsis 
die Wassemutzung, indem es einen Transkriptionsfaktor codiert, 
der an diesem Prozess beteiligte Gene reguliert (► „Experiment: 
Verbesserung der Wassernutzungseffizienz von Reis“). 

34.2 Wiederholung 

Durch den Transpirations-Kohäsions-Saugspannungs- 
Mechanismus (Kohäsionstheorie der Wasserleitung) 
lässt sich das Aufsteigen des Xylemsafts erklären. Die 
Transpiration entzieht den Blättern Wasser, dadurch 
entsteht eine Saugspannung (Tension), die Wasser aus 
dem Xylem zieht. Aufgrund der Kohäsion zwischen 
den Wassermolekülen wird Wasser passiv durch die 
Gefäße des Xylems gezogen, und zwar in Form einer 
zusammenhängenden Wassersäule, die stets zu einer 
Region mit geringerem Druckpotenzial gesaugt wird. 
Zusätzlich spielt auch der Wurzeldruck beim Aufsteigen 
des Xylemsafts eine Rolle. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Fragen zum Wassertransport im Xylem anhand von In¬ 
formationen zum Wasserpotenzial lösen können. 

■ beschreiben können, wie Wissenschaftler frühere Hy¬ 
pothesen zum Aufstieg des Wassers in Pflanzen wie¬ 
derlegt haben. 

■ die Wechselwirkungen der Prozesse Transpiration, 
Kohäsion und Saugspannung bei der Aufwärtsbewe¬ 
gung von Wasser durch das Xylem darstellen können. 


■ Belege dafür liefern können, wie wichtig jeweils die 
Prozesse Transpiration, Kohäsion und Saugspannung 
für die Wasserbewegung durch das Xylem sind. 


_ 7 _ 

1. Mit welchem Experiment wurde die Hypothese widerlegt, 
dass von den Wurzeln ausgehender Druck die Hauptrolle für 
die Aufwärtsbewegung von Wasser im Xylem spielt? 

2. Die folgende ► Tabelle zeigt Messungen des Wasserpotenzi¬ 
als (40 in einem 100 m hohen Baum und seiner Umgebung: 
Die Schwerkraft übt pro Meter Höhe über dem Boden eine 
Kraft von -0,01 MPa aus. 


Region 

4/ (MPa) 

Bodenwasser 

-0,3 

Xylem der Wurzel 

-0,6 

Xylem des Stamms 

-1,2 

Blattinneres 

-2,0 

Luft der Umgebung 

-58,5 


a. Ist das Wasserpotenzial im Blatt niedrig genug, um das 
Wasser bis in die Baumwipfel zu ziehen? 

b. Würde weiterhin eine Transpiration erfolgen, wenn das 
Wasserpotenzial im Boden auf —0,1 MPa fiele? 

c. Was wird Ihrer Ansicht nach mit dem Wasserpotenzial im 
Xylem passieren, wenn alle Spaltöffnungen geschlossen 
sind? 

3. Erläutern Sie, warum alle drei Bestandteile des Transpirati- 
ons-Kohäsions-Saugspannungs-Mechanismus für den Trans¬ 
port von Wasser durch das Xylem erforderlich sind. 

4. Welche Belege stützen den Transpirations-Kohäsions-Saug- 
spannungs-Mechanismus für den Wassertransport durch das 
Xylem? 
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Die Transpiration liefert einerseits den Antrieb für den Trans¬ 
port von Wasser und Mineralstoffen im Xylem, führt anderer¬ 
seits aber auch zum Verlust von erheblichen Wassermengen aus 
der Pflanze. Auf welche Weise Pflanzen diesen Verlust kontrol¬ 
lieren, ist Thema des nächsten Abschnitts. 


34.3 Die Spaltöffnungen 

kontrollieren den Wasserverlust 
und die C0 2 -Aufnahme 

Die Epidermis von Blättern und Sprossachsen sezemiert eine 
wachshaltige und damit wasserundurchlässige Cuticula und 
trägt dadurch dazu bei, den Wasserverlust durch Transpiration 
zu minimieren. Die Cuticula ist jedoch auch für Kohlenstoff¬ 
dioxid undurchlässig und führt daher zu einem Dilemma: Wie 
kann die Pflanze die beiden Notwendigkeiten, Wasser zurück¬ 
zuhalten (Wasserretention) und gleichzeitig C0 2 für die Photo¬ 
synthese aufzunehmen, miteinander in Einklang bringen? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Spaltöffnungen der Blätter sorgen für ein Gleichgewicht 
zwischen dem Verlust von Wasser und der Diffusion von Koh¬ 
lenstoffdioxid in die Zellen. 

■ Das Öffnen und Schließen der Spaltöffnungen wird durch Um¬ 
weltfaktoren beeinflusst. Auch die Anzahl der Spaltöffnungen 
kann sich ändern, wenn die Pflanze Blätter abwirft oder neue 
Blätter austreibt. 


Die Spaltöffnungen kontrollieren Wasserverlust 
und Gasaustausch 


Bei Pflanzen hat sich ein eleganter Kompromiss in Form von 
besonderen Poren in der Blattepidermis herausgebildet, den 
Spaltöffnungen oder Stomata (Singular: Stoma). Das Öffnen 
und Schließen jeder Spaltöffnung wird von spezialisierten, paa¬ 
rigen Zellen, die Schließzellen, kontrolliert (►Abb. 34.8a). 
Wenn die Stomata offen sind, kann CO 2 durch Diffusion in 
das Blatt eintreten - doch gleichzeitig diffundiert auch Was¬ 
serdampf aus dem Blatt heraus. Geschlossene Spaltöffnungen 
verhindern zwar einen Wasserverlust aus dem Blatt, schließen 
aber gleichzeitig CO 2 aus dem Blatt aus und verlangsamen das 
Aufsteigen der Wassersäule von der Wurzel her. 

Die meisten Pflanzen öffnen ihre Spaltöffnungen nur, wenn 
die Lichtintensität ausreicht, um eine mäßige Photosynthesera¬ 
te aufrechtzuerhalten. Nachts, wenn die Photosynthese aufgrund 
der Dunkelheit unmöglich ist, sind die Spaltöffnungen geschlos¬ 
sen; so wird Wasser gespart, wenn kein CO 2 benötigt wird. Die 
Stomata schließen sich sogar tagsüber, wenn ein zu rascher Was¬ 
serverlust erfolgt. 


a ein geöffnetes Stoma 



b Auswirkungen der lonenkonzentration auf die Spaltöffnung 



Durch höhere interne K+- 
und CI - -Konzentrationen er¬ 
langen die Schließzellen ein 
stärker negatives Wasser¬ 
potenzial; dies führt zur Was- 
seraufnahme. Durch den 
daraus resultierenden Druck¬ 
anstieg dehnt sich die Zelle 
aus, und der Porus öffnet sich. 


Bei Licht pumpen Schließ¬ 
zellen aktiv Protonen heraus 
und erleichtern so den 
Eintritt von K + und CI - . 


zellen 


Cellulose¬ 


mikrofi¬ 

brillen 


Da K+ und CI - beim 
Fehlen von Licht passiv 
aus den Schließzellen 
herausdiffundieren und 
damit einhergehend 
Wasser durch Osmose 
nachfolgt, schrumpfen 
die Schließzellen, und 
der Porus schließt sich. 


Abb. 34.8 Stomata, a Rasterelektronenmikroskopisches Bild eines ge¬ 
öffneten Stomas, das durch zwei nierenförmige Schließzellen gebildet 
wird, b Die Kaliumionenkonzentration beeinflusst das Wasserpotenzial 
der Schließzellen, wodurch diese das Öffnen und Schließen der Spalt¬ 
öffnungen kontrollieren. Anionen wie CI“ begleiten K + und erhalten 
das elektrische Gleichgewicht aufrecht; sie tragen damit zu den Ände¬ 
rungen des Wasserpotenzials bei, durch welche sich die Stomata öffnen 
und schließen 
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34 Transport in Pflanzen 


Spaltöffnungen sind evolutionsgeschichtlich alte Strukturen, die 
schon bei über 400 Mio. Jahre alten fossilen Pflanzen gefunden 
wurden. Daher vermutet man, dass sie bereits vor der Entwick¬ 
lung von Blättern existiert haben. Stomata kommen bei allen 
Gefäßpflanzen und bei vielen Nicht-Gefäßpflanzen vor (auch 
bei Laubmoosen, nicht jedoch bei Lebermoosen; ► Kap. 27). 

Die in ► Abb. 34.8a dargestellte Spaltöffnung ist für Eudikoty- 
le typisch. Die Monokotylen besitzen gewöhnlich zusätzlich zu 
den Schließzellen spezialisierte Epidermiszellen, die Nebenzel¬ 
len, die mit den Schließzellen assoziiert sind. Das im Lolgenden 
beschriebene Punktionsprinzip der Stomata ist jedoch bei Eudi- 
kotylen und Monokotylen gleich. 


Die Schließzellen kontrollieren den 
Öffnungszustand der Spaltöffnung 

Das Öffnen und Schließen der Spaltöffnungen wird von meh¬ 
reren Umweltfaktoren reguliert, unter anderem durch Licht, 
die CO 2 -Konzentration, die Temperatur und die Verfügbar¬ 
keit von Wasser. Als Reaktion auf langfristige Veränderungen 
der Umweltbedingungen können Pflanzen die Gesamtzahl der 
Spaltöffnungen verändern. 

Licht und C02-Konzentration Schließzellen können inner¬ 
halb von Minuten auf Veränderungen der Lichtintensität und 
des C02-Gehalts reagieren, indem sie ihr Lösungspotenzial 
ändern. Die Absorption von Licht durch ein Pigment in der Plas¬ 
mamembran der Schließzellen aktiviert eine Protonenpumpe 
(► Abb. 34.4). Diese transportiert H + aktiv aus den Schließzel¬ 
len in den Apoplasten der umgebenden Epidermis; der daraus 
resultierende elektrochemische Gradient befördert K + in die 
Schließzellen, wo es sich anreichert (►Abb. 34.8b). Negativ 
geladene Chloridionen (CI“) und organische Anionen bewe¬ 
gen sich gleichzeitig mit den K + -Ionen in die Schließzellen 
hinein und aus ihnen heraus und halten auf diese Weise das 
elektrische Gleichgewicht aufrecht. Durch die erhöhten Kon¬ 
zentrationen von K + -Ionen und anderen gelösten Stoffen in 
den Schließzellen wird deren Lösungspotenzial stärker negativ. 
Wasser strömt durch Osmose ein und erhöht den Turgordruck 
der Schließzellen. Durch diesen Anstieg des Druckpotenzi¬ 
als werden die Schließzellen turgeszenter und verändern ihre 
Porm, sodass sich zwischen den beiden Zellen ein Spalt, der 
Porus, öffnet. Bei fehlendem Licht schließt sich die Spaltöff¬ 
nung: Die Aktivität der Protonenpumpe nimmt ab, K + -Ionen 
diffundieren passiv aus den Schließzellen heraus. Wasser folgt 
durch Osmose, das Druckpotenzial nimmt ab, sodass die er¬ 
schlaffenden Schließzellen zusammenfallen und die Spaltöff¬ 
nung von der Außenluft ab schotten. Die Plasmamembran von 
Schließzellen enthält besonders viele Aquaporinkanäle; da¬ 
durch sind die Zellen gut an die raschen Wasserbewegungen 
angepasst, die mit den Reaktionen der Spaltöffnungen einher¬ 
gehen. 


Wasser Spaltöffnungen reagieren auf die Verfügbarkeit von 
Wasser. Pflanzen leiden häufig unter Stress durch Wasserman¬ 
gel (Trockenstress), insbesondere an heißen, windigen Tagen; 
dann schließen Pflanzen sogar bei Sonnenschein ihre Stomata. 
Als Signal für diese Reaktion fungiert das Wasserpotenzial der 
Mesophyllzellen des Blattes. Wenn das Mesophyll dehydriert 
ist, setzen die Mesophyllzellen das Phytohormon Abscisinsäure 
frei, das ein Schließen der Spaltöffnungen bewirkt. 

Anzahl der Spaltöffnungen Eine Pflanze kann den Verlust 
von Wasser nicht nur durch Öffnen und Schließen der Spalt¬ 
öffnungen regulieren, sondern auch durch Veränderung ihrer 
Anzahl. Dieser Prozess, die Steuerung der Anzahl der Stomata, 
erstreckt sich über Tage oder Wochen. Bäume können die Zahl 
ihrer Spaltöffnungen beispielsweise reduzieren, indem sie Blät¬ 
ter ab werfen und neue Blätter austreiben, die weniger Stomata 
aufweisen. 

34.3 Wiederholung 

Das für die Photosynthese benötigte CO 2 gelangt über 
winzige Poren, die Spaltöffnungen oder Stomata, in die 
Blätter. Die Spaltöffnungen gestatten aber auch den Ver¬ 
lust von Wasser durch Transpiration. Schließzellen öffnen 
oder schließen die Spaltöffnungen als Reaktion auf ver¬ 
schiedene Umweltfaktoren. Pflanzen können längerfristig 
die Gesamtzahl ihrer Spaltöffnungen regulieren, indem 
sie Blätter ab werfen oder neue Blätter mit einer anderen 
Dichte an Stomata bilden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ ergründen können, warum die Spaltöffnungen nicht 
immer geöffnet bleiben, und dabei Prozesse wie die 
Photosynthese und das Einsparen von Wasser berück¬ 
sichtigen. 

■ aufzeigen können, welche Bedeutung die Protonen¬ 
pumpe und K + -Ionen für die Aktivitäten der Stomata 
haben, und Veränderungen der Umwelt nennen kön¬ 
nen, die ein Öffnen bzw. Schließen der Spaltöffnungen 
bewirken. 


_ 7 _ 

1. Welche Rolle spielen K + -Ionen bei der Punktion der Schließ¬ 
zellen? 

2. Beschreiben Sie, wie sich die Verfügbarkeit von Wasser auf 
die Punktion der Stomata auswirken kann. 


Die Stomata sind normalerweise tagsüber geöffnet und ermögli¬ 
chen die Photosynthese - die Synthese von Kohlenhydraten aus 
CO 2 und Wasser. Im nächsten Abschnitt werden Sie erfahren, 
wie die Produkte der Photosynthese in andere Pflanzenteile be¬ 
fördert werden und dort das Wachstum ermöglichen. 
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34.4 Gelöste Assimilate werden 
im Phloem transportiert 

Die Photosynthese findet vor allem im Blatt statt (► Abb. 10.1). 
Die Kohlenhydratprodukte der Photosynthese (hauptsächlich 
Saccharose) diffundieren zur nächstgelegenen kleinen Blatt¬ 
ader (die Xylem und Phloem enthält) und werden dort aktiv in 
die Siebröhrenglieder des Phloems transportiert. Der Phloem¬ 
saft enthält Photosyntheseprodukte, auch Assimilate genannt 
(► Tab. 34.1). Ihre Beförderung im Phloem wird als Assimilat- 
transport oder auch Assimilattranslokation bezeichnet. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der Phloemsaft wird in Pflanzen von den Bildungsorten (Quelle, 
Source) zu den Verbrauchsorten (Senke, Sink) transportiert. 

■ Der Assimilattransport in Pflanzen lässt sich durch die Druck¬ 
stromtheorie erklären. 

■ Zwei Schritte beim Assimilattransport, die Beladung und die Ent¬ 
ladung, erfolgen durch aktiven Transport, der Energie benötigt. 

Der Transport des Phloemsafts durch die Pflanze erfolgt mittels 
eines Massenstroms von den Bildungsorten zu den Verbrauchs¬ 
orten der Assimilate: 

■ Organe, die durch Photosynthese oder Abbau von Speicher- 
stoffen mehr Zucker produzieren, als sie benötigen (also 
Bildungsorte sind), werden als Quelle (Source) bezeich¬ 
net. Beispiele sind ausgewachsene Blätter oder Speicher¬ 
wurzeln. 

■ Organe, die Zucker zum eigenen Wachstum oder zur Spei¬ 
cherung verbrauchen (also Verbrauchsorte sind), werden 
als Senke (Sink) bezeichnet. Dazu gehören Wurzeln, Blüten 
sowie wachsende Früchte oder Blätter. 

Ob ein Organ als Quelle oder Senke fungiert, kann wechseln. 
So fungieren die Speicherwurzeln von Maniok (► Kap. 33) bei¬ 
spielsweise als Senke, wenn sie Kohlenhydrate akkumulieren, 
als Quelle hingegen, wenn die gespeicherten Kohlenhydrate 
während des Wachstums der Pflanze zur Nährstoffversorgung 
anderer Organe mobilisiert werden. 


Der Transport von Saccharose und anderen 
gelösten Stoffen erfolgt im Phloem 


Dass der Transport von Zuckern und anderen gelösten Stoffen 
im Phloem erfolgt, wurde erstmals im 17. Jahrhundert von dem 
italienischen Arzt und Naturforscher Marcello Malpighi nach¬ 
gewiesen. Er entfernte dazu von einem Baumstamm ringförmig 
die Rinde - führte also eine Ringelung durch. Die entfernte 
Rinde enthielt das Phloem, während das Xylem im darunterlie¬ 
genden Holz unangetastet blieb. Mit der Zeit schwoll die Rinde 
oberhalb der Ringelung an: 



Sekunda 
Rinde 

Holz 


/ \ 

Im Phloem oberhalb der Ringe¬ 
lung sammeln sich gelöste 
organische Verbindungen an 
und führen zu einer Schwellung. 


Durch Entfernen der Rinde 
wird der Baum geringelt. 


Malpighi zog den richtigen Schluss: dass sich oberhalb der 
Ringelungsstelle eine von den Blättern stammende Lösung in 
der Rinde angesammelt hatte. Später starb die Rinde unterhalb 
der Ringelung ab - vermutlich, weil sie aus den Blättern keine 
Nährstoffe mehr erhielt. Schließlich starben auch die Wurzeln 


und zuletzt der gesamte Baum ab - ein Indiz dafür, dass der 
Transport der Zucker wahrscheinlich im Phloem erfolgte. 


Die Leitungsbahnen des Phloems werden von Siebröhrenglie¬ 
dern gebildet (►Abb. 33.8c). Wie die Tracheenglieder (Ge¬ 
fäßelemente) im Xylem treffen auch die Siebröhrenglieder mit 
ihren Querwänden (Enden) aufeinander. Doch im Gegensatz zu 
den Tracheengliedern, bei denen die Querwände aufgelöst wer¬ 
den, wenn die Zellen ausreifen, bleiben die Querwände bei den 
Siebröhrengliedem erhalten. Plasmodesmen in diesen Querwän¬ 
den sorgen dafür, dass die Siebröhrenglieder untereinander cyto¬ 
plasmatisch in Verbindung stehen. Während die Siebröhrenglie¬ 
der ausreifen, vergrößert sich der Durchmesser dieser Plasmo¬ 
desmen um das Zehn- bis Hundertfache, sodass sich Poren 
(Siebporen) bilden, die einen Durchfluss des Phloemsafts zwi¬ 
schen benachbarten Zellen ermöglichen. Weil die Querwände 
der Siebröhrenglieder im Aussehen und in ihrer Funktion einem 
Sieb ähneln, bezeichnet man sie als Siebplatten (► Abb. 34.9). 


Die weitere Entwicklung der Siebröhrenglieder ist außerge¬ 
wöhnlich und macht diesen Zelltyp zu einer Besonderheit in 
der gesamten Natur. Während sich die Poren in den Siebplat¬ 
ten vergrößern, wird der Zellinhalt weitgehend abgebaut; dies 
betrifft auch den Zellkern, den Golgi-Apparat sowie den größ¬ 
ten Teil der Ribosomen und des Cytoskeletts. Trotzdem bleiben 
die Siebröhrenglieder von laubwerfenden Bäumen eine ganze 
Vegetationsperiode, bei anderen Pflanzen sogar für Jahrzehn¬ 
te lebendig. Wie können Siebröhrenglieder ohne Zellkern so 
lange überleben? Dies liegt daran, dass jedes Siebröhrenglied 
eine oder mehrere Geleitzellen (► Abb. 34.9) besitzt. Geleitzel¬ 
len entstehen bei der Teilung einer Mutterzelle als Tochterzelle 
gleichzeitig mit dem Siebröhrenglied. Jede Geleitzelle ist mit 
ihrem benachbarten Siebröhrenglied durch zahlreiche Plasmo¬ 
desmen verbunden. Geleitzellen behalten alle Organellen bei 
und liefern sämtliche benötigten Komponenten, um die Siebröh¬ 
renglieder am Leben zu erhalten - Geleitzellen können also als 
lebenserhaltend für die Siebröhrenglieder angesehen werden. 
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34 Transport in Pflanzen 


Abb. 34.9 Siebröhren. Einzelne Siebröhrenglieder verbin¬ 
den sich zu langen Röhren, die Kohlenhydrate und andere 
Nährstoffmoleküle durch den gesamten Pflanzenkörper 
transportieren. An den Enden jedes Siebröhrenglieds bil¬ 
det sich eine Siebplatte, durch deren Poren der Phloemsaft 
fließt (rechts: REM-Aufnahme, digital coloriert) 


'Siebporen 

Siebröhrenglieder weisen bei der funktionellen 
Reife keinen Zellkern auf und haben die meisten 
Organellen verloren. 



Dr. R. Kessel & Dr. G. Shih/Visuals Unlimited 


Abb. 34.10 Die Druckstromtheorie. Unter¬ 
schiede im Wasserpotenzial führen zu einem 
Druckgradienten und zum Massenstrom des 
Phloemsafts vom Bildungsort (Source) zum 
Verbrauchsort (Sink) 


| Durch die Transpiration wird Wasser in 
den Xylemgefäßen nach oben gezogen. 

Xylem // Siebröhre des Source 
Phloems Zelle 


) Die Source-Zellen beladen die Siebröhren 
des Phloems mit Saccharose und verringern 
ihr Wasserpotenzial, ... 
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... sodass Wasser durch Osmose 
aus den Xylemgefäßen aufgenommen 
wird; dadurch steigt das Druckpoten¬ 
zial in den Siebröhren. 


Durch interne Druckunterschiede wird 
der Saftfluss in der Siebröhre hinunter 
zu den Sink-Zellen angetrieben. 


Saccharose wird in die Sink- 
Zellen entladen; dadurch er¬ 
höht sich das Wasserpoten¬ 
zial in den Siebröhren, ... 
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Um den Inhalt des Phloems präzise analysieren zu können, 
haben sich Pflanzenphysiologen Blattläuse zunutze gemacht. 
Blattläuse (Aphiden) gehören zu den Insekten und ernähren sich 
von Pflanzensäften. Dazu stechen sie mit ihren spezialisierten 
stechend-saugenden Mundwerkzeugen direkt in eine Siebröh¬ 
re. Weil das Druckpotenzial innerhalb der Siebröhre größer ist 
als außerhalb der Pflanze, wird der Inhalt des Phloems durch 
den Stech-Saug-Rüssel in den Verdauungstrakt der Blattlaus ge¬ 
presst. Der Druck ist so groß, dass der Saft teilweise durch den 
Insektendarm hindurch- und am Anus als Honigtau herausge¬ 
drückt wird. 


Wenn man eine Blattlaus während des Saugens schockgefriert, 
kann man ihren Körper so abtrennen, dass der Stech-Saug- 
Rüssel intakt im Stängel der Pflanze verbleibt. Durch den 
Säugrüssel fließt dann noch stundenlang Phloemsaft aus und 
kann zur Analyse aufgefangen werden. Durch dieses und weite¬ 
re Experimente gewann man einige bedeutende Erkenntnisse: 

■ Die gelösten Stoffe im Phloemsaft bestehen zu 90% aus 
Saccharose. Daneben enthält der Phloemsaft Phytohormone, 
Proteine, kleinere organische Moleküle wie Aminosäuren, 
Mineralstoffe und Viren. 

■ Die Durchflussgeschwindigkeit kann recht hoch sein: bis zu 
2,5 cm pro Minute. 

■ In verschiedenen Siebröhrengliedern erfolgt der Transport 
des Inhalts in unterschiedlicher Richtung - beispielsweise 
auf- oder abwärts im Stängel. Insgesamt gesehen handelt es 
sich im Phloem also um einen bidirektionalen Transport. 

■ Für den Transport des Phloemsafts sind im Gegensatz zum 
Transport im Xylem lebende Zellen erforderlich. 


Die Druckstromtheorie liefert eine Erklärung 
für den Phloemtransport 

Die gerade beschriebenen Beobachtungen haben zur Druck¬ 
stromtheorie als Erklärung für den Assimilattransport im 
Phloem geführt (►Abb. 34.10). Dieser Theorie zufolge wird 
Saccharose an einem Bildungsort (Source) aktiv in Geleitzel¬ 
len transportiert und gelangt von dort über Plasmodesmen in 


die Siebröhrenglieder. Dadurch ist die Saccharosekonzentrati¬ 
on in diesen Zellen höher als in den Zellen der Umgebung 
(sie weisen ein negativeres Lösungspotenzial auf). Deshalb tritt 
aus dem Xylem durch Osmose Wasser in die Siebröhrenglieder 
ein. Durch den Zustrom von Wasser erhöht sich am Source- 
Ende der Siebröhre der Turgordruck (das Druckpotenzial wird 
positiver), sodass die gesamte Flüssigkeit in der Siebröhre in 
Richtung des Sink-Endes gepresst wird. Mit anderen Worten: 
Die Bewegung des Safts erfolgt infolge eines Druckgradien¬ 
ten. In der Sink-Region wird die Saccharose sowohl passiv als 
auch durch aktiven Transport entladen, und Wasser gelangt zu¬ 
rück ins Xylem. Auf diese Weise werden die Gradienten des 
Lösungs- und des Druckpotenzials aufrechterhalten, die beide 
zur Beförderung des Phloemsafts - also für den Assimilattrans¬ 
port - notwendig sind. 

Animation 34.2 The Pressure Flow Model 

www.Lifel le.com/a34.2 

Zwei Schritte beim Assimilattransport im Phloem erfordern 
Stoffwechselenergie: 

■ Beladung: der Transport von Saccharose und anderen gelös¬ 
ten Substanzen aus den Source-Organen in die Siebröhren 

■ Entladung: der Übergang der gelösten Substanzen aus den 
Siebröhren in die Sink-Organe 

Der Bedarf an Stoffwechselenergie ist der Grund dafür, warum 
für den Transport im Phloem anders als im Xylem lebende Zel¬ 
len erforderlich sind. 


Querverweis 

In ► Abschn. 10.5 werden die Wechselbeziehungen zwi¬ 
schen biochemischen Reaktionswegen (wie Photosynthe¬ 
se, Zellatmung und Calvin-Zyklus) erörtert, durch die 
Kohlenhydrate entstehen, welche die Energie für Prozesse 
wie den Assimilattransport liefern. 


Zucker und andere gelöste Substanzen können über zwei Trans¬ 
portwege von den Mesophyllzellen ins Phloem gelangen: über 
den apoplastischen und den symplastischen Weg. Auf dem 
apolastischen Transportweg verlassen Saccharose und andere 
gelöste Stoffe die Mesophyllzellen und treten vor Erreichen 
der Siebröhrenglieder in den Apoplasten ein. Bestimmte Zu¬ 
cker und Aminosäuren werden dann aktiv in die Zellen des 
Phloems transportiert. Da die gelösten Substanzen beim apo¬ 
plastischen Transportweg mindestens eine selektiv permeable 
Membran passieren, kann mithilfe von selektivem Transport 
spezifisch reguliert werden, welche Substanzen in das Phloem 
eintreten. Beim symplastischen Transportweg verbleiben die 
Solute auf dem gesamten Weg von den Mesophyllzellen zu den 
Siebröhrengliedem innerhalb des Symplasten. Da beim sym¬ 
plastischen Transportweg keine Membranen durchquert werden 
müssen, erfolgt die Beladung des Phloems mit Saccharose über 
einen Mechanismus, der keinen Membrantransport benötigt. 



Siebröhrenglied 


Der Stech-Saug-Rüssel 
der Blattlaus hat die 
Siebröhre angestochen. 


Longistigma caryae 
(Blattlaus) 


Phloemsaft 

(Honigtau) 


Stech-Saug-Rüssel 
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34 Transport in Pflanzen 


Tab. 34.2 Mechanismen für den Saftfluss im Leitgewebe von Pflanzen 



Xylem 

Phloem 

treibende Kraft für den Massenstrom 

Transpiration der Blätter a 

aktiver Transport der Saccharose an Quelle 
(Source) und Senke (Sink) 

Energieaufwand der Pflanze 

nein 

ja 

Ort des Massenstroms 

abgestorbene Tracheenglieder (Gefäßelemente) 
und Tracheiden (Kohäsion) 

lebende Siebröhrenglieder 

Druckpotenzial (hydrostatischer Druck) 
im Saft 

negativ (Sog von der Spitze; Saugspannung) 

positiv (Schub von der Quelle; Druck) 


a in bestimmten Situationen unterstützt vom Wurzeldmck (unter Energieaufwand) 


In Sink-Regionen werden die gelösten Substanzen durch Trans¬ 
porter aktiv aus den Siebröhrengliedem heraus und in das 
umgebende Gewebe hinein transportiert. Diese Entladung dient 
mehreren Zwecken: Sie trägt dazu bei, den Gradienten des 
Lösungspotenzials und damit des Druckpotenzials in den Sieb¬ 
röhren aufrechtzuerhalten, sie unterstützt den Aufbau hoher 
Kohlenhydratkonzentrationen in Speicherorganen wie wachsen¬ 
den Früchten und Samen, und sie sorgt dafür, dass Nährstoffe in 
rasch wachsende Pflanzenteile wie die nach dem Winter gebil¬ 
deten neuen Triebe befördert werden. 

► Tab. 34.2 zeigt eine Gegenüberstellung der Druckstromtheo¬ 
rie des Assimilattransports im Phloem und der Kohäsionstheorie 
der Wasserleitung (Transpirations-Kohäsions-Saugspannungs- 
Mechanismus) im Xylem. 

Für den Menschen ist die Steuerung des Saftflusses im Phloem 
von den Quellen (Source) zu den Senken (Sink) von großer Be¬ 
deutung. Die Pflanzenteile, die uns als Nahrung dienen, wie 
Samen (z. B. die in der Einleitung zu diesem Kapitel erwähn¬ 
ten Reiskörner), Früchte und Speicherorgane, sind überwiegend 
Senken. Wenn sich bei Nutzpflanzen der Fluss von Saccharose 
in diese Organe steigern lässt, während diese sich entwickeln, 
kann dies die Nahrungsmittelproduktion erheblich verbessern. 

34.4 Wiederholung 

Die in der Photosynthese gebildeten Assimilate wer¬ 
den mithilfe eines Druckstrommechanismus durch das 

Phloem von Source- zu Sink-Organen befördert. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ definieren können, was man bei Pflanzen hinsicht¬ 
lich der Photosyntheseprodukte unter einer Quelle 
(Source) und einer Senke (Sink) versteht, und Beispie¬ 
le dafür nennen können. 

■ erläutern können, warum der Saftfluss im Phloem 
Energie und einen aktiven Transport erfordert und wie 
dieser Fluss nach der Druckstromtheorie bewerkstel¬ 
ligt wird. 

■ die Prozesse Beladung und Entladung beim Assi- 
milattransport im Phloem definieren und vergleichen 
können. 


1. Erklären Sie den Unterschied zwischen einer Quelle (Source) 
und einer Senke (Sink). 

2. Auf welche Weise führt die Beladung mit Saccharose am 
Bildungsort (Source) zu einem Massenstrom hin zum Ver¬ 
brauchsort (Sink)? 


Faszination Forschung: Mit welchen Methoden versucht 
man in der Landwirtschaft, den Wasserverlust von Pflan¬ 
zen zu verringern? 

Zu den dringlichen Aufgaben beim Anbau von Nutzpflan¬ 
zen gehört, eine ausreichende Verfügbarkeit von Wasser 
und gelösten Mineralstoffen zu gewährleisten. Traditio¬ 
nell haben Bauern dies gelöst, indem sie nur Pflanzen 
anbauten, die an die lokalen Umweltbedingungen ange¬ 
passt waren (z. B. Reis in Gebieten mit starken Nieder¬ 
schlägen), oder indem sie passende Umweltbedingungen 
für die angebauten Pflanzen schufen (durch Bewässe¬ 
rung). Mit den zunehmenden Dürren, welche mit der 
Klimaänderung einhergehen, wird neuerdings noch ein 
weiterer Ansatz verfolgt: die Anpassung der genetischen 
Voraussetzungen der Pflanzen an die Umgebung. Das 
in ► „Experiment: Verbesserung der Wassernutzungseffi¬ 
zienz von Reis“ beschriebene HARDY -Gen verleiht Reis¬ 
pflanzen eine Anpassung an Trockenheit, weil es die 
Expression von Genclustern heraufreguliert, die an der 
Wassernutzungseffizienz beteiligt sind. Darunter versteht 
man das Verhältnis des pflanzlichen Wachstums (Produk¬ 
tion von Biomasse) zur aufgenommenen Wassermenge. 
Bewerkstelligt wird dies von der Pflanze in erster Linie 
durch dickere Blätter mit mehr Mesophyllzellen, wo¬ 
durch die Photosyntheseleistung ansteigt, aber auch durch 
verstärktes Wurzelwachstum, das eine bessere Wasser¬ 
aufnahme aus dem Boden ermöglicht. Das HARDY -Gen 
entfaltet seine Wirkung während der Entwicklung von 
Blättern und Wurzeln, die - wie Sie sich erinnern - zeit¬ 
lebens erfolgt. 

Ausblick 

Zuckerhirse (,Sorghum bicolor ) ist ein Getreide mit welt¬ 
weiter Bedeutung und wird zur menschlichen Ernährung, 
als Tierfutter und als Rohstoff für Biokraftstoff angebaut. 
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Besonders wertvoll macht die Zuckerhirse, dass sie so¬ 
wohl Trockenheit als auch Hitze toleriert. Daher erlangte 
sie in heißen, trockenen Regionen Afrikas und Südame¬ 
rikas so große Bedeutung. Wissenschaftler versuchen 
die Wassernutzungseffizienz der Zuckerhirse zu verbes¬ 
sern, und zwar durch Verringerung der Transpiration. 
Das kann auf zwei Wegen erfolgen: durch Reduktion der 
Zahl der Spaltöffnungen und durch eine stärkere Verlage¬ 
rung der Photosynthese auf die bodennäheren Blätter, in 
deren Umgebung eine höhere Luftfeuchtigkeit herrscht. 


In Samenbanken ist Saatgut von Tausenden unterschiedli¬ 
chen Varietäten der Zuckerhirse gespeichert. Auf der Su¬ 
che nach den gewünschten Phänotypen sollen Exemplare 
dieser Samen zum Keimen gebracht und die Pflan¬ 
zen aufgezogen werden. Zusätzlich sollen gezielt Ver¬ 
suche mit gentechnisch veränderten (transgenen) Pflan¬ 
zen erfolgen. Man erhofft sich, auf diese Weise noch 
besser angepasste Pflanzen zu erhalten, die das weni¬ 
ge vorhandene Wasser so effizient wie möglich nutzen 
können. 
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34 Transport in Pflanzen 


Kapitelzusammenfassung 

34.1 Pflanzen nehmen Wasser und Mineralstoffe aus dem 

Boden auf 

■ Wasser gelangt aufgrund von Osmose durch Biomem¬ 
branen und bewegt sich immer zu Regionen mit einem 
negativeren Wasserpotenzial hin. Das Wasserpotenzial 
(40 einer Zelle oder Lösung ist gleich der Summe aus 
Lösungspotenzial (osmotischem Potenzial) und Druck¬ 
potenzial (hydrostatischem Druck). Siehe ► Abb. 34.2; 

► Activity 34.1 

■ Turgeszente Pflanzenzellen besitzen ein deutlich positi¬ 
ves Druckpotenzial, da die starre Zellwand die Ausdeh¬ 
nung der Zelle begrenzt. Dieser Überdruck (Turgor oder 
Turgordruck) hält die physische Struktur vieler Pflanzen¬ 
zellen aufrecht; wenn das Druckpotenzial abfällt, welkt 
die Pflanze. 

■ Bewegt sich eine Lösung zwischen zwei Regionen einer 
Pflanze, weil ein Unterschied im Druckpotenzial besteht, 
so bezeichnet man dies als Massenstrom. 

■ Aquaporine sind Kanalproteine, die die Wanderung von 
Wassermolekülen durch Biomembranen erleichtern. 

■ Für die Aufnahme von Mineralstoffen sind Transportpro¬ 
teine erforderlich. Einige Mineralstoffe gelangen passiv 
durch erleichterte Diffusion in die Pflanze, andere durch 
aktiven Transport. Eine Protonenpumpe liefert Energie 
für den sekundär aktiven Transport vieler Mineralionen 
durch pflanzliche Biomembranen. Siehe ► Abb. 34.4 

■ Wasser und Mineralstoffe gelangen vom Boden durch den 
Apoplasten und den Symplasten in die Wurzel, müssen 
jedoch den Symplasten durchqueren, um die Endodermis 
zu passieren und bis ins Xylem zu gelangen. Der Caspa- 
ry-Streifen in der Endodermis blockiert die Passage von 
Wasser und Mineralstoffen durch den Apoplasten. Siehe 

► Abb. 34.5, 34.6; ► Activity 34.2 

34.2 Wasser und Mineralionen werden im Xylem trans¬ 
portiert 

■ Wie Versuche belegt haben, lässt sich das Aufsteigen des 
Xylemsafts in Bäumen weder allein durch eine Pump Wir¬ 
kung der Wurzel (Wurzeldruck) noch durch Kapillarkräf¬ 
te erklären. 

■ Der Wassertransport im Xylem resultiert aus der kombi¬ 
nierten Wirkung von Transpiration, Kohäsion und Saug¬ 
spannung - zusammengefasst im Transpirations-Kohäsi- 
ons-Saugspannungs-Mechanismus (Kohäsionstheorie der 
Wasserleitung). Durch Verdunstung aus dem Blatt ent¬ 
steht eine Saugspannung in den Mesophyllzellen: Diese 
übt einen Sog auf eine durch Kohäsion zusammengehal¬ 


tene Wassersäule aus und zieht sie durch das Xylem von 
der Wurzel aus hoch bis in die Blätter. Siehe ► Abb. 34.7; 

► Animation 34.1 

■ Der Transport im Xylem erfolgt passiv. Die Pflanze muss 
dafür keine Energie aufwenden. 

■ Als Wassernutzungseffizienz bezeichnet man das Verhält¬ 
nis des pflanzlichen Wachstums (Produktion von Biomas¬ 
se) zur aufgenommenen Wassermenge. 

34.3 Die Spaltöffnungen kontrollieren den Wasserverlust 

und die CO 2 -Aufnahme 

■ Die wachshaltige Cuticula der Epidermis von Pflanzen 
ist für Wasser und Kohlenstoffdioxid undurchlässig. Die 
Stomata (Spaltöffnungen) ermöglichen die Aufnahme 
von Kohlenstoffdioxid (im geöffneten Zustand), können 
zugleich aber auch den Wasserverlust minimieren (im ge¬ 
schlossenen Zustand). 

■ Paarige Schließzellen steuern, wie weit sich ein Stoma 
öffnet. Eine durch Licht aktivierte Protonenpumpe be¬ 
fördert Protonen aus den Schließzellen in die Wände 
der umgebenden Epidermiszellen; dadurch entsteht ein 
elektrochemischer Gradient, der den Transport von Kali¬ 
umionen in die Schließzellen antreibt. Wasser folgt durch 
Osmose, sodass die Schließzellen anschwellen und die 
Spaltöffnung auseinanderklafft. Siehe ► Abb. 34.8 

■ Wenn die Mesophyllzellen von Austrocknung bedroht 
sind, geben sie Abscisinsäure ab, was die Schließzellen 
dazu veranlasst, die Spaltöffnungen zu schließen - sogar 
bei Sonnenlicht. 

34.4 Gelöste Assimilate werden im Phloem transportiert 

■ Photosyntheseprodukte (Assimilate) sowie einige Mi¬ 
neralstoffe werden mithilfe lebender Siebröhrenglieder 
durch die Siebröhren des Phloems transportiert. Siehe 

► Abb. 34.9 

■ Der Assimilattransport (Assimilattranslokation) im 
Phloem kann im Spross in beide Richtungen erfolgen 
(in verschiedenen Leitungsbahnen). Für den Transport im 
Phloem wird Stoffwechselenergie aus lebenden Zellen 
benötigt. 

■ Der Transport der Assimilate im Phloem lässt sich durch 
die Druckstromtheorie erklären: Durch Konzentrati¬ 
onsunterschiede an gelösten Stoffen zwischen Source 
(Quelle, Bildungsort) und Sink (Senke, Verbrauchsort) 
entsteht längs der Siebröhren ein unterschiedliches (posi¬ 
tives) Druckpotenzial, das zum Massenstrom führt. Siehe 

► Abb. 34.10, ► Tab. 34.2; ► Animation 34.2 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Das Wasserpotenzial wird durch das Lösungspotenzial und 
das Druckpotenzial bestimmt (► Abschn. 34.1). 

■ Die Bewegung von Wasser und Ionen durch eine Biomem¬ 
bran kann eingeschränkt sein (► Abschn. 34.1). 

■ Apoplast und Symplast bilden die beiden Hauptwege für 
die Aufnahme von Wasser aus dem Boden in das Xylem 
(► Abschn. 34.1). 

Originalliteratur: Maurel C et al. (1993) EMBO J 12: 2241- 
2247 

Die meisten Pflanzenzellen enthalten eine große Zentralvakuole. 
Neben der Plasmamembran spielt die Membran dieser Vakuo¬ 
le, der Tonoplast, eine wesentliche Rolle für den Ausgleich 
des Wasserhaushalts zwischen einer Pflanzenzelle und ihrer 
Umgebung. Veränderungen im Wasserpotenzial der Umgebung 
können dazu führen, dass sich der Turgordruck ändert und damit 
auch die Struktur der Pflanze (► Abschn. 6.3 und ► Abb. 6.9). 
Der Tonoplast enthält ein auffälliges Membranprotein mit der 
Bezeichnung TIP ( tonoplast intrinsicprotein). Seine Aminosäu¬ 
resequenz ist mit jener der Aquaporine in den Zellen von Tieren 
und Bakterien verwandt. 

Wissenschaftler erforschten die möglichen Funktionen eines 
TIPs aus Arabidopsis thaliana. Dazu isolierten sie das Gen 
für das Protein und exprimierten seine mRNA in Oocyten 
des Krallenfroschs Xenopus laevis. Aufgrund ihrer Größe kann 
man diese Eizellen problemlos unter dem Lichtmikroskop ver¬ 
messen. Normalerweise zeichnet sich die Plasmamembran der 
Oocyten durch eine geringe osmotische Permeabilität aus. Die 
Forscher injizierten die mRNA des pflanzlichen TIPs zur Pro¬ 
teinsynthese in Xenopus- Oocyten. In andere Xenopus- Oocyten 
injizierten sie als Kontrolle mRNA eines Nicht-Transportprote¬ 
ins, weitere blieben unbehandelt. 

Nach der Injektion wurden sämtliche Oocyten für zwei Tage 
in isotonischem Medium inkubiert, um die Proteinsynthese und 
den Transport zu ermöglichen. Anschließend wurden die Oocy¬ 
ten in ein hypotonisches Medium überführt, um das Wasserpo¬ 
tenzial des Außenmediums im Verhältnis zu dem im Zellinneren 
zu erhöhen. Über einen Zeitraum von 4 min wurde unter dem 
Mikroskop die Größe der Oocyten gemessen und verglichen. 
Die Ergebnisse sind in der ► Abbildung rechts oben dargestellt. 

Nach 4 min in dem hypotonischen Medium platzten die Oocy¬ 
ten, welche die TIP-mRNA enthielten; die Oocyten, in die eine 
andere mRNA injiziert worden war, sowie die unbehandelten 
Oocyten platzten nicht. 



Anschließend berechneten die Forscher die osmotische Permea¬ 
bilität der Oocytenplasmamembranen für Wasser während des 
Experiments. Gemessen wurde der Koeffizient der osmotischen 
Permeabilität anhand von Änderungen des Zellvolumens und 
der Zelloberfläche sowie des Wasserpotenzials innerhalb und 
außerhalb der Zellen. Ein höherer osmotischer Koeffizient steht 
für größere Wasserbewegungen durch die Membran. Die Ergeb¬ 
nisse sind in der ► Tabelle aufgeführt. 

Zustand osmotische Permeabilität 

für Wasser (IO -2 cm/s) 
Oocyten nach Injektion von TIP-mRNA 1,25 
Oocyten nach Injektion anderer mRNA 0,15 
unbehandelte Oocyten 0,15 

Aufgaben 

1. Was können Sie anhand der ► Grafik über die mögliche 
Funktion des TIPs folgern? Warum sind die beiden anderen 
Versuchsbedingungen wichtig für Ihre Interpretation? 

2. Warum kam es zum Platzen der TIP-haltigen Oocyten in 
dem hypotonischen Außenmedium? Wäre dies auch passiert, 
wenn die Forscher die TIP-mRNA in Pflanzenzellen injiziert 
hätten? 

3. Inwiefern besteht eine Korrelation der Daten in der ► Tabelle 
mit denjenigen in der ► Grafik? 

4. Seit bei Pflanzen mit TIP erstmals ein Aquaporin entdeckt 
wurde, hat man noch zahlreiche weitere, damit verwandte 
Proteine bei Pflanzen gefunden, einige davon in der Plas¬ 
mamembran (PIPs, plasma intrinsicproteins). Angenommen, 
Sie untersuchten den Querschnitt einer Wurzel, der spezifisch 
für PIPs angefärbt wurde: Wo werden diese Proteine Ihrer 
Ansicht nach im apoplastisehen bzw. symplastischen Trans¬ 
portweg am auffälligsten in Erscheinung treten? 

5. In einer wachsenden Wurzelspitze (► Abb. 33.10) verlängern 
sich die Zellen beträchtlich. Diese Zellstreckung wird vor al¬ 
lem durch die Aufnahme von Wasser durch die Zellen und 
ihre auffälligen Zentralvakuolen angetrieben. Wie würden Sie 
erforschen, welche Rolle Aquaporine bei der Aufnahme von 
Wasser in diese Zellen spielen? 
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35 Mineralstoffversorgung der Pflanzen 


Faszination Forschung: Eine verbesserte Mineralstoffver¬ 
sorgung von Pflanzen zur Ernährung der Weltbevölkerung 

Nutzpflanzen wie Reis, Weizen und Mais machen mehr 
als die Hälfte der menschlichen Ernährung aus. Damit 
solche Pflanzen gut wachsen, müssen sie ausreichend mit 
bestimmten Mineralstoffen versorgt sein. Oft herrscht in 
Böden jedoch ein Mangel an diesen Mineralstoffen, das 
gilt insbesondere für geeignete Stickstoffverbindungen. 
Beim biologischen Anbau sorgt traditionell das Ausbrin¬ 
gen von tierischen Exkrementen (Dung) auf den Feldern 
für eine Stickstoffzufuhr. Die komplexen Makromolekü¬ 
le im Dung werden auf natürliche Weise, das heißt von 
Mikroorganismen, abgebaut, wobei unter anderem Am¬ 
moniumionen (NHj) entstehen, die von Pflanzen optimal 
aufgenommen und genutzt werden können. 

Im Jahr 1917 erfanden Fritz Haber und Carl Bosch 
ein Verfahren zur industriellen Synthese von Ammoni¬ 
ak (NH 3 ). Dieser verwandelt sich mit Wasser in NH^. 
Das sollte die Düngung von Nutzpflanzen revolutionie¬ 
ren. Das Haber-Bosch-Verfahren gilt als eine der be¬ 
deutendsten Glanzleistungen der Naturwissenschaft im 
20. Jahrhundert. Die Herstellung chemischer Düngemittel 
in Form von Ammoniumsalzen hatte einen dramatischen 
Anstieg der Nahrungsmittelproduktion zur Folge. 

Stickstoffdünger verursachen aber auf zweierlei Weise ho¬ 
he Kosten: Zum Ersten ist das Haber-Bosch-Verfahren zur 
Synthese von Ammoniak aus Wasserstoff und Stickstoff¬ 
gasen sehr energieaufwendig und kostenintensiv. Zum 
Zweiten sind Stickstoffdünger auch sehr kostspielig für die 
Umwelt. Bei ausgiebigen Regenfällen können Stickstoff¬ 
dünger aus Feldern ausgewaschen werden und in Flüsse, 
Seen oder ins Grundwasser gelangen. Werden über die 
Flüsse große Mengen an Stickstoff in die Meere einge¬ 
tragen, so führt dies dort zumeist zu einem übermäßigen 
Algenwachstum. Irgendwann sterben diese Algen dann ab, 
und die Organismen, welche die Algen zersetzen, verbrau¬ 
chen dabei so viel Sauerstoff aus dem Wasser, dass nicht 
mehr genügend Sauerstoff für die anderen marinen Febe- 
wesen übrig ist. Durch den Eintrag von Stickstoffdüngern 
entstanden in den Gewässern im Bereich der Mündungen 
großer Flüsse ausgedehnte Todeszonen, beispielsweise am 
Mississippi-Delta im Golf von Mexiko. Auch viele Flüs¬ 
se und Seen in Deutschland sind heute - trotz aller Klär¬ 
maßnahmen - aufgrund von ständig in großen Mengen an 
eingetragenem Stickstoff wesentlich artenärmer als früher. 
Eine weitere Belastung für die Umwelt entsteht durch die 
Umwandlung einiger Stickstoffdünger in gasförmiges Di¬ 
stickstoffmonoxid (N 2 O, Fachgas), das als Treibhausgas 
zur globalen Erwärmung beiträgt. 

Wissenschaftler arbeiten an mehreren Strategien, um 
die Nutzungseffizienz von Stickstoffdüngern zu erhöhen. 
Eine davon zielt auf die Optimierung der Anbaumethoden 
ab: durch optimale Stickstoffgaben für die angebauten 
Pflanzen bei gleichzeitiger Reduktion der Stickstoffmen- 
ge, die an die Umwelt verloren geht. Eine andere Strategie 


setzt auf die genetische Veränderung von Nutzpflanzen, 
um deren Aufnahme und Assimilation von Stickstoff zu 
verbessern. An der Nutzung von Stickstoff aus dem Bo¬ 
den durch Pflanzen sind zahlreiche Prozesse beteiligt, wie 
die Aufnahme in die Wurzeln, der Transport zu anderen 
Pflanzenorganen über das Feitgewebe sowie der Einbau 
von Stickstoff in organische Moleküle wie Aminosäuren 
und Nucleotide. In jeden dieser Prozesse sind wiederum 
zahlreiche Gene involviert - was die Komplexität des 
Stickstoffhaushalts der Pflanzen unterstreicht. 

Wie lässt sich die Nutzungseffizienz von Stickstoff ver¬ 
bessern? 

In „Experiment: Beim Anbau von Maniok kann man Dün¬ 
ger durch Mykorrhizapilze ersetzen“ in ► Abschn. 35.4 
und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapi¬ 
tels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


35.1 Pflanzen benötigen 
Mineralstoffe 

Pflanzen sind zwar autotroph, das heißt, sie stellen ihre or¬ 
ganischen Nährstoffe selbst her, aber sie müssen die dafür 
notwendigen anorganischen Rohstoffe aus ihrer Umgebung auf¬ 
nehmen. Das sind Kohlenstoffdioxid und molekularer Sauer¬ 
stoff aus der Atmosphäre durch die Reaktionen der Zellatmung 
und der Photosynthese (► Kap. 9 und 10) sowie Wasser, Sau¬ 
erstoff (für die Wurzelatmung) und bestimmte Mineralstoffe 
aus dem Boden. Dabei geht es um die Versorgung mit Nähr¬ 
elementen (oft auch als Pflanzennährstoffe bezeichnet) und 
hier zunächst einmal um die vier Hauptbestandteile der Makro¬ 
moleküle, nämlich Kohlenstoff (C), Wasserstoff (H), Sauerstoff 
(O) und Stickstoff (N). Bei C, O und H handelt es sich wegen 
ihrer Herkunft aus CO 2 , 0 2 und H 2 0 um nichtmineralische 
Nährelemente. Bei ausreichender Wasserversorgung sind al¬ 
le drei für die Pflanze reichlich verfügbar. Anders verhält es 
sich beim Stickstoff. Stickstoff ist ein mineralisches Nähr¬ 
element, denn Pflanzen nehmen ihn vorwiegend über lösliche 
Mineralstoffe aus dem Boden auf. Wesentliche Voraussetzung 
sind dabei die Aktivitäten von Mikroorganismen, die sowohl 
organisch gebundenen als auch atmosphärischen Stickstoff in 
bestimmte anorganische Verbindungen umwandeln, die Pflan¬ 
zen nutzen können. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ein Mangel an einem bestimmten essenziellen Nährelement 
lässt sich an symptomatischen Veränderungen im Aussehen und/ 
oder Wachstum einer Pflanze erkennen. 

■ Mithilfe von Hydrokulturen gelang es Wissenschaftlern zu er¬ 
mitteln, welche essenziellen Nährelemente Pflanzen für das 
Wachstum benötigen. 
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Neben Stickstoff benötigen Lebewesen zusätzlich weitere mi¬ 
neralische Nährelemente, die sie für verschiedene zelluläre 
Prozesse brauchen. Beispielsweise enthalten Proteine Schwefel 
(S), Nucleinsäuren enthalten Phosphor (P), Chlorophyll enthält 
Magnesium (Mg), Cytochrome enthalten Eisen (Fe), und an 
zellulären Signalübertragungsprozessen kann Calcium (Ca) be¬ 
teiligt sein. Die meisten Pflanzen nehmen diese Nährelemente 
aus dem Boden auf. Im Boden hegen diese Mineralstoffe in 
Wasser gelöst als Ionen vor und bilden die Bodenlösung, die 
in Kontakt mit den Pflanzenwurzeln steht. 


Pflanzen benötigen Nährelemente 
in unterschiedlichen Mengen 

Von einem für Pflanzen essenziellen Nährelement spricht man, 
wenn die Pflanze ihren Entwicklungszyklus nicht vollenden 
kann oder Wachstums Störungen zeigt, sobald dieses Element 
fehlt oder nur in unzureichender Menge vorhanden ist. Es¬ 
senzielle Nährelemente (►Tab. 35.1) lassen sich grob in zwei 
Kategorien unterteilen - in Makronährelemente und Mikronähr¬ 
elemente - je nachdem, in welchen Mengen die Pflanze sie 
benötigt. 


■ Der Bedarf an Makronährelementen (Makronährstoffen) 

hegt in einer Größenordnung von mindestens 1 g pro Kilo¬ 
gramm pflanzlicher Trockenmasse. 

■ Der Bedarf an Mikronährelementen (Mikronährstoffen, 
Spurenelementen) hegt unter 100 mg pro Kilogramm 
pflanzlicher Trockenmasse. 

Wie erkennen Sie, ob eine Pflanze genug von einem bestimmten 
Nährelement erhält? 


Mangelerscheinungen zeigen eine ungenügende 
Versorgung mit Nährelementen an 

Bei mangelhafter Versorgung mit einem bestimmten essenziel¬ 
len Nährelement zeigen Pflanzen gewöhnlich charakteristische 
Mangelerscheinungen. In ►Tab. 35.1 und ► Abb. 35.1 sehen 
Sie einige der Symptome, anhand derer man beim Anbau von 
Pflanzen einen Mangel eines mineralischen Nährelements dia¬ 
gnostizieren kann. Bei korrekter Diagnose kann man den Man¬ 
gelzustand durch Zugabe von Dünger (als zusätzliche Quelle 
von mineralischen Nährelementen) beheben. 


Tab. 35.1 Essenzielle mineralische Nährelemente von Pflanzen 


Element (Symbol; 
aufgenommene Form) 

typische Menge 
in Pflanzen (g/kg 
Trockengewicht) 

wichtige Funktionen 

Mangelerscheinungen 

Makronährelemente 

Stickstoff (N; NO^ und 

15 

in Proteinen und Nucleinsäuren 

älteste Blätter werden gelb und sterben vorzei¬ 

NH+) 

Phosphor (P; H 2 PO 4 und 

2 

in Nucleinsäuren, ATP, Phospholipiden und 

tig ab; Pflanze gestaucht 

Pflanze tiefgrün mit violettgrünen Blattadern; 

HPOj“) 

Kalium (K; K+) 

10 

Phosphoproteinen 

Enzymaktivierung; Wasserhaushalt; Ionen¬ 

Pflanze gestaucht 

ältere Blätter mit abgestorbenen Rändern 

Schwefel (S; SOj“) 

1 

gleichgewicht; Öffnen der Stomata 
in Proteinen und Cosubstraten 

junge Blätter gelb bis weißlich, gelbe Blatt¬ 

Calcium (Ca; Ca 2+ ) 

5 

beeinflusst Cystoskelett, Membranen und viele 

adern 

Absterben der Vegetationspunkte; junge 

Magnesium (Mg; Mg 2+ ) 

2 

Proteine; sekundärer Botenstoff 
in Chlorophyll; von vielen Enzymen benötigt; 

Blätter gelb und missgebildet 

ältere Blätter mit gelben Feldern zwischen den 

Mikronährelemente 

Eisen (Fe; Fe 2+ und 

0,1 

stabilisiert Ribosomen 

im aktiven Zentrum vieler Redoxenzyme und 

Blattadern 

junge Blätter weißlich bis gelblich; Blattadern 

Fe 3+ ) 

Chlor (CI; CI") 

0,1 

Elektronentransporter; Chlorophyllsynthese 
Photosynthese, Ionengleichgewicht 

bleiben grün 

Blattspitzen welken; Blätter vergilben und 

Mangan (Mn; Mn 2+ ) 

0,05 

Cofaktor für viele Enzyme 

sterben ab 

jüngere Blätter blass mit grünen Blattadern 

Bor (B; B [OH] 3 ) 

0,02 

für die korrekte Zellwandbildung und Zell¬ 

und Bereichen von totem Gewebe 

schlechtes Blatt- und Wurzelwachstum 

Zink (Zn; Zn 2+ ) 

0,02 

streckung nötig 

Enzymaktivierung; Auxinsynthese 

junge Blätter ungewöhnlich klein; ältere 

Kupfer (Cu; Cu 2+ ) 

0,006 

Cofaktor für einige Redoxenzyme und Elektro¬ 

Blätter mit vielen abgestorbenen Stellen 
junge Blätter dunkelgrün, bisweilen mit abge¬ 

Nickel (Ni; Ni 2+ ) 

0,001 

nentransporter 

Aktivierung des Enzyms Urease 

storbenen Stellen 

Blattspitzen sterben ab; Mangelzustände selten 

Molybdän (Mo; MoOj“) 

0,0001 

Cofaktor von Enzymen, die an der Reduktion 

Blätter vergilben zwischen den Blattadern; 



von Stickstoff beteiligt sind 

ältere Blätter sterben ab 
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35 Mineralstoffversorgung der Pflanzen 


Animation 35.1 Nitrogen and Iron Deficiencies 

www.Lifel le.com/a35. 1 


Die essenziellen Nährelemente wurden mithilfe 
von Hydrokulturexperimenten bestimmt 


Die für Pflanzen essenziellen Nährelemente konnten durch die 
Anzucht von Pflanzen mittels Hydrokultur (Hydroponik) iden¬ 
tifiziert werden: Bei der Hydrokultur wachsen die Wurzeln 
in einem flüssigen Nährmedium und nicht im Boden. Wenn 
Pflanzen auf diese Weise angezogen werden, lässt sich die Ver¬ 
fügbarkeit von Nährelementen besser kontrollieren als in einer 
komplexen Umgebung wie der Bodenlösung in der Erde. 





Die ersten Experimente dieser Art wurden vor etwa 150 Jah¬ 
ren durchgeführt. In diesen Versuchen zeigten die Pflanzen in 
Lösungen, die nur Calciumnitrat (CafNOsk), Magnesiumsulfat 
(MgSCU) und Kaliumdihydrogenphosphat (KH 2 PO 4 ) enthiel¬ 
ten, augenscheinlich ein normales Wachstum. In Nährlösungen, 


bei denen eines der drei Nährsalze fehlte, war kein normales 
Wachstum möglich. Durch Versuche mit anderen Verbindun¬ 
gen, darunter die verschiedensten Kombinationen dieser chemi¬ 
schen Elemente, wurde bald ermittelt, dass es sechs essenzielle 
Nährelemente gibt: Stickstoff, Calcium, Magnesium, Kalium, 
Schwefel und Phosphor. Diese werden auch als „essenzielle mi¬ 
neralische Makronährelemente“ bezeichnet. 

Als erstes (eindeutig) essenzielles Mikronährelement wurde in 
den 1840er-Jahren Eisen identifiziert. Als (bisher) letztes es¬ 
senzielles Mikronährelement hat man im Jahr 1983 Nickel 
nachgewiesen. Die essenziellen Mikronährelemente zu ermit¬ 
teln erwies sich als schwieriger als bei den Makronährele¬ 
menten - bedingt durch die geringen Mengen (daher werden 
sie im Deutschen auch Spurenelemente genannt). Ausreichen¬ 
de Mengen von Mikronährelementen können in der Umgebung 
vorhanden sein, in der die Pflanzen angebaut werden, oder auch 
in den Pflanzen selbst. Mitunter kann bereits ein Samen das be¬ 
treffende Mikronährelement in ausreichender Menge enthalten, 
um den Embryo und die daraus hervorgehende Pflanze zeitle¬ 
bens zu versorgen, unter Umständen sogar noch die Samen und 
Pflanzen der nächsten Generation. Wegen dieser experimentel¬ 
len Schwierigkeiten müssen Versuche zur Pflanzenernährung in 
streng kontrollierten Labors mit speziellen Luftfiltern durch¬ 
geführt werden, um mikroskopische Salzpartikel in der Luft 
auszuschließen, und es dürfen nur hochreine Chemikalien ver¬ 
wendet werden. 

35.1 Wiederholung 

Pflanzen ernähren sich autotroph; Kohlenstoff und Sau¬ 
erstoff erhalten sie durch Photosynthese, mineralische 
Nährelemente und Wasser aus dem Boden. Die für Pflan¬ 
zen erforderlichen Nährelemente werden je nach benötig¬ 
ter Menge in Makro- und Mikronährelemente eingeteilt. 
Der Bedarf an Mikronährelementen (Spurenelementen) 
ist häufig derart gering, dass es nur dank ausgefeilter 


Abb. 35.1 Bei Mangel an mineralischen 
Nährelementen auftretende Symptome. 

Diese Schemazeichnung veranschaulicht ei¬ 
nige der Symptome, die jeweils bei einem 
Mangel an einem bestimmten Nährelement 
auftreten. Natürlich wird eine einzelne Pflan¬ 
ze nicht all diese Symptome gleichzeitig 
zeigen 



Phosphor Die Blätter 
sind dunkler als normal 
und werden abgeworfen. 

v___ J 


Mangan Zwischen den 
Blattadern entstehen gelbe 
Flecken und/oder längliche 
Löcher. 


Magnesium Die unteren 
Blätter verfärben sich vom 
Rand her gelb, die Blatt¬ 
adern bleiben grün. 


Calcium Neugebildete Blätter 
sind deformiert oder verkümmert, 
bereits vorhandene bleiben grün. 


Stickstoff Die oberen Blätter sind 
hellgrün, die unteren gelblich, die 
ältesten Blätter (ganz unten) gelb 
und geschrumpelt. 


Eisen Junge Blätter sind gelblich/ 
weiß mit grünen Blattadern, aus¬ 
gereifte Blätter sehen normal aus. 


Kalium Es zeigen sich gelb¬ 
liche Blattspitzen und -ränder, 
besonders bei jungen Blättern; 
auf den Blättern sind abgestor¬ 
bene oder gelbe Stellen und 
Flecken zu sehen. 


Zink Verursacht eine Chlorose 
zwischen den Blattadern, gelb¬ 
liche Blattspitzen und -ränder, 
verbreitet grau-braune Flecken. 
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chemischer Versuche gelingt, ihre essenzielle Natur nach¬ 
zuweisen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand des Aussehens von Pflanzen einen Nährele¬ 
mentmangel erkennen können. 

■ erläutern können, welche Schwierigkeiten damit ver¬ 
bunden sind zu ermitteln, welche Nährelemente Pflan¬ 
zen für ihr Wachstum benötigen. 


_ 7_ 

1. Bereits vor etwa 150 Jahren wurden Methoden entwickelt, 
mit denen sich feststellen lässt, ob ein bestimmtes Element 
für das Wachstum von Pflanzen essenziell ist. Warum hat man 
bei einigen Elementen trotzdem erst in jüngerer Zeit festge¬ 
stellt, dass sie essenziell sind? 

2. An welchem Nährelement mangelt es vermutlich, wenn die 
jungen Blätter einer Pflanze gelb gefärbt sind? Und an wel¬ 
chem, wenn die Gelbfärbung die ältesten Blätter betrifft? 


Wie Sie erfahren haben, benötigen Pflanzen bestimmte Nähr¬ 
elemente in größeren, andere in kleineren Mengen, um optimal 
wachsen und sich entwickeln zu können. Betrachten Sie nun, 
wie eine Pflanze diese Nährelemente in ihrer Umgebung findet 
und aufnimmt. 

35.2 Pflanzen nehmen Mineralstoffe 
aus dem Boden auf 

Tiere können sich entweder von Ort zu Ort bewegen oder bei 
sessiler Lebensweise einen Wasserstrom nutzen, um die benö¬ 
tigten organischen Nährstoffe zu beziehen. An Land gibt es 
keine sessilen Tiere, höchstens ortstreue wie Webspinnen, die 
aber notfalls ab wandern können. Eine Landpflanze ist hinge¬ 
gen stets „sessil“ (bzw. stationär) und bezieht ihre Nährelemente 
dauerhaft aus ihrer unmittelbaren Umgebung. Die dortigen Res¬ 
sourcen müssen also für jedes einzelne Nährelement ausreichen, 
aber das ist nur für Kohlenstoff und Sauerstoff durchgehend 
gewährleistet. Hinsichtlich Wasser und mineralischen Nährele¬ 
menten können die Ressourcen je nach Standort begrenzt sein. 
Die Wasserversorgung von Pflanzen wurde bereits in ► Kap. 34 
besprochen, doch wie kommt eine Pflanze mit dem Problem ei¬ 
ner begrenzten Mineralstoffversorgung zurecht? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Abhängig von der Verfügbarkeit von Mineralstoffen im Boden 
ändern Pflanzen die Wuchsrichtung ihrer Wurzeln. 

■ Pflanzenzellen steuern durch Genregulation die Anzahl ihrer 
Membrantransporter und durch Enzymregulation die Einbaura¬ 
te von Nährelementen in Biomoleküle. 


Pflanzen sind auf Wachstum angewiesen, 
um an Mineralstoffquellen zu gelangen 

Wie Sie in ► Kap. 33 erfahren haben, unterscheiden sich Pflan¬ 
zen durch ihr lebenslanges unbegrenztes Wachstum und eine 
damit verbundene offene Körperform grundlegend von Tie¬ 
ren. Tatsächlich ist Wachstum das pflanzliche Pendant zur 
Fortbewegung der Tiere. Wurzeln besorgen beispielsweise den 
Großteil der von der Pflanze benötigten mineralischen Nähre¬ 
lemente sowie das notwendige Wasser. Bei ihrem Wachstum 
durch den Boden erschließen sie darin neue Mineralstoff- und 
Wasserquellen. Das Wachstum von Sprossachse und Blättern 
hilft der Pflanze, sich Licht und Kohlenstoffdioxid zu sichern, 
was wiederum den Wurzeln ermöglicht, sich weiter im Boden 
auszubreiten. Wassermangel oder ein Defizit an bestimmten mi¬ 
neralischen Nährelementen kann als Auslöser das Wachstum 
neuer Wurzeln bewirken. Dadurch erhöhen sich die Chancen 
der Pflanzen, tatsächlich auf die benötigten Nährelemente zu 
stoßen. 

Während des Wachstums muss die Pflanze oder sogar die ein¬ 
zelne Wurzel mit einer veränderlichen Umwelt zurechtkommen. 
Durch die Ausscheidungen von Tieren entstehen lokal hohe 
Stickstoffkonzentrationen. Gesteinspartikel aus Calciumcarbo¬ 
nat können einen winzigen Bodenbereich alkalisch machen, 
während der Nachbarbereich unter Umständen durch totes orga¬ 
nisches Material angesäuert ist. Derartige Mikromilieus können 
die Ausbreitung eines Wurzelsystems fördern oder hemmen 
und die Wachstumsrichtung beeinflussen. Derzeit sind inten¬ 
sive Forschungen im Gang, um herauszufinden, welche Si¬ 
gnale im Boden und Signalwege in der Wurzel dazu führen, 
dass die Wurzel in Richtung einer Mineralstoff quelle wächst 
(►Abb. 35.2). 


Aufnahme und Assimilation von Nährelementen 
unterliegen einer Regulation 

Nährelemente können erst dann in einer Zelle genutzt oder 
in organische Moleküle eingebaut werden, wenn sie die Plas¬ 
mamembran passiert haben. Ladungsträger wie Mineralionen 
durchqueren die Membran mittels spezifischer Transportsyste¬ 
me. Wie Wasser und Ionen über den Apoplasten (durch die 
Zellwände und Interzellularräume) oder den Symplasten (di¬ 
rekt durch die Zellen) in Pflanzenwurzeln gelangen, haben Sie 
in ► Kap. 34 erfahren. Der Caspary-Streifen verhindert den 
Eintritt von Wasser und Ionen in das Xylemgewebe der Wur¬ 
zeln (► Abschn. 34.1). Deshalb muss beides zunächst in den 
Symplasten übergehen, bevor es in andere Gewebe transpor¬ 
tiert werden kann. Ionen gelangen in den meisten Fällen mittels 
eines aktiven Transports durch die Plasmamembran der Epider- 
miszellen in den Symplasten, weil sie in der Bodenlösung im 
Allgemeinen in geringerer Konzentration vorliegen als im Inne¬ 
ren der Zellen. 

Für die Aufnahme bestimmter Ionen besitzen Pflanzen jeweils 
spezifische Transportsysteme (► Abb. 35.2). So weist beispiels- 
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35 Mineralstoffversorgung der Pflanzen 



Abb. 35.2 Pflanzen können die Aufnahme bestimmter Mineral¬ 
ionen regulieren. Pflanzenwurzeln verzweigen sich und wachsen in 
Richtung von Mineralstoffanreicherungen. Die spezifische Aufnahme 
der Mineralionen erfolgt mittels Transportproteinen in der Plasma¬ 
membran der Epidermiszellen. Abhängig von der Verfügbarkeit eines 
bestimmten Nährelements kann die Anzahl der Transporter für dieses 
Element reguliert werden 

weise Arabi dopsis thaliana (Ackerschmalwand) mehr als 50 
Gene auf, die Nitrattransporter (für NO 3 ) codieren, sechs Gene 
codieren Ammoniumtransporter (für NH^) und mindestens vier 
Gene Phosphattransporter (für PO 4 ). Die Nährelementaufnah¬ 
me unterliegt einer starken Regulation, weil die Ionenkonzentra¬ 
tion innerhalb der Zellen auf einem konstanten Niveau gehalten 
werden muss. Die Gene für die Ionentransporter werden auf der 
Ebene der Transkription reguliert, und zwar durch die Menge an 
dem jeweiligen Nährelement in der Zelle: Eine niedrige Nähr¬ 
elementkonzentration stimuliert die Transkription, durch eine 
hohe wird sie unterdrückt. Außerdem werden auch die Trans¬ 
portproteine selbst reguliert (z. B. durch Phosphorylierung) und 
so ihre Ionentransportaktivität gesteuert. 

Der Einbau von Nährelementen in organische Moleküle wird 
ebenfalls entsprechend der Bedürfnisse der Pflanzen gesteuert. 
Die am Einbau von Nitrat aus Ammonium in Aminosäuren 
beteiligten Enzyme werden auf der Ebene der Transkription 
und posttranskriptionell reguliert, sodass mehr Stickstoff as¬ 
similiert wird, wenn dieser reichlich verfügbar ist. Aufnahme 
und Assimilation von Stickstoff werden auch durch die Photo¬ 
synthese stimuliert. Dadurch ist gewährleistet, dass der Stick¬ 
stoffstatus der Pflanze mit ihrem Kohlenstoffstatus koordiniert 
ist. 


35.2 Wiederholung 

Sowohl die Aufnahme als auch die Assimilation von 
Nährelementen werden entsprechend den Bedürfnissen 
einer Pflanze reguliert. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, welche Rohe das Wachstum für eine 
Pflanze bei der Suche nach Nährelementen spielt. 

■ beschreiben können, auf welche Weise eine Pflanze 
die Aufnahmerate von Nährelementen in eine Zehe 
steuern kann. 


_ 7 _ 

1. Wie steuern Pflanzen die Aufnahme und Assimilation von 
mineralischen Nährelementen? 

2. Inwiefern ist es Pflanzen durch lebenslanges Wachstum mög¬ 
lich, Nährelemente zu beziehen? 


Viele essenzielle Nährelemente nehmen Pflanzen aus dem Bo¬ 
den auf. Im nächsten Abschnitt werden Sie erfahren, wie sich 
die komplexe Struktur von Böden auf die Verfügbarkeit von 
Nährelementen für Pflanzen auswirkt. 

35.3 Die Bodenstruktur wirkt sich 
auf die Mineralstoffversorgung 
von Pflanzen aus 

Die meisten Landpflanzen wachsen im Boden (Erdreich). Erd¬ 
boden bieten: 

■ mechanischen Halt 

■ Mineralstoffe und Wasser aus der Bodenlösung 

■ O 2 für die Wurzelatmung 

Zudem befinden sich im Boden viele Bakterien und andere 
Organismen; manche davon nützen den Pflanzen, doch andere 
sind schädlich. Einige Böden enthalten toxische Konzentratio¬ 
nen von Metallionen wie Cadmium-, Chrom- oder Bleiionen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Partikelzusammensetzung und die Verfügbarkeit von Nähr¬ 
elementen von Böden können erheblich variieren, und damit ihre 
Fruchtbarkeit. Bei den meisten Böden lassen sich drei Hauptho¬ 
rizonte unterscheiden. 

■ Die Aufnahme von Mineralstoffen, die im Bodenwasser als 
Kationen vorliegen, ermöglicht ein Kationenaustauschprozess 
unter leicht sauren pH-Bedingungen. 

■ Die Fruchtbarkeit von erschöpften und ausgelaugten Böden lässt 
sich durch Zugabe von organischen oder anorganischen Düngern 
verbessern. 
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Regen¬ 
mineralische würmer 

Wurzel Bakterien Bodenpartikel / totes orga- 

(z.B. Sand) j nisches 

Material 


Wurzel 

haar 


Pilze 






Wasser 


Abb. 35.3 Böden sind komplex aufgebaut. Fruchtbare Böden enthal¬ 
ten sowohl Tonminerale als auch größere Bodenpartikel, zudem Wasser, 
Luft und organische Bestandteile sowie Bodenorganismen 


Böden werden durch natürliche Phänomene wie Regen, Tem¬ 
peraturextreme sowie die Aktivität von Pflanzen und Tieren 
verändert - aber vor allem auch durch Aktivitäten des Men¬ 
schen, insbesondere durch die Landwirtschaft. In diesem Ab¬ 
schnitt geht es um die Zusammensetzung, Struktur und Bildung 
von Böden sowie ihrer Rolle bei der Mineralstoffversorgung der 
Pflanzen. 


Böden bieten Pflanzen eine Möglichkeit 
zur Verankerung und Mineralstoffe 


Böden sind komplexe, sich ständig verändernde Systeme aus le¬ 
benden und unbelebten Komponenten (► Abb. 35.3). Zu den 
lebenden Bestandteilen gehören Pflanzen wurzeln sowie Po¬ 
pulationen von Bakterien, Pilzen, Protisten und Tieren wie 
Regenwürmem, Nematoden und Insekten. Die unbelebte Bo¬ 
denfraktion umfasst Gesteinsfragmente, die sich in ihrer Größe 
(Körnung) unterscheiden und von großen und kleinen Felsbro¬ 
cken über Sand (Korngröße: 2-0,063 mm) und Schluff (Silt; 
Korngröße: 0,063-0,002 mm) bis zu den winzigsten Bodenpar¬ 
tikeln reichen, den Tonmineralen. Diese haben einen Durch¬ 
messer von weniger als 2 pm (Mikrometer). Der Boden enthält 
außerdem Wasser und gelöste Mineralstoffe, luftgefüllte Hohl¬ 
räume (Poren) und totes organisches Material. Die Luft der 
Bodenporen enthält O 2 . Im typischen Fall hegen diese Kompo¬ 
nenten in folgenden Anteilen vor: 

Partikel: 45 % Wasser: 25 % Luft: 25 % Organismen: 5 % 

Böden weisen zwar große Unterschiede auf, sind aber fast alle 
durch ein Bodenprofil charakterisiert, das aus mehreren deutlich 
erkennbaren, horizontalen Schichten besteht, den übereinander- 
liegenden Bodenhorizonten. Das Bodenprofil eines typischen 
Bodens wird von Bodenkundlern in drei Haupthorizonte unter¬ 
teilt, die man mit A, B und C bezeichnet (► Abb. 35.4). 


A-Horizont 

Oberboden 


B-Horizont^ 

Unterboden 


v. 

r 


C-Horizont-< 

verwitterndes 

Ausgangsgestein 



Abb. 35.4 Ein Bodenprofil. Die verschiedenen Bodenhorizonte (A-, 
B- und C-Horizont) lassen sich gelegentlich wie hier an Baustellen 
erkennen. Der A-Horizont (oben) beherbergt die meisten lebenden Bo¬ 
denorganismen 


■ Der A-Horizont bildet den Oberboden (Mutterboden). Er 
enthält die von Pflanzen benötigten Nährelemente und ferner 
auch das meiste lebende und abgestorbene organische Mate¬ 
rial des Bodens. 

■ Der B-Horizont bildet den Unterboden. Hier sammeln sich 
Stoffe aus dem darüberhegenden Oberboden und dem darun¬ 
terhegenden Ausgangsgestein. 

■ Den C-Horizont bildet das Ausgangsgestein (Mutterge¬ 
stein). Hier erfolgen die Verwitterungsprozesse der Boden¬ 
bildung. 

Mit dem Begriff „Bodenfruchtbarkeit“ wird umschrieben, wie 
gut sich ein Boden für das Pflanzenwachstum eignet. Im Ober¬ 
boden variiert das Verhältnis von Sand, Schluff und Ton je 
nach Bodentyp sehr stark, und dies beeinflusst die Fruchtbar¬ 
keit des Bodens. So unterliegen Mineralstoffe meistens einer 
Auswaschung aus den oberen Bodenhorizonten; sie werden 
durch Regen oder Bewässerung in tiefere Horizonte gewaschen, 
wo sie für Pflanzen wurzeln nicht verfügbar sind. Aus Sand¬ 
böden werden gelöste Mineralstoffe besonders leicht entfernt, 
weil Sandpartikel relativ groß sind und kein Wasser zurückhal¬ 
ten können. Dagegen bindet Ton mehr Wasser als Sand, und die 
geladenen Oberflächen der Tonminerale (Tonpartikel) binden 
anorganische Ionen, welche schließlich von den Pflanzenwur¬ 
zeln aufgenommen werden. Doch Tonminerale sind winzig 
und dicht zusammengepackt, sodass wenig Raum für Luft ver¬ 
bleibt. Lehmboden enthält eine optimale Mischung der Sand-, 
Schluff- und Tonanteile und weist daher die für Pflanzen er¬ 
forderlichen Mengen an Luft, Wasser und Nährelementen auf. 
Ferner enthalten Lehmböden relativ viel organisches Material 
und gehören zu den für die Landwirtschaft am besten geeigne¬ 
ten Oberböden. 
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35 Mineralstoffversorgung der Pflanzen 


Neben Mineralpartikeln enthalten Böden überwiegend von 
Pflanzen stammendes organisches Material. Bodenorganismen 
zersetzen abgefallenes Laub und andere abgestorbene Pflanzen¬ 
organe an der Bodenoberfläche zu einer als Humus bezeichne- 
ten Bodensubstanz. Dieses Material dient als Nahrungsquelle 
für Mikroorganismen, die komplexe organische Moleküle zu 
einfacheren Molekülen abbauen, welche dann in die Boden¬ 
lösung freigesetzt werden. Humus enthält zudem Lufträume, 
welche die Verfügbarkeit von O 2 für die Pflanzenwurzeln er¬ 
höhen. 


Boden bildet sich durch die Verwitterung 
von Gestein 

Gestein (Fels) wird durch Verwitterung auf zwei Arten zu Bo¬ 
denpartikeln zersetzt: (1) mechanische Verwitterung; dies ist 
ein physikalischer Abbau des Gesteinsmaterials durch Einwir¬ 
kung von Wasser, Frost, Hitze und Austrocknung; (2) chemische 
Verwitterung; bei ihr wird das Gesteinsmaterial chemisch verän¬ 
dert. Es finden verschiedene Arten von chemischer Verwitterung 
statt, die allesamt die Verfügbarkeit der mineralischen Nährele¬ 
mente beeinflussen: 

■ Oxidation durch Luftsauerstoff 

■ Hydrolyse (Reaktionen mit Wasser) 

■ Reaktionen mit Säuren (insbesondere mit Kohlensäure) 

Das Ausgangsgestein und seine Verwitterung bestimmen die 
Grundstruktur und chemische Zusammensetzung eines Bodens. 
Eine für Pflanzen extrem wichtige Bodeneigenschaft ist jedoch 
die Verfügbarkeit von mineralischen Nährelementen, denn die¬ 
se müssen in der Bodenlösung gelöst sein, damit Pflanzen sie 
aufnehmen können. Durch chemische Verwitterung entstehen 
häufig Tonminerale; diese tragen zahlreiche negativ geladene 
chemische Gruppen auf der Oberfläche, an die wiederum positiv 
geladene Substanzen (Kationen) binden. Wie können Wurzeln 
diese Mineralionen aufnehmen? 


Böden liefern den Pflanzen 
alle mineralischen Nährelemente 

Humuspartikel und Tonminerale tragen oft negative Ladungen. 
Diese Partikel bilden Ionenbindungen (► Abschn. 2.2) mit den 
positiv geladenen Ionen (Kationen) zahlreicher mineralischer 
Nährelemente: beispielsweise mit Kalium (K + ), Magnesium 
(Mg 2+ ) und Calcium (Ca 2+ ). Damit diese Kationen für die 
Pflanze verfügbar werden, müssen sie von den Tonmineralen ge¬ 
löst werden. Dazu müssen die Ionenbindungen getrennt werden. 
Wie erfolgt dies? 

Wie Sie sich erinnern, ist die Wurzeloberfläche im unteren Wur¬ 
zelabschnitt von Wurzelhaaren bedeckt (►Abb. 33.10). Pro¬ 
tonenpumpen in der Plasmamembran dieser Wurzelhaarzellen 
pumpen aktiv Protonen (H + ) aus der Zelle heraus. Zusätzlich 
wird durch die Zellatmung in den Wurzeln CO 2 freigesetzt, 
das sich im Bodenwasser löst und mit diesem reagiert, wobei 
Kohlensäure (H 2 CO 3 ) entsteht. Diese dissoziiert und bildet Hy¬ 
drogencarbonat und freie Protonen. Die Reaktion ist reversibel: 

CO2 + H 2 0 - H2CO3 — H+ + HCO^ 

Beide Prozesse, das Herauspumpen von Protonen durch die 
Wurzel und die Dissoziation der Kohlensäure, tragen dazu bei, 
dass sich die Protonenkonzentration im Boden in Wurzelnähe 
erhöht (und damit der pH-Wert erniedrigt wird). Die Proto¬ 
nen binden fester als metallische Kationen an Tonminerale; im 
Wesentlichen tauschen sie in einem als Kationenaustausch be- 
zeichneten Vorgang den Platz mit den metallischen Kationen 
(►Abb. 35.5). Durch den Kationenaustausch gelangen wichti¬ 
ge Kationen in die Bodenlösung und sind dort für die Aufnahme 
durch die Wurzeln verfügbar. Die Bodenfruchtbarkeit hängt teil¬ 
weise davon ab, inwieweit der Boden Nährelemente auf diese 
Weise bereitstellen kann. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 35.5: Verhalten sich negativ geladene Ionen 
(Anionen) anders? 


Abb. 35.5 Kationenaustausch. Pflanzen nehmen 
mineralische Nährelemente aus dem Boden haupt¬ 
sächlich in Form metallischer Kationen auf, wie 
hier am Beispiel von Kalium (K + ) gezeigt 



Wurzelhaar 


Cp Ein negativ gela¬ 
denes Tonmineral 
bindet Kationen. 


Beim Kationenaustausch werden 
die metallischen Kationen gegen 
Protonen (H+) ausgetauscht, die 
aus Kohlensäure (H 2 C0 3 ) oder aus 
der Pflanze selbst stammen. 


CO 2 + H 2 0—>-H2CO 


HCO 


Metallische Kationen 
werden in die Boden¬ 
lösung abgegeben. 
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Manche Bodenpartikel - etwa solche, die Eisen- oder Alumi¬ 
niumoxide enthalten - sind unter sauren Bedingungen positiv 
geladen und können in einem dem Kationenaustausch ähnli¬ 
chen Prozess Anionen austauschen (z. B. CI“). Allerdings ist der 
pH-Wert von Böden nur selten so niedrig, dass ein Anionenaus¬ 
tausch stattfinden kann. Daher können wichtige Anionen wie 
Nitrat (NO 3 ) und Sulfat (SO 4 - ), also direkte Quellen für Stick¬ 
stoff bzw. Schwefel, rasch aus dem A-Horizont ausgewaschen 
werden. 


Organische Dünger Im Boden lebende Mikroorganismen 
bauen organische Moleküle zu kleineren anorganischen Mole¬ 
külen ab. Diese können sich dann im Bodenwasser lösen und in 
die Pflanzen wurzeln aufgenommen werden. Beispielsweise zer¬ 
setzen Bodenbakterien die Proteine in abgefallenem Laub und 
produzieren dabei neben CO 2 auch Ammoniumionen (NHj), 
die von wieder anderen Bakterien in Nitrat (NO 3 ) umgewan¬ 
delt werden. Sowohl Ammoniumionen als auch Nitrat können 
Pflanzen aufnehmen und für sich nutzen: 


Wie Sie gesehen haben, wirkt sich also auch der pH-Wert eines 
Bodens auf seine Fruchtbarkeit aus. Die Protonenkonzentra¬ 
tion beeinflusst die Bindung von Kationen und Anionen an 
Bodenpartikeln und kann überdies die Löslichkeit anderer Nähr¬ 
elemente, zum Beispiel von Eisen, beeinflussen. Außerdem hat 
der pH-Wert des Bodens auch Auswirkungen auf die Mineral¬ 
stoffaufnahme durch die Pflanzen wurzeln. Der pH-Wert eines 
Bodens ist abhängig von seinem Gehalt an Mineralstoffen und 
organischen Stoffen und kann sich durch verschiedene Fakto¬ 
ren wie Regen, Verwitterung, Pflanzenwachstum und Düngung 
verändern. Der optimale Boden-pH-Wert liegt für die meisten 
Nutzpflanzen bei 6 ,5-7,5; bestimmte Pflanzen wie Heidelbee¬ 
ren (Vaccinium myrtillus) bevorzugen jedoch einen pH-Wert 
von 4,5-5. 


Dünger führen dem Boden 
mineralische Nährelemente zu 


Auswaschung (Auslaugung) und Ernte der angebauten Nutz¬ 
pflanzen können zur Verarmung eines Bodens an mineralischen 
Nährelementen führen, sodas s neu darauf angebaute Pflanzen 
nur noch schlecht wachsen. Die Bodenfruchtbarkeit lässt sich 
jedoch auf unterschiedliche Weise wiederherstellen, beispiels¬ 
weise durch einen Ortswechsel beim Anbau (Fruchtwechsel) 
oder durch die Anwendung von organischen Düngern oder Mi¬ 
neraldüngern. 


Wanderfeldbau Wenn in der Vergangenheit ein Boden kei¬ 
ne ausreichende Mineralstoffversorgung mehr bot, um darauf 
Pflanzen anzubauen, zogen die Menschen einfach weiter an 
einen anderen Ort. Liegt ein Feld brach, so reichern sich die er¬ 
schöpften Mineralstoffe nach und nach wieder im Boden an - 
zum einen durch neu hinzukommendes organisches Material 
von natürlich dort wachsenden und absterbenden Pflanzen und 
zum anderen durch Verwitterung des Ausgangsgesteins. Bei¬ 
de Prozesse brauchen aber sehr viel Zeit. Solange ausreichend 
Land verfügbar war, stellte dies kein Problem dar. Heute ist der 
Nahrungsbedarf durch die Größe der Weltbevölkerung jedoch 
so immens, dass man es sich nicht leisten kann, Ackerland über 
lange Zeiträume brach liegen zu lassen. Infolgedessen werden 
Dünger eingesetzt, um die Fruchtbarkeit der Böden zu ver¬ 
bessern. 


Proteine in Blättern 


Bakterien 

- y NH 


+ 

4 


Bakterien 

->no 3 - 


Bauern können den Mineralstoffgehalt des Bodens erhöhen, 
indem sie ihm organisches Material wie Kompost (teilwei¬ 
se zersetztes Pflanzenmaterial) oder Dung (Ausscheidungen 
von Nutztieren) beimischen. Dung ist eine besonders ergiebige 
Stickstoff quelle. Auf jeden Fall werden dem Boden durch Zu¬ 
satz solcher organischen Dünger rascher Nährstoffe zugeführt 
als durch Verwitterung oder durch das allmähliche Hinzukom¬ 
men von organischem Material von der natürlichen Vegetation. 
Organische Dünger sorgen für eine langsame Freisetzung der 
Mineralionen beim Abbau des Materials. 


Anorganische Dünger (Mineraldünger) Sofern ein Bo¬ 
den alljährlich wieder genutzt werden soll, entfalten organische 
Dünger ihre Wirkung unter Umständen zu langsam, um da¬ 
mit die Bodenfruchtbarkeit wiederherstellen zu können. Wie 
Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination For¬ 
schung: Eine verbesserte Mineralstoffversorgung von Pflanzen 
zur Ernährung der Weltbevölkerung“) lesen konnten, liefern an¬ 
organische Dünger mineralische Nährelemente in Formen, die 
von den Pflanzen unmittelbar aufgenommen werden können 
oder die im Boden rasch in eine nutzbare Form umgewan¬ 
delt werden. Anorganische Dünger lassen sich unkompliziert 
transportieren und anwenden; zudem können die Landwirte bes¬ 
ser steuern, welche Menge eines bestimmten Nährelements sie 
den jeweils angebauten Pflanzen verabreichen. Bestimmte Dün¬ 
ger werden abhängig von den Anforderungen der angebauten 
Pflanzen und des Bodentyps in unterschiedlichen Mengen ange¬ 
wendet. So werden beispielsweise auf Maisfeldem viel größere 
Stickstoffmengen ausgebracht als auf Sojabohnenfeldern. An¬ 
organischen Dünger gibt es in vielen verschiedenen Formen. 
Häufig verwendet werden unter anderem Ammoniak (NH 3 ), 
Harnstoff (NH 2 -CO-NH 2 ) sowie aus Kationen und Anionen 
wie Ammonium (NHj), Kalium (K + ), Nitrat (NO3 ), Phosphat 
(PO^ - ) und Sulfat (SO 4 - ) gebildete Salze. 

35.3 Wiederholung 

Während ihres gesamten Entwicklungszyklus sind Land¬ 
pflanzen im Boden verankert und gewinnen aus diesem 
Wasser und mineralische Nährelemente. Böden haben 
eine komplexe Struktur und sind unterschiedlich frucht¬ 
bar. In der Landwirtschaft wird der Mineralstoffgehalt 
von Böden häufig durch Düngen verbessert. 
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35 Mineralstoffversorgung der Pflanzen 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Voraussagen treffen können, wie ein Boden auf Um¬ 
weltveränderungen und eine veränderte Landnutzung 
reagiert. 

■ erläutern können, wie sich der Prozess des Kationen- 
austauschs auf die Bodenfruchtbarkeit aus wirkt. 

■ die Unterschiede zwischen organischen und anorgani¬ 
schen Düngern vergleichend aufzeigen können. 


_ 7_ 

1. Böden sind dynamische Systeme. Welche Veränderungen 
könnten auftreten, wenn eine Ackerfläche, die über viele Jah¬ 
re hinweg relativ ausgetrocknet war, nun für den Anbau stark 
bewässert wird? Zu welchen Veränderungen im Boden könn¬ 
te es kommen, wenn ein Laubwald gerodet wird und auf der 
Fläche stattdessen Nutzpflanzen angebaut und jährlich geern¬ 
tet werden? 

2. Wie wirkt sich der Prozess des Kationenaustauschs auf die 
Bodenfruchtbarkeit aus? 

3. Welche Unterschiede bestehen zwischen organischen und 
anorganischen Stickstoffdüngern hinsichtlich der Mineral¬ 
stoffversorgung der Pflanzen? 


Bisher ging es in diesem Kapitel um die Aufnahme von Bo¬ 
denmineralstoffen durch Pflanzen wurzeln. Um die Mineralstoff¬ 
aufnahme der Pflanzen aus dem Boden jedoch vollständig zu 
verstehen, müssen Sie dabei auch die Rolle der Bodenmikro¬ 
organismen berücksichtigen, zu denen Pilze und Bakterien zäh¬ 
len. Im nächsten Abschnitt erfahren Sie etwas über die engen 
Wechselbeziehungen zwischen Pflanzen und diesen Mikroorga¬ 
nismen, die eine wesentliche Voraussetzung für den Erfolg der 
meisten Landpflanzen sind. 

35.4 Bodenorganismen erleichtern 
Pflanzenwurzeln die Aufnahme 
von Mineralstoffen 

Ein einziges Gramm Boden enthält 6000-50.000 verschiedene 
Bakterien arten und bis zu 200 m Pilzhyphen (die fadenförmigen 
verzweigten Zellen von Pilzen). Diese Mikroorganismen sind 
für das bloße Auge jedoch weitgehend unsichtbar. In ► Kap. 38 
werden Sie erfahren, wie Pflanzen Infektionen durch schädliche 
Bodenmikroorganismen verhindern. Allerdings regen Pflanzen 
einige Pilz- und Bakterienarten sogar dazu an, ihre Wurzeln zu 
infizieren und selbst in die Wurzelzellen einzudringen. In die¬ 
sem Abschnitt geht es um die daraus entstehende symbiotische 
Beziehung, bei der es zu einem für beide Seiten vorteilhaften 
Austausch von Produkten zwischen der Pflanze und diesen ganz 
speziellen Bodenmikroorganismen kommt. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Die symbiotische Beziehung zwischen Bodenorganismen und 
Pflanzenwurzeln kommt durch den Austausch chemischer Signa¬ 
le zustande. 

■ Stickstoff ist trotz seiner hohen Konzentration in der Erdatmo¬ 
sphäre für Pflanzen nicht ohne Weiteres als Nährstoff verfügbar. 

■ Mit verschiedenen Methoden versucht der Mensch, den Stick¬ 
stoffgehalt im Boden nach der Ernte von Nutzpflanzen wieder 
zu verbessern. Dazu zählen unter anderem Fruchtwechsel sowie 
die Anwendung von organischem und anorganischem Dünger. 


Pflanzen senden Signale 
an Bodenorganismen aus 

In ►Kap. 29 haben Sie etwas über die als Mykorrhiza be- 
zeichnete Symbiose von Pilzen mit den Wurzeln von Pflanzen 
erfahren - eine Wechselbeziehung, die mehr als 90% aller 
Landpflanzen eingehen. Als Beispiel diente in ► Kap. 29 eine 
Ektomykorrhiza, bei der die Pilzhyphen die Pflanzenwurzeln 
von außen umhüllen (► Abb. 29.9). In diesem Kapitel geht es 
um die arbuskuläre Mykorrhiza; bei dieser Form dringen die 
Pilzhyphen in die Zellwand der Wurzelzellen ein. Zudem er¬ 
fahren Sie hier etwas über die enge Beziehung zwischen den 
Wurzeln einiger Pflanzen und Rhizobien, einer Gruppe stick¬ 
stofffixierender Bakterien. (Das sind Bakterien, die molekularen 
Stickstoff (N 2 ) in eine biologisch nutzbare Form umwandeln.) 
Ausgelöst werden die Beziehungen mit Mykorrhizapilzen und 
Rhizobien jeweils durch Signale, die von den Pflanzen wurzeln 
ausgehen und Bodenorganismen anlocken. Wie Sie gleich erfah¬ 
ren werden, sind an der Entstehung beider Wechselbeziehungen 
ähnliche Gene und zelluläre Reaktionswege beteiligt. 

Querverweis 

Mykorrhizen und die Assoziationen mit Rhizobien sind 
Beispiele für Symbiosen, also körperlich enge Beziehun¬ 
gen zweier Arten zu gegenseitigem Nutzen - eine der 
grundlegenden Formen von Wechselbeziehungen, die in 
► Abschn. 56.1 erörtert werden. 


Die Ausbildung von Mykorrhizen In ►Abb. 35.6a kön¬ 
nen Sie die Vorgänge bei der Ausbildung einer arbuskulären 
Mykorrhiza nachvollziehen. Die Pflanzenwurzeln produzieren 
Strigolactone, organische Moleküle, die zu den Phytohormo- 
nen zählen und das rasche Wachstum von Pilzhyphen zur 
Wurzel hin stimulieren. Als Antwort bilden die Pilze Signalstof¬ 
fe, welche die Expression von Pflanzengenen stimulieren, die 
das Eingehen einer Symbiose fördern (SR-Gene, von symbiosis- 
related). Die Produkte einiger SR-Gene führen zur Bildung des 
Präpenetrationsapparats (PPA), der das Wachstum der Pilzhy¬ 
phen in die Wurzelrinde lenkt. Der Nährstoffaustausch zwischen 
Pilz und Pflanze findet zwischen der Wurzelzellmembran und 
der periarbuskulären Membran (PAM) der Arbuskeln (Hy¬ 
phenbäumchen) statt, die sich innerhalb der Wurzelrindenzellen 
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a Ausbildung einer arbuskulären Mykorrhiza 


b Ausbildung von stickstofffixierenden Wurzelknöllchen 


Wurzel- Epidermis 
rindenzellen \ 


K. \ 

1 



■ ; 



. 

*• 


LJ 

n 








Strigolactone 
* / O P>l zs P° re 


Zellen der Wurzelrinde 


Wurzelhaar 



Rhizobien 


Pflanzenwurzeln bilden Strigo¬ 
lactone, die ein rasches 
Wachstum von Pilzhyphen zur 
Wurzel hin stimulieren. 


Signalstoff des Pilzes 



Ein Signalstoff des Pilzes regt 
die Pflanze zur Bildung eines 
Präpenetrationsapparats 
(PPA) an. 


Eine Pilzhyphe dringt in 
den PPA ein und wird 
durch den Apoplasten 
zur Wurzelrinde geleitet. 


Der Pilz wächst in Richtung 
der Längsachse der Wurzel. 


Die Hyphen induzieren die Bil¬ 
dung neuer PPA-Strukturen im 
Inneren von Wurzelrindenzellen. 


Hyphen dringen in die PPAs 
ein, verzweigen sich und bilden 
Arbuskeln, die dem Nährstoff¬ 
austausch dienen. 



Wurzelhaare geben Flavonoide 
und andere chemische Signale 
ab, die Rhizobien anlocken. 


Die Rhizobien vermehren sich 
und führen zur Krümmung eines 
Wurzelhaars sowie zur Bildung 
eines Infektionsschlauchs. 


Die Wurzelzellen werden 
durch die von den Bakterien 
sezernierten Nod-Faktoren 
zur Teilung angeregt. 


Der Infektionsschlauch wächst 
in die Wurzelrinde hinein. 


Der Infektionsschlauch setzt 
Bakterienzellen frei, die in 
den Wurzelzellen zu Bak- 
teroiden werden. 


Knöllchenmeristem 


Das Wurzelknöllchen bildet 
sich durch die weitere Teilung 
von Pflanzenzellen, die mit 
Bakterien infiziert werden. 


Abb. 35.6 Wurzeln senden Signale zur Bildung von Assoziationen aus. Pflanzen senden Signale an arbuskuläre Mykorrhizapilze (a) und an 
stickstofffixierende Bakterien (b) aus, die diese dazu anregen, eine Assoziation mit den Wurzeln einzugehen (PAM, periarbuskuläre Membran) 


bilden. Obwohl die Assoziation zwischen Pilz und Pflanze so 
eng ist, kommt es niemals zur Vermischung ihres Cytoplasmas - 
dieses bleibt stets durch zwei Membranen getrennt, nämlich die 
Plasmamembran des Pilzes und die periarbuskuläre Membran 
(PAM), die ein Kontinuum mit der pflanzlichen Plasmamem¬ 
bran bildet. 


Ausbildung der stickstofffixierenden Wurzelknöllchen 

Mitglieder der Pflanzengruppe der Leguminosen - der Pflan- 
zenfamilie Fabaceae (Hülsenfrüchtler) - können Symbiosen mit 
Bodenbakterien mehrerer Gattungen ausbilden, die man als 
Rhizobien zusammenfasst. Die Leguminosenwurzel setzt Fla¬ 
vonoide und andere chemische Signalstoffe frei, welche die 
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35 Mineralstoffversorgung der Pflanzen 


Rhizobien in die Nähe der Wurzel locken (►Abb. 35.6b). Die 
Flavonoide lösen auch die Transkription von bakteriellen nod- 
Genen aus, die Nod-Faktoren codieren (Nod steht für Nodu- 
lation, also Knöllchenbildung). Die Nod-Faktoren und weitere 
Faktoren werden von den Bakterien ausgeschieden und führen 
zur Zellteilung in der Wurzelrinde, sodass ein primäres Knöll¬ 
chenmeristem entsteht. Dieses Meristem erzeugt das Pflanzen¬ 
gewebe, welches ein Wurzelknöllchen bildet. Die Bakterien 
dringen über einen Infektionsschlauch, der dem PPA bei einer 
Mykorrhiza analog ist, in die Wurzel ein und erreichen schließ¬ 
lich die Zellen im Inneren des Wurzelknöllchens. Dort werden 
die Bakterien ins Cytoplasma der Knöllchenzellen freigesetzt. 
Dabei sind sie in Membranvesikel eingeschlossen, die der pe- 
riarbuskulären Membran (PAM) ähneln. Innerhalb der Vesikel 
differenzieren sich die Bakterien zu Bakteroiden - das ist die 
Form, die Stickstoff fixieren kann. 

Ein gemeinsamer Mechanismus Erstaunlicherweise sieht 
es so aus, als beruhe die Wurzelknöllchenbildung teilweise auf 
denselben Genen und Mechanismen, welche die Ausbildung 
von Mykorrhizen steuern. Bei beiden Prozessen findet beispiels¬ 
weise eine Einstülpung der Plasmamembran statt, damit die 
Pilzhyphen bzw. Rhizobien eindringen können. Die Ähnlich¬ 
keiten in den Strukturen, die während der Entwicklung von 
Mykorrhizen und Wurzelknöllchen gebildet werden, ist beson¬ 
ders frappierend, wenn man bedenkt, dass die eine Symbiose 
mit Pilzen und die andere Symbiose mit Bakterien erfolgt, also 
mit Vertretern von zwei vollkommen verschiedenen Organis¬ 
mengruppen (► Abb. 35.7). 


Mykorrhizen vergrößern das Wurzelsystem 

In vielen Fällen können die Wurzeln von Gefäßpflanzen allein 
nicht ausreichend Wasser und Mineralstoffe für das Wachstum 
der Pflanzen liefern - Wurzeln erreichen einfach nicht alle im 
Boden verfügbaren Ressourcen und haben auch eine zu geringe 
Gesamtoberfläche. Durch Mykorrhizen wird die Wurzeloberflä¬ 
che um das Zehn- bis Tausendfache vergrößert und damit die 
Menge an Boden, aus dem Nährelemente erschlossen werden 
können, erheblich erweitert. Da Hyphen wesentlich zarter als 
Wurzelhaare sind, können sie zudem in Bodenporen gelangen, 
in die Wurzeln nicht Vordringen können. Dadurch erschlie¬ 
ßen Mykorrhizen einen riesigen Bodenbereich im Hinblick auf 
Nährelemente und liefern diese an die Wurzelrindenzellen. 

Aus der Assoziation mit Mykorrhizen beziehen Pflanzen vor 
allem Phosphor als Nährstoff. Im Gegenzug erhält der Pilz 
Substanzen, die als Energiequelle dienen: Produkte der Photo¬ 
synthese. Tatsächlich werden bis zu 20 % der Photosynthese¬ 
produkte (Assimilate) von Landpflanzen an arbuskuläre Mykor¬ 
rhizapilze weitergeleitet und von diesen verbraucht. Derartige 
Assoziationen sind besonders gute Beispiele für eine Symbiose, 
eine Wechselbeziehung zwischen zwei in engem körperlichem 
Kontakt befindlichen Arten, von der beide profitieren. Wie Sie 
in ► „Experiment: Beim Anbau von Maniok kann man Dün¬ 
ger durch Mykorrhizapilze ersetzen“ sehen werden, kann man 
sich diese Beziehung zwischen Mykorrhizapilzen und Pflanzen¬ 
wurzeln in der Landwirtschaft zunutze machen, indem man die 
Pilzpopulation erhöht. In die Wurzeln von Pflanzen dringen vie- 


Abb. 35.7 Intrazelluläre Strukturen 
bei Symbiosen zwischen Pilz und Pflan¬ 
ze bzw. Rhizobien und Pflanze. Solche 
ähnlichen Strukturen treten in mehreren 
Entwicklungsschritten sowohl bei My¬ 
korrhizen als auch bei Wurzelknöllchen 
auf 


Infektion 

mit Mykorrhizapilzen 


Zellwand Plasmamennbran periarbuskuläre 
der Pflanze der Pflanze Membran 


Bei beiden Infektionstypen 
bildet sich in der nächsten 
Pflanzenzelle, die durch¬ 
wachsen wird, bereits vor 
der Penetration ein Weg 
durchs Cytoplasma. 
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Das Cytoplasma der 
Pflanzenzelle wird 
durch eine von der 
Pflanze stammende 
Plasmamembran 
vom Pilz bzw. Rhizo- 
bium getrennt. 
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le verschiedene Pilzarten ein. Heute ist man in der Lage, diese 
Arten zu identifizieren und durch gentechnische Eingriffe zu 
optimieren - eine vielversprechende Voraussetzung dafür, die 
Versorgung wichtiger Nutzpflanzen mit Phosphor verbessern zu 
können. 


Ohne Bodenbakterien kommen Pflanzenzellen 
natürlicherweise nicht an Stickstoff 

Stickstoff ist das essenzielle mineralische Nährelement, das so¬ 
wohl in der natürlichen Umwelt als auch in der Agrarwirtschaft 
am stärksten limitiert ist. Dies ist erstaunlich, da molekula¬ 
rer Stickstoff (N 2 ) 78 % der Erdatmosphäre ausmacht. Pflanzen 
können molekularen Stickstoff jedoch nicht direkt nutzen, denn 
dieser ist chemisch äußerst inert: Durch die Dreifachbindung 
zwischen den beiden N-Atomen ist das Molekül sehr stabil und 
kann nur mit hohem Energieeinsatz gespalten werden. 

Einige Prokaryoten besitzen ein Enzym, mit dem sie N 2 in 
eine reaktivere und biologisch besser nutzbare Form überführen 
können, nämlich Ammoniak; dieser Vorgang wird als biotische 

Stickstofffixierung bezeichnet: 

N 2 + 6H + +6e~^2NH 3 

Diese Gleichung ist allerdings vereinfacht; tatsächlich entsteht 
als Nebenprodukt auch noch molekularer Wasserstoff (H 2 ). 
Stickstofffixierer, einschließlich derer in den Wurzelknöllchen, 
fixieren etwa 170 Mio. t Stickstoff pro Jahr! Der Mensch fixiert 
mittels industrieller Methoden etwa 80Mio. t jährlich. Zusätz¬ 
lich werden rund 20 Mio. t Stickstoff pro Jahr durch nichtbiolo¬ 
gische Vorgänge wie Blitze, Vulkanausbrüche und Waldbrände 
als Stickoxide (NO*) fixiert. Durch Niederschläge gelangen die¬ 
se in der Atmosphäre gebildeten Produkte in den Boden. 

Zwei Formen von Organismen können Stickstoff fixieren: 

■ frei im Boden und im Wasser lebende Organismen (z. B. 
Bakterien der Gattung Azotobacter und Cyanobakterien der 
Gattung Nostoc ) 


■ symbiotisch in anderen Organismen lebende Organismen 
(z. B. Rhizobien in den Wurzelknöllchen von Leguminosen 
und Cyanobakterien der Gattung Anabaena in Schwimm¬ 
farnen) 


Die Nitrogenase katalysiert 
die Stickstofffixierung 

Bei der biotischen Stickstofffixierung handelt es sich um eine 
Reduktion (►Abschn. 9.1) von molekularem Stickstoff. Sie 
verläuft über die schrittweise Addition dreier Paare von Wasser¬ 
stoffatomen an N 2 (►Abb. 35.8). Diese Reaktionen benötigen 
außer Stickstoff drei weitere Dinge: 

■ ein starkes Reduktionsmittel (z. B. Ferredoxin), um Wasser¬ 
stoffatome (also Protonen und Elektronen) auf N 2 und die 
Zwischenprodukte der Reaktion zu übertragen 

■ sehr viel Energie, die durch ATP geliefert wird 

■ das Enzym Nitrogenase, das die Reaktion katalysiert 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 35.8: Warum inhibiert 0 2 diese Reaktion? 


Die Nitrogenase wird durch Sauerstoff stark gehemmt, und vie¬ 
le Stickstofffixierer leben als obligat anaerobe Organismen in 
einem (fast) sauerstofffreien Milieu. Rhizobien sind jedoch ae¬ 
rob und fixieren den Stickstoff in aeroben Pflanzen wurzeln. Wie 
kann die Nitrogenase unter diesen Umständen funktionieren? 

Normalerweise beherbergen Pflanzen die stickstofffixierenden 
Bakterien in Wurzelknöllchen. Innerhalb eines solchen Knöll¬ 
chens wird 0 2 in einer niedrigen Konzentration gehalten, die 
ausreichend ist für die Zellatmung, aber nicht so hoch, dass sie 
die Nitrogenase inaktiviert. Dies ist möglich, da das Cytoplasma 
der Knöllchenzellen das von der Pflanze gebildete Leghämo¬ 
globin enthält, ein Protein, das mit hoher Affinität Sauerstoff 
bindet. Leghämoglobin ist nahe verwandt mit Hämoglobin, dem 


f 


Das Enzym Nitrogenase bindet 
ein Stickstoffmolekül. 


e 

| Ein Reduktionsmittel über¬ 

E 

| Als Endprodukt werden zwei Moleküle Ammoniak 


trägt hintereinander drei Paar 


freigesetzt; dadurch ist die Nitrogenase wieder 

y 

Wasserstoffatome auf N ? . 


bereit zur Bindung eines weiteren N 2 -Moleküls. 

V 


Substrat: 

molekularer 
Stickstoff (N 2 ) 



Enzym: 

Nitrogenase 


Enzym bindet 
das Substrat 



H) (H) 

Produkt: 

Ammoniak (NH 3 ) 


Nitrogenase 


Abb. 35.8 Die Nitrogenase fixiert Stickstoff. Die Reaktionspartner bleiben während der gesamten chemischen Reaktion der Stickstofffixierung 
an das Enzym Nitrogenase gebunden. Ein Reduktionsmittel überträgt Wasserstoffatome auf Stickstoff, und schließlich wird das Endprodukt 
Ammoniak freigesetzt. Diese Reaktion erfordert einen hohen Energieaufwand: Pro Reaktion werden etwa 16 Moleküle ATP verbraucht 
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35 Mineralstoffversorgung der Pflanzen 


roten Sauerstofftransporter im Tierreich, und gehört damit zu 
einer evolutionär sehr alten Proteinfamilie. Die Knöllchen ent¬ 
halten bei einigen Pflanzen so viel Leghämoglobin, dass sie 
im Inneren leuchtend rosafarben sind. Mit seinen eisenhaltigen 
Hämgruppen hält Leghämoglobin die Konzentrationen an frei¬ 
em Sauerstoff so niedrig, dass die Nitrogenase nicht gefährdet 
ist; zudem liefert es den stickstofffixierenden Bakterien ausrei¬ 
chend Sauerstoff, um deren Atmung zu gewährleisten. 


Die biologische Stickstofffixierung entspricht 
nicht immer dem landwirtschaftlichen Bedarf 

Für Hunderte oder gar Tausende von Jahren haben viele 
menschliche Kulturen Fruchtwechselwirtschaft praktiziert. Bei 
dieser Bewirtschaftungsform werden auf den einzelnen Feldern 
in verschiedenen Jahren jeweils unterschiedliche Pflanzen an¬ 
gebaut, wobei an der Fruchtfolge auf jeden Fall Leguminosen 
(wie Luzerne, Klee, Erbsen und Bohnen) beteiligt sind. Mitunter 
werden die Flächen zwischendurch auch als Weide für Nutztie¬ 
re genutzt. Aufgrund ihrer Assoziation mit stickstofffixierenden 
Bakterien sind Leguminosen in der Lage, den Stickstoff, der 
dem Boden durch angebaute Getreide wie Weizen oder Mais 
entzogen wurde, in vollem Umfang oder zumindest teilweise 
wieder zu ersetzen. Selbst bei einem solchen Fruchtwechsel 
reicht die bakterielle Stickstofffixierung allerdings nicht immer 
aus, um die zum Anbau nötigen Mengen zu liefern. In der tradi¬ 
tionellen Landwirtschaft gruben manche Bauern auf Maisäckern 


gemeinsam mit den Maispflanzen toten Fisch ein; der Fisch gab 
bei seiner Zersetzung Stickstoff in einer Form ab, die die wach¬ 
senden Maispflanzen verwerten konnten. Heute setzen Land¬ 
wirte anorganische Stickstoffdünger ein, die durch industrielle 
Stickstofffixierung produziert werden, um den Nahrungsbedarf 
der wachsenden menschlichen Bevölkerung zu decken. 


Querverweis 

Welche Bedeutung der Stickstofffixierung für den 
ökologischen Stickstoffkreislauf zukommt, wird in 
► Abschn. 57.1 erörtert. 


Die Bildung von Ammoniak ist der erste Schritt 
zur Assimilation von Stickstoff 

Die Stickstofffixierung durch frei lebende Bodenbakterien führt 
zur Bildung von Ammoniak (NH 3 ), das in Wasser größtenteils 
rasch zu Ammoniumionen (NHj) ionisiert wird. Letztere kön¬ 
nen von den Pflanzenwurzeln aufgenommen werden und dienen 
dann als Quelle für Aminogruppen (—NH 2 ) bei der Synthese 
von Molekülen wie Aminosäuren und Nucleotiden. Als Nitri- 
fikanten bezeichnete Bodenbakterien oxidieren Ammoniak zu 
Nitrationen (NO 3 ) und überführen es damit in eine andere pflan¬ 
zenverfügbare Form; diesen Vorgang nennt man Nitrifikation. 


Experiment: Beim Anbau von Maniok kann man Dünger durch 
Mykorrhizapilze ersetzen 

Originalliteratur: Ceballos I et al. (2013) PLoS ONE 8 ( 8 ): e70633 

Phosphor ist ein Makronährelement, das Pflanzen aus dem Boden aufnehmen. In vie¬ 
len Regionen der Tropen reicht der Phosphatgehalt im Boden aber leider nicht aus, um 
den Phosphorbedarf beim Anbau von Nutzpflanzen zu decken. Daher sind die Bauern ge¬ 
zwungen, anorganische Phosphatdünger anzuwenden, die allerdings keine unbegrenzte und 
zudem eine kostspielige Ressource darstellen. Besonders Bauern in ärmeren, tropischen Re¬ 
gionen der Erde stellt es vor ernsthafte Probleme, auf Phosphatdünger angewiesen zu sein. 

Mykorrhizapilze können Phosphationen sehr effizient aus dem Boden aufnehmen. Pflanzen¬ 
wurzeln, die eine Symbiose mit Mykorrhizapilzen eingegangen sind, beziehen durch diese 
Phosphor, der Pilz erhält im Gegenzug von der Pflanze Photosyntheseprodukte (Assimila- 
te). Sanders und seine Arbeitsgruppe in der Schweiz haben in Zusammenarbeit mit Alia 
Rodriguez und ihrem kolumbianischen Forscherteam untersucht, ob sich die Produktion 
von Maniok steigern lässt, wenn man in hoher Konzentration Sporen von Mykorrhizapilzen 
ausbringt. Sollte dies gelingen, würde man weitaus weniger Phosphatdünger benötigen. 

Hypothese 

Die Zugabe von arbuskulären Mykorrhizapilzen zum Boden kann die ansonsten notwendi¬ 
ge Anwendung von Phosphatdüngern ersetzen und somit zu einer Ertragssteigerung beim 
Anbau von Maniok beitragen. 
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Methode 


■ 


a 


Anbau von 
Maniokpflanzen 
auf einem Feld 


Isolierung von 
Mykorrhizapilzen 
(MP) aus einer 
entnommenen 
Bodenprobe 


| Anzucht von Pilzsporen 
im Labor und Überfüh¬ 
rung in ein Gel zum 
Transport 


| Feld 1: Behandlung 
von angepflanzten 
Maniokpflanzen nur 
mit MP (kein 
Phosphatdünger) 




| Feld 2: Behandlung 
von angepflanzten 
Maniokpflanzen nur 
mit Phosphatdünger 
(keine MP) 



J3 Feld 3: 

unbehandelt 

(Kontrolle) 

V J 

\ 

r 




r 


I Ernte der (als Nahrung dienenden) Wurzelknollen nach 
14 Monaten Wachstum 


Ergebnis 




« 40 




Feld 2 Feld 3 


Schlussfolgerung 

Durch die Zugabe gereinigter Sporen von Mykorrhizapilzen lässt sich die Maniokprodukti¬ 
on steigern und zugleich der Bedarf an Phosphatdünger verringern. 
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Blick in die Daten: Beim Anbau von Maniok kann man Dünger durch Mykorrhizapilze ersetzen 


Aufgaben 

1. Auf Feldern mit Maniokpflanzen, die an Pflöcken fest¬ 
gebunden waren, wurden in hoher Konzentration Sporen 
des Mykorrhizapilzes Rhizophagus irregularis ausge¬ 
bracht. Kontrollfelder blieben unbehandelt. Die Versuche 
fanden in einer tropischen Region in Yopal (Kolumbien) 
statt. Die wachsenden Wurzeln wurden zu verschiedenen 
Zeitpunkten lichtmikroskopisch auf die Anwesenheit von 
Pilzhyphen überprüft. Die Ergebnisse sind in ► Tab. A 
aufgelistet. Nach 400 Tagen wurden die Speicherwurzeln 
geerntet. 


Tab. A 


Tage nach dem Aus¬ 
bringen der Sporen 

Anteil der von Mykorrhizapilzen 
besiedelten Pflanzen (%) 

45 

40 

90 

45 

135 

47 

180 

49 

225 

40 

270 

62 

315 

82 


Stellen Sie den Anteil der von Pilzen besiedelten Pflan¬ 
zen in Abhängigkeit von der Zeit (den Tagen nach dem 


Ausbringen der Sporen) grafisch dar. Ab wann nahm die 
Besiedlung mit den Pilzen zu? Warum kam es Ihrer An¬ 
sicht nach zu einer Verzögerung? 

2. In einem großen Feldexperiment wurden Versuchsflächen 
mit jeweils 300 Maniokpflanzen wie folgt behandelt: 
Teils wurden Pilzsporen ausgebracht, teils nicht, teils 
wurde Phosphatdünger angewendet und teils nicht. Die 
Düngermenge richtete sich danach, wie viel normaler¬ 
weise für ein optimales Wachstum (100 %) benötigt wird, 
und wurde auf einigen Feldern halbiert (50 %). Die Re¬ 
sultate sind aus ► Tab. B zu entnehmen. 


Tab. B 



Frischgewicht der Maniokwurzeln (g) 

(± Standardfehler) 


kein Dünger 

50 % Dünger 

100% Dünger 

Pilzsporen 

38 (2) 

40(1) 

43(2) 

keine Pilz¬ 
sporen 

28 (2) 

36 (3) 

35 (2) 


a. Hat sich das Ausbringen der Sporen von Mykorrhiza¬ 
pilzen auf die Maniokproduktion ausgewirkt? Belegen 
Sie Ihre Antwort. 

b. Mit welchem statistischen Test würden Sie überprüfen, 
ob sich die Zugabe von Dünger bzw. die von Pilzsporen 
signifikant ausgewirkt hat? 


Der pH-Wert des Bodens beeinflusst, in welcher Form Stick¬ 
stoff von den Pflanzen aufgenommen wird: Nitrationen werden 
vorzugsweise unter stärker alkalischen Bedingungen, Ammo¬ 
niumionen unter eher sauren Bedingungen resorbiert. Um in 
die Wurzel aufgenommenes Nitrat nutzen zu können, muss es 
von der Pflanze zuerst wieder zu Ammonium reduziert wer¬ 
den; dieser Prozess wird als Nitratreduktion bezeichnet und 
erfolgt durch zwei enzymkatalysierte Schritte. Zunächst wird 
Nitrat (NO 3 ) im Cytoplasma in Nitrit (NO 2 ) umgewandelt, an¬ 
schließend erfolgt in den Plastiden die Umwandlung von Nitrit 
in das Ammoniumion (NH^). 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, welche Signale zwischen Boden¬ 
organismen und Pflanzen wurzeln ausgetauscht werden. 

■ erklären können, warum stickstofffixierende Organis¬ 
men auf der Erde so wichtig sind. 

■ erläutern können, was man unter Fruchtwechselwirt¬ 
schaft versteht und wie diese mit der pflanzlichen 
Mineralstoffversorgung zusammenhängt. 


35.4 Wiederholung 

Ein entscheidender Faktor für den evolutionären Erfolg 
der Landpflanzen sind zwei symbiotische Wechselbezie¬ 
hungen mit Bodenmikroorganismen. Pilze und Pflanzen 
bilden Mykorrhizen; das ermöglicht den Wurzeln, aus 
einem viel größeren Bodenvolumen Nährelemente zu 
erschließen. Bodenbakterien und Wurzelknöllchenbakte¬ 
rien fixieren Luftstickstoff und überführen ihn in Formen, 
die von Pflanzen genutzt werden können und damit letzt¬ 
lich Tieren zugute kommen. 


1. Was wird in Mykorrhizen zwischen Pflanzen und Pilzen 
ausgetauscht und was zwischen Leguminosen und Wurzel¬ 
knöllchenbakterien (Rhizobien)? 

2. Die Biosphäre der Erde, wie wir sie kennen, ist auf die Exis¬ 
tenz einiger weniger Arten stickstofffixierender Prokaryoten 
angewiesen. Was könnte Ihrer Ansicht nach passieren, wenn 
eine dieser Arten aussterben würde? Und was, wenn alle ganz 
verschwänden? 

3. Fruchtwechselwirtschaft ist eine verbreitete Anbaumethode; 
dabei werden zum Beispiel auf einer Anbaufläche im Wechsel 
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Mais und Sojabohnen angebaut. Erklären Sie im Hinblick auf 
die Mineralstoffversorgung der angebauten Pflanzen, warum 
dies praktiziert wird, und berücksichtigen Sie dabei insbeson¬ 
dere die Verfügbarkeit von Stickstoff im Boden. 


Werfen Sie jetzt einen Blick auf einige spezielle Strategien des 
Erwerbs von Nährelementen, die sich bei Pflanzen mit unge¬ 
wöhnlicher Lebensweise herausgebildet haben. 

35.5 Tierfangende und parasitische 
Pflanzen stillen ihren Bedarf 
auf besondere Weise 

Die meisten Pflanzen gewinnen ihre mineralischen Nährelemen¬ 
te aus der Bodenlösung. Camivore und parasitische Pflanzen 
sind Beispiele für Pflanzen, die andere Quellen nutzen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Manche Pflanzen können ihren Mineralstoffbedarf zum Teil da¬ 
durch decken, dass sie Insekten fangen und verdauen. 

■ Die chemischen Signale zwischen parasitischen Pflanzen und ih¬ 
ren Wirtspflanzen ähneln denen, die man bei den symbiotischen 
Beziehungen von Pflanzen und Bakterien bzw. Pflanzen und Pil¬ 
zen beobachtet hat. 


Tierfangende (carnivore) Pflanzen ergänzen 
ihren Stickstoffbedarf 

Einige Pflanzen bessern ihre Stickstoffversorgung auf, indem sie 
Fliegen und andere Insekten fangen und verdauen. Es gibt et¬ 
wa 500 Arten dieser carnivoren (fleischfressenden) Pflanzen, 
besser als tierfangende Pflanzen bezeichnet. Am bekanntes¬ 
ten sind die Venusfliegenfalle (Gattung Dionaea , ► Abb. 35.9a), 
der Sonnentau (Gattung Drosera , ► Abb. 35.9b), die Schlauch¬ 
pflanze (Gattung Sarracenia ) und die Kannenpflanze (Gattung 
Nepenthes). 

Media Clip 35.1 A Venus Flytrap „Snaps to It“ 

www. Life 1 le.com/mc35. 1 

Tierfangende Pflanzen kommen typischerweise in sauren, nähr¬ 
stoffarmen Moorhabitaten vor. Um an zusätzlichen Stickstoff zu 
gelangen, fangen diese Pflanzen Tiere ein, verdauen deren Pro¬ 
teine und resorbieren die Aminosäuren. Kannenpflanzen bilden 
schlauchförmige Kannenblätter, in denen sich geringe Mengen 
Regenwasser sammeln. Insekten oder sogar kleine Nagetiere 
werden von den leuchtenden Farben oder anziehenden Gerü¬ 
chen ins Kannenblatt gelockt, können daraus jedoch wegen 
steifer, nach unten gerichteter Haare nicht wieder entkommen. 


a Dionaea muscipula b Drosera scorpioides 


Abb. 35.9 Tierfangende Pflanzen. Als Anpassung an stickstoffarme 
Böden sind einige Pflanzen carnivor geworden, a Die Venusfliegenfalle 
bezieht Stickstoff aus dem Körper von Insekten, die im Blatt gefangen 
werden, wenn die Blatthälften zuklappen, b Der Sonnentau fängt mit 
seinen klebrigen Haaren Insekten ein; der Tierkörper wird durch abge¬ 
sonderte Enzyme extern verdaut 

Die Tiere sterben schließlich und werden durch eine Kombinati¬ 
on pflanzeneigener Enzyme und Bakterien im Wasser abgebaut. 
Die Blätter des Sonnentaus sind mit Drüsenhaaren bedeckt, die 
eine durchsichtige, klebrige und zuckerhaltige Flüssigkeit ab¬ 
sondern. Insekten bleiben an diesen Haaren hängen, weitere 
Haare krümmen sich über die Beute und fixieren sie endgül¬ 
tig. Die Insekten werden anschließend durch Enzyme, die von 
der Pflanze sezemiert werden, verdaut. Die spezialisierten Blät¬ 
ter der Venusfliegenfalle bestehen aus zwei Hälften, die sich 
sehr schnell zusammenfalten können. Berührt ein Insekt be¬ 
stimmte Borsten (sog. Fühlborsten) auf einem Blatt, klappen die 
beiden Blatthälften blitzschnell zusammen und halten das In¬ 
sekt zwischen den beiden gezähnten Blatthälften wie in einem 
Tellereisen gefangen. Enzyme, die vom Fangblatt freigesetzt 
werden, verdauen die Beute anschließend. 

Das Schließen der Venusfliegenfallenblätter gehört zu den 
schnellsten Bewegungen im Pflanzenreich und dauert nur eine 
Zehntelsekunde. Um diesen Mechanismus aufzuklären, malten 
Lakshminarayanan Mahadevan und seine Mitarbeiter fluores¬ 
zierende Punkte auf die Blattflächen von Venusfliegenfallen 
und zeichneten das Zuschnappen der Blatthälften (nach Berüh¬ 
rung der Fühlborsten) mit Hochgeschwindigkeitskameras auf. 
Die aufgezeichneten Bewegungen der Punkte wurden mittels 
Computer analysiert. Danach wurde ein mathematisches Mo¬ 
dell entwickelt, das die Bewegung erklärte. Auf diese Weise 
fand man heraus, dass zu Beginn eine durch Osmose angetriebe¬ 
ne Streckung von Zellen auf der Blattaußenseite erfolgt. Durch 
diese einseitige Expansion springen die beiden Blatthälften von 
einer konvexen in eine konkave Form (vergleichbar mit Kon¬ 
taktlinsen, die sich umstülpen). 

Wie andere Pflanzen betreiben auch tierfangende Pflanzen Pho¬ 
tosynthese und entziehen dem Boden Mineralstoffe, doch dank 
der Insektennahrung können sie in ihren natürlichen stickstoff- 
armen Lebensräumen schneller wachsen. Den zusätzlich aus 
den Insekten gewonnenen Stickstoff nutzen sie, um mehr Prote¬ 
ine, Chlorophyll und andere stickstoffhaltige Verbindungen zu 
synthetisieren. 
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Parasitische Pflanzen nutzen die Ressourcen 
anderer Pflanzen 


Unter den Blütenpflanzen beziehen etwa 1 % aller Arten das be¬ 
nötigte Wasser, die Mineralstoffe und manchmal sogar die Pho¬ 
tosyntheseprodukte teilweise oder gänzlich von anderen Pflan¬ 
zen. Bei diesen parasitischen Pflanzen (Schmarotzerpflanzen) 
haben sich resorbierende Organe entwickelt, die Haustorien, 
die in den Wirt eindringen und sein Leitgewebe in Wurzel oder 
Sprossachse anzapfen. 

Die Parasiten unter den Pflanzen werden je nach ihrer physio¬ 
logischen Beziehung zum Wirt in zwei Kategorien eingeteilt. 
Hemiparasiten (Halbschmarotzer) sind noch zur Photosynthe¬ 
se fähig, nehmen aber Wasser und mineralische Nährelemente 
aus anderen Pflanzen auf. Die bekanntesten Hemiparasiten sind 
vermutlich die Misteln (mit mehreren Gattungen). Misteln sind 
grün und zur Photosynthese befähigt, doch sie schmarotzen von 
anderen Pflanzen Wasser und mineralische Nährelemente und 
können sogar Photosyntheseprodukte (z. B. sekundäre Pflanzen¬ 
stoffe) von diesen gewinnen. Die Amerikanische Zwergmistel 
(Arceuthobium americanum ) ist ein bedeutender Waldschäd¬ 
ling in den westlichen USA und zerstört pro Jahr mehr als 
7 Mio. cm 3 Bauholz. 

Holoparasiten (Vollschmarotzer) leben, wie der Name sagt, 
vollkommen parasitisch und betreiben keine Photosynthese. Sie 
sind taxonomisch und morphologisch sehr vielfältig. Einige, 
wie die Arten der Seidengewächse (Cuscutaceae), wirken im 
Aussehen pflanzenartig und weisen kleine Blattreste und Blü¬ 
ten auf (► Abb. 35.10). Manche Vollschmarotzer besitzen weder 
Blätter noch Stängel, da sie den Großteil ihres Entwicklungszy¬ 
klus unterirdisch verbringen und die Bodenoberfläche nur zur 
Blüte durchbrechen. 

Mehreren parasitischen Pflanzen fehlen viele Gene, die norma¬ 
lerweise im Chloropiastengenom vorhanden sind (das wiederum 
nur ein Überbleibsel des Vorläufergenoms im ursprünglichen 
Endosymbionten ist, aus dem sich Chloroplasten einst entwi¬ 
ckelten; ► Abschn. 5.5 und 26.1). Die für die Photosynthese 
benötigten Gene sind verloren gegangen, da kein Selektions¬ 
druck bestand, sie beizubehalten. Die parasitische Lebensweise 
kann als „Trittbrettfahren“ angesehen werden, doch sie ist für 
manche Pflanzen auch eine Einbahnstraße, die keine Rückkehr 
zur ursprünglichen Selbstversorgung erlaubt. 


Die Beziehung zwischen Pflanze und Parasit 
ähnelt der Assoziation zwischen Pflanze 
und Pilz bzw. Bakterium 


An den Beziehungen zwischen Pflanzen und Bakterien bzw. 
Pflanzen und Pilzen sind immer wechselseitige Signalprozesse 
zwischen den beiden Arten beteiligt (► Abb. 35.6). Auch parasi¬ 
tische Pflanzen müssen die Signale potenzieller Wirtspflanzen in 
ihrer Umgebung erkennen, damit sie zu diesen hinwachsen und 



Blütenknospen 
des Teufelszwirns 


Spross des Teufelszwirns 


Stängel der Wirtspflanze 


Abb. 35.10 Eine parasitische Pflanze. Die Sprosse des Teufelszwirns 
(Gattung Cuscuta ) winden sich um einen Beifuß (Gattung Artemisia ). 
Der Parasit erschließt sich Wasser, Zucker und andere Ressourcen über 
winzige, wurzelähnliche Auswüchse, die durch die Oberfläche in die 
Wirtspflanze eindringen 

deren Nährstoffe anzapfen können - natürlich ist dies für das 
potenzielle Opfer von Nachteil. Bei einem interessanten Bei¬ 
spiel hat der Parasit die Fähigkeit entwickelt, die Signalstoffe 
zu erkennen, die Pflanzen abgeben, um nützliche Pilze anzu¬ 
locken. 

Vertreter der Gattung Striga , einem Holoparasiten aus der Fami¬ 
lie der Sommerwurzgewächse (Orobanchaceae), richten im Ge¬ 
treideanbau in Afrika schwerste Schäden an. In ► Abschn. 35.4 
haben Sie erfahren, wie arbuskuläre Mykorrhizapilze durch spe¬ 
zielle Substanzen - die Strigolactone - zu den Pflanzenwurzeln 
gelockt werden. Eine dieser Verbindungen induziert auch die 
Samenkeimung bei einigen parasitischen Pflanzen einschließ¬ 
lich Vertretern der Gattung Striga. Wissenschaftler sind sich 
ziemlich sicher, dass dies kein Zufall ist. Wechselbeziehungen 
mit Mykorrhizen sind evolutionär älter als 400 Mio. Jahre und 
bestanden bereits vor der Entstehung von parasitischen Pflan¬ 
zen. Daher nimmt man an, dass sich bei den Vorfahren der 
heutigen Striga -Arten ein Mechanismus zum Erkennen eines 
Signalstoffs entwickelt hat, die von Pflanzen eigentlich zum An¬ 
locken von Bodenmikroorganismen verwendet wird. 

Striga ist also ein Beispiel für eine „opportunistische“ Evolu¬ 
tion - das heißt, ein bereits existierender Prozess wird umge¬ 
widmet, statt einen völlig neuen Prozess zu entwickeln. Dieses 
Phänomen ist Ihnen bereits früher in diesem Kapitel begegnet: 
Auch die Wurzelknöllchenbildung durch Rhizobien nutzt einige 
derselben Mechanismen, wie sie arbuskuläre Mykorrhizen ver- 
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wenden, um sich im Inneren von Pflanzenzellen zu etablieren 

(► Abb. 35.6). Das legt eine evolutionsbiologische Verbindung Faszination Forschung: Wie lässt sich die die Nutzungseffi- 
zwischen diesen beiden Symbioseformen nahe. zienz von Stickstoff verbessern? 


35.5 Wiederholung 

Camivore (tierfangende) Pflanzen bessern ihre Mineral¬ 
stoffversorgung auf, indem sie die benötigten Mineral¬ 
stoffe zum Teil aus Tieren gewinnen. Dabei haben sich 
sehr unterschiedliche Mechanismen für den Beutefang 
entwickelt. Dagegen verschaffen sich parasitische Pflan¬ 
zen einen Teil oder ihre gesamte Nahrung von anderen 
Pflanzen. Holoparasiten können nicht autotroph überle¬ 
ben, da ihnen die Chloroplastengene, die Komponenten 
des Photosyntheseapparats codieren, verloren gegangen 
sind. Mindestens eine parasitische Pflanzenart reagiert auf 
dasselbe Signalmolekül, mit dessen Hilfe ihre Wirtspflan¬ 
ze nützliche Pilze anlockt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie sich camivore Pflanzen die 
Nährstoffe aus Insekten zunutze machen. 

■ eine Hypothese aufstellen können, mit der sich erklä¬ 
ren lässt, wie eine parasitische Pflanzenart evolviert 
ist. 

■ erklären können, was dafür spricht, dass es sich bei den 
chemischen Signalen, die an den Wechselbeziehungen 
zwischen Pflanzen und Bakterien bzw. Pflanzen und 
Pilzen beteiligt sind, um einen stammesgeschichtlich 
sehr alten Prozess handelt. 


_ 7 _ 

1. Beschreiben Sie, wie camivore Pflanzen Nährelemente aus 
ihrer Beute beziehen. Welches Nährelement erschließen sie 
sich dadurch hauptsächlich? 

2. Einige recht strauchartig aussehende Arabidopsis -Mutanten 
mit stärker verzweigen Sprossen als die Wildtyppflanzen kön¬ 
nen keine Strigolactone produzieren, denn ihnen fehlt ein 
Gen, das für die Biosynthese von Strigolactonen erforderlich 
ist. Als Forscher diesen Pflanzen Strigolactone verabreich¬ 
ten, wuchsen sie normal. Was lässt dieses Experiment über 
die Funktion der Strigolactone beim Wachstum von Pflanzen 
schließen? Wie lässt sich dies mit der Erkenntnis vereinba¬ 
ren, dass Strigolactone bei der Bildung von Arbuskeln und 
für parasitische Pflanzen als Signalstoffe wirken? 

3. Bei holoparasitischen Pflanzen sind viele der morphologi¬ 
schen und genetischen Merkmale verloren gegangen, die für 
eine autotrophe Lebensweise erforderlich sind. Wie könnte 
dies Ihrer Ansicht nach aus evolutionärer Sicht abgelaufen 
sein? (Hinweis: Denken Sie an den Selektionsdruck.) 


Wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Eine verbesserte Mineralstoffversorgung von 
Pflanzen zur Ernährung der Weltbevölkerung“) und in 
► „Experiment: Beim Anbau von Maniok kann man 
Dünger durch Mykorrhizapilze ersetzen“ ausgeführt, be¬ 
steht die Möglichkeit, durch gezielte Eingriffe in die 
Umgebung von Pflanzen deren Versorgung mit Stick¬ 
stoff zu verbessern, beispielsweise, indem man dem Bo¬ 
den Dünger oder Mykorrhizapilze zuführt. Als weitere 
Möglichkeit kann man dafür sorgen, dass die Pflanzen 
Nährelemente wie den aufgenommenen Stickstoff effi¬ 
zienter nutzen können. Bei der Entwicklung von Maissor¬ 
ten mit verbesserter Stickstoffnutzungseffizienz wurden 
schon bedeutende Fortschritte erzielt - und zwar sowohl 
durch konventionelle Pflanzenzucht (genetische Metho¬ 
den) als auch mittels biotechnologischer Methoden. Die 
vor einiger Zeit veröffentlichte vollständige Genomse¬ 
quenz von Mais wird nützliche Informationen darüber lie¬ 
fern, welche Gene an der Stickstoffnutzung beteiligt sind. 
So entwickelte eine Saatgutfirma bereits eine Maissor¬ 
te, die eine effizientere Version der Glutamin-Synthetase 
produziert. Dieses Enzym spielt eine wichtige Rolle bei 
der Stickstoffassimilation in Pflanzen, denn es verwandelt 
Glutamat durch Addition von Ammonium in Glutamin. 
Die neue Maissorte benötigt bei gleichem Ertrag bis zu 
20 % weniger Stickstoffdünger als andere Maissorten. 

Ausblick 

Wie zu Beginn dieses Kapitels angemerkt, ist die Herstel¬ 
lung von Stickstoffdünger mit dem Haber-Bosch-Verfah¬ 
ren hinsichtlich des Energieaufwands und der wirtschaft¬ 
lichen Kosten recht kostspielig. Aber nach wie vor leiden 
viel zu viele Bauern darunter, dass das Wachstum ihrer 
angebauten Pflanzen durch Stickstoffmangel begrenzt ist. 
Eine Gruppe von Chemikern unter der Leitung von Pa¬ 
trick Holland arbeitet an der Entwicklung einer neuen 
Verbindung, die atmosphärischen Stickstoff binden kann 
und damit den natürlichen Prozess der Stickstofffixierung 
nachahmt. In der Natur wird die Fixierung von Stickstoff 
durch das Enzym Nitrogenase katalysiert. Die Katalyse 
findet an den Eisen- und Schwefelatomen der Nitrogenase 
statt. Hollands Arbeitsgruppe hat recht einfache Moleküle 
entwickelt, in denen Eisen und Schwefel nicht allzu fest 
gebunden sind, sodass eine Komplexbildung mit atmo¬ 
sphärischem Stickstoff möglich ist. Die Forscher hoffen, 
einen synthetischen Katalysator entwickeln zu können, 
mit dem sich vor Ort Ammonium erzeugen lässt. Dieser 
könnte dann den Prozess der industriellen Ammonium¬ 
produktion ersetzen, der nur unter hohen Temperaturen 
und hohem Druck abläuft. 


Teil VIII 







Teil VIII 


1096 


35 Mineralstoffversorgung der Pflanzen 


Kapitelzusammenfassung 


35.1 Pflanzen benötigen Mineralstoffe 

■ Pflanzen sind photoautotrophe Organismen, die alle ihre 
organischen Verbindungen aus Kohlenstoffdioxid, Wasser 
und Mineralstoffen (zu denen eine Stickstoffquelle ge¬ 
hört) bilden können. 

■ Mineralische Nährelemente beziehen Pflanzen aus der 
Bodenlösung. 

■ Pflanzen benötigen 14 essenzielle mineralische Nähr¬ 
elemente. Davon sind sechs Makronährelemente und 
acht Mikronährelemente (Spurenelemente). Mangeler¬ 
scheinungen geben Hinweise darauf, welches essenziel¬ 
le Nährelement einer Pflanze fehlt. Siehe ►Abb. 35.1, 
► Tab. 35.1; ► Animation 35.1 

■ Die essenziellen Nährelemente wurden durch Anzucht 
von Pflanzen in Hydrokultur (Hydroponik) ermittelt, mit 
den Wurzeln in einem flüssigen Nährmedium statt im Bo¬ 
den. 

35.2 Pflanzen nehmen Mineralstoffe aus dem Boden auf 

■ Durch Wurzelwachstum können sich Pflanzen als statio¬ 
näre Organismen neue Mineralstoff quellen erschließen. 

■ Pflanzen können die Aufnahme von Nährelementen regu¬ 
lieren, indem sie die Anzahl oder Aktivität von Proteinen 
des aktiven Transports von Mineralionen in den Epider- 
miszellen der Wurzeln erhöhen. Siehe ► Abb. 35.2 

35.3 Die Bodenstruktur wirkt sich auf die Mineralstoff¬ 
versorgung von Pflanzen aus 

■ Böden enthalten Wasser, Luft sowie anorganische und 
organische Substanzen. Böden bestehen aus lebenden 
(biotischen) und nichtlebenden (abiotischen) Bodenkom¬ 
ponenten. Siehe ►Abb. 35.3 

■ Boden zeichnet sich im typischen Fall durch zwei 
oder drei horizontale Zonierungen aus, die Bodenhori¬ 
zonte. Oberboden (Mutterboden) bildet den obersten, 
den A-Horizont. Eine Auswaschung von mineralischen 
Nährelementen findet am leichtesten im Oberboden statt. 
Lehmböden gehören zu den besten Oberböden für die 
Landwirtschaft; sie weisen ein sehr gutes Gleichgewicht 
an Sand, Schluff, Ton und organischen Bestandteilen auf. 
Siehe ►Abb. 35.4 

■ Böden bilden sich durch die mechanische und chemi¬ 
sche Verwitterung von Gestein. Durch chemische Ver¬ 
witterung reichem sich Tonminerale mit mineralischen 
Nährelementen an. Pflanzenrückstände und anderes orga¬ 
nisches Material zersetzen sich und bilden Humus. Pflan¬ 
zen gewinnen einige mineralische Nährelemente durch 
Kationenaustausch zwischen der Bodenlösung und der 
Oberfläche von Tonmineralen. Siehe ► Abb. 35.5 

■ Landwirte verwenden Dünger, um Mineralstoffmängel im 
Boden auszugleichen. 

35.4 Bodenorganismen erleichtern Pflanzenwurzeln die 

Aufnahme von Mineralstoffen 

■ In den frühesten Stadien der Mykorrhizabildung wach¬ 
sen die Hyphen von arbuskulären Mykorrhizapilzen in die 


Richtung von Strigolactonen; diese organischen Verbin¬ 
dungen werden von den Pflanzenwurzeln als Signalstoffe 
gebildet. Siehe ► Abb. 35.6a 

■ Manche Stickstofffixierer leben frei im Boden oder 
im Wasser; andere leben als Bakteroide symbiotisch 
in Pflanzen wurzeln. Voraussetzung für die Bildung von 
Wurzelknöllchen ist eine Wechselbeziehung zwischen 
dem Wurzelsystem einer Leguminose und Rhizobien. 
Siehe ►Abb. 35.6b 

■ Mehrere Schritte bei der Bildung von Wurzelknöllchen 
und von Arbuskeln sind ähnlich und laufen möglicher¬ 
weise unter Beteiligung derselben Pflanzengene ab. Siehe 
► Abb. 35.7 

■ Mykorrhizen sind symbiotische Assoziationen von Wur¬ 
zeln und Pilzen, mit deren Hilfe eine Pflanze wesentlich 
mehr Wasser und Mineralstoffe aufnehmen kann, insbe¬ 
sondere Phosphat. Mykorrhizen kommen bei mehr als 
90 % aller Landpflanzenarten vor. Siehe ► „Experiment: 
Beim Anbau von Maniok kann man Dünger durch My¬ 
korrhizapilze ersetzen“ 

■ In den Arbuskeln findet der Austausch von wichtigen 
Substanzen zwischen Pilz und Pflanze statt. 

■ Bei der Stickstofffixierung wird molekularer Stickstoff 
(N 2 ) in einer von der Nitrogenase katalysierten Reaktion 
zu Ammoniak (NH 3 ) bzw. Ammoniumionen (NH^) re¬ 
duziert. Siehe ►Abb. 35.8; ► Activity 35.1 

35.5 Tierfangende und parasitische Pflanzen stillen ihren 

Bedarf auf besondere Weise 

■ Carnivore (tierfangende) Pflanzen sind autotrophe Or¬ 
ganismen, die einen Mangel bei der Stickstoffversorgung 
ausgleichen, indem sie Insekten und andere Kleintiere 
fangen und verdauen. 

■ Parasitische Pflanzen zapfen andere Pflanzen an und ver¬ 
sorgen sich auf diese Weise mit Mineralstoffen, Wasser 
und Photosyntheseprodukten. 

■ Hemiparasiten wie Misteln sind in der Lage, Photosyn¬ 
these zu betreiben. Holoparasiten können nicht auto- 
troph existieren, da sie die Chloroplastengene verloren 
haben, die Komponenten des Photosyntheseapparats co¬ 
dieren (den die Holoparasiten nicht mehr benötigen). 

■ Ein Strigolacton - eine Verbindung derselben Substanz¬ 
klasse wie die Stoffe, mit denen Pflanzen Mykorrhi¬ 
zapilze anlocken - induziert die Keimung von einigen 
parasitischen Pflanzenarten, zum Beispiel von Vertretern 
der Gattung Striga. Offenbar hat sich bei der zu den 
Striga- Arten führenden Linie ein Mechanismus herausge¬ 
bildet, der auf der Erkennung eines bis dato von Pflanzen 
für das Anlocken arbuskulärer Mykorrhizapilze verwen¬ 
deten Signalstoffs beruht. 

Siehe ►Activity 35.1 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 35.1 Concept Matching: Plant Nutrition 

www. Life 11 e.com/ac35.1 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Pflanzen¬ 

gruppe 

Nickelkonzen¬ 
tration in der 
Nährlösung (pM) 

Gesamtsamen¬ 
masse pro Pflanze 
(g Trockengewicht) 

Gesamtzahl der 
pro Pflanze ge¬ 
ernteten Samen 

1 

0 

7,3 

175 

2 

0,6 

7,5 

179 

3 

1,0 

8,4 

195 


Rückblick 

■ Ein Mangel an einem bestimmten essenziellen Nährelement 
lässt sich an symptomatischen Veränderungen im Aussehen 
und/oder Wachstum einer Pflanze erkennen (► Ab sehn. 35. 1). 

■ Mithilfe von Hydrokulturen gelang es Wissenschaftlern zu 
ermitteln, welche essenziellen Nährelemente Pflanzen für 
das Wachstum benötigen (► Abschn. 35.1). 


Anschließend wurde je ein Teil der Samen aus jeder Gruppe 
auf ihren Nickelgehalt analysiert. Der andere Teil jeder Grup¬ 
pe wurde in ein nickelfreies Wachstumsmedium überführt und 
die Keimung beobachtet. Die folgende ► Grafik zeigt die erfolg¬ 
reiche Samenkeimung in Abhängigkeit vom Nickelgehalt in den 
jeweiligen Samen. 


Originalliteratur: Brown PH et al. (1987) Plant Physiol 85: 
801-803 

Die für die Ernährung des Menschen und dessen Nutzvieh ange¬ 
bauten Getreidepflanzen Weizen und Gerste weisen zahlreiche 
Ähnlichkeiten auf. Für die Bierherstellung wird jedoch Gerste 
aufgrund ihrer Eigenschaften bei der Gärung gegenüber Weizen 
bevorzugt. Angesichts der großen Mengen an Bier, die weltweit 
gebraut werden, verwundert es nicht, dass Wissenschaftler gro¬ 
ße Anstrengungen unternommen haben, Wege zu finden, um das 
Wachstum von Gerste zu optimieren. 

Das Wachstum jeglicher Nutzpflanzen lässt sich optimieren, so¬ 
fern man deren Bedarf an Nährelementen kennt. Im Fall der 
Gerste erforschte eine Arbeitsgruppe, ob das Element Nickel 
(Ni) möglicherweise ein essenzieller Mikronährstoff für die 
Pflanze ist. Frühere Untersuchungen, bei denen nur eine Genera¬ 
tion von Gerstenpflanzen ohne Ni angebaut wurde, hatten darauf 
schließen lassen, dass dieses mineralische Nährelement nicht 
benötigt wird. Zunächst stellten die Forscher eine Stammnähr¬ 
lösung her, die extrem geringe Mengen Nickel enthielt (weniger 
als 30ng/l). Diese Stammlösung teilten sie auf drei Gefäße 
auf und gaben in zwei davon Nickelsulfat (NiSOzO hinzu. Da¬ 
durch erhielten sie in den fertigen Lösungen Konzentrationen 
von 0, 0,6 und 1,0 pM Nickelsulfat und verwendeten diese als 
Nährlösungen für drei Gruppen von Gerstenpflanzen über drei 
Generationen bei unterschiedlichen Nickelkonzentrationen. 

Von jeder der Gruppen ernteten die Forscher Samen der drit¬ 
ten Generation und ermittelten die Gesamtmasse und Anzahl 
der pro Pflanze produzierten Samen. Die Ergebnisse sind in der 
► Tabelle dargestellt. 



Nickelgehalt in den Samen (ng/g) 


Aufgaben 

1. Die Forscher gelangten zu dem Schluss, dass Nickel für Gers¬ 
te ein essenzielles Nährelement darstellt. Teilen Sie diese 
Meinung? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

2. Analysieren Sie die Daten zur Gesamtmasse und Anzahl der 
von Gerstenpflanzen der dritten Generation produzierten Sa¬ 
men. Zu welchem Schluss gelangen Sie anhand dieser Daten? 
Steht dies in Einklang mit Ihrer Antwort zu Aufgabe 1 ? Er¬ 
läutern Sie Ihre Antwort. 

3. Warum haben die Wissenschaftler die Gerstenpflanzen nicht 
in Erde gezogen? Müsste man die Experimente noch mit Er¬ 
de als Anzuchtmedium wiederholen oder lassen sich anhand 
der Ergebnisse des Experiments nicht nur Vorhersagen über 
Pflanzen in Nährlösung, sondern auch über im Erdboden ge¬ 
zogene Pflanzen treffen? 
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36 Regulation des Pflanzenwachstums 


Faszination Forschung: Nobelpreis für einen Pflanzenzüch¬ 
ter 

Biologen sind ständig auf der Suche nach Möglichkeiten, 
um den Landwirten bei der Nahrungsmittelproduktion für 
eine wachsende Bevölkerung zu helfen; dabei wurden 
Getreidepflanzen entwickelt, die aufgrund ihrer physio¬ 
logischen Eigenschaften mehr Körner pro Pflanze bilden 
(gleichbedeutend mit einer Ertragssteigerung). Der Nach¬ 
teil an diesem Ansatz: Allein durch das Gewicht der 
Samen kann die Sprossachse umknicken. Verstärkt wird 
dieses Problem noch, wenn dem Boden Dünger zugefügt 
wird und dadurch höhere Pflanzen wachsen. Die Körner 
vom Boden zu ernten, ist sehr schwierig; denken Sie nur 
daran, wie mühselig es wäre, die Körner einzeln vom Bo¬ 
den auflesen zu müssen, noch dazu, wenn einige davon 
bereits ausgekeimt sind. 

Im Jahr 1945 besetzte die US-Armee zeitweilig Japan, 
das sie im Zweiten Weltkrieg besiegt hatte. Als Insel¬ 
staat verfügt Japan nicht über genügend Flächen, die sich 
für die Landwirtschaft eignen, und konnte aufgrund der 
Blockade keine Nahrungsmittel und sonstigen Vorräte im¬ 
portieren. Daher wurden die Nahrungsmittel rationiert, 
und viele Menschen mussten hungern; dennoch kam es 
in dieser Zeit in Japan nicht zu einer großen Hungersnot. 
Wie schafften es die Japaner, genügend Getreide zu pro¬ 
duzieren, um die Bevölkerung zu ernähren? Die Antwort 
auf diese Frage fand sich auf den Feldern: Die Japa¬ 
ner hatten Reis- und Weizensorten mit kurzen, kräftigen 
Sprossachsen (Stängeln) gezüchtet, die mehr an Dicke 
als an Höhe Zunahmen; diese konnten einen hohen Korn¬ 
ertrag liefern, ohne umzuknicken. Ein Agrarberater der 
US-Besatzungstruppen sandte Proben dieser japanischen 
Sorten in die Vereinigten Staaten. 

Ein Jahrzehnt später begann der amerikanische Pflan¬ 
zengenetiker Norman Borlaug, der damals in Mexiko 
arbeitete, damit, die Weizensorten aus Japan mit an¬ 
deren Sorten zu kreuzen, die Gene für beschleunigtes 
Wachstum, Anpassungsfähigkeit an verschiedene Klima- 
te und Resistenz gegen Pilzkrankheiten besaßen. Dadurch 
entstanden kurzstrohige Weizensorten, die Rekorderträge 
lieferten. Zuerst wurden diese Sorten in Mexiko angebaut, 
später (in den 1960er-Jahren) auch in Indien und Pakis¬ 
tan. Etwa zur selben Zeit entwickelten Wissenschaftler 
auf den Philippinen mit einer ähnlichen Züchtung s Stra¬ 
tegie Kurzstrohreis und erzielten ähnlich spektakuläre 
Ergebnisse. Menschen, die bis dahin fast verhungert wa¬ 
ren, konnten jetzt genügend Nahrungsmittel produzieren. 
Länder, die bisher auf die Einfuhr von Nahrungsmitteln 
aus anderen Staaten angewiesen gewesen waren, konn¬ 
ten nun selbst mehr als genug Getreide erzeugen und 
die Überschüsse sogar exportieren. Mit der Entwicklung 
dieser Kurzstrohgetreidesorten begann die Grüne Revo¬ 
lution. Borlaug wurde für seine Forschungen an Weizen, 
die wahrscheinlich 1 Mrd. Menschen das Leben gerettet 
haben, mit dem Nobelpreis ausgezeichnet. 


Wie wird das Pflanzenwachstum gesteuert und welche 
Änderungen der Wuchsform machten die neuen Sor¬ 
ten von Weizen und Reis so erfolgreich? 

In „Experiment: Das Phototropismusexperiment der Dar¬ 
wins“ in ► Abschn. 36.2 und in ► „Faszination For¬ 
schung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


36.1 Pflanzen reagieren 
bei ihrer Entwicklung 
auf ihre Umgebung 

Da Landpflanzen bei Ressourcenmangel nicht wie Tiere geeig¬ 
netere Standorte aufsuchen können, erschließen sie sich die von 
ihnen benötigten Nährstoffe vor Ort durch eine Reihe besonde¬ 
rer Anpassungen: 

■ Meristeme : Pflanzen besitzen dauerhaft Ansammlungen von 
Stammzellen (undifferenzierte, ständig in Teilung begriffene 
Zellen), mit deren Hilfe sie lebenslang weiterwachsen können. 

■ postembryonale Organbildung : Im Gegensatz zu Tieren kön¬ 
nen Pflanzen lebenslang die Entwicklung von neuen Organen 
wie Blätter und Blüten induzieren. 

■ Differenzierungswachstum: Pflanzen teilen ihre Ressourcen 
so auf, dass sie bevorzugt solche Organe vermehren, die in 
der momentanen Situation den meisten Nutzen bringen. Ver¬ 
stärktes Blattwachstum ermöglicht Pflanzen beispielsweise, 
mehr Sonnenlicht einzufangen, mit mehr Wurzeln können sie 
besser Wasser und Nährstoffe erschließen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Pflanzen nutzen mehrere Mechanismen, um eine Dormanz (Sa¬ 
menruhe) aufrechtzuerhalten. Damit ein Samen keimen kann, 
müssen zunächst diese Mechanismen überwunden werden. 

■ Die Keimung der Samen beginnt mit der Aufnahme von Wasser 
(Quellung) und endet mit dem Austreten der Keimwurzel oder Ra- 
dicula, der embryonalen Wurzelanlage. Damit dieser Prozess in 
Gang kommt, muss die Pflanze Veränderungen ihrer Umwelt er¬ 
kennen. 

■ Pflanzen reagieren bei ihrem Wachstum auf Signale aus der 
Umwelt; an den entsprechenden Signaltransduktionswegen sind 
Phytohormone und Photorezeptoren beteiligt. 

■ Mithilfe von genetischen Screenings haben Wissenschaftler er¬ 
mittelt, welche Gene an der Steuerung von Wachstum und 
Entwicklung beteiligt sind. 

Pflanzen müssen ihre sich dauernd verändernde Umwelt ständig 
überwachen und ihr Wachstum je nach Gegebenheiten neu aus- 
richten. Die verfügbare Lichtmenge verändert sich zum Beispiel 
im Laufe von Tag und Nacht wie auch im Zuge der Jahreszeiten. 
Zusätzlich konkurrieren häufig andere Pflanzen um das (weni¬ 
ge) verfügbare Licht. Daher regulieren Pflanzen ihr Wachstum 
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ständig, um mit ihren Nachbarn um diese wertvolle Ressource 
zu konkurrieren. Wie Sie in diesem Kapitel noch sehen wer¬ 
den, haben sich bei Pflanzen mehrere Mechanismen entwickelt, 
durch die sie Veränderungen ihrer Umwelt erkennen und auf 
diese dann durch entsprechendes Wachstum reagieren können. 

Querverweis 

In diesem Kapitel erfahren Sie, wie Pflanzen ihr Wachs¬ 
tum als Reaktion auf Signale aus der Umwelt regulieren. 

In ► Kap. 38 geht es dann darum, wie Pflanzen auf 
Herausforderungen aus ihrer Umwelt wie Pathogene, Her- 
bivorie und physikalischen Stress reagieren. 


Das Pflanzenwachstum ist reguliert 

Die Entwicklung einer Pflanze, also die Folge von fortschreiten¬ 
den Veränderungen, die während ihres Lebenszyklus stattfinden, 
wird auf vielfältige auf Weise reguliert. Zu den Schlüsselfak¬ 
toren in der Regulation von Wachstum und Entwicklung von 
Pflanzen gehören: 

■ Umweltsignale wie die Tageslänge oder die Verfügbarkeit 
von Wasser und verschiedenen chemischen Verbindungen in 
der Umgebung 

■ Rezeptoren , mit deren Hilfe die Pflanze Umweltsigna¬ 
le wahrnehmen kann, beispielsweise Photorezeptoren, die 
Licht absorbieren, und Chemorezeptoren, die das Vorhan¬ 
densein von Pathogenen anzeigen 

■ Hormone (chemische Botenstoffe), die in der Pflanze die 
Informationen über eintreffende Umweltsignale von den Re¬ 
zeptoren an andere Zellen übermitteln 

■ regulatorische Proteine und Enzyme , welche die biochemi¬ 
schen Reaktionen der Entwicklung katalysieren 

Diese Regulationsmechanismen lernen Sie später in diesem 
Kapitel näher kennen. Hier geht es zunächst um die ersten 
Schritte in der pflanzlichen Entwicklung vom Samen zum Keim¬ 
ling, und darum, welche Art von internen und externen Signalen 
diese Schritte steuern. 


Querverweis 

Die Regulation des Wachstums erfolgt überwiegend über 
Signaltransduktionswege. Den Ablauf dieser Mechanis¬ 
men können Sie in ► Kap. 7 größtenteils an Beispielen 
von Tierzellen wiederholen. 


Am Beginn der Entwicklung stehen die 
Samenkeimung und der wachsende Keimling 

Über die Ereignisse bei der Fortpflanzung und Entwicklung von 
Pflanzen, die zur Ausbildung der Samen führen, erfahren Sie 


in ► Kap. 37 Näheres. Dieser Abschnitt beginnt gleich mit dem 
fertigen Samen, also jener Fortpflanzungseinheit, die den frü¬ 
hen Pflanzenembryo enthält. Anders als bei den meisten Tier¬ 
embryonen kann die Entwicklung von Pflanzenembryonen über 
einen längeren Zeitraum hinweg angehalten werden, sodas s sich 
die Samen in einem „scheintoten“ Zustand befinden. Wenn die 
Entwicklung selbst dann unterbleibt, wenn vermeintlich güns¬ 
tige Wachstumsbedingungen herrschen (z. B. bei ausreichender 
Wasserversorgung), spricht man von Dormanz. 

Dormanz Die Dormanz von Samen kann über Wochen, Mo¬ 
nate oder sogar Jahre andauem und wird durch mehrere Mecha¬ 
nismen aufrechterhalten: 

■ Ausschluss von Wasser und Sauerstoff aus dem Embryo 
durch eine undurchdringliche Samenschale 

■ mechanische Einschränkung des Embryos durch eine robuste 
Samenschale 

■ chemische Hemmung der Keimung durch Wachstumsregula¬ 
toren 

■ Photo dormanz - manche Samen benötigen eine helle oder 
dunkle Periode, um keimen zu können 

■ Thermo dormanz - manche Samen benötigen für die Kei¬ 
mung hohe oder niedrige Temperaturen 

Unterbrochen werden kann die Dormanz nur durch Bedingun¬ 
gen, welche diese Mechanismen überwinden. Beispielsweise 
kann die Samenhülle bei der Passage durch den Verdauungstrakt 
eines Tieres beschädigt werden, oder chemische Inhibitoren 
werden durch starke Regenfälle weggespült. Es gibt eine gan¬ 
ze Reihe ungewöhnlicher Wege, um die Dormanz zu beenden. 
Dazu gehört beispielsweise der Kontakt mit Rauchbestandtei¬ 
len aus Bränden. Eine verbreitete Pflanze in dem als Chaparral 
bezeichneten, trockenen Vegetationstyp im Südwesten Nord¬ 
amerikas, in dem häufig natürliche Feuer auftreten, ist das 
Raublattgewächs (Familie Boraginaceae) Emmenanthe penduli- 
flora. 



Nach einem Feuer keimen diese Pflanzen rasch aus. Wie John 
Keeley herausfand, wird die Dormanz der Samen dieser Pflanze 
nicht durch Hitze, sondern durch Brandrauch beendet - insbe¬ 
sondere durch die darin enthaltenen Stickstoffoxide. Daneben 
wurden auch noch weitere in Rauch aus Bränden enthaltene Sub¬ 
stanzen ermittelt, welche die Keimung von Samen regulieren. 

Pflanzenphysiologen unterscheiden zwischen der Samendor- 
manz, die eine Keimung selbst unter Bedingungen verhindert, 
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die für das Pflanzenwachstum geeignet wären, und einer Samen¬ 
ruhe (auch Keimruhe), die eintritt, wenn ein Samen aufgrund 
ungünstiger Wachstumsbedingungen nicht keimt. Bei manchen 
Samen kann die Samenruhe über Jahrhunderte hinweg andau¬ 
ern, und sie bleiben dennoch lebensfähig: So ist es Botanikern 
gelungen, 1300 Jahre alte Samen von Lotusblumen aus einem 
ausgetrockneten Seebett in China zum Keimen zu bringen. 

Da Samendormanz und Samenruhe sehr verbreitet sind, müs¬ 
sen sie den Pflanzen irgendwelche Selektionsvorteile bringen. 
Die Dormanz gewährleistet, dass die Samen zu einem Zeit¬ 
punkt keimen, an dem so günstige Bedingungen herrschen, dass 
die Pflanzen ihren Entwicklungszyklus vollständig durchlau¬ 
fen können. Einige Samen benötigen beispielsweise vor der 
Keimung eine lange Kälteperiode (Winter), bevor sie im Früh¬ 
jahr auskeimen; dadurch wird sichergestellt, dass der Pflanze 
die gesamte Wachstumsperiode zur Verfügung steht, um her¬ 
anzureifen und selbst neue Samen zu bilden. Dormanz und 
Samenruhe ermöglichen Samen auch, Trockenperioden zu über¬ 
stehen oder sich über große Entfernungen zu verbreiten, sodass 
Pflanzen neue Regionen besiedeln können. 

Ke i m u n g Wenn die Dormanz durchbrochen wird und die Um¬ 
weltbedingungen geeignet sind, setzt die Keimung der Samen 
ein. Der erste Schritt der Keimung ist die Aufnahme von Wasser, 
auch als Quellung bezeichnet. Dieser rein physikalische Pro¬ 
zess ist reversibel. Vor der Keimung enthält der Samen nur sehr 
wenig Wasser: Es macht dann nur 5-15 % seines Gewichts aus, 
verglichen mit 80-95 % in den meisten anderen Pflanzenteilen. 
Samen enthalten außerdem polare Makromoleküle wie Cellu¬ 
lose und Stärke, welche die polaren Wassermoleküle anziehen 
und binden. Daher besitzt ein Samen ein sehr stark negatives 


Wasserpotenzial (►Kap. 34) und nimmt Wasser auf, falls die 
Samenschale wasserdurchlässig ist. Die Größenordnung dieses 
Wasserpotenzials lässt sich anhand der Kraft demonstrieren, die 
durch quellende Samen ausgeübt wird, deren Volumen mitunter 
um ein Vielfaches zunimmt. Quellende Samen der Spitzklette 
(.Xanthium strumarium ) können beispielsweise einen Druck von 
lOOkPa (Kilopascal) aufbauen und sogar Straßenbeläge spren¬ 
gen. 

Während der Wasseraufnahme durchläuft der Samen metabo¬ 
lische Veränderungen: Durch die Hydratation werden Enzyme 
aktiviert, es werden RNA und anschließend Proteine synthe¬ 
tisiert, die Zellatmung steigt an und andere Stoffwechselwege 
werden angeschaltet. Bei zahlreichen Samen findet in diesen 
frühen Keimungsstadien keine Aktivierung der Zellteilung statt. 
Stattdessen resultiert das Wachstum ausschließlich aus der Aus¬ 
dehnung von kleinen, bereits vorgeformten Zellen. 

Im Laufe des Keimungsprozesses werden die im Samen ge¬ 
speicherten Stoffe wie Stärke, Proteine und Lipide hydroly¬ 
siert. Diese Hydrolyse liefert Stoffwechselenergie sowie die 
chemischen Bausteine - Kohlenhydrate, Aminosäuren und Li¬ 
pidmonomere - für den wachsenden Embryo. Gespeichert sind 
diese Reservestoffe in den Kotyledonen (Keimblätter; die 
ersten Blätter des Embryos) oder im Endosperm (dem nicht¬ 
embryonalen Speichergewebe des Samens). Die Keimung ist 
abgeschlossen, wenn die Keimwurzel (Radicula, embryonale 
Wurzel) aus der Samenschale heraustritt. Die Pflanze ist dann 
ein Keimling. 

Wenn der Samen unterirdisch auskeimt, muss sich der junge 
Keimling rasch strecken (in der richtigen Richtung!) und mit 
einer Phase in Dunkelheit oder Dämmerlicht zurechtkommen. 


a Keimlingsentwicklung bei Monokotylen (Mais) b Keimlingsentwicklung bei Eudikotylen (Bohne) 



Eine Coleoptile (zylindrische 
Zellscheide) schützt den jungen 
Spross, während er zur 
Bodenoberfläche wächst. 


erstes Laubblatt 


Coleoptile 


Primär¬ 

wurzel 


Nachdem der Spross aus dem 
Boden herausgewachsen ist, 
streckt er sich weiter, und die 
Blätter entfalten sich. 



Die Sprossspitze der meisten 
Eudikotylen wird durch die Koty¬ 
ledonen (Keimblätter) geschützt, 
während der obere Teil der Pflanze 


Wenn sich der 
Spross streckt, 
entfalten sich 
die ersten Laub- 


durch die Bodenober¬ 
fläche geschoben wird. 


Laubblatt 


-\ 


J 


Abb. 36.1 Entwicklungsmuster der frühen Sprossachse, a Bei Gräsern und einigen anderen Monokotylen wird der wachsende Spross durch 
eine Coleoptile (Keimscheide) geschützt, bis die Bodenoberfläche durchstoßen ist. b Bei den meisten Eudikotylen ist der Vegetationspunkt der 
Sprossachse durch die Kotyledonen (Keimblätter) sowie durch einen sich bildenden Hypokotylhaken geschützt 
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Auf Licht reagierende Photorezeptoren und auf das Erkennen 
der Schwerkraft spezialisierte Zellen steuern dieses Entwick¬ 
lungsstadium und bereiten den Keimling auf das Leben im Licht 
vor. 

Das Muster der frühen Sprossentwicklung verläuft bei den 
Blütenpflanzen unterschiedlich. In ►Abb. 36.1 sind die Ent¬ 
wicklung smuster des Sprosses für Monokotyle und Eudikotyle 
dargestellt. Bei vielen Monokotylen ist der wachsende Keim¬ 
ling, während er sich seinen Weg durch den Boden bahnt, durch 
eine Coleoptile oder Keimscheide geschützt. Bei den Eudiko- 
tylen sorgen die Kotyledonen für den Schutz des Keimlings. 

Activity 36.1 Monocot Shoot Development 

www.Lifel le.com/ac36. 1 

Activity 36.2 Eudicot Shoot Development 

www.Lifel le.com/ac36. 2 


Verschiedene Phytohormone und 
Photorezeptoren regulieren das 
Pflanzenwachstum 

Diese Beschreibung der frühen Stadien der pflanzlichen Ent¬ 
wicklung veranschaulicht einige der Signale aus der Umwelt, 
die das Pflanzenwachstum beeinflussen. An den Reaktionen der 
Pflanze auf diese Signale sind Signaltransduktionswege betei¬ 
ligt. Mittels verschiedener Mechanismen erkennt die Pflanze 
Veränderungen ihrer Umwelt. Daraufhin werden Signaltrans¬ 
duktionswege aktiviert, die zur Synthese und Aktivierung spe¬ 
zieller Phytohormone (Pflanzenhormone) führen. Diese Hor¬ 
mone wirken wiederum als Signale und initiieren Wege, die 
in einem veränderten Wachstum der Pflanze resultieren. In den 
meisten Fällen liegt diesen Änderungen eine veränderte Expres¬ 
sion bestimmter Gene zugrunde. 

Hormone sind chemische Signalsubstanzen, die bei sehr nied¬ 
riger Konzentration und an häufig weit von ihrem Bildungsort 
entfernten Zielorten wirken. Die meisten Phytohormone unter¬ 
scheiden sich chemisch sehr stark von den Hormonen bei Tieren 
(►Tab. 36.1). Jedes Phytohormon übernimmt mehrere ver¬ 
schiedene regulatorische Aufgaben, und die Wechselwirkungen 
zwischen den Phytohormonen können komplex sein. Mehrere 
Phytohormone regulieren das Pflanzenwachstum vom Keimling 
bis zur ausgewachsenen Pflanze (►Tab. 36.2). Andere, wie et¬ 
wa Jasmonsäure oder Salicylsäure, spielen bei der Verteidigung 
der Pflanze gegen Herbivoren und Mikroorganismen eine Rolle; 
darüber werden Sie in ► Kap. 38 mehr erfahren. 


Das für Pflanzen wahrscheinlich wichtigste Signal aus der Um¬ 
welt ist Licht: die Energiequelle für die Photosynthese. Pflanzen 
besitzen zahlreiche Photorezeptoren, die Änderungen der Qua¬ 
lität und der Richtung des Lichts ebenso wahrnehmen wie die 
zeitliche Verfügbarkeit von Licht (die Tageslänge). Zumeist 
handelt es sich bei den Photorezeptoren um Proteine, die mit 
Pigmenten assoziiert sind. Licht wirkt direkt auf Photorezepto¬ 
ren ein, die ihrerseits die Entwicklungsvorgänge regulieren, die 
auf Licht ansprechen müssen - Beispiele sind die zahlreichen 
Veränderungen, die stattfinden, wenn eine junge Keimpflanze 
aus dem Erdreich emporwächst. 


Durch genetische Screenings verstehen wir die 
Signaltransduktion bei Pflanzen heute besser 

In ► Kap. 19 haben Sie erfahren, wie sich mithilfe genetischer 
Untersuchungen die Einzelschritte in einem Entwicklungsweg 
identifizieren lassen. Vielleicht erinnern Sie sich an die Schluss¬ 
folgerungen dieser Versuche: 

■ Wenn eine Mutation in einem bestimmten Gen einen Ent¬ 
wicklungsprozess unterbricht, dann muss das Produkt dieses 
Gens an dem betreffenden Prozess beteiligt sein. 

Auf ähnliche Weise können genetische Untersuchungen da¬ 
zu genutzt werden, die Reaktionswege zur Rezeptoraktivierung 
und Signaltransduktion bei Pflanzen zu analysieren: 

■ Wenn in einer mutierten Pflanze keine korrekte Signalüber¬ 
tragung erfolgt, muss das mutierte Gen am Signaltransdukti¬ 
onsweg beteiligt sein. 

Die Kartierung des mutierten Gens und Identifizierung seiner 
Funktion bilden den Ausgangspunkt zum Verständnis des be¬ 
treffenden Signaltransduktionswegs. Für die Erforschung der 
Signaltransduktion hat sich die Ackerschmalwand (Arabidopsis 
thaliana) als wichtiger Modellorganismus für Pflanzenphysio¬ 
logen erwiesen. 

Eine Technik zur Identifizierung der Gene, die Teil eines pflanz¬ 
lichen Signaltransduktionswegs sind, ist in ► Abb. 36.2 darge¬ 
stellt. Diese Methode bezeichnet man als genetisches Screening 
(genetische Reihenuntersuchung). Dabei legt man nach dem Zu¬ 
fallsprinzip eine große Sammlung von mutierten Pflanzen an 
und identifiziert diejenigen Individuen, die wahrscheinlich einen 
Defekt in dem interessierenden Reaktionsweg aufweisen. Eine 
Zufallsmutation von Pflanzengenen lässt sich auf vielerlei Wei¬ 
se erzielen, beispielsweise durch Behandlung mit einem chemi¬ 
schen Mutagen oder durch die zufällige Insertion von Transpo- 
sons (► Abschn. 17.2) in das Genom. Nach dieser Behandlung 


Tab. 36.1 Vergleich von pflanzlichen und tierischen Hormonen 


Merkmal 

Größe, Chemie 

Syntheseort 

Wirkort 

Wirkungen 

Regulation 


Phytohormone 

Peptide, kleine organische Moleküle 
gewöhnlich an vielen unterschiedlichen Orten 
lokal oder weit entfernt 
oft vielfältig 

durch biochemische Rückkopplung 


Tierhormone 

Proteine, Peptide, kleine organische Moleküle 
in speziellen Drüsen oder Zellen 
lokal oder weit entfernt 
oft spezifisch 

durch das Zentralnervensystem, durch Ionen oder Rückkopplung 
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Tab. 36.2 Pflanzliche Wachstumshormone 


Phytohormon Struktur 

Abscisinsäure 
(►Kap. 37) 


Auxine (v. a. Indol- 
3-essigsäure) 



typische Wirkungen 

Aufrechterhaltung der Samendormanz; Schließen der Stomata, Hemmung des 
Streckungswachstums 


Förderung des Streckungswachstums der Sprossachse; Induktion des Frucht¬ 
wachstums und der Bildung von Adventiv wurzeln; Hemmung des Austriebs von 
Achselknospen (Förderung der Apikaldominanz), des Laubwurfs und des Stre¬ 
ckungswachstums der Wurzel 


Brassinosteroide 


Cytokinine 


Ethylen 


Förderung des Streckungswachstums von Sprossachse und Pollenschläuchen 




:CHo 


Förderung der Samenkeimung, des Sprosswachstums sowie der Entwicklung 
von Samenanlagen und Früchten; Unterbrechung der winterlichen Dormanz; 
Mobilisierung von Nährstoffreserven in Grassamen 


werden die Pflanzen aufgezogen und auf einen bestimmten Phä¬ 
notyp untersucht, in der Regel ein Merkmal, dass durch den 
interessierenden Reaktionsweg beeinflusst wird. Nachdem die 
Mutantenpflanzen selektiert wurden, vergleicht man ihren Geno¬ 
typ mit demjenigen der Wildtyppflanzen. Arabidopsis -Mutanten 
mit veränderten Entwicklungsmustern haben eine Fülle neuer 
Informationen über die Mechanismen von Hormon- und Rezep¬ 
torwirkung (vor allem von Photorezeptoren) geliefert. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 36.2; Wie würden Sie diese Prozedur abändern, 
wenn Sie nach natürlichen Mutantenstämmen für die Ethylen¬ 
antwort suchen wollten? 


36.1 Wiederholung 

Die frühe Embryonalentwicklung findet bei vielen Pflan¬ 
zen innerhalb von Samen statt, die längere Zeit in einem 


Zustand der Dormanz überdauern können. Bei geeigne¬ 
ten Signalen aus der Umwelt nehmen die Samen Wasser 
auf (Quellung) und keimen. Wie bei Tieren unterliegt 
auch die Entwicklung von Pflanzen der Regulation durch 
Hormone und der Kontrolle durch Signale. Diese setzen 
Reaktionswege in Gang, die zu einer veränderten Gen¬ 
expression führen können. Genetische Screenings (Rei¬ 
henuntersuchungen) erwiesen sich als hilfreich bei der 
Aufklärung von Signaltransduktionswegen im Modellor¬ 
ganismus Arabidopsis thaliana. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, welche Bedeutung der Dormanz 
von Samen zukommt, und die Unterschiede zwischen 
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Samendormanz und Samenruhe (hinsichtlich ihrer Be¬ 
deutung und des Ablaufs) aufzeigen können, 
aufzählen können, auf welche Weise ein Samen die 
Dormanz aufrechterhalten kann, und anhand von Bei¬ 
spielen beschreiben können, wie die einzelnen Metho¬ 
den überwunden werden, um die Keimung auszulö¬ 
sen. 

ausführen können, welche physikalischen und metabo¬ 
lischen Veränderungen ein Samen in den Frühstadien 
der Keimung durchlaufen muss, 
die Bedeutung von Photorezeptoren für Wachstum 
und Entwicklung von Pflanzen herausstellen und ih¬ 
re Wirkung mit der von Phytohormonen vergleichen 
können. 

in einem einfachen Diagramm dar stellen können, wie 
man mittels eines genetischen Screenings ermitteln 
kann, welche Gene an der Entwicklung von Signal¬ 
transduktionswegen bei Pflanzen beteiligt sind. 


_ 7 _ 

1. Unter welchen Bedingungen wäre es für eine Pflanzenart vor¬ 
teilhaft, wenn ihre Samendormanz durch Feuer unterbrochen 
wird? 

2. Welche Ähnlichkeiten und Unterschiede bestehen zwischen 
Hormonrezeptoren und Photorezeptoren? 

3. Wie könnte man mithilfe eines genetischen Screenings ein 
Pflanzengen identifizieren, das an der Dormanz der Samen 
beteiligt ist? 


Sie haben jetzt die Frühstadien von Entwicklung und Wachstum 
bei Pflanzen kennengelemt und erfahren, wie diese Prozesse 
von der Umwelt beeinflusst werden. Nun geht es um das The¬ 
ma Phytohormone. Diese spielen bei der internen Regulation 
der Entwicklung eine wesentliche Rolle. Sie werden etwas über 
die Entdeckung der Phytohormone und ihre physiologischen 
Wirkungen auf Pflanzen erfahren, und wie genetische Scree¬ 
nings und andere Methoden geholfen haben, die molekulare 
Wirkungsweise von Phytohormonen besser zu verstehen. 


Abb. 36.2 Ein genetisches Screening. Mittels 
genetischer Methoden und der Modellpflanze 
Arabidopsis thaliana lassen sich die Schrit¬ 
te eines Signaltransduktionswegs aufklären. 
Wenn eine Mutantenlinie nicht auf ein Phy- 
tohormon reagiert (in diesem Fall Ethylen), 
muss das korrespondierende Wildtypgen für 
den Weg essenziell sein (in diesem Fall die 
Ethylenantwort). Diese Methode hat dazu bei¬ 
getragen, dass Wissenschaftler die Regulation 
des Pflanzenwachstums aufklären konnten 


d 


Zunächst wurde ein interessieren¬ 
der Phänotyp ausgewählt, in 
diesem Fall die Reaktion auf 
Ethylen. Bei Dunkelheit wurde das 
Wachstum von Wildtypkeimlingen 
durch Ethylen gehemmt (rechts). 



ohne Ethylen mit Ethylen 


B Die Samen wurden mit einem 
Mutagen behandelt und dann 
ausgesät. 


I Die so behandelten Pflanzen ließ 
man im Dunkeln wachsen und 
unterzog sie dann einem Scree¬ 
ning. Eine Pflanze erwies sich 
als unempfindlich gegenüber 
dem Hormon (ungehemmtes 
Wachstum). 


I Das am Ethylensignalweg be¬ 
teiligte Gen wurde kartiert, 
kloniert und untersucht. 



Suspension 
zahlreicher Samen 
in einem Reagenz¬ 
glas mit Mutagen¬ 
lösung 


ethylenun¬ 

empfindliche 

Mutante 

ethylen¬ 
empfindliche 
Pflanzen (Wildtyp) 


für die Ethylenantwort erforderliches Gen 
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36.2 Gibberelline und Auxin wirken 
unterschiedlich, aber der 
Mechanismus ist ähnlich 

Die Experimente zur Entdeckung zweier wichtiger Phytohor- 
mone zeigen Ihnen exemplarisch, wie Pflanzenphysiologen 
Vorgehen, um die Entwicklungsmechanismen von Pflanzen zu 
erforschen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Gibberelline erfüllen vielfältige Aufgaben bei Wachstum und 
Entwicklung von Pflanzen. 

■ Als erste Funktion von Auxin entdeckte man, welche Rolle es 
beim Phototropismus spielt. 

■ Auxin wird durch polaren Transport in der Sprossachse abwärts 
transportiert, durch lateralen Transport von einer Seite auf die 
andere. 

Schon früh im 20. Jahrhundert wurden zwei Phytohormone ent¬ 
deckt: die Gibberelline, von denen es mehrere aktive Formen 
gibt, und Auxin, das ebenfalls in mehreren Formen vorkommt, 
von denen aber eine dominiert. Entdeckt hat man sie ursprüng¬ 
lich durch die Beobachtung folgender natürlicher Phänomene: 


■ Gibberelline : Bei Reispflanzen führte eine Infektion mit dem 
Schlauchpilz Gibberellafujikuroi zum Wachstum von außer¬ 
ordentlich hohen, spindeldürren Pflanzen. 

■ Auxin : Biologen und Gärtner stellten fest, dass sich Keim¬ 
linge zum Licht hin krümmen, wenn man sie in einem 
Gewächshaus in die Nähe einer Lichtquelle stellt. 

Daraufhin wurde aus den Pflanzen jeweils eine Substanz isoliert, 
die als Verursacher für das betreffende Phänomen infrage kam: 

■ Von dem Schlauchpilz G.fujikuroi gebildete Gibberellinsäu¬ 
re (► Tab. 36.2) verursachte das übermäßige Wachstum der 
Reispflanzen. Wie man später herausfand, produzieren die 
Pflanzen auch selbst Gibberellinsäure; wendet man diese auf 
Pflanzen an, regt sie das Wachstum an. 

■ Indol-3-essigsäure (► Tab. 36.2) ruft bei asymmetrischer An¬ 
wendung auf die Vegetationspunkte von Keimlingen eine 
Zellstreckung auf der dem Licht abgewandten Seite hervor; 
das führt dazu, dass sich die Sprossachse zum Licht hin 
krümmt. 

Schließlich stellte man fest, dass Mutantenpflanzen, die eines 
der Hormone nicht produzieren, den bei einem Fehlen dieses 
Hormons erwarteten Phänotyp aufweisen. Durch Verabreichen 
des Hormons lässt sich der Effekt verhindern (► Abb. 36.3): 

■ Tomatenpflanzen, die keine Gibberellinsäure bilden, sind 
sehr kleinwüchsig; bei einer Versorgung mit dem Hormon 
zeigen sie ein normales Wachstum. 


a Behandlung mit Gibberellinen 



Diese Pflanze erreichte 22 
Tage nach Spritzen mit einer 
verdünnten Gibberellinlösung 
die Größe einer Pflanze, die 
nicht zwergwüchsig ist. 


Diese unbehandelte 
Mutante bildete kein 
Gibberellin und blieb 
zwergwüchsig. 


b Behandlung mit Auxin 



Abb. 36.3 Hormongaben können zur Umkehr eines Mutantenphänotyps führen, a Diese beiden mutierten, zwergwüchsigen Tomatenpflan¬ 
zen waren zunächst gleich groß; dann wurde die rechte Pflanze mit einer Gibberellinlösung behandelt, b Der kleinwüchsige Phänotyp dieser 
Arabidopsis -Mutante wurde bei der rechten Pflanze durch Verabreichen von Auxin umgekehrt 
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■ Individuen von Arabidopsis thaliana , die kein Auxin produ¬ 
zieren, sind ebenfalls kleinwüchsig; nach Verabreichen des 
Hormons stellt sich der normale Phänotyp ein. 

Bemerkenswert ist: Der entstehende Phänotyp - Zwergwüch- 
sigkeit - ist bei beiden Mutantenpflanzen ähnlich, obwohl daran 
unterschiedliche Hormone beteiligt sind. Diese Beobachtung 
veranschaulicht beispielhaft ein Konzept, dass Sie bei der Un¬ 
tersuchung von Phytohormonen berücksichtigen sollten: Ihre 
Wirkung ist nicht einzigartig und spezifisch , wie es bei vielen 
Tierhormonen der Fall ist (► Tab. 36.1). 

Die gerade beschriebene Vorgehens weise - Beobachtung, Iso¬ 
lierung des Hormons, Hormonbehandlung und Analyse der 
Mutantenpflanzen - stellt nur eine der Methoden dar, mit de¬ 
nen man versucht, Phytohormone zu identifizieren und ihre 
Rolle bei der Entwicklung von Pflanzen zu verstehen. Pflanzen¬ 
physiologen erforschen Phytohormone auch durch Anwendung 
chemischer Inhibitoren oder mit Transfektionsexperimenten, 
durch die der Hormonspiegel oder die Reaktionen der Pflanzen 
auf die Hormone verändert werden. 


Gibberelline beeinflussen Wachstum und 
Entwicklung von Pflanzen auf vielfältige Weise 

Welche Funktionen Gibberelline erfüllen, lässt sich aus den Ef¬ 
fekten folgern, die auftreten, wenn man ihre Konzentration expe¬ 
rimentell verringert oder ihre Wirkungen an verschiedenen Punk¬ 
ten in der Pflanzenentwicklung hemmt (inhibiert). Wie sich in 
derartigen Versuchen gezeigt hat, übernehmen Gibberelline bei 
der Regulation des Pflanzenwachstums vielfältige Funktionen. 

Streckungswachstum der Sprossachse Die Auswirkun¬ 
gen von Gibberellinen auf Wildtyppflanzen sind nicht so drama¬ 
tisch wie bei zwergwüchsigen Pflanzen. Tatsächlich sind Gibbe¬ 
relline jedoch auch bei Wildtyppflanzen aktiv, da Hemmstoffe 
der Gibberellinsynthese zu einer Verminderung des Streckungs¬ 
wachstums der Sprossachse führen. Solche Hemmstoffe kann 
man sich in der Praxis zunutze machen. Im Gewächshaus ange¬ 
zogene Pflanzen wie Chrysanthemen werden zum Beispiel sehr 
oft zu langstielig; solche Blumen gefallen den Kunden jedoch 
nicht. Daher besprühen Blumenzüchter solche Pflanzen mit Gib- 
berellinsynthesehemmem, um die Wuchshöhe zu kontrollieren. 
Bei einigen Weizensorten werden die Felder ähnlich behandelt, 
damit die Halme kurz bleiben und nicht umknicken, wenn das 
Getreide reift. Dadurch entstehen im Prinzip chemisch produ¬ 
zierte Kurzstrohsorten, die den genetisch erzeugten ähneln, von 
denen Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Nobelpreis für einen Pflanzenzüchter“) gehört ha¬ 
ben. Andere Pflanzenarten wie Kohl bilden in der normalen 
Wuchsform einen gedrungenen, beblätterten Kopf in Bodennähe 
aus. Bei bestimmten Umweltsignalen wächst die Pflanze jedoch 
rasch zu einem langgestreckten, beblätterten Spross mit Blüten 
empor. Dieses Schossen wird durch Gibberelline vermittelt. 

Fruchtwachstum Gibberelline und andere Phytohormone re¬ 
gulieren das Wachstum von Früchten. Weinreben, die kernlose 



Abb. 36.4 Gibberelline und Fruchtwachstum. Besprüht man kern¬ 
lose Weinbeerensorten während des Wachstums mit Gibberellinen 
(rechts), werden sie im Vergleich zu unbehandelten Früchten (links) 
deutlich größer 

Trauben (d. h. samenlose Weinbeeren) tragen, bilden kleinere 
Früchte als die Sorten, deren Beeren Samen enthalten. Biologen 
wollten diesem Phänomen auf den Grund gehen: Dazu entfern¬ 
ten sie die Samen aus unreifen Weinbeeren und stellten fest, dass 
dies ein normales Fruchtwachstum verhinderte - ein deutlicher 
Hinweis darauf, dass die Samen einen Wachstumsregulator lie¬ 
fern. In biochemischen Untersuchungen wurde gezeigt, dass die 
sich entwickelnden Samen Gibberelline bilden, die dann in das 
unreife Fruchtgewebe diffundieren. Wenn man junge samenlose 
Weinbeeren mit einer Gibberellinlösung besprüht, wachsen sie 
zur selben Größe wie die samenhaltigen Beeren heran. Inzwi¬ 
schen hat sich diese Behandlung im kommerziellen Obstbau als 
Standard durchgesetzt (► Abb. 36.4). 

Mobilisierung der Reservestoffe in Samen Zu einem 
frühen Zeitpunkt der Samenkeimung werden hydrolytische En¬ 
zyme zum Abbau der gespeicherten Reserven an Stärke, Pro¬ 
teinen und Lipiden gebildet. Bei keimenden Gerstensamen und 
anderen Getreidearten sezerniert der Embryo unmittelbar nach 
der Quellung Gibberelline. Diese diffundieren durch das Endo- 
sperm in die umgebende Aleuronschicht, welche das Endo- 
sperm nach außen abschließt und unterhalb der Samenschale 
liegt. In der Aleuronschicht lösen die Gibberelline eine Kaskade 
von Reaktionen aus, sodass Enzyme synthetisiert und sezer¬ 
niert werden, welche die im Endosperm gespeicherten Proteine 
und Stärke abbauen (►Abb. 36.5). Diese Phänomene sind von 
praktischer Bedeutung: Im Brauerei wesen werden Gibberelline 
eingesetzt, um beim Mälzen (Keimen und Darren der Gerste) 
den Abbau des Gerstenendosperms zu fördern, sodass Zucker 
gebildet wird, der zu Ethanol vergoren wird. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 36.5: Beim Bierbrauen wird die in Gerstenkör¬ 
nern gespeicherte Stärke in Maltose umgewandelt. Wie wird das 
Ihrer Ansicht nach im Brauereiwesen bewerkstelligt? 
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) Der Embryo 
nimmt H 2 0 
auf und quillt 
auf. 


Q Diese Enzyme hydrolysieren die Proteine 
und die Stärke im Endosperm und setzen 
dabei Monomere frei, aus denen der sich 
entwickelnde Embryo Energie gewinnen 

und neue Zellen bilden kann. 

V_y 


3 Der Embryo sezerniert Gibberelline, 
die in die Aleuronschicht diffundieren 
und dort den Abbau von Proteinen 

zu Aminosäuren einleiten. 

v_ J 


Aminosäuren und 


Endosperm (mit 
gespeicherten 


Gibberelline 


Enzyme 


Fruchtwand und 
Samenschale 


Aleuron¬ 

schicht 


0J Aus den Aminosäuren werden hydroly¬ 
tische Enzyme synthetisiert; diese En¬ 
zyme gelangen gemeinsam mit anderen 
Enzymen der Aleuronschicht ins Endo¬ 


sperm. 

V_y 


Abb. 36.5 Embryonen mobilisieren ihre Reserven. Während der Samenkeimung von Getreide lösen Gibberelline eine Kettenreaktion aus, 
die zur Umwandlung von Stärke- und Proteinreserven in ihre Monomere führt. Diese Moleküle kann der wachsende Embryo als Baustoffe und 
Energieträger nutzen 


Activity 36.3 Events of Seed Germination 

www.Lifel le.com/ac36. 3 

Ein weiteres Hormon, Abscisinsäure (ABA, vom englischen ab- 
scisic acid ; ► Tab. 36.2), wirkt bei der Dormanz und Keimung 
von Samen als Antagonist zu den Gibberellinen. Wie Sie in 
► Abschn. 37.1 näher sehen werden, ist die ABA-Konzentration 
in dormanten Samen hoch und geht dann während der Keimung 
stark zurück. ABA spielt also eine Rolle für die Aufrechterhal¬ 
tung der Dormanz, Gibberelline dagegen beenden die Dormanz 
und fördern die Keimung. 


Auxin spielt beim differenziellen Wachstum 
von Pflanzen eine Rolle 

Erstmals festgestellt wurde die Funktion von Auxin bei der 
Krümmung von Pflanzen zum Licht hin. Wie weiterführende 
Forschungen erbrachten, ist Auxin auch noch an vielen ande¬ 
ren Aspekten des Wachstums und der Entwicklung von Pflanzen 
beteiligt. 

Die Entdeckung von Auxin und seines Transports Ent¬ 
deckt wurde Auxin (vom griechischen auxanein für „wachsen 
lassen“) im Zusammenhang mit Phototropismus. Darunter ver¬ 
steht man eine Reaktion von Pflanzen auf Licht, durch die sich 
die Sprossachse zu einer Lichtquelle hin krümmt. Vielen Biolo¬ 
gen und Hobby gärtnern war diese Beobachtung vertraut, als der 
stets wissbegierige Charles Darwin zusammen mit seinem Sohn 
Francis dieses Phänomen erforschte. Dabei fanden sie heraus, 
dass in der Sprossspitze ein Signal produziert wird, das auf pola¬ 


re Weise (in einer Richtung) die Sprossachse hinunterdiffundiert 
und die Zehstreckung anregt. 

Animation 36.1 Tropisms 

www.Lifel le.com/a36. 1 

Als Versuchsobjekte verwendeten die Darwins im Dunkeln an¬ 
gezogene Keimlinge von Kanariengras (Phalaris canariensis). 
Solange sich ein junger Graskeimling noch im Boden befindet, 
ist er durch eine Coleoptile (► Abb. 36. 1) geschützt. Die Coleop- 
tilen von Gräsern sind phototrop - sie wachsen zum Licht hin. 



Um die lichtrezeptive Region der Coleoptile zu finden, deckten 
die Darwins die Coleoptilen von Kanariengraskeimlingen, die 
im Dunkeln gewachsen waren, an verschiedenen Stellen ab und 
belichteten sie dann von einer Seite (► „Experiment: Das Pho¬ 
totropismusexperiment der Darwins“). Immer, wenn ihre Spitze 
frei lag, wuchs die Coleoptile zum Licht hin. Wenn jedoch der 
oberste Millimeter oder mehr bedeckt war, erfolgte keine pho- 
totrope Antwort. Daher schlussfolgerten Charles und Francis 
Darwin, dass die Spitze der Coleoptile den Photorezeptor ent¬ 
hält, der auf Licht reagiert. Die eigentliche Krümmung zum 
Licht findet jedoch in einer Wachstumszone statt, die ein paar 
Millimeter unter der Spitze hegt. Deshalb schlossen Vater und 






















36.2 Gibberelline und Auxin wirken unterschiedlich, aber der Mechanismus ist ähnlich 


1109 


Sohn Darwin, dass eine Art Signal von der Coleoptilenspitze zur 
Wachstumszone wandern muss. 

Später gelang anderen Wissenschaftlern ein weiterer Nachweis: 
Dazu platzierten sie eine abgetrennte Coleoptilenspitze (die 
Quelle des Wachstumssignals) auf eine Coleoptile, deren Spit¬ 
ze sie vorher entfernt hatten. Dies führte selbst dann zu einer 
Krümmung, wenn Spitze und Coleoptile durch einen Gelati¬ 
neblock voneinander getrennt waren. 


Licht 



Coleoptilenspitze Spitze und phototrope 

restlicher Krümmung 

Coleoptile bleibt möglich, 

durch einen 
Gelatineblock 

Bei diesen Versuchen war also das lösliche Wachstumssignal 
aus der Coeloptilenspitze in die Gelatine und von dort weiter 
nach unten in die entspitzte Coleoptile gewandert. Später wurde 
dieses Signal aus solchen Gelatineblöcken isoliert und als Indol- 
3-essigsäure (► Tab. 36.2) identifiziert - also jene Form, in der 
Auxin hauptsächlich vorliegt. 

Animation 36.2 Went’s Experiment 

www.Lifel le.com/a3 6.2 

Mechanismus des Auxintransports Die Abwärtswande¬ 
rung von Auxin in den Coleoptilen ist ein Beispiel für einen po¬ 
laren Transport, der gerichtet von der Sprossspitze zur Spross¬ 
basis erfolgt. Der gerichtete Transport von Auxin (► Abb. 36.6) 
hängt von vier biochemischen Prozessen ab, die Ihnen aus frü¬ 
heren Kapiteln bereits bekannt sein sollten: 

■ Diffusion durch eine Plasmamembran : Polare Moleküle (in 
chemischem Sinn) diffundieren schlechter durch eine Zell¬ 
membran als unpolare Moleküle (► Abschn. 6.3). 

■ Asymmetrie der Membranproteine: Carrierproteine (►Ab¬ 
schn. 6.4) für den aktiven Transport von Auxin sind nur in 
der Plasmamembran im basalen (unteren) Bereich der Zelle 
lokalisiert. 

■ Protonenpumpe/Chemiosmose: Eine Protonenpumpe ( ► Abb. 

34.4) befördert H + aus dem Cytoplasma zur Zellwand. Da¬ 
durch erhöht sie den intrazellulären pH-Wert und erniedrigt 
den pH-Wert in der Zellwand. Durch die Protonenpumpe wird 
außerdem ein elektrochemischer Gradient (►Abschn. 9.3) 
erzeugt, der potenzielle Energie für den Auxintransport durch 
die oben erwähnten Carrier liefert. 

■ Dissoziation einer schwachen Säure : Die Hauptform von Au¬ 
xin, Indol-3-essigsäure, ist eine schwache Säure (► Abschn. 

2.4) : 

A" + H + ^ HA 

Bei niedrigem pH-Wert verschiebt sich das Reaktionsgleich¬ 
gewicht nach rechts und HA (nichtdissoziiertes Auxin) über¬ 
wiegt. Bei höherem pH-Wert liegt mehr A~ (dissoziiertes 
Auxin) vor. 



Transportrichtung 


Plasma¬ 

membran 


Zellwand 
(pH 5) 


Im Cytoplasma, dessen 
pH-Wert neutral ist, 
überwiegt A _ . 


A _ verlässt die Zelle mit¬ 
hilfe von Effluxcarriern 
für Auxinanionen; die 
Carrier sind am basalen 
Zellende lokalisiert. 


In der Zellwand führt der 
niedrigere pH-Wert dazu, 
dass A _ zu HA wird, das 
in die Nachbarzelle 
diffundiert. 

V_ ) 


A”| 


| Auxin gelangt durch pas¬ 
sive Diffusion als freie 
Säure (HA) in die Zelle. 


Q Protonenpumpen in der 
Plasmamembran erhal¬ 
ten den sauren pH der 
Zellwand aufrecht und 
generieren einen chemi- 
osmotischen Gradienten, 
der den Transport von 
HA antreibt. 


Abb. 36.6 Der gerichtete Transport von Auxin. Protonenpumpen 
erzeugen einen chemiosmotischen Gradienten, der dissoziiertes Au¬ 
xin (A _ ) zu den basal lokalisierten Carriern für den aktiven Transport 
von Auxin lenkt, was zu einer Nettobewegung von Auxin in basaler 
Richtung führt. Der Auxintransport ist also polar gerichtet. Von allen 
Phytohormonen wird nur Auxin polar transportiert 


Während der polare Auxintransport das Phytohormon parallel 
zur Längsachse der Pflanze verteilt, ist die laterale (seitliche) 
Umverteilung des Auxins für das gerichtete Pflanzenwachstum 
verantwortlich. Dies zeigte sich in frühen Folgeexperimenten 
der Versuche von Charles und Francis Darwin. Dabei wurde die 
Spitze einer Coleoptile mit dem Wachstumshormon asymme¬ 
trisch auf einer Coleoptile platziert, deren Spitze abgeschnitten 
worden war. Die asymmetrische Verteilung des Wachstumshor¬ 
mons die Coleoptile hinunter führte selbst ohne Beleuchtung zu 
einem übermäßigen Wachstum auf dieser Seite und somit zu ei¬ 
ner Krümmung auf die andere Seite: 


<d 


(L 



Entfernen der Die Spitze wird 
Coleoptilenspitze asymmetrisch 
auf eine be¬ 
schnittene 
Coleoptile auf¬ 
gesetzt. 


Ein Krümmungs¬ 
wachstum erfolgt 
auch ohne ein¬ 
seitigen Lichtreiz. 
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Experiment: Das Phototropismusexperiment der Darwins 


Originalliteratur: Darwin CR, Darwin F (1880) The Power of Movement in Plants. Chapter 
IX: Sensitiveness of plants to light: Its transmitted effects. John Murray, London 

Charles Darwin und sein Sohn Francis wollten herausünden, wie sich Pflanzen zum Licht 
krümmen. Dazu zogen sie Kanariengraskeimlinge (Phalaris canariensis ) im Dunkeln an. 
Um zu ermitteln, welcher Teil der Coleoptile auf Licht reagiert, deckten sie unterschiedli¬ 
che Bereiche der Coleoptile lichtdicht ab und setzten die Keimpflanze dann einer einseitigen 
Belichtung aus. Ihren Ergebnissen zufolge nimmt die Spitze des Keimlings das Licht wahr, 
aber das Wachstum findet unterhalb der Spitze statt. Aufgrund ihrer Beobachtung postu¬ 
lierten sie die Existenz eines wachstumsfördemden Signals, das von der Coleoptilenspitze 
gebildet und in die darunterhegende Wachstumsregion gesendet wird. 

Hypothese 

Nur ein bestimmter Teil der Coleoptile nimmt Licht wahr, das den Phototropismus auslöst. 

Methode 



Abdeckung der Keimlinge an verschiedenen 
Stellen und Bestrahlung von einer Seite mit Licht 


Licht 
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Schlussfolgerung 

Nur die Coleoptilenspitze nimmt Licht wahr. Sie sendet daraufhin ein Signal zu den Gewe¬ 
ben auf der lichtabgewandten Seite. 


Blick in die Daten: Das Phototropismusexperiment der Darwins 


Charles Darwin und sein Sohn Francis waren fasziniert von 
den Ergebnissen ihrer Experimente: dass eine Beleuchtung 
eine Krümmung der Pflanzen zur Lichtquelle hin auslösen 
kann und dies durch verstärktes Wachstum an der lichtab¬ 
gewandten Seite der Sprossachse erfolgt. Daher führten sie 
weitere Versuche mit im Dunkeln gezogenen Keimlingen 
von Kanariengras (Phalaris canariensis) durch, um noch 
mehr über die Keimung der Samen im Boden herauszu¬ 
finden. Ihre Folgerung, der lichtempfindliche Mechanismus 
könne in der Coleoptile lokalisiert sein, bestätigte sich, als sie 
ihre Versuche mit abgeschnittenen Coleoptilenspitzen wie¬ 
derholten: Die Krümmung blieb aus. Es hätte jedoch sein 
können, dass sich die so beschnittenen Pflanzen nur deshalb 
nicht krümmten, weil sie auf irgendeine Weise irreversi¬ 
bel beschädigt waren. Daher wiederholten Charles Darwin 
und sein Sohn ihr ursprüngliches Experiment mit unver¬ 
sehrten Keimlingen, deren Coleoptilenspitze sie mit einem 
Hütchen aus dünnem Glas abdeckten, welches sie mit Tu¬ 
sche geschwärzt hatten. Bei diesen Pflanzen erfolgte keine 
Krümmung. Die Folgerung der Darwins, dass die Spitze 
der Coleoptile Licht wahmimmt und ein Signal an Gewebe 
unterhalb der Spitze aussendet, war zunächst äußerst um¬ 
stritten, führte aber schließlich zur Entdeckung des ersten 
Phytohormons: Auxin. 

Aufgaben 

1. Die folgende ► Abbildung zeigt eine Zeichnung Darwins 
von der Coleoptilenkrümmung nach 8 h Beleuchtung. In 
welcher Richtung befand sich die Lichtquelle? 



2. Charles und Francis Darwin schrieben: „Von sieben Koty¬ 
ledonen [Anmerkung: Sie verwendeten den Begriff ,Koty- 
ledon 4 für das, was man heute als Coleoptile bezeichnet.] 


schnitten wir die Spitzen in unterschiedlichen Längen zwi¬ 
schen 0,1 und 0,16 Zoll ab [ca. 2,5-4mm]; alle zeigten 
keine Krümmung, wenn sie den ganzen Tag von der Seite 
her beleuchtet wurden. Bei sieben weiteren Kotyledonen 
schnitten wir die Spitzen in einer Länge von nur 0,05 Zoll 
[1,27 mm] ab. Diese krümmten sich zur seitlichen Licht¬ 
quelle hin, aber nicht annähernd so stark wie die vielen 
anderen Keimlinge in den gleichen Töpfen.“ 

Was lassen diese Ergebnisse bezüglich der potenziellen 
Rolle der Coleoptilenspitze sowie der Möglichkeit schlie¬ 
ßen, dass Verletzungen durch den Beschnitt die Krüm¬ 
mungsreaktion verhindern? 

3. Ihre weiteren Versuche beschrieben die Darwins wie folgt: 
„Über die Spitzen von neun etwas unterschiedlich ho¬ 
hen Kotyledonen wurden bis auf etwas weniger als die 
Hälfte ihrer Länge ungefärbte, transparente Glasröhrchen 
gestülpt; dann wurden diese an einem sonnigen Tag für 8 h 
an ein nach Südwesten ausgerichtetes Fenster stellt. Alle 
krümmten sich stark zum Licht hin, und zwar im glei¬ 
chen Ausmaß wie die vielen anderen nicht abgedeckten 
Keimlinge im selben Topf. Die Glasröhrchen verhinder¬ 
ten also eindeutig nicht die Krümmung der Kotyledonen 
zum Licht. Gleichzeitig wurden die Spitzen 19 weiterer 
Kotyledonen mit Glasröhrchen abgedeckt, die zuvor dick 
mit Tusche geschwärzt worden waren. Bei fünf davon zog 
sich die Farbe zu unserem Erstaunen zusammen, als sie 
dem Licht ausgesetzt war, und es bildeten sich sehr dünne 
Risse, durch die ein wenig Licht eindringen konnte. Da¬ 
her entfernten wir diese fünf Exemplare. Von den übrigen 
14 Kotyledonen, deren untere Hälfte die ganze Zeit über 
voll dem Licht ausgesetzt war, wuchsen sieben weiterhin 
recht gerade und aufrecht; eines hatte sich stark zum Licht 
hin gekrümmt, sechs nur leicht. Bei den meisten davon 
wuchs der lichtexponierte untere Bereich aber fast oder 
ganz gerade.“ 

Was lassen diese Ergebnisse über die Rolle der Coleop¬ 
tilenspitze schließen? Versuchen Sie zu erklären, warum 
sich sechs Coleoptilen, die mit geschwärzten Glasröhr¬ 
chen abgedeckt waren, leicht gekrümmt haben. 


Die Umverteilung von Auxin auf eine Seite wird durch Auxin¬ 
carrierproteine bewerkstelligt, die sich von der Basis der Zelle 
zu einer Seite bewegen; daher verlässt Auxin die Zelle nur auf 
dieser Seite statt an der Basis und bewegt sich seitwärts inner¬ 
halb des Gewebes. 

Die laterale Bewegung von Auxin erklärt die von den Dar¬ 
wins beobachtete Krümmung des Kanariengrases zum Licht 


hin. Wenn Licht von einer Seite auf eine Coleoptile von Ka¬ 
nariengras trifft, bewegt sich Auxin von der Spitze lateral zur 
beschatteten Seite (Auxinquerverschiebung). Die resultierende 
Asymmetrie wird aufrechterhalten, weil Auxin durch gerich¬ 
teten Transport in der Coleoptile nach unten gelangt, sodass 
die Auxinkonzentration in der darunterliegenden Wachstumszo¬ 
ne auf der beschatteten Seite am höchsten ist. Daher wird die 
Zellstreckung auf dieser Seite beschleunigt, wodurch sich die 
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Coleoptile zum Licht krümmt (► Abb. 36.7a). Auch Ihnen ist 
positiver Phototropismus sicherlich bereits aufgefallen: Denken 
Sie nur an Zimmerpflanzen, die zum Fenster wachsen. 

Licht ist nicht das einzige Signal, das zu einer Umverteilung 
von Auxin führen kann. Auxin wandert zur unteren Seite eines 
Sprosses, der seitwärts gekippt wurde. Das Hormon führt dar¬ 
aufhin zu erhöhtem Wachstum auf der Unterseite und damit zu 
einer Aufwärtskrümmung des Sprosses. Ein solches Wachstum, 
dessen Richtung von der Schwerkraft bestimmt wird, bezeichnet 
man als Gravitropismus oder Geotropismus (►Abb. 36.7b). 
Die aufwärts gerichtete gravitrope Reaktion der Sprosse wird 
als negativer Gravitropismus definiert; die Reaktion von Wur¬ 
zeln, die sich nach unten krümmen, bezeichnet man als positiven 
Gravitropismus. Am Gravitropismus in Wurzeln ist ebenfalls 
differenzielles Wachstum beteiligt, hervorgerufen durch laterale 
Bewegungen von Auxin. Im Detail unterscheiden sich die Me¬ 
chanismen in Wurzel und Spross jedoch. 

Auxin beeinflusst das Pflanzenwachstum 
auf verschiedene Weise 

Wie die Gibberelline erfüllt auch Auxin zahlreiche Aufgaben 
bei der Entwicklung von Pflanzen. Auxin beeinflusst das vege¬ 


tative und reproduktive Wachstum von Pflanzen auf vielfältige 
Art. 

Induktion der Wurzelbildung Bei einigen Pflanzenarten 
ist es möglich, Stecklinge vom Spross zu nehmen, die dann 
Wurzeln bilden und sich zu einer vollständigen neuen Pflanze 
entwickeln. Damit es dazu kommen kann, müssen sich Paren¬ 
chymzellen im Sprossinneren dedifferenzieren und das Apikal¬ 
meristem einer neuen Wurzel bilden. Diese Veränderungen äh¬ 
neln den Ereignissen im Perizykel einer Wurzel bei der Bildung 
einer Seitenwurzel (► Abb. 33.12). Man kann die Trieb Stecklin¬ 
ge zahlreicher Pflanzenarten zur Wurzelbildung anregen, indem 
man die Schnittfläche in eine Auxinlösung taucht; diese Be¬ 
obachtung lässt vermuten, dass das pflanzeneigene Auxin eine 
Rolle bei der Induktion von Seitenwurzeln spielt. Handelsprä¬ 
parate, die der Bewurzelung von Stecklingen dienen, enthalten 
normalerweise synthetische Auxine. 

Blattfall Auxin hat eine hemmende Wirkung auf das Ab wer¬ 
fen alter Blätter vom Spross. Was verursacht den herbstlichen 
Blattfall (Laubfall), die Abscission der Blätter, bei einigen 
Baumarten? Viele Blätter bestehen aus Blattspreite und Blatt¬ 
stiel. Der Blattfall resultiert aus dem Aufbau und anschlie¬ 
ßenden Abbau einer bestimmten Zellschicht im Blattstiel, des 


Abb. 36.7 Pflanzen reagieren auf Licht und Schwer¬ 
kraft. Eine Umverteilung (Querverschiebung) von 
Auxin ruft beim Spross als Reaktion positiven Photo¬ 
tropismus (a) und negativen Gravitropismus (b) hervor 


a positiver Phototropismus 


► 


Auxin wandert zur 
lichtabgewandten 
Seite der Coleop- 
tilenspitze. 


f§ Das umverteilte 
Auxin wandert durch 
die Coleoptile nach 
unten. 

V_7 


Die höhere Auxinkonzentration 
führt zu einem rascheren Wachs¬ 
tum durch Zellstreckung auf der 
lichtabgewandten Seite, sodass 
sich die Spitze zum Licht hin 
krümmt. 
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Abb. 36.8 In der Zeit des Blattfalls finden in den Geweben Verän¬ 
derungen statt. Ursache des Blattfalls ist der Abbau des Trennungsge¬ 
webes im Blattstiel 


Trennungsgewebes (► Abb. 36.8). Wenn die Blattspreite abge¬ 
schnitten wird, fällt der Blattstiel schneller ab als bei einem 
intakten Blatt. Wird die Schnittfläche mit Auxin behandelt, 
bleibt der Blattstiel jedoch mit dem Spross verbunden - häufig 
sogar länger als ein intaktes Blatt am Spross verblieben wäre. 
In der Natur scheint der Zeitpunkt des Blattfalls teilweise da¬ 
durch bedingt zu sein, dass in der Blattspreite gebildetes Auxin 
in geringerem Maße durch den Blattstiel transportiert wird. 


Apikaldominanz Auxin ist für die Apikaldominanz verant¬ 
wortlich; dieses Phänomen beschreibt die Hemmung des Seiten¬ 
knospenwachstums durch eine Apikalknospe (► Abb. 33.1), so- 
dass ein einziger Haupttrieb mit minimaler Verzweigung resul¬ 
tiert. Die Apikaldominanz lässt sich gut durch einen Versuch an 
jungen Keimlingen demonstrieren. Bei intakten Pflanzen erfolgt 
ein Streckungswachstum der Sprossachse, während die Achsel¬ 
knospen inaktiv bleiben. Entfernt man die Apikalknospe, geht 
damit der Hauptort der Auxinsynthese verloren und die Seiten¬ 
knospen treiben aus. Wenn man die Schnittfläche der Sprossach¬ 
se mit Auxin behandelt, treiben die Achselknospen jedoch nicht 
aus. Auch die Apikalknospen von Seitentrieben üben eine Api¬ 
kaldominanz aus: Die Achselknospen eines Astes bleiben in¬ 
aktiv, solange seine Apikalknospe nicht entfernt wird. Gärtner 
nutzen diese Tatsache, wenn sie durch Schnittmaßnahmen ein 
buschigeres Wachstum von Sträuchern anregen möchten. 

Fruchtentwicklung Obwohl die Fruchtentwicklung norma¬ 
lerweise davon abhängt, dass vorher die Befruchtung einer 
Eizelle stattgefunden hat, kann bei vielen Pflanzenarten durch 
eine Auxin- oder Gibberellinbehandlung des unbefruchteten 
Fruchtknotens (Ovar) eine Parthenokarpie ausgelöst werden, 
das heißt eine Fruchtbildung ohne vorhergehende Befruchtung. 
Parthenokarpe Früchte bilden sich bei einigen Kulturpflan¬ 
zen spontan, zum Beispiel bei bestimmten Weinbeerensorten 
(kernlose Trauben), oder auch bei einigen Gurken- und Bana¬ 
nensorten. 


Zellstreckung Grundlage für das Wachstum von Pflanzen 
sind Zellteilungen, gefolgt von einer Streckung (Ausdehnung) 
der Pflanzenzehen. Da die Zellwand bei Pflanzen normalerweise 
eine Volumenzunahme des Zellinhalts innerhalb der Plasma¬ 
membran verhindert (► Abschn. 33.1), spielt die Zellwand eine 
Schlüsselrolle bei der Kontrolle von Geschwindigkeit und Rich¬ 
tung des Pflanzenzehwachstums. Auxin wirkt auf die Zellwände 
ein und reguliert so die Zehstreckung. 

Die Ausdehnung einer Pflanzenzehe wird hauptsächlich durch 
Aufnahme von Wasser angetrieben; dieses gelangt ins Cyto¬ 
plasma der Zelle und sammelt sich in der Zentralvakuole an 
(► Abschn. 33.1). Das Wachstum der Zentralvakuole ist weitge¬ 
hend für die Volumenzunahme einer wachsenden Pflanzenzehe 
verantwortlich. Bei einer ausgewachsenen Zehe macht die Va¬ 
kuole oft über 90% des Zellinhalts aus. Wenn die Vakuole 
sich ausdehnt, drückt sie das Cytoplasma gegen die Zellwand, 
und diese reagiert mit einem Gegendruck (die Grundlage des 
Turgors). Die Zellwand besteht aus einem intensiv vernetzten 
Gitterwerk von Polysacchariden und Proteinen, das von Cellulo- 
semikrofibrillen dominiert wird. Wenn sich die Zehe ausdehnen 
soll, müssen einige Veränderungen der Zellwandstruktur statt¬ 
finden, damit die Wand dem Turgordruck nachgeben kann. 
Stehen Sie sich einen Fuftballon (die von einer Membran um¬ 
gebene Zehe) vor, der sich in einem Karton (der Zellwand) 
befindet. Wie kann dieser „Zellwandkarton“ nachgeben, um 
eine Ausdehnung zu ermöglichen? 

Die Säure-Wachstums-Hypothese bietet eine Erklärung für 
die auxininduzierte Zehstreckung (► Abb. 36.9). Nach die¬ 
ser Hypothese werden Protonen (H + ) aus dem Cytoplasma 
in die Zellwand gepumpt, verringern damit dort den pH-Wert 
und aktivieren die bereits in ►Abschn. 33.1 erwähnten Ex- 
pansine. Expansine sind Enzyme, die Veränderungen in der 
Zellwandstruktur katalysieren, sodass sich die Polysaccharide 
leichter voneinander lösen. Dadurch wird die Zellwand gelo¬ 
ckert und kann sich damit leichter strecken, wenn sich die Zelle 
ausdehnt. In diesem Prozess erfüllt Auxin vermutlich zwei Auf¬ 
gaben: Es soll die Synthese von Kopien der Protonenpumpe 
verstärken und deren Einbau in die Plasmamembran steuern. 
Möglicherweise erhöht Auxin auch die Aktivität der bereits 
in der Plasmamembran verankerten Protonenpumpenproteine - 
durch Aktivierung einer Proteinkinase, welche die Pumpen¬ 
proteine phosphoryliert. Verschiedene Ergebnisse sprechen für 
die Säure-Wachstums-Hypothese. Wenn man beispielsweise die 
Zellwand ansäuert, wird die Zehstreckung sogar in Abwesenheit 
von Auxin stimuliert. Verhindert man dagegen die Ansäuerung 
der Zellwand durch eine Pufferlösung, wird die auxininduzierte 
Zehstreckung blockiert. Die Säure-Wachstums-Hypothese gilt 
für die meisten Pflanzenarten; bei manchen Pflanzen stimuliert 
Auxin die Sekretion neuer Zellwandbestandteile schnell genug, 
um sogar rasche Veränderungen der Wachstumsrate damit erklä¬ 
ren zu können. 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 36.9: Wo in Pflanzenzehen sind Protonenpum¬ 
pen sonst noch von Bedeutung? 


Animation 36.3 Auxin Affects Cell Walls 

www.Lifel le.com/a3 6.3 
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Auxin führt im Komplex mit einem Protein 
zur Stabilisierung der Protonenpumpe ... 


... und steuert den Einbau der Pro¬ 
tonenpumpe in die Plasmamembran. 



Durch eine erhöhte Aktivität der 
Protonenpumpe verringert sich der 
pH-Wert der Zellwand (Ansäuerung). 


Der niedrigere pH-Wert aktiviert 
Expansine, die Quervernetzungen 
zwischen den Zellwandpoly¬ 
sacchariden spalten. 


Q Die Zellwand wird aufge¬ 
lockert, sodass eine Zell¬ 
streckung möglich ist. 
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Abb. 36.9 Auxin erleichtert die Ausdehnung von Zellen. Die pflanzliche Zellwand wird durch ein umfassendes Netzwerk von quervernetzen 
Polymeren gebildet. Auxin führt durch Aktivierung einer Protonenpumpe, die den pH-Wert in der Zellwand verringert, zu einer Lockerung der 
Wandstruktur 


Auxin und Gibberelline wirken 
auf molekularer Ebene ähnlich 

Welche molekularen Mechanismen der Wirkung von Auxin und 
Gibberellinen zugrunde hegen, wurde mithilfe von genetischen 
Screenings (►Abb. 36.2) aufgedeckt. Zunächst suchten Bio¬ 
logen nach Mutantenpflanzen, die hinsichtlich Wachstum und 
Entwicklung unempfindlich für diese Phytohormome waren - 
das heißt, man suchte Pflanzen, bei denen eine Behandlung mit 
diesen Hormonen keine Wirkung zeigte. Bei diesen Mutanten 
lassen sich zwei Kategorien unterscheiden: 

■ außergewöhnlich hochwüchsige Pflanzen : Diese Pflanzen äh¬ 
neln Wildtyppflanzen nach einer Behandlung mit einem 
Überschuss an Hormonen, werden aber bei zusätzlichen 
Hormongaben nicht noch größer. Aber selbst bei einer Be¬ 
handlung mit Inhibitoren der Hormonsynthese werden sie 
hoch. Ihre Hormonreaktion ist stets angeschaltet, selbst bei 
Fehlen des Hormons. Man nimmt an, dass in solchen Fäl¬ 
len das normale Allel des mutierten Gens einen Inhibitor 
des hormonellen Signaltransduktionswegs codiert. Bei Wild¬ 
typpflanzen ist dieser Weg abgeschaltet, bei den Mutanten 
angeschaltet, und die Pflanzen werden hochwüchsig. 

■ Zwergwuchs : Diese Pflanzen ähneln kleinwüchsigen Pflan¬ 
zen mit beeinträchtigter Hormonsynthese (►Abb. 36.3), 
reagieren aber nicht auf Hormongaben. Bei diesen Mutan¬ 
tenpflanzen ist die Hormonreaktion unabhängig vom Vorhan¬ 
densein des Hormons stets abgeschaltet. 

Erstaunlicherweise hat sich gezeigt, dass manche Mutationen 
beider Typen das gleiche Protein betreffen, genauer einen Re¬ 
pressor eines Transkriptionsfaktors, der die Expression von 


wachstumsfördemden Genen stimuliert. Das Repressorprotein 
weist zwei wesentliche Domänen auf - eine Erklärung dafür, 
weshalb Mutationen desselben Proteins offensichtlich gegentei¬ 
lige Auswirkungen haben können: 

■ Eine Region des Repressorproteins bindet an den Transkrip¬ 
tionskomplex und inhibiert so die Transkription wachstums¬ 
fördernder Gene. Diese Region ist bei den außerordentlich 
hochwüchsigen Pflanzen mutiert: Die wachstumsfördernden 
Gene sind stets angeschaltet, weil der Repressor nicht an den 
Transkriptionskomplex bindet. 

■ Eine andere Region des Repressorproteins bewirkt, dass es 
sich vom Transkriptionskomplex ablöst. Diese Region ist bei 
den zwergwüchsigen Pflanzen mutiert: Die wachstumsför¬ 
dernden Gene sind stets abgeschaltet, weil der Repressor 
dauerhaft an den Komplex gebunden ist. 

Anhand dieser Beobachtungen erkannten Biologen, wie Au¬ 
xin und Gibberelline bei Wildtyppflanzen wirken. Zwar sind 
an der Antwort auf diese beiden Hormone unterschiedliche 
Repressorproteine beteiligt, aber beide Hormone wirken, in¬ 
dem sie den Repressor vom Transkriptionskomplex ablösen 
(►Abb. 36.10). Das erfolgt durch Bindung der Hormone an 
ein Rezeptorprotein, das wiederum an den Repressor bindet. 
Die Bindung des Hormon-Rezeptor-Komplexes stimuliert die 
Polyubiquitinierung des Repressors, wodurch dieser für den 
Abbau im Proteasom (► Abb. 16.20) vorbereitet wird. Die Re¬ 
zeptoren enthalten eine als F-Box bezeichnete Region oder 
assoziieren mit dieser; die F-Box ermöglicht die für die Polyubi¬ 
quitinierung von Zielproteinen erforderlichen Protein-Protein- 
Wechselwirkungen. Während Tiergenome nur wenige Gene für 
F-Box-haltige Proteine enthalten, sind es in Pflanzengenomen 
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Hunderte - ein Hinweis darauf, dass diese Form der Genregula¬ 
tion bei Pflanzen recht verbreitet ist. 

_ 7_ 

Frage zu ►Abb. 36.10: Sind die Moleküle (Rezeptor, Re¬ 
pressor, Transkriptionsfaktor, Ubiquitin, Proteasom) bei den 
Signalübertragungswegen von Gibberellinen und Auxin gleich 
oder unterschiedlich? 


Querverweis 

In ► Abschn. 16.2 wird erläutert, wie Transkriptionsfak¬ 
toren an die DNA binden und die Transkriptionsrate zur 
Regulation der Genexpression beeinflussen. 


Media Clip 36.1 Gibberellin ßinding to its Receptor 

www. Life 1 le.com/mc36. 1 


36.2 Wiederholung 

Gibberelline sind Phytohormone (Pflanzenhormone), die 
das Wachstum der Sprossachse, die Fruchtgröße, die Sa¬ 
menkeimung und viele weitere Aspekte der pflanzlichen 
Entwicklung beeinflussen; die Wirkungen unterscheiden 
sich von Pflanzenart zu Pflanzenart. Auxin reguliert die 
Zellstreckung und vermittelt so Phototropismus und Gra- 
vitropismus; es spielt auch bei der Apikaldominanz, dem 
Blattfall, der Fruchtentwicklung und der Initiation der 
Wurzelbildung eine Rolle. Die Säure-Wachstums-Hypo¬ 
these liefert eine Erklärung für die auxininduzierte Locke¬ 
rung der Zellwand. Gibberelline und Auxin entfalten ihre 
Wirkung bei Pflanzen durch ähnliche molekulare Mecha¬ 
nismen: Beide Phytohormone stimulieren die Gentran¬ 
skription, indem sie ein Repressorprotein inaktivieren. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Belege dafür anführen können, welche Rolle Auxin 
für das Wachstum und die Entwicklung von Pflanzen 
spielt. 

■ die Aufgabe der Gibberelline bei verschiedenen 
pflanzlichen Wachstumsprozessen beispielhaft bele¬ 
gen können. 

■ die Rolle des polaren (gerichteten) und des latera¬ 
len Transports von Auxin bei der Krümmung von 
Sprossachsen zum Licht hin vergleichend dar stellen 
können. 


_ 7 _ 

1. Zu welchem Resultat würde es bezüglich der Synthese hy¬ 
drolytischer Enzyme führen, wenn man keimende Gersten¬ 
körner mit einem Inhibitor der mRNA-Translation behandeln 


Zellkern 

Repressor 

Transkrip¬ 

tionsfaktor 






* 


Iß] Der Repressor wird im 
Proteasom abgebaut. 
Wachstumsstimulie¬ 
rende Gene werden 




jetzt transkribiert. 



Transkription 


mRNA 


v/WW 


Abb. 36.10 Gibberelline und Auxin haben ähnliche Signaltrans¬ 
duktionswege. Beide Hormone stimulieren die Gentranskription durch 
Inaktivierung eines Repressorproteins, allerdings sind daran jeweils an¬ 
dere spezifische Proteine beteiligt 


würde? Und was käme heraus, wenn man die Samen mit ei¬ 
nem Inhibitor der Proteasomfunktion behandelte? Was wäre 
zu erwarten, wenn man die beiden Inhibitoren auf auxinbe¬ 
handelten Coleoptilen an wenden würde? 

2. Erklären Sie, warum sich die Coleoptilenspitze zum Licht hin 
krümmt, obwohl Auxin von der lichtzugewandten Seite der 
Coleoptilenspitze weg wandert. 

3. Das Bakterium Spiroplasma kunkelii infiziert Maispflan¬ 
zen und bewirkt bei diesen eine deutliche Verringerung 
der Wachstumsrate. Infizierte Pflanzen sind zwergwüchsig 
(Maisstauche). Da sie ähnlich aussehen wie eine genetisch 
bedingte zwerg wüchsige Form von Mais, könnte man ver- 
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muten, dass das Bakterium vielleicht die Synthese von Gib- 
berellinen bei den Maispflanzen inhibiert. Beschreiben Sie 
zwei Experimente, mit denen Sie diese Hypothese überprüfen 
könnten, von denen aber nur eines eine chemische Messung 
erfordert. 



von Spiroplasma kunkelii 
infizierte Maispflanze 


Wie kann ein einziges Phytohormon wie ein Gibberellin oder 
Auxin so viele Effekte haben? Wie Sie erfahren haben, kann ein 
einziger Signaltransduktionsweg Auswirkungen auf mehr als nur 
ein Gen haben. Im nächsten Abschnitt geht es um weitere wich¬ 
tige Phytohormone, die ebenfalls vielfältige Wirkungen zeigen. 

36.3 Andere Pflanzenhormone 
haben vielfältige Wirkungen 

Nach der Entdeckung von Auxin und den Gibberellinen wur¬ 
den noch weitere Phytohormonklassen entdeckt (►Tab. 36.2). 
Deren Vertreter haben vielfältige Effekte und stehen in oft mit¬ 
einander in Wechselwirkung. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Cytokinine sind Phytohormone, die sich auf viele Funktionen von 
Pflanzen im Zusammenhang mit Zellteilung, Wachstum und Se- 
neszenz auswirken. 

■ Das gasförmige Phytohormon Ethylen erfüllt mehrere mit der 
Seneszenz korrelierte Funktionen einschließlich der Fruchtreife; 
außerdem beeinflusst es Auxingradienten während der Spross¬ 
entwicklung. 

■ Brassinosteroide sind pflanzliche Steroidhormone mit vielfälti¬ 
gen, je nach Pflanzenart unterschiedlichen Funktionen. 


Cytokinine sind vom Samen 
bis zur Seneszenz aktiv 

Wie Bakterien und Hefen können auch bestimmte Pflanzenzel¬ 
len, beispielsweise Parenchymzellen, in einem flüssigen oder 


festen Nährmedium kultiviert werden, das Zucker und Salze 
enthält. Die Zellen teilen sich kontinuierlich, bis die Nährstof¬ 
fe erschöpft sind. In den Anfangszeiten der pflanzlichen Zell- 
und Gewebekultur experimentierte man mit vielen Zusatzstof¬ 
fen, um die optimalen chemischen Wachstumsbedingungen zu 
ermitteln. Als bester Zusatz erwies sich Kokosmilch, also die 
Flüssigkeit, die den sich entwickelnden Embryo in der Frucht 
der Kokospalme umspült. Die Pflanzenphysiologen vermuteten, 
dass ein Molekül in dieser Flüssigkeit die pflanzliche Zellteilung 
stimulieren müsse. 

Einen Hinweis zur Natur des Moleküls fand Folke Skoog, als 
er etliche Reinsubstanzen testete, die möglicherweise als Er¬ 
satz für Kokosmilch infrage kamen. Zu den Testsubstanzen ohne 
Wirkung gehörte DNA; allerdings entstand beim Autoklavie¬ 
ren (Hocherhitzen unter Überdruck) der DNA ein Gemisch mit 
Abbauprodukten, welches die Zellteilung in pflanzlichen Ge¬ 
webekulturen stark stimulierte. Als aktiver Inhalts Stoff wurde 
Kinetin identifiziert, ein Abkömmling von Adenin, der in der 
Natur nicht vorkommt. 

Kinetin kommt natürlicherweise nicht in Zellen vor, doch es 
lieferte den Wissenschaftlern einen Hinweis, welcher Molekül¬ 
typ möglicherweise die aktive Substanz in der Kokosmilch sein 
könnte. Aus dem Endosperm von Mais wurde ein Adeninderivat 
namens Zeatin als der gesuchte Wirkstoff isoliert. Da Kinetin 
und Zeatin die Zellteilung (Cytokinese) stimulieren, erhielt die¬ 
se Substanzklasse die Bezeichnung Cytokinine. Seither konnte 
man über 150 verschiedene Cytokinine isolieren, die meisten 
davon Abkömmlinge des Adenins. 

Cytokinine (►Tab. 36.2) zeigen eine Reihe unterschiedlicher 
Wirkungen und treten in vielen Fällen mit Auxin in Wechsel¬ 
wirkung: 

■ Die Zugabe einer spezifischen Kombination von Auxin und 
Cytokinin zu einem Wachstumsmedium führt zu einer ra¬ 
schen Vermehrung von kultivierten Pflanzenzellen. 

■ Cytokinine können bestimmte Samen, die zum Keimen Licht 
benötigen, auch bei dauerhafter Dunkelheit zum Keimen ver¬ 
anlassen. 

■ In pflanzlichen Gewebekulturen fördert ein hohes Cytokinin/ 
Auxin-Verhältnis die Sprossbildung; ein niedriges Verhältnis 
fördert die Wurzelbildung. 

■ Cytokinine hemmen gewöhnlich das Streckungswachstum 
der Sprossachse, führen aber zum Dickenwachstum von 
Sprossachse und Wurzel (ein extremes Beispiel sind die flei¬ 
schigen Rettichwurzeln). 

■ Cytokinine stimulieren das Austreiben der Achselknospen 
zu Seitenzweigen; das Auxin/Cytokinin-Verhältnis kontrol¬ 
liert den Verzweigungsgrad (Buschigkeit) einer Pflanze. Ein 
niedriges Verhältnis fördert eine stärkere Verzweigung. 

■ Cytokinine verzögern die Blattalterung (Seneszenz). Wenn 
man abgetrennte Blattspreiten in Wasser oder eine Nährlö¬ 
sung stellt, werden sie rasch gelb und entwickeln weitere 
Zeichen von Seneszenz. Gibt man sie stattdessen in eine 
Nährlösung mit Cytokinin, so bleiben die Blattspreiten grün 
und altem wesentlich langsamer. Wurzeln enthalten sehr viel 
Cytokinine, und der Cytokinintransport in die Blätter verzö¬ 
gert die Seneszenz. 
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Ethylen ist ein Phytohormon, das 
Blattseneszenz und Fruchtreife beschleunigt 

Während die Cytokinine die Seneszenz verzögern, wird diese 
durch ein anderes Phytohormon beschleunigt. Es handelt sich 
um das Gas Ethylen (► Tab. 36.2), manchmal als Reifehormon 
oder Seneszenzhormon bezeichnet. Ethylen (Ethen, C 2 H 4 ) kann 
in allen Teilen der Pflanze gebildet werden und besitzt wie alle 
Phytohormone mehrere Wirkungen. 

Zu Zeiten, als die Straßenbeleuchtung noch durch Gaslaternen 
erfolgte, fielen die Blätter der Bäume, die in der Nähe solcher 
Laternen standen, früher ab als bei weiter entfernt stehenden 
Bäumen. Wie wir heute wissen, war Ethylen als Verbrennungs¬ 
produkt des Beleuchtungsgases der Grund dieses verfrühten 
Blattfalls. Auxin verzögert den Blattfall, doch Ethylen fördert 
ihn sehr stark; also wird die Abscission der Blätter durch ein 
Gleichgewicht zwischen Auxin und Ethylen kontrolliert. 

Fruchtreife Durch die Beschleunigung der Seneszenz fördert 
Ethylen gleichzeitig auch die Reifung von Früchten. Bei der 
Fruchtreife werden Chlorophyll und die Zellwände abgebaut; 
diese Vorgänge werden beide durch Ethylen gefördert. Ethy¬ 
len führt außerdem zu einer Steigerung seiner eigenen Bildung 
(ein Beispiel für positive Rückkopplung). Daher bildet sich im¬ 
mer mehr Ethylen, wenn der Reifeprozess einmal begonnen 
hat. Da Ethylen gasförmig ist, kann es ohne Weiteres inner¬ 
halb der Frucht und sogar zu Nachbarfrüchten auf derselben 
oder auf anderen Pflanzen diffundieren. Das Sprichwort „Ein 
fauler Apfel steckt hundert gesunde Äpfel an“ ist zutreffend. 
Dieser verfaulte Apfel ist nämlich eine ergiebige Ethylenquel¬ 
le und beschleunigt die Reifung und anschließende Fäulnis 
der anderen Früchte in der Kiste oder einem anderweitig be¬ 
grenzten Lagerraum. (Ganz so einfach ist es allerdings nicht: 
Vielleicht kennen Sie auch das Phänomen, in einer Obstkiste 
einige völlig verfaulte Äpfel oder Orangen zu finden, wäh¬ 
rend alle anderen vollkommen intakt wirken und auch noch gut 
schmecken.) 

Früher pflegten die Bauern reifende Feigen mit Einschnitten zu 
versehen, um ihre Reifung zu beschleunigen. Wie wir heute 
wissen, führt eine Verwundung zu einer gesteigerten Ethylen¬ 
bildung durch die Frucht, und diese erhöhte Ethylenkonzen¬ 


tration fördert die Fruchtreife. Das ist bei vielen Früchten der 
Fall, beispielsweise bei Äpfeln, Bananen, Melonen, Apriko¬ 
sen und Tomaten. Heutzutage wird auf Kühlschiffen und in 
Obstlagerhallen Ethylen zunächst über bromierte Holzkohlefil¬ 
ter absorbiert und gleichzeitig wird mit CO 2 begast, das als 
Ethylenantagonist wirkt; dann wird rechtzeitig für den Markt 
durch Temperaturerhöhung, Ethylenbegasung und Entfernen 
des CO 2 das Reifen der Früchte beschleunigt. Dieser Einsatz 
von Ethylen ist für Obsthandel und Landwirtschaft die wichtigs¬ 
te Anwendung eines Phytohormons. Allerdings ist der Aufbau 
einer kontrollierten Atmosphäre in einem Obstlager ein kom¬ 
plexer Vorgang, da zu viel CO 2 oder zu wenig Sauerstoff das 
Obst dauerhaft schädigen kann. Oft wird mit Stickstoffspülung 
und einer Kombination von Absorbern - sogenannten Scrub- 
bem - für Ethylen und CO 2 gearbeitet. Der Aufwand lohnt sich, 
denn dadurch wird beispielsweise bei Bananen die Verlustrate 
deutlich gesenkt und bei Äpfeln die Marktsaison um mehrere 
Monate verlängert. 



Bei der Seneszenz von Blüten können die Blütenblätter (Kron- 
blätter) vorzeitig abfallen, was einen Schaden für die Schnitt¬ 
blumenindustrie bedeutet. Daher stellen Gärtner und Floris¬ 
ten die ethylenempfindlichen Schnittblumen vor dem Verkauf 
häufig mit der Schnittfläche in eine verdünnte Lösung von 
Silberthiosulfat. Silbersalze hemmen die Ethylenwirkung - 
möglicherweise, indem sie direkt mit dem Ethylenrezeptor in 
Wechselwirkung treten - und verzögern damit die Seneszenz. 
So können Floristen und Verbraucher bei Schnittblumen län¬ 
ger deren Alterungsprozess hinauszögem, sodass die Blumen 
länger frisch bleiben. (Die von Blumenhändlern in Tütchen 
mitgegebenen Frischhaltemittel wirken anders: Sie verhindern 
Bakterien Wachstum.) Als alternatives Produkt wird für die Ver¬ 
zögerung der Fruchtreife und die Erhaltung von Schnittblumen 
1-Methylcyclopropen eingesetzt; dieses Gas bindet ebenfalls an 
die Ethylenrezeptoren und blockiert deren Funktion. 

Sprosswachstum Ethylen wird zwar primär mit der Senes¬ 
zenz in Verbindung gebracht, doch ist es außerdem noch in 
anderen Stadien der Pflanzenentwicklung aktiv. Seine Wir¬ 
kung auf die Keimlingsentwicklung verdeutlicht, welche Wech¬ 
selwirkungen zwischen Phytohormonen bestehen. Bei vielen 
Eudikotylen bildet das Hypokotyl des Keimlings einen Hypo- 
kotylhaken, der den zarten Spross Scheitel schützt, während der 
Keimling durch den Boden wächst: 
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Ähnlich wie bei den phototropen und gravitropen Reaktio¬ 
nen wird der Hypokotylhaken durch einen Auxingradienten 
aufrechterhalten, welcher die Zellstreckung an der Außenseite 
des Hakens fördert. Sobald der Keimling die Bodenoberfläche 
durchbricht und dem Licht ausgesetzt ist, nimmt die Auxin¬ 
konzentration auf der Innenseite des Hakens zu, der Hypoko¬ 
tylhaken öffnet sich und hebt den Spross Scheitel und die sich 
entfaltenden Blätter zum Sonnenlicht (► Abb. 36.1). 

Es gibt Hinweise darauf, dass Ethylen die Bildung des Auxin¬ 
gradienten während der Keimlingsentwicklung steuert. Wenn 
man im Dunkeln angezogene Keimlinge einiger Pflanzenarten 
mit Ethylen behandelt, führt dies zum Triple-Response-Effekt 
(Dreifachantwort): einer übermäßigen Ausbildung des Hypoko- 
tylhakens sowie einer Verdickung und Verkürzung von Hypoko- 
tyl und Wurzel. (Zunutze gemacht hat man sich diese Reaktion 
bei einem genetischen Screening für Mutanten der Ethylenreak¬ 
tion; ► Abb. 36.2.) Wie man zeigen konnte, beeinflusst Ethylen 
sowohl die Synthese als auch den Transport von Auxin während 
der Entwicklung des Hypokotylhakens. 


Brassinosteroide sind 
pflanzliche Steroidhormone 


■ die Xylemdifferenzierung fördern 

■ das Wachstum der Pollenschläuche während der Fortpflan¬ 
zung fördern 

■ die Samenkeimung fördern 

■ die Apikaldominanz und Blattseneszenz fördern 

■ die Zellstreckung und Zellteilung im Spross verstärken 



Der verkümmerte Wuchs dieser 
Arabidopsis -Mutante ist auf 
einen Defekt im Signaltransduk¬ 
tionsweg für Brassinosteroide 
zurückzuführen. 


Der Signalweg für diese Pflanzensteroide unterscheidet sich 
deutlich von den entsprechenden tierischen Signalwegen für 
Steroidhormone. Bei Tieren diffundieren Steroide durch die 
Plasmamembran und binden an Rezeptoren im Cytoplasma. 
Dagegen ist der Rezeptor für Brassinosteroide ein integrales 
Membranprotein in der Plasmamembran. 

36.3 Wiederholung 

Cytokinine, Ethylen und Brassinosteroide sind Phyto- 
hormone; zusammen mit Auxin und Gibberellinen steu¬ 
ern sie die pflanzliche Entwicklung. Bei verschiedenen 
Pflanzen zeigen sie unterschiedliche Wirkungen, vom 
Spross Wachstum bis zur Fruchtreife. Dabei gehen sie 
Wechselwirkungen mit anderen Phytohormonen ein. Das 
Besondere an Ethylen als Phytohormon ist, dass es gas¬ 
förmig ist. 


Lernziele 


Bei Tieren werden Steroidhormone wie Cortisol (Corti¬ 
son) und Östrogen aus Cholesterol (Cholesterin) gebildet 
(►Abb. 40.2b). Zunächst isolierten Biologen ein pflanzliches 
Steroidhormon aus Rapspollen (Raps gehört zur Familie Bras- 
sicaceae, den Kreuzblütlern). Wenn man dieses Brassinoste- 
roid (►Tab. 36.2) verschiedenen Pflanzengeweben zusetzte, 
stimulierte es die Zellstreckung, die Verlängerung des Pollen- 
schlauchs und die Differenzierung von Leitgewebe; es hemmte 
jedoch das Längenwachstum von Wurzeln. Seither hat man 
bei den meisten Pflanzen Dutzende von chemisch verwandten, 
Wachstums wirksamen Brassinosteroiden gefunden. 

Mutantenpflanzen, die entweder keine Brassinosteroide bilden 
oder Defekte in der Rezeption von Brassinosteroiden oder der 
anschließenden Signaltransduktion aufweisen, sind gewöhnlich 
zwergwüchsig, unfruchtbar und in ihrer Entwicklung verlang¬ 
samt. Diese Effekte können durch Zugabe geringer Brassinoste- 
roidmengen rückgängig gemacht werden - ein Hinweis darauf, 
dass Brassinosteroide echte Phytohormone sind. Diese Phyto- 
hormone zeigen vielfältige Wirkungen, die sich innerhalb der 
Angiospermen unterscheiden. Brassinosteroide können: 


Sie sollten ... 

■ anhand der Informationen über die Funktion der Cyto¬ 
kinine Vorhersagen können, wie verschiedene Aspekte 
des Pflanzenwachstums durch Cytokinine allein sowie 
durch unterschiedliche Kombinationen von Cytokini- 
nen und Auxin beeinflusst werden. 

■ erläutern können, welche Funktion Ethylen bei der 
Fruchtreife erfüllt und welche Bedeutung es für die 
Schnittblumen- und Nahrungsmittelindustrie hat. 

■ einige Auswirkungen von Brassinosteroiden auf das 
Wachstum von Pflanzen nennen können. 


_ ? _ 

1. Eine Pflanze zeichnet sich durch eine extrem buschige 
Wuchsform aus. Wie wird Ihrer Ansicht nach das Auxin/ 
Cytokinin-Verhältnis bei dieser Pflanze sein? 

2. In Supermärkten werden zum Frischhalten von Obst Plastik¬ 
tüten verkauft, die mit gasbindender Aktivkohle imprägniert 
sind. Wie funktionieren diese? 
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3. Eine Pflanze ist durch eine rasche Blattseneszenz gekenn¬ 
zeichnet. Welches Hormon bzw. welche Hormone sind sehr 
wahrscheinlich in dieser Pflanze aktiv? Und welche sind am 
ehesten inaktiv? 


Die Antwort einer Pflanze auf Licht, also auf die Energiequel¬ 
le für die Photosynthese, ist für das Überleben entscheidend. 
Sie haben gesehen, wie die wegweisenden Untersuchungen der 
Darwins über den Phototropismus zur Entdeckung von Auxin 
führten. Jetzt werden Sie genauer erfahren, wie Pflanzen Licht 
wahrnehmen und darauf antworten. 


36.4 Photorezeptoren lösen 
als Reaktion auf Licht 
Entwicklungsvorgänge aus 

Wie bereits in ►Abschn. 36.1 ausgeführt, reagieren Pflanzen 
auf viele verschiedene Signale aus der Umwelt; das wichtigs¬ 
te davon ist vermutlich Licht. Über die Rezeptoren, mit denen 
Pflanzen Licht wahmehmen, liegen schon viele Erkenntnisse 
vor. Hier erfahren Sie Näheres über diese Rezeptoren. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Pflanzen besitzen mehrere Blaulichtrezeptoren. 

■ Das lichtempfindliche Pigment Phytochrom steuert die Reaktio¬ 
nen von Pflanzen auf Rotlicht und Dunkelrotlicht und liegt in den 
beiden Formen P r und Pf r vor. 


Welche Photorezeptoren besitzen Pflanzen? 

Pflanzen reagieren auf zwei Aspekte des Lichts: (1) auf seine 
Qualität, also auf die Wellenlängen des Lichts, die von Molekü¬ 
len in der Pflanze absorbiert werden können, und (2) auf seine 
Quantität, also die Intensität und Dauer der Lichtexposition. 

In ► Kap. 10 haben Sie erfahren, welche Rolle Licht für die 
Photosynthese spielt: wie Chlorophyll und andere Pigmente 
Licht bestimmter Wellenlänge absorbieren (Qualität) und wie 
die Lichtintensität die Photosyntheserate beeinflusst (Quantität). 
Hier werden Sie kennenlemen, wie sich Licht auf die pflanzliche 
Entwicklung auswirkt. Weiter vorne in diesem Kapitel ging es 
um den Phototropismus und auf welche Art und Weise Auxin 
die Krümmung einer Sprossachse zum Licht vermittelt. Ne¬ 
ben dem Phototropismus beeinflusst Licht die Samenkeimung, 
die Sprossstreckung, die Blühinduktion und viele weitere wich¬ 
tige Aspekte der Pflanzenentwicklung. An diesen Prozessen 
sind mehrere Photorezeptoren beteiligt. Blaulichtrezeptoren 
wie Cryptochrome und Phototropine vermitteln die Wirkungen 
von energiereicherem Blaulicht, und Phytochrom ist für die Rot¬ 
lichteffekte verantwortlich. 


Phototropine, Cryptochrome und Zeaxanthin 
sind Blaulichtrezeptoren 

Wie Charles und Lrancis Darwin zeigten, nimmt die apika¬ 
le Spitze einer wachsenden Coleoptile Licht als Signal wahr. 
Daraufhin wird Auxin so umverteilt, dass die Zellstreckung 
unterhalb der Spitze auf der lichtabgewandten Seite stimuliert 
wird. Um ein WirkungsSpektrum (Aktionsspektrum; ► Kap. 10) 
aufzuzeichnen, setzt man Pflanzen Licht unterschiedlicher Wel¬ 
lenlängen aus und ermittelt, welche Wellenlängen die größte 
Wirkung auf einen bestimmten Prozess (z. B. die O 2 -Bildung 
durch die Photosynthese) entfalten. Lür die Photosynthese, so 
ergaben solche Versuche, sind die von Chlorophyllen absorbier¬ 
ten Wellenlängen im Blau- und Rotbereich am effizientesten 
(► Abb. 10.4). Wie WirkungsSpektren für den Phototropismus 
von Coleoptilen zeigen, induziert Blaulicht (maximale Wirkung 
bei 436 nm) die Krümmung einer Coleoptile am wirksamsten 
(► Abb. 36.1 1). Was aber ist der blaulichtabsorbierende Rezep¬ 
tor und was ist sein Pigment? Diesen Prägen sind Biologen mit 
molekulargenetischen Methoden und einmal mehr mithilfe des 
Modellorganismus Arabidopsis nachgegangen. 

Pflanzenphysiologen selektierten aus einem genetischen Scree¬ 
ning blaulichtinsensitive Arabidopsis-Mutanten und identifizier¬ 
ten ein Gen für ein in der Plasmamembran lokalisiertes Blau¬ 
lichtrezeptorprotein, das als Phototropin bezeichnet wurde. Ein 
an Phototropin gebundenes Plavinmononucleotid kann Blau¬ 
licht absorbieren, was zu einer Konformationsänderung des ge¬ 
samten Rezeptorproteins führt. Durch diese Konformationsän¬ 
derung wird ein aktives Zentrum für eine Proteinkinase zugäng¬ 
lich, was wiederum eine Signaltransduktionskaskade in Gang 
setzt, die letztendlich zur Stimulation der Zellstreckung durch 
Auxin führt. Phototropin ist außerdem an der lichtabhängigen 
Chloroplastenbewegung beteiligt und wirkt zusammen mit ei¬ 
nem anderen Typ von Blaulichtrezeptor, dem Plastidenpigment 
Zeaxanthin, an der lichtinduzierten Öffnung der Stomata mit. 

Eine weitere Klasse von Blaulichtrezeptoren sind die Crypto¬ 
chrome, die blaues und ultraviolettes Licht absorbieren. Die¬ 
se gelben Pigmentproteine sind hauptsächlich im pflanzlichen 
Zellkern lokalisiert und beeinflussen die Keimlingsentwicklung 
und die Blütenbildung. Bisher ist der genaue Mechanismus der 
Cryptochromwirkung noch nicht aufgeklärt. Starkes Blaulicht 
hemmt die Zellstreckung durch die Wirkung von Cryptochro- 
men, die schnellste Antwort wird allerdings durch Phototropine 
vermittelt. 


Phytochrome vermitteln die Rot- 
und Dunkelrotlichteffekte 

Als Photomorphogenese bezeichnet man mehrere physiologi¬ 
sche und entwicklungsbiologische Ereignisse in Pflanzen, die 
durch Licht kontrolliert werden. Hier einige Beispiele: 

■ Ein unterirdisch gekeimter Bohnenkeimling zeichnet sich 
durch eine verlängerte Sprossachse, ein blassgelbes gefal¬ 
tetes Blattpaar und einen Hypokotylhaken aus, der diese 
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Blätter schützt (►Abb. 36.1) - die Pflanze ist etioliert 
(Etiolierung oder Vergeilung ist das beschleunigte Län¬ 
genwachstum bei Lichtmangel.) Sobald die Keimpflanze die 
Bodenoberfläche erreicht, durchläuft sie mehrere lichtin¬ 
duzierte Veränderungen: Der Hypokotylhaken streckt sich, 
die Primärblätter entfalten sich und die Chlorophyllsynthese 
setzt ein, sodass auch die Photosynthese beginnen kann. So¬ 
gar bei Schwachlicht werden diese Veränderungen induziert. 

■ Samen vom Gartensalat (. Lactuca ) im Erdreich keimen nur 
nach Lichtexposition. Sogar ein Schwachlichtblitz (oder eine 
kurze Lichtexposition beim Umpflügen) reicht dafür aus. 

■ Ausgewachsene Pflanzen der Spitzklette (Xanthium struma- 
riurn) blühen nur nach langen Nächten. Selbst ein kurzer 
Lichtblitz mitten in der Nacht reicht aus, sie am Blühen zu 
hindern. 

Wie WirkungsSpektren der oben vorgestellten Phänomene zei¬ 
gen, werden diese durch Rotlicht (650-680 nm) induziert. Dies 
weist darauf hin, dass Pflanzen ein Photorezeptorpigment besit¬ 
zen müssen, das Rotlicht absorbiert und die Photomorphogenese 
auslöst. 

Besonders auffallend an diesen Rotlichtantworten ist die Tat¬ 
sache, dass sie durch Dunkelrotlicht (710-740 nm) reversibel 
sind. Setzt man beispielsweise Salatsamen abwechselnd kurzen 
Rot- und Dunkelrotlichtblitzen in rascher Folge aus, reagieren 
die Samen nur auf die letzte Lichtexposition. Falls es sich da¬ 
bei um Rotlicht handelt, keimen sie; wenn es Dunkelrotlicht ist, 
bleiben sie dormant (► „Experiment: Empfindlichkeit von Sa¬ 
men für Rot- und Dunkelrotlicht“). Durch diese Umkehrbarkeit 
der Rot- und Dunkelrotlichteffekte werden zahlreiche weitere 
Aspekte der pflanzlichen Entwicklung reguliert, unter anderem 
Blühinduktion und Keimlingswachstum. 


Grundlage für die Effekte von Rot- und Dunkelrotlicht bil¬ 
det ein bläuliches, photorezeptorisches Pigmentprotein namens 
Phytochrom, das im Cytoplasma von Pflanzen lokalisiert ist. 
Phytochrom existiert in zwei ineinander überführbaren Zu¬ 
standsformen (Konformere). Das Molekül durchläuft eine Kon- 
formationsänderung, wenn es Licht bestimmter Wellenlängen 
absorbiert. Die Grundform, die hauptsächlich Rotlicht absor¬ 
biert, wird als P r bezeichnet. Wenn P r ein Rotlichtphoton ab¬ 
sorbiert, wird es in Pf r umgewandelt (fr vom englischen far-red 
für „dunkelrot“). Pf r ist die aktive Form von Phytochrom - also 
die Zustandsform, welche in etlichen Pflanzen wichtige biologi¬ 
sche Vorgänge auslöst. 



Der Bestandteil des Phytochroms, der Rotlicht und Dunkelrot¬ 
licht absorbiert, ist ein kovalent gebundenes, als Chromophor 
bezeichnetes Pigment (► Abb. 36.12a). Der Chromophor von P r 
absorbiert bevorzugt Rotlicht; durch diese Absorption verändert 
das Phytochrom seine Konformation und nimmt die Pf r -Form 
an. Absorbiert der Chromophor von Pf r Dunkelrotlicht, so wird 
das Phytochrom wieder in die P r -Form zurückverwandelt. Viel¬ 
leicht ist Ihnen diese Reaktion aus der organischen Chemie als 
cA-tra^s-Isomerisierung bekannt. 


Abb. 36.11 Wirkungsspektrum des Phototropismus. 

a Das Wirkungsspektrum für die Krümmung der Coleoptile 
zum Licht ähnelt dem Wirkungsspektrum für das Rezep¬ 
torprotein Phototropin. b Nach 90 min haben sich nur die 
Coleoptilen, die dem Blaulicht ausgesetzt waren, zum Licht 
hin gekrümmt 


a Wirkungsspektrum für Phototropin 
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Abb. 36.12 Phytochrom existiert in zwei 
Zustandsformen. Wie Absorptionsspektren 
von Phytochrom zeigen, liegt dieses in zwei 
ineinander umwandelbaren Formen vor, ent¬ 
sprechend der cis- bzw. trans-isomere ihres 
Chromophors. Die P r -Form absorbiert Rot¬ 
licht, die Pf r -Form Dunkelrotlicht 


a cis- und trans- Isomer des Chromophors von Phytochrom 


Chromophor 




Die Absorptionsspektren von P r und Pf r korrelieren mit ihren 
WirkungsSpektren (►Abb. 36.12b). Wie Sie erfahren haben, 
beeinflusst Phytochrom die Samenkeimung, die Sprossentwick¬ 
lung nach der Etiolierung und die Blühinduktion. Bei Arabi- 
dopsis codiert eine Genfamilie fünf geringfügig voneinander 
abweichende Phytochrome, die jeweils an anderen photomor- 
phogenetischen Reaktionen beteiligt sind. 


Bei Pflanzen in freier Natur entscheidet das Verhältnis von Rot- 
zu Dunkelrotlicht darüber, ob eine phytochromvermittelte Ant¬ 
wort erfolgen wird: 

■ Tagsüber beträgt dieses Verhältnis etwa 1,2:1; da mehr 
Rotlicht als Dunkelrotlicht vorhanden ist, überwiegt die Pfr- 
Form. 
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Experiment: Empfindlichkeit von Samen für Rot- und Dunkelrotlicht 


Originalliteratur: Borthwick HA et al. (1952) Proc NatlAcad Sei USA 38: 662-666 

Salatsamen keimen, wenn sie einer kurzen Lichtexposition ausgesetzt werden. Ein Wir¬ 
kungsspektrum deutete darauf hin, dass Rotlicht die Keimung am wirksamsten fördert, 
diese Stimulierung aber durch Dunkelrotlicht rückgängig gemacht wird, wenn Letzteres 
unmittelbar nach dem Rotlichtblitz präsentiert wird. Harry Borthwick und seine Mitarbeiter 
untersuchten, welchen Effekt wiederholt wechselnde Rot- und Dunkelrotlichtblitze haben. 
In allen Fällen war stets die letzte Lichtexposition ausschlaggebend für die Keimungs¬ 
reaktion. Diese Befunde führten zu dem Schluss, dass an dem Phänomen ein einzelnes 
photoreversibles Molekül beteiligt ist. Dieses Molekül entpuppte sich als Phytochrom. 

Hypothese 

Die Wirkung von Rot- und Dunkelrotlicht auf die Keimung von Salatsamen ist jeweils re¬ 
versibel. 


Methode 


Belichtung von Salatsamen abwechselnd mit Lichtphasen aus 1 min Rotlicht B 
und 4 min Dunkelrotlicht E3 . 

B 0E2 ■ ■ ■ BE3BE3BE3B BE3E1E3E1E3E1E3 


Ergebnisse 




Die meisten Samen keimten, 
wenn sie zuletzt Rotlicht 0 
exponiert waren, ... 



... die meisten blieben dormant, 
wenn die letzte Lichtexposition 
bei Dunkelrotlicht 03 erfolgte. 



fast alle keimten nur wenige 
keimten 


fast alle keimten nur wenige keimten 


Schlussfolgerung 

Rotlicht und Dunkelrotlicht kehren die jeweilige Wirkung der anderen Wellenlänge um. 


■ Im Schatten anderer Pflanzen beträgt das Verhältnis mitun¬ 
ter nur 0,13: 1, und Phytochrom liegt dann vorwiegend in 
der P r -Form vor. Im Schatten ist das Verhältnis von Rot- zu 
Dunkelrotlicht deshalb so niedrig, weil Rotlicht durch das 
Chlorophyll der Blätter in den darüberliegenden Laubschich¬ 
ten absorbiert wird und damit weniger Rotlicht zu den weiter 
unten wachsenden Pflanzen durchdringt. 

Bei einigen im Schatten wachsenden Pflanzenarten stimuliert 
das niedrige Verhältnis eine Zellstreckung, sodass die Pflanzen 
in die Höhe zur Sonne hin wachsen. Der durch andere Pflanzen 
geworfene Schatten verhindert auch, dass Samen auskeimen, 
die Rotlicht zur Keimung benötigen. Reflektierende Bodenei¬ 
genschaften können sich ebenfalls auf das Verhältnis von Rot- 


zu Dunkelrotlicht auswirken - und damit auf das Verhalten der 
Pflanzen. Baumwollkeimlinge wachsen zum Beispiel langsamer 
auf Böden, die mehr Rotlicht als Dunkelrotlicht reflektieren (wie 
Tonböden). 


Phytochrom stimuliert die Gentranskription 

Wie wirkt Phytochrom oder genauer gefragt, wie wirkt Pf r ? 
Phytochrom ist ein Dimer. Jedes Monomer setzt sich aus zwei 
Komponenten zusammen (► Abb. 36. 13), einem aus vier Domä¬ 
nen aufgebauten Protein und einem Chromophor, der über ein 
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Blick in die Daten: Empfindlichkeit von Samen für Rot- und Dunkelrotlicht 


Harry Borthwick und seine Kollegen konnten mit ihren weg¬ 
weisenden Experimenten die wahrscheinliche Existenz eines 
Rotlichtrezeptors belegen, der die Samenkeimung steuert. 
Als Sohn eines führenden Pflanzenphysiologen trat Borth¬ 
wick in die Fußstapfen seines Vaters und studierte ebenfalls 
Pflanzenphysiologie. Nach der Entdeckung, dass Pflanzen 
auf die Tageslänge reagieren (Photoperiodismus; ► Kap. 37), 
entwickelte sich die Bedeutung von nichtphotosynthetischen 
Reaktionen auf Licht als Entwicklungssignal zu einem be¬ 
liebten Forschungsthema. Schon seit über 100 Jahren wusste 
man, dass Salatsamen zum Keimen Licht benötigen. Borth- 
wicks Arbeitsgruppe wollte untersuchen, welche Bedeutung 
Lichtsignale für die Keimung haben; dazu säten die Forscher 
die Salatsamen in einer Umgebung aus, in der alle anderen 
Umweltvariablen wie die Temperatur streng kontrolliert wur¬ 
den. 

Aufgaben 

1. Als Erstes wurde ein WirkungsSpektrum (► Abb. 10.4) 
für die Samenkeimung erstellt. Dazu ließen die Forscher 
die Samen zunächst auf feuchtem Filterpapier für 16 h im 
Dunkeln quellen, damit sie sich mit Wasser vollsaugen 
konnten. Anschließend setzten sie die Samen jeweils für 
1 min Licht unterschiedlicher Wellenlänge aus. Nach die¬ 
ser Lichtexposition - dem potenziellen Keimungssignal - 
brachten sie die Samen wieder ins Dunkle zurück und 
überprüften nach zwei Tagen ihren Keimungszustand. 
Die Ergebnisse sind in ► Tab. A hinsichtlich der Ener¬ 
gieeffizienz aufgelistet (d. h., wie viel Licht erforderlich 
war, um 50 % der Samen zum Keimen zu bringen). 

a. Erläutern Sie die Messung der Energieeffizienz: Was 
bedeuten die hohen bzw. niedrigen Zahlen? 

b. Stellen Sie anhand der Daten die Energieeffizienz in 
Abhängigkeit von der Wellenlänge grafisch dar. Licht 
welcher Wellenlängen löst demnach am effizientesten 
eine Keimung aus? 

2. Andere Reaktionen von Pflanzen auf Lichtsignale deute¬ 
ten darauf hin, dass die Effekte von Licht durch die Ex¬ 
position von Licht anderer Wellenlängen reversibel sind. 
Nachdem Borthwicks Team die Daten von ► Tab. A er¬ 


mittelt hatte, exponierten die Forscher zunächst Gruppen 
von je 200 Samen jeweils für 1 min Licht von 660 nm 
(Rotlicht) und anschließend einige Proben für jeweils 
4 min Licht von 700 nm (Dunkelrotlicht). Danach brach¬ 
ten sie die Samen wieder ins Dunkle zurück und überprüf¬ 
ten zwei Tage später den Keimungsstatus. Die Ergebnisse 
sind in ► Tab. B zusammengefasst. 

a. Was können Sie daraus über die Natur des Moleküls 
schließen, welches auf das Licht reagiert? 

b. Warum keimten auch von den mit „keine Lichtexposi¬ 
tion“ gekennzeichneten Samen einige Exemplare? 


Tab. A 


Wellenlänge 

(nm) 

erforderliche Lichtenergie, damit 50 % der 
Samen keimen (mJ/cm 2 ; mJ = Millijoule) 

560 

35 

570 

25 

580 

15 

590 

10 

600 

8 

620 

6 

640 

4 

660 

3 

680 

4 

690 

45 

700 

80 


Tab. B 

Wellenlänge der Lichtexposition 
keine Lichtexposition 
(Dunkelkontrolle) 

Rotlicht 

Dunkelrotlicht 

Rotlicht, Dunkelrotlicht, Rotlicht 
Rotlicht, Dunkelrotlicht, Rotlicht, 
Dunkelrotlicht 

Rotlicht, Dunkelrotlicht, Rotlicht, 
Dunkelrotlicht, Rotlicht 


Anteil gekeimter Samen 
8,5% 

98% 

54% 

100 % 

43% 

99% 


Cystein an eine der Domänen gebunden ist. Die Gentranskrip¬ 
tion wird stimuliert, wenn P r in Pf r umgewandelt wird. Wenn 
P r Rotlicht absorbiert, verändert der Chromophor seine Gestalt, 
was zur Konformationsänderung des Proteins von der P r - zur 
Pf r -Form führt. Bei der Umwandlung zur Pf r -Form werden zwei 
Proteindomänen des Phytochroms exponiert, die beide die Tran¬ 
skriptionsaktivität beeinflussen: 

■ Durch die Freilegung eines nucleären Lokalisationssignals 
(NLS, auch als Kemlokalisationssequenz oder Kemlokalisie- 
rungssignal bezeichnet; ► „Experiment: Testen der Signalse¬ 


quenz“ in ► Abschn. 14.1) wandert Pf r aus dem Cytoplasma 
in den Zellkern. Dort bindet Pf r an Transkriptionsfaktoren 
und stimuliert dadurch die Expression von Genen, die an der 
Photomorphogenese beteiligt sind. 

■ Durch die Freilegung einer Proteinkinasedomäne phospho- 
ryliert Pf r sich selbst und andere Proteine, die an der Rot¬ 
lichtsignaltransduktion beteiligt sind; dadurch kommt es zu 
Veränderungen in der Aktivität von Transkriptionsfaktoren. 

Die Aktivierung dieser Transkriptionsfaktoren hat eine recht 
umfangreiche Wirkung. Bei Arabidopsis beeinflusst Phyto- 
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chrom die erstaunliche Anzahl von 2500 Genen (10% des 
gesamten Genoms!), indem es ihre Expression entweder ver¬ 
stärkt oder verringert. Ein Teil dieser Gene steht mit anderen 
Phytohormonen in Beziehung. Wird beispielsweise bei der Sa¬ 
menkeimung Pf r gebildet, werden Gene für die Gibberellinsyn- 
these aktiviert und Gene für den Gibberellinabbau reprimiert. 
Dadurch reichem sich Gibberelline an und die Reservestoffe des 
Samens werden mobilisiert. 


Circadiane Rhythmen werden durch 
die Lichtrezeption synchronisiert 

Bei allen Eukaryoten und einigen Prokaryoten werden Zeit¬ 
punkt und Dauer der biologischen Aktivitäten durch eine biolo¬ 
gische Uhr gesteuert. Dabei handelt es sich um einen Oszillator 
innerhalb der Zellen, der in etwa zwölfstündigen Intervallen 
zwischen zwei Zuständen pendelt. Die wichtigsten Manifesta¬ 
tionen dieser Uhr werden als circadiane Rhythmen bezeichnet 
(vom lateinischen circa für „ungefähr“ und dies für „Tag“). 
Denken Sie nur an Ihren eigenen Rhythmus: Höchstwahr¬ 
scheinlich schlafen Sie nachts und sind tagsüber wach. Über 
die circadianen Rhythmen von Tieren erfahren Sie etwas in 
► Abschn. 52.5. Bei Pflanzen beeinflussen circadiane Rhyth¬ 
men zum Beispiel das Öffnen (tagsüber) und Schließen (nachts) 
der Spaltöffnungen bei Arabidopsis , aber auch die Blattbewe¬ 
gungen bei Bohnenpflanzen, deren Blätter zur Sonne gewendet 
(tagsüber) oder abgesenkt werden (nachts). Wie Sie an die¬ 
sen beiden Beispielen sehen, stehen circadiane Rhythmen eine 


sinnvolle ökophysiologische Verbindung her, eine Verbindung 
zwischen Physiologie und Umwelt des Organismus. 

Zwei Eigenschaften kennzeichnen circadiane Rhythmen, aber 
auch andere regelmäßige biologische Zyklen, nämlich die Peri¬ 
ode und die Amplitude: Die Periode ist gleich der Länge (Dau¬ 
er) eines Zyklus, während die Amplitude den größten Wert der 
Veränderung im Laufe eines Zyklus bezeichnet. Die circadianen 
Rhythmen bei Pflanzen weisen einige auffällige Merkmale auf: 

■ Die Periode eines circadianen Rhythmus ist bemerkenswert 
unempfindlich für die Temperatur, obwohl eine Temperatur¬ 
erniedrigung die Amplitude deutlich verringern kann. 

■ Circadiane Rhythmen erweisen sich als sehr dauerhaft; sie 
können tagelang weiterlaufen, selbst wenn Signale aus der 
Umwelt fehlen, beispielsweise Licht- und Dunkelphasen. 

■ Circadiane Rhythmen können in gewissen Grenzen ver¬ 
schoben und synchronisiert werden, und zwar durch Licht- 
Dunkel-Zyklen, die nicht genau mit dem 24-h-Muster über¬ 
einstimmen. Ein Organismus kann also dazu veranlasst wer¬ 
den, seine eigene innere (endogene) Periode (in gewissen 
Grenzen) mit der Periode des Licht-Dunkel-Zyklus zu syn¬ 
chronisieren, dem er gerade ausgesetzt ist. 

Stehen Sie sich vor, was passiert, wenn ein Mensch rasch (al¬ 
so mit dem Flugzeug) durch mehrere Zeitzonen reist - was 
zuvor Nacht war, wird zum Tag. Dann verschiebt sich allmäh¬ 
lich der circadiane Schlaf-Wach-Rhythmus dieses Menschen 
und synchronisiert sich mit den neuen Umweltsignalen. Eine 
ähnliche Synchronisierung passiert bei Pflanzen, die sich im 
Laufe der Jahreszeiten fortwährend an die Tageslänge anpassen. 
Das WirkungsSpektrum, bei dem Pflanzen eine Synchronisie¬ 
rung zeigen, liefert Hinweise darauf, dass höchstwahrscheinlich 


Abb. 36.13 Phytochrom stimuliert die 
Gentranskription. Das Protein Phyto¬ 
chrom ist ein Dimer aus zwei gleichen 
Proteinuntereinheiten, die jeweils einen 
Chromophor aufweisen. Bei Absorpti¬ 
on von Licht ändert dieses Dimer seine 
Konformation. Wenn Phytochrom Rot¬ 
licht absorbiert, wandelt es sich in die 
Pf r -Form um; diese aktiviert die Tran¬ 
skription von phytochromempfmdlichen 
Genen 


O Der Chromophor 
des Phytochroms 
absorbiert Rotlicht. 


& Die Konformationsänderung des Chromophors be¬ 
wirkt eine Konformationsänderung des Phytochrom- 
proteins, wodurch ein nucleäres Lokalisations¬ 
signal und eine Proteinkinasedomäne exponiert werden. 


Chromophor 



Änderungen der | 
Transkription 


| Ein Teil des P fr fungiert als 
Proteinkinase und phospho- 
ryliert andere Proteine, die 
ihrerseits die Transkription 
beeinflussen. 
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Phytochrom beteiligt ist (sowie in geringerem Maße Blaulicht¬ 
rezeptoren). Bei Sonnenuntergang liegt Phytochrom überwie¬ 
gend in der aktiven Pf r -Form vor. Doch im Laufe der Nacht 
wird Pf r allmählich in die inaktive P r -Form zurückgewandelt. Im 
Morgengrauen befindet sich das Phytochrom vorwiegend im P r - 
Zustand, doch mit beginnendem Tageslicht wird es rasch wieder 
in Pf r umgewandelt. Durch den Übergang in den Pf r -Zustand 
wird die biologische Uhr der Pflanze neu gesteht. Gleichgültig 
wie lange die Nacht dauert, die Uhr wird jeden Tag mit Tagesbe¬ 
ginn neu eingestellt. Während also die von der Uhr gemessene 
Gesamtperiode gleich bleibt, passt sich die Uhr über den Jahres¬ 
lauf an Veränderungen der Tageslänge an. 

36.4 Wiederholung 

Licht kontrolliert eine Anzahl von physiologischen und 
entwicklungsbiologischen Ereignissen in Pflanzen; dieser 
Vorgang wird als Photomorphogenese bezeichnet. Pho¬ 
torezeptoren wie Phototropin, Cryptochrome und Phyto¬ 
chrom vermitteln die Wirkungen von Licht auf Wachstum 
und Entwicklung von Pflanzen. Phytochrom existiert in 
zwei ineinander umwandelbaren Zuständen (Konforme¬ 
ren); die Umwandlung vom einen in den anderen wird 
durch das Verhältnis von Rot- zu Dunkelrotlicht gesteuert. 
Circadiane Rhythmen werden durch die Lichtrezeption 
beeinflusst. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Hinweise auf die Existenz von Blaurichtrezeptoren bei 
Pflanzen anführen und einschätzen können. 

■ erläutern können, durch welchen Prozess und unter 
welchen Bedingungen die Umwandlung der P r - in die 
Pf r -Form von Phytochrom erfolgt. 


_ ? _ 

1. Welche Belege für Blaulichtrezeptoren bei Pflanzen gibt es? 

2. Warum hat Rotlicht andere Auswirkungen auf die Samenkei¬ 
mung als Dunkelrotlicht? 


Faszination Forschung: Wie wird das Pflanzenwachstum 
gesteuert und welche Änderungen der Wuchsform mach¬ 
ten die neuen Sorten von Weizen und Reis so erfolgreich? 

Bei normalen Weizenpflanzen regen Gibberelline das 
Längenwachstum der Sprossachse an. Bei zwergwüchsi¬ 
gen Pflanzen wirkt sich jedoch eine Mutation auf den Si¬ 
gnaltransduktionsmechanismus für Gibberelline aus, so- 
dass die Zellen der Sprossachse nicht auf diese reagieren 
und das Wachstum eingeschränkt wird. Bei Reispflanzen 
betrifft die Mutation ein Gen für ein Enzym des Gibbe- 
rellinsynthesewegs. Ohne diese Phytohormone bleibt das 
Längenwachstum der Sprossachse aus. Durch eine geziel¬ 
te Unterbrechung der Hormonsignalübertragung konnte 
zahllosen Menschen das Leben gerettet werden. Diese 
ertragreichen Sorten reagieren auf Düngergaben im Ver¬ 
gleich zu konventionellen Weizen- und Reissorten durch 
erheblich stärkeres Wachstum und vermehrte Produktion 
von Körnern. 


Ausblick 

Im Gegensatz zu Tierhormonen, die in einem bestimmten 
Gewebe produziert werden und sich oftmals spezifisch 
auf eine begrenzte Zahl von Zielzellen auswirken, vertei¬ 
len sich die Synthese- und Wirkorte von Phytohormonen 
über weite Bereiche einer Pflanze. Da in einem bestimm¬ 
ten Gewebe zu einem bestimmten Zeitpunkt mehrere 
Phytohormone gleichzeitig vorhanden sind, überrascht es 
auch nicht, dass diese untereinander wechselwirken und 
so einen physiologischen Effekt erzielen. Dieses Phäno¬ 
men bezeichnet man bisweilen als Crosstalk. So wird 
beispielsweise beim unterirdischen Keimen eines Samens 
das Wachstum der embryonalen Sprossachse, des Hypo- 
kotyls, durch Auxin und Gibberelline stimuliert und durch 
Ethylen und BrassinoSteroide inhibiert. Durch Untersu¬ 
chungen an Modellpflanzen wie Arabidopsis kommt ans 
Licht, welche Proteine den Signalwegen dieser Hormo¬ 
ne gemeinsam sind und bei den Wechselwirkungen eine 
Rolle spielen. 
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36 Regulation des Pflanzenwachstums 


Kapitelzusammenfassung 

36.1 Pflanzen reagieren bei ihrer Entwicklung auf ihre 

Umgebung 

■ Als ortsgebundene Organismen maximieren Pflanzen ihre 
Wachstumsfähigkeiten, indem sie zeitlebens Meristeme 
nutzen, neue Organe bilden und wachsen. 

■ Die Umwelt, Rezeptoren, Phytohormone und das Genom 
der Pflanze regulieren gemeinsam die pflanzliche Ent¬ 
wicklung. 

■ Die Dormanz der Samen bietet adaptive Vorteile und 
wird durch mehrere Mechanismen aufrechterhalten. In 
der Natur wird die Dormanz beispielsweise durch Aufrau¬ 
en der Samenschale, Feuer, Auswaschung und niedrige 
Temperaturen beendet. Zum Ende der Dormanz nimmt 
der Samen durch Quellung Wasser auf, es kommt zur 
Keimung, und ein Keimling (Keimpflanze) entwickelt 
sich. Siehe ► Abb. 36.1; ► Activity 36.1, 36.2 

■ Pflanzenhormone (Phytohormone) unterscheiden sich in 
der Struktur und Physiologie von Tierhormonen. Siehe 

► Tab. 36.1 

■ Pflanzen verfügen über mehrere Phytohormone, j edes die¬ 
ser Hormone reguliert vielfältige Entwicklungsaspekte. 
Zwischen diesen Phytohormonen bestehen oft komplexe 
Wechselwirkungen. Siehe ► Tab. 36.2 

■ Genetische Screenings des Modellorganismus Arabi- 
dopsis thaliana haben erheblich dazu beigetragen, dass 
wir die Signalwege in Pflanzen heute besser verstehen. 
Siehe ► Abb. 36.2 

36.2 Gibberelline und Auxin wirken unterschiedlich, aber 

der Mechanismus ist ähnlich 

■ Sowohl Gibberelline als auch Auxin können bei gene¬ 
tisch bedingt zwergwüchsigen Pflanzen ein Wachstum 
auslösen. Siehe ► Abb. 36.3 

■ Gibberelline haben zahlreiche, bei verschiedenen Pflan¬ 
zen unterschiedliche Auswirkungen. Dazu zählen Zell¬ 
streckung, Fruchtreife und die Mobilisierung von Spei¬ 
cherpolymeren in Samen. Siehe ►Abb. 36.3, 36.4, 36.5; 

► Activity 36.3 

■ Auxin wurde im Zusammenhang mit dem Wachstum 
von Sprossachsen und Coleoptilen entdeckt, insbesondere 
in Korrelation mit Phototropismus. In der Sprossach¬ 
se wird es in der Sprossspitze gebildet, nach unten 
transportiert und stimuliert dort die Zellstreckung. Siehe 

► „Experiment: Das Phototropismusexperiment der Dar¬ 
wins“, ► Abb. 36.6, 36.7; ► Animation 36.1, 36.2 

■ Der Säure-Wachstums-Hypothese zufolge stimuliert 
Auxin die Zellstreckung, indem es die Freisetzung von 
Protonen in der Zellwand bewirkt (d. h. eine Ansäuerung). 
Siehe ► Abb. 36.9; ► Animation 36.3 

■ Wie die Gibberelline entfaltet auch Auxin seine Wirkung 
durch den Abbau von Transkriptionsrepressoren. Siehe 

► Abb. 36.10 


36.3 Andere Pflanzenhormone haben vielfältige Wirkun¬ 
gen 

■ Cytokinine sind Adeninderivate. Sie fördern die pflanz¬ 
liche Zellteilung und bei manchen Pflanzenarten die 
Samenkeimung. Sie hemmen das Streckungswachstum 
der Sprossachse, fördern das Dickenwachstum von 
Sprossachse und Wurzel und stimulieren das Wachstum 
von Achselknospen. Außerdem fördern sie die Entfaltung 
der Blattspreite und verzögern die Blattseneszenz. 

■ Ein Gleichgewicht zwischen Auxin und Ethylen kon¬ 
trolliert den Blattfall. Ethylen fördert die Seneszenz und 
die Fruchtreife. Bei den Keimlingen von Eudikotylen 
führt es zur Bildung eines schützenden Hypokotylha- 
kens. In der Sprossachse hemmt Ethylen das Streckungs¬ 
wachstum, fördert das Dickenwachstum und bewirkt, 
dass die Zellen für den Gravitropismus unempfindlich 
werden. 

■ Dutzende von unterschiedlichen Brassinosteroiden be¬ 
einflussen die Zellstreckung, das Pollenschlauchwachs¬ 
tum, die Differenzierung des Leitgewebes und das Län¬ 
genwachstum der Wurzeln. 

36.4 Photorezeptoren lösen als Reaktion auf Licht Ent¬ 
wicklungsvorgänge ein 

■ Phototropine sind Blaulichtrezeptoren für den Photo¬ 
tropismus und die Chloroplastenbewegung. Zeaxanthin 
wirkt mit den Phototropinen zusammen und vermittelt die 
lichtinduzierte Öffnung der Stomata. Cryptochrome sind 
Blaulichtrezeptoren; sie kontrollieren die Keimlingsent¬ 
wicklung, die Streckung der Sprossachse und die Blühin- 
duktion. 

■ Phytochrome existieren im Cytoplasma in zwei inein¬ 
ander überführbaren Formen, P r und Pf r . Die relati¬ 
ven Mengen dieser beiden Zustandsformen (Konformere) 
sind abhängig vom Verhältnis von Rot- zu Dunkelrotlicht. 
Phytochrome beeinflussen das Keimlingswachstum, die 
Blütenbildung und die Etiolierung. Siehe ► „Experiment: 
Empfindlichkeit von Samen für Rot- und Dunkelrotlicht“; 

► Abb. 36.12 

■ Der Signaltransduktionsweg des Phytochroms beeinflusst 
die Gentranskription auf zweierlei Weise: Die Pf r -Form 
interagiert direkt mit einigen Transkriptionsfaktoren und 
wirkt sich durch Wechselwirkungen mit ihrer Protein¬ 
kinasedomäne indirekt auf die Transkription aus. Siehe 

► Abb. 36.13 

■ Circadiane Rhythmen sind Ereignisse, die in einem an¬ 
nähernd 24-stündigen Zyklus stattfinden. Licht kann diese 
Aktivitäten durch Photorezeptoren wie Phytochrom ver¬ 
zögern und synchronisieren. 
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Rückblick 

■ Pflanzen reagieren bei ihrem Wachstum auf Signale aus 
der Umwelt; an den entsprechenden Signaltransduktions¬ 
wegen sind Phytohormone und Photorezeptoren beteiligt 
(► Abschn. 36.1). 

■ Mithilfe von genetischen Screenings haben Wissenschaftler 
ermittelt, welche Gene an der Steuerung von Wachstum und 
Entwicklung beteiligt sind (► Abschn. 36.1). 

Originalliteratur: Franklin KA et al. (2003) Plant Cell 15: 
1981-1989; Qin M et al. (1997) Plant J 12: 1163-1172; Shar- 
rock RA, Clack T (2002) Plant Physiol 130: 442-456 

Phytochrome nehmen Rotlicht (R) und Dunkelrotlicht (FR) 
wahr und steuern zahlreiche Wachstums- und Entwicklungspro¬ 
zesse bei Pflanzen wie die Chlorophyllsynthese, die Samenkei¬ 
mung und die Blattentfaltung. Der Photorezeptor Phytochrom 
besteht aus zwei Komponenten: einem lichtempfindlichen Chro¬ 
mophor und einem Protein, das an der Signaltransduktion für die 
zelluläre Antwort beteiligt ist (► Abb. 36.13). Bei der Modell¬ 
pflanze Arabidopsis kontrollieren fünf unterschiedliche Gene 
( phyA , phyB, phyC , phyD und phyE ) die Bildung von fünf ver¬ 
schiedenen Phytochromtypen. Die Gene codieren fünf geringfü¬ 
gig voneinander abweichende Proteine, deren unterschiedliche 
Expression in verschiedenen Geweben zu verschiedenen Zeiten 
wahrscheinlich die Grundlage für die abweichenden Reaktionen 
der Pflanzen bilden. 

Die Funktion der phy- Gene wurde mittels molekularer und 
genetischer Methoden aufgeklärt. Bei einer der molekularen 
Methoden wurde ein Gen an einen sehr aktiven Promotor gekop¬ 
pelt und bei sich entwickelnden Arabidopsis- Pflanzen stärker 
exprimiert als üblich (überexprimiert). So wurden beispiels¬ 
weise phyA , phyB , phyC und phyD in Arabidopsis separat 
überexprimiert; anschließend ermittelte man von 18 Tage alten 
Keimlingen die Blattfläche. Die Ergebnisse zeigt die folgende 
► Tabelle. 


Genexpression Blattfläche (mm 2 ) 

Wildtyp 22 

phyA überexprimiert 21 

phyB überexprimiert 21 

phyC überexprimiert 31 

phyD überexprimiert 22 

Als Ergänzung zu der molekularen Methode wurde auch noch 
eine genetische Methode angewendet. Durch ein genetisches 


Screening auf Pflanzen mit veränderter Blattgröße isolierte man 
Mutanten mit einem Mangel an phyC (► Abb. 36.2), also Mu¬ 
tanten, bei denen das phyC- Gen funktionslos war. Alle durch 
das genetische Screening gefundenen /?/ryC-Mutanten, so stellte 
sich heraus, waren auch durch ein funktionsloses phyD- Gen ge¬ 
kennzeichnet. Dieses Ergebnis gab Anlass zur Erforschung von 
Pflanzen mit verschiedenen Kombinationen funktionierender 
und funktionsloser phy- Gene. Diese Pflanzen wurden bezüglich 
ihrer Blattlänge (die aufgrund der Verlängerung des Blattstiels 
zunimmt) und ihrer Blattfläche analysiert. Die Ergebnisse sind 
in ► Abb. A und ► Abb. B dargestellt. 

Abb. A 



Abb. B 
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Aufgaben 

1. Was sagen die Daten in der ► Tabelle über die Rolle der vier 
Phytochromgene bei der Blattentwicklung aus? 

2. Wie könnte man ein genetisches Screening für phyC- 
Mangelmutanten durchführen und welchen Phänotyp würde 
man bei diesem Screening untersuchen? 

3. Vergleichen Sie die Ergebnisse für phy AD, phy CD und 
phyACD in ►Abb. B. Was sagen diese Ergebnisse über die 
Funktion und Notwendigkeit der phyA- und phyC- Gene für 
die Steuerung der Blattfläche bei Arabidopsis aus? 

4. Welche Schlüsse hinsichtlich der Funktion des Gens phyB 
für das Blattwachstum lassen die Daten in ►Abb. A und 
► Abb. B zu? Welcher Zusammenhang besteht zwischen 
dieser Funktion und derjenigen bzw. denjenigen von phyA 
und phyCl 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 


Faszination Forschung: Welche Signale lösen das Blühen 
aus? 

Die rot-grünen Sträucher, die im ganzen Süden von Kali¬ 
fornien wuchsen und aus denen Mexikaner einen roten 
Farbstoff gewannen, übten auf den Milchbauer Albert 
Ecke eine große Faszination aus. Dieser Strauch mit 
dem wissenschaftlichen Namen Euphorbia pulcherrima 
erhielt seinen Trivialnamen Poinsettie nach jenem Mann, 
der ihn erstmals in die Vereinigten Staaten brachte: Joel 
Roberts Poinsett, erster US-Botschafter in Mexiko. An¬ 
fang des 20. Jahrhunderts begann Ecke, die Pflanzen auf 
seiner Farm in Hollywood zu verkaufen. Bevor sich ein 
kommerzieller Erfolg einstellen konnte, mussten jedoch 
erst zwei Hindernisse überwunden werden. 

Zum einen blühten die Poinsettien zwar im milden Kli¬ 
ma Südkaliforniens normalerweise im Herbst und Früh¬ 
winter, doch als Ecke sie auf seinen Feldern züchtete, 
bildeten sie nur sehr unzuverlässig Blüten aus. Wie Bio¬ 
logen später herausfanden, benötigen Poinsettien über 
mehrere Wochen hinweg 14-stündige Nächte, damit sie 
blühen. Jede Unterbrechung dieser langen Dunkelpha¬ 
sen - beispielsweise durch vorbeifahrende Autos, die 
Straßenbeleuchtung oder die Beleuchtung der nahegele¬ 
genen Filmsets - verhinderte die Blüte. Daher verlegte 
Eckes Sohn Paul den Zuchtbetrieb weiter nach Süden, 
auf entlegene Felder weitab von Los Angeles. Als zweites 
Hindernis kam hinzu, dass die Pflanzen sehr hoch aufge¬ 
schossen waren. Sie sahen zwar hübsch aus, waren aber 
schwierig zu transportieren und als Zimmerpflanzen nicht 
attraktiv. Schließlich fand Paul Ecke eine Poinsettiensorte 
mit deutlich kompakterer Wuchsform. Diese Sorte ver¬ 
mehrte er und züchtete daraus letztendlich die heute so 
beliebte Topfpflanze. Die Blütezeit der Poinsettien prä¬ 
destinierte diese Pflanzen für die Eckes geradezu, sie zum 
„Weihnachtsstern“ zu machen. Also bewarben sie die nun 
problemlos transportierbaren Pflanzen als Dekoration für 
die Adventszeit und statteten Live-Shows im Fernsehen 
zwischen Erntedank und Weihnachten üppig mit kosten¬ 
losen Pflanzen aus. Eine äußerst erfolgreiche Kampagne: 
Heute gehen in den Vereinigten Staaten jährlich in der 
Advents- und Weihnachtszeit über 100 Mio. Weihnachts¬ 
sterne über den Ladentisch. Damit ist die Poinsettie zur 
meistverkauften Topfpflanze des Landes aufgestiegen. 

Noch attraktivere und pflegeleichtere Zierpflanzen zu 
züchten gehört nach wie vor zu den wichtigen Aufgaben 
in der Zierpflanzenzucht. Dass es sich bei den leuch¬ 
tend roten Blüten der Poinsettien in Wirklichkeit gar nicht 
um Blüten handelt, mag Sie vielleicht überraschen. Die 
so auffälligen und beliebten roten Hingucker sind kei¬ 
ne Blüten-, sondern Hochblätter. Die einzelne, winzige, 
gelbe, weibliche Blüte des Weihnachtssterns besitzt keine 
Kronblätter und ist von männlichen Blüten umgeben. 

Wie ist es Pflanzenzüchtern gelungen, anhand der Er¬ 
kenntnisse über die Fortpflanzung von Blütenpflanzen 


eine kommerziell erfolgreiche Form der Poinsettie zu 
entwickeln? 

In ► „Experiment: Das Blühsignal“ in ► Abschn. 37.2 
und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapi¬ 
tels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


37.1 Die meisten Angiospermen 
pflanzen sich sexuell fort 

Die meisten Angiospermen (Blütenpflanzen) pflanzen sich se¬ 
xuell fort. Diese Fortpflanzungsstrategie bietet den Selektions¬ 
vorteil, dass sie genetische Variabilität und damit das Ausgangs¬ 
material für eine Evolution erzeugt. Die sexuelle Fortpflanzung 
der Angiospermen umfasst Mitose, Meiose sowie einen Gene¬ 
rationswechsel zwischen einer haploiden und einer diploiden 
Generation (► Abb. 1 1.4). 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der weibliche Gametophyt (Megagametophyt) ist der Embryo¬ 
sack, der männliche (Mikrogametophyt) das Pollenkorn. 

■ Aus einem keimenden Pollenkorn wächst ein Pollenschlauch 
durch den Griffel zum Embryosack. 

■ Eine Selbstbefruchtung wird bei Angiospermen durch eine räum¬ 
liche Trennung der männlichen und weiblichen Gametophyten 
sowie genetisch bedingte Selbstinkompatibilität verhindert. 

■ Der Embryo und das Endosperm entwickeln sich in einem Samen, 
umgeben von einer Frucht, die aus der Wand des Fruchtknotens 
hervorgeht. 

Zwischen der sexuellen Fortpflanzung bei Angiospermen und 
bei Tieren bestehen einige wesentliche Unterschiede: 

■ Charakteristisch für die meisten Angiospermen ist ein Ge¬ 
nerationswechsel zwischen einem vielzelligen diploiden Le¬ 
bensstadium (dem Sporophyten) und einem haploiden Sta¬ 
dium (dem Gametophyten); es handelt sich, wie bereits in 
► Abschn. 27.2 besprochen, um einen heterophasischen 
Generationswechsel. Tiere weisen kein vielzelliges haploi¬ 
des Stadium auf. 

■ Bei Angiospermen werden die Zellen, welche die Gameten 
bilden, im ausgewachsenen Organismus determiniert, ge¬ 
wöhnlich als Reaktion auf Umweltbedingungen; bei Tieren 
werden die Zellen der Keimbahn bereits vor der Geburt fest¬ 
gelegt. 

■ Bei Pflanzen entstehen durch Meiose Sporen und daraus 
durch Mitose Gameten; bei Tieren gehen die Gameten in der 
Regel direkt aus der Meiose hervor. 

Wie erfüllt die Blüte ihre Funktion als 
Organsystem zur sexuellen Fortpflanzung? 

Der Entwicklungszyklus von Pflanzen umfasst in der Regel 
einen Generationswechsel zwischen einer haploiden und einer 
diploiden Generation (► Abschn. 1 1.4): 
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Bei Angiospermen ist die ausgewachsene Pflanze, die wir in 
der Natur sehen, der diploide Sporophyt, und die männlichen 
und/oder weiblichen diploiden Gametophyten (also die Struktu¬ 
ren, welche die Gameten bilden) sind in den Blüten enthalten. 
(Eine genaue Beschreibung der Blütenteile und der Evolution 
der Blüten finden Sie in ►Abschn. 28.1.) Eine vollständige 
Blüte besteht aus vier konzentrischen Gruppen von Organen, 
die aus abgewandelten Blättern entstanden sind: Fruchtblätter 
(Karpelle), Staubblätter (Stamina, Singular: Stamen), Kronblät- 
ter (Petalen) und Kelchblätter (Sepalen). 



Blüten¬ 

diagramm 


■ Die Fruchtblätter oder Karpelle sind die weiblichen Ge¬ 
schlechtsorgane und enthalten die sich entwickelnden weib¬ 
lichen Gametophyten. 

■ Die Staubblätter oder Stamina sind die männlichen Ge¬ 
schlechtsorgane und enthalten die sich entwickelnden männ¬ 
lichen Gametophyten. 

In ► Kap. 19 haben Sie erfahren, wie spezifische Transkrip¬ 
tionsfaktoren die Differenzierung des Meristems in den ver¬ 
schiedenen Blütenorganen steuern. Die Blüten der meisten An¬ 
giospermen weisen sowohl Staub- als auch Fruchtblätter auf; 
derartige Blüten werden als zwittrig (bisexuell, hermaphrodi- 
tisch) bezeichnet (► Abb. 37.1a). Eingeschlechtig (unisexuell) 
sind dagegen jene Blüten, die nur männliche oder nur weibli¬ 
che Geschlechtsorgane aufweisen. Männliche Blüten besitzen 
Staub-, jedoch keine Fruchtblätter und weibliche Blüten besit¬ 
zen Frucht-, jedoch keine Staubblätter. Manche Pflanzenarten 
wie Mais tragen sowohl männliche als auch weibliche Blüten 
auf ein und derselben Pflanze; diese Arten werden als mon- 
özisch (einhäusig) bezeichnet (►Abb. 37.1b). Bei diözischen 
(zweihäusigen) Arten tragen die einzelnen Pflanzen entweder 


nur männliche oder nur weibliche Blüten; ein Beispiel ist die 
Stechpalme (► Abb. 37.1c). 


Die Gametophyten der Blütenpflanzen 
sind mikroskopisch klein 


Welche Rolle die männlichen und weiblichen Gametophyten 
bei der Fortpflanzung der Angiospermen spielen, lässt sich in 
► Abb. 37.2 nach vollziehen. Die Gametophyten der Blüten¬ 
pflanzen entwickeln sich aus haploiden Sporen innerhalb der 
Blüte: 

■ Der weibliche Gametophyt (Megagametophyt) wird als Em¬ 
bryosack bezeichnet und entwickelt sich innerhalb einer 
Samenanlage. Der Fruchtknoten im unteren Bereich des 
Fruchtblatts enthält eine oder mehrere Samenanlagen. 

■ Die männlichen Gametophyten (Mikrogametophyten), die 
Pollenkörner, entwickeln sich im Staubbeutel (Anthere) des 
Staubblatts. 

Activity 37.1 Sexual Reproduction in Angiosperms 

www.Fifel le.com/ac37. 1 


Weiblicher Gametophyt Drei der vier haploiden Mega¬ 
sporen, die bei der Meiose entstehen, gehen durch Apoptose 
(programmierten Zelltod) zugrunde. Die verbliebene Megaspo¬ 
re durchläuft drei mitotische Teilungen ohne Cytokinese, sodass 
acht haploide Kerne gebildet werden, die sich ursprünglich al¬ 
le innerhalb einer einzigen Zelle befinden: drei Kerne an einem 
Ende, drei am anderen Ende und zwei in der Mitte. Durch an¬ 
schließende Zellwandbildung entsteht ein ovaler, siebenzelliger 
Megagametophyt (Embryosack) mit insgesamt acht Zellkernen: 

■ An einem Ende des Megagametophyten befinden sich drei 
kleine Zellen: die Eizelle und zwei Synergiden. Die Eizelle 
ist der weibliche Gamet; die Synergiden sind an der Be¬ 
fruchtung beteiligt, indem sie den Pollenschlauch anlocken. 
Dieser dringt in eine der Synergiden ein, bevor die Sperma¬ 
zellen für die Befruchtung freigesetzt werden. 

■ Am entgegengesetzten Ende des Megagametophyten befin¬ 
den sich drei als Antipoden bezeichnete Zellen, die schließ¬ 
lich degenerieren. 

■ In der großen Zentralzelle befinden sich zwei Polkerne. 

Die gesamte siebenzellige, achtkernige Struktur ist, wie oben 
schon erwähnt, der Megagametophyt oder Embryosack. 


Männlicher Gametophyt Die vier haploiden Produkte der 
Meiose (die Mikro Sporen) entwickeln jeweils eine Zellwand 
und durchlaufen eine einzelne mitotische Teilung. Daraus ge¬ 
hen vier zweizeilige Pollenkömer hervor, die in die Umgebung 
freigesetzt werden. Die beiden Zellen eines Pollenkoms erfüllen 
unterschiedliche Funktionen: 

■ Nach der Bestäubung (siehe unten) teilt sich die generative 
Zelle mitotisch; dadurch entstehen zwei Spermazellen, die 
an der Befruchtung beteiligt sind. 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 



a zwittrig: Lilie {Lilium spec.) 



weibliche Blüte 
mit Fruchtblättern 


b eingeschlechtig monözisch: Mais (Zea mays) 


männliche Blüte 
mit Staubblättern 


c eingeschlechtig diözisch: 

Amerikanische Stechpalme (//ex opaca) 



Abb. 37.1 Zwittrige und eingeschlechtige Blüten, a Lilien (.Lilium spec.) sind ein Beispiel für zwittrige Blüten, das heißt, sie weisen sowohl 
männliche als auch weibliche Geschlechtsorgane auf. b Eingeschlechtige Blüten sind entweder männlich oder weiblich. Mais {Zea mays ) ist 
eine monözische (einhäusige) Art: Beide Typen von eingeschlechtigen Blüten stehen auf derselben Pflanze, c Die Amerikanische Stechpalme 
{Ilex opaca ) ist eine diözische (zweihäusige) Art; es gibt Individuen mit männlichen eingeschlechtigen Blüten und Individuen mit weiblichen 
eingeschlechtigen Blüten 


■ Aus der vegetativen Pollenschlauchzelle bildet sich der lang¬ 
gestreckte Pollenschlauch, durch den die Spermazellen zum 
Embryosack gelangen. 

Diese Ereignisse finden nach der Übertragung des Pollenkoms 
auf die Narbe (den empfangenden Teil des weiblichen Fort¬ 
pflanzungsorgans) statt; diesen Vorgang bezeichnet man als 

Bestäubung (Pollination). 


Querverweis 

Der Bau der Blüten hat sich im Laufe der Zeit weiter¬ 
entwickelt. Die natürliche Selektion hat Blütenmerkmale 
begünstigt, welche die Wahrscheinlichkeit einer erfolg¬ 
reichen Bestäubung erhöhen. In ► Abschn. 28.3 ist die 
Coevolution von Angiospermen mit ihren tierischen Be- 
stäubern beschrieben und in ► Abschn. 56.4 werden Sie 
erfahren, wie sich durch die Wechselbeziehungen zwi¬ 
schen Pflanzen- und Tierarten ökologische Lebensge¬ 
meinschaften herausbilden. 


Ein Pollenschlauch bringt 
Spermazellen zum Embryosack 

Wenn ein funktionsfähiges Pollenkom auf der Narbe eines kom¬ 
patiblen Stempels landet, keimt es aus. Dabei nimmt der Pollen 
Wasser von der Narbe auf - ein Schlüsselereignis der Pollen¬ 
keimung -, denn Pollenkörner verlieren beim Ausreifen fast ihr 
gesamtes Wasser. Zur Keimung gehört die Ausbildung eines 
Pollenschlauchs (► Abb. 37.3). Der Pollenschlauch durchquert 


entweder das Gewebe des Griffels (der ein Bestandteil des 
Fruchtblatts ist; ► Abb. 37.2) oder wächst im Fall eines hohlen 
Griffels auf dessen Innenseite entlang, bis er eine Samenanla¬ 
ge erreicht. Die Wachstumsrate des Pollenschlauchs ist je nach 
Art sehr unterschiedlich und kann bis zu 1 cm pro Stunde er¬ 
reichen. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 37.3: Wie erfolgt Ihrer Ansicht nach das Län¬ 
genwachstum des Pollenschlauchs? Welche Prozesse sind an der 
Abwärtswanderung des Pollenschlauchs durch das feste Gewe¬ 
be des Griffels beteiligt? 


Media Clip 37.1 Pollen Germination in Real Time 

www.Life Ile.com/mc37.1 

Das Wachstum des Pollenschlauchs wird teilweise durch ein 
chemisches Signal gesteuert - in Form eines kleinen Proteins, 
das von den Synergiden innerhalb der Samenanlage gebildet 
wird. Wird eine der beiden Synergiden zerstört, so ist die Sa¬ 
menanlage immer noch für Pollenschläuche attraktiv. Doch die 
Zerstörung beider Synergiden führt dazu, dass die Samenanlage 
keine Pollenschläuche anziehen kann und daher keine Befruch¬ 
tung stattfindet. 

Durch genetische Screenings (►Abb. 36.2) von Arabidopsis- 
Mutanten konnten mehrere Gene ermittelt werden, die für die 
Steuerung des Pollenschlauchs in den Synergiden exprimiert 
werden müssen. Hinweisen zufolge könnte y-Aminobuttersäure 
(GABA), ein kleines, vom Embryosack produziertes Mole¬ 
kül, den Pollenschlauch anlocken. Das wäre eine erstaunliche 
Übereinstimmung, denn dieses Molekül fungiert auch im Ner¬ 
vensystem von Wirbeltieren als Signalstoff. 
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Blüte des ausgewachsenen Sporophyten 

Kronblatt - 


Staubblatt (Stamen) 


I Die Frucht geht aus 
der Wand des Frucht¬ 
knotens hervor und 
dient der Samenver¬ 
breitung. 


Narbe (Stigma)] 
Griffel (Stylus) 
Fruchtknoten 
Samenanlage _ 


Fruchtblatt (Karpell) 


I Die zweite Sperma¬ 
zelle verschmilzt 
mit der Zentralzelle; 
anschließend ver¬ 
schmelzen die 
beiden Polkerne mit 
dem Spermakern. 



Fruchtknoten 

Samenanlage 

Embryosack¬ 
mutterzelle (2 n) 


O Die Mikrospore 
durchläuft eine 
Mitose, wobei 
eine Schlauch¬ 
zelle und eine 
generative Zelle 
entstehen. 


überlebende Megaspore (n) 


Drei der vier Meiose¬ 
produkte sterben in 
der Samenanlage ab. 


Pollenschlauchkern 


Eizelle (n) 


Der Embryosack ist der weibliche 
Gametophyt. Nach drei mitotischen 
Teilungen enthält er acht haploide 
Zellkerne; davon sind sieben an der 
doppelten Befruchtung beteiligt. 


Abb. 37.2 Sexuelle Fortpflanzung bei Angiospermen. Der Embryosack ist der weibliche Gametophyt, das Pollenkorn ist der männliche Ga¬ 
metophyt. Männliche und weibliche Kerne treffen aufeinander und verschmelzen innerhalb des Embryosacks. Angiospermen zeichnen sich durch 
eine doppelte Befruchtung aus; dabei bilden sich aus zwei separaten Verschmelzungsvorgängen eine Zygote und das Endosperm: Die Zygote 
entsteht aus der Verschmelzung einer Spermazehe mit der Eizelle, das Endosperm bildet sich nach der Fusion der anderen Spermazehe mit der 
Zentralzehe, die zwei Zellkerne enthält. Durch Verschmelzung der drei Zellkerne entsteht eine triploide Zehe 


Viele Blütenpflanzen kontrollieren die 
Bestäubung oder das Auswachsen des 
Pollenschlauchs und verhindern so Inzucht 

Wie Sie bei der Besprechung von Gregor Mendels Arbeiten 
erfahren haben (►Abschn. 12.1), reproduzieren sich man¬ 


che Pflanzenarten sexuell sowohl durch Fremdbestäubung als 
auch durch Selbstbestäubung. Selbstbestäubung erhöht zwar die 
Wahrscheinlichkeit einer erfolgreichen Befruchtung, führt je¬ 
doch dazu, dass Homozygote überwiegen, und vermindert damit 
die genetische Vielfalt. Da Diversität das „Rohmaterial“ für die 
Evolution durch natürliche Selektion bildet, kann ein hoher Ho¬ 
mozygotenanteil unter dem Aspekt der Auslese nachteilig sein. 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 



Abb. 37.3 Beginnendes Wachstum der Pollenschläuche. Werden 
Pollenkörner mit einem Fluoreszenzfarbstoff angefärbt, kann man sie 
im Lichtmikroskop mit Fluoreszenzoptik betrachten. Diese Pollenkör¬ 
ner sind auf der Narbe einer Krokusblüte gelandet 


a 


b 



am Auskeimen 

gehindertes 

Pollenkorn 


Stempel -< 


Frucht¬ 

knoten 


Samenanlage 

Integument 


im Wachstum 

gehemmter 

Pollenschlauch 


Die meisten Pflanzen haben Mechanismen entwickelt, die eine 
Selbstbefruchtung verhindern. Angiospermen verhindern diese 
auf zweierlei Weise: (1) durch physische Trennung von männli¬ 
chen und weiblichen Gametophyten sowie (2) durch genetische 
Selbstinkompatibilität. 


Abb. 37.4 Selbstinkompatibilität. Bei einer selbstinkompatiblen 
Pflanze wird der Pollen zurückgewiesen, wenn er ein S -Allel expri- 
miert, das mit einem der S -Allele von Narbe und Griffel übereinstimmt. 
Ein Selbst-Pollenkorn keimt entweder gar nicht (a), oder sein Pollen¬ 
schlauch stirbt ab, bevor er die Samenanlage erreicht (b). In beiden 
Fällen kann die Eizelle nicht durch eine Spermazelle derselben Pflanze 
befruchtet werden 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 28.3 beschrieben, zeichnen sich zwitt¬ 
rige Blüten durch den Besitz funktionsfähiger Megaspo- 
rangien und Mikrosporangien aus. Somit sind zwittrige 
Blüten zur Selbstbestäubung imstande, die normalerwei¬ 
se aber nachteilig ist. Daher haben sich bei zwittrigen 
Blüten verschiedene Mechanismen zur Verhinderung eine 
Selbstbestäubung oder Selbstbefruchtung entwickelt. Ei¬ 
ner davon wird in ► Abb. 28.13 erläutert. 


Trennung von männlichen und weiblichen Gameto¬ 
phyten Bei diözischen (zweihäusigen) Pflanzenarten, die auf 
einer bestimmten Pflanze nur die männlichen oder weiblichen 
Blüten tragen, ist Selbstbefruchtung unmöglich. Bei diözischen 
Arten erfolgt die Bestäubung nur, wenn eine Pflanze eine an¬ 
dere bestäubt. Bei monözischen (einhäusigen) Pflanzen, die 
auf derselben Pflanze sowohl männliche als auch weibliche 
Blüten tragen, reicht häufig die physische Trennung der männ¬ 
lichen und weiblichen Blüten aus, um eine Selbstbefruchtung 
zu verhindern. Einige einhäusige Arten machen eine Selbst¬ 
befruchtung unmöglich, indem die einzelnen Individuen die 
Entwicklung der männlichen und weiblichen Blüten zeitlich so 
staffeln, dass diese nicht gleichzeitig blühen - damit sind diese 
Arten funktionell zweihäusig. 


Selbstinkompatibilität Ein Pollenkom, das auf der Narbe 
desselben Individuums landet, kann den weiblichen Gameten 
nur befruchten, wenn die Pflanze selbstkompatibel, also zur 
Selbstbestäubung in der Lage ist. Um eine Selbstbefruchtung 
zu verhindern, sind viele Pflanzen selbstinkompatibel. Diese 
Selbstinkompatibilität beruht auf ihrer Fähigkeit, zwischen 
Selbst und Fremd zu unterscheiden: Ist ein Pollenkorn dem 
Selbst genetisch ähnlich oder von diesem genetisch verschie¬ 
den? Die Zurückweisung von Pollenkömem, die dem Selbst 
genetisch ähnlich sind, verhindert eine Selbstbefruchtung. Wie 
wird dies bewerkstelligt? 

Bei vielen Blütenpflanzen wird Selbstinkompatibilität durch 
eine Gruppe von eng zusammenhängenden Genen kontrolliert, 
die als N-Locus (für Selbstinkompatibilität) bezeichnet werden. 
Der N-Locus codiert Proteine im Pollenkom bzw. in Narbe 
und Griffel, die während des Erkennungsprozesses interagieren. 
Eine selbstinkompatible Art besitzt normalerweise viele Alle¬ 
le des S -Locus. Der Phänotyp des Pollens kann durch seinen 
eigenen haploiden Genotyp bestimmt werden oder durch den 
diploiden Genotyp seiner Elternpflanze. In beiden Fällen gilt: 
Ist im Pollen ein Gen exprimiert, das mit einem der im empfan¬ 
genden Stempel exprimierten Allele übereinstimmt, so wird der 
Pollen zurückgewiesen. Je nach Typ der Selbstinkompatibilität 
keimt der zurückgewiesene Pollen nicht aus oder es gelingt ihm 
nicht, durch den Griffel zu wachsen (► Abb. 37.4); eine Selbst¬ 
befruchtung wird jedenfalls verhindert. 
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I Die andere Spermazelle verschmilzt 
mit der Zentralzelle; anschließend 
vereinigen sich die drei Kerne und 
bilden einen triploiden Zellkern (3n). 


I Die Spermazellen 
werden aus dem 
Pollenschlauch 
freigesetzt. 


Q Eine Spermazelle befruchtet 
die Eizelle; dadurch entsteht 
die Zygote, die erste Zelle der 
Sporophytengeneration (2n). 


Synergiden 


Die generative Zelle teilt sich mitotisch 
und bildet zwei haploide Spermazellen. 
Eine Synergide degeneriert, wenn der 
Pollenschlauch ankommt. 


Q Der Pollenschlauch besteht ursprünglich aus 
zwei haploiden Zellen, der generativen Zelle 
und der vegetativen Pollenschlauchzelle. 


drei Antipoden 


kerne 


Zentral 


zelle 


Pollenschlauchzelle 
(vegetative Zelle) 


generative 
Zelle 

Pollen¬ 
schlauch¬ 
kern 

Eizelle 


Abb. 37.5 Doppelte Befruchtung. Zwei Spermazellen sind an zwei Zellfusionen beteiligt, daher spricht man von einer doppelten Befruchtung. 
Eine Spermazelle trägt zur Bildung der diploiden Zygote bei, die andere führt zur Ausbildung der triploiden Endospermzelle; durch deren Teilung 
entsteht dann das Endosperm. Die doppelte Befruchtung ist ein typisches Merkmal der Fortpflanzung bei Angiospermen 


Bei Angiospermen erfolgt 
eine doppelte Befruchtung 

Bei den meisten Angiospermenarten besteht das reife Pol- 
lenkom aus zwei Zellen: einer großen vegetativen Zelle, der 
Pollenschlauchzelle, und der von dieser umschlossenen, viel 
kleineren generativen Zelle. Landet ein kompatibles Pollenkorn 
auf der Narbe eines anderen Individuums derselben Pflanzen¬ 
art, so keimt es aus, und der Pollenschlauch wächst durch das 
Gewebe des Griffels bis zum Embryosack. Im Laufe dieses Pro¬ 
zesses durchläuft die generative Zelle eine mitotische Teilung 
und Cytokinese, wodurch zwei haploide Spermazellen entste¬ 
hen (► Abb. 37.5, Schritte 1 und 2). 

Animation 37.1 Double Fertilization 

www.Lifel le.com/a37. 1 

Jetzt finden zwei Befruchtungsereignisse statt. Eine der beiden 
Synergiden degeneriert, wenn der Pollenschlauch eintrifft, und 
die beiden Spermazellen werden in die Überreste dieser Syner¬ 
gide freigesetzt (► Abb. 37.5, Schritt 3). Jede der Spermazellen 
verschmilzt dann mit einer anderen Zelle des Embryosacks 
(►Abb. 37.5, Schritte 4 und 5). Eine der Spermazellen verei¬ 
nigt sich mit der Eizelle, die beiden Zellkerne verschmelzen, 
und die diploide Zygote (2 n) entsteht. Die andere Spermazel¬ 
le fusioniert mit der Zentralzelle, und ihr Zellkern verschmilzt 
mit den beiden Polkemen; so entsteht eine triploide Zelle (3 n). 
Der triploide Kern durchläuft unmittelbar nach der Befruch¬ 
tung rasche mitotische Teilungen und bildet ein spezialisiertes 
Nährgewebe, das Endosperm. Bei den meisten Arten teilt sich 
Endospermkem zunächst ohne Cytokinese, wodurch eine große, 
vielkemige Zelle entsteht; erst später bilden sich dann zwi¬ 
schen den Kernen Zellwände aus. Nachdem die Bildung des 
Endosperms angelaufen ist, durchläuft die Zygote mitotische 
Teilungen, wodurch der neue Sporophytenembryo entsteht. Das 
Endospermgewebe dient dem sich entwickelnden Embryo als 


Quelle für Nährstoffe, Energie und kohlenstoffhaltige Baustei¬ 
ne für Syntheseprozesse. In einigen Fällen bleibt das Endosperm 
bis zur Keimung erhalten und versorgt dann den sich entwi¬ 
ckelnden Keimling mit Nährstoffen; dies ist beispielsweise bei 
Getreide wie Mais, Weizen und Reis der Fall. Diese Nährstoff¬ 
quelle ist für den Keimling von großer Bedeutung, weil seine 
Entwicklung oftmals bereits im Erdreich beginnt und er somit 
anfangs noch keine Photosynthese betreiben kann. 

Die übrigen Zellen des männlichen und weiblichen Gameto- 
phyten - die Antipoden, die verbleibende Synergide und der 
Pollenschlauchkern - degenerieren schließlich, wenn sich der 
Embryo zu entwickeln beginnt. 

Dieser für Angiospermen kennzeichnende Vorgang der doppel¬ 
ten Befruchtung wird so bezeichnet, weil daran zwei Zellver¬ 
schmelzungen beteiligt sind: 

■ Eine Spermazehe verschmilzt mit der Eizelle. 

■ Die andere Spermazehe verschmilzt mit der Zentralzelle. 

Die Verschmelzung einer Spermazehe mit der Zentralzehe, aus 
welcher der triploide Endospermkem hervorgeht, ist eines der 
entscheidenden Merkmale der Angiospermen. 


Embryonen entwickeln sich innerhalb von 
Samen, die in Früchten enthalten sind 

Kurz nach der Befruchtung setzen äußerst koordinierte 
Wachstums- und EntwicklungsVorgänge ein: Embryo, Endo¬ 
sperm, Integumente und Karpell (Fruchtblatt) werden gebildet. 
Die Integumente - schützende Gewebeschichten, welche die Sa¬ 
menanlage umgeben - entwickeln sich zur Samenschale, und 
aus der Wand des Fruchtknotens gehen die äußeren Schichten 
der Frucht hervor, die den Samen umschließt (► Abb. 37.6a). 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 


a Samen und Frucht 



Die Frucht geht aus der Wand 
des Fruchtknotens hervor und 
trägt zur Samenverbreitung bei. 


Frucht 

Samen 

Endosperm 

Embryo 



b Frucht der Gartenerbsenpflanze (Hülse) 

Fruchtknotenwand 



Samen mit Embryo 


c Frucht der Tomatenpflanze (Beere) 



d Frucht der 
Maispflanze 
(Korn) 



Fruchtknotenwand 


Abb. 37.6 Angiospermenfrüchte. Früchte sind äußerst vielfältig, ha¬ 
ben aber auch etwas gemeinsam: Sie enthalten einen Samen mit dem 
Embryo, umgeben von Fruchtgewebe, das aus der Wand des Frucht¬ 
knotens hervorgeht 


Die Ereignisse bei der pflanzlichen Embryonalentwicklung und 
ihre hormonelle Kontrolle wurden in ► Kap. 36 behandelt. Die 
Samen werden während ihrer Entwicklung bereits auf die Ver¬ 
breitung und Dormanz vorbereitet, indem sie bis zu 95 % ihres 
ursprünglichen Wassergehalts verlieren. Gut zu erkennen ist die¬ 
se Austrocknung beispielsweise, wenn man die weichen Körner 
junger Maiskolben mit den harten reifer Maiskolben vergleicht. 
Aber auch ausgetrocknete Samen sind nach wie vor lebensfähig, 
denn sie enthalten Schutzproteine, die ihre Zehen am Leben er¬ 
halten. 

Bei Angiospermen entwickelt sich der Fruchtknoten zusammen 
mit den darin enthaltenen Samen nach der Befruchtung zu einer 
Frucht. Früchte erfüllen im Wesentlichen zwei Aufgaben: 

■ Sie unterstützen den Samen bei seiner Ausbreitung. 

■ Sie schützen den Samen vor Beschädigung durch Tiere und 
vor Infektionen durch pathogene Mikroorganismen. 

Eine Frucht besteht entweder nur aus dem ausgewachsenen 
Fruchtknoten und den Samen oder sie umfasst auch andere 
Teile der Blüte. Einige Pflanzenarten bilden fleischige, essba¬ 


re Früchte (z. B. Pfirsiche und Tomaten), während die Früchte 
bei anderen Arten trocken sind (► Abb. 37.6). 

In der Vielgestaltigkeit der Früchte zeigt sich, welch unter¬ 
schiedliche Strategien Pflanzen zur Verbreitung ihrer Nachkom¬ 
men verfolgen. Da Landpflanzen keinen Ortswechsel vorneh¬ 
men können, müssen sie über irgendeinen Mechanismus ver¬ 
fügen, durch den die Nachkommen von ihren Eltern getrennt 
werden. Nicht immer ist eine weite Ausbreitung der Nachkom¬ 
men von Vorteil: Sofern eine Pflanze an einem Standort erfolg¬ 
reich gewachsen ist und sich fortgepflanzt hat, wird sich dieser 
wahrscheinlich auch für die nächste Generation eignen. Einige 
Nachkommen bleiben in der Tat in der Nähe der Elternpflanze. 
Dies trifft beispielsweise auf viele Baumarten zu, deren Samen 
einfach zu Boden fallen. Diese Strategie hat jedoch mehrere po¬ 
tenzielle Nachteile. Wenn die Art mehrjährig ist, werden Nach¬ 
kommen, die in der Nähe der Eltempflanzen auskeimen, mit 
diesen um Ressourcen konkurrieren, die möglicherweise zu be¬ 
grenzt für eine dichte Population sind. Auch wenn die örtlichen 
Umweltbedingungen so gut waren, dass die Eltempflanze zu¬ 
mindest einige Samen bilden konnte, heißt das nicht, dass diese 
Bedingungen im nächsten Jahr ebenso gut sein werden. Viel¬ 
leicht sind sie an einem anderen Ort sogar noch besser. Daher 
ist die Ausbreitung von Samen in vielen Fällen eine wesentliche 
Voraussetzung für das Überleben einer Pflanzenpopulation. 

Viele Früchte sorgen dafür, dass ihre Samen über beträchtli¬ 
che Entfernungen verbreitet werden. Dadurch erhöhen sie die 
Wahrscheinlichkeit, dass mindestens ein paar der Samen pas¬ 
sende Bedingungen vorfinden werden, um zu keimen und zu 
fortpflanzungsfähigen Pflanzen heranzuwachsen. Zur leichteren 
Ausbreitung der Samen durch den Wind sind manche Früchte 
geflügelt, wie man es beispielsweise von Ahorn kennt. In ande¬ 
ren Fällen sind Früchte und Samen winzig klein und besitzen 
federartige Ausbreitungsstrukturen wie diese Distel: 



Die Früchte anderer Pflanzen verhaken sich im Fell von Tieren 
(oder auch an Kleidung und Schuhen von Menschen) und wer¬ 
den auf diese Weise verbreitet wie diese Kletten: 
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Einige Früchte werden über Wasser verdriftet; Kokosnüsse sind 
so über Tausende von Kilometern zwischen verschiedenen In¬ 
seln befördert worden. Samen, die als Teil von Früchten (wie 
Beeren) im Ganzen verschluckt werden, passieren den tieri¬ 
schen Verdauungstrakt und werden mit dem Kot in einiger 
Entfernung von der Elternpflanze ausgeschieden. 

Biologen sind gerade erst dabei, die komplexen Wechselbezie¬ 
hungen zwischen der Entwicklung der Samen (aus den Samen¬ 
anlagen) und der Entwicklung der Früchte (aus Fruchtblättern) 
etwas besser zu verstehen. Manche samenlosen Früchte, wie 
bestimmte Sorten von Wassermelonen oder Trauben, entwi¬ 
ckeln sich nach erfolgter Befruchtung, aber anschließend stirbt 
der Embryo ab. Mitunter, etwa bei Bananen, bildet sich die 
Frucht ohne eine Befruchtung. In den meisten Fällen entwickeln 
sich Früchte jedoch nur nach vorheriger Befruchtung. Vor eini¬ 
gen Jahren bemerkte ein Obstbauer in Spanien, der Zimtäpfel 
(Annona squamosa ) anbaute, eine samenlose Frucht und legte 
diese Wissenschaftlern vor. Diese identifizierten daraufhin ein 
einzelnes Gen, das in mutierter Form zu diesem samenlosen 
Phänotyp führt. Die Wildtypversion dieses Gens codiert einen 
Transkriptionsfaktor, der für die Entwicklung der äußeren Ge¬ 
webeschichten der Samenanlage erforderlich ist. Dieses Gen 
existiert in den Genomen aller bislang analysierten Blütenpflan¬ 
zen. Durch gentechnische Veränderungen dieses Gens könnte es 
daher künftig vielleicht möglich sein, noch weitere samenlose 
Früchte zu erzeugen. 


Die Samenkeimung wird hormonell kontrolliert 

In ► Kap. 36 haben Sie etwas über die Rolle der zu den Phy- 
tohormonen zählenden Gibberelline bei der Mobilisierung von 
Speichermakromolekülen im Endosperm während der Samen¬ 
keimung erfahren. Die Entwicklung der Samen steht unter der 
Kontrolle eines anderen Pflanzenhormons, der Abscisinsäure 
(ABA; vom englischen abscisic acid). (Ihr Name ist jedoch 
irreführend, denn ABA hat keine direkte Kontrolle über den 
Blattfall, die Abscission.) ABA wird in den meisten Pflanzen¬ 
geweben gebildet und zeichnet sich, wie andere Phytohormone 
auch, durch multiple Wirkungen aus (►Tab. 36.2). Während 
der frühen Samenentwicklung ist die ABA-Konzentration ge¬ 
wöhnlich niedrig und steigt dann im Faufe der Samenreifung 
stetig an. Dieser Konzentrationsanstieg regt das Endosperm da¬ 
zu an, Speicherproteine zu synthetisieren. Ferner stimuliert er 
die Synthese von Proteinen, die den Zelltod beim Austrocknen 
der Samen verhindern. 

Zudem verhindert ABA, dass der sich entwickelnde Samen be¬ 
reits vor der Trocknung noch auf der Pflanze auskeimt. Eine 
vorzeitige Keimung, als „Auswuchs“ oder Viviparie bezeich¬ 
net, ist bei Körnerfrüchten (z. B. Getreidearten wie Weizen) 
unerwünscht, da die Qualität des Korns leidet, sobald die Kei¬ 
mung begonnen hat. Außerdem ist es unwahrscheinlich, dass 
vivipare Keimpflanzen überleben, wenn diese mit der Eltern¬ 
pflanze verbunden bleiben und sich nicht im Erdreich etablieren 
können. Bei Mais Sorten, die unempfindlich für ABA sind, sind 
die Samen vivipar - ein Hinweis, wie wichtig ABA für die Ver¬ 
hinderung einer vorzeitigen Keimung ist. 


Die generell keimungshemmende Wirkung von ABA schließt 
auch die Dormanz der Samen mit ein. Bei einer hohen ABA- 
Konzentration bleiben die Samen zumeist dormant und keimen 
erst, sobald die Konzentration abnimmt. Dies tritt gewöhnlich 
ein, wenn die Dormanz gebrochen wird. 

37.1 Wiederholung 

Blüten enthalten die Organe zur sexuellen Fortpflanzung 
bei den Angiospermen. Pflanzen, die Pollen zur Fortpflan¬ 
zung nutzen, besitzen mehrere Selektionsvorteile. Nach 
der Befruchtung entwickelt sich die Blüte zu (einem oder 
mehreren) Samen und Früchten. Die Selektionsvorteile 
von Samen und Früchten sind unter anderem lange Über¬ 
lebensfähigkeit und vielfältige Ausbreitungswege. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Unterschiede zwischen der Bildung der männli¬ 
chen und weiblichen Gameten vergleichend aufzeigen 
können. 

■ den Mechanismus erläutern können, durch den das 
Wachstum eines Pollenschlauchs gesteuert wird. 

■ zwei Methoden beschreiben und vergleichen können, 
durch die bei Angiospermen eine Selbstbestäubung 
verhindert wird. 

■ den Zusammenhang zwischen der Vielfalt von Früch¬ 
ten und ihrer Fähigkeit zur Samenverbreitung erklären 
können. 

■ die Entwicklung von Früchten mit der von Samen in 
Beziehung setzen können. 


_ ? _ 

1. Wie würde es sich auf die Fortpflanzung der Blütenpflanzen 
auswirken, wenn der Pollenschlauch nicht keimen und nor¬ 
mal auswachsen würde? 

2. Worin unterscheiden sich die Endprodukte der Meiose bei 
Megagametophyten und Mikrogametophyten und inwiefern 
sind diese Unterschiede von Bedeutung für die sexuelle Fort¬ 
pflanzung? 

3. Kernlose Trauben der Sorte Thompson Seedless werden aus 
triploiden Pflanzen erzeugt. Erklären Sie, warum diese Trau¬ 
ben kernlos sind. Beschreiben Sie, welche Rolle die Blüte 
bei der Fruchtentwicklung spielt, wenn keine Samen gebildet 
werden. 

4. Welchen Selektions vorteil bringt die Entwicklung vieler un¬ 
terschiedlicher Fruchttypen mit sich? 


In diesem Abschnitt haben Sie sich mit dem sexuellen Entwick¬ 
lungszyklus der Angiospermen von der Blüte über die Gameto- 
phyten, die Bestäubung und die Befruchtung bis zur Ausbreitung 
der Samen befasst. Die Samenkeimung und Keimlingsentwick¬ 
lung wurden in ► Kap. 36 erörtert. Als Nächstes geht es um den 
restlichen Lebenszyklus von Angiospermen: den Übergang vom 
vegetativen zum blühenden Stadium und seine Regulation. 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 


37.2 Hormone und Umweltsignale 
determinieren den Übergang 
vom vegetativen Stadium zur 
Fortpflanzung 

Der Blüh Vorgang (Blüte) ist einer der Höhepunkte im Leben 
einer Pflanze. Damit Pflanzen blühen können, müssen Energie 
und Rohstoffe von der Bildung von Pflanzenteilen, die nicht der 
Fortpflanzung dienen (vegetatives Wachstum), auf die Bildung 
von Blüten und Gameten (reproduktives Wachstum) um verteilt 
werden. Sobald eine Pflanze alt genug ist, kann sie auf interne 
oder externe Signale reagieren und die Fortpflanzung einleiten. 
Dies kann als Teil eines festgelegten Entwicklungsprogramms 
im ausgewachsenen Zustand erfolgen oder als Antwort auf Um¬ 
weltsignale wie Licht oder Temperatur. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bezüglich der Blühinduktion werden Pflanzen zwar in Kurztag¬ 
pflanzen (KTP) und Langtagpflanzen (LTP) eingeteilt, tatsächlich 
wird die Blütenbildung jedoch durch die Länge der Nacht gesteu¬ 
ert. 

■ Die Rezeptoren für das photoperiodische Blühsignal sind im Blatt 
lokalisiert; von dort wandert ein Signal zum Apikalmeristem. 

■ Das Protein FT sorgt als Florigen für die Umwandlung eines 
vegetativen Meristems in ein Fortpflanzungsmeristem. An der 
Blühkontrolle durch das FT-Protein sind mehrere Gene beteiligt. 

■ Bei manchen Pflanzen können die Temperatur oder Gibberelline 
das Blühen initiieren. 


Pflanzen blühen je nach Standort 
zu bestimmten Zeiten 

Pflanzen lassen sich in drei Klassen unterteilen, je nachdem, 
wann sie den ausgewachsenen Zustand erreichen und die Blü¬ 
te induzieren, bzw. was nach der Blüte passiert: 

■ Einjährige oder annuelle Pflanzen vollenden ihren Ent¬ 
wicklungszyklus innerhalb einer Vegetationsperiode. Zu den 
Einjährigen gehören viele für die menschliche Ernährung 
wichtige Kulturpflanzen wie Mais, Weizen, Reis und Soja¬ 
bohne. Bei geeigneten Umweltbedingungen wachsen diese 
Pflanzen sehr rasch und zeigen kein oder nur sehr wenig se¬ 
kundäres Dicken Wachstum. Nach der Blüte setzen sie ihre 
gesamten Reserven und Energie ein, um Samen und Früchte 
auszubilden, während der Rest der Pflanze verwelkt. 

■ Zweijährige oder bienne Pflanzen benötigen zwei Vegeta¬ 
tionsperioden, um ihren Lebenszyklus zu vollenden. Einige 
bekannte Vertreter sind Möhre (Daucus carota, in ihrer 
Kultur- und ihrer Wildform), Kohlarten und Küchenzwiebel. 
Im Normalfall bilden Zweijährige in der ersten Vegetati¬ 
onsperiode nur vegetative Pflanzenteile und speichern Koh¬ 
lenhydrate unterirdisch in Pfahlwurzeln (Möhre) und/oder 
oberirdisch im Spross (Staudensellerie). In der zweiten Ve¬ 


getationsperiode werden diese gespeicherten Kohlenhydrate 
anstatt in vegetatives Wachstum überwiegend in die Bildung 
von Blüten und Samen investiert, und die Pflanze stirbt nach 
der Samenproduktion ab. 

■ Mehrjährige oder perennierende Pflanzen überdauern drei 
oder mehr Jahre - und manchmal werden sie noch erheb¬ 
lich älter. Ahorn kann bis zu 400 Jahre alt werden, Eichen 
überdauern 800 Jahre und mehr. Zu den Mehrjährigen zäh¬ 
len viele Bäume und Sträucher, aber auch Stauden (krautige 
Pflanzen). Diese Pflanzen blühen normalerweise jedes Jahr, 
sterben danach jedoch nicht ab, sondern wachsen während 
der restlichen Vegetationsperiode weiter; der Fortpflanzungs¬ 
zyklus wiederholt sich Jahr für Jahr. Einige Mehrjährige, 
wie die Hundertjährige Agave (Agave americana), wachsen 
jahrelang nur vegetativ, bis sie einmalig blühen und danach 
ab sterben. 

Unabhängig von ihrem spezifischen Entwicklungszyklus begin¬ 
nen alle Angiospermen irgendwann einmal zu blühen. Als erstes 
sichtbares Zeichen des Übergangs in den Blühzustand kann es 
zu einer Veränderung in einem oder mehreren Apikalmeriste¬ 
men des Sprosssystems kommen. Wie Sie in ► Kap. 33 erfahren 
haben, zeichnen sich Meristeme durch einen Vorrat an undif¬ 
ferenzierten Zellen aus. Während des vegetativen Wachstums 
bildet ein Sprossapikalmeristem kontinuierlich Blätter, Ach¬ 
selknospen und Sprossachsengewebe (►Abb. 37.7a); dieses 
Wachstum wird als unbegrenztes oder indeterminiertes Wachs¬ 
tum bezeichnet (► Ab sehn. 33.3). 

Blüten können einzeln oder in einer geordneten Gruppe auf- 
treten, die als Infloreszenz oder Blütenstand bezeichnet wird. 
Wenn ein vegetatives Apikalmeristem zum Infloreszenzmeris- 
tem wird, bildet es nicht länger Laubblätter und Achselknospen, 
sondern kleinere blattartige Strukturen, sogenannte Hochblät¬ 
ter (Brakteen), wie auch neue Meristeme in den Achseln 
zwischen Hochblättern und Sprossachse (►Abb. 37.7b). Auch 
diese neuen Meristeme können Infloreszenzmeristeme sein, 
doch es kann sich dabei auch um Blütenmeristeme (reproduk¬ 
tive Meristeme) handeln, aus denen jeweils eine Blüte entsteht. 

Jedes Blütenmeristem bildet typischerweise vier aufeinander¬ 
folgende Wirtel oder Spiralen von Organen - die weiter oben be¬ 
sprochenen Kelchblätter, Kronblätter, Staubblätter und Frucht¬ 
blätter -, die durch sehr kurze Internodien getrennt sind, sodass 
die Blüte kompakt bleibt (► Abb. 37.7c). Anders als vegetative 
Apikalmeristeme und einige Infloreszenzmeristeme sind Blü¬ 
tenmeristeme für ein determiniertes Wachstum ausgelegt - also 
für ein begrenztes Wachstum. 


Eine Kaskade von Genexpressionen 
führt zur Blüte 

Welche Gene den Übergang von Sprossapikalmeristemen zu 
Infloreszenzmeristemen und von Infloreszenzmeristemen zu 
Blütenmeristemen einläuten, wurde an Modellorganismen wie 
Arabidopsis erforscht. 
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Meristemidentitätsgene Durch die Expression von zwei 
Meristemidentitätsgenen wird eine Kaskade weiterer Genex¬ 
pressionen ausgelöst, die zur Blütenbildung führt. Diese Gene 
codieren die Transkriptionsfaktoren LEAFY und APETALA1; 
diese sind gemeinsam erforderlich und ausreichend, um den 
Übergang zur Blütenbildung zu induzieren. Welche Aufgaben 
diese Faktoren erfüllen, wurde durch genetische und Transfor¬ 
mationsexperimente mit Pflanzen nachgewiesen. Ein mutiertes 
Allel des APETALA1 -Gens führt beispielsweise zu andauern¬ 
dem vegetativem Wachstum, auch wenn die Bedingungen für 
die Blütenbildung gegeben sind. Wenn das APETALA1 -Gen des 
Wildtyps hingegen an einen konstitutiven (stets angeschalteten) 
Promotor gekoppelt und das Konstrukt für die Transformation 
von Arabidopsis -Pflanzen verwendet wird, blüht die Pflan¬ 
ze ungeachtet der Umweltbedingungen vorzeitig. Das ist ein 
deutlicher Hinweis, dass APETALA1 beim Umschalten der Me¬ 


ristemzellen vom vegetativen zum reproduktiven Zustand eine 
entscheidende Rolle spielt. 

Organidentitätsgene Die Produkte von Meristemidentitäts¬ 
genen triggern die Expression von Organidentitätsgenen. Die¬ 
se codieren Transkriptionsfaktoren, die festlegen, ob die Zellen 
im Blütenmeristem letztendlich Bestandteil von Kelchblättern, 
Kronblättem, Staubblättern oder Fruchtblättern sein werden. 
Beispielsweise handelt es sich bei AGAMOUS um ein Klasse- 
C-Gen, das als Blütenbestandteile determinierte Zellen dazu 
veranlasst, Staub- und Fruchtblätter zu bilden. Organidenti¬ 
tätsgene werden häufig als Reaktion auf externe Signale (wie 
Tageslänge, Temperatur) oder interne Signale (Phytohormone) 
aktiviert. Wir besprechen zuerst die Tageslänge, den Photoperio- 
dismus. 


Abb. 37.7 Blütenbildung und 

Apikalmeristem. Ein vegetatives Api¬ 
kalmeristem (a) wächst, ohne Blüten zu 
bilden. Sobald der Übergang zum blühen¬ 
den Stadium vollzogen ist (b), entstehen 
aus Infloreszenzmeristemen Hochblätter 
und Blütenmeristeme (c), die ihrerseits zu 
den Blüten werden 


a 



Ein Hochblatt ist 

eine modifizierte, 
meistens redu¬ 
zierte, blattartige 
Struktur. 


vegetatives Apikalmeristem 

MV- 

Blatt 7 


Infloreszenz- 

meristem 


Blüten- oder 
Infloreszenz- 
meristem 


/ N 

Aus Infloreszenzmeristemen 

entstehen Blütenmeristeme. 


Ein vegetativ wachsendes 
Apikalmeristem bildet fort¬ 
laufend Blätter und Spross¬ 
abschnitte. 

v_ 


c 


Aus einem Blütenmeristem 
entsteht eine Blüte. 



Kronblatt 


Staubblatt 

Fruchtblatt 

Kelchblatt 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 


Querverweis 

Welche Rolle die Organidentitätsgene und ihre Pro¬ 
teinprodukte bei der Blütenbildung spielen, ist in 
► Abschn. 19.3 beschrieben. Klasse-A-Gene werden in 
den Wirteln 1 und 2 exprimiert (die Kelchblätter bzw. 
Kronblätter bilden), Klasse-B-Gene in den Wirteln 2 und 
3 (die Kronblätter und Staubblätter bilden) und Klasse- 
C-Gene in den Wirteln 3 und 4 (die Staubblätter und 
Fruchtblätter bilden) (vgl. dazu ► Abb. 19.10). 


Photoperiodische Signale 
können die Blüte induzieren 

Die Erforschung, wie sich Licht auf den Übergang zum blü¬ 
henden Zustand aus wirkt, wurde durch zwei Beobachtungen zu 
Beginn des 20. Jahrhunderts eingeläutet: 

■ Bevor Tabakpflanzen im Sommer blühen, wachsen sie nor¬ 
malerweise bis zu einer Höhe von etwa 1,5 m. Eine Sorte 
mit dem Namen Maryland Mammoth erreicht jedoch die er¬ 
staunliche Höhe von 5 m. Dies löste bei den Landwirten im 
US-Bundesstaat Virginia Frustration aus, weil sie von diesen 
üppig wachsenden Individuen kaum Samen für die Nach¬ 
zucht weiterer Pflanzengenerationen erlangen konnten. Statt 
zu blühen, wuchsen diese Pflanzen einfach weiter, bis sie im 
Spätherbst den ersten Frösten zum Opfer fielen. 

■ Aufgrund verbesserter Anbaumethoden lieferten Sojabohnen 
einen so hohen Ertrag, dass die Bauern Probleme bekamen, 
alle Pflanzen gleichzeitig abzuernten. Durch gruppenwei¬ 
se Aussaat der Samen im Abstand von mehreren Wochen 
erhofften sich die Bauern eine gestaffelte Ernte. Trotzdem 
bildeten sämtliche aus den Samen hervorgehenden Pflanzen 
zeitgleich Blüten und Samen. 

Beide Beobachtungen ließen sich durch das gleiche Phänomen 
erklären: Das Signal, welches das Sprossapikalmeristem der 
Pflanzen auf den Weg zum Blühen brachte, war die Tageslänge 
bzw. die Photoperiode. Sojabohnenpflanzen beginnen ab einer 
bestimmten Tageslänge zu blühen, ganz gleich, wie alt sie sind. 
Tabak der Sorte Maryland Mammoth könnte zwar blühen, tut 
es aber in Virginia nicht, weil die Pflanzen absterben, wenn 
es zu kalt wird. Heute wird diese Tabaksorte daher in Flori¬ 
da kommerziell angebaut. Ein weiteres Beispiel für die Rolle 
der Photoperiode haben Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel 
(► „Faszination Forschung: Welche Signale lösen das Blühen 
aus?“) über die Weihnachtssteme kennengelemt. 

Mithilfe von Treibhausexperimenten ermittelten Wissenschaft¬ 
ler, welche Tageslänge verschiedene Pflanzenarten zum Blühen 
benötigen. Tabakpflanzen der Sorte Maryland Mammoth blüh¬ 
ten nicht, wenn sie mehr als 14 h Licht pro Tag ausgesetzt waren; 
die Blüte setzte erst ein, sobald die Tageslichtphase kürzer als 
14 h war - wie es im Dezember der Fall ist. Andere Pflanzen wie 
Sojabohnen und das Schwarze Bilsenkraut {Hyoscyamus niger ) 


f \ 

Die Tabaksorte Maryland 
Mammoth blüht nur, wenn 
die Tage kürzer als 14 h 
sind (kritische Tageslänge). 


14h 



dunkel 


Tabaksorte Maryland 
Mammoth 
(Kurztagpflanze) 


Langtag; Pflanze Kurztag; 
bleibt vegetativ Pflanze blüht 


( " \ 

Das Schwarze Bilsenkraut 

blüht nur, wenn die Tage 
länger als 14 h sind (kritische 
Tageslänge). 


14h 



Schwarzes Bilsenkraut 
(Langtagpflanze) 



Langtag; Kurztag; Pflanze 
Pflanze blüht bleibt vegetativ 


Abb. 37.8 Tageslänge und Blühinduktion. Das Blühen der Tabak¬ 
sorte Maryland Mammoth wird induziert, wenn die Tageslänge unter 
einem kritischen Wert liegt. Daher wird diese Tabaksorte als Kurz¬ 
tagpflanze bezeichnet. Das Schwarze Bilsenkraut, eine Langtagpflanze, 
weist ein entgegengesetztes Blühverhalten auf 


blühten nur, wenn die Tage lang waren (►Abb. 37.8). Unter¬ 
liegt ein Organismus in seinen Reaktionen der Kontrolle durch 
Tages- oder Nachtlänge, so bezeichnet man dies als Photoperio- 
dismus. 


Pflanzen reagieren unterschiedlich 
auf photoperiodische Signale 


Pflanzen, die als Reaktion auf photoperiodische Stimuli blühen, 
lassen sich in zwei Hauptklassen einteilen: 

■ Kurztagpflanzen (KTP) blühen nur, wenn der Tag kür¬ 
zer als ein kritisches Maximum ist. Hierzu gehören Kaffee 
(Cojfea spec.), Prunkwinden ( Ipomoea spec.), die Tabaksorte 
Maryland Mammoth, Poinsettien (Weihnachtsstern, Euphor- 
bia pulcherrima ), und Gartenchrysanthemen ( Chrysanthe¬ 
mum x grandiflorum). Deshalb finden Sie beispielsweise 
Chrysanthemen im Herbst in den Blumengeschäften und 
Weihnachtssteme im Winter. 

■ Langtagpflanzen (LTP) blühen nur, wenn der Tag länger als 
ein kritisches Minimum ist. Spinat, Salat und Klee sind Bei¬ 
spiele für LTP. Spinat neigt beispielsweise dazu, im Sommer 
zu blühen; um die Blätter ernten zu können, wird er daher 
normalerweise im zeitigen Frühjahr gesät. 
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Es gibt zwar etliche Variationen dieser beiden Muster, doch die 
photoperiodische Steuerung des Blühens dient insgesamt einem 
wichtigen Zweck: Sie synchronisiert die Blüte von Individuen 
derselben Pflanzenart in lokalen Populationen und begünstigt 
damit die Fremdbestäubung und eine erfolgreiche Fortpflan¬ 
zung. 


Die Länge der Nacht bestimmt als 
wichtiges photoperiodisches Signal, 
wann Pflanzen blühen 


Die Begriffe „Kurztagpflanze“ und „Fangtagpflanze“ implizie¬ 
ren, dass die Tageslänge das entscheidende Umweltsignal für 
die Blühinduktion ist. Tatsächlich ausschlaggebend ist jedoch 
die Fänge der Nacht, wie sich in einer Reihe von Treibhausex¬ 
perimenten bestätigte (► Abb. 37.9). In einem Treibhaus kann 
man die Gesamtlänge von Tag und Nacht unabhängig vom 
natürlichen 24-h-Zyklus variieren. Bietet man beispielsweise 
Spitzkletten (.Xanthium spec.), eine KTP, mehrere lange Hellig- 
keitsperioden (von jeweils 16 h), so blühen sie dennoch, solange 
die Dunkelphase zwischen den Hellphasen jeweils mindestens 
9 h beträgt. Diese neunstündige Dunkelphase induziert die Blü¬ 
tenbildung sogar, wenn die Hellphase zwischen 8 und 12 h 
schwankt. 

Bei Unterbrechung der induktiven Dunkelphase durch eine 
kurze Fichtphase verlor das durch die lange Nacht erzeugte 
Blühsignal seine Wirkung, wie Biologen feststellten. Es dauer- 


Hellphase konstant Dunkelphase variabel 



Hellphase variabel Dunkelphase 8 h oder 10 h 


8 

10 1 



Zeit (Stunden) 




Zur Blüte kamen 
nur Pflanzen bei 
10 h Dunkelphase. 


r keine Blüte 


Abb. 37.9 Nachtlänge und Blühinduktion. Wie sich in Treibhausex¬ 
perimenten mit Spitzkletten, einer Kurztagpflanze, gezeigt hat, ist die 
Nacht- und nicht die Tageslänge das entscheidende Umweltsignal für 
die Blühinduktion 


te dann mehrere Tage mit langen Nächten, bis sich die Pflanzen 
wieder erholten und die Blüte induziert wurde. Eine Unterbre¬ 
chung der Hellphase durch eine kurze Dunkelphase zeigte keine 
Auswirkungen auf das Blühen. Einen Hinweis darauf, was in 
der Pflanze passiert, wenn sie einem störenden Fichtblitz aus¬ 
gesetzt sind, erhielten Pflanzenphysiologen nach Bestimmung 
des WirkungsSpektrums für die Wellenlängen des wirksamen 
Fichts. Wie bei der Keimung von Salatsamen (► „Experiment: 
Empfindlichkeit von Samen für Rot- und Dunkelrotlicht“ in 
► Abschn. 36.4) ließ sich der Dunkelreiz (Nacht) am effektivs¬ 
ten durch Rotlicht unterbrechen; durch Dunkelrotlicht konnte 
dieser Effekt wieder umgekehrt werden (► „Experiment: Das 
Blühsignal“). Später konnte der daran beteiligte Photorezeptor 
als Phytochrom identifiziert werden. 

Activity 37.2 Flowering and Day Length Simulation 

www.Lifel le.com/ac3 7.2 

Wie in ► Abschn. 36.4 beschrieben, wirken Phytochrome und 
Blaulichtrezeptoren zusammen und synchronisieren den circa- 
dianen Rhythmus von Pflanzen. Im Verlauf wiederholter Peri¬ 
oden von 24 h durchlaufen diese Photorezeptoren jeweils einen 
Wechsel von aktiven und inaktiven Phasen. Ein Gen, dessen 
Expression einem circadianen Rhythmus folgt, ist CONSTANS 
(CO); es codiert einen Transkriptionsfaktor, der die Expression 
von Blühgenen steuert. 

Wie Experimente mit der LTP Arabidopsis gezeigt haben, wer¬ 
den die photoperiodisch gesteuerten Blühzeiten durch Wech¬ 
selwirkungen zwischen Photorezeptoren und dem CO-Protein 
bestimmt. Die Expression des C(9-Gens folgt einem regelmäßi¬ 
gen 14-h-Zyklus und erreicht seine maximale Expression gegen 
Ende des Tages. An Langtagen geschieht dies bei Tageslicht am 
Spätnachmittag, an Kurztagen wird das Gen jedoch erst nach 
Einbruch der Dunkelheit maximal exprimiert. An Langtagen 
aktivieren die aktiven Formen von Phytochrom und eines Blau- 
lichtrezeptors Wege, die das CO-Protein stabilisieren, welches 
das Blühen fördert. An Kurztagen findet dieser Prozess nicht 
statt. 

Animation 37.2 The Effect of Interrupted Days and 
Nights 

www.Lifel le.com/a3 7.2 


Der Blühstimulus entsteht in einem Blatt 


Frühere Experimente lieferten Hinweise dafür, dass die Perzep¬ 
tion (Wahrnehmung) des photoperiodischen Stimulus innerhalb 
des Blattes erfolgt. Bei der LTP Spinat kam es zum Beispiel 
zur Blüte, wenn die Blätter eine Langtaglichtexposition erhiel¬ 
ten, während das Sprossapikalmeristem so abgedeckt wurde, 
dass Kurztage simuliert wurden. Die Pflanzen blühten aber 
nicht, wenn die Blätter derart abgedeckt waren, dass Kurztage 
simuliert wurden, während die Apikalknospe den Langtaglicht- 
phasen exponiert wurde. 

Solche Abdeckungsexperimente wurden auch mit KTP durch¬ 
geführt (► „Experiment: Das Blühsignal wandert vom Blatt zur 
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Experiment: Das Blühsignal 


Originalliteratur: Hendricks SB, Siegelman HW (1967) Comp Biochem 27: 211-235 

Da man wusste, dass Pflanzen die Dauer der Nacht messen, stellte sich die Frage, ob die 
Dunkelstunden, denen eine Pflanze ausgesetzt wird, kontinuierlich sein müssen. An KTP 
und LTP als Versuchsobjekten konnten Karl Hamner und James Bonner zeigen, dass dies 
der Fall ist - indem sie die Nacht durch kurze Lichtimpulse unterbrachen. Sterling Hen¬ 
dricks und William Siegelman wiederholten die Experimente mit Licht unterschiedlicher 
Wellenlängen und erhielten auf diese Weise Informationen über den daran beteiligten Pho¬ 
torezeptor. 


Hypothese 

Rotlicht ist am photoperiodischen Zeitmessmechanismus beteiligt. 


Methode 

Pflanzen wurden unter Kurztagbedingungen angezogen, doch die Nacht wurde durch Licht¬ 
impulse verschiedener Wellenlängen unterbrochen. 

Kurztag¬ 
pflanzen 

blühen 


Ergebnisse 

blühen nicht 

blühen 

blühen 

blühen nicht 

blühen 


Schlussfolgerung 

Wenn Pflanzen abwechselnd Rotlicht (R) und Dunkelrotlicht (FR; für far-red ) ausgesetzt 
sind, bestimmt die letzte Exposition die Wirkung des Lichtimpulses. Der Photorezeptor ist 
Phytochrom. 


Licht-/Dunkelphase 



i 


□ 

m 

□53 

0030 

003003 


Langtag¬ 

pflanzen 

blühen nicht 


blühen 

blühen nicht 
blühen nicht 
blühen 
blühen nicht 


Knospe“). Da der Rezeptor des Stimulus (im Blatt) physisch von 
demjenigen Gewebe getrennt ist, auf das der Stimulus wirkt (das 
Apikalmeristem), kann man daraus schließen, dass ein systemi¬ 
sches Signal vom Blatt durch die Gewebe der Pflanze bis zum 
Apikalmeristem wandern muss. Weitere Hinweise dafür, dass 
eine diffusionsfähige Substanz vom Blatt zum Apikalmeristem 
wandert, sind unter anderem: 

■ Wird ein photoperiodisch induziertes Blatt sofort nach der 
induzierenden Dunkelphase von der Pflanze entfernt, blüht 
die Pflanze nicht. Bleibt das induzierte Blatt jedoch mehrere 
Stunden mit der Pflanze verbunden, so blüht sie. Daher muss 
im Blatt als Reaktion auf die induzierende Dunkelphase eine 
Substanz synthetisiert werden und dann aus dem Blatt her¬ 
aus wandern, um die Blüte zu induzieren. 


■ Verbindet man zwei Spitzklettenpflanzen durch Pfropfen und 
setzt anschließend nur eine der Pflanzen induzierenden Lang¬ 
nächten aus, werden beide Pflanzen zur Blüte angeregt. 

■ Wird bei Vorliegen mehrerer Pflanzenarten ein induziertes 
Blatt von einer Art auf eine nichtinduzierte Pflanze einer an¬ 
deren Art gepfropft, so regt dies die Empfängerpflanze zur 
Blüte an. 

Dieses übertragbare Signal erhielt 1937 den Namen Florigen 
(„Blüteerzeuger“), seine chemische Natur wurde jedoch erst im 
letzten Jahrzehnt aufgeklärt. Heute wird „Florigen“ nicht als Ei¬ 
genname für ein bestimmtes Molekül verwendet, sondern als 
Überbegriff für Stoffe, die in der Pflanzen über längere Distan¬ 
zen hinweg die Blütenbildung einleiten (systemische Blühkon- 
trolle). Man spricht auch von einer florigenen Wirkung. 
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Blick in die Daten: Das Blühsignal 


Originalliteratur: Borthwick HA et al. (1952) Proc Natl 
AcadSiUSA 38:929-934 

Nachdem nachgewiesen war, dass die Länge der Nacht und 
nicht die Tageslänge ausschlaggebend für das Blühen einiger 
Pflanzen ist, stellte sich eine Arbeitsgruppe, die sich mit der 
Erforschung der Phytochromreaktion bei der Keimung von 
Salatsamen befasste (►„Experiment: Empfindlichkeit von 
Samen für Rot- und Dunkelrotlicht“ in ► Abschn. 36.4), die 
Frage, ob das Blühen durch das gleiche Signalsystem initiiert 
wird wie die Samenkeimung bei Salat. Zunächst konnten sie 
zeigen, dass sich das Blühen am wirkungsvollsten durch Rot¬ 
licht (mit einer Wellenlänge von 600 nm) verhindern ließ. Ihre 
ersten Versuche führten sie mit jungen Pflanzen durch, von de¬ 
nen sie bis auf ein einziges sämtliche Blätter entfernt hatten. 

Aufgaben 

1. Die Pflanzen wurden als Keimlinge unter Langnacht¬ 
bedingungen (12 h Dunkelphase) gezogen. Nach einer 
kurzen Rotlichtexposition in der Mitte der Nacht wur¬ 
den Gruppen von je vier Pflanzen jeweils ein zweites 
Mal Licht ausgesetzt; danach konnten sie ihr Wachstum 
wieder unter Kurznachtbedingungen (8 h Dunkelphase) 
fortsetzen. Nach zwölf Tagen wurden die Pflanzen seziert 
und auf das Vorhandensein eines Blütenmeristems unter¬ 
sucht. Die Ergebnisse sind in ► Tab. A dargestellt. 

a. Warum wurden die Pflanzen vor der Untersuchung auf 
das Vorhandensein eines Blütenmeristems Kurznacht¬ 
bedingungen ausgesetzt? 

b. Was lässt sich aus den Daten hinsichtlich des beteiligten 
Photorezeptors und der erforderlichen Zeit schließen? 


2. Gruppen von je vier Pflanzen wurden zu Beginn der 
Dunkelphase Rotlicht, Dunkelrotlicht oder keinem Licht 
ausgesetzt. Das bedeutet beispielsweise, bei einer sieben- 
stündigen Dunkelphase wurden die Pflanzen kurz nach 
Ende der Hellphase Licht ausgesetzt (und damit der Tag 
verlängert). Die Ergebnisse sind in ► Tab. B aufgelistet. 
Erläutern Sie die Daten hinsichtlich des beteiligten Phyto- 
chromsy stems. 


Tab. A 



Anzahl der Pflanzen mit einem Blüten¬ 
meristem nach einer zweiten Lichtexposition 
mit unterschiedlicher Dauer 

Wellenlänge (nm) 

16 min 

8 min 4 min 

2 min 

680 

0 

0 0 

0 

700 

1 

3 0 

0 

720 

3 

3 3 

1 

Tab. B 






Anzahl der Pflanzen mit einem Blüten¬ 
meristem 

Länge der Dunkel¬ 
phase (h) 

kein Licht 

660 nm 

720 nm 

7,0 

- 

- 

4 

7,5 

- 

- 

4 

8,0 

0 

0 

4 

8,5 

4 

0 

4 

9,0 

4 

4 

- 

9,5 

4 

4 

- 


Ein recht kleines Protein wirkt als Florigen 

Molekulargenetische Untersuchungen an der Modellpflanze 
Arabidopsis ermöglichten die Charakterisierung eines Flori- 
gens. Drei Gene sind hier an der Signalreaktion für das Blühen 
beteiligt (►Abb. 37.10): 

■ FT (FLOWERING LOCUS T) codiert das FT-Protein. Als 
relativ kleines Protein (Molekülmasse: 20kDa [Kilodalton]) 
kann das FT-Protein (ein Florigen) Plasmodesmen passieren. 
Synthetisiert wird es in den Geleitzellen des Phloems im Blatt 
und diffundiert von dort in die angrenzenden Siebröhrenglie¬ 
der. Anschließend gelangt es über den Phloemtransport ins 
Apikalmeristem. Wird das TT-Gen mit einem aktiven Pro¬ 
motor gekoppelt und das Konstrukt im Sprossmeristem stark 
exprimiert, dann wird die Blüte sogar in Abwesenheit eines 
passenden photoperiodischen Stimulus induziert. 

■ CO (CONSTANS) codiert den Transkriptionsfaktor, der die 
Synthese des FT-Proteins aktiviert. Wie weiter oben be¬ 


schrieben, folgt die Expression des CD-Gens einem circadia- 
nen Rhythmus, und die Stabilisierung durch Photorezeptoren 
ermöglicht dem CO-Protein, seine Funktion zu erfüllen. 
Wie das TT-Gen wird auch das CD-Gen in den Geleit¬ 
zellen des Blattes exprimiert. Wird CO experimentell im 
Blatt überexprimiert, kommt es zur Blühinduktion. Erfolgt 
die Überexpression des CD-Gens hingegen im Apikalme¬ 
ristem, wird die Blütenbildung nicht induziert, was darauf 
hinweist, dass CO-Protein seine Funktion vor allem im Blatt 
erfüllt. 

■ FD (FLOWERING LOCUS D ) codiert ein Protein, das an 
das FT-Protein bindet, wenn dieses im Apikalmeristem an¬ 
kommt. Der so gebildete Florigenaktivierungskomplex ist 
ein Transkriptionsfaktor, der Promotoren für Meristemiden¬ 
titätsgene aktiviert, zum Beispiel den Promotor für das Gen 
APETALA1 (► Abb. 37.10). Die Expression des FD-Proteins 
regt Meristemzellen dazu an, von einem vegetativen Zustand 
in einen reproduktiven Zustand zu wechseln, sobald das FT- 
Protein eintrifft. 
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Blick in die Daten: Das Blühsignal wandert vom Blatt zur Knospe 


Im Jahr 1938 erforschte Karl Hamner, welche Rolle die 
Ernährung von Pflanzen für das Blühen spielt. Sein For¬ 
schungsobjekt bildete die Spitzklette (Xanthium spec.), eine 
Kurztagpflanze, die eine Dunkelphase von 16 h benötigt, um 
zu blühen. Wurden die Pflanzen in einem Treibhaus bei 
sechsstündiger Dunkelphase (und 16 h Helligkeit) gezogen, 
bildeten sie keine Blüten. Eines Tages jedoch kam Hamner 
in sein Labor und fand alle Pflanzen blühend vor. Wie sich 
herausstellte, hatte es einen Stromausfall gegeben, sodass 
die Pflanzen einem einzelnen induzierenden Kurztag (einer 
Langnacht) ausgesetzt waren. Hamner erkannte, hiermit eine 
einfache Möglichkeit zur Erforschung des Blühens gefunden 
zu haben. Gemeinsam mit James Bonner führte er daraufhin 
eine Reihe von Experimenten mit einer einzelnen induzieren¬ 
den Phase durch. Die beiden Biologen konnten zeigen, dass 
das Blühen durch die Länge der Nacht und nicht durch die 
Tageslänge induziert wird (► Abb. 37.9). Zudem fanden sie 
heraus dass das Blühsignal im Blatt wahrgenommen wird, 
von dort ein Signalstoff zu einer Knospe gelangt und die¬ 
ser dort die Blüte auslöst. Der russische Pflanzenphysiologe 
Michail Tschailachjan gab solchen Signalstoffen den Namen 
Florigen. Erst in jüngster Zeit wurde die molekulare Natur 
eines Florigens aufgeklärt. 

Aufgaben 

1. Intakte Spitzklettenpflanzen (sechs Individuen) oder 
Pflanzen mit entfernten Blättern (ebenfalls sechs) wurden 
der induzierenden (Kurztag-)Photoperiode ausgesetzt. 
Nach 14 Tagen erhielten die Forscher die in ► Tab. A 


zusammengefassten Ergebnisse. In welchem Teil der 
Pflanzen wird diesen Daten zufolge die Photoperiode 
wahrgenommen? 

Tab. A 

Behandlung 

keine induzierende Phase, 
intakte Pflanzen 
induzierende Phase, 
intakte Pflanzen 
induzierende Phase, 

Blätter entfernt 

2. Spitzklettenpflanzen wurden wie folgt behandelt: Ein ein¬ 
zelnes Blatt war der induzierenden (Kurztag-)Periode 
ausgesetzt, die übrige Pflanze der langen Photoperiode. 
Die nach 18 Tagen erhaltenen Ergebnisse sind in ► Tab. B 
dargestellt. Wo befindet sich nach diesen Ergebnissen zu 
schließen der Rezeptor für das Blühen? 

Tab. B 

Behandlung Anzahl der Pflanzen Ergebnis 

unbehandelt 6 vegetativ 

behandelt, nur ein Blatt 32 blühend 

3. Was lässt sich aus diesen Daten über das Signal ableiten, 
das von der Pflanze als Reaktion auf die Photoperiode er¬ 
zeugt wird und das im Apikalmeristem die Blütenbildung 
induziert? 


Anzahl der blühenden Pflanzen 
0 

6 

0 


Vor der Isolierung des FT-Proteins hatte man bereits durch 
Pfropfexperimente Hinweise erhalten, dass die Blüte bei vielen 
unterschiedlichen Pflanzenarten durch das gleiche chemische 
Signal induziert werden kann. Nach den Ergebnissen molekular¬ 
biologischer Versuche ist das FT -Gen bei vielen Pflanzenarten 
am photoperiodischen Signalweg beteiligt: 

■ Transgene Pflanzen (z. B. von Tabak und Tomate), die das 
TT-Gen aus Arabidopsis in hohem Maße überexprimieren, 
blühen unabhängig von der Tageslänge. 

■ Transgene Arabidops A-Pflanzen, die FT -Homologe aus an¬ 
deren Pflanzenarten (z. B. von Reis und Tomate) exprimie- 
ren, blühen unabhängig von der Tageslänge. 

Wie steht dieses molekulare System mit dem photoperiodischen 
Stimulus in Zusammenhang? Dies wurde für die Langtagpflanze 
Arabidopsis beschrieben. Wie Sie sich erinnern, handelt es sich 
bei dem Stimulus um Phytochrom, das in zwei Formen vorliegt, 
als P r und Pf r . Bei Nacht wird die Pf r -Form allmählich wieder 
in die P r -Form zurückverwandelt. P r stimuliert den Abbau des 
CO-Proteins in Proteasomen. Daher nimmt die Konzentration 
an CO-Protein morgens und tagsüber ab. Gegen Ende des Tages 
sinkt die Konzentration an P r , sodass sich wieder CO-Protein 


anreichern kann. Entscheidend für das Blühen ist somit eine ho¬ 
he Konzentration des Transkriptionsfaktors CO, die wiederum 
mit einer niedrigen P r -Konzentration korreliert. Überlegen Sie 
sich, was in einer kurzen Nacht (Langtag) passiert: Die Dun¬ 
kelphase ist nicht ausreichend lang, dass das gesamte Pf r in P r 
zurückverwandelt wird; außerdem wird bei einem langen Tag 
mehr P r in Pf r umgewandelt. Die niedrige Konzentration an P r 
führt dazu, dass weniger CO-Protein abgebaut wird. Die hohe 
Konzentration an CO-Protein bewirkt wiederum die Transkrip¬ 
tion der Blühgene wie FT. Zusammengefasst: 

niedrige P r -Konzentration -> mehr CO-Protein 

—>► stärkere Transkription des TT-Gens —> Blühen 

Sie haben nun etwas über die photoperiodische Regulation der 
Blühinduktion erfahren, angefangen von den Photorezeptoren 
im Laubblatt bis zum florigenen Stoff, der von induzierten 
Blättern zu den Orten der Blütenbildung wandert. Bei einigen 
Pflanzenarten wird der Blüh Vorgang jedoch durch andere Rei¬ 
ze induziert. Diese zusätzlichen Stimuli können ihre Wirkung 
neben der Photoperiode oder auch unabhängig davon entfal¬ 
ten. 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 


O Ein photoperiodischer 
Stimulus an der Geleit¬ 
zelle im Blatt stabilisiert 
CO, das als Transkrip¬ 
tionsfaktor fungiert. 


Das Genprodukt API 
wird gebildet und führt 
zur Blühinduktion. 



B FT wird gebildet und dringt 
durch Plasmodesmen in 
das Siebröhrenglied ein. 


| FT wird durch das Phloem 
bis in die Apikalknospe 
transportiert. 


FLOWERING-LOCUS- 
T-Protein (ein Florigen) 

FLOWERING-LOCUS- 
D-Protein 

APETALA1 - Protein 


Abb. 37.10 Synthese und Wirkmechanismus eines Florigens. Das in den Geleitzellen des Phloems synthetisierte Protein FT ist ein Florigen. 
Über die Siebröhrenglieder gelangt es vom Blatt zum Apikalmeristem. Dort bildet FT mit dem Protein FD einen Florigenaktivierungskomplex; 
dieser stimuliert die Transkription von Genen, welche die Blütenbildung induzieren 


Der Blühvorgang kann durch Temperatur 
oder Gibberelline induziert werden 

Während manchen Pflanzen das Umweltsignal der Tageslänge 
zur Blühinduktion dient, machen sich andere Pflanzen andere 
Mechanismen zunutze. Dazu gehören die Temperatur (ein wei¬ 
teres Signal aus der Umwelt) und Gibberelline (ein internes, 
hormonelles Signal). 

Temperatur Bei machen Pflanzen, insbesondere bei bestimm¬ 
ten Getreidearten, sind niedrige Temperaturen das Umweltsi¬ 
gnal zur Blühinduktion; dieses Phänomen wird als Vernalisa- 
tion bezeichnet (vom lateinischen vernalis für „zum Frühling 
gehörend“). Sowohl bei Weizen als auch bei Roggen lassen sich 
zwei Kategorien des Blüh Verhaltens unterscheiden. Sommer¬ 
weizen beispielsweise ist eine typische einjährige Pflanze: Er 
wird im Frühling gesät und blüht in derselben Vegetationspe¬ 
riode. Winterweizen wird bereits im Herbst gesät, wächst zur 
Keimpflanze heran, überwintert (oft von Schnee bedeckt) und 
blüht im darauffolgenden Sommer. Wenn Winterweizen in sei¬ 
ner ersten Vegetationsperiode keine Kältephase erfährt, wird er 
im nächsten Jahr normalerweise nicht blühen. 

Studien an Arabidopsis haben gezeigt, auf welche Weise die 
Vemalisation zur Blüte führt (► Abb. 37.11). Bei einigen Ara- 
bidopsis -Linien codiert ein Gen namens FLC {FLOWERING 
LOCUS C ) einen Transkriptionsfaktor, der den FT-FD-Weg 
(► Abb. 37.10) blockiert, indem er die Expression des FT- und 
des FD-Proteins hemmt. Niedrige Temperaturen hemmen die 


Synthese des FLC-Proteins und ermöglichen die Expression des 
FT- und des FD-Proteins, sodass die Blüte stattfinden kann. 
Ähnliche Proteine kontrollieren bei Getreide einige Schritte der 
Vemalisation. 

Bei der Hemmung der Expression des FLC-Gens durch niedri¬ 
ge Temperaturen spielt Epigenetik eine wichtige Rolle. Vor der 
Vemalisation liegt der Promotor des FLC-Gens in entspannter 
Konfiguration vor; die Acetylierung von Histonproteinen ver¬ 
ringert die ionische Anziehungskraft dieser Proteine für DNA, 
was zu einer Auflockerung des Chromatins führt (Euchromatin) 



winterannuelle Arabidopsis 
ohne Vemalisation 

Abb. 37.11 Vemalisation. Eine bestimmte genetische Linie von Ara¬ 
bidopsis (winterannuelle Arabidopsis ) blüht nur nach einer Kältephase 
(Vemalisation). Ohne Vemalisation bildet die Pflanze eine große Blatt¬ 
rosette und ist vegetativ (links), mit Vemalisation ist sie kleiner und 
blüht (rechts) 
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b verdichtetes Chromatin (langer kalter Winter) 

~T- 

keine 

Expression 
von FLC 

\ 

Anschalten 
der Blühgene 

i 

reproduktives 
Wachstum 


a gelockertes Chromatin 


Expression 
von FLC 


Abschalten 
der Blühgene 


vegetatives 

Wachstum 


Abb. 37.12 Umstrukturierung des Chromatins durch Vernalisation. a Ohne Vemalisation wird das FLC-Gen (FLOWERING LOCUS C ) ex- 
primiert und die Blütenbildung unterdrückt, b Eine längere Kälteperiode führt zu einer Umstrukturierung des Chromatins, wodurch die Expression 
des FLC-Gens unterdrückt wird. Ohne das FLC-Protein können die Blühgene exprimiert werden 


und so die Transkription ermöglicht (► Abb. 37.12a). Während 
der Vernalisation wird ein Gen exprimiert, dessen Proteinpro¬ 
dukt an der Deacetylierung von Histonen am FLC-Gen beteiligt 
ist. Durch die Deacetylierung verdichtet sich das Chromatin zu 
Heterochromatin, wodurch die Expression des FLC-Gens blo¬ 
ckiert wird (► Abb. 37.12b). 

Media Clip 37.2 How Plants Remember 

www. Life 11 e.com/mc37.1 

Querverweis 

Wie in ►Abschn. 16.4 beschrieben, wird der Komplex 
aus Nucleosomen und DNA im Zuge der epigenetischen 
Umstrukturierung des Chromatins gelockert, wodurch 
die DNA für die Gentranskription geöffnet wird (vgl. 

► Abb. 16.15). 


Gibberelline Arabidopsis -Pflanzen blühen nicht, wenn sie 
einen Gendefekt für die Gibberellinsynthese aufweisen oder 
wenn sie mit einem Hemmstoff der Gibberellinsynthese be¬ 
handelt werden. Diese Beobachtungen legen eine Beteiligung 
der Gibberelline an der Blühinduktion nahe. Wenn Gibberel- 
line direkt auf Arabidopsis-Knospen appliziert werden, wird 
das Meristemidentitätsgen LEAFY aktiviert, das wiederum den 
Übergang zur Blütenbildung fördert. 


Manche Pflanzenarten benötigen kein 
Umweltsignal zur Blühinduktion 

Etliche Pflanzenarten und -Sorten benötigen weder eine Photope¬ 
riode noch eine Vernalisation zur Blühinduktion, sondern blü¬ 
hen stattdessen pünktlich nach einer „inneren Uhr“. Bei einigen 
Tabaksorten wird die Blüte zum Beispiel in der Endknospe in¬ 


duziert, wenn der Spross vier Phytomere gebildet hat. (Zu Ihrer 
Erinnerung: Ein Spross besteht aus wiederkehrenden Einheiten 
namens Phytomere; ► Abb. 33. 1.) Wenn eine derartige Knospe 
und das angrenzende Phytomer entfernt und eingepflanzt wer¬ 
den, blüht dieser Steckling, da die Knospe bereits das Signal zur 
Blütenbildung erhalten hat. Doch der restliche Spross unterhalb 
des abgeschnittenen Sprossteils blüht nicht, da er nur drei Phy¬ 
tomere lang ist. Er blüht erst, nachdem er ein weiteres Phytomer 
ausgebildet hat. Wie diese Ergebnisse andeuten, hat es etwas mit 
der Position der Knospe zu tun (oberhalb von vier Sprossphyto- 
meren), dass der Übergang zur Blütenbildung erfolgt. 

Die Knospe könnte ihre Position vielleicht „kennen“, und zwar 
über irgendeine Substanz mit einem Konzentrationsgefälle ent¬ 
lang der gesamten Längsachse der Pflanze; dieser Gradient 
könnte die Positionsinformation liefern. Ein derartiger Gra¬ 
dient könnte entstehen, wenn die Wurzel einen diffusionsfähi¬ 
gen Hemmstoff der Blühinduktion synthetisieren würde, dessen 
Konzentration mit zunehmender Pflanzenhöhe abnähme. Wenn 
die Pflanze eine bestimmte Höhe erreicht, wäre die Konzentra¬ 
tion des Hemmstoffs an der Sprossspitze schließlich so gering, 
dass die Blütenbildung möglich wäre. Die Identität dieses Inhi¬ 
bitors ist unbekannt; allerdings gibt es Hinweise, dass die Wir¬ 
kung des Hemmstoffs über eine Verminderung der FLC-Menge 
erfolgt: Dies würde wiederum das Ablaufen des FT-FD-Weges 
erlauben (prinzipiell genauso, wie Kälte bei der Vernalisation 
auf FLC ein wirkt). Ein Gradient mit einer Positionsinformation, 
der auf FLC einwirkt, wäre konsistent mit anderen Mechanis¬ 
men, die die Blütenbildung beeinflussen - sie alle laufen bei 
den Genen LEAFY und APETALA1 zusammen: 

Signalweg 
des Gradienten 
mit Positionsinformationen 

1 

Photoperiode FLC I— Vernalisation 

1 1 

hohe-> FT-Protein - ►APETALAI - ►Blütenbildung 

Temperaturen (ein Florigen) LEAFY 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 


37.2 Wiederholung 

Die Blühinduktion wird bei manchen Angiospermen von 
der Nachtlänge kontrolliert; dieses Phänomen ist als Pho- 
toperiodismus bekannt. Bei einigen Arten induzieren 
niedrige Temperaturen die Blüte (Vernalisation). Man¬ 
che Arten blühen, wenn ein bestimmtes Spross Wachstum 
stattgefunden hat, und zwar unabhängig von Umweltsi¬ 
gnalen. Alle Wege zur Blühinduktion laufen bei den Me¬ 
ristemidentitätsgenen zusammen. Der photoperiodische 
Blühstimulus entsteht im Blatt, der Signalübertragungs¬ 
weg mündet in der Expression von Organidentitätsgenen 
in der Knospe. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Belege dafür nennen können, dass die Nacht- und nicht 
die Tageslänge das Signal zur Blütenbildung liefert. 

■ Nachweise dafür anführen können, dass ein diffusions¬ 
fähiges, chemisches Signal vom Blatt ins Apikalmeris¬ 
tem wandert und dort die Blütenbildung initiiert. 

■ beschreiben können, welche drei Gene an der Pro¬ 
duktion und Wirkung des FT-Proteins beteiligt sind - 
einschließlich ihres Wirkorts, ihrer Funktionen und ih¬ 
rer Wechselwirkungen. 

■ weitere Faktoren nennen können, die neben Photope- 
riodismus und genetischer Stimulation des florigenen 
FT-Proteins die Blütenbildung zu initiieren vermögen, 
und jeweils Belege dafür anführen können. 


_ 7 _ 

1. Beschreiben Sie, welche Proteine und Mutationen an den fol¬ 
genden Beobachtungen beteiligt sind: 

a. Eine Mutantenpflanze blüht ohne die normalerweise indu¬ 
zierende Dunkelphase. Wenn man ein Blatt dieser Mutante 
auf eine nichtexponierte Wildtyppflanze pfropft, bildet die 
Empfängerpflanze Blüten. 

b. Eine Mutantenpflanze blüht nicht, wenn sie der normaler¬ 
weise induzierenden Dunkelphase ausgesetzt wird. Wenn 
man ein Blatt einer Mutante, das der induzierenden Dun¬ 
kelphase ausgesetzt wurde, auf eine nichtexponierte Wild- 
typpflanze pfropft, bildet die Empfängerpflanze Blüten. 

c. Eine Pflanze blüht, ohne dass sie zuvor Kälte ausgesetzt war. 

d. Wenn im Blatt ein Gen experimentell überexprimiert wird, 
erfolgt eine Blühinduktion. Bei einer Überexpression die¬ 
ses Gens im Sprossapikalmeristem wird jedoch keine Blü¬ 
tenbildung induziert. 

2. Eine Pflanzenzüchterin liefert Schnittblumen für viele Gele¬ 
genheiten und benötigt oftmals eine große Zahl von Blumen, 
die alle gleichzeitig blühen. Viele ihrer Blumen blühen norma¬ 
lerweise im Sommer, sind also Langtagpflanzen. Wie könnte 
sie es bewerkstelligen, dass diese Pflanzen im Winter blühen? 

3. Nennen Sie mindestens zwei Indizien für die Existenz einer 
übertragbaren Substanz, die von den Blättern in die Apikal¬ 
meristeme gelangt und dort die Blütenbildung initiiert. 


Sie haben nun erfahren, auf welche Weise Umweltfaktoren mit 
Genen wechselwirken und dadurch die Blühinduktion bei An¬ 
giospermen steuern. Die Funktion der Blüten ist die sexuelle 
Fortpflanzung, durch die eine vorteilhafte genetische Variabilität 
in einer Population aufrechterhalten wird. Viele Angiospermen 
profitieren jedoch auch von der Möglichkeit, sich asexuell fort¬ 
pflanzen zu können. 


37.3 Angiospermen können sich 
auch vegetativ vermehren 

Dieses Kapitel handelt zwar hauptsächlich von der sexuel¬ 
len Fortpflanzung, doch sehr viele Pflanzenindividuen, die auf 
dieser Erde existieren, gehen auf vegetative Vermehrung zu¬ 
rück. Das spricht dafür, dass die vegetative Vermehrung unter 
manchen Umständen vorteilhaft sein muss. Tatsächlich vermeh¬ 
ren sich viele Pflanzen sowohl vegetativ als auch sexuell. Ein 
Beispiel dafür ist die Schwertlilie oder Iris: Sie bildet wunder¬ 
schöne Blüten zur geschlechtlichen Fortpflanzung, aber auch 
ein Rhizom (ein unterirdischer Sprossabschnitt), aus dem unge¬ 
schlechtlich, also vegetativ, neue Pflanzen hervorgehen können. 



Blüte der Schwertlilie (Iris): 
sexuelle Fortpflanzung 


Rhizom: vegetative 
Vermehrung 


Auf den Punkt gebracht 

■ Sexuelle Fortpflanzung und vegetative Vermehrung bieten Pflan¬ 
zen unterschiedliche Vorteile. 

■ Die vegetative Vermehrung erfolgt bei Pflanzen durch Verän¬ 
derungen in nicht der Fortpflanzung dienenden Organen (sog. 
vegetative Organe). 

■ Bei der Agamospermie bilden Blüten Klone; mittels dieser Tech¬ 
nik lassen sich selbstreproduzierende Hybriden erzeugen. 

Wie Sie wissen, ist einer der Vorteile der sexuellen Fort¬ 
pflanzung (auch generative oder geschlechtliche Fortpflan¬ 
zung/Reproduktion genannt) die genetische Rekombination und 
die damit verbundene Steigerung der genetischen Variabilität. 
Selbstbefruchtung ist eine Form der sexuellen Fortpflanzung, 
doch sie bietet weniger Gelegenheit zur Neukombination des 
genetischen Materials als die Fremdbefruchtung. Eine diploi¬ 
de selbstfruchtbare Pflanze, die für einen bestimmten Genlocus 
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heterozygot ist, kann als Nachkommen beide homozygoten For¬ 
men wie auch die heterozygote Form hervorbringen. Sie kann 
jedoch keine Nachkommen bilden, die Allele tragen, welche die 
Mutterpflanze nicht selbst besitzt. Trotzdem produzieren viele 
selbstfruchtbare Pflanzenarten überlebensfähige und gut gedei¬ 
hende Nachkommen. 

Vegetative Vermehrung (auch asexuelle oder ungeschlecht¬ 
liche Vermehrung oder Fortpflanzung/Reproduktion genannt) 
schließt die genetische Rekombination vollständig aus. Eine 
Pflanze, die sich asexuell vermehrt, bildet mit der Mutterpflan¬ 
ze identische Nachkommen. Worin besteht dann der Vorteil 
der asexuellen Fortpflanzung? Wenn eine Pflanze gut an ihre 
Umgebung angepasst ist, kann sie durch asexuelle Fortpflan¬ 
zung sämtlichen Nachkommen eine überlegene Allelkombina- 
tion weitergeben, die ansonsten durch sexuelle Rekombination 
wieder aufgespalten würde. 


Bei Pflanzen existieren mehrere Formen 
vegetativer Vermehrung 

Sprossachsen (Stängel), Blätter und Wurzeln gelten als vege¬ 
tative Organe (nicht der Fortpflanzung dienend) und werden 
den generativen Organen (Fortpflanzungsorganen) gegenüber¬ 
gestellt, also den Blüten. Die asexuelle (oder ungeschlechtliche) 
Vermehrung erfolgt bei Pflanzen (und Tieren) häufig durch die 
Modifikation eines vegetativen Organs, deshalb sprechen wir 
auch von einer vegetativen Vermehrung (oder vegetativen Fort¬ 
pflanzung). Häufig ist die Sprossachse das Organ, das modifi¬ 
ziert wird und der vegetativen Vermehrung dient. Beispielsweise 
bilden Erdbeeren horizontale Sprossachsen, sogenannte Stolo- 
nen oder Ausläufer, die oberirdisch in Bodennähe wachsen, 
in bestimmten Abständen Wurzeln treiben und potenziell un¬ 
abhängige Pflanzen bilden. Eine asexuelle Vermehrung über 


Trieb spitzen findet statt, wenn sich aufrechte Triebe mit der 
Spitze nach unten neigen und sich dann in Kontakt mit dem Erd¬ 
reich bewurzeln; Beispiele sind Forsythie und Brombeere. 

Einige Pflanzen, etwa Kartoffeln, bilden an unterirdischen 
Sprossen vergrößerte fleischige Triebspitzen, die wir als Knol¬ 
len (genauer Sprossknollen) bezeichnen, die neue Pflanzen aus 
den Augen bilden können. Rhizome sind unterirdische, waage¬ 
rechte Sprossteile, aus denen neue Sprosse entstehen können. 
Bambus ist ein typisches Beispiel für eine Pflanze, die sich ve¬ 
getativ über Rhizome vermehrt. Eine einzige Bambuspflanze 
kann auf diese Weise einen ganzen Bestand bilden, sogar eine 
Art Wald, der in Wirklichkeit eine einzige, physisch verbunde¬ 
ne Einheit darstellt (► Abb. 37.13a). Das gelegentlich weltweit 
auftretende Bambussterben in den Gärten beruht darauf, dass 
die betroffenen Exemplare jeweils ausgehend von einer einzigen 
Pflanze vegetativ vermehrt wurden. Bambus stirbt nach vielen 
Jahrzehnten nach einmaligem Blühen ab, und bei allen Mitglie¬ 
dern eines Bambusklons erfolgt dies in der gleichen Saison. 

Während Ausläufer und Rhizome waagerechte unterirdische 
Sprosse sind, verstehen wir unter Zwiebeln und Zwiebelknollen 
kurze, gestauchte und senkrecht orientierte, unterirdische Spros¬ 
se. Lilien und Knoblauch bilden Zwiebeln (► Abb. 37.13b); das 
sind kurze Sprosse mit zahlreichen fleischigen, stark modifi¬ 
zierten Blättern, die Nährstoffe speichern. Diese Speicherblätter 
machen den Großteil der Zwiebel aus. Sie können durch Teilung 
oder Bildung neuer Zwiebeln aus Seitenknospen zum Entstehen 
neuer Pflanzen führen. Krokusse, Gladiolen und viele ande¬ 
re Pflanzen bilden Zwiebelknollen; auch hier handelt es sich 
um unterirdische Sprosse, die weitgehend dieselben Funktionen 
wie Zwiebeln haben. Zwiebelknollen sind scheibenförmig und 
bestehen vorwiegend aus Sprossgewebe; die für Zwiebeln typi¬ 
schen fleischigen, modifizierten Blätter fehlen ihnen. 

Sprossachsen sind nicht die einzigen vegetativen Organe, die 
zur vegetativen Vermehrung abgewandelt sein können. Auch 
aus Blättern können sich neue Pflänzchen entwickeln; typische 



a Rhizome 


Diese 


Bambussprosse entspringen 
s demselben unterirdischen 
3 (Rhizom). 


alle 


aus 


Spross 


b Zwiebeln 



c Brutknospen 


Am Rand dieses Kalanchoe-Blattes 
bilden sich Brutknospen, die später 
zu Boden fallen und als Pflänzchen 
eigenständig weiterwachsen. 



Abb. 37.13 Vegetative Organe, die zur Vermehrung abgewandelt sind, a Die Rhizome von Bambus sind unterirdische Sprosse, aus denen 
in Abständen neue Sprosse entstehen, b Zwiebeln sind kurze Sprosse mit stark modifizierten Blättern, die Nährstoffe speichern; man kann eine 
Zwiebel als große unterirdische Knospe auffassen, aus der neue Pflanzen entstehen können, c Beim Brutblatt bilden sich am Blattrand neue 
Pflänzchen als Brutknospen, die dann abfallen 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 


Beispiele sind einige Arten der Gattung Kalanchoe , wie das 
Brutblatt (► Abb. 37.13c). Viele Angiospermenarten, von Grä¬ 
sern bis zu Bäumen wie beispielsweise Pappeln, formen durch 
Ausbildung von Wurzelschösslingen - oberirdische Sprosse, 
die aus Wurzeln hervorgehen - untereinander verbundene, ge¬ 
netisch homogene Populationen. Was zum Beispiel wie ein 
heterogener Bestand von Amerikanischen Zitterpappeln ( Po - 
pulus tremuloides ) aussieht, ist in Wirklichkeit vielleicht ein 
Klon, der über Wurzelschösslinge aus einem einzigen Baum 
entstanden ist. Deshalb färben sich die Blätter eines gesamten 
Zitterpappelbestands normalerweise alle gleichzeitig gelb. 

Pflanzen, die sich vegetativ vermehren, wachsen häufig in phy¬ 
sikalisch instabiler Umgebung, beispielsweise an erosionsge¬ 
fährdeten Abhängen. Pflanzen mit Ausläufern oder Rhizomen, 
wie Strandgräser, Binsen ( Juncus ) oder Sandverbene ( Abro- 
nia), wachsen oft als Pionierpflanzen auf Sanddünen am Strand. 
Durch schnelle vegetative Vermehrung sind diese Pflanzen, 
nachdem sie einmal etabliert sind, in der Lage, nicht nur ihre 
Individuenzahl zu erhöhen, sondern auch das Verschütten durch 
den wandernden Sand besser zu überstehen. Das dabei gebildete 
dichte Netzwerk von Ausläufern und Rhizomen trägt außerdem 
zur Stabilisierung der Dünen bei. Auch in Halbwüsten und Wüs¬ 
ten ist eine vegetative Vermehrung häufig, da die Umwelt hier 
oft für die Samenkeimung und das Überleben von Keimlingen 
ungeeignet ist. 


Vegetative Vermehrung hat auch Nachteile 


Eine vegetative Vermehrung ist sehr effizient, solange die Um¬ 
welt langfristig stabil bleibt. Umweltveränderungen können 
Arten mit rein asexueller Fortpflanzung jedoch in schwere 
Bedrängnis bringen. Ein eindrucksvolles Beispiel liefert das 
Ulmensterben bei der Englischen Ulme (Ulmus procera), die 
anscheinend als Klon von den Römern nach England eingeführt 
wurde. Der Baum vermehrt sich asexuell durch Wurzelschöss¬ 
linge und ist nicht in der Lage, sich sexuell fortzupflanzen. 
Im Jahr 1967 brach die durch einen Pilz verursachte Hollän¬ 
dische Ulmenkrankheit auch in England aus. Nach dem zwei 
Jahrtausende währenden klonalen Wachstum fehlte der dortigen 
Ulmenpopulation die genetische Diversität, und es existierten 
keine Individuen mit Genen, welche die Population gegen die 
Krankheit hätten geschützt können. Heute ist die Englische 
Ulme in England fast ausgestorben. 



Pfropfreis 


Beim Pfropfen wird das 
Pfropfreis so angepasst, 
dass sein Kambium mit 
dem Kambium der Pfropf¬ 
unterlage zusammentrifft. 


Unterlage 



Abb. 37.14 Pfropfen. Unter Pfropfen versteht man das Verbinden ei¬ 
nes Pflanzenstücks mit der Wurzel oder dem bewurzelten Spross einer 
anderen Pflanze. Pfropfen ist eine gängige Methode im Gartenbau; 
Wurzel bzw. Spross der „Wirtspflanze“ werden als Unterlage (Pfropf¬ 
unterlage) bezeichnet, das aufgepfropfte Stück als das Pfropfreis oder 
Edelreis. Auf dem Foto wird ein Pfropfreis einer Apfelsorte auf eine 
Unterlage einer anderen Apfelsorte gepfropft 


bilden und damit eine selbstständige Pflanze entsteht. Die Be- 
wurzelung der Stecklinge wird häufig durch Behandlung mit 
dem Phytohormon Auxin angeregt. 

Holzpflanzenarten kann man durch Veredeln oder Pfropfen 
vegetativ vermehren; dabei verbindet man eine Knospe oder 
ein Sprossstück einer Pflanze mit einer Wurzel oder einem 
bewurzelten Spross einer anderen Pflanze, damit beide zu¬ 
sammenwachsen. Bei der neu entstandenen Pflanze wird der 
wurzeltragende Teil als Pfropfunterlage (oder einfach Un¬ 
terlage) bezeichnet; das aufgepfropfte Teil ist als Pfropfreis 
oder Edelreis bekannt (► Abb. 37.14). Dabei verbindet sich das 
Kambium des Pfropfreises mit dem der Unterlage zu einem 
durchgehenden Kambium, das Xylem und Phloem bildet. Da¬ 
mit können Wasser- und Mineralstofftransport zum Pfropfreis 
sowie der Transport von Photosyntheseprodukten zur Unterla¬ 
ge stattfinden. Die meisten Obstbäume für den Erwerbsobstbau 
sind heutzutage gepfropft; das gilt auch für Weinreben. 

Eine weitere vielfach angewendete Methode zur vegetativen 
Vermehrung von Pflanzen ist die Meristemkultur. Dabei wer¬ 
den Stücke von Sprossapikalmeristemen auf ein Kulturmedium 
übertragen; die daraus entstehenden Pflanzen kann man dann 
ins Freiland umsetzen. Diese Methode eignet sich insbesondere, 
wenn Gleichförmigkeit erwünscht ist, wie in der Forstwirt¬ 
schaft, oder wenn man virusfreie Pflanzen erhalten möchte, wie 
bei Erdbeeren und Kartoffeln. 


Die vegetative Vermehrung ist für 
Landwirtschaft und Gartenbau von Bedeutung 

Eine der ältesten Formen der vegetativen Vermehrung in Land¬ 
wirtschaft und Gartenbau ist die Vermehrung durch Stecklinge: 
Dazu trennt man einfach einen Sprossteil von der Mutterpflan¬ 
ze ab, steckt ihn in den Boden und wartet, bis sich Wurzeln 


Bei der Agamospermie dienen die Blüten 
der vegetativen Vermehrung 

Einige Pflanzenarten bilden zwar Blüten, nutzen diese jedoch 
zur asexuellen statt zur sexuellen Fortpflanzung. Löwenzahn, 
Brombeeren, einige Zitrusarten und andere Pflanzenarten ver¬ 
mehren sich durch eine asexuelle Samenbildung, die als Aga¬ 
mospermie bezeichnet wird. (Anstelle von „Agamospermie“ 
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wird oft auch der Begriff Apomixis verwendet. In anderen Fäl¬ 
len wird „Apomixis“ jedoch als Überbegriff für die gesamte 
asexuelle Vermehrung bei Pflanzen verwendet, also vegetative 
Fortpflanzung, Agamospermie und weitere Spielarten.) Bei der 
sexuellen Fortpflanzung werden die Samen aus der Vereinigung 
von haploiden Gameten im Embryosack gebildet. Die Agamo¬ 
spermie kann dagegen auf zweierlei Weise ablaufen: 

■ Die Megasporocyte in der Samenanlage durchläuft nicht, wie 
im Normalfall, eine Meiose. Dadurch entsteht eine diploide 
Eizelle, aus der sich dann ein Embryo und der Samen ent¬ 
wickeln. 

■ Diploide Zellen aus dem Integument, das den Embryosack 
umgibt, bilden einen diploiden Embryosack, aus dem dann 
ein Embryo und der Samen hervorgehen. 

In beiden Fällen laufen Samen- und Fruchtentwicklung ganz 
normal weiter. In genetischer Hinsicht hat dies jedoch tief grei¬ 
fende Folgen, denn durch Agamospermie entstehen Klone. 

Einige landwirtschaftlich bedeutende Pflanzen sind sogenann¬ 
te Fi-Hybride, die aus einer Kreuzung von zwei genetisch un¬ 
terschiedlichen Varietäten entstehen. Da diese Fi-Hybride zwei 
nicht zueinander homologe Chromosomensätze aufweisen, kön¬ 
nen sie keine normale Meiose durchlaufen und sind steril. Somit 
können sie auch keine Samen und Früchte bilden, aber gerade 
diese möchte der Mensch ja nutzen. Bei Zitrusarten wird dieses 
Problem umgangen, weil bei ihnen von Natur aus Agamosper¬ 
mie auftritt. Auch Wiesenrispengras (Poa pratensis ), das wich¬ 
tigste für Rasen verwendete Gras, vermehrt sich auf diese Weise. 

Zahlreiche bedeutende Kulturpflanzen wie Mais werden als 
Hybridsorten (Fi -Hybride) angebaut, da die Nachkommen aus 
der Kreuzung zweier homozygoten Inzuchtlinien häufig bei¬ 
den Eltern überlegen sind. Dieses Phänomen einer gesteigerten 
Leistungsfähigkeit von Mischlingen (Hybriden) bezeichnet man 
als Heterosis (► Abschn. 12.2). Allerdings können Landwirte, 
denen es gelungen ist, eine solche Hybridsorte mit erwünsch¬ 
ten Eigenschaften zu züchten, diese Pflanzen nicht für weitere 
Selbstkreuzungen (Selbstungen) einsetzen, um mehr Saatgut für 
die nächste Generation zu erhalten. Stellen Sie sich nur das Cha¬ 
os vor, wenn eine Hybridsorte, die bereits in vielen Genloci 
(z. B. AaBbCcDdEe usw.) heterozygot ist, mit sich selbst ge¬ 
kreuzt wird: Das Ergebnis sind zahlreiche neue Allelkombina- 
tionen (wie AabbCCDdee usw.), sodass die Nachkommenschaft 
äußerst variabel ist. Die einzige Möglichkeit, diese Hybridsor¬ 
te verlässlich weiter zu vermehren, liegt darin, Populationen der 
ursprünglichen Elternpflanzen weiterzuführen und Jahr für Jahr 
aufs Neue zu kreuzen. So gehen Saatgutuntemehmen tatsächlich 
auch vor. Für die Landwirte bedeutet das, dass sie Jahr für Jahr 
neues Saatgut kaufen müssen - eine kostspielige Abhängigkeit! 

Würde eine solche Hybridpflanze jedoch ein Gen für Aga¬ 
mospermie tragen, so könnte sie sich durch Samen vegetativ 
vermehren, und die Nachkommen wären mit ihr genetisch iden¬ 
tisch. Auf diese Weise könnte man neue Hybride entwickeln, 
die an eine bestimmte Umgebung angepasst sind; diese könn¬ 
ten die Landwirte dann direkt vor Ort vermehren. Daher läuft 
derzeit eine intensive Suche nach Genen für Agamospermie, die 
man in wichtige Nutzpflanzen einschleusen könnte, um diese 


unbegrenzt vermehren zu können. In Mais hat man bereits ein 
solches Gen entdeckt, aber die Sorte, die dieses Gen aufweist, 
liefert nur geringe Erträge. 

37.3 Wiederholung 

Angiospermen können sich vegetativ (asexuell) mithilfe 
von modifizierten Sprossachsen, Wurzeln oder Blättern 
vermehren. Die vegetative Vermehrung bringt Vorteile, 
wenn eine Pflanze einen überlegenen Genotyp aufweist, 
der gut an die jeweilige Umwelt angepasst ist. Allerdings 
kann sie die genetische Vielfalt von Pflanzenpopulationen 
verringern. Samen und Früchte, die normalerweise durch 
sexuelle Fortpflanzung gebildet werden, können sich auch 
asexuell durch Agamospermie entwickeln. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Unterschiede zwischen sexueller Fortpflanzung 
und vegetativer Vermehrung von Pflanzen verglei¬ 
chend aufzeigen und dabei auch auf das Endergebnis 
sowie die jeweiligen Vor- und Nachteile eingehen kön¬ 
nen. 

■ Standorte nennen können, an denen vermutlich Pflan¬ 
zen mit vegetativer Vermehrung Vorkommen, und 
Gründe dafür anführen können, warum diese hier 
wachsen. 

■ beschreiben können, wie Agamospermie abläuft und 
inwiefern diese Form der Fortpflanzung für die Land¬ 
wirtschaft nützlich sein könnte. 


_ ? _ 

1. Welche Vor- und Nachteile bringt die vegetative Vermehrung 
bei Pflanzen mit sich? Worin liegen die Vor- und Nachteile 
der sexuellen Fortpflanzung? 

2. In welchen Situationen könnte eine vegetative Vermehrung 
von Pflanzen adaptiv sein? 

3. Die Identifizierung einer Mutation im SWII -Gen von Arabi- 
dopsis , die zu einer abnormalen Meiose führt, hat Einblicke 
in den Ablauf der Agamospermie geliefert. Wie würden Sie 
versuchen, weitere Gene oder Mutationen zu finden, die mit 
dem Genprodukt von SWII Zusammenwirken, wenn Sie un¬ 
eingeschränkt fruchtbare Pflanzen produzieren möchten, die 
sich durch Agamospermie fortpflanzen? 


Sie haben nun erfahren, wie sich Angiospermen sexuell fort¬ 
pflanzen und vegetativ vermehren. Ein Nachteil der vegetativen 
Vermehrung ist ihre genetische Inflexibilität; diese kann dazu 
führen, dass sich eine Population nicht an veränderte Umweltbe¬ 
dingungen anpassen kann. Im nächsten Kapitel geht es darum, 
welche Mechanismen Pflanzen entwickelt haben, um die bio¬ 
tischen und abiotischen Herausforderungen ihrer Umwelt zu 
bewältigen. 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 


Faszination Forschung: Wie ist es Pflanzenzüchtern gelun¬ 
gen, anhand der Erkenntnisse über die Fortpflanzung von 
Blütenpflanzen eine kommerziell erfolgreiche Form der 
Poinsettie zu entwickeln? 

Poinsettien (WeihnachtsSterne) sind Kurztagpflanzen, de¬ 
nen die langen, winterlichen Nächte als Signal zur Blüten¬ 
bildung dienen. Tatsächlich waren Poinsettien unter den 
ersten Pflanzen, für die eine induzierende Dunkelphase 
von 14 h nachgewiesen wurde. Beim Anbau der Pflanzen 
in Treibhäusern kann man die Photoperiode präzise steu¬ 
ern und einstellen. 

Ein zweiter wesentlicher Faktor für den kommerziel¬ 
len Erfolg der Weihnachts Sterne war die Wuchsform der 
Pflanzen. Die wilden Verwandten der Kultursorten in Me¬ 
xiko sind kaum verzweigt und werden bis zu 3 m hoch 
(vergleichen Sie diese Pflanzen mit den 50 cm hohen 
Exemplaren auf dem Foto in der Einleitung zu diesem 
Kapitel [► „Faszination Forschung: Welche Signale lösen 
das Blühen aus?“]). Paul Ecke fand eine Varietät, die viel 
kleiner war und attraktive, verzweigte Pflanzen mit Ach¬ 
seltrieben bildete. Diese kompakten Poinsettien wurden 
zunächst vegetativ vermehrt: durch Pfropfen auf einhei¬ 
mische Pflanzen. 

Durch herkömmliche sexuelle Fortpflanzung konnten 
zahlreiche neue Sorten von Poinsettien erzeugt werden. 
Schauen Sie sich in der nächsten Adventszeit danach um. 


Es gibt Sorten mit festen Sprossen, in neuen Farben (z. B. 
weiß) und mit einer längeren Haltbarkeit der farbenpräch¬ 
tigen Hochblätter. Wie hat man diese Merkmale wohl in 
die Kultursorten eingeführt? 


Ausblick 

Durch Sequenzierung der Genome von landwirtschaft¬ 
lich bedeutenden Pflanzen und genetische Screenings von 
Mutantenlinien konnten zahlreiche Erkenntnisse darüber 
zusammengetragen werden, welche Gene den Übergang 
zur Blüte steuern. Aufbauend auf dieses Wissen versucht 
man nun, durch herkömmliche Methoden oder gentech¬ 
nische Eingriffe Kultursorten zu züchten, die häufiger 
mehr Samen produzieren. Das Potenzial zum Wohle der 
Menschheit ist enorm. Denken Sie nur an die Legumino¬ 
sen, die sich auf zwei monophyletische Gruppen auftei¬ 
len, zumeist repräsentiert durch Gartenerbsen und Soja¬ 
bohnen. Gartenerbsen reagieren als Langtagpflanzen auf 
Kälte (Vemalisation), Sojabohnen blühen bei kurzer Ta¬ 
geslänge. Für beide Arten konnten die Gene für die pho¬ 
toperiodische Reaktion und die Signaltransduktion für die 
Blütenbildung identifiziert werden. Somit könnte man die 
Pflanzen zum Beispiel durch genetische Veränderung der 
Signalwege zu einem verstärkten vegetativen Wachstum 
vor der Blütenbildung veranlassen und dadurch mehr Blü¬ 
tenmeristeme, mehr Blüten und mehr Samen erzeugen. 
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Kapitelzusammenfassung 


37.1 Die meisten Angiospermen pflanzen sich sexuell fort 

■ Die sexuelle Fortpflanzung fördert die genetische Diver- 
sität einer Population. Die Blüte ist die Struktur, die bei 
Angiospermen der sexuellen Fortpflanzung dient. 

■ Blütenpflanzen besitzen mikroskopisch kleine Gameto- 
phyten. Der Megagametophyt ist der Embryosack, der 
im Normalfall acht Zellkerne in insgesamt sieben Zellen 
enthält. Der Mikrogametophyt ist das Pollenkorn, die¬ 
ses enthält gewöhnlich zwei Zellen. Siehe ► Abb. 37.2; 
► Activity 37.1 

■ Nach der Bestäubung wandern aus dem Pollenkom Sper¬ 
mazellen über den Pollenschlauch in den Embryosack. 

■ Pflanzen verfügen über physische und genetische Me¬ 
chanismen, um Inzucht zu verhindern. Durch die phy¬ 
sische Trennung der Gametophyten und eine geneti¬ 
sche Selbstinkompatibilität wird Selbstbefruchtung un¬ 
terbunden. Siehe ► Abb. 37.4 

■ Die meisten Angiospermen zeichnen sich durch eine dop¬ 
pelte Befruchtung aus: Eine Spermazelle befruchtet die 
Eizelle und bildet eine Zygote; die andere Spermazelle 
verschmilzt mit der Zentralzelle, wo ihr Kern mit den bei¬ 
den Polkemen fusioniert und ein triploides Endosperm 
bildet. Siehe ► Abb. 37.5; ► Animation 37.1 

■ Die Samenanlagen entwickeln sich zu Samen, die Frucht¬ 
knotenwand und die von ihr eingeschlossenen Samen 
entwickeln sich zur Frucht. Siehe ► Abb. 37.6 

■ Das Phytohormon Abscisinsäure (ABA) fördert die Ent¬ 
wicklung und die Dormanz der Samen. 

37.2 Hormone und Umweltsignale determinieren den 

Übergang vom vegetativen Stadium zur Fortpflanzung 

■ Bei einjährigen (annuellen) und zweijährigen (bien- 
nen) Pflanzen führt die Samenbildung nach der Blüte 
gewöhnlich zum Absterben der restlichen Pflanze. Mehr¬ 
jährige (perennierende) Pflanzen sind langlebig und 
pflanzen sich normalerweise mehrfach fort. 

■ Wenn eine vegetativ wachsende Pflanze blühen soll, muss 
ein Apikalmeristem des Sprosssystems zu einem Inflo¬ 
reszenzmeristem werden. Aus diesem entstehen wiede¬ 


rum ein oder mehrere Blütenmeristeme. Diese Vorgänge 
stehen unter dem Einfluss von Meristemidentitätsgenen 
und Organidentitätsgenen. Siehe ►Abb. 37.7 

■ Manche Pflanzenarten blühen in Reaktion auf eine Pho¬ 
toperiode. Kurztagpflanzen (KTP) blühen, wenn die 
Nächte länger als eine (artspezifische) kritische Nacht¬ 
länge sind; Langtagpflanzen (LTP) blühen, wenn die 
Nächte kürzer als eine kritische Nachtlänge sind. Siehe 

► Abb. 37.9 

■ Am Mechanismus der photoperiodischen Kontrolle sind 
Phytochrome und ein circadianer Rhythmus betei¬ 
ligt. Siehe ► „Experiment: Das Blühsignal“; ► Anima¬ 
tion 37.2, ► Activity 37.2 

■ In einem photoperiodisch induzierten Blatt wird ein sys¬ 
temischer Blühsignalstoff (ein Florigen), gebildet und zu 
den Orten befördert, an denen sich später die Blüten bil¬ 
den. Ein identifiziertes Florigen ist das FT-Protein. Siehe 

► „Experiment: Das Blühsignal wandert vom Blatt zur 
Knospe“; ►Abb. 37.10 

■ Einige Angiospermenarten müssen eine Kältephase 
durchmachen (Vernalisation), bevor sie blühen können; 
bei anderen wird der Blüh Vorgang durch interne Signale 
induziert. (Bei manchen Pflanzenarten gehören Gibberel- 
line zu diesen Signalen.) Siehe ► Abb. 37.11, 37.12 

37.3 Angiospermen können sich auch vegetativ vermehren 

■ Die vegetative Vermehrung (auch asexuelle Fortpflan¬ 
zung) ermöglicht die rasche Vermehrung von Organis¬ 
men, die gut an ihre Umwelt angepasst sind. 

■ Die vegetative Vermehrung geht mit der Modifikation ei¬ 
nes vegetativen Organs - gewöhnlich der Sprossachse - 
zum Zweck der Fortpflanzung einher. Siehe ► Abb. 37.13 

■ Gärtner verbinden unterschiedliche Pflanzen häufig durch 
Pfropfen (Veredeln) und machen sich so die güns¬ 
tigen Eigenschaften der Unterlage (Pfropfunterlage) 
wie auch des Pfropfreises (Edelreises) zunutze. Siehe 

► Abb. 37.14 

■ Manche Pflanzenarten können Samen asexuell durch 
Agamospermie bilden. 
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37 Fortpflanzung bei Blütenpflanzen 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Die Rezeptoren für das photoperiodische Blühsignal sind im 
Blatt lokalisiert; von dort wandert ein Signal zum Apikalme¬ 
ristem (► Abschn. 37.2). 

■ Bezüglich der Blühinduktion werden Pflanzen zwar in Kurz¬ 
tagpflanzen (KTP) und Langtagpflanzen (LTP) eingeteilt, 
tatsächlich wird die Blütenbildung jedoch durch die Länge 
der Nacht gesteuert (► Abschn. 37.2). 

Originalliteratur: Beveridge CA, Murfet IC (1996) Physiol 
Plant 96: 637-645; Hecht V et al. (2011) Plant Cell 23: 147-161 

Die Gartenerbse (Pisum sativum ), eine Langtagpflanze, lässt sich 
problemlos pfropfen und eignet sich deshalb gut dazu, die Exis¬ 
tenz bzw. das Fehlen mobiler Signale zu erforschen. Ein mobiles 
Signal kann von der Wildtypunterlage in einen Mutantenpfropf¬ 
reis diffundieren. Ein nichtmobiles Signal kann dort das Signal 
nicht wiederherstellen. Durch Pfropfversuche hat man erforscht, 
welche Gene bei Erbsen an der Blütenbildung beteiligt sind. 



Das Allel gigas (, gi ) von Erbsen ist eine mutierte Version des 
TT-Gens und codiert ein FT-ähnliches Protein. In ► Tab. A sind 
die Phänotypen des Wildtyps (WT) und der gz-Mutanten bei 
unterschiedlich langen Photoperioden gegenübergestellt. Ange¬ 
geben ist jeweils die Höhe der Pflanzen (Anzahl der Nodien) bei 
der ersten Blüte. Das Vorhandensein von mehr Knoten (einer 
größeren Höhe entsprechend) zeigt eine verzögerte Blütenbil¬ 
dung an (d. h. mehr vegetatives Wachstum, bevor es zur Blüte 
kommt). Der Eintrag „vegetativ“ steht für ausschließlich vege¬ 
tatives Wachstum ohne Blütenbildung. 

Tab. A 


Photoperiode (Helligkeit in h) 

Linie 

12 

16 

24 

gz'-Mutante 

54 

43 

vegetativ 

WT 

20 

16 

15 


Mittels eines Pfropfversuchs sollte überprüft werden, ob die gi- 
Mutante in der Lage ist, das als Blühstimulus dienende Molekül 
zu produzieren. Dazu pfropfte man Sprosse von sechs Tage al¬ 
ten Pflanzen und unterzog diese dann für zwei bis drei Monate 
einer 24-stündigen Photoperiode. Gepfropft wurde entweder auf 
eine Unterlage des gleichen Typs (WT auf WT oder gi auf gi) 
oder auf den jeweils anderen (WT auf gi oder gi auf WT). Die 
Ergebnisse zeigt ► Tab. B. 

Tab. B 

Pfropfpartner Anzahl der Nodien 

(Unterlage/Pfropfreis) bei der ersten Blüte 

WT/WT 15 

gi/gi vegetativ 

gifWT 17 

WT /gi 16 


Die folgenden ► Grafiken zeigen das Ausmaß der Transkription 
(mRNA-Expression) des Wildtypalleis (rote Kreise) und des gi¬ 
gas -Allels (blaue Kreise). Angegeben sind Werte für ein reifes 
Blatt und für die Sprossspitze (den Ort der Blüte). Die Tests 
wurden mit Langtagpflanzen durchgeführt. 


Blatt 



Zeit nach der Aussaat (Tage) 


Sprossspitze 



Zeit nach der Aussaat (Tage) 


Aufgaben 

1. Welche Auswirkungen hat die gz-Mutante nach den Ergebnis¬ 
sen von ► Tab. A auf die Blütenbildung der Erbsenpflanze? 

2. Ist es den Ergebnissen von ► Tab. B zufolge wahrscheinlich, 
dass die gz-Mutante kein mobiles Signalmolekül zur Blüten¬ 
induktion aufweist? Erläutern Sie Ihre Folgerung. 

3. Entwickeln Sie ein Modell, das den Weg der genetischen 
Kontrolle der Blütenbildung bei Langtagpflanzen beschreibt. 
Berücksichtigen Sie dabei sowohl die Reaktionen des norma¬ 
len TT-Gens (Wildtyp, WT) als auch des mutierten TT-Gens 
(gigas, gi). 
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38 Reaktionen der Pflanze auf Umweltstress 


Faszination Forschung: Gelingt es Wissenschaftlern, krank¬ 
heitsresistenten Weizen zu züchten? 

Im Jahr 1998 stellte der Pflanzengenetiker William Wa- 
goire aus Uganda an den Stängeln der Weizenpflanzen, 
die er züchtete, zu seinem großen Erstaunen rote Pusteln 
fest. Der Pilz, der die Pusteln verursachte, der Getrei¬ 
deschwarzrost (Puccinia graminis ), war 25 Jahre zuvor 
vermeintlich ausgerottet worden. Damals kreuzte man ein 
Gen aus Roggen in Weizen ein, das ihn resistent gegen 
diese Pilzkrankheit machte. Durch diesen bahnbrechen¬ 
den Erfolg gelang es, eine Nutzpflanze, die ein Drittel der 
menschlichen Ernährung liefert, vor dem Befall mit ei¬ 
nem verheerenden Pilz zu bewahren. 

Auch wenn zwei Generationen von Landwirten weltweit 
noch nie eine Getreideschwarzrostepidemie erlebt haben, 
ist ihre Geschichte gut dokumentiert. Die alten Römer 
beschworen die Gottheit Robigus, den Pilz von ihrem 
Getreide femzuhalten. Im 17. Jahrhundert mussten die 
Siedler in Massachusetts fast verhungern, weil ihr Wei¬ 
zen mit dem Getreideschwarzrost infiziert war. Im Jahr 
1917 fiel einer Epidemie in den Vereinigten Staaten fast 
ein Drittel der Ernte zum Opfer, was verbreitet eine Panik 
auslöste. 

Mithilfe von DNA-Markern identifizierte Wagoire die 
Linie des Getreideschwarzrosts, den er gefunden hatte. 
Durch einen Vergleich mit den bekannten Linien, die in 
wenigen Labors aufbewahrt waren, wurde klar, dass er auf 
eine ganz neue, bislang unbekannte Linie gestoßen war. 
Fraglos hatte Ug99 (für Uganda 1999) eine Möglichkeit 
entwickelt, den Resistenzgenen in modernem Weizen zu 
entgehen. 

Wenn die Pusteln des Getreideschwarzrosts an den Stän¬ 
geln aufplatzen, setzen sie Tausende von Sporen frei, die 
dann durch den Wind auf dafür anfällige Pflanzen verbrei¬ 
tet werden können. Ein infiziertes Weizenfeld von 1 ha 
Größe kann mehr als lOMrd. Sporen produzieren. Ge¬ 
tragen von den vorherrschenden Winden breitete sich die 
Epidemie von Ug99 rasch in Afrika aus. Im Jahr 2001 
hatte sie Weizen in Kenia infiziert, 2003 in Äthiopien, 
2006 überquerte sie das Rote Meer in den Jemen und 2009 
erreichte sie den Iran. Gleichzeitig trug der Wind die Spo¬ 
ren aber auch südwärts nach Simbabwe und Südafrika. 
Biologen befürchten, dass Ug99 mit den vorherrschenden 
Winden auch nach Zentralasien und Australien gelangen 
könnte. Über die „747-Route“ - durch den internationa¬ 
len Luftverkehr - könnten die Sporen auch Nordamerika 
erreichen. Um die Ausbreitung dieser Pilzinfektion auf¬ 
zuhalten, bevor es zu spät ist, gründeten Wissenschaftler 
die Borlaug Global Rust Initiative, um sämtliches Wis¬ 
sen über die Biologie von Pflanze und Pilz zu bündeln. 
Mehr als 1000 Wissenschaftler aus Hunderten verschie¬ 
denen Institutionen kooperieren hierbei und erforschen 
koordiniert den Krankheitserreger und seine Wirtspflan¬ 
ze, entdecken Resistenzgene und züchten Weizensorten 
mit diesen Genen. 


Wie lässt sich das Wissen über die Biologie von Pflanze 
und Pilz nutzen, um die Ausbreitung von Getreide¬ 
schwarzrost zu verhindern? 

In „Experiment: Ein Resistenzgen gegen Getreide¬ 
schwarzrost“ in ►Abschn. 38.1 und in ►„Faszination 
Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antwor¬ 
ten auf diese Frage. 


38.1 Pflanzen begegnen 

Pathogenen mit konstitutiven 
und induzierten 
Abwehrmechanismen 

Pflanzen können von Tausenden von Krankheiten befallen wer¬ 
den, alle jeweils hervorgerufen durch unterschiedliche Stämme 
von Pathogenen (Krankheitserregern). Erreger von Pflanzen¬ 
krankheiten, zu denen Bakterien, Pilze, Protisten, Nematoden 
und Viren gehören, sind Teil der Natur und werden von Bio¬ 
logen seit vielen Jahrzehnten untersucht. Beispielsweise sind 
Tomatenpflanzen von zahlreichen Krankheiten betroffen, von 
denen Ihnen einige vielleicht von selbst gezüchteten Tomaten 
im Garten oder von faulenden Tomaten in einer düsteren Ecke 
Ihrer Küche bekannt sind (► Abb. 38.1). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 38.1: Wie Krankheiten von Tieren werden 
auch Pflanzenkrankheiten durch ganz unterschiedliche Organis¬ 
men hervorgerufen. Können Sie Beispiele für Krankheiten des 
Menschen nennen, die durch die in ► Abb. 38.1 erwähnten vier 
Erregertypen verursacht werden? 


Auf den Punkt gebracht 

■ Immunantworten von Pflanzen werden durch Elicitoren ausge¬ 
löst und können eine unspezifische oder spezifische Immunität 
verleihen. 

■ Mehrere Formen der systemisch erworbenen Resistenz verleihen 
eine lang anhaltende Immunität gegenüber verschiedenen Pa¬ 
thogenen. 

■ Die Produkte von Avirulenzgenen (Avr-Genen) in Pathogenen 
treten mit Produkten von Resistenzgenen (R-Genen) in Pflanzen 
in Wechselwirkung und lösen so Immunreaktionen aus. 

Viele Pflanzenkrankheiten sind nicht nach den Erregern be¬ 
nannt, die sie verursachen, sondern nach den bei einem Befall 
auftretenden Symptomen der jeweiligen Pflanzenart. So ist 
der Erreger der Kraut- und Braunfäule bei Tomaten bzw. der 
Kraut- und Knollenfäule bei Kartoffeln ein Pilz. Innerhalb der 
Agrarwissenschaften und der Botanik befasst sich die Phytopa¬ 
thologie mit den Symptomen, den Erregern und der Behandlung 
von Pflanzenkrankheiten. 
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Wenn ein Krankheitserreger eine Pflanze erfolgreich infiziert, 
kann dies auf sie beträchtliche Auswirkungen haben - häufig 
kommt es zu einer Reduktion der Photosynthese und zum massi¬ 
ven Zell- und Gewebetod. Wie die Reaktionen des menschlichen 
Immunsystems (► Kap. 41) sind auch die Reaktionen, welche 
Pflanzen zur Abwehr von Krankheiten einsetzen, vielfältig und 
faszinierend. Pflanzen und Pathogene haben sich im Laufe der 
Evolution in einem fortwährenden Wettrüsten miteinander ent¬ 
wickelt: Pathogene Organismen und Viren haben Wege für den 
Befall von Pflanzen entwickelt, und Pflanzen wiederum haben 
Wege für die Abwehr dieser Attacken evolviert. Bei den Ab¬ 
wehrmechanismen gibt es zwei Kategorien: 

■ konstitutive Abwehrmechanismen (dauerhaft bei der 
Pflanze vorhanden) 

■ induzierte Abwehrmechanismen (bei Bedarf ausgelöst als 
Reaktion auf Verletzung oder Stress) 


Physikalische Barrieren sind eine Form 
der konstitutiven Abwehr 

Eine Form konstitutiver Abwehrmechanismen ist die erste Ver¬ 
teidigungslinie der Pflanze: die Oberflächen ihrer Abschlussge¬ 
webe, welche den Eintritt von Krankheitserregern verhindern 
können. Wie in ► Kap. 33 beschrieben, sind die Organe einer 
wachsenden Pflanze, die der Außenwelt ausgesetzt sind, mit 
Cutin, Suberin und Wachsen bedeckt. Diese Substanzen ver¬ 
hindern nicht nur Wasserverluste durch Verdunstung, sondern 
können ebenfalls Pilzsporen und Bakterien davon abhalten, in 
die darunterliegenden Gewebeschichten vorzudringen. Einige 
Pilze können diese Abwehr umgehen, indem sie Enzyme frei¬ 
setzen, die diese Verbindungen hydrolytisch abbauen, und sich 
so Zutritt verschaffen. 


Abb. 38.1 Krankheiten von Tomatenpflanzen. 

Vollkommen unterschiedliche Krankheitserreger ver¬ 
ursachen vielfältige Symptome 



Bakterium: 
bakterielle Blatt- 
und Fruchtflecken¬ 
krankheit 


Virus: Tomatenbronze¬ 
fleckenvirus 


Pilz: 

Anthraknose 


Virus: 

Tomaten¬ 

mosaikvirus 


Pilz: Echter 
Mehltau 


Bakterium: 

Wurzelhalsgallen 
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38 Reaktionen der Pflanze auf Umweltstress 


Wesentlich wichtiger für die Pflanze sind die induzierten Ab¬ 
wehrmechanismen. Beim Lesen der folgenden Abschnitte bietet 
es sich an, dazu jeweils den Überblick in ► Abb. 38.2 zurate zu 
ziehen. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 38.2: Was denken Sie: Werden diese Ab¬ 
wehrsubstanzen in den Zellen der Wurzeln oder der Blätter 
exprimiert oder in beiden? 


Animation 38.1 Signaling between Plants and Pathogens 

www.Life Ile. com/a3 8.1 


Pflanzen können infizierte Teile 
zur Schadensbegrenzung abriegeln 

Während Tiere die von den Pathogenen geschädigten Gewe¬ 
be gewöhnlich reparieren, tun Pflanzen dies nicht. Stattdessen 
schotten Pflanzen ihre beschädigten Gewebeareale ab und geben 
sie auf, sodass der Rest der Pflanze nicht infiziert wird. Pflanzen 
besitzen die Option, defekte Pflanzenteile zu verwerfen, denn 
die meisten Pflanzen können beschädigte oder verlorene Teile 
problemlos durch neue ersetzen. (Bei Tieren ist die Regenerati¬ 
onsfähigkeit dagegen sehr unterschiedlich ausgeprägt.) 

Bevor Sie sich mit den Einzelheiten des Verteidigungsprozesses 
beschäftigen, sollten Sie eine Schlüsselreaktion von Pflanzen¬ 
zellen auf eine Invasion von Pathogenen kennen: die rasche 
Ablagerung von zusätzlichen Polymeren auf der Innenseite der 
Zellwand. Diese Makromoleküle verstärken nicht nur die durch 
die Zellwand gebildete mechanische Barriere, sondern blockie¬ 
ren auch die Plasmodesmen und schränken damit die Ausbrei¬ 
tung smöglichkeit pathogener Viren von Zelle zu Zelle ein. Die 
Polysaccharide dienen ferner als Grundgerüst, auf dem Lignin 
aufgelagert werden kann, ein Polymer, das Stabilität und Festig¬ 
keit verleiht. Lignin verstärkt die mechanische Barrierefunktion, 
und die Zelle wird durch die toxischen Ligninvorstufen für ei¬ 
nige Pathogene unwirtlich. Diese Ligninbausteine sind nur ein 
Beispiel für die vielen toxischen Verbindungen, die Pflanzen zur 
chemischen Verteidigung nutzen. 

Induzierte Reaktionen auf Pathogene werden durch Rezeptoren 
gesteuert. Pflanzenpathogene führen dazu, dass die Wirtspflan¬ 
ze verschiedene chemische Abwehrantworten aktiviert. Man hat 
eine Vielzahl solcher Moleküle identifiziert, welche die pflanz¬ 
liche Abwehr aus lösen, sogenannte Elicitoren (auch Induktoren 
genannt, vom lateinischen elicere für „reizen“). Es handelt sich 
um Moleküle verschiedenster Art; das Spektrum reicht von 
Peptiden aus Bakterien bis zu Zellwandfragmenten von Pilzen. 
Auch Fragmente von Zellwandbestandteilen der Pflanze selbst, 
die von den Pathogenen abgebaut wurden, können als Elicitoren 
fungieren. 

Die Reaktionen von Pflanzen auf Elicitoren kann man als das 
„pflanzliche Immunsystem“ beschreiben. Man kann dabei zwei 
Formen der Immunantwort unterscheiden (► Abb. 38.2): 


■ unspezifische Immunität : Diese Form der Immunität wird 
ausgelöst durch generelle Elicitoren, die man als PAMPs 
( pathogen-associated molecular patterns ; pathogenassozi¬ 
ierte molekulare Muster) bezeichnet. Bei PAMPs handelt es 
sich gewöhnlich um Moleküle, die von einer ganzen Klasse 
von Pathogenen produziert werden, wie beispielsweise Fla- 
gellin (aus den Flagellen, d. h. Geißeln, von Bakterien) oder 
Chitin (aus den Zellwänden von echten Pilzen). Die unspezi¬ 
fische Immunität ist also eine generelle, allgemeine Reaktion 
und wird nicht durch ein spezifisches Pathogen bei einer 
bestimmten Pflanze ausgelöst. Erkannt werden die PAMPs 
von Transmembranrezeptoren der Plasmamembran, die man 
PRRs (pattern-recognition receptors ; Mustererkennungsre¬ 
zeptoren) nennt. Diese aktivieren Signalwege, die zu einer 
unspezifischen Immunität führen. 

■ spezifische Immunität. Auslöser für diese Form der Immu¬ 
nität sind spezifische Elicitoren, die man als Effektoren 
bezeichnet. Zu den Effektoren zählen sehr viele verschie¬ 
dene, spezifische Moleküle, die von Pathogenen produziert 
werden und in die Pflanzenzellen gelangen. Im Inneren der 
Zellen binden Effektoren an cytoplasmatische Rezeptoren, 
die man R-Proteine nennt. Diese lösen dann die spezifische 
Immunantwort aus. 

Die Wege von Pathogeninfektionen besser zu verstehen, ist für 
Agrarwissenschaftler sehr wichtig, denn Pathogene können zu 
schlimmen Emteeinbußen führen, wie Sie in der Einleitung zu 
diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Gelingt es Wissen¬ 
schaftlern, krankheitsresistenten Weizen zu züchten?“) erfahren 
haben. Unter anderem besteht die Möglichkeit zu ermitteln, bei 
welchen pflanzlichen Genen sich die Expression nach einer Pa¬ 
thogeninfektion ändert, denn Mutationen in diesen Genen könn¬ 
ten zu einer Resistenz führen. Auch die vergleichende Genomik 
ist ein Ansatzpunkt: Hat man bei einer Art ein Gen gefunden, das 
Resistenz verleiht, dann könnte dieses auch bei nahen Verwand¬ 
ten dieser Art vorhanden sein. Vielleicht könnte man es sogar da¬ 
zu verwenden, transgene Pflanzen zu erzeugen, die resistent ge¬ 
gen das Pathogen sind. Ein Beispiel hierfür ist in ► „Experiment: 
Ein Resistenzgen gegen Getreideschwarzrost“ beschrieben. 


Bei der unspezifischen und der spezifischen 
Immunität sind die Mechanismen 
unterschiedlich 

Viele Signalwege im Zusammenhang mit einer unspezifischen 
und einer spezifischen Immunität sind gleich. Allerdings ist die 
spezifische Immunität bei bestimmten Pflanzen durch spezifi¬ 
sche Reaktionen auf bestimmte Pathogene gekennzeichnet und 
viel ausgeprägter als die unspezifische Immunität. Beide For¬ 
men der Immunantwort verlaufen über Signalwege, die durch 
die Bindung der Elicitoren (PAMPs oder Effektoren) an ihre 
Rezeptoren ausgelöst werden. Diese Wege führen jedoch zu un¬ 
terschiedlichen Reaktionen: 

■ Bildung von reaktiven Sauerstoffspezies und Stickstoffmon¬ 
oxid (NO): Die Rezeptorbindung führt zur raschen Produk¬ 
tion von Stickstoffmonoxid (NO) und Verbindungen mit 
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Einige generelle Elicitoren (PAMPs) lösen 
eine unspezifische Immunantwort aus. 


Pathogen (Bakterium, Pilz) 


Wenn bestimmte pathogene Enzyme 
die pflanzliche Zellwand zu zersetzen 
beginnen, werden die Abbauprodukte 
von PRRs genannten Rezeptoren in 
der Plasmamembran als Elicitoren 
erkannt. 


Bestimmte, als Effektoren be- 
zeichnete Elicitoren binden im 
Cytoplasma an Rezeptoren 
(R-Proteine) und bewirken eine 
spezifische Immunantwort. 


Signalmoleküle lösen Immunant¬ 
worten wie die Bildung von 
Abwehrstoffen aus. 



Abwehrmoleküle wie Phyto- 
alexine und PR-Proteine grei¬ 
fen die Pathogene direkt an. 


Einige PR-Proteine dienen als 
Alarmsignale für Zellen, die 
noch nicht angegriffen wurden. 


Polysaccharide und Extensin 
verstärken die Zellwand und 
verstopfen die Plasmodesmen. 


s Plasmodesmos 
Plasmamembran 


Abb. 38.2 Signalaustausch zwischen Pflanze und Pathogen. Molekulare Wechselwirkungen zwischen Pflanzen und ihren Pathogenen ent¬ 
stehen in einer extrem engen Coevolution: Die Gegenwart eines Pathogens regt die Pflanze zur Bildung von Abwehrstoffen an, die zahlreiche 
unterschiedliche Wirkmechanismen haben 


reaktiven Sauerstoff Spezies wie das aggressive Peroxid (O^ - ) 
oder das hochaggressive Superoxid (Ckf). Für manche Pa¬ 
thogene sind diese reaktiven Moleküle toxisch. Außerdem 
sind sie Bestandteile von Signaltransduktionswegen, die lo¬ 
kale und systemische (pflanzenweite) Abwehrmechanismen 
hervorrufen. 

■ Ablagerung von Kallose : Das ß-1,3-Gluean-Polymer Kallo- 
se wird an der Innenseite der Zellwand abgelagert, verstärkt 
diese und schottet so die Zelle ab. 

■ Hormonsignale : Einige Signalwege münden in der Produk¬ 
tion von Phytohormonen wie Salicylsäure und Jasmonsäure. 
Welche Rolle diese Pflanzenhormone für die Immunität spie¬ 
len, erfahren Sie weiter unten in diesem Kapitel. 

■ Veränderungen der Genexpression : Signaltransduktionskas¬ 
kaden führen zu Veränderungen der Genexpression. Zu den 
hochregulierten Genen zählen beispielsweise die PR-Gene 
(PR für pathenogenesis-related) und die Gene, welche be¬ 
stimmte antimikrobielle Substanzen codieren, die Phytoale- 
xine. 

Phytoalexine Infizierte Pflanzen bilden Antibiotika, die als 
Phytoalexine bezeichnet werden und für viele Pilze und Bak¬ 
terien toxisch sind. Die meisten Phytoalexine sind kleine Mo¬ 
leküle und werden jeweils nur von wenigen Pflanzenarten 
synthetisiert. Produziert werden sie auf die Signale pathogener 
Bakterien und Pilze hin, und zwar innerhalb von Stunden nach 
Infektionsbeginn. Aufgrund ihrer unspezifischen antimikrobi¬ 
ellen Aktivität können sie neben den Arten, die ursprünglich 
die Bildung von Phytoalexinen auslösten, auch noch zahlreiche 
weitere Pilz- und Bakterienarten vernichten. Außerdem können 


manche Phytoalexine die Pflanzenzellen, in denen sie gebildet 
wurden, ebenfalls abtöten und riegeln so den Infektionsherd ab 
(die weiter unten besprochene hypersensitive Reaktion). 

Ein Beispiel für ein Phytoalexin ist Camalexin, das von dem 
Modellorganismus Arabidopsis thaliana gebildet wird. Indu¬ 
ziert wird seine Produktion durch eine konservierte Protein¬ 
kinasekaskade als Reaktion auf die Rezeptorbindung im Zuge 
der unspezifischen oder spezifischen Immunantwort. Die Pro¬ 
teinkinasekaskade bewirkt eine Hochregulation von Genen für 
Enzyme, welche die Aminosäure Tryptophan in Camalexin um¬ 
wandeln: 




Camalexin wirkt offenbar, indem es die Plasmamembran ein¬ 
dringender Pathogene zerstört. 


Querverweis 

Proteinkinasekaskaden kommen in der Signaltransduktion 
häufig vor (► Abschn. 7.3). 
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38 Reaktionen der Pflanze auf Umweltstress 


PR-Proteine Pflanzen bilden mehrere Arten von PR- 
Proteinen (pathogenesis-related proteins). Einige davon bauen 
als Enzyme die Zellwand von Pathogenen ab. Chitinase ist zum 
Beispiel ein PR-Protein, das Chitin abbaut; dieses kommt in 
vielen Pilzzellwänden vor. In manchen Fällen dienen Abbau¬ 
produkte der Zellwand des Krankheitserregers als Elicitoren, 
die weitere Abwehrreaktionen auslösen. 

Eine weitere Klasse der PR-Proteine bilden die pflanzlichen 
Defensine, die den von Tieren produzierten Defensinen äh¬ 
neln (►Abschn. 41.2). Diese kleinen Peptide binden an die 
Plasmamembranen von Pilzzellen und wirken auf eine ganze 
Reihe von Pilzen toxisch; für Pflanzen- und Tierzellen sind 
sie dagegen harmlos. Andere PR-Proteine können als Alarm¬ 
signale für Pflanzenzellen wirken, die noch nicht angegriffen 
wurden. Insgesamt sind PR-Proteine anscheinend keine schnel¬ 
len Abwehrwaffen; ihre Wirkung ist eher langsam und kommt 
möglicherweise zum Tragen, nachdem andere, schnellere Reak¬ 
tionen den Hauptangriff der Pathogene bereits abgewehrt haben. 


Spezifische Immunität 
ist genetisch determiniert 

Pathogene Effektoren sind Moleküle, die in den Zellen der 
Wirtspflanzen von den eingedrungenen Erregern produziert 
werden. Häufig blockieren diese Effektoren irgendeinen Aspekt 
der pflanzlichen Immunität. Bei vielen Effektoren handelt es 
sich beispielsweise um Proteasen, die bestimmte, an pflanz¬ 
lichen Immunreaktionen beteiligte Proteine abbauen. Dadurch 


versetzen die Effektoren die Pathogene in die Lage, die un¬ 
spezifische Immunität der Pflanzen zu überwinden, in diese 
einzudringen und Krankheiten zu verursachen. Die effektorco¬ 
dierenden Gene haben sich im Zuge des Wettrüstens zwischen 
Pathogenen und ihren Wirtspflanzen entwickelt. 

Querverweis 

Die Prinzipien der pflanzlichen Immunantwort ähneln den 

Immunreaktionen von Tieren (► Kap. 41). 

Deshalb schlagen Pflanzen auch zurück. Sie haben intrazellulä¬ 
re Rezeptoren entwickelt, die spezifische Effektoren erkennen. 
Diese Rezeptoren nennt man R-Proteine (Resistenzproteine), 
wie weiter oben erwähnt (► Abb. 38.2). Wenn ein R-Protein an 
seinen Liganden (einen bestimmten Effektor) bindet, aktiviert 
es den Signaltransduktionsweg einer bestimmten Immunreakti¬ 
on. Wie ebenfalls bereits erwähnt, ist die spezifische Immunität 
stärker ausgeprägt als die unspezifische und ermöglicht es Pflan¬ 
zen, eine Vermehrung der Krankheitserreger zu verhindern und 
gesund zu bleiben. 

R-Proteine werden von Resistenzgenen (R -Genen) codiert. 
Mitte des 20. Jahrhunderts erkannte der Phytopathologe Harold 
Flor, dass zwischen den R -Genen und bestimmten Genen von 
Pathogenen, den Avirulenzgenen (Avr-Genen), eine besondere 
Beziehung besteht. Flor untersuchte Stämme des Rostpilzes Me- 
lampsora Uni (Leinrost) am Gemeinen Lein (auch Saatlein oder 
Flachs, Linum usitatissimum). Er fand: Bestimmte Stämme des 
Rostpilzes - solche mit bestimmten Avr-Genen -, können man¬ 
che Leinsorten infizieren, die keine spezifischen R-Gene besitzen. 


Experiment: Ein Resistenzgen gegen Getreideschwarzrost 


Originalliteratur: Sambasivam P et al. (2013) Science 341: 786-788; Saintenac A et al. 
(2013 ) Science 341:783-786 

Getreideschwarzrost, insbesondere die neu entdeckte Linie Ug99 (►„Faszination For¬ 
schung: Gelingt es Wissenschaftlern, krankheitsresistenten Weizen zu züchten?“), ist ein 
bedeutendes Pathogen von Weizen und kann die Getreideproduktion erheblich beeinträch¬ 
tigen. Kulturweizen ist für diese pathogene Linie anfällig. Dagegen zeichnet sich die 
genetisch mit dem kultivierten Weizen verwandte Wildgrasart Aegilops tauschii (Ziegen¬ 
weizen) durch eine Resistenz aus. Aus ihr isolierte ein internationales Forscherteam das 
für diese Resistenz verantwortliche Gen mit der Bezeichnung Sr33. Dieses Gen codiert 
einen cytoplasmatischen Rezeptor. Unterdessen untersuchte Eduard Akhunov eine andere 
ursprüngliche Verwandte des Brot- oder Saatweizens ( Triticum aestivum), das Einkorn ( Tri- 
ticum monococcum ), welches ebenfalls resistent gegenüber Getreideschwarzrost ist. Seine 
Arbeitsgruppe konnte ein weiteres Resistenzgen namens Sr35 isolieren. 

Hypothese 

Eine wilde Verwandte von Weizen trägt ein Gen für die Resistenz gegen den Erreger des 
Getreide sch war zro sts. 
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Methode 


| Vergleich der Genome von zwei Gerstensorten, von denen 
eine anfällig für den Echten Mehltau ist und die andere resistent 


o 



i Isolierung des Resis¬ 
tenzgens (j Mia) 
gegen den Mehltau 
aus der Gerste 


Isolierung eines orthologen Gens 
namens Sr33 aus Ziegenweizen 
(ein mit Saatweizen verwandtes, 
gegen Getreideschwarzrost resis¬ 
tentes Wildgras) mithilfe des Mla- 
Gens aus der Gerste als Sonde 


I Übertragung des Resis¬ 
tenzgens Sr33 mit 
hoher Expressionsrate 
auf Saatweizen 


Sr33 





--- 1 

L 

J 


| , Test des Saatweizens auf 
eine Resistenz gegenüber 
einer Getreideschwarz¬ 
rostinfektion. 


Ergebnisse 


Saatweizen vom 
Wildtyp ist infiziert. 

T ransgener Saat¬ 
weizen ist resistent. 





Schlussfolgerung 

Ein Gen aus einer wilden Verwandten kann Saatweizen eine Resistenz gegen Getreide¬ 
soll war zro st verleihen. 
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38 Reaktionen der Pflanze auf Umweltstress 


Blick in die Daten: Ein Resistenzgen gegen Getreideschwarzrost 


Abb. A 


I I 


I . I I 


l l 


Deletionsmutante von Sr33 


> Punktmutanten von Sr33 


E5' 

D E6 
D E7 
E8 

D E9 ^ 

Wildtypgen Sr33 


Sr33 


Durch eine Mutagenese wurde eine Reihe von Mutationen 
des Sr33 -Gens erzeugt und anschließend ein genetisches 
Screening durchgeführt, um die Anfälligkeit für eine Infek¬ 
tion mit Getreideschwarzrost zu überprüfen (► Abb. A). Der 
weiße Balken repräsentiert die deletierte DNA; der Locus des 
SVJi-Gens in der Genkarte ist durch die Klammern gekenn¬ 
zeichnet. 

Aufgaben 

1. ►Abb. B zeigt die Ergebnisse für das Wildtypgen Sr33 
und die SAG-Mutanten E5-E9. Was lässt sich daraus über 
die Rolle von Sr33 für die Resistenz gegen Getreide¬ 
schwarzrost schließen? 


Abb. B 

Wildtyp 

Sr33 E5 E6 E7 E8 E9 



2. In die Saatweizensorte Fielder wurde ein SAG-Gen mit 
starker Expression eingeschleust. Anschließend wurde der 
transgene Weizen dem Erreger des Getreideschwarzrosts 
ausgesetzt. ► Abb. C zeigt die Ergebnisse. Was legt dieser 
Versuch mit transgenem Weizen über die Rolle von Sr33 
bei der Getreiderostresistenz nahe? Vergleichen Sie Ihre 
Schlussfolgerung mit der von Aufgabe 1. 


Abb. C 



3. Einkorn (Triticum monococcum ) mit dem SV35-Wildtyp 
(►Abb. D, links) wurde hinsichtlich einer Infektion mit 
Getreideschwarzrost mit zwei Weizensorten mit mutierten 
Sr35-Genen (► Abb. D, Mitte und rechts) verglichen. Was 
lässt sich über die Rolle von Sr35 für die Resistenz fol¬ 
gern? 



4. In die Saatweizenkultursorte Fielder wurde ein Sr35 -Gen 
mit starker Expression eingeschleust. Anschließend wurde 
der transgene Saatweizen dem Stamm Ug99 des Getreide¬ 
schwarzrosts ausgesetzt. ►Abb. E zeigt die Ergebnisse. 
Was sagt dies über das Sr35-Gen aus? 
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Wenn Wirtspflanze und 
Pathogen zueinander 
passende R- bzw. Avr-Gene 
besitzen, kann die Pflanze 
das Pathogen abwehren, ... 


vom R -Gen codierter 
Rezeptor der Pflanze 


vom Avr- Gen 
codierter 
Effektor des 
Pathogens 



| ... passen das ft-Gen der Pflanze und 
das Avr-Gen des Pathogens dagegen 
nicht zueinander, wird keine spezifische 
Immunantwort ausgelöst. 


Pflanzenzellen am Ort der Pathogeninfektion und in dessen Um¬ 
gebung ab und bilden eine nekrotische Läsion. Der Zelltod 
unterbindet die Nährstoffversorgung des Pathogens und verhin¬ 
dert so dessen Ausbreitung. Dadurch bleibt die übrige Pflanze 
vom Krankheitserreger verschont. 



nekrotische 

Läsion 


Die systemisch erworbene Resistenz ist 
eine Form von Langzeitimmunität 


Abb. 38.3 Gen-für-Gen-Resistenz. Passen das einen Elicitor codie¬ 
rende Gen eines Pathogens und das den zugehörigen Rezeptor codie¬ 
rende Gen einer Pflanze zusammen, bindet der Rezeptor an den Elicitor, 
und es kommt zu einer Abwehrreaktion der Pflanze 


Sofern eine Leinsorte das richtige R-Gen aufwies, war sie resis¬ 
tent gegen diese Rostpilzstämme. Somit machte ein bestimmtes 
Avr-Gen den Pilz avirulent für Leinpflanzen mit dem entspre¬ 
chenden R-Gen. Flor nannte dies das Gen-für-Gen-Konzept. 
Wie wir heute wissen, codieren Avr-Gene Effektormoleküle, 
welche an die von R-Genen codierten Rezeptoren binden; das 
leitet dann die spezifische Immunantwort ein (►Abb. 38.3). 
Mittlerweile wurden Hunderte von R-Genen und ihre entspre¬ 
chenden Avr-Gene identifiziert. In der Pflanzenzucht war eines 
der wichtigsten Ziele in den letzten 50 Jahren, neue R-Gene in 
Nutzpflanzen einzukreuzen, um diese dadurch resistenter gegen 
Pathogene zu machen. 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 38.3: Wie erkennen Elicitor und Rezeptor ein¬ 
ander? 


Spezifische Immunität kann zu einer 
hypersensitiven Reaktion führen 

Die unspezifische und die spezifischen Immunantworten von 
Pflanzen verlaufen vielfach über dieselben Signalwege und 
Reaktionen; allerdings sind diese Reaktionen bei der spezifi¬ 
schen Immunantwort schneller und stärker. Ferner kann die 
spezifische Immunität zu einer Form des programmierten Zell¬ 
tods führen, der hypersensitiven Reaktion. Hierbei sterben 


Bislang haben Sie in diesem Kapitel Ereignisse kennengelernt, 
die in Pflanzenzellen lokal stattfinden, das heißt am Ort der In¬ 
vasion des Pathogens. Doch sowohl bei der unspezifischen als 
auch bei der spezifischen Immunität senden die infizierten Zel¬ 
len auch Hormonsignale in alle anderen Pflanzenteile und regen 
so eine systemische Reaktion an. Eine systemisch erworbene 
Resistenz (SAR, systemic acquired resistance) bezeichnet eine 
generelle Zunahme in der Resistenz der gesamten Pflanze ge¬ 
genüber einer breiten Palette von Pathogenen. Sie ist weder auf 
den Erreger beschränkt, der die Reaktion ursprünglich ausge¬ 
löst hat, noch auf den Ort der ursprünglichen Infektion, und ihre 
Wirkung kann über eine gesamte Vegetationsperiode anhalten. 
Diese Abwehrreaktion wird durch das Phytohormon Salicylsäu- 
re ausgelöst. 


O O 



Salicylsäure Methylsalicylat 


Die Produktion von Salicylsäure wird bei der unspezifischen 
wie auch der spezifischen Immunität durch die Rezeptorbindung 
ausgelöst. Die Salicylsäure fungiert dann als Signal, das ver¬ 
schiedene Abwehrreaktionen vermittelt. Beispielsweise initiiert 
sie die Produktion von reaktiven Sauerstoff Spezies und die In¬ 
duktion von PR-Protein-codierenden Genen. Man unterscheidet 
viele Klassen von PR-Proteinen, die Pflanzen auf unterschiedli¬ 
che Weise vor Angriffen von Insekten sowie Infektionen durch 
eindringende Pilze, Bakterien, Viren und Nematoden schützen. 

Diese Reaktionen erfolgen am Ort der Infektion und in geringe¬ 
rem Umfang auch in der gesamten Pflanze. Statt Salicylsäure 
bildet die Pflanze oft Methylsalicylat, ein flüchtiges Derivat, 
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38 Reaktionen der Pflanze auf Umweltstress 


das als Abwehrsignal über die Luft nicht nur auf andere Tei¬ 
le derselben Pflanzen wirkt, sondern auch auf andere Pflanzen 
in der näheren Umgebung. Über mit den Wurzeln assoziier¬ 
te Mykorrhizapilze werden ebenfalls Signalstoffe von Pflanze 
zu Pflanze übertragen. Diese für Pflanzen nützlichen Pilze 
(►Abschn. 35.4) bilden ein Netzwerk, über das die Signale 
offenbar von infizierten Pflanzen auf ihre Nachbarpflanzen über¬ 
tragen werden. 

Eine andere Form der systemisch erworbenen Resistenz rich¬ 
tet sich spezifisch gegen Viren mit RNA-Genom (RNA-Viren). 
Mittels ihrer eigenen Enzyme wandelt die Pflanze einen Teil 
der einzelsträngigen RNA-Moleküle des infektiösen RNA-Virus 
in doppelsträngige RNA (ds-RNA) um und zerschneidet diese 
ds-RNA dann in kleine Stücke, die siRNAs (small interfering 
RNAs ; ►Abschn. 16.5). Gleichzeitig wird ein Teil der viralen 
RNA transkribiert und bildet mRNAs, die für das Fortschreiten 
der Virusinfektion wichtig sind. Die siRNAs binden an die zu 
ihnen komplementäre mRNA und interagieren noch mit einem 
anderen Zellbestandteil, sodass diese mRNA abgebaut und die 
virale Replikation folglich blockiert wird. Die siRNAs breiten 
sich über Plasmodesmen rasch in der gesamten Pflanze aus und 
verleihen ihr eine systemische Resistenz. 



Avr2Avr3 

AvrlAvr4 


Genotyp von 

Cladosporium 

AvrlAvr2 


Genotyp der Tomatenpflanze 
R1R2 R3R4 


R1R4 


2. Beschreiben Sie, wie man als Wissenschaftler feststellen 
könnte, ob eine induzierte Reaktion einer Pflanze eine unspe¬ 
zifische oder eine spezifische Immunantwort darstellt. 

3. Ein Wissenschaftler bringt am Blatt einer gesunden Pflanze 
einen kleinen Schnitt an, auf den er Salicylsäure appliziert. 
Welche Reaktion der Pflanze darauf ist zu erwarten? 


38.1 Wiederholung 

Pflanzen verfügen über konstitutive und induzierte Ab¬ 
wehrmechanismen, um sich gegen Pathogene zu schüt¬ 
zen. An der unspezifischen und spezifischen Immunität 
sind vielfach die gleichen Signalwege beteiligt. Die spe¬ 
zifische Immunität ist jedoch eine stärkere Reaktion und 
führt in der Regel zum hypersensitiven Zelltod. Die spezi¬ 
fische Immunantwort verläuft über Reaktionen zwischen 
genetisch determinierten Molekülen des Pathogens und 
der Wirtspflanze. Die systemisch erworbene Resistenz 
führt zu einer länger andauernden, unspezifischeren Im¬ 
munität in der gesamten Pflanze. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ vergleichend die Unterschiede zwischen unspezifischer 
und spezifischer Immunität herausstellen können. 

■ die Evolution von Resistenz- und Avirulenzgenen als 
genetisches Wettrüsten zwischen Pflanzen und ihren 
Pathogenen erklären können. 

■ die Wirkung von Salicylsäure bzw. Methylsalicylat bei 
der systemisch erworbenen Resistenz beschreiben und 
erörtern können. 


_ ? _ 

1. Tomatenpflanzen können mit dem Schimmelpilz Cladospo¬ 
rium infiziert sein. Wirtspflanze und Pathogen können ver¬ 
schiedene an der hypersensitiven Reaktion beteiligte Gene 
aufweisen. Vervollständigen Sie die folgende ► Tabelle mit 
den Auswirkungen der jeweiligen Pilzstämme auf Tomaten¬ 
blätter: 


Pathogene stellen nicht die einzige biologische Gefahr für Pflan¬ 
zen dar. Eine weitere Bedrohung geht von den zahlreichen 
Tieren aus, die sich von Pflanzen ernähren. 

38.2 Pflanzen besitzen 

mechanische und chemische 
Abwehrmechanismen 
gegen Herbivoren 

Herbivoren sind Tiere, die Pflanzen fressen - so beziehen 
sie ihre Nährstoffe bzw. Energieträger. Durch ihre Fressakti¬ 
vitäten schädigen sie Pflanzen physisch und verbreiten häufig 
auch Pflanzenkrankheiten. Die meisten Herbivoren sind zwar 
Insekten (► Abb. 38.4), doch auch in fast jeder größeren Wir¬ 
beltiergruppe finden sich mindestens einige herbivore Arten. 
Pflanzen können ihren Konsumenten nicht durch Weglaufen ent¬ 
kommen, doch sie haben viele andere Mechanismen entwickelt, 
um sich vor Herbivorie zu schützen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Pflanzen können sich durch mechanische Abwehrmechanismen 
vor Herbivorie schützen. 

■ Sekundäre Pflanzenstoffe sind Bestandteil der konstitutiven che¬ 
mischen Abwehr von Pflanzen gegen Herbivoren. 

■ Herbivorie löst bei Pflanzen die Aktivierung von Elicitoren aus, 
die wiederum Signaltransduktionswege in Gang setzen. 

■ An den Signaltransduktionswegen sind die Membransignalge¬ 
bung, reaktive Sauerstoffspezies und Phytohormone beteiligt. 

■ Das Phytohormon Jasmonsäure und seine Derivate spielen eine 
wichtige Rolle für die Expression vieler Abwehrmechanismen ge¬ 
gen Herbivorie. 
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Abb. 38.4 Herbivore Insekten. Die meisten Pflan¬ 
zenfresser sind Insekten, a Einige Herbivoren wie 
diese Wanderheuschrecke sind Generalisten, die 
fast sämtliche Pflanzen verzehren, b Andere sind 
Spezialisten wie diese Raupe des Tabakschwär¬ 
mers, die sich nur von Tabakpflanzen und damit 
verwandten Arten ernährt 



a Locusta 
migratoria 


b Manduca sexta 



Pflanzen verfügen über mechanische 
Abwehrmethoden gegen Herbivoren 

Pflanzen können sich durch konstitutive und induzierte me¬ 
chanische Abwehrmethoden vor Herbivoren schützen. Zu den 
konstitutiven mechanischen Barrieren gehören Trichome (spe¬ 
zialisierte Borsten-, Drüsen- oder Brennhaare; ►Abb. 38.8) 
sowie auf Verteidigung spezialisierte Dornen (zugespitzte Kurz¬ 
triebe) und Stacheln (Auswüchse der Epidermis und des darun¬ 
terliegenden Gewebes). Stacheln lösen sich entsprechend leicht 
von der Pflanze ab, Domen dagegen schwer. (Rosen haben 
Stacheln und Kakteen Dornen - also sehen es die Botaniker 
hier genau umgekehrt wie der allgemeine Sprachgebrauch.) 
Kleine Fressfeinde wie Insekten werden durch Stacheln oder 
Domen allerdings nicht abgeschreckt; sie dienen ihnen sogar 
als willkommene Kletterhilfe. Gegen kleine Herbivoren hilft 
dagegen ein Überzug aus Wachs. Mitunter existiert ein auf¬ 
gerauter Überzug aus Wachskristallen, der für den bekannten 
Lotuseffekt sorgt, indem er Wasser mitsamt Schmutzpartikeln 
und Pathogenen abperlen lässt. Ein Beispiel für eine induzierte 
Verteidigung ist die Bildung von Milchsaft. Einige Pflanzen¬ 
arten wie Euphorbien (Wolfsmilcharten) besitzen Milchröhren, 
die einen dickflüssigen, weißen Saft mit Zellbestandteilen so¬ 
wie emulgierten Ölen und Harzen enthalten. Bei Verletzung - 
beispielsweise durch Herbivoren - tritt dieser auch als Latex 
bezeichnete Milchsaft aus; er verklebt die Mundwerkzeuge der 
Insekten, sodass diese verhungern. 


Querverweis 

In diesem Kapitel geht es um Auswirkungen von Herbi- 
vorie auf die Physiologie von Pflanzen. Im ökologischen 
Kontext der Wechselbeziehungen verschiedener Arten 
wird Herbivorie in ► Abschn. 55.2 besprochen. 


Pflanzen bilden konstitutive chemische 
Abwehrstoffe gegen Herbivoren 

Durch eine Vielzahl verschiedener Verbindungen, die wir insge¬ 
samt als sekundäre Pflanzenstoffe bezeichnen, wirken Pflan¬ 
zen auf andere Organismen anziehend, abstoßend oder hem¬ 
mend. Die Primärmetaboliten des Stoffwechsels wie Carbon¬ 
säuren, Aminosäuren, Zucker und Fettsäuren werden von allen 
Lebewesen, einschließlich der Pflanzen, gebildet und genutzt. 
Beispielsweise werden Primärmetaboliten in den grundlegen¬ 
den Stoffwechselvorgängen wie Zellatmung und Photosynthese 
eingesetzt. Sekundäre Pflanzenstoffe (auch als Sekundärmeta- 
boliten, pflanzliche Naturstoffe oder Sekundärstoffe bezeichnet) 
sind Substanzen, die nicht für den Primärstoffwechsel der Zel¬ 
le benötigt werden. Ein bestimmter sekundärer Pflanzenstoff 
kommt gewöhnlich nur bei bestimmten Pflanzengruppen oder 
sogar nur bei einer einzigen Pflanzenart vor. 

Bei den weit mehr als 30.000 bekannten sekundären Pflanzen¬ 
stoffen streuen die Molekülmassen zwar von etwa 70 bis über 
380.000Da (Dalton), aber die meisten sind niedermolekular 
(►Tab. 38.1). Die Effekte dieser Abwehrstoffe auf Tiere sind 
vielfältiger Natur. Einige wirken auf das Nervensystem herbi- 
vorer Insekten, Schnecken oder Säugetiere. Andere imitieren 
natürlich vorkommende Insektenhormone und führen dazu, dass 
manche Larven sich nicht zu adulten Tieren entwickeln. Wieder 
andere schädigen den Verdauungstrakt von Herbivoren. Einige 
Sekundär Stoffe sind für pathogene Pilze toxisch. Viele sekun¬ 
däre Pflanzenstoffe werden aber nicht nur zur Verteidigung 
eingesetzt, sondern erfüllen auch noch andere Aufgaben in der 
Pflanze. So wirken beispielsweise die als Anthocyane bezeich- 
neten Phenol Verbindungen toxisch auf Insekten und Bakterien. 
Als Farbstoffe tragen sie aber auch dazu bei, Bestäuber anzu¬ 
locken. Wenn sie sich in Vakuolen ansammeln, erhöhen sie den 
osmotischen Druck in Zellen, und bei manchen Pflanzen steuern 
sie sogar die Dormanz. 
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38 Reaktionen der Pflanze auf Umweltstress 


Tab. 38.1 Sekundäre Pflanzenstoffe, die zur pflanzlichen Verteidigung genutzt werden 


Klasse 

Typ 

Funktion 

Beispiel 

stickstoffhaltige Verbindungen 

Alkaloide 

Neurotoxine 

Nicotin in Tabak 

OH 

] H 

Glykoside 

hemmen die Atmung 

Dhurrin in Sorghumhirse 

nichtproteinogene Aminosäuren 

stören Proteinstrukturen 

Canavanin in der Jackbohne 

ch 3 




Ephedrin (ein Alkaloid) 




schwefelhaltige Stickstoffverbindungen 

Glucosinolate 

hemmen die Atmung 

Glucocapparin in Meerrettich 

/S-Glucose 



und Kapern 

H 3 C—C 




% N—0—S0 3 " 




Glucocapparin (Methylglucosinolat) 




Phenole 

Cumarine 

blockieren die Zellteilung 

Umbelliferon in Möhren 


Flavonoide 

Phytoalexine 

Capsidol in Paprika 

o 

o 

X 

Gerbstoffe 

hemmen Enzyme 

Gallotannin in Eichengallen 

Umbelliferon 




Terpene 

Monoterpene 

Neurotoxine 

Pyrethrin in Chrysanthemum 

n 3 c w 

Diterpene 

hemmen die Zellteilung 

Paclitaxel (Taxol) in Eibe 


Triterpene 

hemmen den Ionentransport 

Herzglykoside in Fingerhut 

R ^T T>o 

Steroide 

stören die Häutung bei Insekten Phytoecdysone in Farnen 


Polyterpene 

fraßhemmend 

Milchsaft in Wolfsmilch und 

Pyrethrin v a 



Kautschukbaum 

' 





Ein Beispiel soll Ihnen veranschaulichen, wie ein solcher sekun¬ 
därer Pflanzenstoff auf Pathogene wirkt. Die Abwehrfunktion 
des pflanzlichen Naturstoffs Canavanin basiert auf seiner che¬ 
mischen Struktur. Canavanin ist eine Aminosäure, die normaler¬ 
weise nicht in Proteinen vorkommt, aber sehr der proteinogenen 
Aminosäure Arginin ähnelt. 


NH 2 nh 2 

C = NH C = NH 



H—C —H 


HoN —C —H 



HoN —C —H 


-OH 


C— OH 


tRNA belädt, kann nicht zwischen den beiden Aminosäuren 
differenzieren (► Abschn. 14.5). Die Struktur von Canavanin 
unterscheidet sich jedoch ausreichend stark von Arginin, um bei 
den resultierenden Proteinen zu einer teilweise abgewandelten 
Tertiärstruktur zu führen, mit der eine verminderte biologische 
Aktivität einhergeht. Diese Veränderung bewirkt letale Entwick¬ 
lungsstörungen bei Insekten. 

Ausgehend von Hinweisen aus der Natur macht sich der Mensch 
viele sekundäre Pflanzenstoffe oder von ihnen abgeleitete Mole¬ 
küle im Labor zunutze. Während der gesamten Geschichte der 
Menschheit bildeten diese Stoffe die Grundlage für die in der 
Kräutermedizin verwendeten Pflanzenextrakte. Mit zunehmen¬ 
der Kenntnis der chemischen Grundlagen gelang es, die aktiven 
Bestandteile der Pflanzen in Reinform zu isolieren. Auf diese 
Weise konnten beispielsweise aus dem Roten Fingerhut (. Di¬ 
gitalis purpurea) die Herz- oder Digitalisglykoside gewonnen 
werden. 


O 

Arginin 


O 

Canavanin 


Pflanzen reagieren mit induzierter Abwehr 
auf Herbivoren 


Wenn eine Insektenlarve ein canavaninhaltiges Pflanzengewebe 
frisst, wird Canavanin in die Proteine des Insekts an eini¬ 
gen Stellen eingebaut, wo die mRNA Arginin codiert, denn 
die Aminoacyl-tRNA-Synthetase, welche die argininspezifische 


In ►Abschn. 38.1 haben Sie erfahren, welche Abwehrmecha¬ 
nismen bei Pflanzen als Reaktion auf Angriffe von Pathogenen 
ausgelöst werden. Pflanzen reagieren aber auch auf Verletzung 
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I Die Perzeption (Wahrnehmung) 
der vom Herbivoren verursachten 
Gewebeschädigung führt zur 
Bildung und Freisetzung eines 
Elicitors. 



@ Der Elicitor bindet an einen 
Rezeptor auf einer Geleitzelle 
(Phloem). 


Elicitor ^ • 

$ o 

Rezeptor ^ / 


o O 


Außenmilieu 


| Die Rezeptoraktivierung führt 
zur Hydrolyse eines Membran¬ 
lipids, sodass Jasmonat entsteht. 



& 


Jasmonat 


Plasmamembran N 
Zellwand 
Mitteillamelle - 
Zellwand " 
Plasmamembran ' 


Geleitzelle 




Siebröhren¬ 
glied (Phloem) ° 


■ 



Plasmodesmos 




Über die Plasmodesmen gelangt Jasmonat 
aus der Geleitzelle in das Siebröhrenglied. 


Außenmilieu 


* Zellkern 

* 

i DNA 


Protease¬ 

hemmer 


■ 


f I 


Der Transkriptionsfaktor 
dringt in den Zellkern ein 
und führt zur Expression 
eines Gens, das einen 
Proteasehemmer codiert. 


Plasmamembran 






Transkriptions¬ 
faktor 


QJ Jasmonat bindet an JAZ, 
'"JAZ ein regulatorisches Inhibi- 

I torprotein, wodurch ein 

Transkriptionsfaktor frei¬ 


gesetzt wird. 


Mesophyllzelle 


M 


• • 




Siebröhren¬ 
glied (Phloem) 


Jasmonat gelangt in Mesophyll¬ 
zellen des verletzten Pflanzentriebs. 


Abb. 38.5 Ein Signaltransduktionsweg für induzierte Abwehr. Durch Herbivorie wird eine Kette von Ereignissen eingeleitet, die aus vielen 
Einzelereignissen bestehen kann und zur Bildung eines Abwehrstoffs führt. Diese Schritte können die Synthese von ein oder zwei hormonähnlichen 
Signalstoffen, Bindung an Rezeptoren, Genaktivierung und schließlich die Synthese der Abwehrsubstanzen umfassen 


und Herbivorie mit induzierten Abwehrmechanismen, die über 
Signaltransduktionswege ablaufen. Noch wenig bekannt ist über 
die Elicitoren und Rezeptoren, welche an diesen Reaktionen be¬ 
teiligt sind; mehrere Klassen von chemischen Elicitoren konnten 
jedoch schon identifiziert werden. Diese Elicitoren stammen 
entweder von den Herbivoren selbst oder sind Produkte des 
Abbaus von Pflanzengewebe. Beispielsweise können die En¬ 
zyme, mit denen Insekten pflanzliche Kohlenhydrate und Lipide 
abbauen, Abwehrreaktionen bei Pflanzen auslösen. Manche Eli¬ 
citoren werden bei der Passage des Pflanzenmaterials durch 
den Verdauungstrakt eines Herbivoren produziert; diese Elici¬ 
toren bestehen aus einer Fettsäure, die von der Pflanze stammt, 
und einer Aminosäure aus dem Insektendarm. Ein solcher Eli¬ 
citor wird von Insekten produziert, die sich von Maispflanzen 
ernähren; aufgrund seiner Fähigkeit, die Produktion flüchtiger 
Signalstoffe auszulösen, erhielt er die Bezeichnung Volicitin. 
Diese Signalstoffe können zu anderen Pflanzenteilen - oder 
auch benachbarten Maispflanzen - gelangen und dort Abwehr¬ 
reaktionen in Gang setzen. Ferner legen viele herbivore Insekten 
ihre Eier an Pflanzen ab; einige der Bestandteile der Flüs¬ 
sigkeiten, die bei der Eiablage sezemiert werden, wurden als 
Elicitoren identifiziert. 

Die von Herbivorie oder Verletzungen induzierten Signaltrans¬ 
duktionswege sind durch einige wesentliche Komponenten ge¬ 
kennzeichnet; einige davon finden sich auch bei den von Patho¬ 
genen ausgelösten Signalwegen: 

■ Membransignalgebung : Die Pflanzenzelle steht über ihre 
Plasmamembran in Kontakt mit ihrer Umwelt. Innerhalb ei¬ 
ner Minute nach einer Attacke durch Herbivoren finden im 


geschädigten Pflanzenbereich Änderungen der Potenzialdif¬ 
ferenz - also Spannungsänderungen - in der Plasmamem¬ 
bran statt. Wie in ► Abschn. 44.2 über das Nervensystem 
der Tiere beschrieben wird, können derartige Spannungs¬ 
änderungen äußerst rasch an der Plasmamembran als Sig¬ 
nal weitergegeben werden. Die Ausbreitungsgeschwindig¬ 
keit beträgt 20-400 cm/min. Im Fall von Pflanzen, die auf 
Herbivoren reagieren, garantiert die Kontinuität des Sym- 
plasten (►Abb. 34.5), dass sich das Signal innerhalb von 
10 min über die ganze Pflanze ausbreitet. 

■ reaktive Sauerstoffspezies : Sowohl Verletzungen als auch 
Herbivorie lösen die Produktion reaktiver Sauerstoff Spezies 
(wie Superoxid und Wasserstoffperoxid) aus. Diese dienen 
als Signalmoleküle in Signalwegen, die zu Veränderungen 
der Genexpression führen. 

■ Hormonsignale : Herbivorie induziert die Produktion mehre¬ 
rer Phytohormone, die verschiedene Reaktionen von Pflan¬ 
zen auslösen. Die größte Bedeutung kommt Jasmonsäure 
(bzw. deren Anion Jasmonat) zu: Sie initiiert systemische 
Abwehrmechanismen gegen Pflanzenfresser. 



Media Clip 38.1 Plants Can Hear Danger 

www.Life Ile.com/mc38.1 
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38 Reaktionen der Pflanze auf Umweltstress 


Jasmonate lösen eine Reihe von Reaktionen 
auf Verletzung und Herbivorie aus 

Wenn die Pflanze einen durch den Herbivoren ausgelösten Eli- 
citor wahrnimmt, bildet sie Jasmonat und verschiedene als 
Jasmonate bezeichnete Derivate davon. Diese Moleküle lö¬ 
sen ihrerseits zahlreiche pflanzliche Abwehrreaktionen aus - 
an der Stelle des Herbivorenangriffs selbst und in der gesam¬ 
ten Pflanze (►Abb. 38.5). Hierzu gehören beispielsweise die 
Bildung spezifischer sekundärer Pflanzenstoffe und Abwehrpro¬ 
teine. Jasmonate induzieren Veränderungen der Genexpression, 
indem sie an einen Transkriptionshemmer, ein sogenanntes 
JAZ-Protein, binden. Durch die Bindung von Jasmonat wird das 
JAZ-Protein für den Abbau markiert, und die zuvor inhibierten 
Gene können exprimiert werden. 

Activity 38.1 Plant Defenses Simulation 

www. Life 11 e.com/ac38.1 

Eine wichtige Gruppe von Abwehrproteinen, die als Reaktion 
auf Insektenangriffe synthetisiert werden, sind die Protease¬ 
hemmer. Wenn diese Inhibitoren in den Darm eines Insekts 
gelangen, beeinträchtigen sie dort den Abbau von Proteinen und 
hemmen dadurch das Wachstum der Insekten. Jasmonate kön¬ 
nen außerdem als „Hilferufe“ wirken, indem sie die Bildung 
von flüchtigen Substanzen auslösen, welche andere Insektenar¬ 
ten anlocken, die ihrerseits die Herbivoren angreifen. 

Warum sind die chemischen Verbindungen, die so toxisch für 
Herbivoren und Pathogene sind, nicht tödlich für die Pflanzen, 
die sie produzieren? In manchen Fällen zielen die Verbindungen 
auf Organe oder Systeme ab, die bei Pflanzen gar nicht vorhan¬ 
den sind, etwa auf das Nervensystem, das Verdauungssystem 
oder das endokrine System (Hormonsystem) von Tieren. Zudem 
sondern Pflanzen die von ihnen gebildeten toxischen Abwehr¬ 
stoffe in Vakuolen ab oder speichern sie bis zu ihrem Einsatz 
als harmlose Vorstufen. In ► Abschn. 56.2 sind diese Methoden 
ausführlicher beschrieben. 


Die Pflanze gewinnt das Wettrüsten nicht immer 

Asclepias- Arten wie die Gewöhnliche Seidenpflanze ( Asclepi - 
as syriaca ) speichern ihre Abwehrstoffe in ihrem Milchsaft 
(Latex) in den Milchröhren, die parallel zu den Blattadem 
verlaufen. Eine Seidenpflanze setzt bei Verletzung große Men¬ 
gen an toxischem Milchsaft aus ihren Milchröhren frei. Wie 
Felduntersuchungen gezeigt haben, meiden die meisten Insek¬ 
ten milchsaftführende Pflanzenarten, doch es gibt Ausnahmen. 
Eine Population der Blattkäferart Labidomera clivicollis , die 
A. syriaca als Futterpflanze nutzt, zeigt ein erstaunliches Ver¬ 
halten vor der Futteraufnahme: Diese Käfer durchtrennen einige 
Blattadem und fangen dann erst an zu fressen. Das Durchtren¬ 
nen der Blattadern führt zu einem starken Latexfluss aus den 
zugehörigen Milchröhren und unterbricht die Latexversorgung 
des stromabwärts liegenden Blattbereichs. Die Käfer begeben 
sich dann zu diesem Blattstück, das relativ wenig Milchsaft ent¬ 
hält, und beginnen mit der Mahlzeit (► Abb. 38.6a). 


a b 



Abb. 38.6 Die Entwaffnung und Nutzung der pflanzlichen Ver¬ 
teidigung. a Dieser Blattkäfer ist dabei, das Abwehrsystem einer 
Seidenpflanze zu deaktivieren, indem er mit den Milchröhren die Ver¬ 
sorgungsleitungen für Latex durchtrennt, b An einem Kautschukbaum 
auf den Philippinen wird der Latex aufgefangen 

Wenn Latex austrocknet, erhält er eine gummiartige Konsistenz. 
Tatsächlich macht sich der Mensch die Hafteigenschaften von 
getrocknetem Milchsaft des Kautschukbaums ( Hevea brasili- 
ensis) für die Herstellung von Gummi für Autoreifen, Schuhe, 
Bindemittel und Kondome zunutze, um nur einige Latexproduk¬ 
te zu nennen (► Abb. 38.6b). Weil Japan im Zweiten Weltkrieg 
die Gebiete der Erde besetzt hatte, in denen Kautschukbäume 
wachsen, forschten US-amerikanische und britische Chemi¬ 
ker nach Möglichkeiten, Gummi synthetisch herzustellen. Dazu 
analysierten sie den Latex, ermittelten seine Kohlenwasserstoff¬ 
zusammensetzung und erzeugten Gummi im Labor. Heute wird 
die Hälfte des weltweit verwendeten Gummis synthetisch her¬ 
gestellt. 

38.2 Wiederholung 

Viele Pflanzenarten setzen sekundäre Pflanzenstoffe zur 
konstitutiven Abwehr von Herbivoren ein. Andere durch 
Herbivorie induzierte Verteidigungsmechanismen laufen 
über Signaltransduktionswege. Das Phytohormon Jasmo¬ 
nat löst lokale und systemische Reaktionen auf Herbivo¬ 
ren aus. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, mit welchen physikalischen Bar¬ 
rieren sich Pflanzen gegen Herbivorie schützen. 

■ erörtern können, welche unterschiedlichen Auswir¬ 
kungen sekundäre Pflanzenstoffe auf Organismen ha¬ 
ben können, die Pflanzen angreifen. 
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■ die Unterschiede zwischen konstitutiven und indu¬ 
zierten chemischen Abwehrstoffen gegen Herbivoren 
aufzeigen können. 

■ Beispiele für Elicitoren nennen können, die nachweis¬ 
lich Signaltransduktionswege auslösen. 

■ die entscheidenden Bestandteile von Signaltransduk¬ 
tionswegen beschreiben können, die durch Herbivorie 
oder Verletzungen in Gang gesetzt werden. 

■ den Prozess erläutern können, durch den Jasmonsäure 
die pflanzliche Abwehr gegen Herbivorie auslöst. 


_ 7_ 

1. Der Milchsaft bestimmter Bäume wird zur Herstellung von 
Gummi geerntet. Nachdem von einem Bereich des Bau¬ 
mes der Milchsaft geerntet ist, kann man beobachten, wie 
Nacktschnecken beginnen, die Blätter in diesem Bereich zu 
verzehren. Was lässt dies auf die Rolle des Milchsafts für den 
Baum schließen? 

2. Tabakpflanzen produzieren Nicotin als sekundären Pflan¬ 
zenstoff, die Pflanzen verfügen aber auch über induzierte 
Abwehrmechanismen gegen Herbivoren. Wie wirken diese 
Abwehrmethoden zusammen, um die Pflanzen vor Herbivo¬ 
ren zu schützen? 

3. Die Raupen des Heerwurms (Mythimna unipuncta, ein Eu¬ 
lenfalter) ernähren sich unter anderem von den Blättern von 
Maispflanzen. Die Larven setzen in den Achseln der Blätter 
an der Sprossachse ihre Exkremente ab. Die dabei freige¬ 
setzten Verbindungen signalisieren der Pflanze, dass sie von 
den Heerwurmraupen angegriffen werden. Daraufhin leitet 
die Maispflanze eine Abwehr gegen die Raupen ein. 

a. Stellt dies eine Form der konstitutiven oder induzierten Ab¬ 
wehr dar? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

b. Wie könnten die Substanzen in den Exkrementen der Heer¬ 
wurmraupen die Abwehrreaktion der Maispflanzen bewir¬ 
ken? 

4. Erklären Sie, wie Pflanzen nach einem Herbivorenangriff Jas- 
monat als „Hilferuf“ nutzen können. 


Das Überleben einer Pflanze hängt nicht nur von der erfolgrei¬ 
chen Verteidigung gegen Pathogene und Herbivoren ab, sondern 
auch davon, wie sie mit unwirtlichen Umweltbedingungen fer¬ 
tig wird. Im nächsten Abschnitt erfahren Sie, wie Pflanzen mit 
Umweltstress umgehen. 


38.3 Pflanzen können sich an 
Umweltstress anpassen 

Pflanzen sind in ihrer physikalischen Umwelt zahlreichen 
unterschiedlichen lebensbedrohlichen Bedingungen ausge¬ 
setzt, wie Dürre, staunassen Böden und Temperaturextremen 
(► Tab. 38.2). Durch Adaptation und Akklimatisierung kommen 
Pflanzen mit Umweltstress zurecht. 


Tab. 38.2 Umweltstressfaktoren für Pflanzen 


Umweltbedingung Auswirkung auf Pflanzen 


Trockenheit (Dürre) 

Überflutung 
hohe Temperaturen 


verringertes Wasserpotenzial, 
Austrocknung (Dehydrierung) 
verminderte O2-Zufuhr und Atmung 
Veränderungen der Membranfluidität 
und von Proteinen 


niedrige Temperaturen Veränderungen der Membranfluidität, 

Schäden durch Eiskristalle 

Salinität verringertes Wasserpotenzial, 

Austrocknung 

toxische Schwermetalle Stoffwechselstörungen 

■ Adaptation (Anpassung) ist in diesem Zusammenhang eine 
genetisch codierte - also angeborene - Angepasstheit, die da¬ 
für sorgt, dass der Organismus in einer bestimmten Umwelt 
bestmöglich überlebt und sich erfolgreich fortpflanzen kann. 
Dabei kann es sich um morphologische, physiologische oder 
molekulare Anpassungen oder um alles zusammen handeln. 
Anpassung entsteht im Verlauf der Evolution durch natürli¬ 
che Selektion. 

■ Akklimatisierung bedeutet eine Gewöhnung des Organis¬ 
mus an bestimmte Umweltveränderungen, die nicht von 
Geburt an vorhanden war, sondern durch entsprechende Ex¬ 
position im Verlauf des Lebens erst erworben wurde. Damit 
lassen sich extreme Verhältnisse besser tolerieren. Natürlich 
sind die Möglichkeiten und die Bandbreite einer Akklimati¬ 
sierung wiederum genetisch festgelegt. Akklimatisierung ist 
möglicherweise reversibel, wenn sich die Umwelt erneut ver¬ 
ändert. 


Auf den Punkt gebracht 

■ In einer wassergesättigten Umgebung wachsende Pflanzen wei¬ 
sen diverse Anpassungen auf, um Sauerstoff zu beziehen. 

■ Die meisten Reaktionen von Pflanzen auf Dürre sind konstitu¬ 
tiver Natur, unter Extrembedingungen sind Pflanzen jedoch auf 
induzierbare Antworten angewiesen. 

■ Nur bestimmte, als Halophyten bezeichnete Pflanzen sind an 
salzhaltige Böden angepasst: Sie sind in der Lage, im Überschuss 
aufgenommenes Salz wieder abzugeben. 

■ Bei der Phytosanierung (Phytoremediation) verwendet man 
Pflanzen, die besonders gut Schwermetalle aufnehmen (sog. 
Hyperakkumulatoren), um schadstoffbelastete Lebensräume zu 
sanieren. 

Media Clip 38.2 Leaves for Every Environment 

www.Lifel le.com/mc38. 2 


Pflanzen können sich an 
trockene Bedingungen anpassen 


Viele Pflanzenarten, insbesondere in Wüstengegenden, müssen 
mit einer äußerst eingeschränkten Wasserversorgung zurecht¬ 
kommen. Verschiedene Anpassungen ihrer Anatomie und ihres 
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Abb. 38.7 Ephemere Wüstenblumen vermeiden Dürreperioden. 

Die Samen vieler einjähriger (annueller) Wüstenpflanzen überdauern 
im Zustand der Dormanz häufig lange Zeiträume, bis die Bedingun¬ 
gen zum Auskeimen günstig sind. Nach einer erfolgten Keimung laufen 
Wachstum und Fortpflanzung sehr schnell ab, bevor die kurze Feucht¬ 
periode vorüber ist. Während der langen Trockenzeiten überleben nur 
die dormanten Samen 



Trichome (Haare) mit 
Schutzfunktion 


Stomata 



Ein Schnitt durch 
das Blatt zeigt in 
Stomakrypten 
eingesenkte Spalt¬ 
öffnungen, die zu¬ 
dem durch Tricho¬ 
me geschützt sind. 


Blattunterseite Cuticula 


Abb. 38.8 Stomakrypten. Die Stomata in den Blättern einiger Xe¬ 
rophyten sind in Vertiefungen eingesenkt, die man als Stomakrypten 
bezeichnet. Durch die Behaarung (Trichome) dieser Krypten wird die 
Feuchtigkeit eingefangen. Beachten Sie außerdem die Cuticula, die 
ebenfalls den Verlust von Wasser verhindert (lichtmikroskopische Auf¬ 
nahme) 


Entwicklungszyklus ermöglichen es diesen Pflanzen, unter sol¬ 
chen Bedingungen zu überleben. Bei vielen dieser Adaptationen 
handelt es sich um Strategien, um den unvermeidlichen Verlust 
von Wasser durch Transpiration, wie er bei der Photosynthese 
auftritt, zu umgehen, zu verringern oder damit zurechtzukom¬ 
men. Andere Anpassungen helfen Pflanzen, das in Wüsten 
häufige Übermaß an Licht und Wärme zu tolerieren. 

Trockenheitsmeider Einige Wüstenpflanzen weisen kei¬ 
ne speziellen strukturellen Anpassungen zur Einsparung von 
Wasser auf. Diese einjährigen Wüstenpflanzen vermeiden Dür¬ 
reperioden einfach, indem sie ihren gesamten Lebenszyklus - 
vom Samen bis zur eigenen Samenverbreitung und dem Ab¬ 
sterben der Pflanze - während der kurzen Zeit vollenden, 
in welcher der Wüstenboden durch Niederschläge genügend 
feucht ist, dass die Pflanzen wachsen und sich fortpflanzen kön¬ 
nen (► Abb. 38.7). Man bezeichnet solche kurzlebigen Pflanzen 
als Ephemere (vom griechischen ephemeros für „flüchtig“, 
„vergänglich“). Eine andere Strategie zur Vermeidung von Tro¬ 
ckenheit ist bei einigen laubwerfenden Arten aus Afrika und 
Südamerika zu beobachten: Sie werfen ihr Laub bei Dürre ab, 
um Wasser zu sparen. Diese Pflanzen überdauern so lange in ei¬ 
nem Ruhestadium, bis wieder günstige Wachstumsbedingungen 
herrschen - ähnlich wie die Laubbäume in gemäßigten Regio¬ 
nen ihr Laub im Herbst abwerfen und eine Ruhephase bis zum 
nächsten Frühjahr einlegen. 

Blattstrukturen Die meisten Wüstenpflanzen halten jedoch 
in ihrem ariden (trockenen) Lebensraum ihr Wachstum ganz¬ 
jährig aufrecht. An trockene Lebensräume angepasste Pflanzen 


werden als Xerophyten bezeichnet (vom griechischen xeros für 
„trocken“). Drei strukturelle Adaptationen sind für die Blätter 
vieler Xerophyten typisch: 

■ spezielle anatomische Anpassungen der Blattstruktur, wel¬ 
che die Wasserabgabe verringern 

■ eine dicke Cuticula und eine Fülle von Haaren (Trichomen) 
auf der Epidermis, welche die Wasserabgabe verzögern 

■ Trichome, die das Sonnenlicht ablenken und reflektieren und 
dadurch die Intensität des auf die Blätter auftreffenden Lichts 
und das Risiko von Schäden am Photosyntheseapparat durch 
zu viel Licht verringern 

Bei einigen Xerophytenarten hegen die Spaltöffnungen stra¬ 
tegisch günstig in unterhalb der Blattoberfläche eingesenkten 
Vertiefungen (Stomakrypten genannt); dort sind sie vor der 
austrocknenden Wirkung des Windes geschützt (► Abb. 38.8). 
Die Luftströmung wird zusätzlich oft durch Haare (Tricho¬ 
me) am Rand der Krypten verlangsamt. Kakteen und ähnliche 
Pflanzen besitzen Dornen anstelle normaler Blätter, und die 
Photosynthese ist auf die fleischige, verdickte Sprossachse be¬ 
schränkt. Die Dornen tragen dazu bei, dass die Pflanzen mit den 
ariden Bedingungen zurechtkommen, indem sie die Blattfläche 
und somit den Wasserverlust reduzieren. Außerdem können die 
Domen auch Fressfeinde abschrecken. 

Wasserspeichernde Strukturen Als Sukkulenz bezeich¬ 
net man den Besitz fleischiger, wasserspeichernder Blätter 
(Blattsukkulenz) oder Sprosse (Stammsukkulenz); auch sie ist 
eine Anpassung an aride Lebensräume (►Abb. 38.9). Die¬ 
se Adaptation versetzt Pflanzen in die Lage, große Mengen 
Wasser aufzunehmen, wenn dieses kurzfristig verfügbar ist (et¬ 
wa nach einem kurzen Gewitter), und in den darauffolgenden 
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Abb. 38.9 Sukkulenz. Die Aloe -Pflanze speichert Wasser in ihren flei¬ 
schigen Blättern 


Trockenperioden dann auf dieses gespeicherte Wasser zurück¬ 
zugreifen. Weitere Anpassungen der Sukkulenten sind eine 
reduzierte Anzahl von Spaltöffnungen sowie eine Variante der 
Photosynthese - der Crassulaceen-Säuremetabolismus (CAM; 
► Abschn. 10.4); beide tragen dazu bei, Wasser zu sparen. 


Wurzelsysteme, welche die Wasseraufnahme maxi¬ 
mieren Auch Wurzeln können an trockene Lebensräume an¬ 
gepasst sein. Kakteen besitzen ein flaches, aber ausgedehntes 
Büschelwurzelsystem, das sogar nach nur leichten Regenfäl¬ 
len das Niederschlagswasser in Oberflächennähe sehr wir¬ 
kungsvoll aufnehmen kann. Mesquitebäume (Gattung Prosopis, 
► Abb. 38.10) gelangen durch lange Pfahlwurzeln, die tief ins 
Erdreich wachsen, und außerdem durch Taukondensation auf 
ihren Blättern an Wasser; dadurch können sie extrem trockene 
Standorte besiedeln. 


Akkumulation gelöster Stoffe Xerophyten und andere 
Pflanzen, die mit unzureichender Wasserversorgung zurecht¬ 
kommen müssen, können die Aminosäure Prolin oder sekundäre 
Pflanzenstoffe in beträchtlicher Konzentration in die Zentralva¬ 
kuole ihrer Zellen einlagem. Durch diese Anreicherung wird 
das Wasserpotenzial der Pflanzenzehen negativer als das Was¬ 
serpotenzial im Boden, sodass die Pflanze Wasser über Osmose 
aufnehmen kann. Pflanzen an salzhaltigen Standorten haben die¬ 
se und einige andere Anpassungen mit Xerophyten gemeinsam, 
wie Sie gleich sehen werden. 


Manche Pflanzen wachsen in staunassen Böden 

Manche Pflanzen sind genau gegenteiligem Umweltstress aus¬ 
gesetzt wie Xerophyten, nämlich zu viel Wasser. Einige Pflan¬ 
zen besiedeln Lebensräume, die so nass sind, dass die Sau¬ 
erstoffdiffusion in ihre Wurzeln stark eingeschränkt ist. Diese 
Pflanzen besitzen ein flaches, langsam wachsendes Wurzel¬ 
system. In Oberflächennähe ist der Sauerstoffgehalt im Boden 
zumeist am höchsten, und durch das langsame Wachstum benö¬ 
tigen die Wurzeln weniger Sauerstoff. 

Das Wurzelsystem von manchen an sumpfige Standorte ange¬ 
passten Pflanzen wie Sumpfzypressen und einige Baum- und 
Buscharten, die in Mangrovehabitaten an der Küste wach¬ 
sen, besitzt Atem wurzeln (Pneumatophoren); dies sind hohle 
Wurzeln, die aus dem Wasser heraus in die Luft wachsen 
(►Abb. 38.11a). Atem wurzeln enthalten Lentizellen genann¬ 
te Öffnungen (► Abb. 33.18), durch die Sauerstoff diffundieren 
kann, was für die Belüftung der überfluteten Teile des Wurzel¬ 
systems sorgt. 

Bei vielen submersen (untergetauchten) oder teilsubmersen 
Wasserpflanzen enthalten Blatt- und Sprossparenchym sowie 
die Blattstiele große Lufträume. Man bezeichnet Gewebe mit 
derartigen Lufträumen als Aerenchym oder Durchlüftungsge¬ 
webe (►Abb. 38.11b). Durchlüftungsgewebe speichern in der 
Photosynthese gebildeten Sauerstoff und ermöglichen dessen 


Abb. 38.10 Grundwasserreserven 
werden mit Pfahlwurzeln erschlos¬ 
sen. Dieser Mesquitebaum im Death 
Valley (Kalifornien, USA) muss mit 
seiner Pfahlwurzel tief unter die 
Dünen vorstoßen, um an Wasser zu 
gelangen 
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Luftschacht 


Die Zellen werden durch 
Ausstülpungen, die in die 
Luftschächte des 
Aerenchyms ragen, mit 
Sauerstoff versorgt. 


Abb. 38.11 Versorgung mit Luft, a Die Wurzeln der Mangroven in diesem Gezeitensumpf werden über spezielle Atemwurzeln (Pneumatopho- 
ren) mit Luft versorgt, b Dieses rasterelektronenmikroskopische Bild zeigt einen Querschnitt durch den Blattstiel der Gelben Seerose (.Nuphar 
lutea); zu erkennen ist die Struktur der Luftschächte, die einen Großteil des Durchlüftungsgewebes (Aerenchym) ausmachen 


leichte Diffusion zu den Pflanzenteilen, die eine Sauerstoffzu¬ 
fuhr für die Zellatmung benötigen. Aerenchyme sorgen auch für 
eine Schwimmfähigkeit. Ferner läuft der Stoffwechsel im Ae¬ 
renchym langsamer ab, da es wesentlich weniger Zellen enthält 
als andere Pflanzengewebe. Daher ist der Sauerstoffbedarf des 
Durchlüftungsgewebes stark reduziert. 

Sicher sind Ihnen die überfluteten Felder zum Anbau von Reis 
vertraut. Die hier gedeihenden Reissorten liefern Millionen 
Menschen Nahrung. Die Stängel der Reispflanzen sind hohl 
wie Strohhalme; dadurch können die untergetauchten Teile der 
Pflanzen mit Luft versorgt werden. Erstaunlicherweise zeichnen 
sich diese Sorten auch durch Gene aus, die auf eine Überflutung 
durch starke Regenfälle reagieren, indem sie ein schnelleres 
Wachstum der Pflanzen anregen und so dafür sorgen, dass sich 
Blätter stets oberhalb der Wasseroberfläche befinden. Diese Ge¬ 
ne - mit den treffenden Namen SNORKEL-1 und SNORKEL-2 - 
codieren Transkriptionsfaktoren, welche die Expression von 
Genen anregen, die an der Zellstreckung beteiligt sind. 


Pflanzen können auf Trockenstress reagieren 

Die Anpassungen der Xerophyten an trockene Standorte sind 
in der Regel konstitutiver Natur - also dauerhaft vorhanden - 
und verhindern unter normalen Bedingungen, dass die Pflanzen 
unter Trockenstress leiden. Verschlimmert sich die Trockenheit 
jedoch so sehr, dass diese selbst für Xerophyten eine Belastung 
darstellt, schwenken die Pflanzen auf induzierbare Antworten 
um. Die gleichen Reaktionen sind auch bei vielen anderen Pflan¬ 
zenarten zu beobachten, also auch bei solchen, die nicht an 
ein Wachstum unter trockenen klimatischen Bedingungen an¬ 
gepasst sind. 

Bei ungewöhnlich trockenem Wetter ist der Wassergehalt des 
Bodens verringert, und daher ist weniger Wasser für die Pflan¬ 


zen verfügbar. Wassermangel in Pflanzenzellen hat biochemisch 
gesehen vor allem zwei Auswirkungen: 

■ eine verringerte Membranintegrität, da das Kräftespiel von 
polar und unpolar, das die Membranproteine in der Lipid¬ 
doppelschicht ausrichtet, vermindert ist 

■ Veränderungen in der Raumstruktur von Proteinen 

Wenn die Zellstruktur auf diese Weise beeinträchtigt ist, wird 
das Pflanzenwachstum gedrosselt. Bei der landwirtschaftlichen 
Produktion unserer bedeutendsten Nahrungspflanzen ist eine 
mangelhafte Wasserversorgung tatsächlich der wichtigste limi¬ 
tierende Faktor. 

Wenn Pflanzen in ihren Wurzeln einen Wassermangel feststel¬ 
len, wird ein Signalweg in Gang gesetzt, der mehrere Maß¬ 
nahmen einleitet, um Wasserverluste zu verhindern und die 
Zehintegrität zu bewahren. Zu Beginn dieses Signalwegs wird 
in den Wurzeln das Phytohormon Abscisinsäure gebildet. Ab- 
scisinsäure wandert von den Wurzeln in den Spross und führt 
dort zum Schließen der Spaltöffnungen sowie zu einer Gen¬ 
transkription, die wiederum weitere physiologische Reaktionen 
auslöst, welche Wasser konservieren und die Zehintegrität be¬ 
wahren (►Abb. 38.12). 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 38.12: Wie wirken LEA-Proteine Ihrer Ansicht 
nach? 


Querverweis 

Wie Pflanzen mit Wasserstress zurechtkommen, können 
Sie nur verstehen, wenn Sie wissen, auf welche Weise 
die osmotische Aufnahme von Wasser in die Wurzeln von 
Pflanzen erfolgt (► Abschn. 34.1). 
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El Abscisinsäure bewirkt 
das Schließen der Spalt¬ 
öffnungen, sodass über 
die Blätter kein Wasser 
verloren geht. 


Q Durch die Bindung der Abscisinsäure an 
einen Rezeptor wird ein Signaltransduk¬ 
tionsweg in Gang gesetzt, der zur Akti¬ 
vierung von Transkriptionsfaktoren führt; 
durch diese wird die Expression von 
Genen für LEA-Proteine hochreguliert, 
die wiederum andere Proteine stabilisieren. 



I Trockenstress führt zu einer 
verstärkten Bildung von 
Abscisinsäure. 


Abb. 38.12 Ein Signaltransduktionsweg als Antwort auf Trocken¬ 
stress. Die Akklimatisierung an Trockenstress beginnt in der Wurzel 
mit der Produktion des Phytohormons Abscisinsäure 


Es konnten schon viele pflanzliche Gene identifiziert werden, 
deren Expression durch Trockenstress verändert wird; dies ge¬ 
lang vor allem mithilfe von DNA-Microarrays, Proteomik und 
anderen molekularbiologischen Methoden. Eine Gruppe von 
Proteinen, deren Produktion bei Trockenstress hochreguliert 
wird, sind die LEA-Proteine (LEA von late embryogenesis 
abundant , „in der späten Embryogenese angereichert“). Diese 
hydrophoben Proteine reichem sich während der Samenreife 
an, wenn die Samen trocknen (daher rührt auch ihr Name). 
Die LEA-Proteine binden an Membranen sowie an andere 
Zellproteine, stabilisieren diese und verhindern dadurch deren 
Aggregation während des Trocknungsprozesses. 


Pflanzen können mit Temperaturextremen 
fertig werden 


Zu hohe oder zu niedrige Temperaturen können Stress auf Pflan¬ 
zen ausüben und sie sogar abtöten. Pflanzenarten unterscheiden 
sich hinsichtlich ihrer Hitze- oder Kälteempfindlichkeit, doch 
alle haben ihre Toleranzgrenzen. Zu extreme Temperaturen 
schädigen in erster Linie Biomembranen und Proteine. 

■ Zu hohe Temperaturen destabilisieren Biomembranen und 
denaturieren viele Proteine, insbesondere einige Enzyme der 
Photosynthese. 

■ Zu niedrige Temperaturen führen dazu, dass Biomembranen 
ihre Fluidität einbüßen; dadurch ändert sich dann ihre Per¬ 
meabilität für gelöste Substanzen. 


■ Temperaturen unter dem Gefrierpunkt können zur Bildung 
von Eiskristallen führen und damit die Biomembranen schä¬ 
digen. 

Pflanzen begegnen Temperaturextremen sowohl mit konstituti¬ 
ven als auch mit induzierbaren Reaktionen. 

Anatomische Anpassungen Viele Pflanzen, die in heißer 
Umgebung leben, verfügen über ähnliche konstitutive Adapta¬ 
tionen wie Xerophyten. Zu diesen Anpassungen gehören die 
Haare und Dornen der Epidermis, die Hitze streuen, und Blatt¬ 
formen, die weniger direktes Sonnenlicht abfangen. 

Hitzeschockreaktion Die induzierbare Antwort der Pflanze 
auf Hitzestress ähnelt der Antwort auf Trockenstress insofern, 
als neue Proteine synthetisiert werden, häufig unter Steue¬ 
rung eines durch Abscisinsäure vermittelten Signalwegs. Setzt 
man Pflanzen experimentell erhöhten Temperaturen aus (im 
typischen Fall einer 5-10 °C höheren Temperatur als zuvor), 
reagieren diese innerhalb von Minuten und bilden mehrere Ar¬ 
ten von Hitzeschockproteinen. Dazu gehören die Chaperone, 
die anderen Proteinen helfen, ihre Konformation zu bewahren 
und eine Denaturierung zu vermeiden. Die Schwellentempera¬ 
tur für die Bildung von Hitzeschockproteinen variiert, doch bei 
den meisten Pflanzen reichen 38 °C, um sie zu induzieren. 

Abhärtung Niedrige Temperaturen über dem Gefrierpunkt 
können bei vielen Pflanzen zu Kälteschäden führen, das gilt 
auch für wichtige Nutzpflanzen wie Reis, Mais und Baum¬ 
wolle sowie tropische Arten wie Bananen. Viele Pflanzenarten 
können sich durch einen Prozess, den man als Abhärtung ( har- 
dening) bezeichnet, an kühlere Temperaturen akklimatisieren: 
Bei der Abhärtung müssen die Pflanzen über viele Tage wieder¬ 
holt niedrigen Temperaturen ausgesetzt werden. Die wichtigste 
Veränderung im Abhärtungsprozess ist ein Anstieg des Anteils 
ungesättigter Fettsäuren in den Plasmamembranen. Daher blei¬ 
ben die Membranen auch bei niedrigeren Temperaturen länger 
flüssig und erfüllen ihre normalen Funktionen (►Abb. 3.20). 
Pflanzen sind besser als Tiere in der Lage, den Sättigungsgrad 
ihrer Membranlipide zu modifizieren. Niedrige Temperaturen 
induzieren außerdem die Bildung von Proteinen, die den Hit¬ 
zeschockproteinen ähneln und vor Kälteschäden schützen. 

Wenn sich in den Pflanzenzellen Eiskristalle bilden, können 
diese die Organellen und Biomembranen durchstechen und da¬ 
durch zum Ab sterben der Zellen führen. Wachsen außerhalb 
der Zellen Eiskristalle, so können diese Wasser aus den Zellen 
herausziehen und sie dehydrieren. Frosttolerante Pflanzen verfü¬ 
gen über verschiedene Anpassungen, um mit diesen Problemen 
zurechtzukommen. Häufig bilden sie spezielle Gefrierschutz- 
proteine, die das Wachstum von Eiskristallen verlangsamen. 


Pflanzen können sich an salzhaltige Böden 
anpassen 


In Böden kommen zwar etliche lösliche toxische Substanzen 
vor, doch es gibt weltweit keine potenziell toxische Substanz, 
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Abb. 38.13 Salzhaltige Böden. Aufgrund unzureichender Dränage 
haben sich in diesen Böden in Zentralkalifornien Salze aus dem Bewäs¬ 
serungswasser angereichert und die Böden für den Anbau der meisten 
Pflanzen ungeeignet gemacht 


die das Wachstum von Angiospermen mehr einschränkt als 
Kochsalz (Natriumchlorid). Stark saline (salzhaltige) Habitate 
unterhalten bestenfalls eine spärliche Vegetation. Die salinen 
Habitate selbst sind sehr vielfältig und reichen von heißen, tro¬ 
ckenen Salz wüsten bis zu feuchten und kühlen Salzmarschen. 
Entlang der Meeresküste entstehen durch die Gischt salzhaltige 
Lebensräume. Das Meer selbst ist ein saliner Lebensraum, eben¬ 
so Mündungsgebiete von Llüssen, wo sich Süß- und Salzwasser 
treffen und zu Brackwasser vermischen. Im Meer existieren 
nur wenige Arten von Blütenpflanzen, insbesondere die Seegrä¬ 
ser (Zostern, Posidonia). Ein weiterer Lebensraum mit starken 
Schwankungen in der Salinität ist das Watt. Die Versalzung 
landwirtschaftlicher Llächen wird zunehmend zum globalen 
Problem (► Abb. 38.13). Selbst wenn Leider nur mit Süßwasser 
beregnet werden, reichem sich Natriumionen aus dem Bereg¬ 
nungswasser in immer höherer Konzentration im Boden an, 
wenn das Wasser verdunstet. 

Sahne Lebensräume stehen für alle Pflanzen ein osmotisches 
Problem dar. Wegen der hohen Salzkonzentration weist eine sa¬ 
hne Umgebung gewöhnlich ein negatives Wasserpotenzial auf 
(► Abb. 34.2). Um einer solchen Umwelt Wasser zu entziehen, 
muss die Pflanze ein noch stärker negatives Wasserpotenzial 
haben als eine Pflanze in einer nicht salzhaltigen Umgebung. 
Ansonsten würde sie Wasser verlieren, welken und absterben. 
Zudem sind Pflanzen in sahnen Lebensräumen durch die poten¬ 
zielle Toxizität von Natriumionen gefährdet, da sie Enzyme und 
Proteinsynthese hemmen. 

Halophyten - Pflanzen, die an sahne Habitate angepasst sind - 
finden sich in den verschiedensten Gruppen der Blütenpflanzen. 
Die meisten Halophyten haben folgende Anpassung gemein¬ 
sam: Sie reichem Natrium- und gewöhnlich auch Chloridionen 
an und transportieren diese in ihre Blätter. Die akkumulierten Io¬ 
nen werden in der Zentralvakuole der Blattzellen gespeichert - 
also separat von den empfindlicheren Bereichen der Zehe. 
Nicht-Halophyten akkumulieren relativ wenig Natrium - auch 
wenn man sie in eine salzhaltige Umgebung umsetzt. Von dem 



Abb. 38.14 Salzausscheidung. Diese Schwarze Mangrove (Avicennia 
germinans ) besitzt spezielle Salzdrüsen, die Kochsalz (NaCl) abson¬ 
dern; es ist im Bild in Form von Kristallen auf den Blättern sichtbar 


durch die Wurzel aufgenommenen Natrium wird sehr wenig 
zum Spross transportiert. Durch die erhöhte Salzkonzentration 
in den Geweben von Halophyten wird deren Wasserpotenzial 
erniedrigt; daher können sie Wasser aus der salzhaltigen Umge¬ 
bung aufnehmen. 

Manche Halophyten haben andere Anpassungen an das Le¬ 
ben in einer salzhaltigen Umgebung entwickelt. Einige besitzen 
zum Beispiel Salzdrüsen in ihren Blättern. Diese Drüsen schei¬ 
den Kochsalz aus, das sich auf der Blattoberfläche ansammelt, 
bis es durch Regen oder Wind entfernt wird (►Abb. 38.14). 
Diese Anpassung vermindert die Gefahr einer Salz Vergiftung 
durch das angesammelte Salz und kommt sowohl bei einigen 
Wüstenpflanzen (wie Frankenia palmeri ) als auch bei einigen 
Mangrovenarten vor, die in den Tropen in Meerwasser gedeihen. 

Salzdrüsen können viele verschiedene Aufgaben haben, wie bei 
der Strauchmelde (Atriplex halimus), einem Wüstenstrauch. Die 
Salzdrüsen dieser Pflanze sezemieren Salz in kleine Blasen auf 
den Blättern. Indem es das Wasserpotenzial der Blätter ernied¬ 
rigt, trägt dieses Salz nicht nur dazu bei, dass die Blätter Wasser 
aus den Wurzeln erhalten, sondern reduziert gleichzeitig den 
Wasserverlust durch Transpiration an die umgebende Luft. 

Die gerade besprochenen Anpassungen sind für Halophyten 
spezifisch. Verschiedene andere Anpassungen wie eine dicke 
Cuticula, Sukkulenz und der Crassulaceen-Säuremetabolismus 
(CAM) finden sich gleichermaßen bei Halophyten und Xero¬ 
phyten. 


Einige Pflanzen können Schwermetalle 
tolerieren 

Salz ist nicht die einzige toxische Substanz, die in Böden vor¬ 
kommt. Hohe Konzentrationen bestimmter Schwermetallionen 
wie Chrom-, Quecksilber-, Blei- und Cadmiumionen wirken auf 









die meisten Pflanzen toxisch; viele dieser Ionen sind bei ver¬ 
gleichbaren Konzentrationen giftiger als Natriumionen. 
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Viele Standorte sind aufgrund normaler geologischer Prozes¬ 
se von Natur aus reich an Schwermetallen. An anderen Orten 
führt saurer Regen zur Freisetzung toxischer Aluminiumionen 
im Boden. Durch Aktivitäten des Menschen, insbesondere den 
Abbau von Erzen, entstehen im Bereich der Abraumhalden 
lokal Gebiete mit hohen Schwermetallkonzentrationen und we¬ 
nig Nährstoffen im Boden. Diese Flächen sind für die meisten 
Pflanzen unwirtlich; aus Samen, die dorthin verfrachtet werden, 
entwickeln sich meistens keine adulten Pflanzen. 

Trotzdem sind manche Abraumhalden nicht vollständig un¬ 
fruchtbar. Wie Untersuchungen zeigten, reichern bestimmte 
schwermetalltolerante Pflanzenarten Schwermetalle in Konzen¬ 
trationen an, die für die meisten Pflanzenarten tödlich wären. 
Bisher konnten über 200 Pflanzenarten identifiziert werden, die 
große Mengen an Metallen akkumulieren, beispielsweise Arsen 
(As), Cadmium (Cd), Nickel (Ni), Aluminium (Al) und Zink 
(Zn). Diese Pflanzen bezeichnet man als Hyperakkumulato¬ 
ren. 

Das Gebirgs-Hellerkraut (Thlaspi caerulescens), speziell eine 
Unterart, das Galmei-Hellerkraut (T caerulescens ssp. calami- 
naria), ist vielleicht die am besten untersuchte hyperakkumulie- 
rende Pflanzenart. Noch vor der Ära von chemisch-analytischen 
Untersuchungsmethoden war diese Art den Bergleuten als Zei¬ 
gerpflanze für Erzvorkommen bekannt. Durch Untersuchungen 
an Gebirgs-Hellerkraut und anderen Hyperakkumulatoren wur¬ 
den mehrere verbreitete Mechanismen der Hyperakkumulation 
nachgewiesen: 

■ gesteigerter Transport der Ionen in die Wurzel 

■ erhöhte Geschwindigkeit beim Xylemtransport der Ionen in 
die Blätter 

■ Akkumulation der Ionen in den Vakuolen des Sprosses 

■ Resistenz gegen die Toxizität der Ionen 

Die Kenntnis dieser Hyperakkumulationsmechanismen und der 
beteiligten Gene hat zur Entwicklung der Phytosanierung 
(Phytoremediation) geführt; hierbei setzt man Pflanzen zur Be¬ 
seitigung von Schadstoffen aus der Umwelt ein. Bei einigen 
Phytosanierungsprojekten werden natürliche Hyperakkumula¬ 
toren eingesetzt, während bei anderen die Gene aus hyperakku- 
mulierenden Arten zur Generierung transgener Pflanzen dienen, 
die schneller wachsen und besser an eine bestimmte Schadstoff¬ 
belastung angepasst sind. In beiden Fällen werden die Pflanzen 
auf kontaminierten Böden kultiviert und fungieren dort als na¬ 
türliche „Staubsauger“, indem sie die Bodenkontaminationen 
einlagem. Die Pflanzen werden dann abgeemtet und entsorgt, 
sodass die Schadstoffe beseitigt werden. Einer der spektakulärs¬ 
ten Fälle von Phytosanierung erfolgte 1986 nach dem Reaktor¬ 
unfall von Tschernobyl (Ukraine, damals Teil der Sowjetunion), 
als man Sonnenblumen pflanzte, um die Uranbelastung in den 
Böden der Umgebung zu senken. Unterdessen dienen Sonnen¬ 
blumen in Japan dazu, die beim Reaktorunfall von Fukushima 
im Jahr 2011 ausgetretenen, radioaktiven Substanzen zu be¬ 
seitigen. Somit sind Sonnenblumen heute zum internationalen 
Symbol der nuklearen Abrüstung geworden (► Abb. 38.15). 



Abb. 38.15 Phytosanierung. Pflanzen, die Schwermetalle akkumu¬ 
lieren, können zur Sanierung von kontaminierten Böden eingesetzt 
werden. Hier wurden in der Umgebung eines Kernkraftwerks in Frank¬ 
reich Sonnenblumen angepflanzt 


38.3 Wiederholung 

Pflanzen, die ständig in einer trockenen oder wasserge¬ 
sättigten Umwelt leben, besitzen Strukturanpassungen, 
um mit diesen Lebensbedingungen zurechtzukommen. 
Mechanismen, die Pflanzen vor Trockenstress schützen, 
werden durch einen Signaltransduktionsweg eingeleitet, 
an dem Abscisinsäure beteiligt ist. Hitzeschockproteine 
helfen Pflanzen, sich an hohe und niedrige Temperatu¬ 
ren zu akklimatisieren. Halophyten weisen eine Reihe von 
Anpassungen an saline (salzhaltige) Lebensräume auf; 
bei den meisten Anpassungen handelt es sich um Me¬ 
chanismen, die das Wasserpotenzial vermindern. Einige 
Pflanzenarten können stark schwermetallhaltige Böden 
tolerieren, die für die meisten anderen Pflanzen zu toxisch 
sind. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die verschiedenen Methoden, mit denen Pflanzen auf 
eine im Übermaß gesättigte Umgebung reagieren, ver¬ 
gleichend analysieren können. 

■ erörtern können, welche Faktoren bei Pflanzen indu¬ 
zierbare Antworten auf Trockenheit auslösen, und die 
möglichen Reaktionen beschreiben können. 

■ ausführen, analysieren und beurteilen können, mit 
welchen Methoden Pflanzen überschüssiges Salz los¬ 
werden. 

■ aufzeigen können, welcher Zusammenhang zwischen 
pflanzlichen Hyperakkumulatoren und Phytosanie¬ 
rung besteht, und erläutern können, wie man mithilfe 
der Phytosanierung schadstoffbelastete Standorte wie¬ 
derherstellen kann. 
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_ 7 _ 

1. Der Klimawandel könnte in den kommenden Jahrzehnten 
erhebliche Auswirkungen auf das Wachstum und die Produk¬ 
tivität von Pflanzen haben, insbesondere auf Kulturpflanzen, 
die unabdingbar für die menschliche Ernährung sind. Welche 
physiologischen Auswirkungen und möglichen genetischen 
Reaktionen könnten die folgenden Ereignisse im Hinblick auf 
die Pflanzenzucht zur Folge haben? 

a. In Pakistan führen geringere Niederschläge zu Emteeinbu- 
ßen im Weizenanbau. 

b. Im Mekongdelta in Vietnam werden durch den Anstieg 
des Meeresspiegels Reisfelder überflutet, was einen dras¬ 
tischen Rückgang der Ernte nach sich zieht. 

2. Bewässerungsmaßnahmen führen dazu, dass sich im Bo¬ 
den zunehmend Salz anreichert. Eine Agrarwissenschaftlerin 
möchte Getreidesorten entwickeln, die resistent gegen höhere 
Salzkonzentrationen sind. Welche Art von Genen könnte sie 
dazu in das Genom der Getreidepflanzen einschleusen? Und 
wie würden diese Gene eine bessere Resistenz der Pflanzen 
gegenüber Salz bewirken? 

3. Die Beseitigung von toxischen Schadstoffen an einem Stand¬ 
ort durch Phytosanierung (Phytoremediation) hat einen 
Nachteil: Manche der dazu eingesetzten Hyperakkumulatoren 
wachsen nur sehr langsam und produzieren wenig Biomasse. 

a. Warum ist dies ein Nachteil? 

b. Schlagen Sie Möglichkeiten vor, wie dieser Nachteil viel¬ 
leicht umgangen wird. 


Faszination Forschung: Wie lässt sich das Wissen über die 
Biologie von Pflanze und Pilz nutzen, um die Ausbreitung 
von Getreideschwarzrost zu verhindern? 

Der Stamm Ug99 von Puccinia graminis verbreitet sich 
derzeit weiterhin und stellt weltweit eine Gefahr für den 
angebauten Weizen dar. Während der Grünen Revolu¬ 
tion von den 1960er- bis in die 1980er-Jahre wurden 
Weizenpflanzen mit den Genkomplexen Sr24 und Sr31 
gezüchtet - R-Genen, die den Pflanzen eine Resistenz 
gegen den Getreideschwarzrost verliehen. Die erste in 
Uganda entdeckte Linie von Ug99 besaß Avr-Gene für 
Elicitorproteine, die nicht an Sr24 binden und somit die 


Resistenz der Pflanzen zum Teil umgehen. Im Jahr 2006 
wurde dann in Kenia eine neue genetische Variante von 
Ug99 entdeckt - mit zusätzlichen Avr-Genen, mit denen 
das Pathogen auch die SV24-Gen-Resistenz überwinden 
kann. Weil 90 % des weltweit angebauten Weizens nicht 
resistent gegenüber diesem neuen Stamm von Ug99 sind, 
ist eine intensive Suche nach weiteren Resistenzgenen bei 
Weizen im Gang. Gelegentlich tauchen in den Regionen, 
in denen heute Infektionen mit Ug99 Vorkommen, re¬ 
sistente Weizenpflanzen auf. Exemplare solcher Pflanzen 
und der Pilze werden dann an Labors gesandt und dort 
unter starken SicherheitsVorkehrungen und sterilen Be¬ 
dingungen auf Avr- bzw. R-Gene untersucht. Außerdem 
werden Samen von Tausenden von Weizensorten aus aller 
Welt gesammelt, zum Keimen gebracht und die Keimlin¬ 
ge dann auf R-Gene analysiert. 


Ausblick 

In diesem Kapitel wurden die Rollen der Phytohormo- 
ne Jasmonsäure und Salicylsäure bei der Immunität von 
Pflanzen eingehend besprochen. Inzwischen ist jedoch 
klar, dass daran noch andere Pflanzenhormone beteiligt 
sind - ein weiteres Beispiel für eine Überschneidung 
verschiedener Signalwege. Auxine beeinflussen den Bau 
der pflanzlichen Zellwand und bewirken deren Auflocke¬ 
rung. Dies hat aber den Nachteil, dass die mechanischen 
Abwehrmaßnahmen der Pflanzen damit weniger effektiv 
werden und Pathogene in den aufgelockerten Zellwänden 
eher Fuß fassen können. Zudem können Auxine auch an¬ 
dere Signalwege unterbrechen und damit die Immunität 
verringern. Es besteht also stets ein Kompromiss zwi¬ 
schen Wachstum und Anfälligkeit für Krankheiten. Am 
dramatischsten ist aber vielleicht, dass manche Bakterien 
über einen vollständigen biochemischen Syntheseweg für 
die Bildung von Auxinen verfügen. Wenn diese Bakteri¬ 
en in eine Pflanze eindringen, sezemieren sie Auxine und 
lösen ein übermäßiges Wachstum aus. Bislang verstehen 
wir lediglich in Ansätzen, welche direkten und indirekten 
Beziehungen zwischen Phytohormonen und der Immuni¬ 
tät von Pflanzen bestehen. 
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38.1 Pflanzen begegnen Pathogenen mit konstitutiven 

und induzierten Abwehrmechanismen 

■ Pflanzen und Pathogene sind in einem ständigen Wettrüs¬ 
ten gemeinsam evolviert: Pathogene haben Mechanismen 
entwickelt, um Pflanzen zu befallen, und Pflanzen haben 
Mechanismen entwickelt, um sich gegen diese Angriffe 
zu verteidigen. 

■ Zu den konstitutiven Abwehrmechanismen von Pflan¬ 
zen gehört die Fähigkeit, bei Angriffen die Zellwände zu 
verstärken und Plasmodesmen zu blockieren, sodass sich 
virale Pathogene nur eingeschränkt von Zelle zu Zelle 
ausbreiten können. 

■ Induzierbare Abwehrmechanismen werden von einer 
Vielzahl molekularer Elicitoren ausgelöst. Man unter¬ 
scheidet zwei Arten dieser Abwehr: unspezifische und 
spezifische Immunität. Siehe ► Abb. 38.2; ► Animation 

38.1 

■ Es wird weiterhin intensiv nach Genen geforscht, die an 
der pflanzlichen Abwehr beteiligt sind. Siehe ► „Experi¬ 
ment: Ein Resistenzgen gegen Getreideschwarzrost“ 

■ Das Gen-für-Gen-Konzept beruht darauf, dass die Re¬ 
sistenzgene (R -Gene) der Pflanze und die Avirulenzge- 
ne (Avr-Gene) eines Pathogens zueinander passen. Siehe 
► Abb. 38.3 

■ Bei der hy per sensitiven Reaktion auf eine Infektion 
durch Bakterien oder Pilze bilden die Pflanzenzellen zwei 
Arten von Abwehrsubstanzen: Phytoalexine und PR- 
Proteine (pathenogen-relatedproteins). Einige Zellen im 
Umfeld des Infektionsherds sterben ab und schotten die 
Pathogene und den durch sie verursachten Schaden ab. 

■ Auf die hypersensitive Reaktion folgt häufig eine sys¬ 
temisch erworbene Resistenz, bei der Salicylsäure die 
weitere Synthese von Abwehrstoffen aktiviert. 

■ Pflanzen nutzen RNA-Interferenz, um gegen eindringen¬ 
de RNA-Viren eine spezifische Immunität zu entwickeln. 

38.2 Pflanzen besitzen mechanische und chemische Ab¬ 
wehrmechanismen gegen Herbivoren 

■ Viele Pflanzen bilden sekundäre Pflanzenstoffe (Sekun¬ 
därmetaboliten, pflanzliche Naturstoffe, Sekundärstoffe), 
die zur chemischen Verteidigung gegen Herbivoren die¬ 
nen. Siehe ►Tab. 38.1 

■ Phytohormone wie Jasmonate (Jasmonsäure) sind an 
Signaltransduktionswegen beteiligt, die zur Bildung von 
Abwehrstoffen führen. Siehe ► Abb. 38.5; ► Activity 38.1 

■ Pflanzen schützen sich gegen ihre eigenen Toxine, indem 
sie diese in Vakuolen separieren oder bis zur Verwendung 
in Form harmloser Vorstufen speichern. 


38.3 Pflanzen können sich an Umweltstress anpassen 

■ Pflanzen werden durch Adaptation (genetisch codierte 
Anpassung) oder Akklimatisierung (erworbene erhöh¬ 
te Toleranz) mit Umweltstress fertig. Siehe ► Tab. 38.2 

■ Xerophyten sind Pflanzen, die an trockene Lebensräume 
angepasst sind. 

■ Einige Anpassungen bei Xerophyten betreffen die Anato¬ 
mie; dazu gehören eine verdickte Cuticula, spezialisierte 
Trichome, Vertiefungen (Stomakrypten) für eingesenkte 
Spaltöffnungen, Sukkulenz und lange Pfahlwurzeln. 

■ Manche Pflanzen reichem gelöste Stoffe (Solute) an, 
sodass ihr Wasserpotenzial niedriger wird und sie Dür¬ 
reperioden tolerieren können. 

■ Zu den Anpassungen an wassergesättigte Habitate gehö¬ 
ren Pneumatophoren (Atemwurzeln) - hohle, aus dem 
Wasser ragende Wurzeln, die die Sauerstoffaufnahme aus 
der Luft ermöglichen - sowie Aerenchyme (Durchlüf¬ 
tungsgewebe), in denen Sauerstoff gespeichert wird und 
von dort aus in die ganze Pflanze diffundieren kann. 

■ Ein Signaltransduktionsweg, an dem Abscisinsäure betei¬ 
ligt ist, leitet die Antwort der Pflanze auf Trockenstress 
ein. Siehe ►Abb. 38.12 

■ Biomembranen und Proteine können durch extrem hohe 
oder niedrige Temperaturen geschädigt werden. Pflanzen 
antworten auf Temperaturextreme durch Bildung von Hit¬ 
zeschockproteinen. 

■ Einige Pflanzen durchlaufen eine Abhärtung gegen Käl¬ 
te; dieser Akklimatisierungsprozess umfasst auch Verän¬ 
derungen in den Membranlipiden und die Bildung von 
Hitzeschockproteinen. 

■ Einige Pflanzen widerstehen der Kälte, indem sie Gefrier¬ 
schutzproteine bilden. 

■ Die meisten Halophyten reichern Salz an. Einige besit¬ 
zen Salzdrüsen, die Salz auf der Blattoberfläche aus- 
scheiden. 

■ Einige Pflanzen, die auf schwermetallreichen Böden 
wachsen, sind Hyperakkumulatoren: Sie reichem gro¬ 
ße Mengen dieser Schwermetalle in ihren Geweben an. 

■ Der Begriff Phytosanierung (Phytoremediation) be¬ 
zeichnet den Einsatz von hyperakkumulierenden Pflanzen 
oder ihren Genen, um Schadstoffe aus der Umwelt zu be¬ 
seitigen. 

Siehe ► Activity 38.2 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 38.2 Concept Matching: Plant Adaptations 

www.Lifel le.com/ac38. 2 
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38 Reaktionen der Pflanze auf Umweltstress 


2 . 

< 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Sekundäre Pflanzenstoffe sind Bestandteil der konstituti¬ 
ven chemischen Abwehr von Pflanzen gegen Herbivoren 
(► Abschn. 38.2). 

■ Herbivorie löst bei Pflanzen die Aktivierung von Elicitoren 
aus, die wiederum Signaltransduktionswege in Gang setzen 
(► Abschn. 38.2). 

■ Das Phytohormon Jasmonsäure und seine Derivate spielen 
eine wichtige Rolle für die Expression vieler Abwehrmecha¬ 
nismen gegen Herbivorie (► Abschn. 38.2). 

Originalliteratur: Halitschke R et al. (2001) Plant Physiol 125: 
711-717 

Die Tabakpfanze Nicotiana attenuata verteidigt sich gegen Her¬ 
bivoren durch die Produktion von sekundären Pflanzenstoffen, 
vor allem Nicotin. Anhand einer Reihe von Experimenten ver¬ 
glichen Wissenschaftler die Reaktionen von McötzTmß-Pflanzen 
auf zwei Formen von Herbivorie: eine mechanische Beschädi¬ 
gung von Blättern durch größere Weidetiere und den Blattfraß 
durch Raupen des Tabakschwärmers (Manduca sexta). Sie frag¬ 
ten sich, ob die Pflanzen auf diese beiden Formen der Prädation 
unterschiedliche chemische Abwehrmechanismen zeigen. 

Die Forscher beschädigten Blätter von Tabakpflanzen auf eine 
Weise, wie sie durch Gebisse von Säugetieren erfolgt, und si¬ 
mulierten so die erste Situation - Herbivorie durch große Weide¬ 
tiere. Bei einem Teil der so beschädigten Blätter behandelten sie 
die „Fraßstellen“ zusätzlich mit chemischen Verbindungen, wel¬ 
che die Tabakschwärmerraupen sezernieren, sogenannte FACs. 
Dies sollte die zweite Situation simulieren - Fraß durch Schwär¬ 
merraupen. 

In einem der Versuche ermittelten die Forscher die Nicotinpro¬ 
duktion in beiden Situationen und verglichen die Ergebnisse mit 
jenen unbehandelter Kontrollen, wie in ► Abb. A dargestellt. 



Zeit nach der Behandlung (Tage) 


In einem zweiten Versuch wiederholten die Wissenschaftler 
die oben beschriebenen beiden Bedingungen und bestimmten 


kurz danach die Konzentration des Signalmoleküls Jasmonsäu¬ 
re (► Abb. 38.5). Die Ergebnisse zeigt ► Abb. B. 

Abb. B 



Die Raupen des Tabakschwärmers zeigten nach dem Verzehr 
von Tabakblättern keine KrankheitsSymptome. Das lag viel¬ 
leicht daran, dass sie die Produktion von Nicotin in den Pflanzen 
unterbinden können. Da das Hormon Ethylen (►Abb. 36.2) 
die Nicotinproduktion unterdrückt, ermittelten die Forscher die 
Ethylenkonzentration unter den beiden Versuchsbedingungen, 
dargestellt in ► Abb. C. 

Abb. C 



Aufgaben 

1. Vergleichen Sie die Nicotinproduktion bei den beiden si¬ 
mulierten Formen von Herbivorie. Wie könnte man diesen 
Unterschied erklären? Stellt die Produktion von Nicotin eine 
konstitutive oder induzierte Reaktion dar? Erläutern Sie Ihre 
Antwort. 

2. Welche Rolle spielt Jasmonsäure bei der Reaktion von Ta¬ 
bakpflanzen auf Herbivorie? Wie unterscheiden sich ihre 
Auswirkungen von denen des Nicotins? 

3. Vergleichen Sie in der Grafik zur Jasmonsäureproduktion 
(►Abb. B) die Reaktion der Pflanze auf die reine Beschä¬ 
digung bzw. Beschädigung plus FACs der Raupen. Was lässt 
sich aufgrund der unterschiedlichen Reaktionen auf die Be¬ 
deutung der von den Raupen produzierten FACs schließen? 

4. Vergleichen Sie die Produktion von Jasmonsäure und von 
Ethylen unter den beiden Versuchsbedingungen. Wie könnten 
sich die Unterschiede bei diesen beiden Reaktionen erklären 
lassen? 
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39 Physiologie, Homöostase und Temperaturregulation 


Faszination Forschung: Wärme setzt der körperlichen Leis¬ 
tungsfähigkeit Grenzen 

Der New-York-City-Marathon 2008 fand an einem kal¬ 
ten, klaren, windigen Tag im November statt. Zum dritten 
Mal war die Erstplatzierte in diesem Rennen über 41 km 
die Weltrekordhalterin Paula Radcliffe. Auch 2004, bei 
den Olympischen Spielen, war Radcliffe hohe Favoritin 
des Frauenmarathons gewesen. Aber dieser Fauf fand an 
einem heißen (34 °C), feuchten Tag in Athen statt, und 
Radcliffe kollabierte 6 km vor der Ziellinie aufgrund von 
Hitzestress. 

Spitzendauerläufer kommen in der Regel dann am bes¬ 
ten zurecht, wenn die Umgebungstemperatur unter 10 °C 
liegt. Der Boston-Marathon 2012 fiel mit einer für April 
ungewöhnlichen Hitzewelle zusammen; die Temperatu¬ 
ren überstiegen 27 °C. Während des Rennens mussten 
120 Fäufer wegen schwerem Hitzestress ins Krankenhaus 
eingeliefert werden. 

Wenn die Kerntemperatur eines Menschen über 40 °C 
steigt, beginnen Organsysteme zu versagen; man spricht 
von einem Hitzschlag. Jedes Jahr endet dieser für einige 
Menschen sogar tödlich. Soldaten, die in Wüstengebie¬ 
ten eingesetzt werden, sind stark vom Hitzschlag bedroht, 
ebenso Feuerwehrleute. Auch Arbeiter in der Fand Wirt¬ 
schaft, der Industrie und auf dem Bau haben häufig unter 
den negativen Auswirkungen von Hitzestress zu leiden. 

Besonders vom Hitzschlag gefährdet sind Menschen, die 
in der Hitze körperlich aktiv sind, denn arbeitende Mus¬ 
keln produzieren Wärme. Das Blut verteilt diese von der 
Muskulatur produzierte Wärmeenergie im ganzen Körper 
und erhöht dadurch die Temperatur in allen Geweben. 
Das erwärmte Blut gelangt auch in das Gefäßsystem 
der Haut, das Wärmeenergie in Form von Wärmestrah¬ 
lung (Radiation) an die Umgebung abgeben kann. Doch 
was das anbelangt, steht der Mensch vor den gleichen 
Problemen wie alle anderen Säuger: Erstens ähnelt die 
Umgebungstemperatur, die den Hitzestress hervorruft, oft 
der Körpertemperatur, sodass kein großes Temperaturge¬ 
fälle für die Wärmeabgabe existiert. Zweitens sind die 
Hautoberflächen der meisten Säuger größtenteils von ei¬ 
ner isolierenden Fellschicht bedeckt - vorteilhaft, wenn 
man in kalter Umgebung Körperwärme konservieren will, 
aber ein Hindernis für Wärmeabgabe bei Hitze. Selbst die 
nackte menschliche Haut wirkt aufgrund ihres Unterhaut¬ 
fettgewebes wärmeisolierend. 

Eine wichtige evolutionäre Anpassung bei Säugern ist 
deshalb eine effiziente Wärmeabgabe über haarlose Aus¬ 
tauschflächen wie Nase, Zunge und Fußsohlen, beim Ele¬ 
fanten zum Beispiel auch die großen Ohren. All diese Haut¬ 
partien weisen spezialisierte Blutgefäße auf, die wie Ra¬ 
diatoren wirken, um Wärmeenergie in Form von Wärme¬ 
strahlung abzugeben (oder umgekehrt durch Drosselung 
der Durchblutung die Wärmeabgabe zu verringern). Men¬ 
schen besitzen bekanntlich nur noch Reste von Körperfell, 


aber unsere Vorfahren waren stark behaart, und wir nutzen 
diese stammesgeschichtlich alten Wärmeaustauschflächen 
über Hände, Füße und Gesicht ebenfalls (weshalb wir bei 
Anstrengung einen roten Kopf bekommen). 

Wie können wir die Wärmeabgabe unseres Körpers 
steigern, um uns vor Hitzestress zu schützen? 

In „Experiment: Fässt sich die Feistungsfähigkeit der 
Muskulatur steigern, indem man Wärme aus den Handflä¬ 
chen abführt?“ in ► Abschn. 39.3 und in ► „Faszination 
Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antwor¬ 
ten auf diese Frage. 


39.1 Tiere bestehen aus Organen, 
die sich aus vier Gewebetypen 
aufbauen 

Tiere sind erstaunlich in all dem, was sie tun, um zu überleben, 
zu wachsen und sich fortzupflanzen. Sie existieren in Umgebun¬ 
gen, in denen einzelne Zellen dem Untergang geweiht wären, sie 
gewinnen Energie aus der Umwelt, sie bauen komplexe Mole¬ 
küle und Strukturen aus einfachen organischen Bausteinen auf, 
sie verändern ihre Umwelt, und sie vermehren sich. All diese 
Feistungen und andere mehr basieren auf komplexen Körperbe¬ 
standteilen, die sich seit dem Auftreten der ersten vielzelligen 
Organismen auf diesem Planeten entwickelt haben. Doch was 
ist eigentlich ein Tier? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Vielzelligkeit hat die Evolution von Organismen ermöglicht, die 
viel größer sind, als es Einzeller sein können. 

■ Tierorgane bestehen aus vier grundlegenden Gewebetypen. 

Tiere erkennt man an ihrem Aufbau, 
ihrer Physiologie und ihrem Verhalten 

Was ist ein Tier? Das mag wie eine dumme Frage klingen, denn 
jedes Kind weiß doch, was ein Tier ist. Aber wenn Sie sich mit 
dem Bau und der Physiologie von Tieren beschäftigen, begeg¬ 
net Ihnen eine immense Vielfalt, und manche Organismen wie 
Schwämme, Seeanemonen, Seelilien oder Seescheiden sind auf 
den ersten Blick gar nicht als Tiere zu erkennen (und wurden 
früher auch zum Pflanzenreich gezählt). Um diese Vielfalt zu 
strukturieren hilft es, sich über all das Gedanken zu machen, was 
Tiere alles beherrschen müssen. So können sie beispielsweise 

■ aus ihrer Umwelt energiereiche organische Nährstoffe ge¬ 
winnen, in Bausteine zerlegen und diese aufnehmen, 

■ ihren Körper entwickeln und regenerieren, 
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■ ihr inneres Milieu gegenüber einer wechselhaften Umgebung 
weitgehend konstanthalten, 

■ Abfallprodukte ihres Stoffwechsels und Giftstoffe ausschei- 
den, 

■ sich gegen Pathogene verteidigen, 

■ ihre Umgebung wahmehmen und auf verschiedene Weise auf 
sie reagieren, unter anderem durch Fortbewegung, 

■ mit ihrer Umgebung kommunizieren und 

■ sich erfolgreich fortpflanzen. 

Alle Einzeller und Vielzeller haben im Laufe ihrer Evolution 
gelernt, mit solchen Herausforderungen fertig zu werden. Tat¬ 
sächlich sind Einzeller bemerkenswert häufig und gedeihen un¬ 
ter ganz unterschiedlichen Umweltbedingungen hervorragend. 
Tiere sind stets Vielzeller und haben komplexe Organsysteme 
entwickelt, um mit einem wesentlich größeren Körper ähnlichen 
Herausforderungen zu begegnen. Angesichts des evolutionären 
Erfolgs von Einzellern wirft das die Frage auf, warum sich 
Vielzeller überhaupt entwickelt haben. Vielzelligkeit hat zwei 
Vorteile - einen größeren Körper und die Möglichkeit für Zel¬ 
len, sich zu spezialisieren. 


Ein größerer Körper bringt Vorteile 
und Probleme mit sich 

Zu den Vorteilen eines größeren Körpers gehört die Fähigkeit, 
andere Organismen leichter zu überwältigen, und auch die Fä¬ 
higkeit, Kräften zu widerstehen, die in der Umwelt wirken, zum 
Beispiel Wellenbewegungen im Riff. Es gibt jedoch ein Problem, 
das der Größe von Einzellern Grenzen setzt. Alle Austauschpro¬ 
zesse mit der Umwelt, wie die Aufnahme von Nährstoffen und 
die Abgabe von Abfallprodukten, finden über die Plasmamem¬ 
bran statt; daher begrenzt ihre Oberfläche das Ausmaß dieses 
Austauschs. Die Oberfläche der Plasmamembran nimmt mit dem 
Quadrat (also der zweiten Potenz) der linearen Ausdehnung der 
Zelle zu, doch der Bedarf der Zelle steigt als Funktion des Zellvo¬ 
lumens, also mit der dritten Potenz der linearen Dimension. Daher 
gibt es ein Größenlimit jenseits dessen einzellige Organismen ih¬ 
ren Bedarf an einem Austausch nicht mehr befriedigen können. 

Querverweis 

Wie ► Abb. 5.2 illustriert, wächst das Zellvolumen schnel¬ 
ler als die Zelloberfläche, wenn Zellen größer werden. 

Die Spezialisierung von Zellen ist für Tiere als Vielzeller eine 
entscheidende Voraussetzung, um körperlich deutlich größer zu 
sein als ein Einzeller. Befindet sich bei einem vielzelligen Orga¬ 
nismus jede Zelle relativ nahe an der Körperoberfläche, können 
alle diese Zellen einen Stoffaustausch direkt mit der Umwelt 
durchführen. Beispielsweise kann ein Schwamm (► Abb. 39.1) 
sehr groß werden, durchaus über 1 m, denn durch sein inne¬ 
res System von Wasserkanälen stehen die meisten seiner Zellen 
in direktem Kontakt mit dem Wohnwasser. Kompakter gebaute 
Tiere besitzen selbst dann, wenn sie relativ klein sind, zahl¬ 
reiche Zellen, die nicht in direktem Kontakt mit dem äußeren 



Abb. 39.1 Keine Zelle ist weit vom Wasser entfernt. Der Schwamm 
Leucosolenia besteht aus Röhren mit einer Länge von ca. 2 cm. Die 
Wände der Röhren (die den Körper des Schwamms bilden) sind aus 
einer äußeren und einer inneren Zellschicht und einer gelartigen ex¬ 
trazellulären Matrix aufgebaut und von Poren durchsetzt. Die Zellen 
der inneren Schicht sind Kragengeißelzellen, die für einen konstanten 
Wasserstrom durch die Poren in das Röhreninnere und durch die zen¬ 
trale Ausströmöffnung zur Außenseite sorgen. Alle Zellen des Tieres 
nehmen Sauerstoff unmittelbar aus dem Meerwasser auf und geben Ab¬ 
fallstoffe direkt an das Meerwasser ab. Die Kragengeißelzellen filtern 
Nährstoffe aus dem Wasserstrom und geben Überschüsse an die ande¬ 
ren Zelltypen weiter 

Milieu stehen. Die Bedürfnisse solcher Zellen müssen von 
einem möglichst konstanten inneren Milieu erfüllt werden - ei¬ 
ner extrazellulären Flüssigkeit, die alle Zellen des Tierkörpers 
umgibt. Die unterschiedlichen Zellen und Zellgruppen weisen 
verschiedene Spezialisierungen auf, um auf unterschiedliche 
Weise zur Aufrechterhaltung dieses inneren Milieus beizutra¬ 
gen. Bei Tieren ist jede Zelle auf irgendeine Weise an dieser 
Aufrechterhaltung des inneren Milieus beteiligt und wird um¬ 
gekehrt von diesem unterstützt. 

Zellspezialisierungen haben selbst für die einfachsten vielzelli¬ 
gen Organismen einen außerordentlich hohen adaptiven Wert. 
Einige Zellen können auf Bewegung spezialisiert sein, ande¬ 
re auf Nahrungsaufnahme und noch andere auf Fortpflanzung. 
Die Entwicklung einer speziellen Funktion geht jedoch in der 
Regel zu Lasten anderer zellulärer Funktionen, die möglicher¬ 
weise verloren gehen oder zumindest eingeschränkt werden. Die 
spezialisierten Zellen eines Organismus beteiligen sich daher an 
einer Art gemeinsamer Unternehmung, indem sie Dienste für 
alle Zellen des Organismus bereitstellen; im Gegenzug profitie¬ 
ren sie von unterschiedlichen Dienstleistungen, die von anderen 
Zellen zur Verfügung gestellt werden. Daher müssen die auf 
Bewegung spezialisierten Zellen nicht auch noch gleichzeitig 
Nahrung einfangen und verarbeiten. Und die auf Fortpflanzung 
spezialisierten Zellen müssen nicht das ganze Tier bewegen, 
um einen Geschlechtspartner zu finden. So sind die männlichen 
Geschlechtszellen (Gameten) beispielsweise beweglich und ge¬ 
schickt darin, die unbeweglichen weiblichen Geschlechtszellen 
zu finden, doch die männlichen Gameten haben die Fähigkeit 
verloren, viele andere Zellfunktionen zu bewältigen, wie die 
Aufnahme und das Verdauen von Nährstoffen. 
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Epithelgewebe erzeugen Kompartimente 


i_i 

25 |jm 

kubisches Epithel: Dieses Epithel bildet 
die Wand von Gängen (Ductus) und Röhren 
(Tubuli), wie hier gezeigt in der Niere, und 
kann sekretorische wie auch absorptive 
Funktionen haben. 


sekretorische Zellen: Die Auskleidung des 
Magens (Magenschleimhaut) wird von Epithel¬ 
zellen gebildet, die Verdauungssäfte und Magen¬ 
säure produzieren. Andere sekretorische Epithel¬ 
zellen finden sich in den Speichel-, Schweiß- 
und Milchdrüsen sowie im Pankreas und im 
Hypophysenvorderlappen. 


Cilien (Wimpern) 


i_i 

40 pm 

mehrschichtiges Plattenepithel: Die Ober¬ 
haut (Epidermis) aus flachen, verhornten 
Zellen bildet eine Trennschicht zur äußeren 
Umwelt und schützt den Körper. 


kubische 

Epithelzellen 


Zylinderepithel: Ein bewimpertes Zylinder¬ 
epithel (Flimmerepithel), wie hier gezeigt, kleidet 
bestimmte innere Organe aus, insbesondere die 
Luftwege der Lungen. Ein ähnliches Zylinder¬ 
epithel, aber mit einem Stäbchensaum anstatt 
mit Wimpern versehen, bildet die Auskleidung 
des Dünndarms. 


20 pm 


Muskelgewebe erzeugen Kraft 



glatte Muskulatur: sorgt für die Beweglich¬ 
keit innerer Organe wie des Verdauungs¬ 
trakts; kontrolliert den Durchmesser von 
Blutgefäßen 


Abb. 39.2 Tiere weisen vier grundlegende Gewebetypen auf. Diese sind auf vielfältige Weise spezialisiert (mit einer Ausnahme LM-Aufnah- 
men) 
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Bindegewebe verbinden, polstern und stützen 


Schichten von Knochenzellen in einer 
mineralisierten extrazellulären Matrix 


250 Mm 

Knochen: liefern Stützstrukturen für den 
Körper und Ansatzstellen für Muskeln; 
ermöglichen der Muskulatur, Bewegungen 
zu erzeugen 


braunes 80 pm 
Fettgewebe 


weißes 80 pm 
Fettgewebe 


Fettgewebe: Weißes Fettgewebe polstert 
und stützt Organe, wirkt wärmeisolierend 
und speichert Energie. Braunes Fett¬ 
gewebe erzeugt Wärme. 


Leukocyt Erythrocyten 


15 pm 

Blutzellen: Erythrocyten transportieren 
Atemgase. Leukocyten schützen vor frem¬ 
den Stoffen und Pathogenen, die in den 
Körper eindringen (REM-Aufnahme, digital 
coloriert). 


Bänder (Ligamente) und Sehnen: verbin¬ 
den Knochen mit Knochen und Muskeln mit 
Knochen 


Nervengewebe verarbeiten Information 




i_ 

20 pm 

Nervenzellen (Neurone): übermitteln Informationen 
von den Sinneszellen an das Zentralnervensystem; 
integrieren und speichern Information; übermitteln 
Befehle an Muskeln und Drüsen 


Sinneszellen (Sensoren): Diese Zellen in 
der Netzhaut empfangen und verarbeiten 
Bildinformationen über die Außenwelt. 


Nervenzellen 


Gliazellen: unterstützen Neurone 
in vielerlei Weise und modulieren 
ihre Signale; isolieren neuronale 
Prozesse; stellen Immunfunktionen 
für das Zentralnervensystem zur 
Verfügung 


Astrocyten 


Abb. 39.2 (Fortsetzung) 
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Es gibt bei Tieren vier 
grundlegende Gewebetypen 

Spezialisierte Zellen arbeiten nur selten allein, sondern bilden 
vielmehr Gruppen ähnlicher Zellen, die sich zu einem Gewebe 
zusammenschließen. Obgleich es viele spezialisierte Zellty¬ 
pen gibt, unterscheidet man bei Tieren nur vier grundlegende 
Gewebetypen: Epithel-, Muskel-, Binde- und Nervengewebe 
(►Abb. 39.2). 

■ Epithelgewebe sind Lagen dicht gepackter Zellen, die Gren¬ 
zen zwischen verschiedenen Körperkompartimenten bilden, 
den Körper nach außen abgrenzen und häufig eine sekretori¬ 
sche Funktion haben. 

■ Muskelgewebe kontrahieren sich, um Kräfte und Bewegung 
zu erzeugen. 

■ Bindegewebe (auch Binde- und Stützgewebe genannt) sor¬ 
gen für eine Struktur, übernehmen eine Stützfunktion und 
haben zahlreiche spezielle Aufgaben. 

■ Nervengewebe übermitteln und verarbeiten Informationen 
auf Basis elektrischer Impulse. 

Von diesen vier Gewebetypen getrennt ist bei Tieren lediglich 
die Keimbahn, also diejenigen Zelllinien, die zu den Gameten 
führen. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 39.2: Wenn Sie die Funktionen der Skelettmus¬ 
kulatur beim Laufen betrachten, welche Rolle spielen die drei 
anderen Gewebetypen bei diesem Vorgang? 


Diese Einteilung in nur vier Gewebetypen klingt einfach, doch 
innerhalb eines jeden Gewebetyps gibt es zahlreiche Spezialisie¬ 
rungen, die mit unterschiedlichen Funktionen einhergehen. So 
umfasst Bindegewebe unter anderem Knochen, Knorpel, Seh¬ 
nen, Bänder, Unterhaut (Dermis), Fettgewebe und Blut. Zum 
Epithelgewebe gehören die Oberhaut (Epidermis), sämtliche 
Schleimhäute wie das Darmepithel oder das Lungenepithel so¬ 
wie viele Drüsen, die Stoffe produzieren und intern freisetzen, 
wie Hormone, oder nach außen abgeben, wie Schweiß und Ver¬ 
dauungsenzyme. Verdauungsenzyme werden zwar nach innen 
sezemiert, doch das Lumen des Verdauungstrakts steht bekannt¬ 
lich mit der Außenwelt in direkter Verbindung. Es gibt mehrere 
Typen von Muskelgewebe und zahlreiche Spielarten von Ner¬ 
vengewebe. In den folgenden Kapiteln werden Sie eine Menge 
über die vielfältigen Funktionen erfahren, die durch Spezialisie¬ 
rungen der vier grundlegenden Gewebetypen existieren. 


Organe sind aus verschiedenen 
Geweben aufgebaut 

Organe sind wohldefinierte innere Strukturen, die bestimmte 
physiologische Funktionen erfüllen. Ein Organ hat eine Hülle 
aus Bindegewebe oder einer epithelartigen Zellschicht (Meso- 
thel), und sein Inneres setzt sich aus mehreren verschiedenen 


Geweben zusammen. Tatsächlich sind die meisten Organe aus 
allen vier grundlegenden Gewebetypen aufgebaut. Die Darm¬ 
wand (►Abb. 39.3) ist ein gutes Beispiel. Sie besteht zum 
Darmlumen hin aus der Mucosa (Darmschleimhaut). Deren in¬ 
nere Oberfläche, das Darmschleimhautepithel, wird von einer 
Lage zylindrischer Epithelzellen sowie Drüsenzellen gebildet. 
Die Epithelzellen resorbieren im Darmlumen freigesetzte Nähr¬ 
stoffbausteine, die Drüsenzellen sezemieren Schleim und Ver¬ 
dauungsenzyme. Unter der Epithelschicht befindet sich eine 
dünne Schicht Bindegewebe, die als Lamina propria bezeich¬ 
net wird. In ihr liegen Blutgefäße, Lymphgefäße und Nerven. 
Die Mucosa schließt außen mit einer dünnen Schicht glatter 
Muskeln ab (Lamina muscularis). Auf die Mucosa folgen in der 
Darmwand weitere Schichten: eine Submucosa aus Bindegewe¬ 
be, einer Ring- und eine Längsmuskelschicht und schließlich 
als Abschluss ein lockeres Bindegewebe, die Adventitia. Die 
Schichten glatter Muskulatur verleihen dem Dünndarm eine 
Spannung und erlauben ihm, sich zu kontrahieren, um den 
Nahrungsbrei mit Verdauungssäften zu mischen und weiterzu¬ 
befördern. Ein Netzwerk von Neuronen zwischen den Muskel¬ 
schichten kontrolliert diese Bewegungen. 

Activity 39.1 Tissues and Cell Types 
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Ein einzelnes Organ ist oft Teil eines Organsystems - einer 
Gruppe von Organen, die Zusammenarbeiten und als Ganzes 
eine bestimmte Aufgabe übernehmen. So sind der Magen, der 
Dünndarm, die Leber und das Pankreas (Bauchspeicheldrü¬ 
se) als Organe Teil des Verdauungssystems. Der Aufbau eines 
Tieres ist von einer organisatorischen Hierarchie geprägt. Zel¬ 
len bilden Gewebe, Gewebe bilden Organe, Organe wirken als 
Organsysteme zusammen, und alle Organsysteme zusammen 
bilden den vielzelligen Organismus. 

39.1 Wiederholung 

Die Größe von Zellen ist begrenzt, weil der metabolische 
Bedarf mit dem Zellvolumen korreliert und die Fähigkeit, 
diesen Bedarf zu decken, von der Zelloberfläche bestimmt 
wird. Das Zellvolumen nimmt mit wachsender Größe der 
Zelle rascher zu als die Zelloberfläche. Vielzelligkeit und 
Zellspezialisierung versetzen Tiere in die Lage, sehr groß 
zu werden. Gruppen ähnlicher Zellen schließen sich zu 
Geweben zusammen, wobei Tiere über vier grundlegen¬ 
de Gewebetypen verfügen: Epithel-, Binde-, Muskel- und 
Nervengewebe. Einzelne Organe bestehen aus verschie¬ 
denen Gewebetypen und sind Teil von Organsystemen. 
Daneben gibt es bei Tieren noch die Keimbahn. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, welche Faktoren die Zellgröße be¬ 
schränken und warum. 

■ Vorteile der Vielzelligkeit beschreiben können. 

■ die Beziehung zwischen Struktur und Funktion in ei¬ 
nem Organ erläutern können. 
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Abb. 39.3 Gewebe bilden Organe. Die meis¬ 
ten Organe enthalten mehr als einen der vier 
grundlegenden Gewebetypen. Die Organe des 
menschlichen Verdauungssystems wie Magen 
und Dünndarm bestehen aus allen vier Typen 



Ein Organ besteht 
aus Geweben und 
gewöhnlich aus 
allen vier grund¬ 
legenden Gewebe¬ 
typen. 


Magen 


Dünndarm 


t \ 

Netzwerke aus Nervengewebe kontrol¬ 
lieren und koordinieren die Kontraktionen 
der glatten Muskulatur und stellen dem 
Verdauungstrakt sensorische Funktionen 
zur Verfügung. 

V___/ 


Zwei dicke Schichten 
glatter Muskulatur 
bewegen die Nahrung 
durch den Darm. 


f ' " 

Der Verdauungstrakt ist zum Lumen 

hin mit der Schleimhaut (Mucosa) aus¬ 
gekleidet. Diese besteht aus Muskel¬ 
gewebe, Bindegewebe und ganz innen 
aus einer Schicht Epithelzellen. Manche 
dieser Zellen setzen Verdauungssäfte frei, 
andere Hormone und wieder andere re¬ 
sorbieren Nährstoffbausteine. 

_ 


( - ---\ 

Der Darm ist von einer Schicht Binde¬ 
gewebe (Adventitia) umhüllt. Andere 
innere Organe haben einen Überzug 
aus mesodermalem Epithel (Mesothel), 
das auch die Bauchhöhle auskleidet, 
v_ ) 


Unter der Mucosa liegt ein 
dickes Bindegewebe, die 
Submucosa, die auch se¬ 
kretorische Zellen enthält. 


1. Wodurch wird die Größe einer einzelnen Zelle beschränkt? 

2. Welche Vorteile hat ein vielzelliger Organismus gegenüber 
einem Einzeller? 

3. Erklären Sie anhand eines Beispiels, in welcher Weise ver¬ 
schiedene Gewebetypen am Aufbau eines Organs beteiligt 
sind. Was trägt jeder Gewebetyp zur Funktion dieses Organs 
bei? 


In den folgenden Kapiteln dieses Buchteils werden die Or¬ 
gansysteme von Tieren ausführlich besprochen. Der Rest des 
vorliegenden Kapitels konzentriert sich auf die Mechanismen 
der Homöostase, wobei eine wichtige Variable des inneren Mi¬ 
lieus - seine Temperatur - als Beispiel dient. 

39.2 Physiologische Systeme halten 
die Homöostase des inneren 
Milieus aufrecht 

Ihre Vielzelligkeit macht es Tieren möglich, ein inneres flüs¬ 
siges Milieu zu erzeugen und im Körper einzuschließen, das 
jede einzelne Zelle des Organismus umgibt (mit Ausnahme 


der Zelloberflächen, die in direktem Kontakt mit der äußeren 
Umgebung stehen). Da dieses innere Milieu alle Bedürfnisse 
der einzelnen Zellen deckt, können sich individuelle Zelllinien 
auf bestimmte Aufgaben spezialisieren, unter anderem auch 
auf ihren Beitrag zum inneren Milieu. Bei jeder Spezialisie¬ 
rung, sei es nun beim Menschen auf einen bestimmten Beruf 
oder bei einer Zelle auf eine bestimmte physiologische Funk¬ 
tion, bleiben andere Funktionen unterentwickelt oder gehen 
verloren. Doch diese funktionellen Verluste in jeder Zelllinie 
werden durch die Konstanz des inneren Milieus kompensiert. 
Die Evolution von aus verschiedenen Geweben zusammenge¬ 
setzten Organen und die Evolution von Informationssystemen 
zur Kontrolle der Organaktivität verbesserten die Fähigkeit 
von Tieren, ein konstantes inneres Milieu aufrechtzuerhalten. 
Kurz gesagt, ermöglichte die Evolution physiologischer Sys¬ 
teme zum Erhalt des inneren Milieus den Tieren, zahlreiche 
sehr große, komplexe, aktive und motile Arten hervorzubringen 
und sehr unterschiedliche Lebensräume (Habitate) und öko¬ 
logischen Nischen zu besetzen. Ein physiologisches System 
kann je nach Betrachtungsweise ein ganzes Organsystem wie 
das VerdauungsSystem sein, aber auch eine beliebiger anderer 
funktioneller Zusammenschluss von Zellen, Geweben oder Or¬ 
ganen. Ebenso können subzelluläre Strukturen und Vorgänge 
wie die Zellatmung oder die Photosynthese als physiologische 
Systeme betrachtet werden, aber auch der gesamte Organis¬ 
mus. 
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39 Physiologie, Homöostase und Temperaturregulation 


Auf den Punkt gebracht 

■ Die Bedürfnisse der Zellen von Tieren werden durch den Stoff¬ 
und Wärmeaustausch mit dem inneren Milieu gedeckt, das aus 
der extrazellulären Flüssigkeit besteht. 

■ Die Homöostase (Konstanz) des inneren Milieus wird durch die 
Kontrolle und Regulation der Aktivitäten von Organen und Or¬ 
gansystemen aufrechterhalten. 


Das innere Milieu ist die extrazelluläre 
Flüssigkeit, die alle Bedürfnisse der 
Körperzellen deckt 

Individuelle Tierzellen erhalten ihre Nährstoffbausteine wie Zu¬ 
cker und Aminosäuren aus der umgebenden extrazellulären 
Flüssigkeit und geben ihre Abfallprodukte wie Harnstoff dort¬ 
hin ab. Der Körper eines erwachsenen Menschen besteht zu 
etwa 60 % aus Wasser. Zwei Drittel davon ist in Zellen einge¬ 
schlossen (intrazelluläres Wasser oder Zellwasser), ein Drittel 
macht die extrazellulären Flüssigkeiten aus. Rund 20 % der ex¬ 
trazellulären Flüssigkeit (bei 70 kg Körpergewicht etwa 31) ist 
Blutplasma, also der flüssige Anteil unseres Blutes. Die restli¬ 
chen 80 % (rund 111) werden vor allem von der interstitiellen 
Flüssigkeit gebildet, die jede Körperzelle umgibt (► Abb. 39.4). 
Wasser, Ionen und kleine Moleküle werden zwischen inter¬ 
stitieller Flüssigkeit und Blutplasma ungehindert ausgetauscht. 
Daher wandern Nährstoffbausteine aus dem Blutplasma in die 
interstitielle Flüssigkeit, Abfallstoffe hingegen treten aus der 
interstitiellen Flüssigkeit ins Blutplasma über. Solange Zusam¬ 
mensetzung und physikalische Bedingungen in der interstiti¬ 
ellen Flüssigkeit innerhalb gewisser Grenzen konstantgehalten 


Plasmamembran der Plasmamembran 
Kapillarendothelzellen der Körperzellen 

^ 

Blutplasma ist der flüssige Anteil des Blutes und 
macht 20 % der extrazellulären Flüssigkeit aus. 


Die verbleibenden 80 % bilden vor allem die inter¬ 
stitielle Flüssigkeit, die die Körperzellen umgibt. 



intrazelluläre Flüssigkeit 


extrazelluläre Flüssigkeit 


Abb. 39.4 Das innere Milieu. Die extrazelluläre Flüssigkeit bildet das 
innere Milieu und macht rund 1/3 des gesamten Körperwassers aus. 
Die extrazelluläre Flüssigkeit besteht zu rund 20% aus Blutplasma 
und 80 % aus interstitieller Flüssigkeit (sowie Lymphe, Hirnflüssigkeit 
usw.). Zusammensetzung und physiologischer Zustand der extrazellu¬ 
lären Flüssigkeit müssen innerhalb enger Grenzen stabil bleiben, und 
es ist die Aufgabe der körpereigenen Organsysteme, diese Stabilität zu 
erhalten 


werden, sind die Zellen vor den Veränderungen und den harten 
Lebensbedingungen der Außenwelt geschützt. Ein stabiles in¬ 
neres Milieu ermöglich einem Tier, Habitate zu besiedeln, die 
seine Zellen töten würden, wenn diese den Außenbedingungen 
direkt ausgesetzt wären. Wie wird dieses innere Milieu kon¬ 
stantgehalten? 

Die konstante Zusammensetzung des inneren Milieus wird stets 
vom äußeren Milieu und den Stoffwechselaktivitäten der Kör¬ 
perzellen bedroht. Die Aufrechterhaltung stabiler Bedingungen 
im inneren Milieu wird als Homöostase bezeichnet - ein enger 
Bereich stabiler und optimaler physikalischer und biochemi¬ 
scher Bedingungen. Wenn ein physiologisches System nicht 
richtig funktioniert, ist die Homöostase gefährdet; Zellen wer¬ 
den geschädigt und können sogar absterben. Um dem Verlust 
der Homöostase vorzubeugen, müssen physiologische Systeme 
als Reaktion auf Veränderungen im äußeren wie auch im inne¬ 
ren Milieu ständig kontrolliert und reguliert werden. Der Erhalt 
der Homöostase ist ein zentrales Thema der Tierphysiologie. 


Physiologische Systeme werden reguliert, 
um die Homöostase aufrecht zu halten 


Die Aktivitäten sämtlicher physiologischer Systeme werden 
durch Aktivitäten des Nervensystems und des Hormonsys¬ 
tems reguliert - das heißt je nach Bedarf beschleunigt oder 
verlangsamt. Aber um das innere Milieu zu regulieren, sind In¬ 
formationen erforderlich. Stellen Sie sich als Analogie einen 
Thermostaten vor, der die Heizung und die Klimaanlage steuert, 
um die Temperatur eines Hauses bedarfsgerecht zu regulieren 
(►Abb. 39.5). Die gewünschte Temperatur ist ein Sollwert 
oder Referenzpunkt im Thermostaten. Der Thermostat dient als 
Komparator (Vergleichseinrichtung), indem er die momentane 
Temperatur im Haus misst und diesen Wert mit dem Sollwert 
vergleicht. Daher liefert die Messung der Lufttemperatur die 
nötige Information zur Rückkopplung (Feedback). Jede Dif¬ 
ferenz zwischen Sollwert und Feedback-Information ist eine 
Regeldifferenz, auch Fehlersignal genannt. Das Fehlersignal 
wird in Befehle an die Heizung oder die Klimaanlage umge¬ 
wandelt und stellt sie an oder ab. 

Regelsysteme wie ein Thermostat in einem Haus oder eines 
der vielen in diesem Buch beschriebenen physiologischen Re¬ 
gelsysteme erhalten, verarbeiten und integrieren Informationen. 
Regelsysteme benutzen diese Informationen, um anschließend 
Kommandos an Effektoren wie Muskeln oder Drüsen zu schi¬ 
cken, die Veränderungen des inneren Milieus bewirken. Effek¬ 
toren werden auch als kontrollierte Systeme bezeichnet, weil 
ihre Aktivitäten unter der Kontrolle von neuronalen oder hormo¬ 
nellen Signalen ihrer jeweiligen Regelsysteme stehen. Wichtige 
Bestandteile eines jeden Regelsystems sind die Sensoren wie 
licht-, druck- oder temperaturempfindliche Zellen, die die Feed¬ 
back-Information liefern, welche mit dem internen Sollwert 
verglichen wird. 

Negative Rückkopplung (negatives Feedback) ist eine Infor¬ 
mation, die dazu dient, dem Einfluss entgegenzuwirken, der das 
Fehlersignal hervorgerufen hat. Das Adjektiv „negativ“ zeigt an, 
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dass dem Effekt, der das System von seinem Sollwert wegführt, 
entgegengearbeitet werden muss. Um bei der Thermostatana¬ 
logie zu bleiben: Eine Lufttemperatur unterhalb des Sollwerts 
führt dazu, dass die Heizung angestellt wird, die dann der Rich¬ 
tung der Veränderung - Abkühlung der Luft - entgegenwirkt. 

Positive Rückkopplung (positives Feedback) ist zwar bei Wei¬ 
tem nicht so häufig wie negative, tritt aber in physiologischen 
Systemen ebenfalls auf. Statt das System zum Sollwert zurück¬ 
zuführen, verstärkt eine positive Rückkopplung eine Reaktion 
(d. h., sie erhöht die Abweichung vom Sollwert). Beispiele für 
Regelsysteme, die eine positive Rückkopplung benutzen, sind 
Reaktionen, die Körperhöhlen entleeren, also beispielsweise 
Wasserlassen, Stuhlgang, Niesen, Erbrechen. Ein anderes Bei¬ 
spiel ist das Sexual verhalten, wo ein wenig Stimulation eine 
Verstärkung des Verhaltens bewirkt, was wiederum eine Ver¬ 
stärkung der Stimulation nach sich zieht, und so fort. Positive 
Rückkopplungsreaktionen führen gewöhnlich zu einem Höhe¬ 
punkt und enden dann schlagartig. Der GeburtsVorgang ist ein 
gutes Beispiel. Die Kontraktionen der Gebärmutter (Uterus) 
dehnen den Geburtskanal, was zu immer stärkeren Kontrak¬ 
tionen (Wehen) führt, bis das Kind schließlich geboren wird 
und die Kontraktionen (nach dem anschließenden Ausstößen der 
Nachgeburt) aufhören. 

Nach vorne - also in die Zukunft - gerichtete Information, ein 
Feedforward, ist ein weiteres Merkmal von Regelsystemen. 
Die Aufgabe von Feedforward-Information besteht darin, den 
Sollwert in Erwartung einer Veränderung der Bedingungen zu 
verstellen. Die Schaltuhr des Thermostaten liefert Feedforward- 
Information, indem sie den Temperatursollwert des Systems 
verändert - gewöhnlich senkt sie ihn abends und erhöht ihn 
morgens. Vor Beginn eines Rennens ist das Hören des Kom¬ 
mandos „Auf die Plätze!“ eine Feedforward-Information, die 


Ihre Herzschlagfrequenz erhöht, bevor Sie zu laufen beginnen. 
Eine Feedforward-Information sagt eine Veränderung des inne¬ 
ren Milieus voraus, bevor diese Veränderung eintritt. 

Activity 39.2 System Simulation 

www.Lifel le.com/ac39. 2 

39.2 Wiederholung 

Das innere Milieu sorgt dafür, dass die Bedürfnisse aller 
Zellen, die ein komplexes vielzelliges Tier ausmachen, 
gedeckt werden. Organe und Organsysteme kontrollie¬ 
ren die Zusammensetzung des inneren Milieus, um die 
Homöostase zu erhalten. Die Aktivitäten von Organen 
und Organsystemen werden geregelt. Regulation erfor¬ 
dert Informationen über optimale Bedingungen (Sollwer¬ 
te) und existierende Bedingungen (Feedback), um geeig¬ 
nete Kommandos an Effektoren zu schicken - das können 
einzelne Zellen oder ganze Organe sein. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, warum die Homöostase des inneren 
Milieus bei einem Tier entscheidend wichtig für des¬ 
sen Überleben ist. 

■ Ihr Wissen über Flüssigkeitskompartimente im 
menschlichen Körper einsetzen können, um Analysen 
durchzuführen. 

■ zwischen negativem Feedback, positivem Feedback 
und Feedforward-Information unterscheiden können. 


Abb. 39.5 Ein Thermostat regelt die Temperatur. Ein 

Thermostat regelt die Temperatur in einem Raum, indem er 
die Heizung oder die Klimaanlage als Reaktion auf die Dif¬ 
ferenz zwischen Feedback-Information (Raumtemperatur) 
und einprogrammierten Sollwerten an- oder abschaltet 


Eine Uhr liefert Feedforward- 
Information und verändert 
den Sollwert in Abhängigkeit 
von der Tageszeit. 


Der Sollwert des 
Thermostaten gibt 
die gewünschte 
Temperatur an. 


Der Sensor misst 
die Raumtempera¬ 
tur und liefert dem 
Thermostaten das 
nötige Feedback. 


Der Thermostat 
vergleicht die von 
dem Sensor ge¬ 
lieferte Feedback- 
Information mit 
dem Sollwert und 
übermittelt Kom¬ 
mandos an die 
kontrollierten 
Systeme. 
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39 Physiologie, Homöostase und Temperaturregulation 


_ 7 _ 

1. Warum ist der Erhalt des inneren Milieus ein zentrales Thema 
der Tierphysiologie? 

2. Erklären Sie den Unterschied zwischen negativem Feedback, 
positivem Feedback und Feedforward-Kontrollmechanismen. 

3. Schätzen Sie anhand Ihrer Körpermasse, wie viel Wasser 
Ihr Körper enthält. Wie groß sind Ihr intrazelluläres und Ihr 
extrazelluläres Flüssigkeitsvolumen wie auch Ihr Blutplas¬ 
mavolumen? 

4. Evans Blue ist ein Azofarbstoff, der im Blut an das Serumpro¬ 
tein Albumin bindet und deshalb die Blutbahn nicht verlassen 
kann. Mannitol (auch Mannit) ist ein Zuckeralkohol, der in 
der Computertomographie als Kontrastmittel verwendet wird 
und aus der Blutbahn leicht in die interstitielle Flüssigkeit 
Übertritt. Wie könnten Sie mithilfe dieser beiden Stoffe das 
Volumen der interstitiellen Flüssigkeit eines Probanden be¬ 
stimmen? 


Diese Prinzipien von Kontrolle, Steuerung und Regulation sol¬ 
len Ihnen helfen, physiologische Systeme grundlegend zu ver¬ 
stehen. Sobald Sie wissen, wie ein bestimmtes System von 
seinen Abläufen her funktioniert, können Sie sich fragen, wie 
es reguliert wird. Als Beispiel werden Sie in diesem Kapitel 
erfahren, warum und wie die Körpertemperatur von Tieren re¬ 
guliert wird, ausgehend von den oben beschriebenen Prinzipien 
der Temperaturregelung eines Hauses. 

39.3 Biologische Prozesse sind 
temperaturempfindlich 

Auf der Erdoberfläche schwanken die Temperaturen enorm; die 
Spannbreite reicht von den kochend heißen Quellen auf Island 
bis zum Inneren der Antarktis, wo die Temperatur unter — 80 °C 
fallen kann. Hebende Zellen können jedoch im Allgemeinen nur 
innerhalb eines engen Temperaturbereichs funktionieren. Die 
Evolution thermoregulatorischer Anpassungen erlaubt den Er¬ 
halt geeigneter thermischer Bedingungen im inneren Milieu. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Lebende Zellen können nur innerhalb eines engen Bereichs von 
Temperaturen funktionieren, die auf der Erde herrschen. 

■ Der gio-Wert ist ein Maß für die Temperaturempfindlichkeit bio¬ 
chemischer Reaktionen oder physiologischer Prozesse. 

■ Eine thermische Akklimatisierung erlaubt es Tieren, ihre Stoff¬ 
wechselrate zu verändern, während sie saisonale Veränderun¬ 
gen der Außentemperatur erleben. 

■ Eine metabolische Akklimatisierung erlaubt es Tieren, sich an 
saisonale Temperaturveränderungen anzupassen. 


Temperaturen beeinflussen lebende Systeme 

Wenn Zellen auf unter 0 °C (Gefrierpunkt von Wasser) abküh¬ 
len, bilden sich in ihrem Inneren Eiskristalle und schädigen 
zelluläre Strukturen. Manche Tiere verfügen über Anpassungen 



Abb. 39.6 Gefrorene Frösche. Waldfrösche (.Rana sylvatica ) leben im 
Nordosten der Vereinigten Staaten, in großen Teilen Kanadas und in 
Alaska. Im Winter frieren die Tiere ein - und überleben. Im Herbst und 
frühen Winter reichern sich Harnstoff und Glucose in den Froschzel¬ 
len an und wirken als intrazelluläre Frostschutzmittel (ähnlich wie die 
Frostschutzmittel im Kühler Ihres Autos). Auch wird ein Großteil des 
intrazellulären Wassers in den Extrazellularraum verschoben, sodass es 
zu Eiskristallen gefrieren kann, ohne die Zellen zu schädigen 

wie Frostschutzmoleküle im Blut, die ihnen helfen, auch bei 
Temperaturen etwas unter 0 °C nicht einzufrieren. Einige Tie¬ 
re haben Anpassungen entwickelt, die es ihnen erlauben, ein 
Einfrieren zu überleben (►Abb. 39.6). Im Allgemeinen müs¬ 
sen Zellen aber eine Temperatur über 0°C aufweisen, um am 
Leben zu bleiben. Das obere Temperaturlimit für das Überle¬ 
ben liegt für die meisten Tierzellen bei knapp unter 45 °C, denn 
dann kommt es zur Proteindenaturierung (auch wenn einige 
hoch spezialisierte Algen noch in 70 °C heißen Quellen wach¬ 
sen können und manche Archaeen bei fast 100 °C leben). 


Querverweis 

Eine Proteindenaturierung durch Hitze geht auf eine Schä¬ 
digung (Entfaltung) der Sekundär- und Tertiärstruktur des 
Proteins zurück, wie in ► Abschn. 3.2 beschrieben. 


Auch wenn die meisten Zellen Temperaturen zwischen 0 und 
40 °C überleben können, sind den meisten Arten für ein opti¬ 
males Funktionieren ihrer Zellen sehr viel engere thermische 
Grenzen gesetzt. Um trotz der herrschenden Umweltbedingun¬ 
gen innerhalb dieser Grenzen zu bleiben, haben viele Tiere 
thermoregulatorischen Anpassungen entwickelt, die ihnen 
erlauben, extreme Bedingungen zu tolerieren oder ihre Kör¬ 
pertemperatur trotz der herrschenden Umweltbedingungen zu 
kontrollieren. Diese Anpassungen können die Temperaturto¬ 
leranz einer Art und damit ihre geographische Verbreitung 
bestimmen. Wenn sich die Umweltbedingungen rasch verän¬ 
dern, wie es im Rahmen der globalen Klimaerwärmung der 
Fall sein könnte, ist es möglich, dass sich Tiere in Situationen 
wiederfinden, die ihre Temperaturtoleranz überschreiten. Ein 
Beispiel sind die riffbildenden Korallen, die in der Einleitung 
von ► Kap. 1 („Faszination Forschung: Korallen bei erhöhten 
Wassertemperaturen“) diskutiert wurden. 
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Der Qio-Wert ist ein Maß für die 
Temperaturabhängigkeit 

Selbst innerhalb des Bereichs von 0-40 °C führen Verände¬ 
rungen in der Gewebetemperatur für Tiere zu Problemen. Die 
meisten biochemischen Reaktionen und damit zusammenhän¬ 
genden physiologischen Prozesse sind temperaturabhängig und 
laufen bei höheren Temperaturen rascher ab als bei niedri¬ 
geren. Die Temperaturabhängigkeit einer Reaktion oder eines 
Prozesses lässt sich mit dem ßio-Wert beschreiben, dem Quo¬ 
tienten aus der Geschwindigkeit der Reaktion beziehungsweise 
des Prozesses bei einer bestimmten Temperatur, Rj, und der 
Geschwindigkeit dieser Reaktion beziehungsweise dieses Pro¬ 
zesses bei einer um 10 °C geringeren Temperatur, Rt-io- 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 8.5 diskutiert, erhöht ein Temperaturan¬ 
stieg die Reaktionsgeschwindigkeit, weil die reagierenden 
Moleküle mehr kinetische Energie besitzen. Enzyme, die 
die Geschwindigkeit biochemischer Reaktionen in Stoff¬ 
wechselwegen kontrollieren, werden ebenfalls von der 
Temperatur beeinflusst. 


Der gio-Wert lässt sich für eine einfache biochemische Re¬ 
aktion bestimmen oder für einen komplexen physiologischen 
Prozess, wie die Rate des Sauerstoffverbrauchs. Wenn ein Re¬ 
aktionsweg nicht temperaturabhängig ist, hat er einen gio-Wert 
von 1. Bei einem Qio-Wert von 2 verdoppelt sich die Reakti¬ 
onsgeschwindigkeit, wenn die Temperatur um 10 °C steigt, bei 
einem Qio-Wert von 3 verdreifacht sie sich (► Abb. 39.7). 

Beachten Sie, dass die gio-Werte (mit Ausnahme von Qm = 
1), die in ►Abb. 39.7 aufgetragen sind, Kurven statt Geraden 
ergeben. Das ist so, weil die Temperatur in additiven Intervallen 
steigt (10, 20, 30 usw.), während Reaktionsgeschwindigkeiten 
in exponentieller Weise zunehmen (2, 4, 8, 16, 32 usw.). Solche 
kurvenförmigen Plots sind bei biologischen Daten häufig. Nach 
einer Faustregel, der RGT-Regel (Reaktionsgeschwindigkeit- 
Temperatur-Regel, auch Van’t-Hoff-Regel), laufen biochemi¬ 
sche Reaktionen bei einer um 10 °C erhöhten Temperatur zwei- 
bis dreimal so schnell ab. 

Veränderungen in der Gewebetemperatur können sich beson¬ 
ders negativ auf die Physiologie eines Tieres auswirken, weil 
nicht alle Reaktionen seines Stoffwechsels den gleichen Qm~ 
Wert haben. Biochemische Reaktionen mit unterschiedlichen 
ßio-Werten bilden komplexe Netzwerke, in denen die Produk¬ 
te einer Reaktion die Ausgangsstoffe für andere Reaktionen 
sind. Veränderungen in der Gewebetemperatur verschieben die 
Geschwindigkeiten bei einigen Reaktionen stärker als bei an¬ 
deren und stören so das Gleichgewicht und das erforderliche 
Zusammenspiel. Um die Homöostase aufrechtzuerhalten, müs¬ 
sen Organismen in der Lage sein, Temperaturveränderungen zu 
kompensieren oder zu verhindern. 



Temperatur (°C) 


Abb. 39.7 ß 10 -Wert und Reaktionsgeschwindigkeit. Je größer der 
OicrWert eines Reaktionswegs ist, desto rascher steigt seine Geschwin¬ 
digkeit als Reaktion auf eine Temperaturzunahme 

Tiere passen sich an den jahreszeitlichen 
Wechsel der Temperaturen an 

Die Körpertemperatur sehr vieler Tiere (darunter fast aller 
aquatischen Tiere) ist eng an die Umgebungstemperatur ge¬ 
koppelt. Die Körpertemperatur eines Fisches in einem Teich 
entspricht der Wassertemperatur, die von 4°C im Winter auf 
28 °C im Hochsommer steigen kann. Wenn Sie diesen Fisch 
im Sommer ins Labor holen und seine Stoffwechselrate bei 
verschiedenen Wassertemperaturen bestimmen, werden Sie eine 
ßio-Beziehung finden und Vorhersagen können, welche Stoff¬ 
wechselrate der Fisch im Winter in seinem Teich haben sollte. 
Wenn Sie denselben Fisch im Winter jedoch erneut ins Labor 
holen und seine Stoffwechselrate bei den Wintertemperaturen 
im Teich bestimmen, werden Sie einen viel höheren Wert er¬ 
halten als vorhergesagt. Biochemie und Physiologie des Fisches 
haben sich an die jahreszeitliche Veränderung der Wassertem¬ 
peratur angepasst (Akklimatisierung), sodass der Fisch auch 
bei winterlichen Temperaturen aktiv bleiben kann. Welcher Me¬ 
chanismus könnte hinter dieser Akklimatisierung stecken? Viele 
Organismen exprimieren zahlreichen Formen von Isoenzymen, 
die unterschiedliche Temperaturoptima haben. Im Winter ex¬ 
primieren Tiere die Form, die eine maximale Substrataffinität 
bei niedrigen Temperaturen zeigt, und im Sommer hingegen 
die Form, deren Substrataffinität bei hohen Temperaturen den 
höchsten Wert erreicht. Ein anderer Mechanismus der ther¬ 
mischen Akklimatisierung besteht in einer veränderten Zu¬ 
sammensetzung der Biomembranen, die darauf abzielt, trotz 
Temperaturveränderungen eine optimale Fluidität zu erhalten 
(►Abschn. 6.1). Eine Akklimatisierung bei Tiere bedeutet im 
Wesentlichen, dass ihre Stoffwechselfunktionen weniger emp¬ 
findlich auf langfristige Veränderungen ihrer Umwelt reagieren 
als auf kurzfristige. 
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Kleine Temperaturveränderungen können große 
physiologische Wirkungen haben 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: 
Wärme setzt der körperlichen Feistungsfähigkeit Grenzen“) 
wird eine Weltklasse-Marathonläuferin beschrieben, die ein 
wichtiges Rennen aufgrund von Hitzestress nicht beenden konn¬ 
te. Wie viele von uns schon erlebt haben, leisten wir körperlich 
weniger, wenn wir überhitzt sind. Da hohe Gewebetemperaturen 
Zellen schädigen können, könnte das Drosseln der Muskelleis¬ 
tung eine Schutzmaßnahme sein. 

Die Pyruvatkinase ist ein entscheidendes Enzym für die Pro¬ 
duktion von ATP im Muskel; es katalysiert den letzten Schritt in 
der Glykolyse und produziert Pyruvat, das in die Mitochondri- 
en einwandern und dort metabolisiert werden kann, um ATP zu 
produzieren (► Abb. 9.1 1). Ohne ATP ermüdet der Muskel. Die 
Pyruvatkinase im Muskel wird bei Temperaturen um 40 °C in¬ 
aktiviert, sodass die Muskelfunktion erlahmt und dadurch eine 
Hitzeschädigung des Muskels unterbleibt. Die thermische In¬ 
aktivierung der muskulären Pyruvatkinase ist wahrscheinlich 
eine Schutzanpassung, um eine Überhitzung des Muskels zu 
verhindern. Sie fragen sich nun vielleicht, ob man die Feis¬ 
tungsfähigkeit der Muskulatur erhöhen könnte, wenn man den 
Abtransport von Wärme aus dem Muskel erleichtern würde. 
Dieser Frage wird in ► „Experiment: Fässt sich die Feistungs¬ 
fähigkeit der Muskulatur steigern, indem man Wärme aus den 
Handflächen abführt?“ nachgegangen. 


39.3 Wiederholung 

Die meisten Zellen können nur in einem schmalen 
Temperaturbereich überleben, aber selbst Veränderun¬ 
gen innerhalb dieses Bereichs können negative Folgen 
haben, weil unterschiedliche physiologische Prozesse un¬ 
terschiedlich temperaturempfindlich sein können. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, warum viele Tiere ihre Körpertempe¬ 
ratur innerhalb enger Grenzen konstanthalten müssen. 

■ einen gegebenen <2io-Wert für einen biochemischen 
Prozess als Kurve auftragen können. 

■ erläutern können, warum Isoenzyme eine Rolle für die 
saisonale Temperaturakklimatisierung spielen können. 


_ 7 _ 

1. Erklären Sie, wie Schwankungen der Körpertemperatur kom¬ 
plexe physiologische Prozesse stören können. 

2. Zeichnen Sie eine Kurve für einen physiologischen Prozess, 
der einen Qio von 2,5 hat. 

3. Welches Merkmal von Isoenzymen könnte ihre Rolle bei der 
saisonalen metabolischen Temperaturakklimatisierung erklä¬ 
ren? 


Experiment: Lässt sich die Leistungsfähigkeit der Muskulatur steigern, 
indem man Wärme aus den Handflächen abführt? 

Originalliteratur: Grahn DA et al. (2012 ) J Strength Cond Res 26(9): 2558-2569 

Wie Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Wärme setzt der 
körperlichen Leistungsfähigkeit Grenzen“) erfahren haben, geben Säuger überschüssige 
Wärmeenergie durch ihre unbehaarten Hautflächen ab. Diese Hautflächen sind zwar meist 
klein, doch sehr gut durchblutet, und weisen Blutgefäße mit hohem Fassungsvermögen auf, 
die viel Wärme aus dem Körperkern zur Hautoberfläche transportieren. Auch der Mensch 
verfügt über diese Blutgefäßanpassungen. In diesem Experiment wurde Wärme aus einer 
der beiden Handflächen abgeführt und die muskuläre Leistungsfähigkeit gemessen. 

Hypothese 

Das Abführen überschüssiger Wärmeenergie aus dem Körper erhöht die Fähigkeit der Mus¬ 
kulatur, Arbeit zu leisten. 

Methode 

1. Es wurden 17 gesunde Freizeitsportler zwischen 19 und 21 Jahren gesucht. 

2. Die Teilnehmer wurden in der korrekten Bankdrücktechnik unterwiesen, und bei jedem 
wurde das Einwiederholungsmaximum bestimmt (im Kraftsport auch als 1RM bekannt, 
von one repetition maximunr, das Maximalgewicht, das eine Person in definierter Weise 
nur einmal heben kann). 
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3. Die Teilnehmer wurden in zwei Gruppen aufgeteilt (eine Kontrollgruppe ohne künstli¬ 
che Kühlung und eine Versuchsgruppe mit Handflächenkühlung). Man ließ jede Gruppe 
fünf Durchgänge mit sechs Sätzen Bankdrücken bis zum Muskelversagen absolvieren 
und zwar mit einem Gewichtssatz von 50 % des individuellen Ein Wiederholung smaxi- 
mums. Zwischen den Sätzen durften sich alle Teilnehmer 3 min lang ausruhen, wobei 
in der Versuchsgruppe eine Handfläche mit einer Apparatur gekühlt wurde, während in 
der Kontrollgruppe keine Kühlung erfolgte. Zwischen den Versuchsdurchgängen lagen 
mindestens drei Tage. Die Gesamtzahl der Wiederholungen beim Bankdrücken pro Ver¬ 
suchsdurchgang wurde gemessen. 

4. Die Versuchsreihe wurde wiederholt, wobei man Kontroll- und Versuchsgruppe tauschte. 
Es wurden also zwei Versuchsreihen durchgeführt. 


Ergebnisse 

In der ► Tabelle sind nur die Ergebnisse des ersten und des letzten Durchgangs gezeigt. 


Proband 

Zahl der Wiederholungen beim Bankdrücken 



Versuchsreihe 1 


Versuchsreihe 2 



erster Durchgang 

letzter Durchgang 

erster Durchgang 

letzter Durchgang 


Kontrollgruppe (ohne Kühlung) 

Versuchsgruppe (mit Kühlung) 

1 

34 

46 

45 

50 

2 

50 

62 

58 

74 

3 

66 

69 

69 

73 

4 

53 

68 

80 

90 

5 

58 

73 

79 

107 

6 

61 

63 

67 

77 

7 

37 

38 

43 

76 

8 

50 

53 

56 

72 

9 

76 

72 

76 

98 


Versuchsgruppe (mit Kühlung) 

Kontrollgruppe (ohne Kühlung) 

10 

66 

92 

89 

96 

11 

87 

97 

89 

94 

12 

70 

91 

80 

87 

13 

65 

86 

71 

99 

14 

57 

90 

84 

106 

15 

61 

87 

88 

107 

16 

45 

69 

75 

89 

17 

Aufgabe 

49 

73 

74 

75 


Wenn Sie die Übung in ► „Blick in die Daten: Lässt sich die Leistungsfähigkeit der Mus¬ 
kulatur steigern, indem man Wärme aus den Handflächen abzieht?“ absolvieren, werden 
Sie entscheiden können, ob die Hypothese durch dieses Experiment gestützt wird oder 
nicht. 
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Blick in die Daten: Lässt sich die Leistungsfähigkeit der Muskulatur steigern, indem man Wärme 
aus den Handflächen abzieht? 


muss die Rohdaten also zunächst für jeden Probanden in Pro¬ 
zent der Zunahme um wandeln. 

Wie kann man auf einen Behandlungseffekt testen, also ob 
die Kühlung einen Effekt hatte? Jeder Teilnehmer wurde in 
der einen Versuchsreihe gekühlt und in der anderen nicht. 
Um herauszufinden, ob es einen Unterschied in der pro¬ 
zentualen Zunahme aufgrund der Kühlung gibt, kann man 
jeweils die prozentualen Zunahmen für alle Probanden in 
der Versuchsgruppe und für alle Probanden in der Kontroll- 
gruppe mittein. Mithilfe eines gepaarten UTests kann man 
feststellen, ob das Kühlen der Handfläche einen statistisch 
signifikanten Einfluss auf das Ergebnis hatte. 

Aufgaben 

1. Da das Experiment auf Wiederholungen physischer Akti¬ 
vitäten basierte, würde man einen Trainingseffekt erwar¬ 
ten, ob die Handfläche der Probanden nun gekühlt wurde 
oder nicht, und man könnte erwarten, dass die Verbes¬ 
serungen in der späteren Versuchsgruppe größer waren 
als bei der früheren. Vergleichen Sie, um auf einen Rei¬ 
henfolgeeffekt zu testen, die prozentuale Zunahme aller 
Probanden in der früheren Versuchsgruppe (Versuchs¬ 
reihe 1) mit der prozentualen Zunahme aller Probanden 
in der späteren Versuchsgruppe (Versuchsreihe 2). Benut¬ 
zen Sie zur statistischen Analyse einen gepaarten UTest 
(► Anhang B). Welche Schlüsse ziehen Sie im Hinblick 
auf einen möglichen Reihenfolgeeffekt in Ihrer Daten¬ 
sammlung? 

2. Eine Hand eines jeden Probanden wurde bei einem Ver¬ 
suchsdurchgang gekühlt, bei dem anderen Durchgang je¬ 
doch nicht. Um festzustellen, ob es einen Unterschied 
in der prozentualen Zunahme aufgrund der Handflächen¬ 
kühlung gibt, mittein Sie die prozentualen Zunahmen 
aller Probanden beider Versuchsgruppen und für alle Pro¬ 
banden beider Kontrollgruppen. Mithilfe eines gepaarten 
UTests können Sie feststellen, ob die Handflächenküh¬ 
lung einen signifikanten Effekt auf das Ergebnis hatte. Was 
schließen Sie in dieser Hinsicht aus den experimentellen 
Ergebnissen? 

3. Wird die Hypothese gestützt oder widerlegt? Begründen 
Sie Ihre Antwort. 


Das Ergebnis des Experiments ist leicht ablesbar: Es ist 
die Gesamtzahl der Wiederholungen beim Bankdrücken, in 
sechs Sätzen und jeweils bis zum Muskel versagen. Der ex¬ 
perimentelle Eingriff bestand im Abführen der Wärme aus 
einer Handfläche zwischen den Durchgängen. Die Kontroll- 
bedingung bestand in einer äquivalenten Ruhepause ohne 
Handflächenkühlung. Die Hauptfrage ist, ob es einen Unter¬ 
schied in der Leistungsfähigkeit gab, je nachdem, ob gekühlt 
wurde oder nicht. Es existierten jedoch einige komplizie¬ 
rende Faktoren: 1. Die Versuchspersonen unterschieden sich 
in ihrem anfänglichen Leistungsvermögen beträchtlich. 2. 
Da die beiden Versuchsreihen nacheinander erfolgten, könn¬ 
te ein Reihenfolgeeffekt auftreten. Um diesen möglichen 
Fehler zu minimieren, erfolgte die Einteilung, wer von den 
Probanden zuerst in der Kontrollgruppe bzw. der Versuchs¬ 
gruppe war, nach dem Zufallsprinzip. Ihre Analyse muss die 
Daten zunächst standardisieren und sie dann auf einen Rei¬ 
henfolgeeffekt und schließlich auf einen Behandlungseffekt 
testen. 

Wie lassen sich Daten standardisieren? Da sich das Leis¬ 
tungsvermögen der Versuchspersonen zu Beginn der Ver¬ 
suchsreihen unterschied, kann man die absolute Zunahme 
der Wiederholungen nicht als Vergleichsmaß für die Ergeb¬ 
nisse benutzen. Eine Zunahme um fünf Wiederholungen ist 
bei einem Probanden, der mit 25 Lifts begann, eindrucksvol¬ 
ler als für jemanden, der mit 50 Lifts begann - eine 20 %ige 
Zunahme im Vergleich zu einer 10%igen Zunahme. Man 
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Sie haben gesehen, wie Tiere durch die Temperatur ihrer Umge¬ 
bung beeinflusst werden. Als Nächstes lernen Sie verschiedene 
Anpassungen kennen, die es Tieren erlauben, breite Bereiche 
von Umgebungstemperaturen und Stoffwechselaktivitäten zu 
tolerieren. 


39.4 Tiere beeinflussen ihren 
Wärmeaustausch mit der 
Umgebung 

Die Wärmeenergie (thermische Energie) eines Systems, bei¬ 
spielsweise einer Zelle oder eines ganzen Körpers, ist die mit der 
ungerichteten Zufallsbewegung seiner kleinsten Teilchen (Ato¬ 
me, Moleküle, Ionen) verbundene kinetische Energie. Dagegen 
versteht man unter Wärme oder Wärmemenge (Q) diejenige 
Wärmeenergie, die bei einem Vorgang zwischen zwei Systemen 
übertragen wird. Die SI-Einheit von Wärmeenergie und Wärme 
ist das Joule, in der Biologie und Medizin wird jedoch oft auch 
die Kilokalorie verwendet (1 kJ = 0,24 kcal). 

Die Körpertemperatur ist ein Maß für den Wärmegehalt des 
Körpers. Tiere produzieren innerlich Wärmeenergie durch ih¬ 
ren Stoffwechsel und tauschen ständig Wärmeenergie mit ihrer 
Umgebung aus. Das Gleichgewicht zwischen Wärmegewinn 
und Wärme Verlust bestimmt die Körpertemperatur eines Tieres. 
Thermoregulatorische Anpassungen ermöglichen es Tieren, die 
verschiedenen Austauschwege der Wärmeenergie mit ihrer Um¬ 
welt zu modulieren. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Endotherme Tiere können ihre metabolische Wärmeproduktion 
erhöhen, um einen erhöhten Wärmeverlust an die Umgebung 
auszugleichen, während sich ektotherme Tiere weitgehend auf 
Verhaltensreaktionen stützen, um ihren Wärmeaustausch mit 
der Umgebung zu kontrollieren. 

■ Die vier Wege des Wärmeaustauschs zwischen einem Tier und 
seiner Umgebung sind Radiation, Konvektion, Konduktion und 
Evaporation. 

■ Ein Gegenstromwärmeaustausch in einigen sehr aktiven Fischen 
konserviert durch Muskelaktivität generierte Wärmeenergie. 


Tiere lassen sich anhand ihrer 
thermoregulatorischen Merkmale klassifizieren 

Eine Möglichkeit, Tiere zu klassifizieren, besteht darin, sie 
nach der Konstanz ihrer Körpertemperatur einzuteilen. Tie¬ 
re, die bei wechselnder Umgebungstemperatur eine konstante 
Körpertemperatur aufrechterhalten, werden als homoiotherm 
(gleichwarm) bezeichnet, Tiere, bei denen die Körpertempe¬ 
ratur mit der Umgebungstemperatur schwankt, nennt man poi- 
kilotherm (wechselwarm). In der Regel halten Tiere höherer 
Breitengrade relativ große Schwankungen der Umgebungstem¬ 
peratur aus; sie sind eurytherm. Dagegen sind viele tropische 


Tiere recht empfindlich für Temperaturschwankungen; sie sind 

steno therm. 

Ein weiteres Klassifikationssystem basiert auf der Wärmequel¬ 
le, von der die Temperatur des Tieres überwiegend bestimmt 
wird. Endotherme Tiere wie Vögel und Säuger sind in der La¬ 
ge, ihre metabolische Wärmeproduktion zu variieren, um ihren 
Wärme Verlust an die Umgebung auszugleichen. Ektotherme 
Tiere wie Wirbellose, Fische, Amphibien und Reptilien sind 
weitgehend von Wärmequellen in der Umwelt abhängig. In 
diesem Buch wird die Betrachtungsweise endotherm/ektotherm 
bevorzugt, doch je nach Fragestellung können auch die Be¬ 
trachtungsweisen homoiotherm/poikilotherm oder eurytherm/ 
stenotherm Vorteile haben. 

Bestimmte Ektotherme, beispielsweise Thunfische, können 
durch Muskelaktivität eine beträchtlich innere Wärmemenge er¬ 
zeugen und diese durch besondere Kreislaufanpassungen im 
Körper halten, was ihre Körpertemperatur deutlich über die Um¬ 
gebungstemperatur anhebt. Umgekehrt schalten Endotherme, 
die einen Winterschlaf halten, ihre Fähigkeit zur Wärmepro¬ 
duktion zeitweilig ab. Um solchen Spezialfällen Rechnung zu 
tragen, gibt es eine dritte Kategorie: Tiere sind heterotherm, 
wenn sie sich manchmal wie ein endothermes Tier, zu anderen 
Zeiten aber wie ein ektothermes Tier verhalten. 


Endotherme erzeugen beträchtliche Mengen 
an Stoffwechselwärme 

Laut dem ersten Hauptsatz der Thermodynamik bleibt die 
Energie im Universum gleich. Energie kann man also weder 
erzeugen noch vernichten, man kann jedoch Energieformen in¬ 
einander umwandeln und auf diese Weise auch Energieträger 
herstellen (►Abschn. 8.1). Wenn hier also von der „Produkti¬ 
on“ oder „Erzeugung“ von Wärmeenergie die Rede ist, so ist 
damit deren Umwandlung aus anderen Energieformen gemeint. 
In ►Abschn. 8.1 haben Sie auch erfahren, warum Energieum¬ 
wandlungen stets mit Verlusten in Form von Wärmeenergie 
verbunden sind. Bei jedem Energietransfer - etwa bei der 
Umwandlung von chemischer Energie aus Glucose in ATP- 
gebundene Energie und von dieser in biologische Arbeit - geht 
ein Teil der Energie als Wärmeenergie verloren. Arbeitende 
Muskeln produzieren Wärmeenergie, wie es alle Stoffwechsel¬ 
aktivitäten tun. Die Kraftentwicklung über die Muskelaktivität 
verbraucht erhebliche ATP-Mengen, und deshalb fällt bei vielen 
Tieren die durch Muskelarbeit produzierte Wärmemenge beson¬ 
ders stark ins Gewicht. 


Querverweis 

Wie in ►Abschn. 8.1 diskutiert, wird jeder Energietrans¬ 
fer vom ersten und zweiten Hauptsatz der Thermodyna¬ 
mik bestimmt, die erklären, warum bei Stoffwechselakti¬ 
vitäten als Nebenprodukt stets Wärme frei wird. 
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Bei niedrigeren Umgebungstempera¬ 
turen nimmt die metabolische Wärme- 



Die Stoffwechselrate ist hier 
unabhängig von der Temperatur. 


Umgebungstemperatur (°C) 


Abb. 39.8 Ekto- und Endotherme reagieren sehr unterschiedlich auf Veränderungen der Umgebungstemperatur, a Bei derselben Um¬ 
gebungstemperatur weisen Ekto- und Endotherme von annähernd derselben Körpermasse (hier eine Eidechse und eine Maus) unterschiedliche 
Körpertemperaturen auf. b Die Stoffwechselraten von Eidechse und Maus reagieren auf sinkende Temperaturen in entgegengesetzter Weise 


Das gilt für Ekto- wie für Endotherme. Warum also produzie¬ 
ren Endotherme mehr Stoffwechselwärme? Die überraschende 
Antwort ist: Die Zellen von Endothermen scheinen an einer 
bestimmten Stelle erhebliche Energiemengen zu verschwen¬ 
den, während die Zellen von Ektothermen dort sehr sparsam 
sind. Bei Endothermen ist die Plasmamembran der Zellen meist 
durchlässiger für Ionen als bei Ektothermen. Daher diffundieren 
bei Endothermen in viel größerem Umfang Na + -Ionen ständig 
in die Zellen hinein und K + -Ionen aus den Zellen heraus. Bei ei¬ 
nem Endothermen geht daher ein großer Teil des energetischen 
Grundumsatzes auf das Konto der Natrium/Kalium-Pumpen, 
um die Konzentrationsgefälle für Ionen über ihren Plasma¬ 
membranen zu erhalten. Diese Situation ist einem lecken Boot 
analog: Je schneller Wasser eindringt (d. h., je rascher Ionen in 
Richtung ihres Konzentrationsgefälles diffundieren), desto mehr 
Stoffwechselenergie muss aufgewendet werden, um das Wasser 
wieder hinauszupumpen (d. h., desto mehr Ionen müssen gegen 
das Konzentrationsgefälle zurückgepumpt werden). Da Endo¬ 
therme zur Aufrechterhaltung ihrer Ionenkonzentrationsgefälle 
mehr Energie aufwenden, produzieren sie deutlich mehr Wärme 
als gleich große Ektotherme. 

Es wird spekuliert, dass Mutationen, die zur erhöhten Io¬ 
nendurchlässigkeit der Plasmamembranen geführt haben, die 
Evolution von endothermen Tieren vorangetrieben haben. Eine 
solche Mutation bei einem kleinen Ektothermen könnte die 
Wärmeproduktion derart gefördert haben, dass er auch bei 
nächtlicher Abkühlung seines Lebensraums noch längere Zeit 
aktiv bleiben konnte. Daher öffnete sich für die ersten Endother¬ 
men eine nächtliche Welt voller ökologischer Gelegenheiten, in 


der die Konkurrenz von Ektothermen gleicher Größe gering war. 
Die Hauptunterschiede zwischen Endo- und Ektothermen hegen 
in ihrem Ruhestoffwechsel oder Grundumsatz - der Gesamt¬ 
summe aller Energieausgaben des Körpers in Ruhe - und ihrer 
Reaktion auf Veränderungen der Umgebungstemperatur. 

Ektotherme und Endotherme reagieren 
unterschiedlich auf Temperaturveränderungen 

Wie könnten Sie vergleichen, wie eine Maus (als endothermes 
Tier) und eine gleich schwere Eidechse (als ektothermes Tier) 
auf Temperaturveränderungen reagieren? Dazu setzen Sie je¬ 
des Tier für sich in eine geschlossene Kammer und messen die 
Körpertemperatur sowie die Stoffwechselrate, während Sie die 
Temperatur in der Kammer von 37 °C auf 0 °C senken. 

Die Körpertemperatur der Eidechse wird stets der Temperatur 
der Kammer entsprechen, während die Körpertemperatur der 
Maus stabil bleibt (► Abb. 39.8a). Die Stoffwechselrate der Ei¬ 
dechse ist von vorne herein deutlich niedriger als die der Maus 
und nimmt mit sinkender Temperatur weiter ab (► Abb. 39.8b). 
Im Gegensatz dazu steigt die Stoffwechselrate der Maus an, 
sobald die Kammertemperatur unter 25 °C fällt. Die erhöhte 
Stoffwechselaktivität erzeugt bei der Maus genug Wärme, um 
ein Absinken der Körpertemperatur zu verhindern. Mit anderen 
Worten kann die Maus ihre Körpertemperatur regulieren, indem 
sie ihre Stoffwechselrate steigert; die Eidechse ist dazu hinge¬ 
gen nicht in der Lage. 
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Frage zu ► Abb. 39.8: In dieser grafischen Darstellung ist die 
Körpertemperatur gegen die Umgebungstemperatur aufgetra¬ 
gen. Warum fällt die Kurve der Maus links ab und steigt rechts 
an? Warum steigt die Stoffwechselrate der Maus bei der Auftra¬ 
gung der Stoffwechselrate gegen die Umgebungstemperatur bei 
höheren Temperaturen an? 


Dieses Experiment könnte Sie zu der Schlussfolgerung verlei¬ 
ten, dass Ektotherme ihre Körpertemperatur nicht regulieren 
können, Freilandbeobachtungen belegen aber das Gegenteil. 
Anders als im Labor unterscheidet sich die Körpertemperatur 
einer Eidechse in freier Natur manchmal beträchtlich von der 
Umgebungstemperatur. In Wüstenhabitaten kann die Tempera¬ 
tur innerhalb weniger Stunden um 40 °C schwanken. Während 
ihrer Tagesaktivitäten hält eine Eidechse ihre Körpertemperatur 
jedoch weitgehend konstant, indem sie durch ihr Verhalten ih¬ 
ren Wärmeaustausch mit der Umgebung beeinflusst. Zu ihren 
Verhaltensstrategien gehört es, Zeit in ihrem Bau zu verbringen, 
ein Sonnenbad zu nehmen, Schattenplätze aufzusuchen, die Ve¬ 
getation zu erklimmen oder ihre Ausrichtung in Bezug auf die 
Sonne zu verändern. Auf diese Weise kann die Eidechse ihre 
Körpertemperatur recht gut regulieren, doch sie tut dies mittels 
verhaltensbiologischer Strategien statt durch Veränderung ihrer 
körpereigenen Wärmeproduktion. 

Thermoregulation durch Verhalten ist nicht auf ektotherme Tie¬ 
re beschränkt. Endotherme wählen gewöhnlich ein möglichst 
angenehmes thermisches Milieu. Sie suchen warme Steine be¬ 
ziehungsweise kühles Wasser auf, verändern vielleicht ihre 
Körperhaltung, orientieren sich in Richtung Sonne, wechseln 
in den Schatten oder stellen sich in den Wind. Beispiele für 
komplexere thermoregulatorische Verhaltensweisen sind Nest¬ 
konstruktionen und Sozialverhalten, wie Aneinanderschmiegen. 
Wir Menschen wählen geeignete Kleidung, heizen beziehungs¬ 
weise kühlen unsere Häuser, suchen einen schattigen Sitzplatz, 
wedeln mit dem Fächer und zeigen zahlreiche weitere Verhal¬ 
tensweisen, um unsere Körpertemperatur verhaltensgesteuert zu 
regulieren - trotz unserer Endothermie. 


Energiebudgets spiegeln Anpassungen zur 
Regulation der Körpertemperatur wider 


Sowohl ektotherme als auch endotherme Tiere können ihre 
Körpertemperatur verändern, indem sie vier physikalische Me¬ 
chanismen des Austauschs von Wärmeenergie zwischen ihrem 
Körper und der Umgebung beeinflussen (► Abb. 39.9): 

■ Radiation (Wärmestrahlung): Wärmetransfer von wärme¬ 
ren auf kältere Objekte durch den Austausch von Infrarot¬ 
strahlung (die Strahlung, die Sie spüren, wenn Sie vor einem 
Feuer stehen) 

■ Konvektion (Wärmetransport): Wärmetransfer auf ein 
umgebendes, vorbeiströmendes Medium wie Luft oder Was¬ 
ser (Windchill-Effekt) 



direkte 

Wärmestrahlung 

reflektierte 

gestreute Wärmestrahlung 

Wärme- !■ 

Strahlung 


Sonnenstrahlung 


Konduktion ist der 

direkte Wärmetrans¬ 
fer, wenn unter¬ 
schiedlich warme 
Objekte in Kontakt 
kommen. 


Wärmere Objekte 
verlieren durch 
Radiation Wärme 
energie an kältere 
Objekte. 


Evaporation von 

Wasser auf der 
Körperoberfläche 
oder aus den 
Atemwegen kühlt 
den Körper. 


Wind 


Wärme geht durch Konvektion 
verloren, wenn ein Luftstrom 
(Wind) oder ein Wasserstrom 
über den Körper streicht. 


Abb. 39.9 Tiere tauschen Wärmeenergie mit der Umgebung aus. 

Die Körpertemperatur eines Tieres wie auch eines Menschen wird durch 
das Gleichgewicht zwischen endogener Wärmeproduktion und den vier 
physikalischen Mechanismen des Wärmeaustauschs mit der Umgebung 
bestimmt: Radiation, Konvektion, Konduktion und Evaporation 


■ Konduktion (Wärmeleitung): direkter Wärmetransfer beim 
Kontakt zweier Objekte unterschiedlicher Temperatur (Wir¬ 
kung einer Eispackung bei Hitze oder einer Wärmflasche bei 
Kälte) 

■ Evaporation (Verdunstung): Wärmetransfer von einer 
Oberfläche, auf der Wasser verdunstet (Verdunstungsküh¬ 
lung, zum Beispiel beim Schwitzen) 

Der Gesamteffekt von Wärmeproduktion und Wärmeaustausch 
lässt sich in Form eines Energiebudgets ausdrücken, das auf 
einer einfachen Tatsache basiert: Wenn die Körpertemperatur 
eines Tieres konstant bleiben soll, muss die Wärmeenergie, die 
das Tier aufnimmt, gleich der Wärmeenergie sein, die das Tier 
abgibt. Die aufgenommene Wärmeenergie (Wärme zu ) stammt 
gewöhnlich aus dem Stoffwechsel und der Solar Strahlung (R zu ). 
Wärmeenergie verlässt den Körper (Wärme a b) über die vier 
oben aufgelisteten physikalischen Mechanismen: abgegebene 
Wärmestrahlung (R a b), Konvektion, Konduktion und Evapora¬ 
tion. Damit nimmt das Energiebudget folgende Form an: 

Wärme zu Wärme a b 

Metabolismus + R zu = R^ + Konvektion + Konduktion 

+ Evaporation 
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Wie Sie natürlich wissen, kann Wärmeenergie auch von außen 
aufgenommen werden, und zwar durch Konvektion (etwa über 
heißen Wind oder ein heißes Bad), durch Konduktion (etwa über 
einen warmen Stein oder Autositz) oder durch Radiation (etwa 
indem man sich vor einen Kachelofen oder in die Sonne stellt). 
In solchen Fällen bekommen diese Faktoren in der Gleichung 
des Energiebudgets ein negatives Vorzeichen. 

Das Energiebudget ist ein nützliches Konzept, weil jede Ad¬ 
aptation, die die Fähigkeit eines Tieres beeinflusst, mit seiner 
thermischen Umgebung zurechtzukommen, zwangsläufig eine 
oder mehrere Komponenten dieses Budgets beeinflusst. Daher 
ermöglicht uns das Energiebudget, die thermischen Anpassun¬ 
gen von Tieren zu quantifizieren und zu vergleichen. Eine 
interessante Beobachtung ist, dass alle Komponenten auf der 
rechten Seite der Gleichung - der Seite des Wärmeenergiever- 
lusts - von der Oberflächentemperatur des Tieres abhängig sind. 
Eine Möglichkeit, die Oberflächentemperatur zu kontrollieren, 
besteht darin, die Hautdurchblutung zu verändern. 


Endotherme und manche Ektotherme 
kontrollieren ihre Hautdurchblutung 

Der Wärmeaustausch zwischen dem Körperinneren und der 
Haut erfolgt weitgehend über die Durchblutung. Wenn die 
Körpertemperatur einer Person beispielsweise aufgrund von 
körperlicher Anstrengung steigt, wird die Haut stärker durch¬ 
blutet und erwärmt sich. Eine starke Durchblutung der Haut 
sorgt dafür, dass Wärme durch Radiation, Konduktion, Konvek¬ 
tion und Evaporation an die Umgebung verloren geht, sodas s 
die Körpertemperatur auf ihren Normalwert zurückkehrt. Wenn 
die Körpertemperatur zu niedrig oder die Umgebung zu kalt 
ist, ziehen sich Blutgefäße in der Haut zusammen, sodass die 
Hautdurchblutung und damit auch der Wärmetransport zur Haut 
sinken, wodurch der Wärmeverlust an die Umgebung abnimmt. 

Die Kontrolle der Hautdurchblutung kann auch für ein ektother- 
mes Tier eine lebenswichtige Anpassung sein, beispielsweise 
für die Meerechse auf den Galapagosinseln (► Abb. 39. 10). Die¬ 
se Vulkaninseln hegen am Äquator, doch sie werden von kalten 
Meeresströmungen umspült. Meerechsen sind Leguane, die auf 
den schwarzen Lavafelsen an der Küste in der Sonne baden und 
sich dann ins kalte Meer begeben, um vom felsigen Grund Al¬ 
gen abzuweiden. Während sie fressen, kühlen die Echsen auf die 
Temperatur des Meerwassers ab. Diese Auskühlung verringert 
ihre Stoffwechselrate, was sie langsamer macht, leichter Raub¬ 
feinden zum Opfer fallen lässt und eine effiziente Verdauung 
verhindert. Daher wechseln sie zwischen der Nahrungssuche 
im kalten Meer und dem Sonnenbaden auf den heißen Felsen 
ab. Es ist für die Leguane von Vorteil, ihre Körperwärme beim 
Schwimmen so lange wie möglich zu speichern und sich beim 
Aufenthalt in der Sonne so rasch wie möglich wieder aufzu¬ 
heizen. Das erreichen sie, indem sie ihre Herzschlagfrequenz 
ebenso wie die Durchblutung ihrer Haut variieren. 

Wie steht es mit fehtragenden Tieren? Fell wirkt durch das 
darin eingeschlossene Luftpolster als Isolator und hält die Wär¬ 
meenergie im Körper fest, was Säugern ermöglicht, in sehr 


kalten Klimazonen zu leben. Wenn Säuger jedoch aktiv sind, 
müssen sie selbst in Polarregionen überschüssige Wärmeener¬ 
gie abgeben, und es wäre wenig sinnvoll, sie zur Haut unter 
dem Fell zu schaffen. Wie in der Einleitung zu diesem Kapi¬ 
tel (► „Faszination Forschung: Wärme setzt der körperlichen 
Leistungsfähigkeit Grenzen“) erwähnt, besitzen Säuger eine 
besonders gute Durchblutung haarloser Hautpartien. Die Wär¬ 
meabgabe über diese Austauschflächen wird durch Öffnen und 
Schließen der zuführenden Arteriolen genau kontrolliert. Wenn 
Ihnen kalt ist, nimmt die Durchblutung Ihrer Hände und Füße 
ab, und diese können sich sehr kalt anfühlen, aber wenn Sie sich 
körperlich stark anstrengen, können sich dieselben Hautoberflä¬ 
chen sehr rasch erwärmen, ebenso das Gesicht. 

Media Clip 39.1 Thermoregulation in Animais 

www.Life Ile.com/mc39.1 


Einige Fische erhöhen regional ihre 
Körpertemperatur durch Wärmerückgewinnung 

Aktive Fische können beträchtliche Mengen an Stoffwechsel¬ 
wärme produzieren, aber wegen der hohen Wärmeleitfähigkeit 
des Wassers fällt es ihnen schwer, auch nur einen Teil dieser 
Wärmeenergie im Körper zurückzuhalten. Das Blut wird vom 
Herzen direkt in die Kiemen gepumpt, wo es zum Austausch 
von Atemgasen in sehr engen Kontakt mit dem umgebenden 
Wasser tritt. Daher geht die gesamte Wärme, die das Blut in me¬ 
tabolisch aktiven Muskeln aufnimmt, beim Durchströmen der 
Kiemen an das umgebende Wasser verloren. Umso erstaunlicher 
ist es, dass einige sehr große, schnell schwimmende Fische, wie 
der Blauflossenthunfisch und der Weiße Hai, zwischen Regio¬ 
nen ihres Körpers und dem Meerwasser eine Temperaturdiffe¬ 
renz von 10-15 °C aufrechterhalten können. Die Wärmeenergie 
stammt aus ihrer kräftigen Schwimmmuskulatur, und die Fähig¬ 
keit dieser heterothermen Fische, diese Wärme zu speichern, ist 
die Folge einer bemerkenswerten Anordnung ihrer Blutgefäße. 

Im Kreislaufsystem der üblichen ektothermen Fische sammelt 
sich sauerstoffreiches Blut aus den Kiemen in einem großen 
Rückengefäß, der dorsalen Aorta, die durch das Zentrum des 
Fisches verläuft und Blut an alle Organe und Muskeln verteilt 
(►Abb. 39.11a). Heterotherme Fische haben eine engere dor¬ 
sale Aorta als ektotherme. Der größte Teil ihres oxygenierten 
Blutes wird in großen Gefäßen direkt unter der Haut trans¬ 
portiert (►Abb. 39.11b). Daher wird das kalte Blut aus den 
Kiemen nahe an der Körperoberfläche des Fisches gehalten. 
Kleinere Gefäße, die dieses kalte Blut in die Muskelmasse trans¬ 
portieren, verlaufen parallel zu den Gefäßen, die warmes Blut 
aus der Muskelmasse zurück zum Herzen führen. Durch diesen 
Gegenstrom tritt Wärmeenergie vom warmen zum kalten Blut 
über und wird daher in der Muskelmasse festgehalten. Das Blut 
kommt schließlich relativ kühl in den Kiemen an, wodurch dort 
ein sehr flacher Temperaturgradient existiert und der Wärme¬ 
energieverlust an das umgebende Wasser gering bleibt. Damit 
dieses System funktioniert, ist eine erhebliche Körpergröße er¬ 
forderlich. (Ein großer Körper kühlt viel langsamer aus als ein 
kleiner.) 
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Da Wärmeenergie zwischen Blutgefäßen ausgetauscht wird, die 
Blut in entgegengesetzte Richtungen transportieren, bezeichnet 
man diese Anpassung als Gegenstromwärmeaustausch und 
das Grundprinzip als Gegenstromprinzip (► Abb. 39.11c). Es 
hält die Wärme in der Muskelmasse, sodass der Fisch eine Kör¬ 
pertemperatur aufrechterhalten kann, die beträchtlich über der 
Wassertemperatur liegt. Im Gegensatz zur Endothermie der Vö¬ 
gel und Säuger (durch gesonderten Energieaufwand) handelt 
es sich bei diesen Fischen um eine regionale Heterothermie 
(durch Wärmerückgewinnung). Warum ist es für große, jagende 
Fischarten von Vorteil, heterotherm zu sein, wo doch alle an¬ 
deren Fische ektotherm sind? Pro 10 °C Temperaturanstieg in 
seiner Muskulatur erhöht sich die Muskelleistung, zu welcher 
der Fisch in der Lage ist, beinahe um das Dreifache, was ihm bei 
der Jagd und der Flucht eine höhere Geschwindigkeit verleiht. 


Einige Ektotherme regulieren 
ihre Wärmeproduktion 

Per Definition sind Ektotherme zur Thermoregulation weitge¬ 
hend von äußeren Wärmequellen abhängig, doch einige Ek¬ 
totherme erhöhen ihre Körpertemperatur, indem sie Wärme 


produzieren. Die kräftigen Flugmuskeln vieler Insekten müssen 
beispielsweise eine Temperatur von 35-40 °C aufweisen, bevor 
das Insekt fliegen kann, und sie müssen diese hohe Tempera¬ 
tur während des gesamten Fluges beibehalten. Diese Insekten 
erzeugen die erforderliche Wärmeenergie, indem sie ihre Flug¬ 
muskeln ähnlich rhythmisch zusammenziehen wie Säuger ihre 
Skelettmuskulatur beim Kältezittern. Die Fähigkeit dieser In¬ 
sekten zur Wärmeproduktion kann erstaunlich sein. Das wohl 
eindrucksvollste Beispiel liefert eine Dungkäferart, die in den 
Bergen nördlich von Los Angeles, Kalifornien, überwiegend 
unter der Erde lebt. Zur Paarung kommen diese Käfer an die 
Oberfläche, und die Männchen schwirren auf der Suche nach 
Weibchen umher. Dieses Paarungsritual findet stets im Winter, 
nachts und nur bei Schneesturm statt. 

Honigbienen regulieren die Temperatur im Bienenstock als 
Gruppe. Sie leben in großen Staaten, die überwiegend aus Ar¬ 
beiterinnen bestehen, welche den Stock in Ordnung halten und 
die Larven aufziehen, den Nachwuchs der einzigen Königin. Im 
Winter drängen sich die Arbeiterinnen um die Larvenbrut zu¬ 
sammen. Sie stimmen ihre individuelle Wärmeproduktion und 
die Dichte, mit der sie sich zusammendrängen, so ab, dass die 
Bruttemperatur bemerkenswert konstant auf ca. 34 °C gehalten 
wird, und zwar selbst dann, wenn die Außentemperaturen unter 
den Gefrierpunkt fallen. 


Abb. 39.10 Manche ektotherme Tiere 
regulieren ihre Hautdurchblutung. 

Meerechsen auf den Galapagosinseln 
kontrollieren ihre Hautdurchblutung 
und ihren Puls, um ihre Aufwärm- und 
Auskühlgeschwindigkeit zu verändern 
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a ektotherme, „kalte“ Fische 


b heterotherme, „warme“ Fische 




Kapillarbett (Muskeln 
erzeugen Wärme) 

Gegenstromwärmeaustausch 


Vene 


^ In den Kiemen wird das 

Blut oxygeniert und kühlt 
auf die Temperatur des 
Atemwassers ab. 


^ Kaltes Blut fließt in der 
großen dorsalen Aorta 
durch das Zentrum des 
Fisches. 


m 


Das Herz 
pumpt Blut in 
die Kiemen. 


I Venen transportie¬ 
ren das Blut zum 
Herzen zurück. 


Arterien transpor¬ 
tierendes Blut in 
die Gewebe. 


Die Hauptvene und die 
Hauptarterie unter der 
Haut haben dieselbe 


niedrige Temperatur. 

v___/ 


— - --. 

Kaltes Blut fließt von den Kiemen 
über Arterien direkt unter der Haut 


c Gegenstromwärmeaustausch 
im Fisch 


I Das Blut wird in den Kiemen 
mit Sauerstoff angereichert 
(oxygeniert). 


Im Gegenstromwärmeaustauscher 
wird arterielles Blut, das in die Mus¬ 
kulatur fließt, vom venösen Blut 
erwärmt, das aus der Muskulatur 


kommt. 


Abb. 39.11 „Kalte“ und „warme“ Fische, a Beim Blut, das durch die Fischkiemen strömt, kommt es zu einem Temperaturausgleich mit dem 
Wasser. Bei den meisten Fischarten strömt dieses oxygenierte, aber kalte Blut durch eine große dorsale Aorta in den übrigen Körper. Daher ist es 
eine innere Kühlquelle, b Die Anatomie der „warmen“ Fischarten ist anders: Bei ihnen zirkuliert der größte Teil des kalten, oxygenierten Blutes 
durch große periphere Arterien statt durch eine zentrale Aorta zum Körper. Wenn dieses kalte arterielle Blut in die Schwimmmuskulatur strömt, 
wird es durch die Wärme aufgeheizt, die von den im Gegenstrom angeordneten Venen aus der Schwimmmuskulatur abtransportiert wird. Daher 
wird die von der Schwimmmuskulatur erzeugte Wärme in der Muskelmasse konserviert, c Die enge, parallele Anordnung der Arterien, die das 
Blut in die Muskulatur transportieren, und der Venen, die das Blut aus der Muskulatur schaffen, macht einen effizienten Gegenstromaustausch 
möglich 


39.4 Wiederholung 

Tiere, die über ihren Stoffwechsel ihre eigene Körper¬ 
wärme produzieren, werden als endotherm bezeichnet 
(Vögel und Säuger). Diejenigen, die weitgehend auf ex¬ 
terne Wärmequellen zurückgreifen, nennt man ektotherm 
(die meisten übrigen Tiere). Manche Tiere sind temporär 
oder regional heterotherm. Alle Tiere kontrollieren ihre 
Körpertemperatur auch durch ihr Verhalten. Der Wär¬ 
meaustausch zwischen einem Tier und seiner Umgebung 
erfolgt mittels Radiation, Konvektion, Konduktion und 
Evaporation, die allesamt von der Temperatur der Kör¬ 
peroberfläche abhängig sind. Einige Ektotherme greifen 
von Zeit zu Zeit auf eine metabolische Wärmeproduktion 
zurück, um ihre Körpertemperatur zu erhöhen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Reaktionen von ekto-, endo- und heterothermen Tieren 
auf die Umgebungstemperatur erklären können. 

■ verschiedene Wege des Wärmeaustauschs zwischen 
einem Tier und seiner Umgebung beschreiben können. 


■ das Prinzip des Gegenstromwärmeaustauschs erläu¬ 
tern können. 


_ ? _ 

1. Warum ist die Körpertemperatur eines Ektothermen, der um¬ 
weltbedingten Temperaturschwankungen ausgesetzt ist, in 
der Natur konstanter als im Labor? 

2. Wenn Sie sich die vier Wege des Wärmeaustauschs anschau¬ 
en - was entscheidet darüber, ob Wärme aufgenommen oder 
abgegeben wird? 

3. Erklären Sie die Anpassungen im Kreislaufsystem, die es 
den „warmen“ Fischen im Gegensatz zu anderen, „kalten“ 
Fischen ermöglichen, die Temperatur in ihrer Schwimmmus¬ 
kulatur zu erhöhen. 


Endotherme reagieren auf Veränderungen der Umgebungstem¬ 
peratur durch Veränderungen ihrer metabolischen Wärmepro¬ 
duktion. Darüber hinaus verfügen sie über andere Anpassun¬ 
gen zur Kontrolle ihres Wärmeaustauschs mit der Umgebung. 
Wie regulieren sie diese verschiedenen Wege des Wärmesaus- 
tauschs, um eine konstante Kerntemperatur ihres Körpers zu 
erreichen? 
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39.5 Die Körpertemperatur wird 
durch Anpassungen von 
Wärmeproduktion und 
Wärmeabgabe reguliert 

Steuerung ist nicht das Gleiche wie Regulation. Stellen Sie 
sich vor, Auto zu fahren. Sie steuern die Geschwindigkeit Ih¬ 
res Wagens mit Gas- und Bremspedal, doch Sie regulieren 
die Geschwindigkeit Ihres Wagens, indem Sie permanent das 
Geschwindigkeitslimit (Sollwert) mit Ihrem Tacho vergleichen 
(Feedback), um Kommandos an Ihren Fuß zu geben, Gas oder 
Bremse zu betätigen. Um zu verstehen, wie die Körpertempe¬ 
ratur reguliert wird, muss man die Anpassungen für Wärme¬ 
gewinn und Wärmeverlust verstehen, wie sie gesteuert werden 
und welche Informationen eingesetzt werden, um die Kontroll- 
signale zu modulieren und eine regulierte Körpertemperatur zu 
erreichen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der Grundumsatz eines endothermen Tieres ist seine minimale 
Stoffwechsel rate in völliger Ruhe (Ruhestoffwechsel). 

■ Endotherme Tiere produzieren und speichern Stoffwechselwär¬ 
me, um ihren Wärmeverlust in einer kühlen Umgebung auszu¬ 
gleichen. 

■ Die Körpertemperatur von Säugern wird von einem Regelzen¬ 
trum im Hypothalamus kontrolliert, das die Temperatur im Hy¬ 
pothalamus als Feedback-Information benutzt. 


Der Grundumsatz von Endothermen korreliert 
mit der Körpergröße 


Physiologen ermitteln die Stoffwechselrate, indem sie die Rate 
messen, mit der ein Tier O 2 aufnimmt und CO 2 abgibt. In¬ 
nerhalb eines schmalen Bereichs von Außentemperaturen, in 
der Thermoneutralzone (►Abb. 39.8b), ist die Stoffwech¬ 
selrate von ruhenden Endothermen besonders gering und von 
der Temperatur unabhängig. Die Stoffwechselrate eines Tieres 
in völliger Ruhe bei einer Temperatur innerhalb der Thermo¬ 
neutralzone wird als Ruhestoffwechsel oder Grundumsatz 
bezeichnet. Dieser Grundumsatz wird gewöhnlich bei wachen, 
ruhenden Tieren bestimmt, die zum Zeitpunkt der Messung 
keine Energie für Bewegung, Thermoregulation oder Verdau¬ 
ung aufwenden. Ein ruhendes Tier verbraucht Energie auf dem 
Niveau seines Grundumsatzes, um all seine Körperfunktionen 
eben noch in Gang zu halten. 
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Abb. 39.12 Die Maus-Elefant-Kurve. Auf das Körpergewicht be¬ 
zogen ist die Stoffwechselrate kleiner endothermer Tiere sehr viel 
höher als die großer endothermer Tiere. Diese klassische Darstellung, 
die ursprünglich in den 1930er-Jahren veröffentlicht wurde, zeigt den 
O 2 -Verbrauch pro Kilogramm Körpergewicht (als ein Maß für die Stoff¬ 
wechselrate), aufgetragen gegen den Logarithmus der Körpermasse 

zahlreicher endothermer Tiere herausgestellt hat, ist der Grund¬ 
umsatz pro Kilogramm Körpergewicht umso höher, je kleiner 
die Tiere sind. Dieser Zusammenhang ist als Maus-Elefant- 
Kurve bekannt. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 39.12: Auf der Kurve sind nur neun Arten ein¬ 
gezeichnet, aber Hunderte von Arten aus den Tropen bis in die 
Arktis finden auf dieser Kurve ihren Platz. Welchen Schluss zie¬ 
hen Sie aus dieser Tatsache im Hinblick auf die Frage, ob der 
Grundumsatz eine Anpassung an das Klima ist oder nicht? 


Warum ist das so? Diese Frage lässt sich bisher nicht komplett 
beantworten. Mit zunehmender Größe eines Tieres sinkt das 
Oberfläche/Volumen-Verhältnis immer weiter (►Abb. 5.2). 
Da die Wärmeproduktion mit dem Volumen oder der Kör¬ 
permasse des Tieres in Beziehung steht, die Kapazität eines 
Tieres zur Wärmeabgabe jedoch mit dessen Oberfläche, hat man 
vermutet, dass größere Tiere im Laufe ihrer Evolution eine ge¬ 
ringere Stoffwechselrate entwickelt haben, um eine Überhitzung 
zu vermeiden. Diese Erklärung ist jedoch unzureichend, weil die 
Beziehung zwischen Körpermasse und Stoffwechselrate selbst 
für sehr kleine Organismen und auch für ektotherme Tiere gilt, 
bei denen Überhitzung kein Problem darstellt. Einer anderen 
Hypothese zufolge weist ein größeres Tier einen höheren Anteil 
von Stützgeweben (Haut, Knochen) auf, die metabolisch nicht 
so aktiv sind. Die richtige Antwort liegt wahrscheinlich in einer 
Mischung verschiedener ursächlicher Faktoren. 


Ganz offensichtlich ist der Gesamtgrundumsatz eines Elefan¬ 
ten größer als der einer Maus, denn schließlich hat ein Elefant 
100.000-mal mehr Körpermasse als eine Maus. Die Stoffwech¬ 
selrate des Elefanten ist jedoch nur rund 7000-mal höher als 
diejenige der Maus. Die Stoffwechselrate pro Kilogramm Maus 
ist also viel höher als diejenige pro Kilogramm Elefant - mehr 
als 20-mal so hoch (►Abb. 39.12). Wie sich beim Vergleich 


Bei einem endothermen Tier stellt die Stoffwechselrate, auf¬ 
getragen gegen die Umgebungstemperatur, die integrale Ant¬ 
wort sämtlicher thermoregulatorischer Anpassungen des Tieres 
dar (►Abb. 39.13). Die Thermoneutralzone wird von einer 
unteren und einer oberen kritischen Temperatur begrenzt. 
Innerhalb der Thermoneutralzone erfordern die thermoregu- 
latorischen Anpassungen eines Endothermen, beispielsweise 
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Endothermen gegen die Umgebungstemperatur aufgetragen ist, zeigt 
eine integrierte Antwort aller seiner thermoregulatorischen Mechanis¬ 
men. Außerhalb der Thermoneutralzone erfordert die Aufrechterhal¬ 
tung einer konstanten Körpertemperatur eine erhebliche Energiemenge. 
Jenseits extremer Grenzen (in diesem Beispiel 0 und 40 °C) kann das 
Tier seine Körpertemperatur nicht aufrechterhalten und verendet 


durch eine Änderung der Körperhaltung, das Aufplustern des 
Fells (oder bei Vögeln des Federkleids) und das Kontrollie¬ 
ren der Hautdurchblutung, nicht viel Energie. Außerhalb der 
Thermoneutralzone erfordern die thermoregulatorischen Reak¬ 
tionen eines Endothermen jedoch eine beträchtliche Menge an 
Stoffwechselenergie, wie Sie in ► Abb. 39.13 (linker Kurvenab¬ 
schnitt) sehen. 


Endotherme reagieren auf Kälte 

mit Wärmeproduktion und Verminderung 

ihres Wärmeverlusts 


Wenn die Umgebungstemperatur unter die untere kritische Tem¬ 
peratur fällt, müssen endotherme Tiere Wärmeenergie produzie¬ 
ren, um die Wärme Verluste an die Umgebung zu kompensieren. 
Säuger können diese Thermogenese (Wärmebildung) auf zwei 
Wegen erreichen: Sie können Wärmeenergie per Muskelzittern 
erzeugen oder mithilfe von braunem Fettgewebe (zitterfreie 


Thermogenese). Vögeln steht nur die erstgenannte Möglichkeit 
zur Verfügung. 

Bei der Wärmeproduktion durch Muskelzittern wird die kon¬ 
traktile Maschinerie der Skelettmuskulatur eingesetzt, um ATP 
zu verbrauchen, ohne dass es zu größeren Bewegungen kommt. 
Die Muskeln arbeiten gegeneinander, sodass außer Zittern kaum 
Bewegung entsteht. Die Energie aus dem Umwandlungsprozess 
von ATP in ADP wird weitgehend in Form von Wärmeener¬ 
gie frei. „Wärmeproduktion durch Muskelzittem“ ist jedoch 
vielleicht ein zu eng gefasster Begriff; auch ein erhöhter Mus¬ 
keltonus und vor allem verstärkte Körperbewegungen tragen 
bekanntlich sehr zu einer gesteigerten Wärmeproduktion bei. 

Der größte Teil der zitterfreien Thermogenese findet in einem 
spezialisierten Fettgewebe statt, dem braunen Fettgewebe. 
Dieses stark durchblutete Gewebe erscheint gelbbraun, weil 
es sehr viele Mitochondrien mit ihren eisenhaltigen Cytochro- 
men enthält. In braunen Fettzellen entkoppelt ein Kanalprotein 
namens Thermogenin die Protonenbewegung von der ATP- 
Produktion, indem es Protonen entlang ihres Konzentrations¬ 
gefälles durch die innere Mitochondrienmembran in die Matrix 
sickern lässt. Sie passieren also nicht wie in normalen Geweben 
die ATP-Synthase, und es entsteht kein ATP. (Falls Sie sich an 
die Chemiosmose nicht mehr so genau erinnern, hilft ein Blick 
in „Experiment: Ein starker Beleg für den chemiosmotischen 
Mechanismus“ in ► Abschn. 9.3.) Infolgedessen werden meta¬ 
bolische Betriebsstoffe verbraucht, ohne ATP zu produzieren, 
aber es wird dennoch Wärmeenergie freigesetzt. 

Braunes Fettgewebe ist besonders bei den Neugeborenen vieler 
Säugerarten (einschließlich des Menschen) reichlich vorhanden, 
zudem bei einigen adulten Säugern, die klein und an Kälte an¬ 
gepasst sind, sowie bei Säugern, die Winterschlaf halten. Vor 
Kurzem ist entdeckt worden, dass es bei erwachsenen Menschen 
im ganzen Körper verteilte kleine Ansammlungen von braunem 
Fettgewebe gibt und dass dessen metabolische Aktivität durch 
Kälte angeregt wird. Eine Studie fand weniger Aktivität im 
braunen Fettgewebe von stark übergewichtigen als in dem von 
schlanken Menschen; das hat zu der Hypothese geführt, dass 
individuelle Unterschiede in der Tendenz zur Gewichtszunah¬ 
me mit der Menge an braunem Fettgewebe Zusammenhängen 
könnten, über die ein Individuum verfügt, wie in den Einlei¬ 
tungen von ► Kap. 9 („Faszination Forschung: Ein gewichtiges 
Problem“) und ► Kap. 40 („Faszination Forschung: Das Trai¬ 
ningshormon“) beschrieben. 

Zusätzlich zu ihrer Fähigkeit zur metabolischen Wärmepro¬ 
duktion verfügen in kalten Klimazonen lebende Endotherme 
über Anpassungen, die ihren Wärmeverlust soweit verringern, 
dass ihre Thermoneutralzone den niedrigen Außentemperaturen 
entspricht. Da der größte Teil der Wärme an der Körperober¬ 
fläche verloren geht, haben viele in kalten Klimazonen lebende 
Arten anatomische Anpassungen entwickelt, die ihnen ein klei¬ 
neres Körperoberfläche/Volumen-Verhältnis im Vergleich zu 
ihren Verwandten in wärmeren Klimazonen verleihen. Zu die¬ 
sen Anpassungen gehören rundere Körperformen und kleinere 
Körperanhänge wie Ohren (► Abb. 39.14). 

Das beste Mittel, Wärmeverluste zu reduzieren, besteht darin, 
die thermische Isolierung zu verstärken. An kalte Klimazo¬ 
nen angepasste Tiere haben eine viel dickere Fell-, Feder- 
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Abb. 39.14 Anpassung an kalte und warme Klimazonen, a Der An¬ 
tilopenhase lebt in der Sonora-Wüste in Arizona. Seine riesigen Ohren 
dienen als Wärmeaustauscher und geben Wärmeenergie aus dem Blut 
des Hasen an die umgebende Luft ab. b Das dicke Fell des Schneehasen 
isoliert den Körper, und seine rundliche Körperform reduziert das Ober¬ 
flächen/Volumen-Verhältnis. Ohren und Extremitäten des Schneehasen 
sind deutlich kleiner als die seiner Verwandten aus wärmeren Klimazo¬ 
nen, sodass weniger Wärme an die Umgebung abgegeben wird 


oder Unterhautfettschicht als ihre Verwandten in wärmeren Re¬ 
gionen. Fell und Federn sind gute Wärmeisolatoren, weil sie 
eine Schicht ruhender warmer Luft dicht an der Körperober¬ 
fläche festhalten. Wird diese Luft durch Wasser ersetzt, sinkt 
die isolierende Wirkung wegen der hohen Wärmeleitfähigkeit 
des Wassers drastisch. Viele Arten verteilen bei der Körper¬ 
pflege ölige Drüsensekrete im Fell oder Gefieder, damit diese 
nicht nass werden und ihre stark isolierende Wirkung auch 
im Wasser behalten. Was die Gleichung des Energiebudgets in 
► Abschn. 39.4 angeht, so erinnern Sie sich daran, dass der 
Wärmeaustausch zwischen dem Tier und seiner Umgebung eine 
Funktion der Oberflächentemperatur des Tieres ist. Bei einem 
mit Pelz oder Federkleid bedeckten Körper ist die Oberflächen¬ 
temperatur die auf der Fell- oder Federoberfläche herrschende 
Temperatur. 

Eine Abnahme der Hautdurchblutung ist eine wichtige thermo- 
regulative Anpassung an Kälte. Eine Verengung der Blutgefäße 
in der Haut und besonders in den Körperanhängen verbessert 
die Fähigkeit eines Tieres zum Einsparen von Wärmeenergie 
beträchtlich. Ein Gegenstromwärmeaustauschsystem, wie Sie es 
bei heterothermen Fischarten kennengelemt haben, ist ebenfalls 
eine wichtige Anpassung in den Körperanhängen von Endo¬ 
thermen. Blut, das in die Hufe eines Karibus, die Pfoten eines 


Wolfes oder die Füße eines Vogels strömt, wird parallel an dem 
in den Körper zurückkehrenden Blutstrom vorbeigeführt. Da¬ 
durch wird Wärmeenergie vom Blut, das in die Füße strömt, auf 
das Blut übertragen, das aus den Füßen zurückkehrt, und damit 
im Körperkern des Tieres zurückgehalten. Bei Pinguinen ist die¬ 
ses Gegenstromprinzip in den Beinen so stark optimiert, dass 
sie stundenlang im Eiswasser stehen können, ohne dass ihnen 
die Füße erfrieren oder ihr Körperinneres auskühlt. Bei einem 
Menschen würde der Körper in dieser Situation schon bald die 
Blutzufuhr in die Füße abstellen, um eine tödliche Unterkühlung 
des Körperkems zu verhindern. 

Activity 39.3 Thermoregulation in an Endotherm 
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Wasserverdunstung bringt Kühlung, 
hat aber ihren Preis 

Am oberen Ende der Thermoneutralzone kühlt sich ein Endo¬ 
thermer durch Adaptationen ab, die nicht viel Energie kosten: 
Er erhöht seine Hautdurchblutung, sucht Schatten oder win¬ 
dige Stellen auf und bewegt sich ansonsten möglichst wenig. 
Übersteigt die Umgebungstemperatur jedoch die obere kriti¬ 
sche Temperatur, wird Überhitzung zu einem Problem. Bei 
einem Tier, das sich körperlich anstrengt, kann Überhitzung 
auch schon bei niedrigen Umgebungstemperaturen problema¬ 
tisch werden. Manche Großsäuger vor allem in warmen Le¬ 
bensräumen, wie Elefanten, Nashörner und Wasserbüffel, sind 
nahezu unbehaart und suchen Plätze auf, wo sie sich, wenn die 
Lufttemperatur zu hoch ist, im Wasser oder Schlamm suhlen 
können. Wasser, das in Kontakt mit der Haut steht, erhöht den 
Wärme Verlust beträchtlich, da es eine viel höhere Wärmekapa¬ 
zität und Wärmeleitfähigkeit als Luft hat. (Deshalb beginnen Sie 
in 20 °C warmem Wasser schon bald zu frieren, in 20 °C warmer 
Luft jedoch nicht.) 

Wasser, das durch Schwitzen, Hecheln oder Kehlflattern (bei 
Vögeln) von externen oder internen Körperoberflächen verduns¬ 
tet, kann ein endothermes Tier ebenfalls kühlen. Ein Gramm 
Wasser absorbiert beim Verdunsten rund 580 Kalorien an Wär¬ 
meenergie. Erfolgt diese Verdunstung auf der Hautoberfläche, 
wird der größte Teil der erforderlichen Wärmeenergie aus der 
Haut und den darunterhegenden Blutgefäßen aufgenommen. 
Schweiß und Speichel, die flüssig bleiben und vom Körper ab¬ 
tropfen, liefern jedoch keinen Beitrag zur Kühlung des Tieres. 
Gerade wenn der Bedarf, Wärme abzugeben, besonders groß 
ist, kann es daher passieren, dass Wasser aus dem internen Mi¬ 
lieu ohne kühlende Wirkung vergeudet wird. Wasser ist schwer, 
darum schleppen Tiere keinen zusätzlichen Vorrat mit sich her¬ 
um. Zudem sind warme Regionen oft auch trocken. Daher sind 
Schwitzen und Hecheln in Habitaten, die sowohl heiß als auch 
trocken sind, gewöhnlich die letzten Mittel, zu denen Tiere grei¬ 
fen. So reagieren Kamele in der Hitze mit einem Anstieg ihrer 
Körpertemperatur anstatt mit Schwitzen. 

Schwitzen, Hecheln und Kehlflattem sind aktive Prozesse, die 
Stoffwechselenergie kosten. Darum nimmt die Stoffwechselra¬ 
te zu, wenn die obere kritische Temperatur überschritten wird 
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(► „Experiment: Der Hypothalamus reguliert die Körpertem¬ 
peratur“). Ein schwitzendes oder hechelndes Tier produziert 
also bei der Wärmeabgabe neue Wärmeenergie, was zu ei¬ 
nem Teufelskreis führen kann. Allerdings ist dies nur der Fall, 
wenn das Tier der kritischen Situation nicht entkommen kann. 
Gewöhnlich sind Schwitzen oder Hecheln hervorragende An¬ 
passungsmechanismen, um eine kurzfristige Extremsituation 
gut zu überstehen. 


Der Thermostat von Säugern arbeitet 
mit Feedback-Information 


Die thermoregulatorischen Mechanismen und Anpassungen von 
Endothermen arbeiten mittels neuronaler Regelsysteme, die In¬ 
formation aus der Umwelt und aus physiologischen Quellen 
integrieren und anschließend den Effektoren Befehle geben, 
welche den Wärmegehalt des Körpers verändern. Diese Re¬ 
gelsysteme ähneln sich bei Säugern und Vögel im Prinzip, 
unterscheiden sich jedoch in vielen Details. Hier wird der Ther¬ 
mostat im Nervensystem von Säugern besprochen. 

Das wichtigste integrative Zentrum für die Thermoregulation 
von Säugern befindet sich in der Himbasis in einer Gehimregi- 
on namens Hypothalamus (► Abb. 39.15). Der Hypothalamus 
ist eine Schlüsselkomponente vieler Regelsysteme bei Wirbel¬ 
tieren. Wie Experimente gezeigt haben, kann bei Säugern ein 
leichtes Kühlen des Hypothalamus eine Verengung der Blutge¬ 
fäße in der Haut fördern und ein stärkeres Kühlen die metabo¬ 
lische Wärmeproduktion erhöhen. Daher führt ein Kühlen des 
Hypothalamus in einer unveränderten, thermoneutralen Umge¬ 
bung dazu, dass die Köpertemperatur steigt. Umgekehrt führt 
ein leichtes Erwärmen des Hypothalamus dazu, dass die Körper¬ 
temperatur fällt (►„Experiment: Der Hypothalamus reguliert 
die Körpertemperatur“). 

Animation 39.1 The Hypothalamus 
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Bei Säugern ist die Temperatur des Hypothalamus selbst das 
wichtigste Feedback-Signal. Der Hypothalamus generiert Soll¬ 
werte für verschiedene thermoregulatorische Reaktionen. Wenn 
die Temperatur des Hypothalamus über einen solchen Sollwert 
steigt bzw. darunter fällt, werden thermoregulatorische Reak¬ 
tionen ausgelöst, um die Richtung der Temperaturveränderung 
umzukehren (►Abb. 39.15). Zusätzlich zur hypothalamischen 
Temperatur integriert das System andere Informationsquellen. 
Beispielsweise registrieren Temperaturfühler in der Haut die 
Umgebungstemperatur. Eine Veränderung der Hauttemperatur 
ist eine Feedforward-Information, die den hypothalamischen 
Sollwert für thermoregulatorische Reaktionen verschiebt. Der 
Sollwert für die metabolische Wärmeproduktionsreaktion ist 
höher, wenn die Haut kalt ist, und niedriger, wenn sie warm ist. 

Im Wachzustand sind die hypothalamischen Sollwerte höher als 
im Schlaf, und während des aktiven Teils des Tageszyklus sind 
sie höher als während des inaktiven, selbst wenn das Tier in 
beiden Fällen wach ist. Auch wenn ein endothermes Tier un¬ 
ter konstanten Umweltbedingungen gehalten wird, zeigt seine 


Bei Säugern integriert der Hypothalamus ther- 
mosensorische Information, legt Sollwerte für 
die Körpertemperatur fest und reguliert die 
thermale physiologische Kontrolle. 
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Abb. 39.15 Der Thermostat von Säugern. Wie der Raumthermostat 
in ► Abb. 39.5 ist der Hypothalamus von Säugern das Regelsystem, das 
die Heiz- und Kühlmechanismen des Körpers kontrolliert 


Körpertemperatur einen täglichen Zyklus von Sollwertverän- 
derungen. Dieser Zyklus wird von einem inneren circadianen 
Rhythmus kontrolliert. 


Querverweis 

► Abschn. 52.5 erklärt, wie eine Region des Hypothala¬ 
mus, die als suprachiasmatischer Kern bezeichnet wird, 
endogene Tagesrhythmen erzeugt, sogenannte circadiane 
Rhythmen, die viele physiologische Prozesse beeinflus¬ 
sen, darunter auch die Temperaturregulation. 


Fieber hilft dem Körper bei der Bekämpfung 
von Infektionen 


Übertemperatur (Fieber) ist eine adaptive Reaktion des Kör¬ 
pers, die ihm hilft, Krankheitserreger (Pathogene) zu bekämp¬ 
fen. Fieber ist eine Erhöhung der Körpertemperatur als Reaktion 
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Experiment: Der Hypothalamus reguliert die Körpertemperatur 

Originalliteratur: Heller HC et al. (1974) Am J Physiol 227: 576-582 

Der Hypothalamus eines Säugers wurde direkt thermisch manipuliert. Die Reaktionen des 
Körpers auf diese Manipulationen waren so, wie zu erwarten war, wenn der Hypothalamus 
tatsächlich als Thermostat fungiert. 

Hypothese 

Das Erwärmen oder Kühlen des Hypothalamus von Säugern führt zu vorhersagbaren Ver¬ 
änderungen der Körpertemperatur. 

Methode 

1. Eine Sonde wurde in das Gehirn eines lebenden Ziesels eingepflanzt, die den Hypotha¬ 
lamus direkt erwärmen oder kühlen konnte (d. h., ohne die Umgebungstemperatur zu 
verändern). 

2. Dann wurde die Hypothalamustemperatur 7 h manipuliert. 

3. Während dieser Manipulation wurden die Stoffwechselrate und die Körpertemperatur des 
Tieres gemessen. 




Schlussfolgerung 

Wird der Hypothalamus gekühlt, erhöht sich die metabolische Wärmeproduktion; wird er 
erwärmt, wird die metabolische Wärmeproduktion gedrosselt und die Wärmeabgabe geför¬ 
dert. Der Hypothalamus des Ziesels arbeitet also als Thermostat. 
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auf Substanzen, die als Pyrogene bezeichnet werden. Exogene 
Pyrogene stammen von Erregern wie Bakterien oder Viren, die 
in den Körper eingedrungen sind. Endogene Pyrogene werden 
von den Zellen des körpereigenen Immunsystems produziert, 
wenn sie attackiert werden. 

Die Präsenz eines Pyrogens im Körper führt zu einem Anstieg 
des hypothalamischen Sollwerts für die metabolische Wärme¬ 
produktion. Infolgedessen zittern Sie, ziehen sich einen Pullover 
über oder kriechen unter eine Decke, woraufhin Ihre Körper¬ 
temperatur steigt, bis sie den neuen Sollwert erreicht hat. Bei 
dieser höheren Körpertemperatur ist Ihnen nicht länger kalt, und 
Sie fühlen sich vielleicht auch nicht besonders warm, aber je¬ 
mand, der die Hand auf Ihre Stirn legt, wird sagen, sie „brenne“. 
Wenn Sie eine Aspirintablette nehmen, senkt dies Ihren Soll¬ 
wert auf den Normalwert. Nun fühlen Sie sich warm, ziehen 
Ihre Kleidung aus und schwitzen vielleicht sogar, bis Ihre erhöh¬ 
te Körpertemperatur wieder auf den Normalwert zurückkehrt. 
Auch wenn Fieber dem Körper bei der Bekämpfung von Infek¬ 
tionen hilft, kann sehr hohes Fieber gefährlich sein und muss 
kontrolliert werden, was zum Beispiel mithilfe von Wadenwi¬ 
ckeln oder fiebersenkenden Medikamenten geschieht. 


Einige Tiere sparen Energie, indem sie 
den Thermostaten herunterdrehen 

Untertemperatur (Hypothermie) ist ein Zustand, in dem die 
Körpertemperatur unter der Normaltemperatur liegt. Sie kann 
aus Ereignissen wie Hungern (Mangel an metabolischen Be¬ 
triebsstoffen), Kälteexposition, schwerer Erkrankung oder Ver¬ 
abreichung von Narkosemitteln resultieren. In all diesen Fällen 
wird der Abfall der Körpertemperatur nicht reguliert. Bei vielen 
kleinen Vögeln und Kleinsäugern kommt es jedoch zu einem 
regulierten Absinken der Körpertemperatur, um Kältezeiten und 
Zeiten des Nahrungsmangels zu überleben, eine Anpassung, die 
man als regulierte Hypothermie bezeichnet. 

Kolibris sind sehr kleine Vögel und haben einen entspre¬ 
chend hohen Grundumsatz. Aufgrund ihres energieverzehren¬ 
den Schwirrflugs bewegen sie sich immer dicht am Limit. 
Sie können ihre Stoffwechselreserven innerhalb eines einzigen 
Tages, an dem sie ohne Nahrung bleiben, völlig erschöpfen. 
Diese Vögel wie auch Kleinsäuger können jedoch den Zeit¬ 
raum ausdehnen, den sie ohne Nahrung aushalten, wenn sie ihre 
Körpertemperatur während der Zeiten, in denen sie gewöhn¬ 
lich inaktiv sind, senken. Diese adaptive Hypothermie wird als 
täglicher Torpor (Hungerstarre) bezeichnet. Währenddessen 
kann die Körpertemperatur um 10-20 °C fallen, was zu einer 
bedeutenden Einsparung an Stoffwechselenergie führt. Es gibt 
den Torpor mit reduzierter Stoffwechselaktivität bei Kleinsäu¬ 
gern und kleinen Vögeln auch als Antwort auf Trockenstress 
(Trockenstarre). Torpor ist eine Form der weiter oben erwähn¬ 
ten Heterothermie. 

Eine regulierte Hypothermie kann auch Tage oder Wochen 
dauern, wobei die Körpertemperatur auf Werte nahe der Um¬ 


gebungstemperatur absinkt (solange diese nicht unter den 
Gefrierpunkt fällt). Dieses Phänomen wird als Winterschlaf 
(Hibernation) bezeichnet (►Abb. 39.16). Viele Säugerarten 
wie Fledermäuse, Siebenschläfer und Ziesel halten Winter¬ 
schlaf, aber nur eine Vogelart (die Wintemachtschwalbe Pha- 
laenoptilus nuttallii) ist ebenfalls ein Winterschläfer. Die Stoff¬ 
wechselrate, die nötig ist, um ein winterschlafendes Tier am 
Leben zu erhalten, beträgt unter Umständen nur ein Fünftel von 
dessen Grundumsatz, und viele dieser Tiere haben dann eine 
Körpertemperatur nahe dem Gefrierpunkt. Zum Aufwachen aus 
dem Winterschlaf kommt es, wenn der Sollwert des Hypothala¬ 
mus auf den für Säuger typischen Normalwert zurückkehrt. 

Die Fähigkeit von Winter schläfern, ihren thermoregulatorischen 
Sollwert so drastisch zu senken, hat sich wahrscheinlich aus ei¬ 
ner Erweiterung der Sollwerterniedrigung entwickelt, wie sie 
auch mit dem Schlaf von nicht winterschlafenden Säuger- und 
Vogelarten einhergeht. 

39.5 Wiederholung 

In der Thermoneutralzone kontrolliert ein endothermes 
Tier seine Körpertemperatur durch passive Mittel. Wenn 
die Temperatur unter die Thermoneutralzone sinkt, müs¬ 
sen Endotherme beträchtliche Mengen an Stoffwechsel¬ 
energie aufbringen, um ihre Körpertemperatur zu kon¬ 
trollieren. Thermoregulatorische Reaktionen werden bei 
Säugern vom Hypothalamus reguliert. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Begriffe „Thermoneutralzone“ sowie „obere und 
untere kritische Temperatur“ erläutern und erklären 
können, wie sie mit dem Grundumsatz eines Tieres in 
Beziehung stehen. 

■ eine grafische Darstellung von Stoffwechselrate gegen 
Umgebungstemperatur für einen Endothermen inter¬ 
pretieren können. 

■ Unterschiede in physischen Merkmalen bei Endo¬ 
thermen derselben oder einer ähnlichen Art erklären 
können, die in Klimazonen mit verschiedenen Tempe¬ 
raturextremen leben. 

■ beschreiben können, wie der Hirnthermostat von Säu¬ 
gern Feedback- und Feedforward-Information benutzt, 
um die Körpertemperatur zu regeln. 

■ die variablen Merkmale des thermoregulatorischen 
Systems bei Säugern erklären können. 


_ ? _ 

1. Was bestimmt die Ober- und die Untergrenze der Thermo¬ 
neutralzone? 

2. Bei der Kurve in ►Abb. 39.13, in der die Stoffwechselrate 
von Säugern gegen die Umgebungstemperatur aufgetragen 
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O Während mehr als der Hälfte des 
Jahres hält ein Ziesel seine 
Körpertemperatur auf rund 37 °C. 


& In den Wintermonaten werden Winterschlaf¬ 
phasen von kurzen Perioden der Rückkehr zur 
normalen Körpertemperatur unterbrochen. 



Juli 


Beginn des 
Winterschlafs 


Erwachen erneutes 

Einschlafen 


Abb. 39.16 Winterschlafmuster bei einem Ziesel, a Den größten Teil des Jahres hindurch regelt der Ziesel seine Körpertemperatur und hält sie 
bei 37 °C. In den Wintermonaten überwintert der Ziesel jedoch in unterirdischen Höhlen und lebt von gespeicherten Energiereserven, entweder 
Körperfett oder gesammelten Nahrungsvorräten, b Die metabolische Beanspruchung dieser gespeicherten Energiereserven wird durch Torporpha¬ 
sen gesenkt, in denen die Körpertemperatur lange Zeit fast bis auf die Umgebungstemperatur sinkt 


ist, wird der Abschnitt der Kurve unterhalb der unteren kri¬ 
tischen Temperatur durch die Gleichung MR = K(T^ — T d ) 
beschrieben (MR, Stoffwechselrate; T d , Außentemperatur; 
Tb, Körpertemperatur). Was bedeutet K in dieser Gleichung? 
Warum sagt diese Gleichung voraus, dass die Kurve, die sie 
beschreibt, die x-Achse bei einer Temperatur schneidet, die 
gleich der Körpertemperatur ist? 

3. Erklären Sie, warum arktische Säugerarten in der Regel grö¬ 
ßer und stämmiger sind als eng verwandte Arten, die in 
wärmeren Gefilden leben. 

4. Welche Rolle spielt Feedforward-Information für das thermo- 
regulatorische System von Säugern? 

5. Erklären Sie, warum das thermoregulatorische System von 
Säugern als proportionaler Thermostat mit einem einstellba¬ 
ren Sollwert beschrieben worden ist. 


Faszination Forschung: Wie können wir die Wärmeabgabe 
unseres Körpers steigern, um uns vor Hitzestress zu schüt¬ 
zen? 

Wie Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Fas¬ 
zination Forschung: Wärme setzt der körperlichen Leis¬ 
tungsfähigkeit Grenzen“) gesehen haben, ist die Körper¬ 
temperatur ein kritischer Faktor für die Begrenzung phy¬ 
sischer Leistungsfähigkeit. In ► Abschn. 39.4 haben Sie 
erfahren, dass die Oberflächentemperatur eines Körpers 
ein kritischer Faktor für Wärmeabgabe ist, auf welchem 
Weg auch immer. Die relevante Oberflächentemperatur 
bei felltragenden Tieren ist überwiegend die Felloberflä¬ 
che. Bei uns Menschen ist es vor allem die Oberfläche 
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unserer Kleidung. Wir können unsere Kleidung ablegen, 
Tiere können jedoch ihr Fell nicht ausziehen. Felltragende 
Säuger haben in ihren unbehaarten Hautpartien speziell 
angepasste Blutgefäße, die große Blutmengen aufneh¬ 
men und daher für einen hohen Wärme Verlust sorgen 
können. In ► „Experiment: Lässt sich die Leistungsfähig¬ 
keit der Muskulatur steigern, indem man Wärme aus den 
Handflächen abführt?“ wurde eine Apparatur benutzt, um 
große Wärmemengen über eine Handfläche abzuführen; 
das resultierte in einer verbesserten Leistungsfähigkeit 
der Muskulatur. Wie funktionieren diese Wärme verlust- 
anpassung und die Apparatur, die sie verstärkt? 

Das Blut strömt vom Herzen zunächst durch die gro¬ 
ßen Arterien, dann durch kleine Arterien (Arteriolen) und 
anschließend durch enge Kapillarnetze, die alle Gewebe 
durchziehen, um sie zu ernähren und die Abfallprodukte 
des Stoffwechsels abzutransportieren. Dann geht es wei¬ 
ter in kleine Venen (Venolen) und schließlich in große 
Venen, die das Blut zurück zum Herzen führen. Die Kreis¬ 
laufanpassungen der „Wärmeportale“ in der unbehaarten 
Säugerhaut bilden eine Ausnahme von diesem Muster. 
In der unbehaarten Haut leiten gesteuerte Shunts (Kurz¬ 
schlussverbindungen) arterielles Blut direkt in die Venen 
und umgehen so die Kapillaren. Diese Venen in der un¬ 
behaarten Haut bilden Netzwerke, die, wenn die Shunts 
geöffnet sind, eine große Menge an Blut aufnehmen kön¬ 
nen. Dies berücksichtigend, konstruierten Biologen einen 
Schnellkühlapparat, der in ► „Experiment: Lässt sich die 
Leistungsfähigkeit der Muskulatur steigern, indem man 
Wärme aus den Handflächen abführt?“ verwendet wur¬ 
de. Die Handfläche (unbehaarte Haut) wird in Kontakt 
mit einer kühlen Oberfläche gebracht und ein leichtes 
Vakuum angelegt, um mehr Blut in die großen, wärme¬ 
austauschenden Blutgefäße zu ziehen. Wenn dieses Gerät 
benutzt wird, steigt die Körpertemperatur bei körperlicher 
Aktivität langsamer an und sinkt in Ruhe nach der körper¬ 
lichen Belastung rascher wieder ab. 

Wie erwartet, erhöhte dieser Schnellkühlapparat die Aus¬ 
dauer von Sportlern für körperliche Betätigung in der 
Wärme deutlich, doch die daraus resultierende erhöhte 


sportliche Leistungsfähigkeit war eine Überraschung. Da 
Muskelermüdung zum Teil auf eine erhöhte Muskeltem¬ 
peratur zurückgeht, reduziert eine verstärkte Kühlung die 
Müdigkeit und erhöht die Belastbarkeit, was wiederum 
zu einem Konditionsgewinn führen kann. In einer Studie 
verdoppelten Studenten, die an einem Konditionstraining 
teilnahmen, ihre Kondition, als sie den Schnellkühlap¬ 
parat einsetzten. Nach sechswöchigem Training konn¬ 
ten einige Männer und Trauen in der Studie bei einem 
45-minütigen Training über 900 Liegestütze oder Hunder¬ 
te von Klimmzügen machen. 

Ausblick 

In diesem Kapitel haben Sie gelernt, dass buchstäblich al¬ 
le biologischen Prozesse von der Temperatur beeinflusst 
werden. Lür die neue Methode, den Wärmegehalt des 
Körpers rasch und effizient zu verändern, sollten sich da¬ 
her viele Anwendungsmöglichkeiten finden lassen. Was 
könnte neben sportlicher Leistung dafür infrage kommen? 
Denken Sie an einige medizinische Anwendungsmög¬ 
lichkeiten. Aktive thermoregulatorische Reaktionen wie 
Vasokonstriktion (GefäßVerengung), Zittern und Schwit¬ 
zen werden vom Nervensystem kontrolliert, doch all diese 
Mechanismen werden durch Narkosemittel ausgeschal¬ 
tet, und Patienten können dadurch stark unterkühlen. 
Ihre Körpertemperatur ließe sich durch einen Wärmeaus¬ 
tausch über ihre natürlichen Wärmeportale stabilisieren. 
Manche Erkrankungen machen die Betroffenen außeror¬ 
dentlich temperaturempfindlich; ein Beispiel ist die mul¬ 
tiple Sklerose. Bei Betroffenen kann schon ein leichter 
Anstieg der Körpertemperatur zu einer deutlichen Ver¬ 
schlimmerung der Symptome führen. Sie verlieren unter 
Umständen ihr Sehvermögen, ihr Gleichgewichtsgefühl, 
die Lähigkeit zu laufen oder klar zu denken. Wäre es mög¬ 
lich, sie vor einer Erwärmung zu schützen, indem man ih¬ 
re natürlichen Wärmeportale kühlt? Einiges spricht dafür, 
dass sich einige Krebsbehandlungen durch Hyperthermie 
effizienter gestalten lassen und dass sich die Lolgen ei¬ 
nes Schlaganfalls oder Herzinfarkts durch eine rechtzeitig 
herbeigeführte Hypothermie gelindert werden können. 
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Kapitelzusammenfassung 

39.1 Tiere bestehen aus Organen, die sich aus vier Gewe¬ 
betypen aufbauen 

■ Vielzelligkeit hat den Vorteil, dass Tiere größer werden 
und Zellen sich spezialisieren können. 

■ Die Zellen des Körpers sind in Gruppen organisiert, die 
man als Gewebe bezeichnet. 

■ Auch wenn es viele Zelltypen gibt, haben Tiere nur vier 
grundlegende Gewebetypen: Epithel-, Muskel-, Binde- 
und Nervengewebe. Siehe ► Abb. 39.2 

■ Organe bestehen aus Geweben, und die meisten Organe 
sind aus allen vier grundlegenden Gewebetypen aufge¬ 
baut. Gemeinsam bilden Organe Organsysteme. Siehe 

► Abb. 39.3 

39.2 Physiologische Systeme halten die Homöostase des 

inneren Milieus aufrecht 

■ Vielzellige Tiere sorgen durch die Aufrechterhaltung ei¬ 
nes stabilen inneren Milieus für die Bedürfnisse all ihrer 
Zellen. Das innere Milieu besteht vor allem aus zwei 
extrazellulären Flüssigkeiten: aus der interstitiellen Flüs¬ 
sigkeit und dem Blutplasma. Siehe ► Abb. 39.4 

■ Die Regulation physiologischer Systeme erfolgt vorwie¬ 
gend durch negative Rückkopplung (negatives Feed¬ 
back). Feedforward-Information dient der Verstellung 
des Sollwerts. Siehe ► Abb. 39.5 

39.3 Biologische Prozesse sind temperaturempfindlich 

■ Leben existiert nur in einem schmalen Bereich von 
Umgebungstemperaturen. Der gio-Wert ist ein Maß 
für die Temperaturempfindlichkeit eines Lebensprozes¬ 
ses. Ein gio-Wert von 2 besagt, dass sich die Reakti¬ 
onsgeschwindigkeit eines biochemischen Prozesses ver¬ 
doppelt, wenn die Temperatur um 10 °C steigt. Siehe 

► Abb. 39.7 

■ Tiere können sich durch biochemische und physiologi¬ 
sche Anpassungen auf jahreszeitliche Temperaturverän¬ 
derungen einstellen (Akklimatisierung). 

■ Selbst kleine Veränderungen der Körpertemperatur kön¬ 
nen große physiologische Effekte haben. Siehe ► „Expe¬ 


riment: Lässt sich die Leistungsfähigkeit der Muskulatur 
steigern, indem man Wärme aus den Handflächen ab¬ 
führt?“ 

39.4 Tiere beeinflussen ihren Wärmeaustausch mit der 

Umgebung 

■ Die Körpertemperatur von ektothermen Tieren wird vor 
allem von äußeren Wärmequellen bestimmt. Endother¬ 
me Tiere können ihre Körpertemperatur regulieren, in¬ 
dem sie ihre metabolische Wärmeproduktion variieren. 
Siehe ► Abb. 39.8 

■ Thermoregulation durch angepasstes Verhalten ist im 
Tierreich weit verbreitet. 

■ Die vier physikalischen Mechanismen zum Wärmeaus¬ 
tausch sind Radiation (Wärmestrahlung), Konvekti¬ 
on (Wärmetransport), Konduktion (Wärmeleitung) und 
Evaporation (Verdunstung). Das Gleichgewicht zwi¬ 
schen Wärmeproduktion und Wärmeaustausch lässt sich 
als Energiebudget ausdrücken. Siehe ► Abb. 39.9 

■ Die Kontrolle der Hautdurchblutung ist ein wichtiges Mit¬ 
tel der Temperaturregulation. Siehe ► Abb. 39.10 

■ Anpassungen des Kreislaufsystems wie ein Gegenstrom¬ 
wärmeaustausch können Stoffwechselwärme konservie¬ 
ren. Siehe ►Abb. 39.11 

39.5 Die Körpertemperatur wird durch Anpassung von 

Wärmeproduktion und Wärmeabgabe reguliert 

■ Innerhalb der Thermoneutralzone haben ruhende Endo¬ 
therme einen Grundumsatz, der von der Körpergrö¬ 
ße beziehungsweise Körpermasse abhängig ist. Siehe 

► Abb. 39.12, 39.13; ► Activity 39.3 

■ Bei Säugern basiert die Kontrolle der Körpertempera¬ 
tur auf Kommandos eines Regelzentrums im Hypotha¬ 
lamus. Dieser Thermostat nutzt seine eigene Temperatur 
als wichtigstes negatives Feedback-Signal und die Haut¬ 
temperatur als Feedforward-Signal. Siehe ►Abb. 39.15; 

► Animation 39.1 

■ Täglicher Torpor und Winterschlaf sind regulierte Ab¬ 
senkungen der Körpertemperatur. Siehe ► Abb. 39.16 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Die vier Wege des Wärmeaustauschs zwischen einem Tier 
und seiner Umgebung sind Radiation, Konvektion, Konduk¬ 
tion und Evaporation (► Ab sehn. 39.4). 

■ Endotherme Tiere produzieren und speichern Stoffwechsel¬ 
wärme, um ihren Wärmeverlust in einer kühlen Umgebung 
auszugleichen (► Abschn. 39.5). 

■ Der Grundumsatz eines endothermen Tieres ist seine mini¬ 
male Stoffwechselrate in völliger Ruhe (Ruhestoffwechsel) 
(►Abschn. 39.5). 

Originalliteratur: Karpovich SA et al. (2009) J Comp Physiol 
179:671-700 

Winterschlafende Kleinsäuger wechseln zwischen einer Schlaf¬ 
periode von bis zu drei Wochen Dauer mit sehr geringer Kör¬ 
pertemperatur und ein bis zwei Tagen mit normaler, säugertypi¬ 
scher Körpertemperatur. Diese intermittierenden Aufwachperi¬ 
oden aus dem Winterschlaf umfassen drei Phasen: Erwärmung, 
Aufrechterhalten der normalen Körpertemperatur und Wieder¬ 
abkühlen. Dieses Muster wiederholt sich bei Winterschlaf enden 
Kleinsäugem unabhängig von der Umgebungstemperatur. Be¬ 
wirkt die Umgebungstemperatur einen Unterschied in der Stoff¬ 
wechselrate, wenn das Tier diese drei Phasen durchläuft? 

Die Forscher konstruierten Winterschlafkammern für Arktische 
Ziesel (Spermophilus kennicotti). In der Natur kann die Tem¬ 
peratur in ihrem Bau bis auf — 10°C sinken. Die Kammern im 
Labor wurden auf +2 oder —12 °C gehalten. Alle Ziesel verfie¬ 
len wiederholt in Winterschlaf. In den Aufwachperioden wurden 
Körpertemperatur (7k) und Stoffwechselrate (O 2 -Verbrauch in 
ml pro Gramm Körpergewicht pro Stunde) der einzelnen Zie¬ 
sel gemessen. Die Messwerte für zwei individuelle Ziesel sind 
in der ► Abbildung gezeigt. Sie sind repräsentativ für die den 
beiden Gruppen zugeordneten Ziesel. 

Die ► Tabelle zeigt die Mittelwerte während der Aufwärmphase 
für Stoffwechselrate und Körpertemperatur mit dem Standard¬ 


fehler für beide Zieselgruppen bei den beiden unterschiedlichen 
Umgebungstemperaturen. 




Zeit (h) 

Aufgaben 

1. Beeinflusste die Umgebungstemperatur die Zeit bis zum Er¬ 
reichen einer 7 k von 30 °C signifikant? Beeinflusste die an¬ 
fängliche Körpertemperatur die Aufwärmrate? Erläutern Sie 
Ihre Antwort. 

2. Erläutern Sie mithilfe der Erklärungen im Kapitel zum The¬ 
ma Energiebudget, warum es bei der einen Zieselgruppe 
signifikant länger dauerte, eine normale Körpertemperatur zu 
erreichen, und warum sich deren O 2 -Gesamtverbrauch sig¬ 
nifikant von derjenigen der Ziesel in der zweiten Gruppe 
unterschied. 

3. In der Aufwärmperiode zeigten die Tiere starke, aber doch 
eingeschränkte Körperbewegungen. Beschreiben Sie den Me¬ 
chanismus und die Prozesse, die diese Ziesel anwendeten, um 
ihre Körpertemperatur zu erhöhen. 


Stoffwechselrate und Körpertemperatur der Ziesel (Mittelwerte ± Standardfehler) 

Umgebungs¬ 

Körpertemperatur 

Zeit bis zum Erreichen 

maximale Stoffwechsel¬ 

O 2 -Gesamtverbrauch bis 

Zeit bis zum Erreichen der 

temperatur (°C) 

zu Beginn (°C) 

von T K = 30°C (h) 

rate (ml 02 /g/h) 

T K = 30 °C (ml 0 2 /g/h) 

maximalen Stoffwechsel¬ 
rate (h) 

+2 

2,37 ± 0,38 

5,65 ± 0,51 

2,65 ± 0,22 

5,42 ± 0,28 

4,25 ± 0,30 

-12 

-1,44 ± 0,40 a 

8,20 ± 0,89 a 

3,40 ± 0,18 a 

7,71 ± 0,34 a 

7,08 ± 0,65 a 


statistisch signifikanter Unterschied zwischen den Mittelwerten 
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Faszination Forschung: Das Trainingshormon 

Manche Menschen essen sehr kalorienreich und nehmen 
dennoch nicht zu. Bleiben sie nur deshalb schlank, weil 
ihre körperliche Bewegung überschüssige Kalorien ver¬ 
braucht, die sonst als Fett gespeichert würden? Wie Sie in 
► Abschn. 39.5 erfahren haben, gibt es zwei Typen von 
Fettgewebe. Weißes Fettgewebe speichert Lipide, und 
braunes Fettgewebe metabolisiert („verstoffwechselt“) 
Lipide, um Wärme zu erzeugen, ohne ATP zu produzie¬ 
ren. Braunes Fettgewebe findet man bei kälteakklimati¬ 
sierten Nagern, bei Winterschläfem und bei menschlichen 
Neugeborenen. Lange Zeit nahm man an, dass es bei 
erwachsenen Menschen nicht vorkommt. Kürzlich ließ 
sich dank computergestützter, bildgebender Verfahren die 
Aktivität von braunem Fettgewebe Erwachsener nachwei- 
sen, die Kälte ausgesetzt waren. Interessanterweise ist die 
Menge an braunem Fettgewebe umgekehrt proportional 
zur Gesamtkörpermasse - schlanke Menschen besitzen 
mehr braunes Fettgewebe, dicke Menschen weniger. Viel¬ 
leicht tragen die vom braunen Fett für das Erwärmen des 
Körpers verbrauchten überschüssigen Kalorien zu der ge¬ 
ringeren Körpermasse schlanker Menschen bei. 

Ein kürzlich entdecktes Signalmolekül könnte die indi¬ 
viduell unterschiedliche Neigung zur Gewichtszunahme 
erklären. Da dieses als Irisin bezeichnete, kleine Prote¬ 
in im Blut zirkuliert, kann man es als Hormon auffassen. 
Irisin wurde bei einem Mausstamm entdeckt, der auf 
erhöhte körperliche Ausdauer gezüchtet wurde, und es 
konnte gezeigt werden, dass das Irisinmolekül in aktiven 
Muskeln produziert und von ihnen freigesetzt wird. 

Körperliches Training führt zu zahlreichen strukturellen 
und metabolischen Veränderungen der Muskulatur und 
verbessert auch zahlreiche andere gesundheitliche Aspek¬ 
te. Wie kommt es zu diesen Veränderungen? Eine Ana¬ 
lyse des Fettgewebes der superathletischen Mäuse zeig¬ 
te etwas Bemerkenswertes: Ihr weißes Fettgewebe wies 
Eigenschaften von braunem Fettgewebe auf (d. h. es ex- 
primiert Thermogenin als Entkoppler der ATP-Synthese). 
Diese „Bräunung“ des weißen Fettes wurde von Irisin aus¬ 
gelöst. Das heißt, die aktiven Muskeln der Mäuse signali¬ 
sieren dem weißen Fett, seine Eigenschaften zu verändern, 
sodass es metabolisch aktiver wird, mehr Kalorien ver¬ 
braucht und mehr Wärme erzeugt. Körperliche Bewegung 
verbessert daher bei diesen Mäusen nicht nur den Zustand 
der Muskulatur, sondern führt darüber hinaus auch dazu, 
dass die Muskeln mit dem weißen Fettgewebe „kommu¬ 
nizieren“ und es anweisen, sich „in Form“ zu bringen. 

Die Entdeckung von Irisin bei Mäusen warf zahlreiche 
Fragen auf. Wird dieses Molekül auch beim Menschen 
gebildet, und wie wirkt es dort? Beeinflusst es nur Fett¬ 
zellen oder auch noch andere Zelltypen? Könnten noch 
weitere positive Wirkungen von körperlicher Bewegung 
auf dieses Molekül zurückgehen? An den Antworten auf 
diese Fragen wird intensiv geforscht - bisher mit sehr wi¬ 
dersprüchlichen Ergebnissen. 


Dieses Kapitel beschäftigt sich mit den bemerkenswerten 
Aufgaben, die Hormone bei der Regulation physiologi¬ 
scher Systeme erfüllen. Ein Hormon ist ein von Drüsen¬ 
zellen sezemierter chemischer Botenstoff, der entweder 
im Blut zirkuliert und weiter entfernt gelegene Zielzellen 
beeinflusst, oder in der interstitiellen Flüssigkeit verbleibt 
und lokal wirkt. Die Macht der Hormone, physiologische 
Veränderungen in Gang zu setzen, spiegelt sich in dem 
Namen Irisin wider. Iris war die griechische Götterbotin 
und bewegte sich schnell wie der Wind durch die Welt. 

Auf welche Weise könnte Irisin die positiven gesund¬ 
heitlichen Auswirkungen von körperlicher Betätigung 
vermitteln? 

In „Experiment: Wie kann Irisin die positiven Auswir¬ 
kungen von körperlicher Bewegung auf die Kognition 
vermitteln?“ in ► Abschn. 40.2 und in ► „Faszination 
Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antwor¬ 
ten auf diese Frage. 


40.1 Hormone beeinflussen Zellen, 
die über passende Rezeptoren 
verfügen 

Tiere sind Vielzeller, und ihre physiologische Kontrolle und Re¬ 
gulation erfordert eine Kommunikation zwischen den Zellen. 
Der größte Teil dieser Kommunikation geschieht mithilfe che¬ 
mischer Signale, die an Rezeptoren binden, wie in ► Kap. 7 be¬ 
schrieben. Hormone sind Botenstoffe, also chemische Signale, 
die von bestimmten Zelltypen freigesetzt werden und die Ak¬ 
tivitäten anderer Zellen beeinflussen. In diesem und in anderen 
Kapiteln werden Sie sich mit Hormonen und weiteren chemi¬ 
schen Signalstoffen beschäftigen, darunter Wachstumsfaktoren, 
Morphogene und Cytokine. In weiteren Kapiteln geht es um che¬ 
mische Botenstoffe im Nervensystem, die Neurotransmitter. In 
allen diesen Fällen setzen Zellen ein chemisches Signal frei, das 
von anderen Zellen (Zielzellen), die mit den entsprechenden Re¬ 
zeptoren ausgestattet sind, empfangen wird. Die erwähnten vier 
Klassen chemischer Signalstoff sind nach dem Kontext benannt, 
in dem sie operieren: Wachstumsfaktoren beeinflussen die Zell¬ 
teilung, Morphogene beeinflussen Entwicklungsprozesse, Cyto¬ 
kine kontrollieren Zellen des Immunsystems und Neurotrans¬ 
mitter versetzen Nervenzellen (Neuronen) in die Lage, miteinan¬ 
der und mit Zielzellen wie anderen Nervenzellen, Muskelzellen 
oder Drüsenzellen zu kommunizieren. In diesem Kapitel geht es 
um eine andere umfangreiche Klasse von chemischen Signal¬ 
molekülen, die Hormone, die von epithelialen Zellen direkt in 
die interstitielle Flüssigkeit sezemiert werden (► Abschn. 39.2). 
In der interstitiellen Flüssigkeit können Hormone lokal diffun¬ 
dieren, oder sie treten ins Blut über, sodass sie mit dem Kreislauf 
durch den ganzen Körper transportiert werden. 
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Auf den Punkt gebracht 

■ Hormone beeinflussen Zielzellen, die über geeignete Rezeptoren 
verfügen. 

■ Hormone aktivieren Signaltransduktionswege in Zielzellen, in¬ 
dem sie je nach ihrer chemischen Natur entweder an spezifische 
Rezeptoren auf der Zelloberfläche binden oder indem sie durch 
die Plasmamembran diffundieren, um an Rezeptoren im Zellin¬ 
neren zu binden. 

■ Unterschiedliche Zielzellen können in unterschiedlicher Weise 
auf das gleiche Hormon reagieren, je nachdem, welcher Signal¬ 
transduktionsweg aktiviert wurde. 

■ Interzelluläre chemische Signalmechanismen haben sich bereits 
früh in der Evolution der Tiere entwickelt. 


Es gibt zahlreiche chemische 
Kommunikationssysteme im Körper 

Einige Analogien können Ihnen helfen zu unterscheiden, wie 
Hormonsystem, Immunsystem und Nervensystem Informati¬ 
on weitergeben. Das Immunsystem (►Kap. 41) operiert wie 
eine Armee privater Sicherheitskräfte. Die verschiedenen zel¬ 
lulären Mitspieler zirkulieren im Körper, und wenn sie eine 
Sicherheitslücke finden, schlagen sie Alarm, das heißt, sie rufen 
Cytokine herbei, die die körpereigene Abwehr aktivieren. Das 
Nervensystem (► Kap. 44 bis 46) operiert wie ein Telefonsys¬ 
tem mit einem zentralen Integrations- und Kommandozentrum, 
das Signale durch besondere Leitungen zu speziellen Empfän¬ 
gern schickt. Das Hormonsystem ähnelt eher einem Netz aus 
Sendern, die Signale ausstrahlen, welche von jeder Person mit 
einem Empfänger empfangen werden können, der angeschaltet 
und auf den Sender abgestimmt ist. Einige dieser Signale sind 
schwach wie die eines Walkie-Talkies und werden nur lokal von 
Zellen empfangen, andere hingegen sind so stark wie die einer 
großen Rundfunkstation und erreichen auch entfernt gelegene 
Körperregionen. In allen Fällen werden die Signale nur von 
denjenigen Zellen empfangen, die über geeignete Rezeptoren 
verfügen, und die Reaktionen werden von den Signaltransdukti¬ 
onswegen der Empfängerzelle bestimmt. 


Hormone können lokal oder 
über Distanzen wirken 

Hormone sind Botenstoffe, die entweder lokal wirken oder über 
den Blutstrom verteilt werden und anderswo im Körper wirken. 
Das Hormonsystem ist neben dem Nervensystem das zweite 
grundlegende Steuer- und Kommunikationssystem des Körpers. 
(Der Begriff „Hormon“ ist abgeleitet von einem griechischen 
Begriff, der so viel wie „erregen“ oder „antreiben“ bedeutet.) 
Hormone aktivieren Zielzellen, wo auch immer im Körper sie 
liegen (► Abb. 40.1a); entscheidend ist, dass die Zellen einen 
passenden Hormonrezeptor tragen. Wahrscheinlich kennen Sie 
bereits eine ganze Reihe von Hormonen wie Testosteron, Östro¬ 
gen, Insulin oder Adrenalin (auch Epinephrin genannt). Die 


Endokrinologie erforscht seit vielen Jahrzehnten die Hormon¬ 
drüsen, die Hormone und ihre Wirkungen. 

Man spricht von endokriner Wirkung, wenn ein Hormon in die 
Blutbahn abgegeben wird und dadurch auf weit entfernte Zellen 
wirken kann. Manche Hormone werden jedoch in so geringen 
Mengen freigesetzt oder so rasch von Enzymen inaktiviert oder 
so effizient von lokalen Zellen aufgenommen, dass sie nicht in 
wirksamen Mengen ins Blut diffundieren. Man nennt solche rein 
lokal wirkenden hormonähnlichen Signalstoffe auch Gewebs¬ 
hormone. Da sie Zielzellen in der unmittelbaren Nachbarschaft 
ihres Produktionsorts beeinflussen, spricht man von parakriner 
Wirkung (vom griechischen para für „neben“) (► Abb. 40.1b). 
Ein Beispiel für ein Gewebshormon ist Histamin, einer der Ent¬ 
zündungsmediatoren. Noch stärker lokal wirkt ein Signalstoff, 
wenn er an Rezeptoren derjenigen Zelle bindet, die ihn freige¬ 
setzt hat; in diesem Fall spricht man von autokriner Wirkung. 
Viele Hormone wie Insulin können nicht nur endokrin und pa- 
rakrin wirken, sondern auch autokrin. Das ermöglicht solchen 
Hormonen, ihre Sekretionsrate mithilfe negativer Feedback-In¬ 
formation zu kontrollieren. 

Manche Hormonzellen liegen verstreut innerhalb eines Organs. 
So werden die Hormone des Verdauungstrakts von isolierten 
Hormonzellen in der Wand von Magen und Dünndarm freige¬ 
setzt. Viele Hormone werden jedoch von Ansammlungen endo¬ 
kriner Zellen sezerniert, die definierte sekretorische Organe bil¬ 
den, sogenannte endokrine Drüsen oder Hormondrüsen. Eine 
bestimmte endokrine Drüse kann mehrere unterschiedliche Hor¬ 
mone produzieren. Im Gegensatz dazu weisen exokrine Drüsen 
wie Schweißdrüsen oder Speicheldrüsen Gänge auf, die ihre Pro¬ 
dukte zur Hautoberfläche oder in eine mit der Außenwelt in of¬ 
fener Verbindung stehende Körperhöhle wie den Darm leiten. 

Zwei weitere Kategorien chemischer Signalmoleküle bilden 
die Neurohormone, die von Nervenzellen (Neuronen) in den 
Blutstrom ausgeschüttet werden, und die Pheromone, die ein 
Tier in die Umgebung freisetzt, um Physiologie und Verhalten 
von Artgenossen in der Nachbarschaft zu beeinflussen. Phero¬ 
mone werden in ► Kap. 52 diskutiert. 

Hormone lassen sich in drei 
chemische Gruppen einteilen 

Hormone sind, was ihre chemische Struktur angeht, außeror¬ 
dentlich vielfältig, aber die meisten von ihnen lassen sich einer 
von drei Gruppen zuordnen: 

■ Die meisten Hormone sind Peptide bzw. Proteine, also räum¬ 
lich gefaltete Ketten von Aminosäuren mit Peptidbindungen 
dazwischen. Bis zu einer Länge von 49 Aminosäuren nennt 
man sie Peptidhormone. Ab einer Kettenlänge von 50 Ami¬ 
nosäuren spricht man von einem Polypeptid bzw. Protein, 
und ein solches Hormon wird dann nicht mehr als Peptid¬ 
hormon, sondern als Proteohormon bezeichnet. Insulin ist 
als Proteohormon ein Grenzfall, da es im aktivierten Zu¬ 
stand aus zwei miteinander verknüpften Peptiden mit 30 bzw. 
21 Aminosäuren besteht (►Abb. 40.2a). Das nicht prozes¬ 
sierte Translationsprodukt (Proinsulin) hat jedoch inklusive 


Teil IX 




Teil IX 


1214 40 Hormone der Tiere 


Signalpeptid eine Länge von 106 Aminosäuren. Peptidhor¬ 
mone und Proteohormone sind wasserlöslich und lassen sich 
daher kolloidal gelöst im Blut transportieren. Sie können in 
den endokrinen Zellen, die sie produzieren, in Vesikel ver¬ 
packt und durch Exocytose freigesetzt werden. 
Steroidhormone (wie Östrogen und Testosteron) werden 
aus dem Steroid Cholesterol synthetisiert (►Abb. 40.2b). 
Sie sind lipidlöslich und können daher die Plasmamembran 
von Zellen problemlos passieren. Steroidhormone diffundie¬ 
ren nach ihrer Synthese aus den sezemierenden Zellen und 
werden im Blut gewöhnlich an Carrierproteine gebunden 
transportiert. 

Aminosäurederivate sind meist Abkömmlinge der Ami¬ 
nosäure Tyrosin (Thyroxin ist ein Beispiel; ► Abb. 40.2c). 
Einige Aminosäurederivate sind wasserlöslich, andere li¬ 
pidlöslich; entsprechend variiert die Art und Weise ihrer 
Freisetzung und ihres Transports. 


Die Wirkung von Hormonen wird 
von Rezeptoren auf der Zelloberfläche 
oder im Zellinneren vermittelt 

Da wasserlösliche Hormone eine Plasmamembran nicht pro¬ 
blemlos passieren können, benötigen sie einen Rezeptor auf der 
Außenseite ihrer Zielzelle. Diese Rezeptoren sind große, durch 
die Plasmamembran reichende Glykoproteinkomplexe mit drei 
Domänen: 

■ einer ligandenbindenden Domäne auf der Außenseite der 
Plasmamembran 

■ einer membrandurchspannenden Domäne, die den Rezeptor 
in der Membran verankert 

■ einer cytoplasmatischen Domäne, die sich in das Cytoplasma 
der Zelle erstreckt 


Abb. 40.1 Signalübermittlung durch Hormone, a En¬ 
dokrin wirkende Hormone werden mit dem Blutstrom im 
gesamten Körper verteilt, b Gewebshormone diffundieren 
nur lokal begrenzt in der interstitiellen Flüssigkeit. Parakrin 
wirkende Hormone wirken auf Zellen in der Nähe der sezer- 
nierenden Zelle, autokrin wirkende Hormone beeinflussen 
die sezernierende Zelle selbst 


a Fernwirkung über die Blutbahn 


Endokrin wirkende Hormone zirku¬ 
lieren im Blutstrom und binden an 
Rezeptoren auf weit entfernten Zellen. 


passender 
Hormon- zielzelle 
rezeptor 



endokrine Zelle 
(sezerniert Hormone) 


keine Zielzelle 
(passender Rezeptor fehlt) 


b Nahwirkung im sezemierenden Gewebe 


/ \ 

Autokrin wirkende Hormone 
binden an Rezeptoren auf 
der sezemierenden Zelle. 


Parakrin wirkende Hormone 
binden an Rezeptoren auf 
Zellen in der Nähe. 

\_y 



keine Zielzelle 
(passender Rezeptor fehlt) 
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a Proteohormon 



menschliches Insulin 


b Steroidhormone 


HoC 


CH 



C 

h 2 


N, 

Sexualhormon 



c Aminosäurederivate 



c-c-nh 3 + 

H COCT 


Tyrosin 

/ \ 



Abb. 40.2 Drei Klassen von Hormonen, a Die größten Hormonmoleküle sind Proteine und Peptide. Ein Beispiel für ein Proteohormon ist das 
Pankreashormon Insulin, b Steroidhormone werden aus Cholesterolmolekülen synthetisiert; dazu gehören die von den Nebennieren produzierten 
Corticosteroide und die steroidalen Sexualhormone, die primär in den Gonaden erzeugt werden, c Bei Hormonen, die Aminosäurederivate sind, 
handelt es sich um kleine Moleküle, die aus einer einzelnen Aminosäure synthetisiert werden. Sowohl Adrenalin als auch Thyroxin sind Tyrosin¬ 
abkömmlinge, doch Thyroxin ist lipidlöslich, Adrenalin hingegen wasserlöslich. Entsprechend unterscheiden sie sich in ihrem Transport und in 
der Lokalisation ihrer Rezeptoren 


Wenn ein Hormon an eine ligandenbindende Domäne andockt, 
leitet die cytoplasmatische Domäne die Reaktion der Zielzel¬ 
le ein, indem ein sekundärer Botenstoff eine Signalkaskade in 
Gang setzt, durch die schließlich Proteinkinasen oder Protein¬ 
phosphatasen aktiviert werden (► Abb. 7.6 und ► Abb. 7.7). In 
den meisten Fällen aktivieren oder inaktivieren diese Protein¬ 
kinasen oder Proteinphosphatasen Enzyme im Cytoplasma, was 
zur Zellantwort führt, doch die vom Rezeptor ausgelöste Signal¬ 
kaskade kann auch Signalstoffe generieren, die in den Zellkern 
wandern und die Genexpression verändern (► Abb. 7.10). 

Lipidlösliche Hormone können durch die Plasmamembran dif¬ 
fundieren; daher befinden sich ihre Rezeptoren gewöhnlich im 
Inneren der Zelle, entweder im Cytoplasma oder im Zellkern 


(auch wenn kürzlich einige membrangebundene Rezeptoren von 
lipidlöslichen Hormonen beschrieben wurden). In den meisten 
Fähen bewirkt der Komplex aus dem lipidlöslichen Hormon und 
seinem Rezeptor eine Veränderung der Genexpression im Zell¬ 
kern (► Abb. 7.8). 


Die Hormonwirkung hängt vom Typ der Zielzelle 
und deren Rezeptoren ab 

Wann immer ein Hormon auf eine Zehe mit einem geeigneten 
Rezeptor trifft, an den es binden kann, dockt es an und löst 
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eine Reaktion aus. Die Art dieser Antwort hängt von dem Si¬ 
gnaltransduktionsweg der reagierenden Zelle ab. Daher kann 
dasselbe Hormon in verschiedenen Zelltypen unterschiedliche 
Reaktionen hervorrufen. 

Nehmen Sie zum Beispiel das Hormon Adrenalin (Epinephrin), 
ein Aminosäurederivat, und das eng verwandte Hormon Nor¬ 
adrenalin (Norepinephrin), die beide auch als Neurotransmitter 
wirken. Beide Moleküle spielen eine wichtige Rolle bei der 
bekannten Kampf-oder-Flucht-Reaktion (► Abb. 40.3). Stel¬ 
len Sie sich vor, Sie joggen und treten dabei fast auf eine 


Schlange. Sie springen zurück. Ihr Herz beginnt wild zu schla¬ 
gen, und eine ganze Reihe von Schutzhandlungen wird in 
Gang gesetzt. Zurückspringen und Herzpochen werden von 
Ihrem sympathischen Nervensystem ausgelöst, das sehr rasch 
reagiert (►Abb. 46.8). Gleichzeitig mit diesen Muskelreak¬ 
tionen regt Ihr sympathisches Nervensystem jedoch endokrine 
Zellen in Ihren Nebennieren dazu an, Adrenalin und Nor¬ 
adrenalin auszuschütten. Innerhalb von Sekunden diffundiert 
das Adrenalin in Ihr Blut und zirkuliert in Ihrem Körper, um 
die vielen Komponenten der Kampf-oder-Flucht-Reaktion aus¬ 
zulösen. 


Abb. 40.3 Kampf-oder-Flucht-Reaktion. 

Das Gehirn einer Person, die plötzlich mit ei¬ 
ner bedrohlichen Situation konfrontiert wird, 
schickt ein Signal zu den Nebennieren, die so¬ 
fort die Hormone Adrenalin und Noradrenalin 
ausschütten. Beide zirkulieren im Blut und rufen 
in unterschiedlichen Geweben die verschie¬ 
denen Komponenten der Kampf-oder-Flucht- 
Reaktion hervor 



O Das Gehirn erkennt eine 
Gefahr. Es signalisiert den 
Muskeln, zurückzuspringen ... 


Die Blutgefäße, die zu 
Darm und Haut führen, 
verengen sich, sodass 
mehr Blut in die Mus¬ 
kulatur gelangt. 

V________y 


Schweiß bricht aus 


D 


Die Leber baut Gly¬ 
kogen zu Glucose 
ab, die als Betriebs¬ 
stoff in das Blut 
abgegeben wird. 


... und signalisiert den Neben¬ 
nieren, Adrenalin und Nor¬ 
adrenalin ins Blut auszuschüt¬ 
ten, was eine Reihe von 
Effekten auslöst. 


Das Herz schlägt 
rascher und stärker. 
Der Blutdruck steigt. 


Fettzellen entlassen 
Fettsäuren als Betriebs 
Stoff ins Blut. 
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Fische 

Prolactin ist erforderlich für die Osmoregu- 
lation bei Süßwasserarten. Bei marinen Arten, 
die zum Laichen ins Süßwasser zurückkehren 
(z.B. Lachse) fördert Prolactin möglicherweise 
den Trieb, in den Geburtsfluss zu wandern. 


Amphibien 

Prolactin erzeugt bei manchen Arten einen 
„Wassertrieb“, der geschlechtsreife Tiere ver¬ 
anlasst, zu ihrem Laichgewässer zurückzu¬ 
kehren, es fördert die Entwicklung der Eileiter 
und die Produktion von Laichgallerte beim 
Weibchen und kontrolliert bei einigen Arten die 
Entwicklung der Geschlechtsmerkmale. 


Säuger 

Prolactin stimuliert beim weiblichen 
Geschlecht das Wachstum der Brustdrüsen 
und die Milchproduktion. Beim Menschen ist 
es verantwortlich für das Empfinden sexu¬ 
eller Befriedigung wie auch für die männliche 
Refraktärzeit nach dem Sexualverkehr. 



Vögel 

Prolactin stimuliert bei einigen Arten bei bei¬ 
den Geschlechtern die Nistaktivität, das 
Bebrüten der Eier und die Brutpflege. Bei 
Tauben stimuliert es die Produktion von 
Kropfmilch zur Ernährung der jungen 
Nestlinge. 


Abb. 40.4 Die Struktur von Prolactin ist konserviert, die Funktion hat sich jedoch im Laufe der Evolution verändert. Das Hormon Pro¬ 
lactin kommt in sämtlichen Vertebratengruppen vor und weist somit eine lange evolutionäre Geschichte auf. Wahrscheinlich hat es bei den frühen 
Wirbeltieren den Salz- und Wasserhaushalt reguliert (Osmoregulation). Bei manchen Gruppen hat Prolactin diese Funktion beibehalten, bei an¬ 
deren hat es einen Funktionswandel durchlaufen und kontrolliert nun eine Reihe von physiologischen Prozessen, die in den meisten Fähen in 
Zusammenhang mit der Fortpflanzung stehen 


Adrenalin und Noradrenalin binden an Rezeptoren in Ihrem Her¬ 
zen und bewirken, dass es stärker und schneller schlägt. Ihr Herz 
pumpt nun mehr Blut. Adrenalin bindet auch an Rezeptoren in 
gewissen Blutgefäßen. Indem es Blutgefäße in der Haut, in den 
Nieren und im Verdauungstrakt dazu veranlasst, sich zu kontra¬ 
hieren (die Verdauung kann warten!), sorgt das Hormon dafür, 
dass mehr zirkulierendes Blut in Ihre Muskeln strömt, die es Ih¬ 
nen ermöglichen, der gefährlichen Situation zu entkommen. 

Adrenalin bindet auch an Zellen in der Leber und fördert dort 
zwecks raschen Energienachschubs den Abbau von Glykogen 
zu Glucose (►Abb. 7.15). Im Fettgewebe fördert Adrenalin 
den Abbau von Fetten zu Fettsäuren als weitere Energiequel¬ 
le. Das sind nur einige der vielen Reaktionen, die von einem 
einzigen Hormon ausgelöst werden. In jedem Fall hängt die zel¬ 


luläre Reaktion von den zelleigenen Rezeptoren ab, der damit 
verknüpften intrazellulären Signalkaskade und den von dieser 
Kaskade ausgelösten Mechanismen. All diese verschiedenen, 
von Adrenalin und Noradrenalin hervorgerufenen zellulären Re¬ 
aktionen tragen dazu bei, Ihre Chancen zu erhöhen, heil aus 
einer gefährlichen Situation herauszukommen. 

Dieser Adrenalinschub verwandelt den Menschen sozusagen 
binnen Sekunden in eine Kampf-oder-Flucht-Maschine. Kraft, 
Ausdauer und Schnelligkeit werden erhöht. Ein Schweißaus¬ 
bruch lässt Angreifer leichter abgleiten. Vor allem macht der 
Adrenalinschub auch schmerzunempfindlich. Ein starker Ad¬ 
renalinschub kann aber auch lähmend wirken, insbesondere, 
wenn man die betreffende Gefahrensituation selten oder noch 
nie erlebt hat, beispielsweise einen plötzlichen Angriff. Oder 
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Zirbeldrüse (Epiphyse) 

Melatonin: reguliert biologische Rhythmen 


Schilddrüse (Thyreoidea) (►Abb. 40.11 
und ►Abb. 40.13) 

Thyroxin (T 3 und T 4 ): kurbelt den Zellstoff¬ 
wechsel an; essenziell für Wachstum und 
neuronale Entwicklung 
Calcitonin: fördert den Einbau von Calcium in 
Knochen 


Nebenschilddrüse (auf der Rückseite der 
Schilddrüse, ► Abb. 40.13) 

Parathormon (PTH'): fördert die Freisetzung 
von Calcium aus Knochen und die Resorp¬ 
tion von Calcium durch Darm und Niere 


Nebenniere (► Abb. 40.15) 
Nebennierenrinde: 

Cortisol : vermittelt metabolische 
Reaktionen auf Stress 
Aldosteron: spielt eine Rolle im Elektroly¬ 
thaushalt 

Sexualhormone: in kleinen Mengen gebildet 


Nebennierenmark: 

Adrenalin und Noradrenalin: fördern sofortige 
Kampf-oder-Flucht-Reaktion 


Gonaden (► Kap. 42) 

Hoden (Testes, männlich): 
Testosteron: Entwicklung und Erhalt 
männlicher Geschlechtsmerkmale 


Eierstöcke (Ovarien, weiblich): 
Östrogene: Entwicklung und E 
weiblicher GeschlechtsmerkmL._ 
Progesteron: Erhalt einer Schwanger¬ 
schaft 


andere Organe enthalten Zellen, die 
Hormone erzeugen und ausschütten 


Organ 

Fettgewebe 

Herz 


Hormon 

Leptin 

atriales natriuretisches 


Niere 

Magenwand 

Darmwand 

Haut 

Leber 


Skelettmuskulatur 


Peptid (ANP) 

Erythropoietin 

Gastrin 

Secretin, Cholecystokinin 
Vitamin D (Calciferole) 
Somatomedine, insulin¬ 
ähnliche Wachstumsfak¬ 
toren (IGFs) 

Irisin 


Hypothalamus (► Abb. 40.6) 

Releasing- und Release-Inhibiting- Hormone 
kontrollieren die Adenohypophyse; ADH 
und Oxytocin werden in die Neurohypo- 
physe transportiert und aus ihr freigesetzt. 

Adenohypophyse (► Abb. 40.7) 
thyroideastimulierendes Hormon (TSH): 
aktiviert die Schilddrüse 
follikelstimulierendes Hormon (FSH): fördert 
beim weiblichen Geschlecht die Reifung von 
Follikeln im Ovar, beim männlichen 
Geschlecht die Spermatogenese 
luteinisierendes Hormon (LH): fördert beim 
weiblichen Geschlecht die Ovulation und die 
Produktion von Östrogenen sowie Progester¬ 
on, beim männlichen Geschlecht die 
Produktion von Testosteron 
adrenocorticotropes Hormon (ACTH): regt 
das Nebennierenmark zur Ausschüttung von 
Cortisol an 

Somatotropin ( Wachstumshormon, GH): regt 
Proteinsynthese und Wachstum an 
Prolactin: fördert die Milchproduktion 
melanocytenstimulierendes Hormon (MShl): 
regt die Produktion des Pigments Melanin an 
Endorphine und Enkephaline: Schmerz¬ 
kontrolle 

Neurohypophyse (► Abb. 40.6) 
speichert zwei hypothalamische Hormone 
und setzt sie frei: 

Oxytocin: stimuliert Uteruskontraktionen, 
Milchfluss, Bindung zwischen Individuen 
antidiuretisches Hormon (ADH, auch als 
Vasopressin oder Adiuretin bekannt): fördert 
den Wasserrückhalt in den Nieren 

Thymus (ist bei Erwachsenen zurückgebildet) 
Thymosin: aktiviert T-Zellen im Immunsystem 

Pankreas (Bauchspeicheldrüse) 

(Langerhans-Inseln) 

Insulin: fördert Glucoseaufnahme und 
Glucosestoffwechsel in den Zellen 
Glucagon: fördert die Glucosefreisetzung 
aus der Leber 

Somatostatin: hemmt die Freisetzung von 
Insulin und Glucagon sowie die 
Darmtätigkeit 


Abb. 40.5 Das Hormonsystem des Menschen. Zellen, die Hormone produzieren und freisetzen, können abgegrenzte endokrine Drüsen bilden 
oder aber in die Gewebe anderer Organe wie Magen und Darm eingebettet sein. Der Hypothalamus ist Teil des Gehirns, weist aber Zellen auf, die 
Neurohormone in die extrazelluläre Flüssigkeit sezernieren 


denken Sie an den Adrenalinschub vor einem öffentlichen Auf¬ 
tritt: Das berühmte Lampenheber macht Bühnenneulinge fast 
fertig, während es geübte Akteure zur Hochform aufputscht. Der 
Mensch muss also erst lernen, seine Adrenalinschübe in konkre¬ 
ten Situationen positiv zu nutzen. 

Die Struktur der Hormone wird im Laufe 
der Evolution konserviert, doch die Funktion 
verändert sich 

Chemische Signalgebung zwischen Zehen war für die Entwick¬ 
lung der Vielzelligkeit von entscheidender Bedeutung, daher 


haben Hormone eine lange evolutionäre Geschichte. Die am ein¬ 
fachsten gebauten Tiere - die Schwämme - besitzen kein Ner¬ 
vensystem, doch sie verfügen durchaus über eine interzelluläre 
chemische Kommunikation. Wenn Sie die Evolution der hormo¬ 
nellen Signalgebung studieren, stoßen Sie auf eine interessante 
Gemeinsamkeit: Die Signalmoleküle selbst wurden in erstaun¬ 
lichem Ausmaß stammesgeschichtlich konserviert. Man findet 
dieselben chemischen Verbindungen bei einem breiten Spek¬ 
trum von Organismen, doch ihre Funktionen unterscheiden sich. 
Da Organismen im Verlauf der Evolution ganz unterschiedliche 
Körper und Lebensweisen entwickelt haben, dienen ähnliche 
Hormon-Rezeptor-Systeme ganz unterschiedlichen physiologi¬ 
schen Funktionen. Ein Beispiel ist das Hormon Prolactin, das 
in ► Abb. 40.4 beschrieben wird. Der Name Prolactin reflektiert 
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die Rolle dieses Hormons bei Säugern, wo es das Wachstum 
der Milchdrüsen und die Milchproduktion fördert. Milchdrü¬ 
sen findet man nur bei Säugern, doch Prolactin kommt in 
sämtlichen Wirbeltiergruppen vor - und in allen Fällen steht 
es in irgendeiner Weise mit der Fortpflanzung in Zusammen¬ 
hang. 

Die Liste der bekannten Hormone ist lang, und immer noch 
kommen weitere Hormone hinzu (wie die kürzliche Entdeckung 
von Irisin zeigt). Zur besseren Übersicht geht es hier hauptsäch¬ 
lich um das Hormonsystem des Menschen. In ► Abb. 40.5 sind 
die endokrinen Drüsen des Menschen dargestellt, die in diesem 
Kapitel besprochen und in den folgenden Kapiteln oft erwähnt 
werden. 

Activity 40.1 The Human Endocrine Glands 

www.Lifel le.com/ac40. 1 

40.1 Wiederholung 

Hormone lösen Reaktionen in Zielzellen aus, wobei 
die jeweilige Signalerkennung, Signalübertragung und 
Zellantwort variieren. Es gibt endokrine, parakrine und 
autokrine Hormon Wirkungen. Hormone sind chemische 
Signalmoleküle, die von endokrinen Drüsen in die ex¬ 
trazelluläre Flüssigkeit abgegeben werden, wo sie in den 
Blutstrom diffundieren und zu entfernten Zielzellen trans¬ 
portiert werden können. Die Rezeptoren für wasserlös¬ 
liche Hormone liegen auf der Zelloberfläche, diejenigen 
für die meisten lipidlöslichen Hormone im Zellinneren. 
Die chemischen Strukturen von Signalmolekülen wurden 
im Lauf der Evolution stark konserviert, dienen jedoch 
in unterschiedlichen Organismen unterschiedlichen Funk¬ 
tionen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die strukturellen Merkmale von Hormonen, die darü¬ 
ber entscheiden, ob diese Hormone auf Rezeptoren 
auf der Zelloberfläche oder im Zellinneren wirken, be¬ 
schreiben können. 

■ erklären können, warum ein und dasselbe Hormon im 
Körper bei unterschiedlichen Zielzellen unterschiedli¬ 
che Wirkungen haben kann. 

■ zur Evolution von Hormonen im Tierreich wissen¬ 
schaftlich Stellung beziehen können. 


_ ? _ 

1. Warum wirkt Adrenalin schneller als Östrogen? 

2. Warum ist die Präsenz eines bestimmten Hormons bei zwei 
Arten kein Hinweis auf eine enge phylogenetische Verwandt¬ 
schaft? 

3. Wie kann ein und dasselbe Hormon bei derselben Art zwei 
verschiedene Wirkungen haben? 


Der Vorteil von hormonellen Signalen besteht darin, dass sie aus 
einer örtlich begrenzten Quelle stammen können, aber Zellen 
in allen Körperregionen erreichen und deren Aktivitäten dann 
auch längerfristig koordinieren können. Ein Nachteil von Hor¬ 
monen ist, dass sie, was ihre Ausbreitung und die Beendigung 
des Signals angeht, relativ langsam sind. Daher eignen sie sich 
kaum dafür, Informationen zu übermitteln, die sich rasch verän¬ 
dern. Im Gegensatz dazu schickt das Nervensystem Botschaften 
an bestimmte Zielzellen, und diese Signale werden rasch über¬ 
mittelt und können ebenso rasch wieder abgeschaltet werden. 
Zusätzlich hat das Nervensystem Zugriff auf eine Fülle von ex¬ 
ternen und internen Informationen, die den Zustand des Körpers 
und eine eventuelle Gefährdung der Homöostase anzeigen. Die¬ 
se beiden grundlegenden Steuerungs- und Informationssysteme 
des Körpers ergänzen einander also. Es ist jedoch unumgäng¬ 
lich, dass ihre Aktivitäten koordiniert werden. 

40.2 Das Hormonsystem arbeitet 
eng mit dem Nervensystem 
zusammen 

Das Nervensystem und das Hormonsystem kontrollieren buch¬ 
stäblich alle physiologischen und verhaltensbiologischen Pro¬ 
zesse, die zur Homöostase, zum Überleben und zum Fort¬ 
pflanzungserfolg beitragen. Herausforderungen für einen Or¬ 
ganismus lösen in der Regel sowohl physiologische als auch 
Verhaltensreaktionen aus, wie Sie in ► Kap. 39 in Hinblick auf 
die Thermoregulation und auch bei der Kampf-oder-Flucht-Re- 
aktion in ► Abb. 40.3 gesehen haben. Daher müssen Hormon- 
und Nervensystem koordiniert Zusammenarbeiten, und das tun 
sie auch. Das Nervensystem empfängt eine enorme Menge an 
Informationen aus dem Körper und der Umwelt. Diese Informa¬ 
tionen sind für die Aufrechterhaltung der Homöostase, für das 
Überleben und den Reproduktionserfolg entscheidend. Das Ner¬ 
vensystem kontrolliert viele Gewebe- und Organfunktionen wie 
auch das Verhalten. Daher ist es kaum überraschend, dass das 
Nervensystem zahlreiche endokrine Funktionen reguliert. Um¬ 
gekehrt liefern Hormone dem Nervensystem die zur Regulation 
nötige Feedback-Information. Hormone, die auf das Gehirn wir¬ 
ken, fördern zudem ein Verhalten, das zur Gesundheit und zum 
Wohlbefinden des Organismus beiträgt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Oxytocin und das antidiuretische Hormon werden im Hypotha¬ 
lamus produziert und aus Nervenendigungen in der Neurohypo- 
physe (Hypophysenhinterlappen) freigesetzt. 

■ Die Adenohypophyse (Hypophysenvorderlappen) erzeugt vier 
glandotrope Hormone plus Somatotropin (Wachstumshormon), 
Prolactin und das melanocytenstimulierende Hormon. 

■ Die Freisetzung von Hormonen aus der Neurohypophyse wird 
von Hypothalamushormonen kontrolliert, die durch Gefäße des 
hypophysären Pfortadersystems zur Hypophyse transportiert 
werden. 

■ An der Regulation sind eine kurze und eine lange negative Rück¬ 
kopplungsschleife beteiligt. 
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Die Hypophyse ist eine Schnittstelle zwischen 
Nervensystem und Hormonsystem 


Die Hypophyse (Hirnanhangsdrüse) befindet sich in einer 
Vertiefung an der Schädelbasis direkt über dem Gaumendach 
(►Abb. 40.6). Durch einen Stiel ist sie mit dem Teil des Ge¬ 
hirns verbunden, der als Hypothalamus bezeichnet wird und an 
vielen homöostatischen Regelsystemen beteiligt ist. 

Durch ihre enge Beziehung mit dem Hypothalamus dient die 
Hypophyse als Schnittstelle zwischen dem Nerven- und dem 
Hormonsystem und ist an der hormonellen Kontrolle zahlrei¬ 
cher physiologischer Prozesse beteiligt. 

Die Hypophyse weist zwei separate Teile auf, die unterschied¬ 
liche Funktionen und einen entwicklungsbiologisch jeweils 
anderen Ursprung haben. Die Adenohypophyse (Hypophysen¬ 
vorderlappen) entsteht aus einer Ausstülpung des embryonalen 
Munddachs, die Neurohypophyse (Hypophysenhinterlappen) 


hingegen aus einer Ausstülpung am Boden des sich entwi¬ 
ckelnden Gehirns. Daher entwickelt sich die Adenohypophyse 
aus Epithelgewebe, die Neurohypophyse aus Nervengewebe. 
Beide Teile interagieren mit dem Nervensystem, jedoch auf un¬ 
terschiedliche Weise. Die Adenohypophyse enthält endokrine 
Zellen, die von Neurohormonen kontrolliert werden, welche die 
Adenohypophyse via Blutstrom erreichen. Die Neurohypophyse 
enthält Axone von hypothalamischen Neuronen, die ihre Neuro- 
hormone in die Neurohypophyse entlassen. 

Animation 40.1 The Hypothalamic-Pituitary-Endocrine 

Axis 

www.Lifel le.com/a40. 1 


Die Neurohypophyse Von Neuronen im Hypothalamus er¬ 
strecken sich lange Axone in die Neurohypophyse. Diese Axone 
setzen an ihren Endigungen zwei Hormone frei, die von den 
betreffenden Neuronen produziert werden: das antidiuretische 
Hormon und Oxytocin. Diese Neurohormone werden in Vesikel 


Abb. 40.6 Die Neurohypophyse schüttet Neurohormone 
aus. Neuronen im Hypothalamus produzieren zwei Peptid- 
neurohormone - das antidiuretische Hormon und Oxytocin 
-, die von Nervenendigungen in der Neurohypophyse gespei¬ 
chert und ausgeschüttet werden 
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Die menschliche Hypophyse 
ist nur so groß wie eine 
Rosine, doch sie sezerniert 
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verpackt, die entlang der Axone transportiert werden. In den sy¬ 
naptischen Endknöpfchen der Axone werden sie gespeichert, bis 
elektrische Signale (Aktionspotenziale) ihre Freisetzung anre¬ 
gen (► Abb. 40.6). 

Querverweis 

Wie in ► Abschn. 45.2 beschrieben, sind Aktionspoten¬ 
ziale plötzlich auftretende, vorübergehende, elektrische 
Signale, die von spannungsgesteuerten Ionenkanälen in 
der Axonmembran generiert werden. Diese Signale be¬ 
wegen sich rasch entlang des Axons und führen bei ihrer 
Ankunft im synaptischen Endknöpfchen zur Ausschüt¬ 
tung von Neurotransmittern. 

Die Hauptwirkung des antidiuretischen Hormons (ADH, Adi¬ 
uretin, Vasopressin) besteht bei Säugern und Vögeln darin, 
die von den Nieren zurückgehaltene Wassermenge zu erhö¬ 
hen. Wenn die ADH-Sekretion hoch ist, produzieren die Nie¬ 
ren nur kleine Mengen an hoch konzentriertem Harn. Ist die 
ADH-Sekretion hingegen niedrig, produzieren die Nieren gro¬ 
ße Mengen an verdünntem Harn. Die Neurohypophyse erhöht 
ihre ADH-Ausschüttung immer dann, wenn der Blutdruck fällt 
oder der Salzgehalt im Blut zu hoch wird. ADH ist auch als 
Vasopressin bekannt, weil es überdies eine Verengung der peri¬ 
pheren Blutgefäße bewirkt, um den Blutdruck zu steigern. 

Wenn eine Frau in den Wehen liegt, schüttet ihre Adenohypophy- 
se Oxytocin (auch Ocytocin) aus, was zu Kontraktionen der Ge¬ 
bärmuttermuskulatur führt, durch die das Baby zur Welt kommt. 
Oxytocin bewirkt auch das Einschießen der Milch in die Brust¬ 
drüsen der Mutter. Das Saugen des Neugeborenen an der Brust 
stimuliert Neuronen der Mutter, wodurch es zu einer Sekretion 
von Oxytocin kommt. Allein Anblick und Stimme ihres Babys 
können eine stillende Mutter dazu veranlassen, Oxytocin zu se- 
zemieren, sodas s Milch aus ihrer Brust tröpfelt. Das ist ein gutes 
Beispiel dafür, wie das Nervensystem Informationen integriert 
und zur Kontrolle hormonell vermittelter Prozesse beiträgt. 

Die Adenohypophyse Die Adenohypophyse setzt vier 
Peptid- und Proteohormone frei, die als glandotrope Hormone 
fungieren; das heißt, dass sie die Aktivität anderer Hormon¬ 
drüsen kontrollieren. Diese vier Hormone sind das thyroidea- 
stimulierende Hormon (TSH; auch als Thyreotropin bezeich¬ 
net), das luteinisierende Hormon (LH), das follikelstimulierende 
Hormon (FSH) und das adrenocorticotrope Hormon (ACTH; 
auch als Adrenocorticotropin oder Corticotropin bezeichnet). 
Jedes dieser glandotropen Hormone wird von einem anderen 
Hypophysenzelltyp produziert. Sie werden Näheres über glan¬ 
dotrope Hormone erfahren, wenn später in diesem Kapitel und 
in ► Kap. 42 ihre Zieldrüsen (Schilddrüse, Hoden, Eierstöcke 
und Nebennierenrinde) besprochen werden. 

Die anderen Peptid- und Proteohormone, die von der Adeno¬ 
hypophyse produziert werden, sind Somatotropin (Wachstums¬ 
hormon, GH), Prolactin (►Abb. 40.4), das melanocytenstimu- 
lierende Hormon (MSH; auch als Melanotropin bezeichnet), 
Enkephaline und Endorphine. 


Das Somatotropin (oder Wachstumshormon, GH von growth 
Hormone) wirkt auf eine breite Palette von Geweben direkt oder 
indirekt wachstumsfördemd. Einer seiner wichtigen direkten 
Effekte besteht darin, Zellen zur Aufnahme von Aminosäuren 
anzuregen. Somatotropin fördert das Wachstum auch indirekt, 
indem es die Leber dazu anregt, chemische Botschaften, soge¬ 
nannte Somatomedine oder insulinähnliche Wachstumsfak¬ 
toren (IGFs von insulin-like growth factors) zu produzieren, die 
das Knochen- und Knorpelwachstum anregen. Daher kann man 
auch das Somatotropin als ein glandotropes Hormon bezeich¬ 
nen, denn es aktiviert endokrine Zellen in der Leber. 

Eine Überproduktion von Somatotropin bei Kindern führt zu 
Riesenwuchs (Gigantismus). Ein Mangel an Wachstumshor¬ 
mon kann zu hypophysärem Zwergwuchs führen, bei dem 
die Betroffenen nicht die für Erwachsene normale Größe er¬ 
reichen. Seit Beginn der 1950er-Jahre hat man Kinder, bei 
denen ein starker Mangel an Wachstumshormon diagnostiziert 
wurde, mit Somatotropin behandelt, das aus der Hypophyse 
von zur Organspende freigegebenen Leichen gewonnen wur¬ 
de. Die Behandlung führte tatsächlich zu einer wesentlichen 
Größenzunahme, doch der Jahresbedarf an Hormon für ein ein¬ 
ziges Individuum erforderte bis zu 50(!) Hypophysen. Mitte 
der 1980er-Jahre gelang es Forschem mithilfe gentechnischer 
Methoden, das Gen für das menschliche Somatotropin zu iso¬ 
lieren, in Bakterien zu klonieren und rekombinant herzustellen. 
Dadurch wurde chemisch reines Somatotropin in ausreichender 
Menge verfügbar. 

Endorphine und Enkephaline sind natürliche Opiate des Kör¬ 
pers. Im Gehirn fungieren diese Moleküle als Neurotransmitter 
in Bahnen, die Schmerz kontrollieren. In der Adenohypophyse 
werden sie normalerweise nur in sehr geringen Mengen pro¬ 
duziert und haben wahrscheinlich keinen bedeutenden Effekt. 
Sie sind Nebenprodukte, die bei der Produktion zweier ande¬ 
rer Hormone der Adenohypophyse anfallen. Ein Gen codiert 
ein Ursprungsmolekül namens Proopiomelanocortin (POMC). 
Dieses aus 241 Aminosäuren bestehende Polypeptid wird enzy¬ 
matisch auf unterschiedliche Weise gespalten, um ein Dutzend 
verschiedene Peptide zu produzieren. Das adrenocorticotrope 
Hormon, das melanocytenstimulierende Hormon, Endorphine 
und Enkephaline resultieren alle aus der Spaltung von Proopio¬ 
melanocortin. 


Die Adenohypophyse wird von 
hypothalamischen Neurohormonen kontrolliert 

Hypothalamische Neuronen erstrecken sich nicht bis in die Ade¬ 
nohypophyse, wie sie es bis in die Neurohypophyse tun. Wie 
gelangen die vom Hypothalamus produzierten Neurohormone 
also zu den Zellen in der Adenohypophyse, die von ihnen kon¬ 
trolliert werden? Die Hypophyse ist durch den Hypophysenstiel 
mit dem Gehirn verbunden (► Abb. 40.7). Innerhalb dieses Hy¬ 
pophysenstiels befindet sich das hypothalamisch-hypophysäre 
Pfortader System. Die hypothalamischen Zellen sezemieren am 
Boden des Hypothalamus, wo der Stiel beginnt, Neurohormone. 
Diese Neurohormone diffundieren in dort beginnende Blutge¬ 
fäße des Pfortadersystems und werden mit dem Blutstrom ans 
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Abb. 40.7 Die Adenohypophyse wird vom Hypothalamus kontrolliert. Zellen der Adenohypophyse produzieren vier glandotrope Hormone, 
die andere endokrine Drüsen und zudem mehrere weitere Peptid- und Proteohormone kontrollieren. Diese Zellen werden von Neurohormonen im 
Hypothalamus kontrolliert, die als Releasing- bzw. Release-Inhibiting-Hormone bezeichnet werden. Diese Neurohormone gelangen über das hy¬ 
pophysäre Pfortadersystem im Hypophysenstiel, der zwischen dem Hypothalamus und der Adenohypophyse lokalisiert ist, aus dem Hypothalamus 
in die Adenohypophyse. (Von einem Pfortadersystem spricht man, wenn sich eine Vene in ein Kapillametz verzweigt) 
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Ende des Stiels in die Adenohypophyse transportiert. Hypo- 
thalamische Neurohormone werden in solch winzigen Mengen 
freigesetzt, dass man ihre Existenz zunächst nur vermuten konn¬ 
te, bevor Techniken entwickelt wurden, um sie zu isolieren und 
ihre Struktur aufzuklären. 

_ 7_ 

Frage zu ► Abb. 40.7: Das melanocytenstimulierende Hormon 
(MSH) ist ein Hormon der Adenohypophyse (in ► Abb. 40.7a 
nicht abgebildet). Wenn Zellen aus der Adenohypophyse kulti¬ 
viert werden, setzen sie MSH ins Medium frei. Werden Hypo¬ 
thalamusextrakte zum Medium gegeben, nimmt die Ausschüt¬ 
tung von MSH ab. Was sagen Ihnen diese Ergebnisse über die 
hypothalamische Kontrolle der MSH-produzierenden Zellen? 


In den 1960er-Jahren begannen zwei große Forscherteams unter 
der Leitung von Roger Guillemin und Andrew Schally mit der 
Suche nach diesen Hypothalamussekreten. Da die Mengen sol¬ 
cher Neurohormone in jedem einzelnen Tier winzig sind, wur¬ 
den Hypothalami von Schweinen und Schafen in Schlachthäu¬ 
sern in großer Zahl gesammelt und per Kühlwagen ins Labor 
transportiert. Eine dieser Extraktionen ging von 27.000 Hypo¬ 
thalami von Schafen aus und erbrachte 1 mg gereinigtes Thyreo- 
tropin-Releasing-Hormon (TRH). TRH war das erste hypotha¬ 
lamische Releasing-Hormon (Freisetzungshormon), das isoliert 
und charakterisiert wurde. Es stellte sich als einfaches Tripep- 
tid heraus, bestehend aus Glutamin, Histidin und Prolin. Dieses 
kleine Molekül veranlasst gewisse Zellen in der Adenohypo¬ 
physe, das glandotrope thyroideastimulierende Hormon (TSH) 
freizusetzen, das seinerseits die Schilddrüsenaktivität anregt. 

Kurz nach der Entdeckung des Thyreotropin-Releasing-Hor- 
mons identifizierten die Teams von Guillemin und Schally das 
Gonadotropin-Releasing-Hormon (GnRH), das einige Zellen 
in der Adenohypophyse dazu anregt, die glandotropen Hormone 
freizusetzen, welche die Aktivität der Gonaden (Eierstöcke und 
Hoden) kontrollieren. Für diese Entdeckungen wurden Guille¬ 
min und Schally gemeinsam mit Rosalyn Yalow 1977 mit dem 
Nobelpreis für Medizin ausgezeichnet; Yalow entwickelte die 
Technik des Radioimmunoassays, die es ermöglicht, winzige 
Mengen spezifischer Moleküle wie Releasing-Hormone zu mes¬ 
sen. 

Inzwischen kennen wir viele weitere hypothalamische Neuro¬ 
hormone, sowohl Releasing-Hormone als auch die Freisetzung 
hemmende, das heißt inhibitorische Hormone (Release-Inhibi- 
ting-Hormone). Die wichtigsten hypothalamischen Neurohor¬ 
mone zur funktionellen Kontrolle der Adenohypophyse sind in 
► Abb. 40.7 aufgelistet. 

Negative Rückkopplungsschleifen kontrollieren 
die Hormonsekretion 

Die endokrinen Zellen der Adenohypophyse werden nicht 
nur von Releasing-Hormonen und Release-Inhibiting-Hormo- 
nen kontrolliert, sondern sie stehen auch unter einer negativen 
Feedback-Kontrolle durch die Hormone der Zieldrüsen, die von 
ihnen stimuliert werden (►Abb. 40.7). Beispielsweise taucht 


das Hormon Cortisol, das von der Nebenniere als Reaktion 
auf das von der Adenohypophyse sezemierte adrenocorticotro- 
pe Hormon produziert wird, mit dem zirkulierenden Blut in der 
Hypophyse auf und hemmt eine weitere Freisetzung des adre- 
nocorticotropen Hormons. Cortisol fungiert auch als negatives 
Rückkopplungssignal für den Hypothalamus und hemmt die 
Ausschüttung des Corticotropin-Releasing-Hormons. Cortisol 
im Überschuss wirkt also seiner eigenen Bildung entgegen. Da 
Cortisol das letzte Hormon ist, das in dieser Kette miteinander 
interagierender Strukturen, die als Hypothalamus-Hypophysen- 
Nebennieren-Achse bezeichnet werden, freigesetzt wird, wer¬ 
den seine Rückkopplungsaktivitäten als „lange Rückkopplungs¬ 
schleife“ charakterisiert. Das glandotrope adrenocorticotrope 
Hormon übt ebenfalls eine negative Feedback-Kontrolle auf die 
Hypothalamuszellen aus, die das korrespondierende Releasing- 
Hormon produzieren. Bei dieser Aktivität handelt es sich wegen 
der örtlichen Nähe von Hypophyse und Hypothalamus um eine 
„kurze Rückkopplungsschleife“. 


Hormone beeinflussen das Nervensystem 

Hormone beeinflussen das Nervensystem nicht nur durch nega¬ 
tive Feedback-Signale, die ihre eigene Sekretion kontrollieren. 
So hat das Neurohypophysenhormon Oxytocin, das eine wich¬ 
tige Rolle beim Geburtsprozess und bei der Anregung der 
Milchproduktion in den Brustdrüsen spielt, auch eine starken 
Verhaltenseffekt, indem es Bindungen stärkt, wie in der Einlei¬ 
tung zu ► Kap. 7 („Faszination Forschung: Ein Signal für die 
Partnerbindung“) beschrieben. Wird die Oxytocinfreisetzung 
experimentell blockiert, weisen Säugermütter von Ratten bis zu 
Schafen ihre Neugeborenen zurück. Erhält jedoch eine jungfräu¬ 
liche Ratte eine Dosis Oxytocin, adoptiert sie fremde Junge, 
als seien es ihre eigenen. Oxytocin fördert bei einer ganzen 
Reihe von Tieren Paarbindung und Vertrauen. Beim Menschen 
steigt die Oxytocinausschüttung bei intimem sexuellem Kontakt 
an. Nicht überraschend trägt Oxytocin die Spitznamen Kuschel¬ 
oder Vertrauenshormon. 

Neuere Untersuchungen des in der Einleitung zu diesem Kapitel 
(► „Faszination Forschung: Das Trainingshormon“) erwähnten 
Hormons Irisin zeigen, dass dieses Molekül möglicherweise die 
Auswirkungen körperlicher Bewegung an das Gehirn übermit¬ 
telt. Wie viele Experimente belegt haben, verbessert körperliche 
Bewegung kognitive Funktionen. Positive Effekte körperlicher 
Bewegung konnten speziell für die Region des Gehirns nach¬ 
gewiesen werden, die als Hippocampus bezeichnet wird und 
eine wichtige Rolle für Lernen und Gedächtnis spielt. Zu diesen 
Effekten gehören die Produktion neuer Gehirnzellen, eine er¬ 
höhte Durchblutung und Veränderungen von Strukturen, die die 
Kommunikation zwischen Gehirnzellen unterstützen. Wie sich 
herausgestellt hat, ist einer der Faktoren, die an den positiven 
Auswirkungen körperlicher Bewegung auf den Hippocampus 
beteiligt sind, der Faktor BNDF ( brain-derived neurotrophic 
factor, „vom Gehirn stammender neurotropher Faktor“). Auf 
welche Weise führt körperliche Bewegung zur Ausschüttung 
von BDNF im Gehirn? ► „Experiment: Wie kann Irisin die 
positiven Auswirkungen von körperlicher Bewegung auf die 
Kognition vermitteln?“ geht dieser faszinierenden Frage nach. 
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Experiment: Wie kann Irisin die positiven Auswirkungen von 
körperlicher Bewegung auf die Kognition vermitteln? 


Originalliteratur: Wrann CD et al. (2013) Cell Metab 18: 649-659 

Das kleine Protein Irisin, das von aktiven Muskeln sezemiert wird, wird von einem Protein 
namens FNDC5 abgespalten, und die FNDC5-Expression wird von dem Transkriptionsfak¬ 
tor PGC-la kontrolliert. Irisin zirkuliert dann im Blut, doch wegen der Blut-Hirn-Schranke 
(► Abschn. 44.1) ist es unwahrscheinlich, dass das Hormon zu Gehimstrukturen wie dem 
Hippocampus gelangt, wo es die Kognition fördern könnte. Wird Irisin vielleicht auch im 
Gehirn exprimiert? Wenn das der Fall wäre, sollte körperliche Bewegung zu ähnlichen Ver¬ 
änderungen bei der Expression von FNDC5 und seinem Transkriptionsfaktor PGC-la im 
Hippocampus führen, wie es im Skelettmuskel der Fall ist. Zunächst mussten die Forscher 
in ihrem experimentellen System mit ihren Assays zeigen, dass körperliche Bewegung die 
Expression von PGC-la und FNDC5 in aktiven Muskeln induziert. Dann konnten sie das¬ 
selbe experimentelle System benutzen, um die Expression im Hippocampus zu untersuchen. 


Hypothese 

Ausdauerbelastung ruft eine erhöhte Expression von PGC-la und FNDC5 im Skelettmuskel 

hervor. 

Methode 

1. Man ließ eine Gruppe von Mäusen 30 Tage lang in Laufrädern trainieren (Trainingsgrup¬ 
pe), während eine Kontrollgruppe inaktiv blieb. N = 10 in jeder Gruppe. 

2. Nach 30 Tagen wurden die Mengen von PGC-la und FNDC5-mRNA in der Beinmusku¬ 
latur beider Mäusegruppen bestimmt. 

3. Die Daten einer jeden Variablen (PGC-la und FNDC5) wurden für die Trainingsgruppe 
und die Kontrollgruppe aufgetragen und die Daten einem ungepaarten t-Test unterzogen 
(► Anhang B), um die Signifikanz der Ergebnisse zu bestimmen. 


Ergebnisse 

Fehlerbalken zeigen eine Standardabweichung von ± 1 an. 
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Schlussfolgerung 

Die relativen Mengen der FNDC5- und der PGC-la-mRNA waren bei der Trainingsgruppe 
signifikant höher als bei den untrainierten Mäusen (p < 0,01). 
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Blick in die Daten: Wie kann Irisin die positiven Auswirkungen von körperlicher Bewegung auf 
die Kognition vermitteln? 


Ähnliche Messungen der relativen Menge an PGC-la- und 
FNDC5-mRNA wurden im Hippocampus der trainierten und 
der untrainierten Mäusen vorgenommen. Wieder gilt: N = 
10 für jede Gruppe. Die Ergebnisse sind in der Tabelle auf¬ 
gelistet. 


relative Menge an 
FNDC5-mRNA 

relative Menge an 
PGC-la-mRNA 

Kontroll- 

Trainings¬ 

Kontroll- 

Training s- 

gruppe 

gruppe 

gruppe 

gruppe 

1,02 

1,33 

1,22 

1,23 

1,10 

1,24 

0,84 

1,09 

0,92 

1,68 

1,06 

1,35 

0,93 

1,30 

1,26 

1,18 

1,21 

1,34 

1,04 

1,40 

0,93 

1,33 

1,12 

1,18 

0,96 

1,50 

1,04 

1,46 

1,01 

1,29 

1,09 

1,19 

1,00 

1,44 

1,02 

1,54 

0,97 

1,41 

0,54 

1,16 


Aufgaben 

1. Tragen Sie die Daten so auf wie im zuvor beschriebe¬ 
nen Experiment mit der Beinmuskulatur. Dann können Sie 
auf diese Daten dieselbe analytische Methode anwenden 
wie auf die Daten der Beinmuskulatur. Hatte körperliches 
Training einen signifikanten Effekt auf die PGC-la- und 
FNDC5-mRNA-Menge im Hippocampus? 

2. Der neurotrophe Faktor BDNF ist ein sezerniertes Prote¬ 
in, das eine wichtige Rolle bei neuronalen Veränderungen 
im Zusammenhang mit Lernen und Gedächtnis spielt. 
Nehmen Sie an, Ihnen stünde ein standardisierter Reakti¬ 
onsablauf (Assay) zum Messen von BNDF zur Verfügung. 
Wie könnten Sie feststellen, ob das Trainingsprotokoll 
eine signifikante Zunahme der BDNF-Expression im Hip¬ 
pocampus induziert hat? 

3. Wie könnten Sie ermitteln, ob eine festgestellte Zunahme 
in der Expression von FNDC5 im Hippocampus für eine 
erhöhte BDNF-Expression im Hippocampus ausreicht? 
Dabei wird angenommen, dass Sie Hippocampusneuronen 
kultivieren können, sodass die Expression von FNDC5 an¬ 
geregt oder unterdrückt werden kann. 


40.2 Wiederholung 

Die Hypophyse ist die Schnittstelle zwischen dem 
Nerven- und dem Hormonsystem. Die Neurohypophyse 
setzt zwei Neurohormone frei, das antidiuretische Hor¬ 
mon (ADH) und Oxytocin. Die Adenohypophyse, die von 
anderen hypothalamisehen Neurohormonen kontrolliert 
wird, sezemiert ihrerseits vier glandotrope Hormone, die 
andere endokrine Drüsen kontrollieren. Zusätzlich pro¬ 
duziert und sezerniert die Adenohypophyse fünf weitere 
Hormone, die direkt auf nichtendokrine Gewebe wirken. 
Hypothalamus und Hypophyse stehen unter negativer 
Feedback-Kontrolle der Hormone ihrer Zieldrüsen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die anatomischen und funktionellen Beziehungen zwi¬ 
schen dem Hypothalamus und der Hypophyse be¬ 
schreiben können. 

■ die entwicklungsphysiologischen Ursprünge von Ade¬ 
nohypophyse und Neurohypophyse erklären können. 

■ erläutern können, wie eine negative Rückkopplungs¬ 
schleife die Hormonausschüttung kontrolliert. 


freigesetzt werden, Adenohypophysenhormone hingegen aus 
Epithelzellen. 

2. Wie kontrollieren Hypothalamusneuronen die Freisetzung 
von Hormonen aus der Adenohypophyse? 

3. Erklären Sie, was mit negativer Rückkopplung bei der hypo- 
thalamischen Kontrolle der endokrinen Funktion gemeint ist. 


Die hypothalamischen und die hypophysären Hormone sowie 
einige der endokrinen Drüsen, die sie kontrollieren, lassen sich 
leicht in ein Wirkungs Schema einbinden, weil sie in ihrer Or¬ 
ganisation und Funktion gemeinsame Merkmale aufweisen. Die 
gesamte Liste der Hormone ist jedoch außerordentlich vielfäl¬ 
tig, was Verallgemeinerungen schwierig macht. Dieses Kapitel 
kann nicht sämtliche Hormone berücksichtigen. Daher konzen¬ 
triert es sich auf Hormone, die einige gemeinsame Funktionen 
aufweisen - eine davon ist die Koordination von Entwicklungs¬ 
prozessen. 

40.3 Hormone spielen eine wichtige 
Rolle bei der Entwicklung 


_ ? _ 

1. Liefern Sie eine entwicklungsphysiologische Erklärung für 
die Tatsache, dass Neurohypophysenhormone aus Neuronen 


Die Entwicklung eines Tieres aus einem befruchteten Ei erfor¬ 
dert die Koordination von Prozessen im ganzen Körper. Stellen 
Sie sich die Probleme vor, die auftreten würden, wenn das Kör¬ 
perwachstum nicht symmetrisch wäre oder wenn das Wachstum 
von Organsystemen den Bedarf nicht decken könnte, den der 
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heranwachsende Körper an sie stellt. Da Hormone vom Blut¬ 
kreislauf in alle Körperregionen transportiert werden, sind sie 
ideale Botenstoffe, um die vielen verschiedenen Prozesse zu 
integrieren und zu koordinieren, die für die Entwicklung eine 
Rolle spielen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Klassische Experimente haben gezeigt, dass Hormone die Meta¬ 
morphose von Insekten steuern. 

■ Die sexuelle Entwicklung von Wirbeltieren wird von Steroidhor¬ 
monen gesteuert. 

■ Die menschliche Pubertät resultiert aus einer veränderten Emp¬ 
findlichkeit des Hypothalamus für negatives Feedback. 


Insekten durchlaufen in ihrer Entwicklung 
entweder eine vollständige oder 
eine unvollständige Metamorphose 

Die Veränderungen, die bei einem sich aus der Larve zur Imago 
entwickelnden Insekt auftreten, können dramatisch sein, in¬ 
dem sich die Körperform völlig wandelt. Insekten wie Bienen, 
Fliegen, Käfer und Schmetterlinge durchlaufen eine vollständi¬ 
ge Metamorphose (Holometabolie). Aus dem befruchteten Ei 
schlüpft eine Larve, die frisst, sich mehrmals häutet und da¬ 
bei immer größer wird. Dann tritt sie in eine inaktive Phase 
ein, die als Puppe bezeichnet wird. Im Puppenstadium kommt 
es zu einer völligen Reorganisation des Körpers, und schließ¬ 
lich schlüpft aus der Puppenhülle das erwachsene, geflügelte 
Insekt (die Imago). Der Körper der Imago unterscheidet sich 
komplett von demjenigen der Larve. Die Schmetterlingsraupe 
kriecht und ernährt sich von Vegetation, der adulte Schmetter¬ 
ling fliegt und ernährt sich von Blütennektar. Viele andere In¬ 
sektenarten wie Libellen, Wanzen, Schaben, Heuschrecken und 
Läuse durchlaufen dagegen eine unvollständige Metamorphose 
(Hemimetabolie), die meist eine weit geringere Veränderung 
der Körperform und kein Puppenstadium umfasst. Auch die¬ 
se Insekten machen eine Reihe von Larvenstadien durch und 
werden von Häutung zu Häutung größer, doch dabei meist der 
Imago immer ähnlicher. Das letzte juvenile Larvenstadium, die 
Nymphe, durchläuft dann einfach die finale Imaginalhäutung. 
Beim Häuten wird nicht die Epidermis, sondern das alte har¬ 
te Exoskelett abgestreift; darunter hat die Epidermis bereits ein 
neues, noch weiches Exoskelett gebildet. Das erfordert die Ko¬ 
ordination zellulärer Prozesse in der gesamten Epidermis des 
Tieres. Sowohl eine vollständige als auch eine unvollständige 
Metamorphose verlangen steuernde und regelnde Prozesse in 
allen Teilen des Insektenkörpers und die Koordination aller die¬ 
ser Vorgänge. 


Querverweis 

Die Insektenmetamorphose wird in ► Abschn. 30.4 aus¬ 
führlicher beschrieben. 


Experimente zur Insektenentwicklung 
brachten hormonelle Signalsysteme zutage 


Bahnbrechende Experimente über die Wirkung und die Kontrol¬ 
le von Hormonen bei Insekten wurden um 1934 von Sir Vincent 
Wigglesworth an der blutsaugenden Raubwanze Rhodniusproli- 
xus durchgeführt, die eine unvollständige Metamorphose durch¬ 
läuft. Beim Schlüpfen sieht Rhodnius wie eine Miniaturversion 
des adulten Insekts aus, es fehlen der Wanzenlarve jedoch noch 
einige Merkmale der erwachsenen Tiere. Rhodnius häutet sich 
fünfmal, bevor sie sich in ein geschlechtsreifes Adulttier um¬ 
wandelt; jede dieser Häutungs- und Wachstumsphasen wird von 
einer Blutmahlzeit ausgelöst. Rhodnius ist ein höchst wider¬ 
standsfähiges Versuchstier - die Wanze kann selbst nach dem 
Dekapitieren (Köpfen) noch eine Weile weiterleben. Wird die 
Wanze innerhalb einer Stunde nach der letzten Blutmahlzeit de- 
kapitiert, kann sie noch bis zu einem Jahr weiterleben, häutet 
sich aber nicht mehr. Wird sie eine Woche nach der letzten 
Blutmahlzeit dekapitiert, kommt es dagegen zur Häutung zum 
Adulttier. 



juvenile Rhodnius- Rhodnius, eine Stunde Rhodnius, eine Woche 
Wanze nach der letzten Blut- nach der letzten Blut¬ 
mahlzeit dekapitiert mahlzeit dekapitiert 

(bleibt eine Larve) (häutet sich zur Imago) 

Diese Beobachtungen ließen vermuten, dass irgendeine Sub¬ 
stanz, die langsam aus dem Kopf in den Körper diffundiert, 
die Häutung kontrolliert. Um diese Hypothese zu testen, wur¬ 
den zwei dekapitierte juvenile Wanzen - eine kurz nach einer 
Blutmahlzeit, die andere eine Woche nach einer Blutmahlzeit - 
durch ein Glasröhrchen miteinander verbunden, sodass Kör¬ 
perflüssigkeiten zwischen beiden Tieren ausgetauscht werden 
konnten. Beide verwandelten sich in adulte Wanzen, was be¬ 
wies, dass eine diffusible Substanz aus dem Wanzenkopf die 
Häutung auslöst. 
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Nach diesen bahnbrechenden Experimenten an Rhodnius wur¬ 
den die chemische Struktur und die Funktionen der diffusiblen 
Substanzen (Hormone), die die Häutung bei Arthropoden kon¬ 
trollieren, aufgeklärt. 


Drei Hormone regulieren Häutung und Reifung 
bei Arthropoden 


Das Nervensystem eines Arthropoden sammelt verschiedene In¬ 
formationen über seine Umwelt (wie Tageslänge, Temperatur, 
Nahrungsquellen und Sozialkontakte), die für die Entscheidung 
über die optimale zeitliche Regulation von Wachstum und Ent¬ 
wicklung wichtig sind. Sind die Bedingungen günstig, schickt 
das Gehirn ein Signal an die Prothoraxdrüse und weist sie 
dadurch an, die Hormone zu produzieren, welche wiederum 
physiologische Prozesse in Gang setzen, die an der Entwicklung 
und der Häutung beteiligt sind. 

PTTH und Ecdyson Zwei Hormone, das prothoracotrope 
Hormon (PTTH) und Ecdyson (vom griechischen ecdysis für 
„Häutung“), wirken nacheinander, um die Häutung bei Arthro¬ 
poden zu regulieren. Das prothoracotrope Hormon wird von 
Zellen im Gehirn produziert, ist also ein Neurohormon. An¬ 
schließend wird es in eine paarige Struktur transportiert, die 
mit dem Gehirn verwachsen ist, und dort gespeichert, die Cor¬ 
pora cardiaca (Singular: Corpus cardiacum) (► Abb. 40.8). 
Nach einem passenden Stimulus (im Fall von Rhodnius eine 
Blutmahlzeit) setzen die Corpora cardiaca das prothoracotrope 
Hormon frei, das mit der extrazellulären Flüssigkeit (Hämolym- 
phe) zu einer endokrinen Drüse gelangt, der Prothoraxdrüse. 
Das prothoracotrope Hormon regt die Prothoraxdrüse dazu an, 
das Hormon Ecdyson auszuschütten. Dieses gelangt mit dem 
Hämolymphestrom zu den Zielgeweben und löst die Häutung 
aus. 

Animation 40.2 Complete Metamorphosis 

www.Lifel le.com/a40.2 

Ecdyson ist ein Steroidhormon (►Abb. 40.2b) und daher mit 
den Wirbeltierhormonen Testosteron und Östrogen verwandt 
(die ebenfalls eine Rolle bei der Kontrolle von Wachstum und 
Entwicklung spielen). Ecdyson ist lipidlöslich und kann daher 
die Plasmamembran seiner Zielzellen (vorwiegend Epidermis- 
zellen) problemlos passieren. In den Zielzellen bindet Ecdyson 
an einen Rezeptor; dieser induziert die Expression von Genen, 
die Enzyme codieren, welche am Abbau der alten Cuticula und 
am Aufbau einer neuen Cuticula beteiligt sind. 

Juvenilhormon Was entscheidet darüber, ob sich ein Lar¬ 
venstadium zu einer weiteren Juvenilform häutet oder in ein 
Adulttier verwandelt? Das Juvenilhormon ist ein Molekül, das 
ständig aus den Corpora allata (Singular: Corpus allatum) 
ausgeschüttet wird; diese sind Anhängsel der Corpora cardia¬ 
ca. Solange Juvenilhormon präsent ist, häutet sich Rhodnius 


Neuroendokrine Zellen 
im Gehirn produzieren 
das prothoracotrope 
Hormon (gelb), das zu 
den Corpora cardiaca 
transportiert und dort 
freigesetzt wird. 


Gehirn 


Prothorax¬ 
drüse 




Corpus 

allatum 


Das prothoraco¬ 
trope Hormon 
regt die Protho¬ 
raxdrüse dazu 
an, Ecdyson (rot) 
zu sezernieren. 


Die Corpora allata 
produzieren Juvenil¬ 
hormon (blau) in ab¬ 
nehmender Menge. 


Die Freisetzung 
von Ecdyson 
erfolgt in 
Schüben; jede 
Freisetzung 
löst eine Häu¬ 
tung aus. 





Kokon 


5. Larven¬ 
stadium 

I Verpup- 
T Pung 



Wenn die Konzen¬ 
tration von Juve¬ 
nilhormon stark 
schwindet, häutet 
sich die Larve zur 
Puppe. 


Imago 


Die Puppe produ¬ 
ziert kein Juve¬ 
nilhormon, daher 
wandelt sie sich 
zur Imago. 


Abb. 40.8 Hormoneller Kontrollmechanismus der Metamorphose. 

Beim Riesenseidenspinner Hyalophora cecropia und anderen Insekten 
kontrollieren drei Hormone die Häutung und die Metamorphose 
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zu einem weiteren Larvenstadium. Die Corpora allata stellen 
normalerweise im fünften Larvenstadium die Produktion von 
Juvenilhormon ein. Wenn die Wanze kein Juvenilhormon mehr 
produziert, wurde sie zur Nymphe und häutet sich zur Adult¬ 
form (Imaginalhäutung). 

Komplizierter ist die Entwicklungskontrolle durch das Juve¬ 
nilhormon bei Insekten, die eine vollständige Metamorphose 
(Holometabolie) durchlaufen. Ein gut untersuchtes Beispiel für 
eine vollständige Metamorphose liefert der Riesenseidenspin¬ 
ner, Hyalophora cecropia (►Abb. 40.8). Solange Juvenilhor¬ 
mon in hoher Konzentration präsent ist, häuten sich Larven 
weiter zu immer größeren Larven. Sinkt die Juvenilhormon¬ 
konzentration entwicklungsgesteuert, verwandeln sich Larven 
durch Einspinnen und Häuten zu Puppen und durchlaufen die 
Metamorphose zur Imago. Da ab dem Puppenstadium kein Ju¬ 
venilhormon mehr produziert wird, häutet sich die fertige Imago 
nicht, sondern schlüpft aus der Puppenhülle. Viele moderne In¬ 
sektizide enthalten Juvenilhormonanaloga, um zu verhindern, 
dass sich die Larven zu Adulttieren entwickeln. 


Diese Beispiele aus dem Bereich der Insektenentwicklung zei¬ 
gen, wie einige wenige Hormone wichtige Entwicklungsschritte 
koordinieren können, an denen sehr unterschiedliche Zelltypen 
und Gewebe im ganzen Körper beteiligt sind. Die hormonellen 
Signale erreichen alle Körperregionen gleichzeitig, und die Ent¬ 
wicklungsprozesse werden in Abhängigkeit von der Hormon¬ 
bindung an Rezeptoren auf den verschiedenen Zelltypen und von 
den dadurch in Gang gesetzten Mechanismen gesteuert. 


Sexualhormone kontrollieren 
die geschlechtliche Entwicklung 

Hormone kontrollieren auch viele Entwicklungsprozesse bei 
Vertebraten. Ein Beispiel, das bereits in ►Abschn. 40.2 er¬ 
wähnt wurde, ist der Einfluss, den das Somatotropin aus der 
Adenohypophyse auf das Wachstum hat. Andere Beispiele sind 
die Hormone, die an der Sexualentwicklung beteiligt sind. 


Abb. 40.9 Sexualsteroide steuern die Entwick¬ 
lung der menschlichen Geschlechtsorgane. Die 

äußeren Geschlechtsorgane des frühen menschli¬ 
chen Embryos sind noch undifferenziert. Androgene 
fördern die Entwicklung männlicher Geschlechtsor¬ 
gane. Fehlt dieser Androgeneinfluss, entwickeln sich 
weibliche Geschlechtsorgane 


Genital¬ 
höcker 

Urogenital 

grübe 

Analfalte 


6 Wochen 


Die Gonaden genetisch 
männlicher Embryonen 
beginnen Androgene zu 
sezernieren, wenn der 
Embryo ca. sieben Wo¬ 
chen alt ist. 



Dieses Gewebe bildet 
beim männlichen Ge¬ 
schlecht den Penis, beim 
weiblichen Geschlecht 
die kleinen Schamlippen. 


Dieses Gewebe bildet 
beim männlichen Ge¬ 
schlecht den Hodensack 
(Skrotum), beim weiblichen 
Geschlecht die großen 
Schamlippen. 


Eichel ^ 
(Glans 
penis) 

Urethral 
falte 

Skrotal- 
schwellung 

Öffnung 
der Harn¬ 
röhre 
(Urethra) 

Eichel 

Penis¬ 
schaft 

Hoden 
sack 

(Skrotum) 


männlich 


weiblich 



Unter dem Einfluss von 
Androgenen bilden sich 

Penis und Hodensack. 

\ ___ 


C " \ 

Ohne Androgeneinfluss 

entwickeln sich weibliche 

äußere Geschlechtsorgane. 

v_y 


Klitoris 

(Glans clitoris) 


Urethralfalte 


Genital¬ 

schwellung 


Klitoris 

Öffnung der 
Harnröhre 
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Schamlippen 

kleine 

Schamlippen 

Jungfern¬ 

häutchen 

(Hymen) 
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Die Gonaden (Geschlechtsorgane) - also die Hoden (Testes) 
beim männlichen und die Eierstöcke (Ovarien) beim weiblichen 
Geschlecht - produzieren Hormone und Gameten (Geschlechts¬ 
zellen). Die meisten gonadalen Hormone sind Steroide, die 
aus Cholesterol synthetisiert werden. Die männlichen Steroid¬ 
hormone werden kollektiv als Androgene bezeichnet, und das 
dominante Androgen ist Testosteron. Die weiblichen Steroi¬ 
de sind die Östrogene und die Gestagene wie Progesteron. 
Das dominante Östrogen ist Östradiol, das aus Testosteron 
hergesteht wird. Daher synthetisieren Männer wie Frauen Tes¬ 
tosteron, doch Frauen verfügen über ein Enzym, das Testosteron 
in Östradiol um wandelt. 

Media Clip 40.1 The Testosterone Factor 

www. Eifel le.com/mc40. 1 

Phänotypische Geschlechtsbestimmung Die Sexualhor¬ 
mone entscheiden darüber, ob ein Säugerembryo phänotypisch 
das weibliche oder das männliche Geschlecht entwickelt. Beim 
Menschen sind die Gonaden im frühen Embryonalstadium noch 
undifferenziert. Bei einem XY-Individuum führt die Präsenz des 
Y-Chromosoms in der Regel dazu, dass die noch undifferen¬ 
zierten embryonalen Gonaden in der siebten Woche beginnen, 
Androgene zu produzieren. Als Reaktion auf diese Androgene 
entwickelt das Fortpflanzungssystem den männlichen Phänotyp. 
Wenn kein Y-Chromosom präsent ist (d. h., wenn das Indivi¬ 
duum den Genotyp XX aufweist), werden zu diesem Zeitpunkt 
auch keine Androgene produziert, und es entwickeln sich weib¬ 
liche Strukturen (► Abb. 40.9). Nach der Geburt kontrollieren 
die Sexualhormone die Reifung der Geschlechtsorgane sowie 
Entwicklung und Aufrechterhalt sekundärer Geschlechtsmerk¬ 
male wie Brustdrüsen und Gesichtsbehaarung. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 40.9: Welche Auswirkungen würde Ihrer Mei¬ 
nung nach eine Mutation haben, die zu nicht funktionierenden 
Androgenrezeptoren führt? 


Die phänotypische Geschlechtsbestimmung ist ein gut unter¬ 
suchtes Beispiel für die Bedeutung von Rezeptoren bei hormo¬ 
nellen Kontrollmechanismen. Gelegentlich werden Individuen 
geboren, die aufgrund einer Mutation keine funktionierenden 
Androgenrezeptoren besitzen - ein Zustand, den man als kom¬ 
plette Androgenresistenz oder Goldberg-Maxwell-Morris-Syn- 
drom bezeichnet. Diese Menschen weisen einen XY-Genotyp 
auf und besitzen innen hegende Hoden, entwickeln jedoch die 
Körperformen und äußeren Genitalien einer Frau. 

Pubertät Von den juvenilen Gonaden des Menschen werden 
Sexualhormone in geringer Menge produziert, doch mit Be¬ 
ginn der Pubertät - im Alter von etwa 12-13 Jahren - steigt 
ihre Produktion rasch an. Warum kommt es zu diesem plötz¬ 
lichen Anstieg? Beim Jugendlichen wie beim Erwachsenen 
wird die Produktion von Sexualhormonen in den Eierstöcken 
beziehungsweise Hoden von den in der Adenohypophyse syn¬ 
thetisierten glandotropen Hormonen luteinisierendes Hormon 
(LH) und follikelstimulierendes Hormon (FSH) kontrolliert, 



Abb. 40.10 Auslösung der Pubertät. Bei einem jungen Menschen vor 
der Pubertät produzieren die Gonaden geringe Mengen an Sexualhor¬ 
monen, und da der Hypothalamus sehr empfindlich auf die negativen 
Feedback-Effekte dieser steroidalen Sexualhormone reagiert, wird die 
GnRH-Produktion unterdrückt. Eine plötzliche Abnahme der Empfind¬ 
lichkeit des Hypothalamus für dieses Feedback führt zu einer erhöhten 
GnRH-Produktion und läutet damit die Pubertät ein 


die gemeinsam als Gonadotropine bezeichnet werden. Ihre 
Produktion durch die Adenohypophyse steht unter der Kon¬ 
trolle des hypothalamischen Gonadotropin-Releasing-Hormons 
(GnRH) (► Abb. 40. 10). Die Produktion von GnRH wird wiede¬ 
rum von zirkulierenden Sexualhormonen durch negatives Feed¬ 
back kontrolliert. Bereits vor der Pubertät können die Gonaden 
auf Gonadotropine antworten, und die Hypophyse kann auf 
GnRH reagieren. Doch vor der Pubertät produziert der Hypotha¬ 
lamus nur sehr geringe Mengen GnRH. Die Pubertät wird durch 
eine Verringerung der Empfindlichkeit der hypothalamischen 
GnRH-produzierenden Zehen für das negative Feedback von 
Sexualhormonen und Gonadotropinen eingeleitet. Infolgedes¬ 
sen nimmt die GnRH-Freisetzung zu, was zu einer erhöhten Pro¬ 
duktion von Gonadotropinen und damit von Sexualhormonen 
über diese Hypothalamus-Hypophysen-Gonaden-Achse führt. 

Im weiblichen Geschlecht regen erhöhte LH- und FSH-Konzen- 
trationen in der Pubertät die Eier stocke an, weibliche Sexualhor¬ 
mone zu produzieren. Die erhöhten Blutspiegel dieser Hormone 
leiten die Entwicklung von Merkmalen einer geschlechtsreifen 
Frau ein: vergrößerte Brüste, Vagina und Uterus, breitere Hüf¬ 
ten, mehr Unterhautfettgewebe, Schambehaarung und Einsetzen 
des Menstruations- sowie des Ovarialzyklus (►Abb. 42.11) 
sowie Verhaltens Veränderungen. Beim männlichen Geschlecht 
regt ein erhöhter LH-Spiegel Zellgruppen in den Hoden zur 
Testosteronproduktion an, was wiederum die tief greifenden 
physiologischen, anatomischen und psychologischen Verände¬ 
rungen einleitet, die mit der Pubertät einhergehen. Die Stimme 
wird tiefer, im Gesicht und am Körper beginnen Haare zu wach¬ 
sen, Hoden und Penis vergrößern sich. Testosteron fördert auch 
das Wachstum von Skelettmuskulatur und Knochen. Bei Män¬ 
nern regt FSH die Produktion von Spermien an. 
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Abschnitt geht es um einige dieser hormonellen Regelmecha¬ 
nismen der Homöostase. 


Die Rolle, die die Sexualhormone für das adulte Sexual verhal¬ 
ten und die Reproduktion spielen, ist in ► Kap. 42 beschrieben. 


40.3 Wiederholung 

Hormone spielen eine entscheidende Rolle in der Ent¬ 
wicklung von Tieren. Da sie mit dem Blut- oder Hä- 
molymphestrom durch den ganzen Körper zirkulieren, 
können sie gleichzeitig viele Zellen und Gewebe beein¬ 
flussen, doch auf unterschiedliche Weise, je nachdem, 
welche Rezeptoren und Signalübertragungswege in die¬ 
sen Zellen aktiviert werden. Daher können Hormone 
die komplexen physiologischen Systeme koordinieren, 
die für die Entwicklung eine Rolle spielen. Die Ent¬ 
wicklung von Arthropoden erfolgt über eine vollständige 
oder eine unvollständige Metamorphose, die von Ecdy- 
son, Juvenilhormon und dem prothoracotropen Hormon 
(PTTH) kontrolliert wird. Die gonadale und phänotypi¬ 
sche Geschlechtsentwicklung beim Menschen wird von 
Sexualhormonen kontrolliert. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Beobachtungen analysieren können, die bei Experi¬ 
menten zur Arthropodenentwicklung gemacht wurden. 

■ erklären können, wie ein Individuum einen männli¬ 
chen Genotyp, aber eine weibliche Figur und weibli¬ 
che Genitalien haben kann. 

■ die Rolle der negativen Rückkopplung beim zeitlichen 
Eintreten der menschlichen Pubertät erläutern können. 


_ ? _ 

1. Warum verhinderte das Dekapitieren von Rhodnius die Häu¬ 
tung, wenn es eine Stunde nach der Blutmahlzeit geschah, 
aber nicht, wenn der Eingriff eine Woche nach der Blutmahl¬ 
zeit vorgenommen wurde? 

2. Wie kann ein Individuum mit einem XY-Genotyp einen weib¬ 
lichen Phänotyp entwickeln? 

3. Welche Rolle spielt die negative Rückkopplung beim Einset¬ 
zen der Pubertät? 


Ein gemeinsames Merkmal von Hormonen, die eine Rolle in 
der Entwicklung spielen, besteht darin, dass sie die Durchfüh¬ 
rung von Schritten koordinieren, die im Genom programmiert 
sind. Diese Funktionen sind im Lauf der Evolution trotz al¬ 
ler morphologischen und physiologischen Veränderungen der 
Tierwelt recht stabil geblieben. Im Gegensatz dazu haben Hor¬ 
mone, die für die Aufrechterhaltung der Homöostase im inneren 
Milieu wichtig sind, im Laufe ihrer Evolution eine hohe Emp¬ 
findlichkeit für Veränderungen im inneren oder äußeren Milieu 
entwickelt, die die Homöostase gefährden könnten. Im nächsten 


40.4 Hormone regulieren 
den Stoffwechsel 
und das innere Milieu 

Hormone sind bei Tieren an der Regulation von Funktionen aller 
physiologischen Systeme beteiligt. In diesem Abschnitt lernen 
Sie als Beispiele einige Hormonwirkungen beim Menschen nä¬ 
her kennen, die wichtig für die Regulation des inneren Milieus 
sind. Diese Systeme funktionieren bei allen Säugern ähnlich. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Schilddrüse setzt die Hormone Thyroxin und Calcitonin frei. 
Thyroxin wirkt auf vielfältige Weise auf den Stoffwechsel, Calci¬ 
tonin verringert den Calciumspiegel im Blut. 

■ Calcitriol steigert den Calciumspiegel im Blut. 

■ Ansammlungen von endokrinen Zellen im Pankreas, die als Lan- 
gerhans-lnseln bezeichnet werden, setzen die Hormone Insulin, 
Glucagon und Somatostatin frei. 

■ Die Nebennieren bestehen aus dem Nebennierenmark, das Ad¬ 
renalin und Noradrenalin produziert, und der Nebennierenrinde, 
die Steroidhormone freisetzt. 


Thyroxin stimuliert viele 
physiologische Prozesse 

Thyroxin wird in der Schilddrüse (Thyreoidea) produziert und 
von ihr freigesetzt. Diese Drüse liegt der Luftröhre (Trachea) 
vorne auf und bildet an jeder Seite einen Lappen (► Abb. 40.5 
und 40.12). In der Schilddrüse gibt es zwei Zelltypen, die 
beide ein spezielles Hormon produzieren. Rundliche, flüssig¬ 
keitsreiche Strukturen (Follikel) mit einer Wand aus Epithel¬ 
zellen synthetisieren, speichern und sezernieren das Thyroxin 
(► Abb. 40.11a). Calcitonin wird in Zellen zwischen den Folli¬ 
keln produziert und ist an der Regulation des Calciumspiegels 
im Blut beteiligt (siehe weiter unten). 

Thyroxin, ein entscheidendes Signalmolekül bei der Regulati¬ 
on des zellulären Energiestoffwechsels, beginnt seine Existenz 
als Bestandteil des Glykoproteins Thyreoglobulin, das in den 
Follikelzellen synthetisiert und in sekretorische Vesikel verpackt 
wird. Die Follikelzellen nehmen aus dem Blut aktiv Jod auf und 
transportieren es in das Lumen des Follikels (►Abb. 40.11b). 
Thyreoglobulin ist ein Dimer aus zwei gleichen Polypeptid¬ 
ketten mit jeweils ca. 2750 Aminosäuren, darunter viele Ty¬ 
rosinreste (Tyr), und von diesen sind wiederum 20 als Paar 
(-Tyr-Tyr-) angeordnet. Wenn die sekretorischen Vesikel das 
Thyreoglobulin in das Follikellumen entlassen, schütten sie 
gleichzeitig ein Enzym aus, das die Jodierung der Tyrosinreste 
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katalysiert. Jedes Tyrosin kann dabei an einer oder zwei Stellen 
seines aromatischen Rings jodiert werden. Wird die Schilddrüse 
zur Freisetzung von Thyroxin angeregt, nehmen die Follikelzel¬ 
len das jodierte Thyreoglobulin per Endocytose wieder aus dem 
Lumen auf. Die Polypeptidketten des Thyreoglobulins werden 
dann enzymatisch gespalten, wobei auch Tyr-Tyr-Dipeptide ent¬ 
stehen. Diese werden von den Follikelzellen in den Blutstrom 
sezerniert. Sind sie vierfach jodiert, handelt es sich um das Hor¬ 
mon Tetrajodthyronin (Thyroxin), auch T 4 genannt: 



Sind sie nur an drei Stellen jodiert, handelt es sich um Trijod¬ 
thyronin oder T 3 : 



Die Schilddrüse setzt gewöhnlich rund zehnmal so viel T 4 
wie T 3 frei. T 3 ist in den Körperzellen jedoch das aktivere 
Hormon; wenn Sie daher etwas über Thyroxin lesen, sollten 
Sie im Gedächtnis behalten, dass die diskutierten Wirkungen 
hauptsächlich auf T 3 zurückgehen. Der Unterschied in den 
Aktivitäten von T 3 und T 4 ermöglicht es dem Körper, die Thyro¬ 
xinwirkung in verschiedenen Geweben zu kontrollieren. Mittels 


Abb. 40.11 Die Schilddrüse besteht aus 
zahlreichen Follikeln, a Schnitt durch eine 
Schilddrüse (LM-Aufnahme). Zu sehen 
sind einige Follikel, deren Wand aus einer 
Schicht Epithelzellen besteht. Calcitoninbil- 
dende Zellen liegen einzeln zwischen den 
Follikeln, b Die Epithelzellen der Follikel 
synthetisieren Thyreoglobulin und setzen 
es in das Follikellumen frei, wo es jodiert 
und gespeichert wird, bis die Epithelzel¬ 
len daraus T 3 und T 4 gewinnen und in die 
Blutbahn sezernieren 


a Schnitt durch eine Schilddrüse 


calcitonin 

bildende 

Zellen 

Follikel 

Follikel¬ 
lumen 


Epithel¬ 

zellen 



b Produktion der Hormone T 3 und T 4 in der Schilddrüse 



... die durch Exocytose 
in den Blutstrom se¬ 
zerniert werden. 


Endosom 

III 


Epithelzelle 


Enzyme bauen das 
Protein ab. Unter an¬ 
derem entstehen T 3 
und J A , ... 


Thyreoglobulin 


| ... und synthetisieren 
das tyrosinreiche Pro¬ 
tein Thyreoglobulin. 


Das jodierte Thyreoglo¬ 
bulin wird durch Endo¬ 
cytose aufgenommen. 


O Die Epithelzellen 
nehmen Jod aus 
dem Blut auf... 


Q Beides wird in das 
Follikellumen aus¬ 
geschüttet. Dort 
werden die Tyro¬ 
sinreste jodiert. 


andere Aminosäuren 
Tyrosin 


Follikellumen 
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eines Enzyms namens Deiodinase (auch: Dejodinase) kann T 4 
von den Zielzellen in T 3 umgewandelt werden. Eine andere De¬ 
iodinase kann T 4 in ein inaktives Hormon namens reverses T 3 
(rT 3 ) umwandeln. Deiodinase kann zudem T 3 inaktivieren, in¬ 
dem sie es in T 2 oder Ti umwandelt. Daher kann jede Zielzelle 
ihre eigene Empfindlichkeit für Schilddrüsenhormone einstel¬ 
len, indem sie diese Enzyme einsetzt, um die Umwandlung von 
T 4 in das aktivere T 3 oder in das reverse T 3 zu kontrollieren. 

TSH und TRH regulieren die Thyroxinproduktion Das 

glandotrope, thyroideastimulierende Hormon (TSH; auch als 
Thyreotropin bezeichnet), das von der Adenohypophyse produ¬ 
ziert wird, aktiviert die Follikelzellen in der Schilddrüse, die 
Thyroxin hersteilen. Das Thyreotropin-Releasing-Hormon 
(TRH), welches im Hypothalamus gebildet und durch die 
Pfortadern in die Adenohypophyse transportiert wird, aktiviert 
die TSH-produzierenden Hypophysenzellen. Der Hypothala¬ 
mus nutzt Informationen aus der Außenwelt, wie Temperatur 
oder Tageslänge, um über eine Erhöhung oder Verringerung 
der TRH-Ausschüttung zu entscheiden. Diese Folge von Schrit¬ 
ten wird durch eine negative Rückkopplungs schleife kontrol¬ 
liert, wie Sie sie bereits für Cortisol kennengelemt haben 
(►Abb. 40.7b). Zirkulierendes Thyroxin hemmt die Antwort 
der Hypophysenzellen auf TRH. Wenn die Thyroxinkonzentra¬ 
tion hoch ist, wird daher weniger TSH freigesetzt, wenn sie 
niedrig ist, hingegen mehr TSH. Zirkulierendes Thyroxin übt 
auch einen negativen Feedback-Effekt auf die Produktion und 
Freisetzung von TRH durch den Hypothalamus aus. 

Da Thyroxin lipidlöslich ist, gelangt es problemlos ins Zellin¬ 
nere und bindet an Rezeptoren im Zellkern. Sobald Thyroxin 
an diese Rezeptoren (die in den meisten Körperzellen zu finden 
sind) andockt, regt der Komplex die Transkription zahlreicher 
Gene an, welche Transportproteine, Strukturproteine und En¬ 
zyme codieren, die an Stoffwechselwegen beteiligt sind; daher 
erhöht Thyroxin die Stoffwechselrate der meisten Zellen und 
Gewebe. Eine Kälteexposition über mehrere Tage führt zu einer 
erhöhten Thyroxinfreisetzung, einer gesteigerten Umwandlung 
von T 4 in T 3 und daher zu einem erhöhten Grundumsatz 
(► Abschn. 39.5). 

Während des Wachstums und der Entwicklung fördert Thyroxin 
die Aufnahme von Aminosäuren und die Proteinsynthese. Ein 
Thyroxinmangel bei einem menschlichen Fetus oder bei einem 
im Wachstum befindlichen Kind kann zu einer stark retardier¬ 
ten körperlichen und geistigen Entwicklung führen, ein Zustand, 
den man als Kretinismus bezeichnet. 

Kropf Ein Kropf ist eine Schilddrüsenvergrößerung (► Abb. 
40.12), die mit einer Schilddrüsenüberfunktion (Hyperthyreose; 
sehr hohe Thyroxinkonzentrationen) oder einer Schilddrüsen¬ 
unterfunktion (Hypothyreose; sehr niedrige Thyroxinkonzentra¬ 
tionen) einhergeht. Die negative Rückkopplungsschleife, durch 
die Thyroxin die TSH-Freisetzung kontrolliert, hilft zu erklären, 
wie zwei ganz unterschiedliche Störungen zu demselben Symp¬ 
tom führen können. 

■ Der häufigste Grund für einen Kropf aufgrund einer Schild¬ 
drüsenüberfunktion (Hyperthyreose) ist eine Autoimmun¬ 
erkrankung, bei der ein Antikörper gegen den TSH-Rezep- 



Abb. 40.12 Kropf aufgrund einer Schilddrüsenunterfunktion. Zu 

wenig Jod in der Nahrung führt zu einem Mangel an funktionellem Thy¬ 
roxin und dies wiederum zu einer Überproduktion von Thyreoglobulin 
samt entsprechend vergrößerter Follikel 


tor auf den Follikelzellen gebildet wird. Dieser Antikörper 
bindet an die Rezeptoren und aktiviert sie, was zu einer 
unkontrollierten Produktion und Freisetzung von Thyroxin 
führt. Obwohl die TSH-Konzentrationen im Blut wegen des 
negativen Feedbacks von hohen Thyroxinkonzentrationen 
recht niedrig sind, wird die Schilddrüse weiterhin maximal 
stimuliert und vergrößert sich. Patienten mit einer Schild¬ 
drüsenüberfunktion haben eine hohe Stoffwechselrate, sind 
schreckhaft und nervös, ihnen ist gewöhnlich warm, und es 
kommt vor, dass ihre Augen aufgrund einer Fettansammlung 
hinter den Augäpfeln hervortreten (Basedow-Krankheit). 

■ Ein Kropf aufgrund einer Schilddrüsenunterfunktion 
(Hypothyreose) resultiert, wenn nicht genug Thyroxin im 
Blutstrom zirkuliert, um die TSH-Produktion zu stoppen. 
Der häufigste Grund dafür ist ein Jodmangel in der Nah¬ 
rung; ohne dieses Jod können die Follikelzellen kein Thy¬ 
roxin hersteilen. Ohne genügend Thyroxin bleiben die TSH- 
Konzentrationen hoch, und die Schilddrüse produziert wei¬ 
terhin große Mengen an Thyreoglobulin. Weil aber nicht 
genügend Jod zur Verfügung steht, sind nur wenige der 
Tyrosinreste im Thyreoglobulin jodiert. Wenn dieses jodar¬ 
me Thyreoglobulin von den Follikelzellen abgebaut wird, 
ergibt dies kein funktionsfähiges Thyroxin (T 3 oder T 4 ). Oh¬ 
ne funktionsfähiges Thyroxin bleibt der TSH-Spiegel hoch 
und stimuliert eine ständig steigende Thyreoglobulinsynthe¬ 
se, und die Follikel vergrößern sich. Die Symptome einer 
Schilddrüsenunterfunktion sind ein langsamer Stoffwechsel, 
Kälteempfindlichkeit sowie eine allgemeine körperliche und 
geistige Trägheit. 
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Weltweit sind rund 5 % der Bevölkerung von Kropfbildung be¬ 
troffen. Ein Jodzusatz zum Speisesalz hat die Häufigkeit die¬ 
ser Erkrankung in Industrienationen stark zurückgedrängt, aber 
Kropfbildung ist in Entwicklungsländern noch immer einer der 
häufigsten Gründe für eine geistige Retardierung (Verzögerung). 


Drei Hormone regulieren 

die Calciumkonzentration im Blut 

Die Regulation des Calciumspiegels im Blut ist eine sehr wich¬ 
tige und schwierige Aufgabe. Sie ist deshalb so schwierig, weil 
selbst sehr geringe Veränderungen des Calciumspiegels im Blut 
ernste Auswirkungen haben können. Wenn der Calciumspiegel 
im Blut um mehr als 30% unter den Normalwert fällt, wird 
das Nervensystem übererregbar, was zu Muskelspasmen und 
sogar Krampfanfällen führt, die lebensbedrohlich sein können. 
Steigt der Calciumspiegel im Blut über den Normalwert, sinkt 
die Erregbarkeit des Nervensystems, und die Muskulatur - ein¬ 
schließlich des Herzmuskels - wird geschwächt. Die Regulation 
des Calciumspiegels im Blut wird zudem erschwert, weil nur 
rund 0,1 % des Calciums im Körper in der extrazellulären Flüs- 
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sigkeit gelöst ist. Rund 1 % befindet sich in den Zellen und 
fast 99 % in den Knochen. Daher muss der Körper ein winzi¬ 
ges Calciumreservoir im Blut regulieren, das selbst durch relativ 
geringfügige Verschiebungen in den viel größeren Calciumre¬ 
servoiren in Zellen und Knochen stark beeinflusst werden kann. 

Es gibt zahlreiche Mechanismen, um die Calciumkonzentration 
im Blut zu verändern: 

■ durch die Kontrolle des Knochenaufbaus und -abbaus 

■ durch die Kontrolle der Calciumausscheidung über die Nieren 

■ durch die Kontrolle der Calciumaufnahme aus dem Verdau¬ 
ungstrakt 

Diese Mechanismen stehen unter der Kontrolle der Hormone 
Calcitonin, Parathormon (PTH; auch Parathyrin genannt) und 
Calcitriol (aus Vitamin D synthetisiert). 

Animation 40.3 Hormonal Regulation of Calcium 

www.Lifel le.com/a40.3 

Calcitonin verringert den Calciumspiegel im Blut Das 

von der Schilddrüse freigesetzte Calcitonin bewirkt eine Sen¬ 
kung des Calciumspiegels im Blut (► Abb. 40.13). Wie Sie in 


Abb. 40.13 Hormonelle Regulation des Calcium¬ 
spiegels. Calcitonin, Parathyrin (Parathormon, PTH) 
und Calcitriol (die aktive Form der Calciferole bzw. 
Vitamin D) regulieren den Calciumspiegel im Blut 


Gleichgewicht gestört 


t t 

Ca 2+ -Konzentration hoch Ca 2+ -Konzentration niedrig 

(> 11 mg/100 ml Blut) (< 9 mg/100 ml Blut) 



Schilddrüse se- Nebenschilddrüse Vitamin D 

zerniert Calcitonin sezerniert PTH (Calciferole) 
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Ca 2+ -Konzentration zwischen 
9 und 11 mg/100 ml Blut 
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► Abschn. 47.3 sehen werden, wird Knochen im Rahmen eines 
dynamischen Prozesses ständig durch Abbau alten Knochen¬ 
gewebes und Ablagerung neuen Knochengewebes umgebaut. 
Bestimmte Zellen, die Osteoklasten genannt werden, bauen 
Knochen ab und setzen Calciumionen frei, während andere 
Zellen, als Osteoblasten bezeichnet, zirkulierende Calciumio¬ 
nen aufnehmen und neues Knochengewebe ablagem. Calcitonin 
senkt die Aktivität der Osteoklasten und verschiebt das Gleich¬ 
gewicht des Umsatzes von Knochengewebe dadurch zugunsten 
einer Ablagerung von Knochengewebe und eines Entzugs von 
Calcium aus dem Blut. Weil der Knochen-Turnover bei erwach¬ 
senen Menschen nicht sehr groß ist, spielt Calcitonin für die 
Calciumhomöostase bei Erwachsenen keine besonders große 
Rolle. Bei jungen, im Wachstum befindlichen Menschen ist es 
wahrscheinlich von größerer Bedeutung. 

Parathormon (PTH) erhöht den Calciumspiegel im 
Blut Die Nebenschilddrüsen (Parathyreoidea) sind vier win¬ 
zige Strukturen (Epithelkörperchen), die in die Rückwand der 
Schilddrüse eingebettet sind (►Abb. 40.13). Sie sezernieren 
ein einziges Hormon, Parathormon (PTH; auch Parathyrin 
genannt), das die entscheidende Rolle bei der Regulation des 
Calciumspiegels im Blut spielt. Zirkulierende Calciumionen 
aktivieren Rezeptoren in der Plasmamembran der Nebenschild¬ 
drüsenzellen. So aktiviert, hemmen sie die Synthese und Freiset¬ 
zung von PTH. Ein Absinken des Blutcalciumspiegels führt zum 
Wegfall dieser Hemmung und löst die Synthese und Freisetzung 
von PTH aus. PTH regt den Auf- und Abbau von Knochen¬ 
gewebe an, indem es sowohl auf Osteoklasten als auch auf 
Osteoblasten wirkt. Im Endeffekt bewirkt PTH eine Nettoanhe¬ 
bung des Calciumspiegels im Blut. 

Ein anderer Mechanismus, mit dem PTH die Calciumkonzen¬ 
tration im Blut hebt, besteht darin, die Nieren zur Calciumrück¬ 
resorption statt zur Ausscheidung von Calcium mit dem Urin 
anzuregen. Zusätzlich dazu aktiviert PTH die Synthese von Cal¬ 
citriol aus Vitamin D, und dieses Calcitriol veranlasst seinerseits 
den Verdauungstrakt, die Resorption von Calcium aus der Nah¬ 
rung zu verstärken. 

Calcitriol hebt den Calciumspiegel im Blut Bevor die 
Biochemie von Vitamin D aufgeklärt wurde, waren schwache 
und brüchige Knochen bei Menschen häufig, denen es entwe¬ 
der in ihrer Ernährung an Fleisch, Fisch, Milchprodukten und 
frischem Gemüse mangelte oder die unter sehr lichtarmen Ver¬ 
hältnissen aufwuchsen. Da sich dieser Zustand durch eine ver¬ 
besserte Ernährung oder durch die Gabe von Lebertran beheben 
ließ, nahm man an, ein Vitamin sei beteiligt. Es wurde als Vi¬ 
tamin D bezeichnet, doch bei näherer Untersuchung stellte sich 
heraus, dass es sich gar nicht um ein echtes Vitamin handelte. 

Ein Vitamin ist eine Substanz, die der Körper in geringen Men¬ 
gen braucht, aber nicht selbst synthetisieren kann und daher mit 
der Nahrung (oder mit Nahrungsergänzungsmitteln wie Vita¬ 
minpillen) aufnehmen muss. Vitamin D - ein Sammelbegriff 
für mehrere unterschiedliche Calciferole - wird jedoch in unse¬ 
rer Epidermis aus Cholesterol synthetisiert, wenn UV-Strahlung 
auf die Hautzellen fällt. Calciferole sind keine aktiven Hormo¬ 
ne, sondern werden von Leber und Nieren in die aktive Form 


Calcitriol konvertiert, das im Blut kreist und auf entfernte Zel¬ 
len wirkt. (Daher handelt es sich tatsächlich um Hormone.) 
Die Umwandlung der Calciferole in Calcitriol wird von PTH 
in Gang gesetzt. Calcitriol fördert im Darm die Aufnahme von 
Calcium aus der Nahrung. Daher bewirken PTH und Calcitriol 
gemeinsam einen Anstieg des Calciumspiegels im Blut. 


Parathormon senkt die Phosphatkonzentration 
im Blut 

Bei den Knochenmineralien handelt es sich in erster Linie 
um kristallines Hydroxylapatit mit der chemischen Formel 
Ca 5 (P 04 ) 3 ( 0 H), also eine Verbindung aus Calcium und Phos¬ 
phat. Wenn PTH daher die Freisetzung von Calcium aus Kno¬ 
chen anregt, führt es auch zur Freisetzung von Phosphat. Sowohl 
eine Zunahme der Calcium- als auch der Phosphatkonzentrati¬ 
on im Blut kann gefährlich werden. Die normalen Spiegel von 
Calcium und Phosphat im Blut liegen nahe an der Konzentrati¬ 
on, bei der sie als Calciumphosphate aus der Lösung ausfallen 
würden, was zu Störungen wie Nierensteinen und Calciumabla¬ 
gerungen in den Arterien (Arterienverkalkung) führt. Um dieses 
Problem zu verringern, wirkt PTH auf die Nieren, um die Aus¬ 
scheidung von Phosphat mit dem Harn zu erhöhen. 


Insulin und Glucagon regulieren 
den Zuckerspiegel im Blut 

Vor den 1920er-Jahren war Diabetes mellitus (Zuckerkrankheit) 
eine tödliche Erkrankung, gekennzeichnet durch Schwäche, 
Teilnahmslosigkeit und einen dramatischen Gewichtsverlust. 
Die Krankheit, soviel war bekannt, hing in irgendeiner Wei¬ 
se mit der Pankreas (Bauchspeicheldrüse) zusammen - einer 
Drüse, die direkt unter dem Magen liegt (► Abb. 40.5). Man ver¬ 
mutete zudem einen anormalen Glucose Stoffwechsel, aber die 
genauen Zusammenhänge waren nicht klar. 

Heute sind zwei Formen des Diabetes mellitus bekannt. Die 
Form, die bis etwa zu den 1920er-Jahren am häufigsten auf¬ 
trat, kommt insbesondere bei Jugendlichen vor und wurde daher 
früher auch als „Jugenddiabetes“ bezeichnet. Heute ist sie un¬ 
ter dem Namen Typ-1-Diabetes bekannt. Der Typ-1-Diabetes 
geht auf einen Mangel an dem Proteohormon Insulin zurück. 
Glucose gelangt durch Diffusion in die Zellen, doch sind die 
Plasmamembranen nicht sehr permeabel für Glucose. Daher 
gibt es Proteine, sogenannte Glucosetransporter, GLUT ge¬ 
nannt, die den Eintritt von Glucose in die Zellen erleichtern. 
Glucosetransporter vom Typ GLUT4 kommen am häufigsten 
in Muskel- und Fettgewebe vor; sie werden von Insulin kon¬ 
trolliert. Wenn Insulin an seinen Rezeptor auf der Plasma¬ 
membran bindet, veranlasst dieser, cytoplasmatische Vesikel 
mit eingebauten GLUT4-Molekülen durch Exocytose mit der 
Plasmamembran zu verschmelzen, sodass sich die Glucoseper¬ 
meabilität der Zelle erhöht (► Abb. 40.14). Wenn Insulin nicht 
präsent ist, werden diese Transporter durch Endocytose wieder 
in den cytoplasmatischen Pool zurückgeführt. 
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Abb. 40.14 Glucosetransporter werden von Insulin kontrolliert. Die meisten Körpergewebe sind von Insulin abhängig, um die Aufnahme von 
Glucose in die Zellen zu fördern. Glucose gelangt durch Diffusion ins Zellinnere, doch diese Diffusion wird von passiven Glucosetransportern 
erleichtert. Wenn Insulin an Rezeptoren auf der Zelloberfläche bindet, fördert das über cytoplasmatische Vesikel den Einbau von Glucosetranspor¬ 
tern vom Typ GLUT4 in die Plasmamembran (Exocytose). Wenn der Insulinspiegel fällt, werden die Glucosetransporter durch Endocytose wieder 
in Vesikeln gespeichert 


Die andere Form des Diabetes, die in manchen EU-Ländern und 
den Vereinigten Staaten mittlerweile das Ausmaß einer Epide¬ 
mie erreicht hat, wird als Altersdiabetes oder Typ-2-Diabetes 
bezeichnet. In Deutschland waren 2018 über 300.000 Erkrankte 
registriert. Die Entwicklung eines Typ-2-Diabetes ist eng mit 
Übergewicht, einer sehr kohlenhydratreichen Ernährung und 
Bewegungsmangel assoziiert. Hervorgerufen wird diese Form 
des Diabetes mellitus entweder durch eine zu geringe Insu¬ 
linproduktion oder durch eine Unempfindlichkeit für Insulin 
(Insulinresistenz). Heutzutage handelt es sich bei über 90% 
der Diabetesfälle in der Vereinigten Staaten um einen Typ- 
2-Diabetes, und der weitere Anstieg ist alarmierend. Statistiken 
belegen, dass die Zahl der Neuerkrankungen an Typ-2-Diabetes 
in den Vereinigten Staaten im Jahre 1991 unter 600.000 lag und 
seit 1980 relativ stabil geblieben war. Zwischen 1991 und 2012 
hat sich die Zahl der Neuerkrankungen pro Jahr dagegen nahe¬ 
zu verdreifacht. Diabetes mellitus ist zurzeit die siebthäufigste 
Todesursache in den Vereinigten Staaten und ein verbreiteter 
Auslöser für Folgeerkrankungen wie Erblindung, Niereninsuffi¬ 
zienz, Schlaganfall, Herzerkrankungen und Amputationen, die 
aufgrund von Ulzera (Geschwüren) notwendig werden. Die 
Entwicklung eines Typ-2-Diabetes lässt sich in vielen Fällen 
vermeiden und eine bereits bestehende Erkrankung durch eine 
Umstellung des Lebenswandels häufig sogar umkehren. 

Bei beiden Formen des Diabetes mellitus ist der Transport von 
Glucose in die Zellen beeinträchtigt. Folge ist ein erhöhter Blut¬ 
glucosespiegel, der schließlich so hohe Werte erreicht, dass 
Glucose mit dem Urin ausgeschieden wird. Ein hoher Blut¬ 
glucosespiegel erhöht zudem das Hamvolumen. Dies geschieht 
durch zwei Mechanismen: Erstens strömt Wasser durch Osmose 
aus den Zellen in das Blut. Dadurch steigt das Blutvolumen, wo¬ 
durch sich wiederum das Harnvolumen erhöht. Zweitens zieht 


der erhöhte Glucosespiegel in den Nierentubuli eine größere 
Menge Wasser osmotisch in den Urin. Diabetikern mangelt es 
daher an Stoffwechselenergie, und sie können zudem dehydriert 
sein. Da die Aufnahme von Glucose in die Muskeln und das 
Fettgewebe in Abwesenheit von Insulin beeinträchtigt ist, nut¬ 
zen die Muskeln für die Energiegewinnung Fette und Proteine; 
außerdem kann das Fettgewebe seine Triacylglycerinspeicher 
nicht wieder auffüllen. Bleibt diese Stoffwechselstörung unbe¬ 
handelt, verzehrt sich der Körper praktisch selbst. 

Über Jahrhunderte hinweg waren die Aussichten für Menschen 
mit einem Typ-1-Diabetes nicht gerade rosig. Im Jahre 1921 än¬ 
derte sich das, als der Arzt Frederick Banting und der Medizin¬ 
student Charles Beste entdeckten, dass sich die Symptome eines 
Diabetes durch Injektion eines Extrakts aus Pankreasgewebe 
verringern lassen. Wie sich herausstellte, handelte es sich bei 
der aktiven Komponente des Extrakts um Insulin, ein kleines 
Protein aus gerade einmal 51 Aminosäuren (► Abb. 40.2). Heu¬ 
te ist es in den Vereinigten Staaten mehr als 1,5 Mio. Patienten 
mit einem Typ-1-Diabetes möglich, durch die Insulinersatzthe¬ 
rapie mit synthetischem Insulin ein nahezu normales Leben zu 
führen. 

Mittlerweile gibt es zahlreiche Hinweise darauf, dass ein Typ- 
2-Diabetes mit einer Kombination aus der Veränderung von 
Ernährungsgewohnheiten und einer Gewichtsreduktion behan¬ 
delt werden kann. ► „Experiment: Auswirkungen von körper¬ 
licher Bewegung auf den Glucosemetabolismus“ widmet sich 
der spannenden Frage, ob das Hormon Irisin, das Sie aus 
der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: 
Das Trainingshormon“) kennen, den positiven Effekt von kör¬ 
perlicher Bewegung auf den Glucosestoffwechsel von Typ- 
2-Diabetikem vermitteln kann. 
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Experiment: Auswirkungen von körperlicher Bewegung auf den 
Glucosemetabolismus 

Originalliteratur: Zhang Y et al. (2014) Diabetes 63: 514-525 

Menschen mit Typ-2-Diabetes und Menschen mit starkem Übergewicht profitieren nach¬ 
weislich von körperlicher Bewegung. Studien mit bildgebenden Verfahren haben eine 
inverse Korrelation zwischen der Menge an braunem Fettgewebe und der Körpermasse erge¬ 
ben - schlanke Menschen verfügen über mehr, fettleibige Menschen über weniger braunes 
Fettgewebe. Angesichts der Tatsache, dass Irisin bei Mäusen nachweislich einen bräunen¬ 
den Effekt auf weißes Fettgewebe hat und dessen Stoffwechselaktivität anregt - könnte es 
sein, dass Irisin die positiven Effekte körperlicher Bewegung auf den Glucosestoffwechsel 
und die Körpermasse vermittelt? 

Hypothese 

Irisin vermittelt die positiven Effekte, die körperliche Bewegung mit sich bringt, auf den 
Glucosestoffwechsel. 

Methode 

1. Zwei Wochen lang wurden Mäuse täglich mit Irisininjektionen behandelt (Behandlungs¬ 
gruppe), um die Effekte von körperlicher Bewegung zu simulieren. Die Kontrollgruppe 
erhielt stattdessen Injektionen mit Kochsalzlösung. 

2. Nach zwei Wochen wurden die Mäuse getötet, und Fettgewebe wurde entnommen, um es 
auf die Expression von Genen für das Entkopplungsprotein Thermogenin zu untersuchen 
(auch UCP1 genannt, ein Indikator für den Bräunungseffekt durch Irisin). Zudem wur¬ 
de das Fettgewebe auf Betatrophin untersucht (ßt, ein Peptid, das die Proliferation von 
insulinsezernierenden Zellen im Pankreas fördert). 

3. Anschließend wurde die durchschnittliche Expression dieser beiden Gene in der Kontroll- 
und der Behandlungsgruppe analysiert. Die Standardabweichungen wurden bestimmt. 
Mithilfe eines t -Tests wurde analysiert, ob die Behandlung (Irisininjektionen) einen si¬ 
gnifikanten Effekt auf die Expression der Gene für UCP1 und ßt hatte. 

Ergebnisse 

Die Tabelle zeigt die Genexpression (in willkürlichen Einheiten) im weißen Fettgewebe 
(die simulierten Daten basieren auf publizierten Mittelwerten und Standardabweichungen). 
Das ► Balkendiagramm zeigt die mittleren Expressionsniveaus der beiden Gene mit einer 
Standardabweichung von =b 1. 



relative Genexpression von Individuen 


Gen Gruppe 

1 2 

3 

4 

5 6 

7 

8 

Mittel- Standard¬ 
wert abwei- 

chung 


UCPl 

Kontroll- 1,42 

gruppe (1) 

1,42 

1,40 

1,42 

1,38 

1,41 

1,40 

1,41 

1,41 

0,01 

UCP1 

Behandlungs- 23,46 
gruppe (2) 

21,68 

28,2 

26,36 

25,77 

22,99 

28,72 

26,13 

25,41 

2,50 

ßt 

Kontroll- 1,36 

gruppe (3) 

1,30 

1,33 

1,40 

2,01 

1,43 

1,46 

1,55 

1,48 

0,23 

ßt 

Behandlungs- 3,62 
gruppe (4) 

3,56 

3,40 

3,03 

3,56 

4,65 

3,41 

1,83 

3,38 

0,78 
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Schlussfolgerungen 

1. Die Behandlung mit Irisin führte zu einer signifikanten Erhöhung (p < 0,001) der Ex¬ 
pression von UCP1 im weißen Fettgewebe und bestätigte damit den bekannten Effekt von 
Irisin. 

2. Die Behandlung mit Irisin führte auch zu einer signifikanten Erhöhung (p < 0,001) der 
Expression von ßt, was die Insulinproduktion im Pankreas anregen könnte. 


Blick in die Daten: Auswirkungen von körperlicher Bewegung auf den Glucosemetabolismus 


Das Experiment zeigt, dass ein erhöhter Irisinspiegel die 
Pankreasfunktion in einer Weise stimulieren kann, die für In¬ 
dividuen mit Typ-2-Diabetes vorteilhaft ist. Wie sich zudem 
gezeigt hat, regt Betatrophin die Vermehrung von insulinpro¬ 
duzierenden Zellen im Pankreas an, fördert die Freisetzung 
von Insulin und verbessert die Fähigkeit, Glucose aus Nah¬ 
rungsmitteln zu verarbeiten. Das warf die Frage auf, ob 
diese gesundheitlichen Vorteile im Zusammenhang mit Be¬ 
tatrophin durch eine Behandlung mit Irisin gefördert werden 
können. Um diese Frage zu beantworten, wurden weitere Ex¬ 
perimente durchgeführt. 


Gruppe 

Körper¬ 
masse (g) 
vorher 

Körper¬ 
masse (g) 
nachher 

Nüchtern¬ 

insulinspiegel 

(ng/ml) 

Blut¬ 
zucker 
(mg/dl) 

Kontrolle 

40,1 ± 4,4 

40,9 ± 4,8 

4,3 ± 1,0 

150 ±5 

mit Irisin 
behandelt 

43,7 ± 2,7 

40,2 ± 2,8 

2,1 ± 0,5 

130 ± 7 


Mäuse wurden zehn Wochen lang sehr fettreich ernährt; an¬ 
schließend wurde die Hälfte der Tiere zwei Wochen lang 
mit täglichen Irisininjektionen behandelt (Behandlungsgrup¬ 
pe), während die andere Hälfte (Kontrollgruppe) stattdessen 
Kochsalzinjektionen erhielt (N = 8 für beide Gruppen). 


Die ► Tabelle zeigt die Körpermasse vor und nach der zwei¬ 
wöchigen Injektionsbehandlung, den Nüchteminsulinspiegel 
und den Blutzuckerspiegel. Alle Werte sind Mittelwerte mit 
einer Standardabweichung von =b 1. Benutzen Sie einen 
ungepaarten UTest, um Körpermasse und Nüchterninsulin¬ 
spiegel der beiden Gruppen zu vergleichen. 

Aufgaben 

1. Warum war es im ersten Experiment wichtig, in dem¬ 
selben Experiment, in dem die Expression eines neuen 
Kandidatengens - des ßt-codierenden Gens - als Reaktion 
auf die Irisinbehandlung gemessen wurde, auch die Ex¬ 
pression eines bekannten Markergens für die Funktion des 
brauen Fettgewebes zu messen - des UCP1 -codierenden 
Gens? 

2. Warum wurden die Mäuse im zweiten Experiment zu¬ 
nächst sehr fettreich ernährt? 

3. Typ-2-Diabetes geht häufig mit Fettleibigkeit einher und 
ist durch Insulinresistenz gekennzeichnet. Infolgedessen 
kann der Insulinspiegel hoch sein, während der Glucose¬ 
stoffwechsel dennoch beeinträchtigt ist. Welche Hinweise 
unterstützen die Hypothese, dass ein erhöhter Irisinspiegel 
für übergewichtige Menschen oder Menschen mit Typ- 
2-Diabetes von Vorteil sein könnte? 
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Langerhans-Inseln Insulin wird in Clustern von endokri¬ 
nen Zellen im Pankreas (Bauchspeicheldrüse) produziert. Diese 
Cluster werden nach dem deutschen Medizinstudenten, der sie 
entdeckte, als Langerhans-Inseln bezeichnet. In diesen Langer- 
hans-Inseln gibt es mehrere Zelltypen: 

■ ß-(Beta-)Zellen produzieren und sezemieren das Hormon In¬ 
sulin. 

■ a-(Alpha-)Zellen produzieren und sezemieren das Hormon 
Glucagon, dessen Wirkungen denjenigen von Insulin entge¬ 
gengerichtet sind. 

■ 8-(Delta-)Zellen produzieren das Hormon Somatostatin. 

Das übrige Pankreasgewebe sezerniert Enzyme und Schleimse¬ 
krete, die durch Gänge in den Dünndarm wandern, wo sie eine 
wesentliche Rolle bei der Verdauung spielen. Wenn Glucose 
nach einer Mahlzeit im Darm aus der Nahrung resorbiert wird, 
steigt die Glucosekonzentration im Blut. Dieser Anstieg regt die 
ß-Zellen des Pankreas zur Produktion von Insulin an, das dann 
wiederum viele Körperzellen veranlasst, Glucose entweder als 
Energielieferant zu verwenden oder sie in Speicherprodukte wie 
Glykogen und Fett umzuwandeln. Wenn der Darm keine Nähr¬ 
stoffe mehr resorbiert, sinkt der Blutglucosespiegel, und das 
Pankreas hört auf, Insulin freizusetzen. Infolgedessen gehen die 
meisten Zellen im Körper dazu über, statt Glucose Glykogen 
und Fett als Energielieferanten zu nutzen. Wenn die Konzentra¬ 
tion von Glucose im Blut deutlich unter den Normal wert fällt, 
setzen die a-Zellen Glucagon frei, das die Leber dazu anregt, 
Glykogen wieder in Glucose umzu wandeln, um den Blutzucker¬ 
spiegel erneut zu heben. Diese Vorgänge werden ausführlicher 
in ► Ab sehn. 50.4 behandelt. 

Somatostatin Somatostatin wird aus den 8-Zellen des Pan¬ 
kreas als Reaktion auf einen raschen Anstieg von Glucose und 
Aminosäuren im Blut ausgeschüttet. Dieses Hormon hat inner¬ 
halb der Langerhans-Inseln eine parakrine Funktion: Es hemmt 

Abb. 40.15 Die Nebenniere besteht aus zwei Hormondrüsen. 

Auf jeder Niere befindet sich eine Nebenniere, die aus einer äu¬ 
ßeren Rinde und einem inneren Mark besteht. Rinde und Mark 
produzieren unterschiedliche Hormone 


die Ausschüttung von Insulin wie auch von Glucagon. Seine 
Wirkung außerhalb des Pankreas besteht darin, die Verdauungs¬ 
tätigkeit des Darms zu verlangsamen. Pankreatisches Somato¬ 
statin verlängert den Zeitraum, in dem Nährstoffbausteine aus 
dem Darm resorbiert werden. Somatostatin wird auch in sehr 
geringen Mengen von Zellen im Hypothalamus produziert. Das 
hypothalamische Somatostatin, das auch als GHIH (Growth- 
Hormone-Inhibiting-Hormon) bezeichnet wird und als Neuro- 
hormon wirkt, wird über die Pfortadern in die Adenohypophyse 
transportiert, wo es die Ausschüttung von Somatotropin und des 
thyroideastimulierenden Hormons hemmt. 


Die Nebenniere ist ein Verbund 
zweier Hormondrüsen 

Unterhalb der Mitte Ihres Rückens befindet sich auf jeder Niere 
eine Nebenniere. Funktionell und anatomisch stellt die Neben¬ 
niere eine Hormondrüse dar, in die eine zweite Hormondrüse 
eingebettet ist (►Abb. 40.15). Der Kern, der als Nebennie¬ 
renmark bezeichnet wird, produziert die schon besprochenen 
Hormone Adrenalin und Noradrenalin (letzteres in geringerem 
Maß). Das Nebennierenmark entwickelt sich aus Nervengewe¬ 
be und steht unter der Kontrolle des Nervensystems. Umgeben 
ist das Nebennierenmark von der Nebennierenrinde, die Ste¬ 
roidhormone bildet. Die Nebennierenrinde wird hormonell kon¬ 
trolliert, und zwar überwiegend von dem adrenocorticotropen 
Hormon (ACTH) aus der Adenohypophyse. 

Die Nebennierenrinde Die Zellen der Nebennierenrinde 
produzieren mithilfe von Cholesterol drei Klassen von Ste¬ 
roidhormonen, die gemeinsam als Corticosteroide bezeichnet 
werden: 




Nebenniere -< 


Die Nebennieren¬ 
rinde produziert 
Glucocorticoide, 
Mineralocorticoide 
und Sexualhormone. 


Das Nebennierenmark 

produziert Adrenalin und 
Noradrenalin. 
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■ Die Mineralocorticoide beeinflussen das Ionengleichge¬ 
wicht in den extrazellulären Flüssigkeiten. 

■ Die Glucocorticoide beeinflussen den Blutzuckerspiegel so¬ 
wie andere Aspekte des Fett-, Protein- und Kohlenhydrat¬ 
stoffwechsels. 

■ Die Sexualhormone (Geschlechtshormone, Sexualsteroi¬ 
de) spielen eine Rolle bei der sexuellen Entwicklung, dem 
Geschlechtstrieb und dem Proteinaufbau (Anabolismus). 

Die adulte Nebennierenrinde sezerniert Sexualhormone nur in 
vemachlässigbaren Mengen. Die Hauptproduzenten von Sexu¬ 
alhormonen sind die Geschlechtsorgane (Gonaden) (► Abschn. 
40.3). 

Aldosteron, das wichtigste Mineralocorticoid, regt die Nieren 
dazu an, Natriumionen zurückzuhalten und Kaliumionen auszu¬ 
scheiden, was Sie in ► Kap. 51 sehen werden. Wenn man einem 
Tier die Nebennieren entfernt, muss man seiner Nahrung Natri¬ 
umsalze beimengen, oder sein Natriumspeicher erschöpft sich 
und das Tier stirbt. Eine Patientin mit einer nicht funktionieren¬ 
den Nebenniere kompensierte diese Störung damit, dass sie ihr 
Essen stark salzte und zusätzlich im Verlauf eines Jahres einen 
30 kg schweren Block Salz verzehrte. 

Das wichtigste Glucocorticoid beim Menschen ist Cortisol, 
chemisch auch Hydrocortison genannt; es ist entscheidend für 
die Stoffwechselreaktionen des Körpers auf Stress. Innerhalb 
von Minuten nach dem stressinduzierenden Reiz (z. B. ein Reiz, 
der Angst oder Wut auslöst) steigt Ihr Cortisolspiegel im Blut. 
Diese Reaktion ist viel langsamer als die neuronal vermittel¬ 
te Adrenalin- und Noradrenalinreaktion auf Stress, doch sie 
hält länger an. Während Adrenalin und Noradrenalin zu einem 
plötzlichen Anstieg des Blutdrucks führen, bewirkt Cortisol eine 
anhaltende Blutdruckerhöhung. Cortisol sorgt dafür, dass Zel¬ 
len, die für Ihre Kampf-oder-Flucht-Reaktion nicht wichtig sind, 
weniger Glucose aus dem Blut, sondern stattdessen Fette und 
Proteine zur Energiegewinnung nutzen. Dadurch steht die im 
Blut zirkulierende Glucose dem Nervensystem und der Skelett¬ 
muskulatur zu Verfügung, die sie benötigen, um der Gefahr zu 
begegnen. 

Cortisol hebt auch den Blutdruck, um die Sauerstoffversor- 
gung der Muskulatur zu erhöhen und diese damit optimal auf 
Kampf oder Flucht vorzubereiten, und es hemmt das Immun¬ 
system. Auf die drohende Gefahr zu reagieren, ist wichtiger, als 
sich krank zu fühlen, allergisch zu reagieren oder Wunden zu 
heilen, daher blockiert Cortisol auch Reaktionen des Immun¬ 
systems. Aus diesem Grund können Cortisol oder pharmakolo¬ 
gische Verbindungen, welche die Cortisolwirkung nachahmen, 
zur Dämpfung von Entzündungen und Allergien eingesetzt wer¬ 
den. Cortisol hemmt auch die Aktivität des Verdauungs- und 
des Fortpflanzungssystems - Sie können Ihr Mittagessen spä¬ 
ter verdauen, wenn die Gefahr vorüber ist. Wie Sie sehen, sind 
die Wirkungen von Cortisol eine adaptive Reaktion auf aku¬ 
ten Stress, aber sie können Probleme verursachen, wenn der 
Stress über längere Zeit anhält, wie es in unserer modernen 
Gesellschaft aufgrund von sozialen, wirtschaftlichen oder be¬ 
rufsbedingten Stressoren oft der Fall ist. 

Die Cortisolfreisetzung wird von dem adrenocorticotropen 
Hormon (ACTH; auch als Adrenocorticotropin oder Cortico- 
tropin bezeichnet) aus der Adenohypophyse kontrolliert, das 


seinerseits unter der Kontrolle des Corticotropin-Releasing- 
Hormons aus dem Hypothalamus steht (►Abb. 40.7). Die 
Wirkung von ACTH auf die Nebennierenrinde besteht darin, die 
Cortisolsynthese anzuregen. Wie andere Steroidhormone wird 
Cortisol nicht in Vesikeln gespeichert und kann daher direkt 
und sofort freigesetzt werden. Wenn Cortisol oder andere Ste¬ 
roidhormone ins Blut diffundieren, gehen sie eine Verbindung 
mit Carrierproteinen ein. Ihre Freisetzung von diesen Proteinen 
kann recht langsam erfolgen, was für eine länger anhaltende 
Wirkung sorgt. Zudem spielen bei vielen Cortisolwirkungen 
Veränderungen der Genexpression eine Rolle, und das erfordert 
ebenfalls Zeit. 

Die durch Cortisol in die Wege geleiteten Reaktionen des Kör¬ 
pers auf Stress wieder abzustellen, ist ebenso wichtig, wie sie 
anzustellen. Wie eine Studie über Stress bei Ratten zeigte, 
können alte Ratten ihre Stressreaktion ebenso effizient anstel¬ 
len wie junge Ratten, doch hatten sie die Fähigkeit verloren, 
sie genauso rasch wieder abzustellen. Infolgedessen litten sie 
unter den Folgen von Stress, die man auch vom Menschen 
kennt: Magengeschwüre, Herz-Kreislauf-Probleme, Schlagan¬ 
fälle, geschwächtes Immunsystem und erhöhte Anfälligkeit für 
Krebs und andere Erkrankungen. Wie weitere Untersuchun¬ 
gen zeigten, werden die Stressreaktionen durch die negative 
Feedback-Wirkung von Cortisol auf Zellen im Gehirn abge¬ 
stellt, was zu einer Abnahme der Freisetzung von ACTH führt 
(►Abb. 40.7). Eine wiederholte Aktivierung dieses negativen 
Feedback-Mechanismus, sei es durch wiederholten Stress oder 
durch langfristige medizinische Verwendung von Cortisol, führt 
zu einem allmählichen Verlust von cortisolsensitiven Zellen im 
Gehirn und damit zu einer sinkenden Fähigkeit, Stressreaktio¬ 
nen zu beenden. 

Ein Verlust der Nebennierenrindenfunktion (Nebennierenrin¬ 
deninsuffizienz) führt zur Addison-Krankheit, zu deren Symp¬ 
tomen Müdigkeit, Muskelschwäche, Verdauungsprobleme, ein 
geringer Natriumspiegel im Blut (Hyponatriämie), niedriger 
Blutdruck und Salzhunger gehören. Ohne Hormonersatzthera¬ 
pie ist diese Erkrankung in der Regel tödlich. Eine interessante 
Begleiterscheinung der Addison-Krankheit ist eine Verdunk¬ 
lung vieler Hautareale, die normalerweise nicht der Sonne 
ausgesetzt sind. Dieses Symptom wird verständlich, wenn man 
an die Quelle von ACTH und an die Kontrolle seiner Sekreti¬ 
on denkt. Bei der Hypothalamus-Hypophysen-Hormondrüsen- 
Achse (► Abb. 40.7) dient ein Endhormon (in diesem Fall Cor¬ 
tisol) häufig als negatives Feedback-Signal für die Hypophyse 
und auch den Hypothalamus. Fehlen die Hormone der Ne¬ 
bennierenrinde, fehlt auch dieses negative Feedback, und das 
Sy stem verlangt nach mehr ACTH. An der ACTH-Produktion in 
den Hypophysenzellen ist die Expression des Polypeptids Pro- 
opiomelanocortin beteiligt, das dann gespalten und zur Produk¬ 
tion mehrerer Peptidhormone verwendet wird, darunter ACTH, 
MSH, Endorphine und Enkephaline. Die überschüssige Produk¬ 
tion von MSH ist der Grund für die Hautverdunklung bei der 
Addison-Krankheit. 

Das Nebennieren mark Das Nebennierenmark produziert 
als Reaktion auf Stresssituationen Adrenalin und Noradrena¬ 
lin, was den Körper darauf vorbereitet, aktiv zu werden. Wie 
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bereits zuvor in diesem Kapitel erwähnt, erhöht Adrenalin Herz¬ 
frequenz und Blutdruck und leitet den Blutstrom vom Verdau¬ 
ungstrakt in arbeitende Muskeln um. Noradrenalin hat ähnliche 
Wirkungen, doch seine Freisetzung beträgt nur rund ein Fünftel 
derjenigen von Adrenalin. Noradrenalin wird vom Nervensys¬ 
tem auch als Neurotransmitter benötigt und ist an der Kontrolle 
vieler physiologischer Prozesse beteiligt. 

Adrenalin und Noradrenalin sind beide wasserlöslich, und bei¬ 
de binden an denselben Satz von Rezeptoren auf der Oberfläche 
von Zielzellen. Diese adrenergen Rezeptoren lassen sich in zwei 
allgemeine Typen einteilen, a-adrenerge und ß-adrenerge, die 
innerhalb von Zellen unterschiedliche Reaktionen auslösen. Die 
a-adrenergen Rezeptoren sind auf Zielzellen des sympathischen 
Nervensystems am häufigsten und reagieren auf Noradrenalin 
stärker als auf Adrenalin. Die ß-adrenergen Rezeptoren reagie¬ 
ren auf Noradrenalin und Adrenalin etwa gleich stark. Eine 
Klasse von ß-adrenergen Rezeptoren findet man auf Zellen, 
die nicht von sympathischen Nervenfasern innerviert werden; 
sie reagieren auf zirkulierendes Adrenalin. Daher reduzieren 
Betablocker (Medikamente, die selektiv die ß-adrenergen Re¬ 
zeptoren blockieren) die Kampf-oder-Flucht-Reaktion auf eine 
Adrenalinausschüttung hin, ohne die physiologischen regulato¬ 
rischen Funktionen von Noradrenalin zum Erliegen zu bringen. 
Betablocker werden häufig verschrieben, um die Symptome von 
Angstzuständen zu lindem, wie Mundtrockenheit und Herz¬ 
rasen. 


Viele chemische Verbindungen 
können als Hormone wirken 

Sie haben in diesem Kapitel etwas über die wichtigsten endokri¬ 
nen Drüsen von Säugern und deren Hormone erfahren, aber es 
gibt noch viel mehr Hormone. Wenn es in den folgenden Ka¬ 
piteln um die Organsysteme des Körpers geht, werden Ihnen 
wiederholt Hormone begegnen, die von den Geweben dieser 
Organsysteme produziert werden, wie auch Hormone, die die 
Funktion der Organsysteme kontrollieren. 


Die Zirbeldrüse weist bei 
der Melatoninfreisetzung 
einen zirkadianen Rhythmus auf 

Wie die meisten Vertebraten verfügen Menschen über eine 
Zirbeldrüse (Epiphyse); diese liegt zwischen den beiden Groß¬ 
hirnhemisphären und ist durch einen kleinen Stiel mit dem 
Gehirn verbunden. Die Zirbeldrüse weist bei der Produktion 
und Sekretion des Hormons Melatonin eine Tagesrhythmik 
auf. Die Funktion von Zirbeldrüse und Melatonin hängt mit 


der Koordination von Tagesrhythmen physiologischer Funktio¬ 
nen zusammen und bei vielen Tierarten auch mit saisonalen 
Veränderungen wie Fortpflanzungszeiten, Migration und Vorbe¬ 
reitungen auf Umweltstress wie kalte Witterung. 

40.4 Wiederholung 

Bei Säugern zählen Hypothalamus, Hypophyse, Schild¬ 
drüse, Nebenschilddrüse, Pankreas, Nebennieren, Gona¬ 
den und Zirbeldrüse zu den wichtigsten endokrinen Drü¬ 
sen. Jede dieser Drüsen sezerniert Hormone und reagiert 
auf Hormone, die eine entscheidende Rolle bei der Kon¬ 
trolle physiologischer und entwicklungsbiologischer Pro¬ 
zesse spielen. Thyroxin ist ein lipidlösliches Hormon, das 
die Expression von Genen beeinflusst, die an der Regula¬ 
tion des Zellstoffwechsels beteiligt sind. Calcitonin und 
Parathormon (PTH) regulieren den Calciumspiegel im 
Blut vor allem durch Reorganisation des Knochengewe¬ 
bes. Der Blutzuckerspiegel wird von Insulin kontrolliert, 
wenn er steigt, und weitgehend durch das Fehlen von In¬ 
sulin, wenn er fällt. Glucagon wird im Fall einer ernsten 
Unterzuckerung (Hypoglykämie) freigesetzt und fördert 
den Abbau von Glykogen, um den Blutzuckerspiegel zu 
erhöhen. Die Nebennierenrinde produziert Steroidhormo¬ 
ne, von denen Cortisol, das eine wichtige Rolle bei der 
Stressreaktion spielt, das wichtigste ist. Das Nebennieren¬ 
mark produziert Adrenalin und Noradrenalin. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, welche Auswirkungen Abweichun¬ 
gen vom normalen Thyroxinspiegel beim Menschen 
haben. 

■ Calcitriol beschreiben und seine Wirkungen auf den 
Calciumspiegel im Blut erklären können. 

■ beschreiben können, wie Insulin und Glucagon den 
Blutzuckerspiegel regulieren. 

■ Konzepte für die hormonelle Kontrolle von Stress 
anwenden können, um zu erklären, warum sich chro¬ 
nischer Stress negativ auf den Körper auswirken kann. 


_ 7 _ 

1. Beschreiben Sie, warum sowohl eine Schilddrüsenüberfunk¬ 
tion als auch eine -Unterfunktion zur Kropfbildung führen 
kann. 

2. Wie trägt Vitamin D zur Erhöhung des Calciumspiegels im 
Blut bei, und warum ist es kein echtes Vitamin? 

3. Wie kontrolliert Insulin die Rate der Glucoseaufnahme durch 
die Zellen? 

4. Erklären Sie, wie chronischer Stress zu stressbedingten Er¬ 
krankungen führen kann. 
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Faszination Forschung: Auf welche Weise könnte Irisin die 
positiven gesundheitlichen Auswirkungen von körperli¬ 
cher Bewegung vermitteln? 

Die Entdeckung von Irisin und seinen Funktionen hat 
gezeigt, dass es zumindest in Mäusen Veränderungen in¬ 
duziert, durch die weißes Fettgewebe Eigenschaften von 
braunem Fettgewebe annimmt, einschließlich der Expres¬ 
sion des Gens, welches das Entkopplungsprotein UCP1 
(auch Thermogenin genannt) codiert und braune Fett¬ 
zellen in die Lage versetzt, Lipide ohne ATP-Synthese 
zu metabolisieren. Infolgedessen wird der Metabolismus 
der braunen Fettzellen nicht durch eine Anhäufung von 
ATP oder den Mangel an ADP behindert, und das braune 
Fettgewebe kann überschüssige Energie einfach metabo¬ 
lisieren und Wärme erzeugen. 

Körperliche Bewegung bewirkt mehr als einen Gewichts¬ 
verlust und Muskelzuwachs. Sie kann auch die Kognition 
und den Glucosestoffwechsel verbessern. Ein verbesser¬ 
ter Glucosestoffwechsel kann dazu beitragen, die Verän¬ 
derungen rückgängig zu machen, die mit Typ-2-Diabetes 
einhergehen - erhöhter Blutzuckerspiegel, erhöhter In¬ 
sulinspiegel im Blut, Verlust der Empfindlichkeit des 
Pankreas für Glucose und Insulinresistenz des Körper¬ 
gewebes. ► „Experiment: Wie kann Irisin die positiven 
Auswirkungen von körperlicher Bewegung auf die Ko¬ 
gnition vermitteln?“ und ► „Experiment: Auswirkungen 
von körperlicher Bewegung auf den Glucosemetabolis¬ 
mus“ präsentieren Experimente, die darauf hindeuten, 
dass Irisin als Mediator dienen könnte, der diese Vor¬ 
teile für Kognition und Glucosestoffwechsel vermittelt. 
Möglicherweise ist das Molekül ein wichtiger Integra¬ 


tionsfaktor für eine Reihe positiver Trainingseffekte, doch 
ob das beim Menschen tatsächlich zutrifft, muss noch ge¬ 
klärt werden. 

Ausblick 

Die Versuche, die in ► „Experiment: Wie kann Irisin 
die positiven Auswirkungen von körperlicher Bewegung 
auf die Kognition vermitteln?“ und in ► „Experiment: 
Auswirkungen von körperlicher Bewegung auf den Glu¬ 
cosemetabolismus“ vorgestellt wurden, sprechen für die 
interessante Möglichkeit, dass Irisin zu einem Therapeu¬ 
tikum entwickelt werden könnte, mit dem sich Überge¬ 
wicht und Typ-2-Diabetes behandeln lassen. Es könnte 
sich auch als günstig bei kognitivem Abbau aufgrund ei¬ 
nes Schlaganfalls oder bei einer Alzheimer-Erkrankung 
erweisen. Auch könnte Irisin bei der Behandlung von 
Osteoporose und Muskelatrophie helfen. Bevor solche 
Behandlungen entwickelt werden können, müssen jedoch 
noch einige grundlegende Fragen beantwortet werden: 
Wie wirkt Irisin beim Menschen, insbesondere auf den 
Zuckerhaushalt? Gibt es einen Irisinrezeptor, in welchen 
Zelltypen ist er lokalisiert und was bewirkt er? Gibt es 
potenzielle unerwünschte Wirkungen bei einer anorma¬ 
len Erhöhung des Irisinspiegels? Gibt es ein Potenzial 
für den Missbrauch von Irisin, ähnlich wie bei anderen 
wachstumsfördemden Substanzen wie Somatotropin und 
Testosteron? Wahrscheinlich ist der sicherste Weg, von 
einer möglichen Irisinwirkung zu profitieren, der natür¬ 
liche Ansatz - also vermehrte körperliche Bewegung -, 
um die normale Produktion und Freisetzung von Irisin zu 
fördern. 
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Kapitelzusammenfassung 

40.1 Hormone beeinflussen Zellen, die über passende Re¬ 
zeptoren verfügen 

■ Endokrine Zellen sezernieren chemische Signale und ru¬ 
fen dadurch in anderen Zellen, die Rezeptoren für diese 
Hormone tragen, Reaktionen hervor. Gruppen endokriner 
Zellen können endokrine Drüsen (Hormondrüsen) bil¬ 
den. 

■ Hormone sind Signal- oder Botenstoffe, die von Zellen 
freigesetzt werden und entweder im Nahbereich wirken 
(autokrin, parakrin) oder im Blutstrom zirkulieren und 
durch Andocken an entfernte Zielzellen wirken (endo¬ 
krin). Siehe ► Abb. 40.1 

■ Hormone lassen sich chemisch in drei allgemeine Kate¬ 
gorien einordnen: Peptide/Proteine, Steroide und Ami¬ 
nosäurederivate. Peptid- und Proteohormone und ei¬ 
nige Aminosäurederivate sind wasserlöslich, Steroide 
und andere Aminosäurederivate sind lipidlöslich. Siehe 
► Abb. 40.2 

■ Die Rezeptoren für wasserlösliche Hormone befinden 
sich auf der Zelloberfläche, die für die meisten lipidlös¬ 
lichen Hormone im Zellinneren. 

■ Hormone können in unterschiedlichen Zielzellen unter¬ 
schiedliche Reaktionen auslösen. Siehe ► Abb. 40.3 

■ Die chemische Struktur von Hormonen ist hoch konser¬ 
viert, aber im Laufe der Evolution haben Hormone in 
unterschiedlichen Tiergruppen unterschiedliche Funktio¬ 
nen übernommen. Siehe ► Abb. 40.4 

■ Beim Menschen sind die wichtigsten Hormondrüsen im 
ganzen Körper verteilt. Siehe ► Abb. 40.5; ► Activity 40.1 

40.2 Das Hormonsystem arbeitet eng mit dem Nervensys¬ 
tem zusammen 

■ Die Hypophyse ist die Schnittstelle zwischen dem Ner¬ 
vensystem und dem Hormonsystem. Die Adenohypo- 
physe bildet sich aus Gewebe des embryonalen Mund¬ 
dachs, die Neurohypophyse aus dem sich entwickelnden 
Gehirn. Siehe ► Abb. 40.6, 40.7 

■ Die Neurohypophyse sezerniert zwei Neurohormone: 
das antidiuretische Hormon (ADH) und Oxytocin. Die 
Adenohypophyse sezerniert glandotrope Hormone (thy- 
roideastimulierendes Hormon, adrenocorticotropes Hor¬ 
mon, luteinisierendes Hormon und follikelstimulierendes 
Hormon) wie auch Somatotropin (Wachstumshormon), 
Prolactin, das melanocytenstimulierende Hormon, En- 
dorphine und Enkephaline. 

■ Die Adenohypophyse wird von Neurohormonen kontrol¬ 
liert, die von spezialisierten Nervenzellen im Hypotha¬ 
lamus produziert werden und durch das hypophysäre 
Pfortadersystem in die Adenohypophyse gelangen. Sie¬ 
he ► Animation 40.1 

■ Die Hormonfreisetzung wird durch negative Rückkopp¬ 
lungsschleifen kontrolliert. 

■ Das Hormon Irisin vermittelt möglicherweise die Wirkun¬ 
gen körperlicher Bewegung an das Gehirn. Siehe ► „Ex¬ 
periment: Wie kann Irisin die positiven Auswirkungen von 
körperlicher Bewegung auf die Kognition vermitteln?“ 


40.3 Hormone spielen eine wichtige Rolle bei der Ent¬ 
wicklung 

■ Bahnbrechende Experimente zur Hormon Wirkung haben 
gezeigt, dass zwei Hormone, PTTH und Ecdyson, die 
Häutung bei Arthropoden kontrollieren. Ein drittes Hor¬ 
mon, das Juvenilhormon, verhindert die Reifung zur 
Imago. Siehe ► Abb. 40.8; ► Animation 40.2 

■ Sexualhormone (Androgene beim männlichen Ge¬ 
schlecht, Östrogene und Progesteron beim weiblichen 
Geschlecht) werden als Reaktion auf glandotrope Hor¬ 
mone von den Gonaden produziert. Sexualhormone kon¬ 
trollieren die sexuelle Entwicklung, die sekundären Ge¬ 
schlechtsmerkmale und die reproduktiven Funktionen. 
Siehe ►Abb. 40.9, 40.10 

40.4 Hormone regulieren den Stoffwechsel und das inne¬ 
re Milieu 

■ Die Schilddrüse (Thyreoidea) wird von dem thyroi- 
deastimulierenden Hormon (TSH) kontrolliert und se¬ 
zerniert Thyroxin, das seinerseits den Zellstoffwechsel 
kontrolliert. Siehe ►Abb. 40.11 

■ Der Calciumspiegel im Blut wird von drei Hormonen 
reguliert: Calcitonin aus der Schilddrüse senkt den Calci¬ 
umspiegel im Blut, indem es die Einlagerung von Calci¬ 
um in die Knochen fördert. Parathormon (Parathyrin, 
PTH) steigert den Calciumspiegel im Blut, indem es 
den Auf- und Abbau von Knochen fördert und die Cal¬ 
ciumausscheidung senkt. Calcitriol (aktive Form von 
Vitamin D) fördert die Calciumresorption aus dem Ver¬ 
dauungstrakt. Siehe ► Abb. 40.13; ► Animation 40.3 

■ Das Pankreas (Bauchspeicheldrüse) sezerniert drei Hor¬ 
mone: Insulin stimuliert die Glucoseaufnahme der Zellen 
und senkt den Glucosespiegel im Blut, Glucagon erhöht 
den Glucosespiegel im Blut und Somatostatin verlang¬ 
samt die Verdauung und die Aufnahme der Nährstoffbau¬ 
steine. Siehe ► Abb. 40.14 

■ Die Nebenniere unterteilt sich in zwei Hormondrüsen. Der 
innere Teil, das Nebennierenmark, setzt als Reaktion auf 
Stress Adrenalin und Noradrenalin frei. Der äußere Teil, 
die Nebennierenrinde, produziert drei Klassen von Corti- 
costeroiden: Glucocorticoide, Mineralocorticoide und ge¬ 
ringe Mengen an Sexualhormonen. Siehe ► Abb. 40.15 

■ Aldosteron ist ein Mineralocorticoid, das die Nieren 
anregt, Natriumionen zurückzuhalten und Kaliumionen 
auszuscheiden. Cortisol ist ein Glucocorticoid, das als 
Reaktion auf Stressreize ausgeschüttet wird, aber langsa¬ 
mer wirkt als die Hormone des Nebennierenmarks. 

■ Die Zirbeldrüse (Epiphyse) setzt Melatonin frei, ein 
Hormon, das an der Kontrolle biologischer Rhythmen be¬ 
teiligt ist. 

Siehe ► Activity 40.2 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 40.2 Concept Matching: Vertebrate Hormones 

www.Lifel le.com/ac40.2 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Hormone beeinflussen Zielzellen, die über geeignete Rezep¬ 
toren verfügen (► Abschn. 40.1) 

■ Unterschiedliche Zielzellen können in unterschiedlicher Wei¬ 
se auf das gleiche Hormon reagieren, je nachdem, welche 
Signaltransduktionswege stimuliert werden (► Abschn. 40. 1) 

Originalliteratur: Corbett MC, Richards AB (1994) Br J Oph- 
thalmol 78: 95-98 

Die Öffnung in der Iris bildet die Pupille des Auges. Die Iris be¬ 
steht aus zwei Anteilen glatter Muskelfasern. Die Konstriktoren, 
die die Pupille umgeben, sind wie drei Ringe in konzentrischen 
Kreisen angeordnet. Nach außen folgen die Dilatatoren, die wie 
die Speichen eines Fahrrads angeordnet sind. Wenn sich die 
Konstriktoren kontrahieren, verengt sich die Pupille, wenn die 
Dilatatoren sich kontrahieren, erweitert sie sich. 

Pupillenkonstriktoren 



(Muskelfasern, die die 
Pupille erweitern) 

Alterungsprozesse und UV-Exposition können dazu führen, 
dass die Augenlinse trüb und undurchsichtig wird - diesen Zu¬ 
stand bezeichnet man als eine Katarakt (grauer Star). Um die 
Sehfähigkeit wiederherzustellen, entfernt der Chirurg die ge¬ 
trübte Linse und ersetzt sie durch ein Implantat (Kunstlinse). 
Um diesen Eingriff zu erleichtern, ist es wichtig, die Pupille so 


weit wie möglich zu erweitern und diese Erweiterung möglichst 
lange beizubehalten. Eine Pupillenerweiterung wird durch das 
sympathische Nervensystem und das Nebennierenmark erleich¬ 
tert, die Adrenalin und Noradrenalin ausschütten. 

Könnte man Adrenalin benutzen, um die Pupillenerweiterung 
während der Kataraktoperation aufrechtzuerhalten? Um das he¬ 
rauszufinden untersuchten Forscher, was geschieht, wenn man 
der Spülflüssigkeit, die während der Operation ins Auge injiziert 
wird, Adrenalin beimischt. 27 Patienten erhielten Spülflüssig¬ 
keit, die Adrenalin in einer Konzentration von 1: 1.000.000 
enthielt, bei 43 Patienten war kein Adrenalin enthalten. Die 
► Tabelle zeigt den Prozentsatz von Patienten mit einem Pupil¬ 
lendurchmesser von weniger als 5 mm in verschiedenen Stadien 
der Kataraktoperation. 


Operations Stadium 

ohne Adrenalin (%) 

mit Adrenalin (%) 

Operationsbeginn 

0 

0 

nach Entfernen der Linse 

16 

0 

nach Entfernen des Weich¬ 
gewebes 

21 

7 

10 min nach dem Eingriff 

9 

4 

20 min nach dem Eingriff 

21 

4 

30 min nach dem Eingriff 

21 

9 


Aufgaben 

1. Welcher Teil der Iris wird in diesem Experiment durch die 
Adrenalininjektion beeinflusst? Erläutern Sie Ihre Antwort 
mithilfe der dargestellten experimentellen Ergebnisse. 

2. Die Iris besteht aus zwei Anteilen glatter Muskulatur. Schla¬ 
gen Sie eine Hypothese vor, um zu erklären, warum Adrena¬ 
lin die beobachteten Effekte hervorruft. 

3. Adrenalin ist ein Hormon, das bei Säugern im Rahmen der 
normalen Kampf-oder-Flucht-Reaktion ausgeschüttet wird. 
Nennen Sie einige andere Organ- und Gewebeveränderungen, 
die bei dieser Reaktion auftreten, und diskutieren Sie, warum 
die Reaktion der glatten Muskulatur dieser Organe und Ge¬ 
webe auf Adrenalin so stark von der Reaktion der glatten 
Irismuskulatur abweicht. 

4. Das pflanzliche Alkaloid Atropin, ein bekannter Inhibitor 
des Acetylcholinrezeptors, wird auch zur Pupillenerweite¬ 
rung benutzt. Es beeinflusst die Muskulatur, die die Pupille 
verengt. Was können Sie daraus über die Art und Weise 
schließen, in der Atropin zur Pupillenerweiterung führt? Wel¬ 
che Schlüsse können Sie darüber ziehen, wie das autonome 
(vegetative) Nervensystem den Pupillendurchmesser kontrol¬ 
liert? 
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41 Immunologie: Abwehrsysteme der Tiere 


Faszination Forschung: Impfstoffe und Immunität 

Fünf kleine Ampullen in Gefrierschränken, drei in Be- 
thesda, Maryland, eine in Atlanta, Georgia, und eine in 
Sibirien: Das ist alles, was heute vom Pockenvirus übrig¬ 
geblieben ist. Die Pocken töteten im 20. Jahrhundert mehr 
als 300 Mio. Menschen, aber dank der Pockenimpfung trat 
die Krankheit 1978 zum letzten Mal auf. Ein Impfstoff 
ist meistens eine inaktive Form oder ein Fragment eines 
Krankheitserregers (Pathogens) oder Toxins. Er regt das 
Immunsystem dazu an, Antikörper - spezifische Proteine, 
die gegen den Erreger gerichtet sind - zu bilden. Das Im¬ 
munsystem zerstört alles, an das die Antikörper binden. 

Die Ausrottung des Pockenvirus war ein spektakulärer in¬ 
ternationaler Erfolg. Warum sind dann Impfungen gegen 
andere hoch ansteckende Krankheiten wie Masern, Keuch¬ 
husten oder Windpocken in der Öffentlichkeit nicht durch¬ 
weg akzeptiert? Ein nicht unerheblicher Anteil der Eltern 
weigert sich mittlerweile, seine Kinder dagegen impfen zu 
lassen, und so hat sich zum Beispiel die Zahl der Maserner¬ 
krankungen in der EU von 2016 auf 2017 verdreifacht. 

Leider schaden Impf Verweigerer auch anderen Menschen. 
Ein Impfprogramm kann eine Krankheit nur dann unter 
Kontrolle bringen oder auslöschen, wenn ein hoher Pro¬ 
zentsatz der Menschen (je nach Krankheit sind es 80-95 %) 
geimpft ist. So wird die Kette der Infektionen von Mensch 
zu Mensch unterbrochen. Sehr viele Impfungen führen zu 
einer Herdenimmunität. Das bedeutet, dass sogar dieje¬ 
nigen, die nicht geimpft werden können oder ein schwa¬ 
ches Immunsystem haben, vor der Infektion geschützt sind. 
Dieser Schutz geht verloren, wenn die Impfquote unter 
den Prozentsatz sinkt, der für eine Herdenimmunität not¬ 
wendig ist. (Je nach Erreger beträgt der Schwellenwert 
85-95 %.) Alte und kranke Menschen sowie Kleinkinder, 
deren Immunsystem noch nicht vollständig ausgebildet ist, 
sind dann dem höchsten Risiko ausgesetzt. 

Eine Herdenimmunität der Bevölkerung erreicht man am 
einfachsten durch eine Impfpflicht. In vielen Ländern 
kann man seine Kinder nur dann an den Schulen anmel¬ 
den oder man kann nur dann ins Militär eintreten, wenn 
man bestimmte Impfungen vorweisen kann. Bei einer 
Epidemie sind sie lebenswichtig. Als beispielsweise im 
20. Jahrhundert in den USA immer wieder Pockenepide¬ 
mien ausbrachen, gingen Ärzte in Begleitung der Polizei 
in die Wohnquartiere, in denen die Krankheit wütete. Sie 
impften alle noch nicht Infizierten und brachten infizierte 
Menschen in Quarantäne. Man kann sich die Reaktion der 
Eltern gut vorstellen, deren Kinder weggebracht wurden, 
denn oft überlebten sie nicht. Henning Jacobson wurde 
verhaftet, als er bei einer Pockenepidemie die Impfung 
verweigerte, und zog vor den Obersten Gerichtshof der 
USA. Dieser hatte 1905 festgelegt, dass trotz der persön¬ 
lichen Freiheit des Einzelnen jeder Staat verpflichtet ist, 
seine Bürger zu schützen. Dies lieferte den gesetzlichen 
Rahmen für Pflichtimpfungen. Aber immer wieder klagen 
Impfgegner vor Gericht. 


Was sind die Mechanismen und Auswirkungen lang 
anhaltender Immunität? 

In „Experiment: Was sind die Mechanismen und Auswir¬ 
kungen lang anhaltender Immunität?“ in ► Abschn. 41.3 
und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapi¬ 
tels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


41.1 Tiere haben angeborene und 
adaptive Abwehrmechanismen 

Tiere können sich auf mehrere Weisen gegen Pathogene - 
schädliche Mikroorganismen und Viren, die Krankheiten her- 
vorrufen können - verteidigen. Diese Abwehrsysteme beruhen 
auf der Unterscheidung zwischen körpereigenen und körper¬ 
fremden Molekülen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die beiden grundlegenden Arten von Abwehrmechanismen sind 
die angeborene und die adaptive Abwehr. 

■ Viele Tiergruppen besitzen Toll-like-Rezeptoren (TLRs), die bei 
der angeborenen Abwehr eine Rolle spielen. 

■ Alle Leukocyten stammen von multipotenten Stammzellen im 
Knochenmark ab. 

■ Bei Säugetieren gehören Antikörper, MHC-Proteine, T-Zell-Re- 
zeptoren und Cytokine zu den wichtigsten Proteinen des Immun¬ 
systems. 

Die Abwehrreaktion umfasst drei Phasen: 

1. Erkennungsphase : Der Organismus muss in der Lage sein, 
zwischen körpereigen (selbst) und körperfremd (nicht-selb st) 
zu unterscheiden. 

2. Aktivierungsphase-. Das Ereignis der Erkennung führt zur 
Mobilisierung von Zellen und Molekülen, die den Eindring¬ 
ling angreifen. 

3. Effektorphase : Die mobilisierten Zellen und Moleküle zerstö¬ 
ren den Eindringling. 

Es gibt zwei grundlegende Arten von Abwehrmechanismen: 

■ Die angeborene Immunabwehr ist eine ererbte, wenig spe¬ 
zifische, erste Verteidigungslinie gegen Krankheitserreger. 
Die Wirkung setzt typischerweise sehr schnell ein. Zu die¬ 
ser Abwehr gehören auch Barrieren wie die Haut, aber auch 
Moleküle, die für Pathogene toxisch sind, und phagocytoti- 
sche Zellen, die Pathogene in sich aufnehmen und verdauen. 
(Zur Erinnerung aus ►Abschn. 6.5: Die Phagocytose ist 
eine Form der Endocytose, bei der eine Zelle ein größeres 
Partikel oder eine andere Zelle aufnimmt.) Die angeborene 
Immunabwehr erkennt ein breites Spektrum unterschiedli¬ 
cher Klassen von Organismen oder Partikeln wie Viren, 
Bakterien, Pilze, Protisten, Würmer und verschiedene Gift¬ 
stoffe (Toxine). 
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■ Die adaptive Immunabwehr ist hochspezifisch gegen ganz 
bestimmte Krankheitserreger gerichtet und wird von der an¬ 
geborenen Immunabwehr aktiviert. Sie arbeitet unter ande¬ 
rem mit Antikörpern. Dies sind besondere Abwehrproteine, 
die einen bestimmten Krankheitserreger erkennen, der in den 
Körper eindringt, an ihn binden und zu seiner Zerstörung 
beitragen. Die adaptive Immunabwehr entwickelt sich typi¬ 
scherweise langsamer, ist aber langlebiger als die angeborene 
Immunabwehr. 

Immunität ist erreicht, wenn die Abwehr ausreicht, um die 
negativen Auswirkungen eines eingedrungenen Pathogens zu 
verhindern. 


Die angeborene Immunabwehr hat sich 
vor der adaptiven Immunabwehr entwickelt 


Alle Tiere besitzen angeborene Abwehrsysteme gegen Pathoge¬ 
ne. 400 Mio. Jahre alte Fossilien von Schwertschwänzen (Xi- 
phosuren, auch Pfeilschwanzkrebse genannt) ähneln sehr stark 
der rezenten japanischen Art Tachypleus tridentatus. Das Tier 
verfügt ausschließlich über eine angeborene Immunabwehr. Da¬ 
zu gehören Barrieren, Abwehrzellen und Abwehrmoleküle. 

■ Zu den Barrieren gehören physikalische, chemische und bio¬ 
logische Mechanismen, um Infektionen abzuwehren. Der 
Schwertschwanz hat ein robustes Exoskelett, das typisch für 
Gliederfüßer (Arthropoden) ist. Es schützt den Körper auch 
vor dem Eindringen von Krankheitserregern. 



■ Zu den Zellen, die bei der angeborenen Abwehr eine Rolle 
spielen, gehören Phagocyten, die an mikrobielle Krankheits¬ 
erreger binden, sie durch Endocytose aufnehmen und durch 
Hydrolyse zerstören. Amöbocyten im Blut von Tachypleus 
erfüllen diese Aufgabe. 



■ Moleküle, die für eindringende Krankheitserreger toxisch 
sind, spielen bei der angeborenen Immunabwehr eine wich¬ 
tige Rolle. Der Schwertschwanz verfügt über viele solche 
Moleküle, die von Zellen freigesetzt werden, die in sei¬ 
ner Hämolymphe flottieren. Dazu gehören Peptide, die die 
Zellwände von Bakterien zerstören, sodass sie durchlässig 
werden, und Peptide, die an den Bakterienoberflächen bin¬ 
den und sie verklumpen lassen. 



Wie Studien zur angeborenen Immunabwehr in Verbindung mit 
Genomsequenzierungen zeigten, haben sich die Erkennungs¬ 
und Aktivierungsphase der angeborenen Immunabwehr bereits 
sehr früh in der Stammesgeschichte der Tiere entwickelt. Bei¬ 
spielsweise verfügen so unterschiedliche Tiere wie Säuger und 
Fliegen über eine Rezeptorklasse, die Toll-like-Rezeptoren 
(TLRs), die bei der angeborenen Abwehr eine Rolle spielen. 
Diese Rezeptoren erkennen körperfremde Moleküle, die man 
pathogenassoziierte molekulare Muster (pathogen-associa- 
ted molecular patterns , PAMPs) nennt. Bei Vertebraten erkennt 
und bindet jeder TLR ein spezifisches Molekül aus einer brei¬ 
ten Klasse von Krankheitserregern. Das kann zum Beispiel ein 
Bestandteil der Zellwand eines Bakteriums sein. Die Bindung 
löst eine Signalkaskade aus, die damit endet, dass Gene für Ab¬ 
wehrmoleküle exprimiert werden (► Abb. 41.1). Diese Kaskade 
existiert in verschiedenen Varianten bei vielen Tiergruppen und 
auch beim Menschen. 


Querverweis 

Die Erkennung von PAMPs ist bei Immunsystemen weit 
verbreitet und deshalb ein evolutionär alter Mechanis¬ 
mus. Auch Pflanzen zeigen eine Immunreaktion auf ein¬ 
dringende Pathogene, bei der PAMPs eine Rolle spielen 
(► Abschn. 38.1). 


Säugetiere verfügen über angeborene 
und adaptive Abwehrmechanismen 


Säugetiere und auch alle anderen Wirbeltiere verfügen über 
beide Arten der Immunabwehr. Dieses Kapitel wird die Me¬ 
chanismen verdeutlichen. Angeborene und adaptive Mecha¬ 
nismen arbeiten als koordiniertes Abwehrsystem zusammen. 
► Tab. 41.1 zeigt dies für Säuger im Überblick während des 
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Infektions Verlaufs. Die angeborene Immunabwehr ist die erste 
Verteidigungslinie des Körpers, denn die adaptiven Abwehrme¬ 
chanismen werden oft erst nach Tagen oder Wochen aktiv. 


Das Blut und die lymphatischen Gewebe 
spielen bei der Abwehr eine wichtige Rolle 


Die unterschiedlichen Komponenten des Abwehrsystems sind 
bei Säugetieren im Körper verteilt und interagieren mit fast al¬ 
len anderen Geweben und Organen. Die lymphatischen Gewebe 


rf Ein Fragment eines Bakteriums 

bindet am Toll-like-Rezeptor. Außenmilieu 


Fragment des 

Bakteriums To ||_| jke _ Plasmamembran 

P„. fj Rezeptor j 

JjL 

f 11 Eine Proteinkinase- 

' _ kaskade wird ausgelöst. 

0 Die Form des Transkriptions- 
—JL, ,a faktors NF-kB ändert sich. 

NF-kB- 

Cytoplasma 



NF-kB wandert in 
den Zellkern ein und 
bindet an Promotoren. 



Transkription 


Promotor 


Translation 


Cytoplasma 


Abwehr¬ 

protein 


Gene, die Abwehr¬ 
proteine codieren, 
werden transkribiert. 


und Organe, zu denen der Thymus, das Knochenmark, die Milz 
und die Lymphknoten gehören, sind wesentliche Teile des Ab¬ 
wehrsystems (► Abb. 41.2). Das Blut und die Lymphflüssigkeit 
sind komplexe Systeme, deren weitere Funktionen in ► Kap. 49 
besprochen werden. Bei der Abwehr spielen sie eine zentrale 
Rolle. 

■ Blutplasma ist eine gelbliche Flüssigkeit, die Ionen, kleine 
gelöste Moleküle und lösliche Proteine enthält. Im Plasma 
befinden sich Erythrocyten (rote Blutzellen) und Leukocyten 
(weiße Blutzellen) wie auch Thrombocyten (Blutplättchen, 
Zellfragmente im Dienste der Blutgerinnung). Während die 
Erythrocyten normalerweise nur im geschlossenen Kreis¬ 
laufsystem (Herz, Arterien, Kapillaren und Venen) Vorkom¬ 
men, findet man Leukocyten und Thrombocyten auch in der 
Ly mphflü s sigkeit. 

■ Lymphflüssigkeit (Lymphe) sammelt sich aus den Interzel¬ 
lularräumen (dem Interstitium, also der extrazellulären Ma¬ 
trix) im ganzen Körper in Lymphgefäßen an. Der Übertritt 
von Flüssigkeit aus dem Interstitium in das Lymphsystem 
erfolgt über poröse Lymphkapillaren, die nicht nur kleine 
Moleküle und Ionen, sondern auch Proteine und Throm¬ 
bocyten passieren lassen. Die Lymphkapillaren leiten die 
Flüssigkeit in größere Lymphgefäße, in denen die Lymphe 
auch durch Bewegungen der Skelettmuskulatur weitertrans¬ 
portiert wird. (Deshalb kann überlanges Sitzen zu einem 
Anschwellen der Beine führen.) Ventilartige Klappen in den 
großen Lymphgefäßen verhindern einen Rückfluss. Klei¬ 
ne Lymphgefäße münden in immer größere Lymphgefäße 
und schließlich linksseitig in den großen Ductus thoraci- 
cus (Milchbrustgang) und rechtsseitig in den etwas kleineren 
rechten Lymphgang. Beide münden nahe des Herzens in den 
jeweiligen Venenwinkel; dadurch gelangt die Lymphe in den 
Blutkreislauf. Das Lymphsystem ist also kein geschlossener 
Kreislauf, sondern ein System zur Rückführung von Wasser 
und gelösten Stoffen aus dem Interstitium ins Blut (Draina¬ 
ge). Der Nachschub an Flüssigkeit und Inhalts stoffen in das 
Interstitium stammt aus den Kapillarnetzen des Blutkreis¬ 
laufs (► Abschn. 49.4). 


Abb. 41.1 Zelluläre Signalkaskade und Abwehr. Die Bindung einer 
typischen Oberflächenstruktur des Pathogens an den Toll-like-Rezeptor 
löst eine Signalkaskade aus. Sie führt zur Transkription von Genen, de¬ 
ren Produkte bei der adaptiven und der angeborenen Abwehr eine Rolle 
spielen 


An vielen Stellen entlang der Lymphgefäße befinden sich klei¬ 
ne, rundliche Strukturen, die Lymphknoten. Sie enthalten die 
Lymphocyten, einen speziellen Typ von Leukocyten. Wäh¬ 
rend die Lymphflüssigkeit den Lymphknoten passiert, treffen 


Tab. 41.1 Angeborene und adaptive Immunantworten auf eine Infektion 
Immunantwort (Reaktionszeit) Abwehrsystem 

früh (0-4 h) angeboren, wenig spezifisch (erste Abwehrlinie) 

mittel (> 4-96 h) angeboren, wenig spezifisch (zweite Abwehrlinie) 


spät (> 96 h) 


adaptiv, hochspezifisch 


Mechanismen 

Barriere (Epithelien: Haut und Schleimhäute) 

Trockenheit, niedriger pH-Wert 

Schleim 

Lysozyme, Defensine 

Entzündung 

Phagocytose 

natürliche Killerzellen 

Komplementsystem 

Interferone 

humorale Immunität (Antikörper von B-Zellen) 
zelluläre Immunität (T-Zellen) 


Mit „humoral“ sind die nichtzellulären Komponenten von Körperflüssigkeiten gemeint (vom lateinischen humor für „Saft“, „Flüssigkeit“). 
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die Lymphocyten auf fremde Zellen und Moleküle, die in den 
Körper eingedrungen sind. Wenn diese erkannt werden, wird 
eine Immunantwort ausgelöst. 


Activity 41.2 Cells of the Immune System 

www.Life Ile. com/ac41.2 


Leukocyten übernehmen 
viele Abwehrfunktionen 

Ein Milliliter menschliches Blut enthält normalerweise 5 Mrd. 
Erythrocyten und 7 Mio. der größeren Leukocyten (weiße Blut¬ 
zellen). All diese Zellen stammen von multipotenten Stammzel¬ 
len im Knochenmark ab. (Dies sind sich ständig teilende, undif¬ 
ferenzierte Zellen, die mehrere verschiedene Zelltypen hervor¬ 
bringen können; ► Abschn. 19.1.) Es gibt zwei Hauptfamilien 
von Leukocyten: Phagocyten und Lymphocyten (► Abb. 41.3.) 
Zu den Lymphocyten gehören B-Zellen und T-Zellen. Sie sind 
kleiner als die Phagocyten und auch nicht phagocytotisch tätig. 
Jede Familie von Leukocyten hat eine spezialisierte Funktion. 
Einige Typen von Phagocyten bezeichnet man insgesamt als 
Granulocyten, da sie verschiedene Granula enthalten. (Granula 
sind im Elektronenmikroskop deutlich sichtbare, proteingefüll¬ 
te Vesikel.) Eine grundlegende Rolle bei den Wechselwirkungen 
und Funktionen dieser Zellen spielen Abwehrproteine und Bo¬ 
tenstoffe (chemische Signale). 


Proteine des Immunsystems binden 
an Krankheitserreger oder übermitteln 
Signale an andere Zellen 

Die Zellen, die den Körper verteidigen, wirken bei Säugern 
zusammen, indem sie untereinander und mit den Zellen der 
eindringenden Krankheitserreger interagieren. Diese Zell-Zell- 
Wechselwirkungen werden durch eine Reihe von Proteinen 
bewerkstelligt, beispielsweise Rezeptoren, sonstige Zelloberflä¬ 
chenproteine und Signalmoleküle. Die vier wichtigsten Kompo¬ 
nenten sind hier aufgeführt. Sie werden weiter unten im Kapitel 
genauer besprochen. 

■ Antikörper sind Proteine, die spezifisch an bestimmte Sub¬ 
stanzen binden, die das Immunsystem als körperfremd er¬ 
kennt. Die spezifischen Moleküle, die an Antikörper binden, 
werden Antigene genannt. Antikörper werden von B-Zellen 
gebildet. 


Abb. 41.2 Das Lymphsystem des Men¬ 
schen. Ein Netzwerk von Lymphgängen und 
Lymphgefäßen sammelt in den Körpergewe¬ 
ben interstitielle Flüssigkeit, die Lymphe, und 
führt diese in Herznähe in die obere Hohlve¬ 
ne und damit ins Blut. Aus den Kapillarnetzen 
des Kreislaufsystems sickert ständig Flüssig¬ 
keit nach. Andere lymphatische Gewebe und 
Organe, beispielsweise Thymus, Milz und Kno¬ 
chenmark, sind ebenfalls für das Abwehrsystem 
des Körpers essenziell 



Milchbrustgang 
(Ductus thoracicus) 


Die Niere filtriert das 
zirkulierende Blut. 


B-Zellen reifen im 
Knochenmark. 


Lymphgefäße 

transportieren 

die Lymphe. 


C " ^ 

In den Lymphknoten wird die Lymphe 
filtriert, die Leukocyten suchen darin 
nach Krankheitserregern. 
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Zelltyp 

Funktion 

basophile Zellen 
(1. A) 

sezernieren Histamine 

^jj|< eosinophile Zellen (A) 

töten Parasiten ab, die mit Anti¬ 
körpern bedeckt sind 

neutrophile Zellen (1) 

stimulieren Entzündungen, neh¬ 
men Mikroorganismen auf und 
verdauen sie 

Mastzellen (1) 

setzen bei Schädigung 

Histamin frei 

^ J Monocyten (1, A) 

entwickeln sich zu Makrophagen 
und dendritischen Zellen 

J Makrophagen (1, A) 

W* 

nehmen Mikroorganismen auf 
und zerstören sie; 
aktivieren T-Zellen 

dendritische 

HP: zellen(A) 

präsentieren den T-Zellen 

Antigene 

i natürliche Killer- 

P zellen (1) 

greifen virusinfizierte Zellen und 
Krebszellen an 

B-Lymphocyten (A) 

differenzieren sich zu antikörper¬ 
bildenden Zellen und Gedächtnis¬ 
zellen 

T-Lymphocyten (A) 

töten virusinfizierte Zellen oder 
Tumorzellen; regulieren die 
Aktivität anderer Leukocyten 


Abb. 41.3 Leukocyten. Leukocyten spielen eine Schlüsselrolle sowohl 
bei der angeborenen (I) wie auch bei der adaptiven (A) Immunabwehr. 
B-Zellen und T-Zellen sind Lymphocyten. Die anderen Zelltypen sind 
Phagocyten 


■ Die Proteine des Haupthistokompatibilitätskomplexes 

(MHC) werden eingesetzt, um Antigene auf den Oberflä¬ 
chen von Körperzellen zu präsentieren. So können die An¬ 
tigene von den T-Zellen des Immunsystems erkannt werden. 
MHC-Proteine sind auch wichtige körpereigene „Etiketten“ 
von Zellen. 

■ T-Zell-Rezeptoren sind integrale Membranproteine auf der 
Oberfläche der T-Zellen. Sie erkennen Antigene, die von 
MHC-Molekülen auf der Oberfläche anderer Zellen präsen¬ 
tiert werden, und binden daran. 

■ Cytokine sind lösliche Signalproteine, die von vielen Zellty¬ 
pen freigesetzt werden. Sie binden an Zelloberflächenrezep¬ 
toren und verändern das Verhalten ihrer Zielzellen. 


41.1 Wiederholung 

Alle Tiere verfügen über angeborene Abwehrmechanis¬ 
men gegen Krankheitserreger, und Wirbeltiere besitzen 


neben angeborenen und auch adaptive Abwehrmecha¬ 
nismen. Beide beruhen auf der Fähigkeit, körpereigen 
und körperfremd zu unterscheiden. Die angeborene Im¬ 
munabwehr richtet sich gegen ein breites Spektrum von 
Molekülen und Pathogenen, während die adaptive Im¬ 
munabwehr spezifische Pathogene abwehrt. Leukocyten 
spielen sowohl bei angeborenen wie auch bei adaptiven 
Abwehrmechanismen eine Rolle. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ verschiedene Arten von Abwehrmechanismen unter¬ 
scheiden können. 

■ die Rolle der Signalkaskade der Toll-like-Rezeptoren 
(TLRs) bei der angeborenen Immunantwort beschrei¬ 
ben können. 

■ herleiten können, welche Arten von Molekülen und 
Genen, die mit dem Immunsystem in Verbindung ste¬ 
hen, bei einer bestimmten Tiergruppe vorhanden sein 
könnten. 


_ ? _ 

1. Beschreiben Sie drei Merkmale der angeborenen und der 
adaptiven Immunabwehr, die beide Systeme voneinander un¬ 
terscheiden. 

2. Bei einigen Menschen läuft aufgrund einer seltenen Erb¬ 
krankheit die TLR-Signalkaskade fehlerhaft ab. Wie könnte 
sich das auf den Phänotyp der Betroffenen aus wirken? 

3. Nehmen Sie an, Sie verglichen die Genome eines Insekts und 
eines Menschen in Hinblick auf die Anwesenheit von Genen, 
die bei der Immunabwehr eine Rolle spielen. Was würden Sie 
herausfinden? 


Die Folgen einer Infektionskrankheit - Überleben oder Tod des 
Wirtsorganismus - hängen häufig davon ab, dass sowohl die 
schnellen, angeborenen Abwehrmechanismen wie auch die lang 
anhaltenden, spezifischen Immunreaktionen auf die eindringen¬ 
den Mikroorganismen oder Viren erfolgreich sind. Sie werden 
nun Näheres über die angeborene Immunabwehr erfahren, die 
Vertebraten vor vielen Krankheiten schützt. 


41.2 Die angeborene Immunabwehr 
ist wenig spezifisch 

Angeborene Abwehrmechanismen sind allgemeine Schutzvor¬ 
kehrungen, die Krankheitserreger abhalten sollen, in den Körper 
einzudringen. Pathogene, denen das Eindringen gelang, sollen 
rasch vernichtet werden. Diese Abwehrsysteme sind genetisch 
programmiert (angeboren) und direkt einsatzbereit. Adaptive 
Abwehrmechanismen dagegen benötigen eine gewisse Zeit, um 
sich zu entwickeln, nachdem ein Pathogen oder Toxin als kör¬ 
perfremd erkannt wurde. 
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erste angeborene 
Abwehrlinie: 
physikalische 
Barrieren 

Haut, Schleim¬ 
häute, chemische 
Stoffe 


Krankheits¬ 

erreger 



zweite angeborene Abwehrlinie: 
zelluläre Abwehr 

Phagocytose, Komplementproteine, 
Interferone, Entzündung, Fieber 


Abb. 41.4 Angeborene Immunabwehr. Physikalische Barrieren, Zel¬ 
len und Proteine (Komplementproteine und Interferone) wehren Krank¬ 
heitserreger unspezifisch ab 


Auf den Punkt gebracht 

■ Die angeborene Immunabwehr richtet sich gegen jeden mögli¬ 
cherweise schädlichen Eindringling. 

■ Physikalische Barrieren wie die Haut sind dabei die erste Vertei¬ 
digungslinie. 

■ Bei einer Entzündung werden Zellen und Abwehrmoleküle zu ei¬ 
ner Körperstelle gelenkt, die von einem Krankheitserreger oder 
durch eine Verletzung geschädigt wurde. 

Die angeborene Immunabwehr wird manchmal auch als un¬ 
spezifische Immunabwehr bezeichnet, denn sie richtet sich 
unterschiedslos gegen jeden möglicherweise schädlichen Ein¬ 
dringling. Allerdings ist dieser Ausdruck nicht ganz zutreffend, 
denn eine Speziütät hinsichtlich der angegriffenen Strukturty¬ 
pen ist durchaus vorhanden. Es gibt zwei angeborene Vertei¬ 
digungslinien (►Abb. 41.4). Die erste tritt in Aktion, wenn 
ein möglicher Krankheitserreger auf der Oberfläche eines Tie¬ 
res landet. Die Herausforderungen, denen sich zum Beispiel ein 
Bakterium stehen muss, um sein Ziel zu erreichen, sind erheb¬ 
lich: 

■ Die physikalische Barriere der Haut : Bakterien dringen sel¬ 
ten durch intakte Epidermis, die aus etwa 30 Zellschichten 
besteht, von denen die oberen auch noch tot und völlig ver¬ 
hornt sind. Das bedeutet auch, dass bei Hautschäden das 
Infektionsrisiko erhöht ist. 

■ Der Salzgehalt und die Trockenheit der Haut : Diese Be¬ 
dingungen sind für das Wachstum vieler Bakterien nicht 
förderlich. 

■ Die Anwesenheit der normalen Flora : Bakterien und Pilze, 
die normalerweise auf unserer Körperoberfläche leben und 
sich manchmal schnell vermehren, ohne Krankheiten hervor¬ 
zurufen, konkurrieren mit Krankheitserregern um den Platz 
und um Nährstoffe. 


Media Clip 41.1 The Chase Is On: Phagocyte versus Bac- 
teria 

www. Life 11 e.com/mc41.1 

Wenn ein Krankheitserreger auf unsere Nasenschleimhaut, die 
Lungenschleimhaut oder die Schleimhäute des Verdauungs¬ 
trakts oder des Urogenitaltrakts gelangt, ist er mit weiteren 
angeborenen Abwehrmechanismen konfrontiert: 

■ Von Schleimhäuten wird Schleim sezemiert. Schleim be¬ 
steht aus Mucopolysacchariden und hält Mikroorganismen 
fest. Die Epithelzellen mancher Schleimhäute sind bewim¬ 
pert (► Abb. 5.17) und können so den Schleim und die von 
ihm eingeschlossenen Partikel wegtransportieren 

■ Lysozym ist ein Enzym, das von Zehen der Schleimhäute 
gebildet wird. Es greift die Zellwände vieler Bakterienarten 
an, sodass die Zellen lysieren (platzen). 

■ Defensine, die ebenfalls von Schleimhäuten gebildet wer¬ 
den, sind Peptide aus 18-45 Aminosäuren, die hydrophobe 
Bereiche enthalten. Sie wirken auf viele Krankheitserre¬ 
ger toxisch, darunter Bakterien, mikrobielle Eukaryoten und 
behüllte Viren. Defensine werden auch in Phagocyten produ¬ 
ziert, wo sie Krankheitserreger abtöten, die durch Phagocyto¬ 
se aufgenommen wurden. Auch Pflanzen bilden nach einem 
Kontakt mit einem Pathogen Defensine. 

Querverweis 

In ► Abschn. 38.1 wird die Abwehr von Krankheitserre¬ 
gern in Pflanzen behandelt. Zu deren Abwehrmaßnahmen 
gehören PR-Proteine (pathogenesis-related proteins ), die 
den Defensinen bei Menschen ähneln. Diese kleinen Pro¬ 
teine binden an Pilzmembranen und wirken auf viele 
Pilze toxisch, auf Pflanzen- und Tierzellen hingegen nicht. 
Andere PR-Proteine können als Alarmsignale auf Pflan- 
zenzellen wirken, die noch nicht angegriffen wurden. 


Sind die Bedingungen in bestimmten Körperkompartimenten 
eines Tieres für Pathogene schlecht, können die Pathogene eben¬ 
falls neutralisiert werden. So ist beispielsweise Magensaft für 
viele Bakterien tödlich, weil er Salzsäure und Verdauungsenzy¬ 
me enthält. 


Spezialisierte Proteine und Zellen spielen bei 
der angeborenen Immunabwehr eine Rolle 


Noch bevor eine Infektion stattfindet, oder auch als Antwort auf 
das Eindringen von Krankheitserregern, bildet der Körper meh¬ 
rere Gruppen von Proteinen. Zwei wichtige Gruppen sind die 
Komplementproteine und die Interferone. 

Komplementproteine Das Blut von Wirbeltieren enthält 
mehr als 20 verschiedene Proteine, die ein antimikrobielles 
Komplementsystem bilden. Dieses System kann durch ver¬ 
schiedene Mechanismen aktiviert werden, und zwar sowohl 
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durch angeborene wie auch durch adaptive Abwehrreaktionen. 
Die Proteine entfalten ihre Aktivität in einer typischen Abfolge 
(Komplementkaskade), bei der jedes Protein das nächste akti¬ 
viert: 

1. Zuerst binden die Komplementproteine an bestimmte Kom¬ 
ponenten auf der Oberfläche eines Mikroorganismus oder 
eines Antikörpers, der seinerseits an die Oberfläche des 
Mikroorganismus gebunden ist. In beiden Fällen trägt die 
Bindung dazu bei, dass die Phagocyten den Mikroorganismus 
erkennen und zerstören. 

2. Dann aktivieren diese Proteine die Entzündungsreaktion 
(► Abb. 41.3) und locken Phagocyten zum Infektionsherd. 

3. Schließlich lysieren die Komplementproteine eingedrungene 
Zellen (z. B. Bakterien). 


Interferone Wenn eine Zelle durch ein Pathogen infiziert 
wird, erzeugt sie geringe Mengen Interferone. Dies sind Si¬ 
gnalproteine, welche die Widerstandskraft der benachbarten 
Zellen auf die Infektion steigern sollen. Interferone sind eine 
Klasse der Cytokine; sie wurden bereits in zahlreichen Verte¬ 
braten nachgewiesen. Verschiedene Makromoleküle, beispiels¬ 
weise doppelsträngige (virale) RNA, induzieren die Interferon¬ 
produktion. Die Interferone sind also vor allem für eine erste 
Linie der unspezifischen Abwehr gegen Viren von Bedeutung. 
Interferone binden an Rezeptoren auf der Plasmamembran von 
nicht infizierten Zellen und stimulieren dort einen Signalweg, 
der die virale Reproduktion hemmt, wenn die Zellen anschlie¬ 
ßend infiziert werden. Darüber hinaus stimulieren Interferone 
die Zellen, bakterielle oder virale Proteine zu Peptiden zu hydro¬ 
lysieren; dies ist ein erster Schritt für die spezifische Immunität 
(► Abschn. 41.3). 


Phagocyten Manche Phagocyten bewegen sich frei durch den 
Blutkreislauf und das Lymphsystem; andere verlassen die Blut¬ 
gefäße und heften sich an bestimmte Gewebe. Phagocyten kön¬ 
nen pathogene Zellen, Viren oder Pragmente dieser Eindringlin¬ 
ge erkennen und nehmen sie dann durch Phagocytose auf. 


Phagocyt 


Defensine, Stickstoffmonoxid und reaktive Sauerstoff Spezies 
innerhalb dieser Phagocyten töten dann die Krankheitserreger. 

Natürliche Killerzellen Die natürlichen Killerzellen sind 
eine Gruppe der Lymphocyten. Sie können virusinfizierte Zel¬ 
len und einige Tumorzellen von den normalen Zelltypen un¬ 
terscheiden und lösen bei den Zielzellen die Apoptose (den 



Hefezelle 
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programmierten Zelltod) aus. Neben dieser angeborenen Ak¬ 
tivität treten natürliche Killerzellen auch mit den adaptiven 
Abwehrmechanismen in Wechselwirkung, indem sie antikörper¬ 
markierte Zielzellen lysieren. 


Dendritische Zellen Diese Phagocyten kommen in Gewe¬ 
ben vor, die der Umwelt ausgesetzt sind, wie der Haut und 
der Schleimhaut des Verdauungs- und Atemtrakts. Auch im 
Blut befinden sich dendritische Zellen. Sie fungieren als Über¬ 
träger von Botschaften zwischen angeborenem und adaptivem 
Immunsystem. Diese Zellen können Mikroben, Viren und so¬ 
gar Trümmer der virusinfizierten Wirtszellen in sich aufnehmen. 
Nach der Aufnahme werden die Partikel in Pragmente gespalten 
und die dendritische Zelle präsentiert diese Pragmente jeweils 
zusammen mit einem MHC-Klasse-II-Protein auf ihrer Oberflä¬ 
che (►Abschn. 41.5). Zusätzlich setzt sie Botenstoffe frei, die 
Zellen des adaptiven Immunsystems aktivieren können. 


Eine Entzündung ist eine koordinierte 
angeborene Reaktion auf eine Infektion 
oder Verletzung 


Wird ein Gewebe eines Säugetiers aufgrund einer Infektion oder 
Verletzung geschädigt, reagiert der Körper mit einer Entzün¬ 
dung. Diese Reaktion kann fast überall im Körper auftreten, 
sowohl im Inneren als auch auf der Oberfläche. Die Ent¬ 
zündung sreaktion ist von großer Bedeutung: Der geschädigte 
Bereich wird isoliert, was eine Ausbreitung der Schädigung 
verhindert; der Abwehr dienende Zellen und Moleküle wer¬ 
den zum geschädigten Bereich gelenkt, sodass Eindringlinge 
getötet bzw. neutralisiert werden können; außerdem wird die 
Heilung gefördert. Als Erstes reagieren Mastzellen auf eine 
Gewebeschädigung; sie befinden sich vor allem in den unteren 
Hautschichten (Lederhaut) und in der Submucosa von Darm und 
Atemwegen und setzen zahlreiche chemische Signale frei, wie 
beispielsweise: 

■ den Tumornekrosefaktor, ein Cytokinprotein, das Zielzel¬ 
len abtötet und Immunzellen aktiviert. 

■ Prostaglandine, Fettsäurederivate, die bei verschiedenen 
Reaktionen von Bedeutung sind, etwa bei der Erweiterung 
der Blutgefäße. Pro staglandine interagieren mit Nervenen¬ 
den und sind teilweise für die Schmerzempfindungen verant¬ 
wortlich, die durch eine Entzündung hervorgerufen werden. 

■ Histamin, ein Aminosäurederivat, das den wichtigen Pro¬ 
zess auslöst, bei dem die Blutgefäße erweitert werden. Auch 
ein Juckreiz in den Augen und Ausschläge werden hervorge¬ 
rufen, wie sie bei einigen Allergieformen auftreten. 

Die Rötung und die Hitze, die bei einer Entzündung auftreten, 
sind die Folge der Erweiterung der Blutgefäße und der Durch¬ 
lässigkeit der Gefäßwände in der verletzten oder infizierten 
Region (►Abb. 41.5). Phagocyten dringen in den entzünde¬ 
ten Bereich ein, wo sie Angreifer und tote Gewebezellen in 
sich aufnehmen. Phagocyten sind größtenteils für den Heilungs¬ 
prozess verantwortlich, der mit einer Entzündung einhergeht. 
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Verletzung 

Holzsplitter 


Bakterien, die mit 


\ 


Mastzelle 


Entzündung 


Geschädigte Gewebe 
locken Mastzellen an, die 
Histamin freisetzen, das 
in die Gefäße diffundiert. 

V___ ) 


Phagocyt 


Histamin verursacht eine Erwei¬ 
terung und erhöhte Permeabilität 
der Gefäßwände. Komplement¬ 
proteine gelangen aus den Gefäßen 
und locken Phagocyten an. 

V___/ 


3 Phagocyten neh¬ 
men Bakterien und 
infizierte Zellen auf. 


Blutplasma und 
Phagocyten bewe¬ 
gen sich aus den 
Gefäßen in das 
infizierte Gewebe. 


Komplement- 
ne 


Heilung 



Q Histamin und Komplement¬ 
proteine signalisieren das 
Ende der Aktivitäten. Phago¬ 
cyten werden nicht mehr 
angelockt. 


Abb. 41.5 Wechselwirkungen zwischen Zellen und chemischen Signalen führen zu einer Entzündung. Mastzellen setzen Histamin und 
andere Signalmoleküle frei und lösen so eine Entzündungsreaktion aus. Die chemischen Signale, die mit einer Entzündung einhergehen, locken 
Phagocyten an, welche die Krankheitserreger und die zerstörten Zellen abbauen 


Sie produzieren mehrere Cytokine, die (neben anderen Funktio¬ 
nen) dem Gehirn mitteilen, Fieber auszulösen. Diese Erhöhung 
der Körpertemperatur beschleunigt die Produktion der Lym- 
phocyten und die Phagocytose, sodass sich die Immunantwort 
ausbreitet. In einigen Fällen sind Krankheitserreger tempera¬ 
turempfindlich und ihr Wachstum wird gehemmt. Der durch 
eine Entzündung hervorgerufene Schmerz entsteht durch den 
erhöhten Druck aufgrund der Schwellung, durch die Wirkung 
von ausgetretenen Enzymen auf die Nervenenden und dadurch, 
dass Pro staglandine die Empfindlichkeit der Nervenenden für 
Schmerzen erhöhen. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 41.5: Antihistaminika sind eine Arzneistoff¬ 
klasse, die man Menschen mit Entzündungen verabreicht. Wie 
wirken sie Ihrer Meinung nach? 

Activity 41.3 Inflammatory Response 

www.Life Ile. com/ac41.3 

Als Folge einer Entzündung kann es zu einer Ansammlung von 
Eiter kommen. Dabei handelt es sich um ein Gemisch aus aus¬ 
getretener Flüssigkeit und toten Zellen: Bakterien, neutrophile 
Zellen (die häufigsten Leukocyten; ► Abb. 41.3) sowie zerstör¬ 
te Körperzehen. Eiter ist ein normales Entzündungsprodukt, 


das allmählich von Makrophagen (eine Gruppe der Phagocyten) 
aufgenommen und weiter abgebaut wird. 

41.2 Wiederholung 

Die angeborene Immunabwehr ist die erste Verteidi¬ 
gungslinie gegen Krankheitserreger. Zu den Mechanis¬ 
men gehören physikalische Barrieren wie die Haut und 
zelluläre Antworten, bei denen die Erkennung von kör¬ 
pereigenen und körperfremden Makromolekülen eine 
Rolle spielt. Erkennen Leukocyten körperfremde Makro¬ 
moleküle, führt dies zu koordinierten Reaktionen wie der 
Bildung von Abwehrproteinen und Entzündungen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Rolle physikalischer Barrieren, chemischer Ab¬ 
wehrstoffe und zellulärer Abwehrreaktionen bei der 
angeborenen Immunabwehr zusammenfassen können. 

■ erklären können, wie das angeborene Abwehrsystem 
gegen einen Krankheitserreger vorgeht. 

■ die Schritte einer Entzündungsreaktion aufzählen kön¬ 
nen. 
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1. Ein pathogenes Bakterium landet auf Ihrer Haut. Erläutern 
Sie die angeborenen Abwehrmechanismen, die nun wirksam 
werden. 

2. Ihr Immunsystem reagiert auf ein Staubkorn auf Ihrer Haut 
nicht mit einem angeborenen Abwehrmechanismus, aber es 
reagiert womöglich auf ein Bakterium. Warum? 

3. Wenn ein Holzsplitter die Haut durchdringt, kommt es zu ei¬ 
ner Schwellung. Warum? 


Oft ist das angeborene Immunsystem mit seiner wenig spezifi¬ 
schen Abwehr geeignet, eine Infektion zu verhindern oder zu 
bekämpfen. Aber in vielen Fällen arbeitet dieses System mit 
dem adaptiven Immunsystem zusammen, das hochspezifisch 
Krankheitserreger erkennt und auf sie reagiert. Im Folgenden 
erfahren Sie Näheres zu der Entwicklung und Wirkungsweise 
des adaptiven Immunsystems. 

41.3 Die adaptive Immunabwehr 
ist hochspezifisch 

Vor mehr als 100 Jahren führte man ein Experiment an Meer¬ 
schweinchen durch: Die Tiere wurden mit dem Bakterium 
infiziert, das Diphterie hervorruft. Daraufhin bildeten sie in ih¬ 
rem Blut einen chemischen Stoff, der andere Meerschweinchen 
vor der Infektion schützen konnte. Diese Beobachtung führte 
zum Konzept der adaptiven Immunabwehr. Man erkannte außer¬ 
dem, dass im Blut Faktoren Vorkommen, die die Immunabwehr 
fördern. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die humoralen und zellulären Immunreaktionen laufen gleich¬ 
zeitig ab und ergänzen sich. 

■ Gedächtniszellen, der Schlüssel zum immunologischen Gedächt¬ 
nis, behalten ihre Fähigkeit, sich zu teilen. Aus ihnen gehen 
Effektorzellen und weitere Gedächtniszellen hervor. 

■ Eine Impfung löst eine primäre Immunantwort aus. Sie erzeugt 
Gedächtniszellen, ohne die Krankheit hervorzurufen. 


■ die Fähigkeit, auf die enorme Vielfalt körperfremder Mole¬ 
küle spezifisch zu reagieren 

■ das immunologische Gedächtnis 

Antigenspezifität Lymphocyten (B- und T-Zellen) sind ent¬ 
scheidende Bestandteile der adaptiven Immunität. T-Zell-Re- 
zeptoren und die von B-Zellen produzierten Antikörper er¬ 
kennen Antigene (spezifische körperfremde oder veränderte 
körpereigene Substanzen) und binden daran; diese Wechsel¬ 
wirkung löst die adaptive Immunantwort aus. Die spezifischen 
Stellen der Antigene, die das Immunsystem erkennt, bezeichnet 
man als Antigendeterminanten oder Epitope: 



Ein Epitop ist ein spezifischer Bereich eines Makromoleküls, 
etwa eine bestimmte Aminosäuresequenz oder ein bestimmtes 
Oligosaccharid auf der Oberfläche eines Proteins. Antigene sind 
normalerweise Proteine oder Polysaccharide, und auf einem 
einzigen eindringenden Bakterium können zahlreiche Antigene 
vorhanden sein. Ein einzelnes Antigen kann mehrere bis vie¬ 
le unterschiedliche Epitope tragen. Der befallene Organismus 
reagiert auf das Erkennen solcher Epitope mit hochspezifischen 
Abwehrreaktionen; diese umfassen beispielsweise membrange¬ 
bundene T-Zell-Rezeptoren und damit verwandte wasserlösliche 
Proteine, die bereits mehrfach erwähnten Antikörper. T-Zell- 
Rezeptoren und Antikörper binden an Epitope. Jede T-Zelle 
und jeder Antikörper ist für eine einzige Epitopsorte spezifisch. 
Wenn im weiteren Verlauf des Kapitels von „Antigenen“ die Re¬ 
de ist, sind damit meist Epitope gemeint, wohl wissend, dass 
Antigene meist mehrere bis viele Epitope tragen. 


In diesem Abschnitt geht es um die Hauptmerkmale des ad¬ 
aptiven Immunsystems. Sie erfahren etwas über die beiden 
wichtigsten adaptiven Antworten: die humorale Immunantwort, 
bei der Antikörper gebildet werden, und die zelluläre Immun¬ 
antwort, bei der infizierte Zellen vernichtet werden. 


Was sind die Hauptmerkmale der adaptiven 
Immunität? 

Vier wichtige Merkmale des adaptiven Immunsystems sind: 

■ die Antigenspezifität 

■ die Fähigkeit, körpereigen (selbst) und körperfremd (nicht- 
selbst) zu unterscheiden 


Unterscheidungsfähigkeit zwischen körpereigen und 
körperfremd Sie haben bereits erfahren, wie das angeborene 
Immunsystem zwischen körpereigenen und körperfremden Mo¬ 
lekülen unterscheidet. Das adaptive Immunsystem verfügt über 
weitere Mechanismen dieser Unterscheidung. Der menschli¬ 
che Körper enthält Zehntausende von verschiedenen Molekülen, 
von denen jedes eine spezifische dreidimensionale Struktur 
besitzt, die eine Immunantwort auslösen könnte. Jede unse¬ 
rer Körperzellen trägt eine riesige Zahl von Antigenen. Eine 
entscheidende Anforderung an das Immunsystem jedes Indivi¬ 
duums besteht darin, die körpereigenen Antigene zu erkennen 
und nicht anzugreifen. 

Vielfalt Die Aufgaben des Immunsystems sind vielfältig. 
Krankheitserreger gibt es in zahlreichen Formen: Viren, Bakte- 
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rien, Protisten, Pilze und vielzellige Parasiten. Darüber hinaus 
existieren von jeder pathogenen Spezies normalerweise vie¬ 
le nur geringfügig unterschiedliche Stämme, und jeder Stamm 
besitzt wiederum zahlreiche Oberflächenmerkmale. Die Schät¬ 
zungen gehen weit auseinander, aber eine realistische Zahl liegt 
bei etwa 10 Mio. verschiedenen Antigenen, auf die ein Mensch 
spezifisch reagieren kann. Sobald ein T-Zell-Rezeptor mit der 
passenden Spezifität ein bestimmtes Antigen erkannt hat, wird 
diese T-Zelle aktiviert und setzt die spezifischen Abwehrmaß¬ 
nahmen in Gang. 

Immunologisches Gedächtnis Nach der ersten Reaktion 
auf eine bestimmte Art von Krankheitserreger „erinnert“ sich 
das adaptive Immunsystem an diesen und kann künftig bei 
einem erneuten Auftreten derselben Bedrohung schneller und 
effizienter reagieren. Dieses immunologische Gedächtnis be¬ 
wahrt uns in der Regel vor einer Wiederholung von Kinder¬ 
krankheiten wie Windpocken und ist auch die Grundlage der 
Schutzimpfungen. 

Alle vier Merkmale der adaptiven Immunantwort treffen sowohl 
auf die humorale als auch auf die zelluläre Immunantwort zu. 


Makrophagen und dendritische Zellen spielen 
eine wichtige Rolle bei der Aktivierung des 
adaptiven Immunsystems 

Wie bereits erwähnt ist die Phagocytose eine Möglichkeit des 
angeborenen Immunsystems, Krankheitserreger zu eliminie¬ 
ren. Nach der Aufnahme eines pathogenen Organismus oder 
einer infizierten Wirtszelle präsentiert der Phagocyt verschie¬ 
dene Epitope des Pathogens auf seiner Zelloberfläche. Über 
diese Antigenpräsentation kommunizieren Komponenten des 
angeborenen Immunsystems mit dem adaptiven Immunsys¬ 
tem. Nachdem sie Krankheitserreger oder infizierte Wirtszellen 
aufgenommen haben, wandern die Phagocyten in die Lymph¬ 
knoten, wo sie die Epitope naiven (vorher nicht mit Antigen 
in Kontakt gekommenen) T-Zellen präsentieren. Zusätzlich ge¬ 
ben die antigenpräsentierenden Zellen Cytokine und andere 
Signalstoffe ab, die die Aktivierung und Differenzierung der 
T-Zellen stimulieren. 


Zwei Arten der adaptiven Immunantworten 
interagieren miteinander 

Das adaptive Immunsystem verfügt über zwei Arten, auf Ein¬ 
dringlinge zu reagieren: die humorale und die zelluläre Im¬ 
munantwort. Die beiden Antworten laufen gleichzeitig ab und 
arbeiten zusammen. Hier erhalten Sie am Beispiel einer viralen 
Infektion einen Überblick über diese beiden Arten der adaptiven 
Immunantwort (►Abb. 41.6). Die Reaktionen erfolgen auch, 
wenn ein Bakterium oder ein anderer Krankheitserreger eine 
Wirtszelle infiziert und sich in ihr vermehrt. 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 41.6: Bei Aids infiziert ein Virus Tn-Zellen 
und tötet sie ab. Wie könnte sich das auf die adaptive Immunität 
auswirken? 


Antikörperproduzierende B-Zellen sind die „Arbeitstiere“ der 
humoralen Immunantwort, und cytotoxische T-Zellen (Tc- 
Zellen) sind Hauptakteure der zellulären Immunantwort. Bei¬ 
de Arten der adaptiven Immunantwort laufen in drei Phasen ab: 

1. Erkennungsphase : Bei der zellulären und der humoralen Im¬ 
munantwort erfolgt eine Erkennung, wenn ein Epitop so 
in die Plasmamembran einer antigenpräsentierenden Zel¬ 
le eingebaut wird, dass seine einzigartige Struktur auf der 
Zellaußenseite herausragt. Wie dendritische Zellen und Ma¬ 
krophagen können auch in der Reifung begriffene B-Zellen 
als antigenpräsentierende Zellen fungieren. Eine antigenprä¬ 
sentierende Zelle kann eine virusinfizierte Wirtszelle oder 
ein freies virales Partikel aufnehmen. Das Antigen auf der 
Oberfläche der antigenpräsentierenden Zelle wird von einer 
T-Helferzelle (Th-Z elle) erkannt, die ein T-Zell-Rezeptor- 
protein trägt, das spezifisch für das Antigen ist. Sowohl bei 
der humoralen wie auch bei der zellulären Immunantwort löst 
die Bindung des Antigens, also sein Erkennen, die Aktivie¬ 
rungsphase aus. 

2. Aktivierungsphase : Wenn die Tn-Zelle ein Antigen oder eine 
antigenpräsentierende Zelle erkennt, vermehrt sie sich und 
entlässt Cytokine. Diese stimulieren B-Zellen und Tc-Zellen, 
die Rezeptoren für das gleiche Antigen tragen, sich zu teilen. 
Daraus resultiert ein Klon von B-Zellen, der Bestandteil der 
humoralen Immunabwehr ist, und ein Klon von T c -Zellen, 
der bei der zellulären Immunabwehr eine Rolle spielt. 

3. Effektorphase : Bei der humoralen Immunantwort produzie¬ 
ren B-Zellen des Klons Antikörper, die an virale Partikel 
und/oder virusinfizierte Zellen binden. Die gebundenen An¬ 
tikörper locken Phagocyten und Komplementproteine an, die 
das Virus und die virusinfizierten Zellen aufnehmen und zer¬ 
stören. Bei der zellulären Immunabwehr binden Zellen des 
Tc-Klons an virusinfizierte Zellen und zerstören sie. 

Animation 41.1 Pregnancy Test 

www.Life Ile. com/a41.1 


Die adaptive Immunität entwickelt sich als 
Ergebnis der klonalen Selektion 

Bevor die eben beschriebenen Reaktionen der humoralen und 
zellulären Immunantwort stattfinden können, muss der Kör¬ 
per erst die enorme Vielfalt von Lymphocyten erzeugen, wel¬ 
che die verschiedenen Antigene binden sollen. Wie kann 
diese außerordentlich große Vielfalt entstehen? Wie Sie in 
► Abschn. 41.4 sehen werden, wird diese Vielfalt primär durch 
DNA-Veränderungen erzeugt - chromosomale Umstrukturie¬ 
rungen und andere Mutationen - die stattfinden, unmittelbar 
nachdem die B- und T-Zellen im Knochenmark gebildet wur¬ 
den. Millionen verschiedene B-Zellen entwickeln sich, von 
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denen jede nur eine Art Antikörper bilden kann. Ähnlich gibt 
es Millionen verschiedene T-Zellen mit spezifischen T-Zell-Re- 
zeptoren. Das adaptive Immunsystem ist also „vorgeprägt“ - der 
gesamte Apparat, der für die Reaktion auf eine enorme Vielfalt 
von Antigenen zur Verfügung steht, ist bereits vorhanden, noch 
bevor es zu einem Kontakt mit Antigenen gekommen ist. 

Wie bereits erläutert, stimuliert ein Krankheitserreger das ange¬ 
borene Immunsystem, wenn er in den Körper eines Vertebraten 
eindringt. Es kommt zur Abwehrreaktion des angeborenen Im¬ 
munsystems, und dieses löst zudem über spezifische Antigene, 
die auf der Oberfläche antigenpräsentierender Zellen (vor allem 
dendritischer Zellen) präsentiert werden, adaptive Abwehrre¬ 
aktionen aus. Dies führt wiederum zur Vermehrung von Lym- 
phocyten (B- und T-Zellen), die spezifisch für diese Antigene 
sind. Wie geschieht die Vermehrung? Die Antwort liefert der 
Prozess der klonalen Selektion: Die Bindung eines Antigens se¬ 
lektiert eine bestimmte B- oder T-Zelle, die sich dann vermehrt. 
Wenn ein Antigen zum Oberflächenrezeptor einer B- oder T- 
Zelle passt und an ihn bindet, wird die Zelle aktiviert. Sie teilt 
sich mitotisch und bildet einen Zellklon (eine genetisch einheit¬ 


liche Gruppe, die sich von einer einzigen Zelle ableitet). All 
diese Zellen erkennen das gleiche Antigen und reagieren darauf. 
Diesen Prozess sehen Sie für B-Zellen in ► Abb. 41.7. Durch 
Bindung und Aktivierung wird ein bestimmter Lymphocyt se¬ 
lektiert, durch die Proliferation entsteht dann der Klon - daher 
der Begriff der „klonalen Selektion“. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 41.7: Wahrscheinlich waren Sie dem Ebola¬ 
virus nie ausgesetzt. Besitzen Sie Zellen, die Antikörper gegen 
dieses Virus bilden? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Die klonale Deletion hilft dem Immunsystem, 
körpereigen von körperfremd zu unterscheiden 

Normalerweise toleriert der Körper seine eigenen Moleküle. Die 
klonale Deletion ist ein Prozess, der dies bewerkstelligt. Er läuft 


Abb. 41.6 Das adaptive Immunsys¬ 
tem. Zur humoralen Immunität gehört 
die Produktion von Antikörpern durch 
die B-Zellen. Bei der zellulären Im¬ 
munität kommt es zur Aktivierung von 
cytotoxischen T-Zellen, die an Zellen 
binden, welche das Antigen produzie¬ 
ren. Weitere Einzelheiten finden Sie in 
► Abb. 41.13 


humorale Immunität 


zelluläre Immunität 


Von B-Zellen produzierte Antikörper 
binden freie Antigene sowie Antigene 
an der Oberfläche von Krankheitser¬ 
regern und antigenpräsentierenden 
Zellen. 


Antigene 



alle Zellen mit 

exponierten 

Antigenen. 


Die T H -Zelle reguliert sowohl die 
zelluläre als auch die humorale 
Immunantwort. 
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während der frühen Differenzierung von T- und B-Zellen ab, 
wenn diese Zellen mit körpereigenen Antigenen in Kontakt kom¬ 
men. Alle reifen B- und T-Zellen, die das Potenzial haben, eine 
Immunreaktion gegen körpereigene Antigene zu richten, sterben 
binnen kurzer Zeit durch programmierten Zelltod (Apoptose). 

Das immunologische Gedächtnis bewirkt 
eine sekundäre Immunantwort 

Wenn ein Vertebrat zum ersten Mal einem bestimmten Anti¬ 
gen ausgesetzt ist, gibt es eine zeitliche Verzögerung (meistens 
mehrere Tage), bevor die Zahl der von B-Zellen produzierten 
Antikörper und der T-Zellen, die spezifisch für dieses Antigen 
sind, allmählich zunimmt. Aber das Immunsystem erinnert sich 
noch Jahre später - manchmal ein Leben lang - an das bestimm¬ 
te Antigen, sodass der Körper beim nächsten Kontakt mit dem 
Antigen schneller antworten kann. Wie funktioniert das? 


Die Antwort liefert die Beobachtung, dass Lymphocyten sich 
teilen und differenzieren, um zwei Arten von Tochterzellen zu 
produzieren: Effektorzellen und Gedächtniszellen. 

■ Effektorzellen greifen das Antigen an. B-Effektorzellen 
(Plasmazellen) sezernieren Antikörper. T-Effektorzellen 
setzen Cytokine und andere Moleküle frei, die Reaktionen 
auslösen, durch die körperfremde oder krankhaft veränder¬ 
te körpereigene Zellen zerstört werden. Effektorzellen leben 
nur wenige Tage. 

■ Gedächtniszellen (► Abb. 41.7) sind langlebige Zellen, die 
ihre Fähigkeit aufrechterhalten, sich nach einem kurzen Kon¬ 
takt mit ihrem spezifischen Antigen erneut zu teilen und 
weitere Effektor- und Gedächtniszellen hervorzubringen. B- 
und T-Gedächtniszellen können im Körper jahrzehntelang 
überleben und teilen sich nur selten. 

Effektor- und Gedächtniszellen können auf verschiedene Weise 
auf ein Antigen reagieren: 


Abb. 41.7 Die klonale Selektion der 
B-Zelle. Die Bindung eines Antigens an 
einen spezifischen Rezeptor auf der Ober¬ 
fläche einer B-Zelle stimuliert die Zelle, 
sich zu teilen. Dadurch entsteht ein Klon 
aus genetisch identischen Zellen, die den 
Eindringling bekämpfen. Bei Plasmazel¬ 
len ist das endoplasmatische Reticulum, 
das Antikörper synthetisiert, stark ausge¬ 
bildet. (TEM-Aufnahme) 


O Diese B-Zelle produziert einen 
Antikörper, der an ein spezifisches 
Epitop eines Antigens bindet. 


Population 

spezifischer 

B-Zellen 


Antigen 


Jede naive B-Zelle bildet einen anderen 
spezifischen Antikörper und präsentiert 
ihn auf der Zelloberfläche. 


endoplasmatisches 

Reticulum 


B Die Bindung und chemi¬ 
sche Signale von T H -Zellen 
stimulieren die B-Zelle zur 
Teilung, sodass ein Zellklon 
entsteht. 




/l /\ 

^ ^ ^ 

S l.fi {$; !.! 

\ 1 / Plasmazellen\ 


I I Gedächtniszellen 

.*t"r -iV 


Antikörper 


primäre Immunantwort: Einige Zellen 
entwickeln sich zu Plasmazellen 
(B-Effektorzellen), die den gleichen 
Antikörper sezernieren wie die ur¬ 
sprüngliche Zelle. 


potenzielle sekundäre Immunantwort: 

Einige wenige Zellen entwickeln sich zu 
nichtsezernierenden Gedächtniszellen, 
die sich mit geringer Rate teilen und so 
den Klon aufrechterhalten. 
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■ Wenn der Körper zum ersten Mal mit einem bestimmten 
Antigen in Kontakt tritt, wird eine primäre Immunant¬ 
wort ausgelöst, bei der die naiven (vorher nicht mit Antigen 
in Kontakt gekommenen) Lymphocyten, die dieses Antigen 
erkennen, proliferieren und Klone von Effektorzellen und 
Gedächtniszellen hervorbringen. 

■ Nach einer primären Immunantwort auf ein bestimmtes An¬ 
tigen lösen weitere Kontakte mit dem gleichen Antigen 
eine viel schnellere und stärkere sekundäre Immunant¬ 
wort aus. Die Gedächtniszellen, die dieses Antigen binden, 
proliferieren und mobilisieren eine große Streitmacht von 
Plasmazellen und T-Effektorzellen. 


Impfstoffe machen sich das 
immunologische Gedächtnis zunutze 


Dank des immunologischen Gedächtnisses bewirkt eine durch¬ 
lebte Infektionskrankheit (darunter Kinderkrankheiten wie 
Windpocken) in vielen Fällen eine natürliche Immunität gegen¬ 
über dieser Krankheit. Darüber hinaus ist es durch Impfungen 
möglich, eine künstliche Immunität gegen lebensbedrohliche 
Krankheiten hervorzurufen. Dabei wird ein Antigen in einer 
Form in den Körper eingebracht, die keine Krankheit verur¬ 
sacht. 

Die Schutzimpfung löst eine primäre Immunantwort aus, die 
Gedächtniszellen hervorbringt, ohne dass der Mensch erkrankt. 
Wenn später ein Angriff durch denselben oder einen sehr ähn¬ 
lichen Krankheitserreger erfolgt, existieren bereits spezifische 
Gedächtniszellen. Sie erkennen das Antigen und überwinden die 


Eindringlinge schnell mit einer Massenproduktion von Lympho¬ 
cyten und Antikörpern. 


Impfantwort 



Wochen Jahre Tage 


Schutzantwort 

sekundäre Antwort 
auf Pathogen 


Gedächtnis¬ 
antwort nach 
Eliminierung 
des Pathogens 


Jahre 


Weil Mutationen stattfinden, können sich Antigene eines Krank¬ 
heitserregers strukturell verändern. Dadurch kann es Vorkom¬ 
men, dass ein Impfstoff, der gegen diesen Krankheitserreger 
gerichtet ist, wirkungslos wird. Dieses Phänomen ist bei der 
Grippe (Influenza) allgemein bekannt. Häufig wird die alljährli¬ 
che Grippewelle durch einen Virusstamm hervorgerufen, gegen 
den der Impfstoff der vorherigen Grippesaison keine ausrei¬ 
chende Wirkung zeigt. Deshalb muss ein neuer Impfstoff mit 
neuen Klonen von B-Zellen hergestellt werden. Eine bemer¬ 
kenswerte neuere Erkenntnis ist, dass Gedächtniszellen mitunter 
lange Zeit überdauern. Bei einer Antwort auf neue, verwand¬ 
te Antigene können sie hilfreich sein. Menschen, die mit einem 
bestimmen Stamm des Grippevirus in Kontakt gekommen sind, 
besitzen jahrzehntelang Gedächtniszellen, die Antikörper gegen 
diesen Stamm bilden. Tritt Jahre später ein neuer, aber genetisch 
ähnlicher Stamm auf, zeigen sie eine schnelle Immunreaktion. 


Experiment: Was sind die Mechanismen und Auswirkungen lang 
anhaltender Immunität? 

Originalliteratur: Miller M et al. (2013) Sei Transl Med Aug 14;5: 1-9 

Die Framingham-Herzstudie wurde 1948 mit der Zielvorgabe begonnen, die Ursachen von 
Herzerkrankungen und Schlaganfällen zu untersuchen. Etwa 5000 Menschen im Alter zwi¬ 
schen 30 und 62 Jahren, die in der Stadt Framingham in Massachusetts (USA) lebten, 
wurden im Abstand von zwei Jahren wiederholt eingehend medizinisch untersucht. Man 
wollte herausfinden, ob Faktoren des Lebensstils mit Herzerkrankungen in Verbindung ste¬ 
hen. Auch nachfolgende Generationen wurden seitdem in die Studie einbezogen. Dies hat 
nicht nur zu wichtigen Erkenntnissen über die Ursachen von Herzerkrankungen geführt, 
sondern die Studie lieferte auch wertvolle Daten für andere medizinische Fragestellungen. 
Peter Palese bestimmte bei 40 Menschen die Zahl der Antikörper im Blut, die gegen Grippe¬ 
viren gerichtet waren. Alle Probanden waren zwischen 1917 und 1952 zur Welt gekommen. 
Sie hatten 1957, 1968 und 1977 größere Grippeepidemien erlebt und waren auch den all¬ 
jährlichen Grippewellen ausgesetzt gewesen. Zwischen 1987 und 2008 wurden Blutproben 
von ihnen untersucht, um herauszufinden, ob sie noch immer Antikörper gegen die drei ge¬ 
fährlichsten Stämme des Grippevirus besaßen. Außerdem wollte man erfahren, ob sich die 
Antikörper im Laufe der Zeit vermehrten, wenn diese Menschen die alljährlich auftreten¬ 
den, weniger virulenten Stämme abwehren mussten. 










41.3 Die adaptive Immunabwehr ist hochspezifisch 


1259 


Hypothese 

Wenn ein Mensch neuen Stämmen des Grippevirus ausgesetzt ist, wird die Bildung von 
Antikörpern gegen Stämme stimuliert, zu denen er früher Kontakt hatte. 


Methode 


| Entnahme von Blutproben bei Menschen, 
die zwischen 1917 und 1952 geboren wurden; 
sie waren der Asiatischen Grippe (1957), der 
Hongkonggrippe (1968) und der Russischen 
Grippe (1977) ausgesetzt; die Entnahme der 
Blutproben erfolgte zwischen 1987 und 2008 


rihtrihM ai 
htriihjM 

hlftfOtlH 

ttnitmt 


% 



Schlussfolgerung 

Menschen, die Grippeviren ausgesetzt waren, entwickeln langlebige Gedächtniszellen. Die¬ 
se bilden Antikörper mit einer breiten Spezifität für andere Grippestämme. 


Im Fall der Grippe bilden die Gedächtniszellen auch Antikör¬ 
per, die nicht nur an Vertreter des ersten Virusstamms binden, 
sondern auch an solche späterer Stämme. Charakterisiert man 
diese Antikörper, könnte es gelingen, Impfstoffe mit breiterer 
Wirkung zu entwickeln, sodass es nicht mehr nötig wäre, immer 
neue Impfstoffe herzustellen (► „Experiment: Was sind die Me¬ 
chanismen und Auswirkungen lang anhaltender Immunität?“). 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: 
Impfstoffe und Immunität“) haben Sie bereits erfahren, dass 
einige tödliche Krankheiten dank der Impfungen in den in¬ 
dustrialisierten Ländern völlig oder fast vollständig ausgerottet 
werden konnten. 


41.3 Wiederholung 

Das adaptive Immunsystem reagiert auf körperfremde 
Moleküle, die man Antigene nennt. Dieses System gene¬ 
riert eine erstaunliche Vielfalt an Antikörpern (gebildet 
von B-Zellen) und T-Zell-Rezeptoren. Bei der primären 
Immunantwort vermehren sich B- und T-Zellen, die ein 
bestimmtes Antigen erkannt haben, durch klonale Se¬ 
lektion. Das immunologische Gedächtnis bereitet den 
Körper auf eine viel stärkere sekundäre Immunantwort 
vor. 
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Blick in die Daten: Was sind die Mechanismen und Auswirkungen lang anhaltender Immunität? 


Aufgaben 

1. Zwischen 1987 und 2008 nahm man von mehreren Dut¬ 
zend Probanden Blutproben und testete die Reaktionsfä¬ 
higkeit auf verschiedene Grippestämme. In ► Abb. A sind 
die Werte für Antikörper (IgG) gegen einen Stamm der 
Russischen Grippe von 1977 bei mehreren Individuen dar¬ 
gestellt. Beachten Sie, dass diese Menschen nach 1977 
mehreren Grippestämmen ausgesetzt waren. Die Daten 
sind so aufbereitet, wie dies für eine spezifische Immun¬ 
reaktion üblich ist. Der Titer ist als Kehrwert dargestellt. 
Unverdünnte Serumproben ergeben einen Titer von 1. Ein 
Titer von 2 bedeutet, dass auch eine Verdünnung von ei¬ 
nem Teil Serum und einem Teil Wasser noch eine Reaktion 
ergab (Verdünnung von 1/2, Kehrwert = 2). Wenn die 
Probe auf einen Titer von 4 verdünnt wurde (ein Teil 
Serum, drei Teile Wasser), blieb die Reaktion aus, denn 
die Konzentration war zu gering. Je höher der Titer, des¬ 
to stärker kann man das Blutserum verdünnen, bis keine 
Reaktion mit dem Antigen mehr stattfindet. Ein höherer 
Titer bedeutet also, dass in der ursprünglichen Serumprobe 
mehr Antikörper enthalten waren. Was können Sie daraus 
über den Titer für den Erreger der Russischen Grippe in 
den Jahren zwischen 1987 und 2008 ableiten? 

Abb. A 



2. Das Grippevirus mutiert schnell. Ein anderes Virus hinge¬ 
gen, dem Menschen ausgesetzt sind, das Cytomegalovirus 
(CMV), mutiert dagegen langsam. Der Titer von Anti¬ 
körpern gegen CMV wurde gemessen; die Daten sind in 
► Abb. B dargestellt. Was können Sie aus diesen Da¬ 
ten schließen? Vergleichen Sie den zeitlichen Verlauf der 
Antikörperantwort auf CMV mit der Antwort auf die Rus¬ 
sische Grippe und erläutern Sie dies. 


Abb. B 



3. Das Protein Hämagglutinin (HA) auf der Oberfläche des 
Grippevirus ist dem Immunsystem wegen seiner promi¬ 
nenten Lage ausgesetzt (►Abb. C). Wenn die Grippevi¬ 
rusgene mutieren, sammeln sich im „Kopf“ des Proteins 
tendenziell mehr Veränderungen an als im Stiel. Deshalb 
ähneln sich die Aminosäuresequenzen der Stielregion bei 
verschiedenen Grippestämmen. Wissenschaftler bestimm¬ 
ten den Titer der Antikörper, die gegen die Stielregion 
gerichtet waren und eine breite Reaktion auf verschiedene 
Grippestämme zeigten, und den Titer der Antikörper, die 
keine breite Reaktion zeigten. Die Ergebnisse sind in der 
► Tabelle dargestellt. Was können Sie über die Antikörper 
mit einer breiten Reaktion schlussfolgern? Welchen An¬ 
haltspunkt für die Entwicklung eines Grippeimpfstoffs mit 
breiter Wirkung liefert dies? 



Abb. C 

virale RNA 


HA-Protein 


Antikörper gegen den 
Kopf sind spezifischer 


Antikörper gegen den Stiel 
richten sich gegen viele 
Virenstämme. 


Typ der Antikörper der Stielregion 

Titer 

breite Reaktion 

4080 

keine breite Reaktion 

1024 
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Lernziele 

Sie sollten ... 

■ zwischen der Erkennungs-, Aktivierungs- und Effek¬ 
torphase der adaptiven Immunabwehr unterscheiden 
können. 

■ im Hinblick auf das immunologische Gedächtnis 
Schlussfolgerungen auf die Infektionsraten ziehen und 
diese erklären können. 

■ zusammenfassen können, weshalb Impfstoffe mitunter 
eine lang anhaltende Immunität gegen Krankheitserre¬ 
ger bewirken. 


_ 7_ 

1. Im Zug niest ein Fahrgast neben Ihnen. Das Erkältungsvirus 
gelangt in Ihre Nase. Wie reagiert ihr Körper? Beachten Sie 
die Arten und Schritte der adaptiven Immunabwehr. 

2. 2009 verbreitete sich ein H1N1 -Stamm des Influenzavirus auf 
der ganzen Erde. Bei Menschen, die bereits die Grippeepide¬ 
mie von 1918 erlebt hatten, waren die Infektionsraten gering. 
Erklären Sie dies im Hinblick auf das immunologische Ge¬ 
dächtnis. 

3. Wie machen sich Impfstoffe das immunologische Gedächtnis 
zunutze? 


Ein allgemeines Merkmal des adaptiven Immunsystems ist, 
dass es vorgeprägt ist, spezifisch auf nahezu jedes Antigen zu 
reagieren. Es zeigt zunächst eine primäre Immunantwort auf 
das Antigen und eine wirkungsvollere sekundäre Immunant¬ 
wort, wenn es zu einem späteren Zeitpunkt mit dem gleichen 
Antigen konfrontiert wird. Wie besprochen löst das adaptive 
Immunsystem eine humorale Immunantwort mit B-Zellen aus, 
die Antikörper bilden, und eine zelluläre Immunantwort mit 
T-Zellen, die spezifische Rezeptoren tragen. Im Folgenden geht 
es um diese beiden Arten der adaptiven Immunantwort, und 
zwar zunächst um das humorale System. 

41.4 An der humoralen adaptiven 
Immunantwort sind Antikörper 
beteiligt 

Jeden Tag überleben Milliarden B-Zellen die Auslese der klona- 
len Deletion und werden vom Knochenmark in den Blutkreis¬ 
lauf freigesetzt. B-Zellen sind grundlegend an der humoralen 
Immunantwort beteiligt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Antikörperproteine sind Immunglobuline mit vier Polypeptid¬ 
ketten: zwei identischen leichten Ketten und zwei identischen 
schweren Ketten, jede mit einem konstanten und einem varia¬ 
blen Abschnitt. 


■ IgG ist die häufigste Klasse der fünf Klassen der Immunglobuline. 

■ DNA-Umstrukturierungen und andere Mutationen erzeugen die 
Vielfalt der Immunglobuline. 

Eine B-Zelle ist zunächst naiv (noch nicht mit einem Antigen 
in Kontakt gekommen) und trägt einen Rezeptorproteintyp auf 
ihrer Zelloberfläche, der spezifisch für ein bestimmtes Anti¬ 
gen ist. Die Zelle wird aktiviert, wenn ein Antigen an diesem 
Rezeptor bindet. Nach der Stimulation durch eine TH-Zelle bil¬ 
det sie einen Klon von Plasmazellen, die sowohl Antikörper 
wie auch eine kleinere Anzahl von Gedächtniszellen produzie¬ 
ren (►Abb. 41.7). Die Stimulation geschieht folgendermaßen: 
Die B-Zelle präsentiert einer Tn-Zelle ein Antigen. Diese TH- 
Zelle muss einen Rezeptor besitzen, der genau dieses Antigen 
erkennt. Daraufhin sezerniert die Tn-Zelle Cytokine, die die B- 
Zelle zur Teilung anregen. 

Aktivierte Plasmazellen (B-Effektorzellen) können große Men¬ 
gen Antikörperproteine synthetisieren und abgeben - bis zu 
2000 Moleküle pro Sekunde! Alle Plasmazellen, die von einer 
bestimmten B-Zelle abstammen, bilden Antikörper, die für das 
Antigen spezifisch sind, das ursprünglich von der Eltern-B-Zelle 
gebunden wurde. Die Antikörperspezifität bleibt also erhalten, 
wenn sich B-Zellen vermehren. 

Animation 41.2 Humoral Immune Response 

www. Life Ile. com/a41.2 


Die Proteinstruktur der Antikörper 
spiegelt deren Funktion wider 

Antikörper sind Proteine aus der Familie der Immunglobuline. 
Es gibt verschiedene Typen von Immunglobulinen, aber alle be¬ 
stehen im Grundaufbau aus vier Polypeptidketten: zwei leichten 
und zwei schweren Ketten (► Abb. 41.8). In jedem Immunglo¬ 
bulinmolekül sind jeweils die beiden leichten und die beiden 
schweren Ketten identisch. Mehrere Disulfidbrücken halten das 
Tetramer in einer charakteristischen Y-Form zusammen. 

Alle vier Ketten bestehen jeweils aus einer konstanten und einer 
variablen Region (in ► Abb. 41.8a mit C und V bezeichnet): 

■ Die Aminosäuresequenzen der konstanten Regionen sind 
bei allen Immunglobulinen ähnlich. Sie legen den Bestim¬ 
mungsort und die Funktion - die Klasse - jedes Immunglo¬ 
bulins fest. 

■ Die Aminosäuresequenzen der variablen Regionen sind bei 
jedem spezifischen Immunglobulin anders. Ihre dreidimen¬ 
sionalen Antigenbindungs stellen sind durch ihre Sekundär- 
und Tertiärstruktur festgelegt und die Ursache der Antikör¬ 
perspezifität. 

Die Antigen-Antikörper-Bindung beruht auf nichtkovalenten 
Wechselwirkungen. Zu den Kräften, die Antigen und Antikörper 
Zusammenhalten, gehören Wasserstoffbrücken, Ionenbindun¬ 
gen, hydrophobe Wechselwirkungen und Van-der-Waals-Kräfte 
(►Abschn. 2.2). Diese Kräfte gehen von bestimmten Ami¬ 
nosäuren an der Bindungsstelle des Antigens aus. Bei einem 
Antikörper ist die Abfolge der Aminosäuren an der Bindungs- 
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Abb. 41.8 Die Struktur eines Immunglobulins. Ein Im¬ 
munglobulinmolekül besteht aus vier Polypeptidketten - 
zwei leichten und zwei schweren Ketten. Die Abbildung 
zeigt eine schematische Darstellung (a) und ein räumli¬ 
ches, auf Röntgenstrukturanalyse basierendes Modell (b) 
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Tab. 41.2 Antikörperklassen 


Klasse 

Struktur 

Vorkommen 

IgG 

Monomer 

a a frei im Blutplasma; etwa 80 % der zirkulie¬ 

renden Antikörper 

IgM 

Pentamer 

^ Oberfläche von B-Zellen; frei im Blutplasma 

IgD 

Monomer 

~\\ H 

Oberfläche von B-Zellen 


Funktion 

häufigster Antikörper bei primären und sekundären Im¬ 
munreaktionen; durchdringt die Placentaschranke und 
vermittelt dem Fetus eine passive Immunisierung 
Antigenrezeptor auf B-Zell-Membran; erste Antikörper¬ 
klasse, die von B-Zellen bei der primären Immunantwort 
freigesetzt wird 


Antigenrezeptor von reifen B-Zellen; wichtig bei B-Zell- 
Aktivierung 


IgA Monomer, 
Dimer 


IgE Monomer 


Monomer im Blutplasma; Dimer (sekreto¬ 
rische Form) in Speichel, Tränenflüssigkeit, 
Milch, Verdauungssäften und anderen Kör¬ 
persekreten 

sezerniert von Plasmazellen in der Haut und 
in den Schleimhäuten von Verdauungstrakt 
und Atemwegen 


schützt Schleimhautoberflächen, indem es das Anheften 
von Krankheitserregern verhindert; im Kolostrum der Mut¬ 
termilch zum Schutz des Verdauungstrakts des Säuglings 


kommt bei Mastzellen und basophilen Zellen vor; löst bei 
Bindung an Antigene Histaminfreisetzung durch Mast¬ 
zellen oder basophile Zellen aus, dadurch Beitrag zu 
Entzündungen und allergischen Reaktionen 














41.4 An der humoralen adaptiven Immunantwort sind Antikörper beteiligt 


1263 


stelle deshalb entscheidend für seine Spezifität. Das Generieren 
der großen Vielfalt von Antikörpern ist deshalb eine molekular¬ 
genetische Herausforderung, wie Sie bald sehen werden. 

Die beiden Antigenbindungsstellen in jedem Immunglobulin¬ 
molekül sind identisch, sodass der Antikörper bivalent ist (von 
bi für „zwei“ und valent für „bindend“). Dies bedeutet, dass 
das Molekül zwei Antigenmoleküle gleichzeitig binden kann. 
Diese Eigenschaft und die Tatsache, dass die Oberfläche vieler 
Antigene mehrere Epitope aufweist, ermöglicht es den Anti¬ 
körpern, mit Antigenen große, vernetzte Komplexe zu bilden, 
sogenannte Präzipitate. Es werden also Proteinmoleküle, Viren 
und Bakterien durch Antikörper präzipitiert (wie im Fall des In¬ 
fluenzavirus; ► „Experiment: Was sind die Mechanismen und 
Auswirkungen lang anhaltender Immunität?“). Solche Präzipi¬ 
tate können von Phagocyten gut aufgespürt, aufgenommen und 
zerlegt werden. 



Es gibt fünf Klassen von 
Immunglobulinmolekülen 

Die variablen Regionen sind für die Spezifität eines Immunglo¬ 
bulins verantwortlich, die konstanten Regionen der schweren 
Ketten bestimmen hingegen die Klasse des Immunglobulins. 
Die fünf Immunglobulinklassen sind in ► Tab. 41.2 aufgeführt. 
Am häufigsten ist die Klasse IgG; diese löslichen Antikörper 
machen etwa 80 % des gesamten Immunglobulingehalts im Blut 
aus. Die größten Mengen davon werden während einer sekun¬ 
dären Immunantwort produziert. IgG-Moleküle schützen den 
Körper auf verschiedene Weise. Wenn beispielsweise einige 
IgG-Moleküle an Antigene gebunden haben, heften sie sich mit 
ihren schweren Ketten an Makrophagen. Dadurch ist es den 
Makrophagen möglich, die Antigene durch Phagocytose aufzu¬ 
nehmen und zu zerstören. 



Die Vielfalt der Immunglobuline 
wird durch DNA-Umstrukturierungen 
und andere Mutationen erzeugt 

Jede reife B-Zelle bildet Antikörper, die nur für ein einzi¬ 
ges Antigen spezifisch sind. Und ein Mensch kann Millionen 
verschiedener Antigene ausgesetzt sein. Wie kann das Genom 
genügend verschiedene Antikörper bilden, um den Körper vor 
allen möglichen Pathogenen zu schützen? Obwohl es Millionen 
mögliche Aminosäuresequenzen bei den Immunglobulinen gibt, 
existieren nicht Millionen verschiedener Immunglobulingene. 
Das ist möglich, weil ein vollständiges Immunglobulin nicht 
von einem einzelnen Gen codiert wird, sondern das Genom der 
sich differenzierenden B-Zelle viele verschiedene codierende 
Segmente für jede Domäne des Proteins hat. Die Vielfalt wird 
erzeugt, indem diese codierenden Segmente unterschiedlich 
miteinander kombiniert werden. Diese Durchmischung schafft 
die enorme immunologische Vielfalt, die jedes einzelne Säuge¬ 
tier aufweist. 

Jedes Gen, das eine Immunglobulinkette codiert, ist in Wirk¬ 
lichkeit ein „Supergen“, das durch genetische Rekombination 
aus mehreren Clustern kleinerer Gene entsteht, die über einen 
Chromosomenabschnitt verstreut sind (►Abb. 41.9). In je¬ 
der Körperzelle gibt es Hunderte von Immunglobulingenen in 
voneinander getrennten Clustern, die in der Lage sind, Sequen¬ 
zen zur Synthese der variablen und konstanten Regionen der 
Immunglobulinketten beizusteuern. In den meisten Körperzel¬ 
len und Geweben bleiben diese Gene intakt und voneinander 
getrennt. Während der Entwicklung der B-Zellen jedoch wer¬ 
den diese Gene ausgeschnitten, umgruppiert und durch DNA- 
Rekombinationen miteinander verbunden. Für diese Verbindung 
wird aus jeder Gruppe ein Gen nach dem Zufallsprinzip aus¬ 
gewählt und die anderen werden deletiert (entfernt). Bei einer 
Gengruppe, den J-Segmenten, werden einige Sequenzen durch 
Spleißen der RNA entfernt (► Abb. 41.10). 

Auf diese Weise wird ein einzigartiges Immunglobulinsuper¬ 
gen aus zufällig ausgewählten Bausteinen zusammengesetzt. 
Jeder B-Zell-Vorläufer setzt unabhängig voneinander zwei Su¬ 
pergene zusammen, eines für eine spezifische schwere Kette 
und das andere für eine spezifische leichte Kette. Bei die¬ 
sem bemerkenswerten Beispiel für eine irreversible Zelldiffe¬ 
renzierung wird aus demselben Genom eine enorme Vielfalt 
von Immunglobulinen erzeugt. Dies ist eine wichtige Ausnah¬ 
me zur Verallgemeinerung, dass alle Körperzellen, die von 
der befruchteten Eizelle abstammen, eine identische DNA be¬ 
sitzen. 

In ►Abb. 41.9 sind die Genfamilien dargestellt, die bei Mäu¬ 
sen die konstanten und variablen Regionen der schweren Ketten 
codieren. Jeweils mehrere Gene codieren jeden der drei Teile 
der variablen Region: 100 V-, 30 D- und 6 J-Gene. Jede B-Zelle 
wählt zufällig ein Gen aus jeder Gruppe aus, um die endgültige 
CodierungsSequenz (VDJ) der variablen Region der schweren 
Kette herzustellen. Die Anzahl der unterschiedlichen schweren 
Ketten, die bei diesem Rekombinationsprozess entstehen kön¬ 
nen, ist sehr groß: 


100Vx30Dx6J = 18.000 mögliche Kombinationen 
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Die variable Region der schweren Kette eines 

spezifischen Antikörpers wird von einem V-, 
einem D- und einem J-Gen codiert. Jedes Gen 
stammt aus einem Reservoir ähnlicher Gene. 

V_ J 
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Das Gen für die konstante Region 

stammt aus einem anderen Reservoir 
von Genen und wird entsprechend der 
Antikörperklasse ausgewählt. 
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Abb. 41.9 Supergene. Bei Mäusen bestehen die schweren Ketten der Immunglobuline aus vier Proteindomänen. Jede Domäne wird von einem 
Gen codiert, das aus einer Gruppe ähnlicher Gene ausgewählt wird. Das Immunglobulinmolekül besitzt deshalb eine Domäne aus jeder der 
Gruppen (V von variability, D von diversity, J von joining) 
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Nach der Verknüpfung der DNA-Seg- 
mente V, D, J und C wird das ent¬ 
standene Supergen transkribiert. 


Das Spleißen des primären mRNA- 
Transkripts entfernt alle Introns. 


Abb. 41.10 Rekombination der Gensegmente und Spleißen der RNA für die schwere Kette. Um einen Antikörper zu bilden, sind zwei Arten 
von Umstrukturierungen in den Gensegmentclustern für die schwere Kette erforderlich, a Vor der Transkription wird die DNA umgeordnet, um 
jeweils ein V-, D- und J-Segment zu einem Supergen für die variable Region zu verknüpfen, b Nach der Transkription wird die VDJ-Region durch 
Spleißen der mRNA mit der konstanten Region verknüpft 
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Nun bedenken Sie, dass die leichten Ketten ähnlich entstehen. 
Die Vielfalt, die durch zufällige Rekombination entsteht, ist 
deshalb ähnlich groß. Wenn wir annehmen, dass ähnlich vie¬ 
le unterschiedliche leichte wie schwere Ketten gebildet werden, 
ist die Anzahl möglicher Kombinationen der variablen Regio¬ 
nen der leichten und schweren Ketten: 

18.000 unterschiedliche leichte Ketten 

x 18.000 unterschiedliche schwere Ketten 
= 324Mio. Kombinationen! 

Ein anderer Mechanismus erzeugt eine noch größere Vielfalt: 

■ Wenn die DNA-Segmente, die die V-, D- und J-Regionen 
codieren, umgruppiert werden, sodass sie nebeneinander 
liegen, läuft die Rekombination oft nicht präzise ab, und 
an den Verbindungsstellen passieren Fehler. Bei dieser un¬ 
genauen Rekombination können Frameshift-Mutationen 
(►Abb. 15.2) auftreten, bei denen an den Verbindungsstel¬ 
len neue Codons entstehen. Dies führt zu einer Veränderung 
der Aminosäuresequenz. 

■ Nachdem die DNA-Sequenzen geschnitten wurden und be¬ 
vor sie zusammengesetzt werden, fügt das Enzym terminale 
Desoxyribonucleotidyltransferase häufig einige Nucleotide 
an die freien Enden der DNA-Fragmente an. Dieses zusätzli¬ 
chen Nucleotide führen zu Insertionsmutationen. 

■ Die spontane Mutationsrate der Immunglobulingene ist re¬ 
lativ hoch, sodass zahlreiche neue Allele entstehen und die 
Diversität der Antikörper weiter erhöht wird. 


Querverweis 

Wenn sie in den codierenden Regionen der Proteine Vor¬ 
kommen, verursachen Punktmutationen stille, Missense-, 
Nonsense- oder Frameshift-Mutationen (► Abb. 15.2). In 
► Abschn. 17.2 wird besprochen, wie sich einige DNA- 
Sequenzen innerhalb eines Genoms bewegen können. 


Wenn Sie diese Möglichkeiten in Verbindung mit den Mil¬ 
lionen Kombinationen bedenken, die durch zufällige DNA- 
Umstrukturierungen entstehen, ist es nicht überraschend, dass 
das Immunsystem auf fast alle natürlichen und künstlichen Stof¬ 
fe reagieren kann. 

Wenn die DNA-Umstrukturierungen abgeschlossen sind, wird 
das Supergen transkribiert und anschließend translatiert, sodass 
massenhaft eine bestimmte schwere Kette entsteht. Ebenso wird 
in dieser B-Zelle das Supergen für eine bestimmte leichte Kette 
exprimiert. Die vielen Kopien dieser beiden Ketten, die in der 
B-Zelle gebildet werden, finden sich zu aktiven IgG-Molekülen 
zusammen. 

Animation 41.3 AB Cell Builds an Antibody 

www.Life Ile. com/a41.3 


Die konstante Region spielt beim 
Klassenwechsel der Immunglobuline eine Rolle 

In ►Tab. 41.2 sind die verschiedenen Klassen der Immunglo¬ 
buline und ihre Funktionen aufgeführt. Generell bildet eine 
B-Zelle zu einer bestimmten Zeit nur eine Klasse. Es kann aber 
zum Klassenwechsel kommen, sodass die B-Zelle eine ande¬ 
re Immunglobulinklasse synthetisiert. Beispielsweise kann eine 
B-Zelle, die IgM gebildet hat, nun IgG produzieren. 

Zu Beginn ihres Lebens stellt eine B-Zelle IgM-Moleküle her. 
Dies sind die Rezeptoren, die für die Erkennung eines spezifi¬ 
schen Antigens verantwortlich sind. Zu dieser Zeit wird die kon¬ 
stante Region der schweren Kette vom ersten Gen der Gengrup¬ 
pe für die konstante Region codiert, dem /z-Gen (► Abb. 41.9, 
41.10). Wird die B-Zelle später während einer humoralen Im¬ 
munantwort zu einer Plasmazelle, findet in ihrer DNA eine weite¬ 
re Deletion statt. Dabei werden die Gene für die variable Region 
(bestehend aus denselben V-, D- und J-Genen) weiter entfernt auf 
dem ursprünglichen DNA-Molekül neben einem anderen Gen für 
die konstante Region platziert. Diese Deletion hat die Bildung ei¬ 
nes neuen Immunglobulins mit einer anderen konstanten Region 
der schweren Kette zur Folge, das deshalb eine unterschiedli¬ 
che Funktion hat (►Tab. 41.2). Dieses Immunglobulin besitzt 
dennoch die gleichen variablen Regionen - und deshalb diesel¬ 
be Antigenspezifität - wie das IgM, das von der Eltern-B-Zelle 
gebildet wurde. Das neue Immunglobulinprotein gehört zu einer 
der anderen vier Klassen (IgA, IgD, IgE oder IgG), je nachdem, 
welches der Gene für die konstante Region neben den Genen für 
die variable Region platziert wurde. 

41.4 Wiederholung 

Die humorale Immunantwort beruht darauf, dass B-Zel¬ 
len spezifische Immunglobuline bilden. Die Spezifität 
eines Immunglobulins leitet sich von der Aminosäure¬ 
sequenz seiner variablen Regionen ab. B-Zellen können 
Millionen Immunglobuline mit unterschiedlichen Spezifi¬ 
täten bilden, indem die Gene, die die variablen Regionen 
der schweren und leichten Ketten codieren, umarrangiert 
werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Antigenbindungsstelle eines Antikörpers mit ande¬ 
ren Molekülen vergleichen können, beispielsweise mit 
Enzymen, die andere Moleküle binden. 

■ die Rolle der Immunglobuline bei der humoralen Im¬ 
munantwort und der T-Zell-Rezeptoren bei der zellu¬ 
lären Immunantwort beschreiben können. 

■ die Vielfalt der spezifischen Antikörper eines Indivi¬ 
duums mit der Vielfalt anderer Moleküle im Körper 
vergleichen können. 
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1. Beschreiben Sie den Teil eines Antikörpermoleküls, der mit 
einem Antigen interagiert. Inwiefern ähnelt er dem aktiven 
Zentrum eines Enzyms? Was sind die Unterschiede? 

2. Vergleichen Sie Immunglobuline und T-Zell-Rezeptoren im 
Hinblick auf ihre Struktur und Funktion. 

3. Erläutern Sie die Vielfalt spezifischer Antikörper eines Indi¬ 
viduums im Vergleich mit der Vielfalt seiner Enzyme. Enthält 
jede Zelle eines Tieres genetische Informationen für alle En¬ 
zyme des Organismus? Für alle Immunglobuline? Begründen 
Sie Ihre Antwort. 


B-Zellen bilden Antikörper und sind deshalb die Hauptdarstel¬ 
ler bei der humoralen Immunantwort. Nun erfahren Sie Näheres 
über die zelluläre Immunantwort und die T-Zellen, die für sie 
verantwortlich sind. 



Innen¬ 
raum der 


a-Kette 


variable 

Regionen 


Kette 


Umgebung 
der T-Zelle 


► konstante 
Regionen 


T-Zelle 


Eine hydrophobe 
Region verankert 
das Protein in der 
Plasmamembran. 


Hier binden Antigen 
und MHC-Molekül. 


41.5 An der zellulären adaptiven 
Immunantwort sind T-Zellen 
und T-Zell-Rezeptoren beteiligt 

Bei der zellulären Immunantwort sind zwei Typen von T-Effek- 
torzellen beteiligt: T-Helferzellen und cytotoxische T-Zellen. 
Sie arbeiten mit Proteinen des Haupthistokompatibilitätskom- 
plexes zusammen (den MHC-Proteinen), die Antigene auf der 
Zelloberfläche präsentieren und dazu beitragen, dass das Im¬ 
munsystem die Zellen des eigenen Körpers nicht angreift. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bei der Effektorphase der humoralen Immunantwort aktivieren 
T-Helferzellen (T H -Zellen) bisher naive B-Zellen derselben Spezi¬ 
fität, Antikörper zu bilden. 

■ Regulatorische T-Zellen (T reg -Zellen), die körpereigene Antigene 
erkennen, tragen dazu bei, dass das Immunsystem nicht auch 
die Zellen und Moleküle des eigenen Körpers angreift. 

■ Zwei Klassen von T-Effektorzellen (T-Helferzellen und cytotoxi¬ 
sche T-Zellen) spielen bei der zellulären adaptiven Immunant¬ 
wort eine Rolle. 

■ Der Mensch weist eine enorme Vielfalt an MHC-Molekülen auf. 

T-Zellen besitzen wie B-Zellen spezifische Membranrezepto¬ 
ren. Der T-Zell-Rezeptor ist jedoch kein Immunglobulin, son¬ 
dern ein Glykoprotein; seine Molekülmasse beträgt etwa die 
Hälfte von der eines IgG. Der Rezeptor besteht aus zwei Po¬ 
lypeptidketten (Untereinheiten), die jeweils von einem eigenen 
Gen codiert werden (► Abb. 41.11). Die beiden Untereinheiten 
enthalten also unterschiedliche Regionen mit konstanten und va¬ 
riablen Aminosäuresequenzen. Wie bei den Immunglobulinen 
bilden die variablen Regionen die Stelle der Antigenbindung. Es 
gibt jedoch einen großen Unterschied: Während ein Antikörper 
an ein Antigen binden kann, egal ob es sich auf der Oberfläche 
einer Zelle befindet oder nicht, bindet ein T-Zell-Rezeptor nur 
an ein Antigen, das von einem MHC-Protein auf der Oberfläche 
einer antigenpräsentierenden Zelle dargeboten wird. 


Abb. 41.11 Ein T-Zell-Rezeptor. Die Rezeptoren auf den T-Lym- 
phocyten sind kleiner als die der B-Lymphocyten, aber ihre beiden 
Polypeptidketten (Untereinheiten) enthalten ebenfalls sowohl variable 
als auch konstante Regionen. Die Ketten sind unterschiedlich (Hete¬ 
rodimer). Wie bei den B-Zell-Rezeptoren ist der Rezeptor mit den 
konstanten Regionen in der Plasmamembran verankert, während die va¬ 
riablen Regionen die Spezifität für die Antigenbindung festlegen 


Animation 41.4 Cellular Immune Response 

www.Lifel le.com/a4 1.4 

Wenn eine T-Zelle durch Kontakt mit einem spezifischen An¬ 
tigen aktiviert wird, proliferiert sie und bildet einen Klon. Ihre 
Nachkommen differenzieren sich zu zwei Typen von T-Effek¬ 
torzellen: 

■ Cytotoxische T-Zellen (Tc-Zellen, T-Killerzellen) erkennen 
virusinfizierte Zellen und töten sie, indem sie eine Lyse in¬ 
duzieren (► Abb. 41.13). 

■ T-Helferzellen (Th-Z ellen) unterstützen sowohl die zelluläre 
wie auch die humorale Immunantwort. 


MHC-Proteine präsentieren Antigene, 
die von T-Zellen erkannt werden 

Sowohl T h - wie auch T c -Zellen bilden T-Zell-Rezeptoren, die 
an Antigene auf der Zelloberfläche binden. Aber die Antwort 
jedes Zelltyps auf die Bindung ist unterschiedlich. Die T H - 
Bindung führt zur Aktivierung der adaptiven Immunantwort, 
während die Tc-Bindung zum Tod der Zelle führt, die das 
Antigen trägt. MHC-Proteine bilden mit Antigenen auf Zell¬ 
oberflächen Komplexe und assistieren bei der Erkennung durch 
die T-Zellen, sodass der passende T-Zell-Typ bindet. 

Die MHC-Proteine sind Glykoproteine der Plasmamembran. 
Zwei Typen von MHC-Proteinen präsentieren zwei verschiede¬ 
nen Typen von T-Lymphocyten Antigene: 
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Abb. 41.12 Makrophagen sind antigenpräsentierende Zellen. Ein 

Fragment aus einem Antigen wird auf der Oberfläche eines Makro¬ 
phagen von MHC-Klasse-II-Proteinen dargeboten. T-Zell-Rezeptoren 
auf einer spezifischen T-Helferzelle können daran binden und weiter 
mit dem MHC-Klasse-II-Komplex interagieren. Anders als hier gezeigt, 
präsentieren Makrophagen (und dendritische Zellen, nicht aber B-Zel¬ 
len) nicht nur eines, sondern verschiedene Fragmente eines Antigens 

■ MHC-Klasse-I-Proteine kommen auf der Oberfläche aller 
zellkernhaltigen Zellen im Säugetierkörper vor. Sie präsen¬ 
tieren Tc-Zellen Antigene. Diese Antigene können Fragmen¬ 
te von Virusproteinen in virusinfizierten Zellen sein oder 
abnorme Proteine, die aufgrund somatischer Mutationen von 
Krebszellen gebildet wurden. Eine T c -Zelle mit dem passen¬ 
den T-Zell-Rezeptor bindet an den MHC-Antigen-Komplex. 
Damit die Bindung funktioniert, besitzen die Tc-Zellen das 
Oberflächenprotein CD8, das MHC-Klasse-I-Proteine er¬ 
kennt und daran bindet. 

■ MHC-Klasse-II-Proteine kommen vor allem auf der Ober¬ 
fläche von Makrophagen, dendritischen Zellen und B-Zellen 
vor. Sie präsentieren T H -Zellen Antigene. Die drei Zellty¬ 
pen nehmen Antigene auf und zerlegen sie enzymatisch in 
Fragmente. Die Fragmente binden dann einzeln an MHC- 


Klasse-II-Proteine und werden von ihnen auf der Oberfläche 
präsentiert (►Abb. 41.12). Eine Tn-Zelle mit einem pas¬ 
senden T-Zell-Rezeptor bindet am MHC-Antigen-Komplex. 
Damit die Bindung funktioniert, besitzen die Tn-Zellen das 
Oberflächenprotein CD4, das MHC-Klasse-II-Proteine er¬ 
kennt und daran bindet. 

Bei Menschen gibt es jeweils drei Genloci für MHC-Klasse-I- 
und -Klasse-II-Proteine. Jeder dieser sechs Loci weist 100 
verschiedene Allele auf. Bei so vielen möglichen Allelkombina- 
tionen überrascht es nicht, dass sich zwei Menschen mit großer 
Wahrscheinlichkeit im MHC-Genotyp unterscheiden. Deshalb 
ist es oft schwierig, einen geeigneten Organspender zu finden. 
MHC-Proteine markieren körpereigene Zellen. Um seine Auf¬ 
gabe bei der Antigenpräsentation erfüllen zu können, besitzt ein 
MHC-Protein eine Antigenbindungsstelle, die ein Peptid aus et¬ 
wa zehn bis 20 Aminosäuren beinhalten kann. 

Informationen zu den MHC-Proteinen, den Ursprüngen der An¬ 
tigene und den T-Lymphocyten finden Sie in ► Tab. 41.3. 


T-Helferzellen und MHC-Klasse-II-Proteine 
tragen zur humoralen Immunantwort bei 

Wenn eine der unzähligen Tn-Zellen, die den Selektionspro¬ 
zess überstanden haben, an eine antigenpräsentierende Zelle 
bindet, setzt sie Cytokine frei, durch die sie selbst zur Proli¬ 
feration angeregt wird. Dabei entsteht ein Klon von T H -Zellen 
mit derselben Spezifität. Die Schritte bis hier gehören zur Akti¬ 
vierungsphase der humoralen Immunantwort; sie finden in den 
lymphatischen Geweben statt. Daran schließt sich die Effek¬ 
torphase an, in der die Tn-Zelle naive B-Zehen mit derselben 
Spezifität aktiviert, Antikörper zu produzieren. 

Auch B-Zellen präsentieren Antigene, die an ihre Antigen¬ 
rezeptoren gebunden haben. Sie nehmen die Antigene durch 
Endocytose auf, verarbeiten sie und präsentieren exklusiv je¬ 
nen Fragmenttyp, der zu ihrem Antigenrezeptor passt, mittels 
MHC-Klasse-II-Proteinen. Wenn eine Tn-Zelle an den prä¬ 
sentierten Antigen-MHC-Klasse-II-Komplex bindet, setzt sie 
Cytokine frei, welche die B-Zelle veranlassen, einen Klon von 
Plasmazellen und Gedächtniszellen zu bilden (► Abb. 41.13a). 
Schließlich sezernieren die Plasmazehen Antikörper und schlie¬ 
ßen damit die Effektorphase der humoralen Immunantwort 
ab. 


Tab. 41.3 Die Wechselwirkung zwischen T-Zellen und antigenpräsentierenden Zellen 


antigenpräsentierender Zelltyp 

präsentiertes Antigen 

MHC-Klasse 

T-Zell-Typ 

Oberflächenprotein 
der T-Zelle 

alle Zellen 

intrazelluläres Proteinfragment 

I 

cytotoxische T-Zelle 
(T c -Zelle) 

CD8 

Makrophagen, dendritische Zellen 
und B-Zellen 

Fragment aus extrazellulären Proteinen 

II 

T-Helferzelle 

(Tn-Zelle) 

CD4 
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humorale Immunantwort 


zelluläre Immunantwort 


Aktivierungsphase 

O Das Antigen wird durch Phago- 
cytose aufgenommen und in 
einem Lysosom abgebaut. 


M H C - Kl asse-11 - P rote i n 


lnterleukin-1 (ein Cytokin) 
aktiviert eine Tu-Zelle. 


Antigen 



T-Zell- 

Rezeptor 


| Ein T-Zell-Rezeptor erkennt ein 
Antigenfragment, das an ein 
MHC-Klasse-Il-Protein auf dem 
Makrophagen gebunden ist. 


I Die T H -Zelle 
proliferiert 
und bildet 
einen Klon. 


Von der T H -Zelle freige¬ 
setzte Cytokine regen sie 
selbst zur Proliferation an. 


Effektorphase 



(fj Die Bindung eines Antigens 
an einen spezifischen IgM- 
Rezeptor aktiviert die Endo- 
cytose, den Abbau des Anti¬ 
gens und die Präsentation 
der entstandenen Fragmente. 


| Ein T-Zell-Rezeptor er¬ 
kennt auf einer B-Zelle 
das Antigenfragment, 
das an ein MHC-Klasse- 
Il-Protein gebunden ist. 


(D Cytokine aktivieren 
die Proliferation von 
B-Zellen. 



T B-Zellen proliferieren 
und differenzieren sich. 



[D Die Plasmazelle pro¬ 
duziert Antikörper. 

Wj jt 

Plasmazelle -f 

r 


Gedächtniszelle 


Aktivierungsphase 

O Ein virales Protein, das in einer infizierten Zelle erzeugt 
wurde, wird zu Fragmenten abgebaut, und diese 
werden von MHC-Klasse-I-Proteinen gebunden. 



T-Zell- 

Rezeptor 


I Ein T-Zell-Rezeptor er¬ 
kennt ein Antigenfragment, 
das an ein MHC-Klasse-I- 
Protein auf einer infizierten 
Zelle gebunden ist. 



@§ Ein T-Zell-Rezeptor er¬ 
kennt erneut das prozes¬ 
sierte Antigen, das an ein 
MHC-Klasse-I-Protein 
gebunden ist. 


infizierte Zelle 
(eine von vielen) 



□ 


... das die Lyse der 
infizierten Zelle ver¬ 
mittelt, bevor sich 
die Viren vermehren 
können. 


> 


Abb. 41.13 Phasen der humoralen und zellulären Immunantwort. Sowohl die humorale (a) wie auch die zelluläre Immunantwort (b) bein¬ 
halten eine Aktivierungs- und eine Effektorphase, wobei immer T-Zellen beteiligt sind 
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bindet den Antigen- 
MHC-Komplex. 


0 Ein Autoantigen 
bindet an ein MHC- 
Molekül und wird 
auf der Oberfläche 
präsentiert. 


T-Zell- 

Rezeptor 


Eine T-Zelle trägt einen T-Zell- 
Rezeptor für das Autoantigen. 


MHC-Protein 


T-Zell- 

Rezeptor 


ein Autoantigen 
präsentierende Zelle 



Cytokin 

* * ** i j - F 1 


9 Die Bindung stimuliert die T reg -Zelle, Cytokine 
zu produzieren, durch die die T H - oder T c -Zelle 

blockiert und zur Apoptose veranlasst wird. 

v___y 


Abb. 41.14 T reg -Zellen und immunologische Selbsttoleranz. Die re¬ 
gulatorischen T-Zellen (T reg -Zellen) sind ein spezieller Typ von Zellen, 
welche die Aktivierung des Immunsystems als Reaktion auf körperei¬ 
gene Antigene hemmen 


An der zellulären Immunantwort sind 
cytotoxische T-Zellen und 
MHC-Klasse-I-Proteine beteiligt 


MHC-Klasse-I-Proteine besitzen bei der zellulären Immunant¬ 
wort eine ähnliche Funktion wie die MHC-Klasse-II-Moleküle 
bei der humoralen Immunantwort. Bei einer virusinfizier¬ 
ten oder mutierten Zelle assoziieren fremde oder anormale 
Proteinfragmente beziehungsweise Peptide mit MHC-Klasse- 
I-Molekülen. Die resultierenden Komplexe werden auf der Zell¬ 
oberfläche den Tc-Zellen präsentiert. Wenn eine Tc-Zelle an 
solch einen Komplex bindet, wird sie zur Proliferation angeregt 
(►Abb. 41.13b). 


Während der Effektorphase der zellulären Immunantwort er¬ 
kennen und binden Tc-Zellen andere Zellen, die denselben 
Antigen-MHC-Klasse-I-Komplex tragen. Diese Tc-Zellen pro¬ 
duzieren Perforin, das die Lyse der gebundenen Zielzelle ver¬ 
mittelt. Darüber hinaus können Tc-Zellen an einen spezifischen 
Rezeptor (namens Fas) auf der Zielzelle binden, der die Apop¬ 
tose der Zielzelle auslöst. Diese beiden Mechanismen, Zelllyse 
und programmierter Zelltod, wirken zusammen, um die anti¬ 
gentragende Wirtszelle zu zerstören. Da die Tc-Zellen MHC- 
Proteine im Komplex mit körperfremden Antigenen erkennen, 
tragen sie dazu bei, den Körper von seinen eigenen Krebszellen 
oder virusinfizierten Zellen zu befreien. 


Regulatorische T-Zellen unterdrücken die 
humorale und die zelluläre Immunantwort 


Eine dritte Klasse von T-Zellen, die regulatorischen T-Zellen 
(T reg -Zellen), stellt sicher, dass das Immunsystem keine kör¬ 
pereigenen Zellen und Moleküle angreift. Wie die T H - und die 
Tc-Zellen reifen auch die T reg -Zellen in der Thymusdrüse. Sie 
tragen T-Zell-Rezeptoren und werden aktiviert, wenn sie an 
Antigen-MHC-Komplexe binden. In einem wesentlichen Punkt 
unterscheiden sie sich jedoch: Die Antigene, die T reg -Zellen er¬ 
kennen, sind Autoantigene (Selbstantigene). Wenn T reg -Zellen 
aktiviert werden, geben sie Cytokine ab, die die Aktivierung von 
T-Zellen blockieren, die an dieselbe antigenpräsentierende Zel¬ 
le gebunden sind (► Abb. 41.14). T reg -Zellen sind also für einen 
weiteren Mechanismus der Unterscheidung zwischen körperei¬ 
gen und körperfremd zuständig. 

41.5 Wiederholung 

Die zelluläre Immunantwort richtet sich gegen virusinfi¬ 
zierte oder mutierte Körperzellen. Spezifische Rezeptoren 
auf den T-Zellen binden an Antigen-MHC-Komplexe, 
die auf Zelloberflächen präsentiert werden. Während ih¬ 
rer Entwicklung werden T-Zellen selektiert, die MHC- 
Proteine erkennen. T-Helferzellen binden an Antigene 
auf MHC-Klasse-II-Proteinen und tragen zur humora¬ 
len Immunantwort bei. Cytotoxische T-Zellen binden an 
Antigene auf MHC-Klasse-I-Proteinen und tragen zur 
zellulären Immunantwort bei. T reg -Zellen unterdrücken 
Immunantworten auf Autoantigene. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Rolle der MHC-Proteine bei der humoralen Im¬ 
munantwort zusammenfassen können. 

■ begründete Vermutungen anstellen, wie Drogen zu 
einer Immunsuppression führen könnten, indem sie 
T-Helferzellen beeinflussen. Welche Nebenwirkungen 
könnten diese Drogen haben? 

■ die Folgen einer unangemessenen Aktivität der T reg - 
Zellen Vorhersagen können. 
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_ 7 _ 

1. Bei nicht miteinander verwandten Menschen unterscheiden 
sich die MHC-Proteine fast immer. Organtransplantationen 
lösen deshalb meist eine zelluläre Immunantwort beim Emp¬ 
fänger aus, die zu einer Abstoßungsreaktion führt. Menschen, 
denen Organe transplantiert werden, verabreicht man den 
Wirkstoff Ciclosporin (Cyclosporin A), das die Entwicklung 
der T-Zellen hemmt. Wie könnte Ciclosporin wirken? 

2. Wenn ein Virus eine Zelle infiziert, zeigt das Immunsystem 
eine adaptive Antwort auf die Infektion. Welche Rolle spielen 
die T-Zell-Rezeptoren und MHC-Proteine bei der Antwort? 

3. Tumorzellen exprimieren oft Proteine, die der Körper noch 
nicht kennt. Deshalb werden sie vom zellulären adaptiven Im¬ 
munsystem angegriffen. Bei einigen Krebs arten sind jedoch 
die T reg -Zellen in größerer Zahl vorhanden und aktiver. Wes¬ 
halb führt dies zu einer schlechten Prognose? 


Aufgrund der zahlreichen und komplexen zellulären Wechsel¬ 
wirkungen, die das Immunsystem aktivieren und die Antikör¬ 
pervielfalt hervorbringen, sollte es viele Stellen geben, an denen 
das Immunsystem versagen kann. Im Folgenden geht es um 
Situationen, bei denen eine oder mehrere Komponenten des Im¬ 
munsystems fehlerhaft funktionieren. 


41.6 Fehlfunktionendes 

Immunsystems können 
schädlich sein 

Bei einer allergischen Reaktion zeigt das Immunsystem eine 
Überreaktion, bei einer Autoimmunkrankheit greift es körperei¬ 
gene Antigene an und bei einer Immunschwächekrankheit zeigt 
es nur schwache oder überhaupt keine Abwehrreaktionen auf 
Pathogene. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Allergische Reaktionen, die unmittelbar oder mit Verzögerungen 
auftreten können, sind die Folge einer Überreaktion der Immun¬ 
antwort. 

■ Allergien können mit einer Desensibilisierung (Hyposensibilisie¬ 
rung) behandelt werden. 

■ Autoimmunität findet statt, wenn T-Zellen an Antigen-MHC- 
Komplexe binden, die körpereigene Antigene tragen. 

■ Die Erforschung von HIV hat zur Entwicklung wirkungsvoller me¬ 
dikamentöser Therapien geführt. 


Das Immunsystem zeigt bei einer allergischen 
Reaktion eine überhöhte Antwort 

Eine allergische Reaktion entsteht, wenn das menschliche Im¬ 
munsystem auf eine Antigendosis überreagiert (d. h. für die 
Dosis hypersensitiv ist). Das Antigen selbst bedeutet keine 
Gefahr für den Körper, aber die unangemessene Immunant¬ 


wort kann eine Entzündung und andere Symptome hervorrufen, 
die dann möglicherweise zu einer ernsthaften Erkrankung oder 
sogar zum Tod führen. Allergische Reaktionen sind die be¬ 
kanntesten Beispiele für diesen Effekt. Es gibt zwei Arten von 
allergischen Reaktionen: die allergische Sofortreaktion und die 
allergische Spätreaktion. 

Allergische Sofortreaktion Zu einer allergische Sofortre¬ 
aktion (sofort einsetzende Hypersensitivität, anaphylaktische 
Reaktion) kommt es, wenn ein Mensch mit einer Allergie 
mit einem Antigen (als Allergen bezeichnet) aus der Umge¬ 
bung in Kontakt kommt, beispielsweise mit einem bestimmten 
Nahrungsmittel, Pollen oder einem Insektengift. Als Reakti¬ 
on auf dieses Allergen erzeugt der Körper große Mengen an 
IgE. Wenn das geschieht, binden Mastzellen in den Geweben 
und basophile Zellen im Blut an das konstante Ende des IgE- 
Moleküls. Bei einem erneuten Kontakt mit diesem Antigen 
führt die Bindung von IgE an das Allergen dazu, dass Mast¬ 
zellen und basophile Zellen schnell große Mengen an Histamin 
freisetzen (► Abb. 41.15). Das führt zu Symptomen wie eine 
Erweiterung von Blutgefäßen, Entzündung und Atembeschwer¬ 
den. Eine schwere allergische Reaktion (allergischer Schock, 
auch anaphylaktischer Schock) kann zum Tod führen, wenn 
keine Behandlung mit Antihistaminika erfolgt. Es ist nicht be¬ 
kannt, warum manche Menschen als Reaktion auf Allergene 
übermäßige Mengen an IgE produzieren und andere Menschen 
überhaupt keine Allergien haben. Es gibt jedoch einige Hin¬ 
weise auf genetische Faktoren, die für eine Prädisposition für 
allergische Reaktionen verantwortlich sein könnten. 

Allergien gegen Pollen können mithilfe einer Desensibilisierung 
(Hyposensibilisierung) behandelt werden. Dabei werden kleins¬ 
te Mengen des Allergens (normalerweise nur ein Extrakt aus 
dem allergen wirkenden Pflanzengewebe) in die Haut injiziert. 
Die Menge reicht aus, um eine Produktion von IgG anzuregen, 
nicht jedoch die von IgE. Wenn diese Person wieder mit dem An¬ 
tigen in Kontakt kommt, bindet IgG daran und hält es fest, bevor 
IgE daran binden und seine schädliche Wirkung entfalten kann. 

Eine Desensibilisierung ist für Nahrungsmittelallergene unge¬ 
eignet, da die IgE-Reaktion auf diese Substanzen so stark ist, 
dass selbst eine geringe Menge Antigen dafür ausreicht. Die 
beste Methode, mit Nahrungsmittelallergien umzugehen - in 
Deutschland sind mehrere Millionen Menschen davon betrof¬ 
fen - besteht darin, die entsprechenden Substanzen zu meiden. 
Das kann Probleme bereiten, aber die Auflistung von Inhalts stof¬ 
fen der Nahrungsmittel auf der Verpackung bietet eine Hilfestel¬ 
lung. Molekularbiologen sind jetzt dabei, die Antigene zu iden¬ 
tifizieren, die als Allergene wirken. Die Hoffnung liegt darin, auf 
diese Weise Impfstoffe oder gentechnisch veränderte Nahrungs¬ 
mittel zu entwickeln, die keine allergenen Epitope enthalten. 

Allergische Spätreaktion Die allergische Spätreaktion 

(verzögert einsetzende Hypersensitivität, zytotoxischer Typ) 
setzt erst Stunden nach dem Kontakt mit einem Antigen ein. In 
einem solchen Fall wird das Antigen von antigenpräsentieren¬ 
den Zellen aufgenommen und eine T-Zell-Reaktion ausgelöst. 
Eine Th-Z elle bildet Zellklone, die verschiedene Cytokine frei¬ 
setzen. Diese verursachen Reaktionen wie Schwellungen, Ent- 
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Reaktion bei Erstkontakt: Sensibilisierung 



Reaktionen bei Folgekontakten 


Das Allergen bindet an 
IgE auf einer Mastzelle. 


Die Mastzelle setzt schnell Histamin frei, 
was zu einer allergischen Reaktion führt. 


Abb. 41.15 Eine allergische Reaktion. Ein Allergen ist ein Antigen, das B-Zellen stimuliert, große Mengen an IgE-Antikörpern zu produzieren, 
die dann an Mastzellen und basophile Zellen binden. Wenn der Körper erneut mit dem Antigen in Kontakt kommt, produzieren diese Zellen große 
Mengen Histamin, das schädliche physiologische Auswirkungen hat 





Zündungen und Juckreiz. Dies dauert einige Zeit, deshalb die 
Bezeichnung „Spätreaktion“. Ein Beispiel ist der Hautausschlag 
beim Kontakt mit dem Eichenblättrigen Giftsumach (Toxic oden- 
dron pubescens). 


Autoimmunkrankheiten werden durch 
Reaktionen gegen körpereigene Antigene 
ausgelöst 

Fehler bei der Selektion der T-Zellen im Thymus können da¬ 
zu führen, dass T-Zellen an Antigen-MHC-Komplexe binden, 
die körpereigene Antigene tragen. Die genaue Ursache der Au¬ 
toimmunität ist zwar nicht bekannt, aber es gibt verschiedene 
Hypothesen: 

■ Versagen der klonalen Deletion : Ein Klon von Lymphocyten, 
die Antikörper gegen körpereigene Antigene produzieren, 
der durch T reg -Zellen oder Apoptose hätte zerstört werden 
müssen, hat überlebt. 

■ molekulare Mimikry : T-Zellen, die ein körperfremdes Anti¬ 
gen erkennen, zum Beispiel ein Virus, erkennen auch eine 
ähnliche Struktur auf einem körpereigenen Antigen. 


Autoimmunität führt nicht immer zu einer Krankheit, aber eini¬ 
ge Autoimmunkrankheiten sind durchaus verbreitet: 

■ Menschen mit einem systemischen Lupus erythematodes 
(SLE) haben Antikörper gegen viele zelluläre Komponenten, 
beispielsweise DNA und Zellkernproteine von absterbenden 
Zellen. Diese antinucleären Antikörper können gravierende 
Schäden hervorrufen, wenn sie an normale Gewebeanti¬ 
gene binden und große zirkulierende Antigen-Antikörper- 
Komplexe bilden, die im Gewebe hängen bleiben und dort 
Entzündungen auslösen. 

■ Bei Menschen mit einer rheumatoiden Arthritis kann eine 
T-Zell-Reaktion nicht heruntergefahren werden. Ein Inhi¬ 
bitorprotein namens CTLA4 verhindert, dass T-Zellen mit 
körpereigenen Antigenen reagieren. Bei einer rheumatoiden 
Arthritis ist die CTLA4-Aktivität gering, sodass es aufgrund 
einer Invasion von Leukocyten zu einer Entzündung von Ge¬ 
lenken kommt. 

■ Die Hashimoto-Thyreoiditis ist die häufigste Autoimmun¬ 
krankheit bei Frauen, die älter sind als 50 Jahre. Immunzellen 
greifen das Gewebe der Schilddrüse an, was zu Ermü¬ 
dung, Depression, Gewichtszunahme und anderen Sympto¬ 
men führt. 

■ Der Diabetes mellitus Typ 1 tritt am häufigsten bei Kindern 
auf. Die Ursache ist eine Immunreaktion gegen mehrere Pro- 
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teine der ß-Zellen des Pankreas, die das Proteohormon Insu¬ 
lin synthetisieren. Diese Reaktion tötet die insulinproduzie¬ 
renden Zellen ab, sodass sich Menschen mit Typ-1-Diabetes 
täglich Insulin spritzen müssen, um zu überleben. 


Aids ist eine Immunschwächekrankheit 

Es gibt eine Reihe von angeborenen und erworbenen Immun¬ 
schwächekrankheiten. Bei manchen Menschen werden keine T- 
oder B-Zellen gebildet; bei anderen verlieren die B-Zellen ih¬ 
re Fähigkeit, Plasmazellen hervorzubringen. In all diesen Fällen 
sind die Betroffenen nicht in der Fage, eine adaptive Im¬ 
munantwort zu entwickeln, sodass eine wichtige Abwehrlinie 
gegenüber Krankheitserregern fehlt. Die TH-Zellen sind wahr¬ 
scheinlich aufgrund ihrer Funktion sowohl in der humoralen als 
auch in der zellulären Immunantwort (► Abb. 41.6) der wich¬ 
tigste Bestandteil des Immunsystems. Diese Zellen sind das Ziel 
des humanen Immunschwächevirus (HIV), jenes Retrovirus, 
das die erworbene Immunschwächekrankheit Aids (von ac¬ 
quired immune deficiency syndrome) hervorruft. 

HIV kann durch Körperflüssigkeiten (Blut, Sperma und Vagi¬ 
nalflüssigkeit oder auch Muttermilch), die das Virus enthalten, 
von Mensch zu Mensch übertragen werden. Die Eintrittsstelle 
ist entweder das Blut (durch Transfusionen) oder die Schleim¬ 
haut eines Organs (der Schleim enthält eine große Anzahl 
Fymphocyten). HIV infiziert zuerst Makrophagen, Tn-Zellen 
und antigenpräsentierende dendritische Zellen im Blut und in 
den Geweben. Zunächst entwickelt sich eine Immunantwort ge¬ 
gen die Virusinfektion, und die Tn-Zellen werden aktiviert. Da 
aber HIV Tn-Zellen infiziert, werden diese nicht nur durch 
den Vermehrungszyklus von HIV getötet, sondern auch durch 
T c -Zellen, die infizierte Tn-Zellen lysieren. Als Folge nimmt 


die Anzahl der T H -Zellen etwa nach dem ersten Monat einer 
Infektion ab. Inzwischen aktiviert die starke HlV-Produktion 
durch die Zellen das humorale Immunsystem. Antikörper bin¬ 
den an HIV und die Komplexe werden durch Phagocyten 
beseitigt. Der HIV-Titer im Blut geht stark zurück. Aufgrund 
der Ausdünnung der Tn-Zellen besteht jedoch weiterhin ein 
geringes Infektionsniveau (►Abb. 41.16). Dieser Prozess er¬ 
reicht einen niedrigen stationären Zustand, den man als Setpoint 
bezeichnet. Dieser Punkt ist individuell unterschiedlich und 
ermöglicht relativ sichere Prognosen über das weitere Voran¬ 
schreiten der Erkrankung. Bei den meisten Menschen dauert es 
selbst ohne Behandlung acht bis zehn Jahre, bis sich die gravie¬ 
renderen Auswirkungen von Aids zu manifestieren beginnen. In 
manchen Fällen kann es nur ein Jahr dauern, in anderen über 20. 

Während dieser Fatenzzeit fühlen sich HlV-Patienten im All¬ 
gemeinen gut, und ihre Th-Z ell-Titer reichen aus, um eine 
Immunantwort auszulösen. Bei unbehandelten Patienten zer¬ 
stört das Virus aber schließlich die T H -Zellen und deren Anzahl 
nimmt so weit ab, dass ein infizierter Patient für Infektionen 
anfällig wird, welche die Tn-Zellen normalerweise beseitigen 
würden. Diese Infektionen führen zu Krankheitsformen wie 
dem Kaposi-Sarkom, einem Hauttumor, den das Herpesvirus 
hervorruft, einer Fungenentzündung, verursacht von dem Pilz 
Pneumocystis jirovecii ; sowie Fymphomen, Tumoren, die das 
Epstein-Barr-Virus auslöst. Diese Krankheiten sind das Ergeb¬ 
nis opportunistischer Infektionen, da die Krankheitserreger aus 
dem beeinträchtigten Immunsystem des Wirts Vorteile ziehen. 
Die opportunistischen Infektionen führen innerhalb von ein bis 
zwei Jahren zum Tod. 

HIV wird seit Jahrzehnten umfassend untersucht. Inzwischen 
wurden Medikamente entwickelt, die darauf abzielen, die Ak¬ 
tivität der Virusproteine zu blockieren, etwa die Reverse Tran- 
skriptase, die aus der viralen RNA cDNA erzeugt, und die virale 
Protease, welche aus den langen Vorstufen der Virusproteine 


Abb. 41.16 Der Verlauf einer HIV- 
Infektion. Eine HlV-Infektion kann 
unbemerkt jahrelang bestehen, ohne 
dass Symptome von Aids auftreten 


O Bald nach der an¬ 
fänglichen HlV-In¬ 
fektion zerstört das 
Immunsystem den 
größten Teil der Viren. 


ftf Die Konzentration der 
T H -Zellen nimmt 
allmählich ab, und die 
HlV-Infektion nimmt 


0 Mit der weiteren Ab¬ 
nahme der T H -Zellen 
wird die Immunabwehr 
gestört, und opportu¬ 
nistische Infektionen 
treten auf. 


Q Schließlich ist fast die 
gesamte Immunität 
verloren gegangen. 



Wochen 


12 34567 89 10 

Jahre 


Dies ist der Setpoint mit der 
niedrigsten HlV-Produktionsrate. 
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die kürzeren, aktiven Formen herstellt. Kombinationen aus sol¬ 
chen Medikamenten zeigten eine erstaunliche Wirkung. Vor den 
1990er-Jahren an Aids zu erkranken war praktisch ein Todes¬ 
urteil, denn kaum ein Infizierter überlebte nach der Latenzzeit 
länger als ein oder zwei Jahre. Heute leben infizierte Personen, 
die in regelmäßiger Behandlung sind, seit Jahrzehnten. Leider 
stehen HIV-Medikamente wie viele andere Arzneistoffe nicht 
allen Menschen zur Verfügung, die sie benötigen, vor allem in 
den armen Regionen der Erde, wo Aids vorherrscht, insbesonde¬ 
re in Afrika. Weil Aids durch eine virale Infektion hervorgerufen 
wird, wäre ein Impfstoff zur Vorbeugung geeignet. Allerdings 
konnte ein solcher Impfstoff trotz großer internationaler Bemü¬ 
hungen und der enormen Fortschritte in der Biomedizin noch 
nicht entwickelt werden, weil sich das Virus in Zellen wirkungs¬ 
voll verbergen kann und seine Mutationsrate hoch ist. Weltweit 
sterben jedes Jahr etwa 1,2 Mio. Menschen an Aids. 

41.6 Wiederholung 

Zu den Fehlleistungen des Immunsystems gehören aller¬ 
gische Reaktionen (ausgelöst durch eine Hypersensitivi- 
tät auf Antigene), Autoimmunkrankheiten (hervorgerufen 
durch Reaktionen gegen körpereigene Antigene) und Im¬ 
munschwächekrankheiten . 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ zusammenfassen können, was bei einer allergischen 
Sofortreaktion im Körper geschieht. 

■ beschreiben können, wie eine Desensibilisierung dazu 
führen kann, dass die allergische Reaktion so gering 
wie möglich ausfällt. 

■ die Hypothesen zur Entstehung von Autoimmun¬ 
krankheiten erläutern können. 

■ Experimente umreißen können, um die Wirksamkeit 
eines Impfstoffs gegen HIV zu testen. 


_ ? _ 

1. Einige Menschen reagieren allergisch auf Erdnüsse. Be¬ 
schreiben Sie die Prozesse, die für die beteiligte Immunre¬ 
aktion typisch sind. 

2. Es gibt Fortschritte hinsichtlich einer Desensibilisierung bei 
einer Erdnussallergie. Wie funktioniert eine solche Desensi¬ 
bilisierung? 

3. Eine neue Krebstherapie umfasst die Stimulation der Au¬ 
toimmunität durch einen Wirkstoff, der CTLA4 inhibiert, ein 
Protein auf T-Zellen, das die T-Zellen normalerweise daran 
hindert, eine Autoimmunreaktion auszulösen. Wie wirkt die¬ 
se Therapie, und welche unerwünschten Wirkungen könnte 
sie haben? 

4. Ein Impfstoff gegen HIV muss bei der geimpften Person so¬ 
wohl die zelluläre als auch die humorale Immunantwort gegen 
HIV aktivieren. Welche Experimente würden Sie durchführen, 
um zu überprüfen, ob dieser hypothetische Impfstoff bei der 
Person tatsächlich beide Formen der Immunantwort aktiviert? 


Faszination Forschung: Was sind die Mechanismen und 
Auswirkungen lang anhaltender Immunität? 

Sie haben in diesem Kapitel erfahren, dass lang anhal¬ 
tende Immunität gegen einen Krankheitserreger auf zwei 
Weisen erreicht werden kann. Bei beiden spielt eine Rol¬ 
le, dass das Individuum einem Antigen ausgesetzt ist, 
welches mit dem Krankheitserreger assoziiert ist, und 
daraufhin Gedächtniszellen gebildet werden. Der erste 
Weg ist der natürliche Weg: In ► „Experiment: Was sind 
die Mechanismen und Auswirkungen lang anhaltender 
Immunität?“ wurde erläutert, dass Menschen, die sehr vi¬ 
rulenten Stämmen des Grippevirus ausgesetzt waren, ihre 
Immunität behalten und sogar steigern, wenn sie später 
mit weniger gefährlichen Stämmen konfrontiert werden. 
Der zweite Weg ist ein künstlicher Weg: In der Einleitung 
zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Impfstof¬ 
fe und Immunität“) haben Sie erfahren, dass Impfstoffe 
sehr erfolgreich eine lang anhaltende Immunität hervorru- 
fen und gefährliche Krankheiten sogar ausrotten können, 
wenn ausreichend viele Menschen gegen sie geimpft 
werden. 

Warum lehnen zahlreiche Menschen Impfungen dann ab? 
Es gibt offenbar mehrere Gründe dafür. Zum einen geriet 
die Bedrohung durch bestimmte Infektionskrankheiten 
in Vergessenheit. Früher starben jedes Jahr zahlreiche 
Kinder an den Masern, und in verschiedenen Ländern 
geschieht dies noch heute. In der EU gab es 2017 fast 
15.000 registrierte Krankheitsfälle, darunter etwa 50 To¬ 
desfälle. Auch in Deutschland treten die Masern immer 
wieder auf, werden aber nicht als Bedrohung, sondern 
eher als harmlos wahrgenommen. Außerdem sind man¬ 
che Menschen überzeugt, Impfungen seien gefährlich und 
mitunter sogar tödlich. Auch kursieren im Internet viele 
falsche Behauptungen darüber. Impfstoffe werden jedoch 
vor der Zulassung äußerst gründlich getestet, und die 
modernen Massenimpfstoffe sind weitestgehend unge¬ 
fährlich. In extrem seltenen Fällen kann es dennoch (wie 
bei jeder Art von Behandlung) zu Komplikationen kom¬ 
men. Das Problem ist, dass diese sehr kleinen Fallzahlen 
bei einer durchgeimpften Bevölkerung mit Herdenim¬ 
munität die noch geringere Zahl echter Krankheitsfälle 
übertreffen. Das führt dann zur völlig widersinnigen An¬ 
nahme, impfen sei gefährlicher als die Krankheit selbst. 
Drittens lehnen manche Menschen Impfempfehlungen 
ab, weil es gelegentlich auch Fehlalarme und Fehlein¬ 
schätzungen gab. Die Entdeckung des H1N1-Grippevirus 
(Schweinegrippe) in Mexiko im Jahr 2009 führte zu 
einer Impfkampagne, die sich später als unnötig heraus¬ 
stellte. In Deutschland wurde der Bevölkerung 2017/18 
gegen Grippe ein Dreifachimpfstoff verabreicht, doch als 
hauptsächlicher Erreger trat dann ein Stamm auf, des¬ 
sen Impfkomponente nur in einem ebenfalls vorhandenen, 
aber kaum eingesetzten Vierfachimpfstoff enthalten war. 
Zusätzlich sind manche Menschen Regierungsprogram¬ 
men gegenüber grundsätzlich misstrauisch. Und nicht 
wenige Menschen sind davon überzeugt, die tatsächliche 
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Krankheit sei für das Immunsystem des Kindes besser 
als Impfungen. Das ist wissenschaftlich jedoch in kei¬ 
ner Weise belegt worden - ganz im Gegenteil: Impfungen 
haben schon unzähligen Menschen das Leben gerettet, 
und man kann damit Krankheiten sogar ausrotten. Um 
die wichtige Herdenimmunität der Bevölkerung gegen 
Infektionskrankheiten aufrechtzuerhalten, sind politische 
Maßnahmen gefragt. 

Ausblick 

Bei einer Aktivierung des Immunsystems werden vie¬ 
le Effektorzellen mobilisiert. Die meisten Zellen sterben 
schließlich ab, aber einige überleben als Gedächtnis¬ 
zellen. Wissenschaftler erforschen, wie dies geschieht. 
2013 konnte man zeigen, dass ein schon bekannter Tran¬ 
skriptionsfaktor namens FoxOl auch eine wichtige Rolle 


bei der Überführung von Effektor- in Gedächtniszellen 
spielt. Dieses Molekül ist für die Bildung von Effek¬ 
torzellen nicht nötig, aber wenn es fehlt, können sich 
keine Gedächtniszellen bilden. Die Gene, die von FoxOl 
reguliert werden, werden nun charakterisiert und könn¬ 
ten den Schlüssel zum Verständnis der Gedächtniszellen 
liefern. Wie andere Forscher 2015 herausfanden, bindet 
ein schon bekanntes Signalprotein, Interleukin-7 (IL-7), 
an Effektorzellen und führt zu Veränderungen, die Ge¬ 
dächtniszellen das Überleben ermöglichen. Die Zielzellen 
bilden einen Membrankanal, der die schnelle Aufnahme 
von Glycerol erlaubt, dem Rückgrat von Fettmolekülen. 
Die Bildung von Fetten in den Gedächtniszellen liefert die 
Energie, die für ein langfristiges Überleben nötig ist. Das 
Verständnis, wie sich Gedächtniszellen bilden und wie sie 
langfristig überleben, könnte wertvolle Informationen für 
die Herstellung noch wirkungsvollerer Impfstoffe liefern. 
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Kapitelzusammenfassung 

41.1 Tiere haben angeborene und adaptive Abwehrme- 

chanismen 

■ Die Abwehrmechanismen der Tiere gegen Krankheits¬ 
erreger beruhen auf der Fähigkeit des Körpers, zwischen 
körpereigen und körperfremd zu unterscheiden. 

■ Die angeborene (wenig spezifische) Immunabwehr um¬ 
fasst ererbte Mechanismen, die den Körper vor vielen 
Arten von Krankheitserregern schützen. Sie werden typi¬ 
scherweise schnell aktiviert. 

■ Die adaptive (hochspezifische) Immunabwehr reagiert 
auf spezifische Krankheitserreger. Sie entwickelt sich 
langsamer als die angeborene Immunabwehr, ist aber 
langlebig. Die angeborene Immunabwehr hat sich vor 
der adaptiven Immunabwehr entwickelt. Bei Tieren gibt 
es eine Signalkaskade, die angeborene Abwehrmechanis¬ 
men auslöst. Siehe ► Abb. 41.1 

■ Viele Abwehrmechanismen gehen von Zellen und Protei¬ 
nen aus, die im Blutplasma und in der Lymphflüssigkeit 
transportiert werden. Siehe ► Abb. 41.2; ► Activity 41.1 

■ Leukocyten lassen sich in zwei große Gruppen eintei¬ 
len. Zu den Phagocyten gehören die Makrophagen, die 
Krankheitserreger durch Phagocytose aufnehmen. Lym- 
phocyten, zu denen die B-Zellen und T-Zellen gehören, 
wirken bei den adaptiven Immunantworten mit. Siehe 

► Abb. 41.3; ► Activity 41.2 

41.2 Die angeborene Immunabwehr ist wenig spezifisch 

■ Zur angeborenen Immunabwehr eines Tieres gehören die 
physikalischen Barrieren, wie etwa die Haut, und kon¬ 
kurrierende residente Mikroorganismen, die man als die 
normale Flora bezeichnet. Siehe ► Abb. 41.4 

■ Das Komplementsystem besteht aus über 20 verschie¬ 
denen antimikrobiellen Proteinen, welche die Membran¬ 
durchlässigkeit verändern und markierte Zellen abtöten. 

■ Die zirkulierenden Abwehrzellen, beispielsweise Phago¬ 
cyten und natürliche Killerzellen, beseitigen Eindring¬ 
linge. 

■ Die Entzündungsreaktion aktiviert verschiedene Ty¬ 
pen von Zellen und Proteinen, die gegen eingedrungene 
Krankheitserreger aktiv sind. Mastzellen setzen Histami¬ 
ne frei, die eine Erweiterung der Blutgefäße bewirken 
und die Durchlässigkeit der Gefäßwände erhöhen. Siehe 

► Abb. 41.5; ► Activity 41.3 

41.3 Die adaptive Immunabwehr ist hochspezifisch 

■ Die adaptive Immunantwort erkennt spezifische Antige¬ 
ne, reagiert auf eine enorme Vielfalt von Epitopen (Anti¬ 
gendeterminanten), unterscheidet zwischen körpereigen 
und körperfremd und besitzt ein immunologisches Ge¬ 
dächtnis für Antigene, mit denen das Immunsystem be¬ 
reits in Kontakt gekommen ist. Siehe ► Animation 41.1 

■ Jeder Antikörper und jede T-Zelle ist für ein einziges Epi¬ 
top spezifisch. T-Zell-Rezeptoren und Antikörper binden 
an Antigene und lösen eine adaptive Immunantwort aus. 


■ Die humorale Immunantwort richtet sich gegen Krank¬ 
heitserreger im Blut, in der Lymphe und in den Gewebe¬ 
flüssigkeiten. Die zelluläre Immunantwort richtet sich 
gegen Antigene, die innerhalb einer Wirtszelle auftre- 
ten. Beide Reaktionen werden durch Antigenfragmente 
vermittelt, die auf der Zelloberfläche präsentiert werden. 
Siehe ► Abb. 41.6 

■ Die klonale Selektion ist für die Spezifität und Vielfalt 
der Immunantwort und für das immunologische Ge¬ 
dächtnis verantwortlich. Siehe ► Abb. 41.7 

■ Ein aktivierter B- oder T-Lymphocyt produziert Effek¬ 
torzellen, die das Antigen angreifen, sowie Gedächt¬ 
niszellen, die langlebig sind und sich nur selten teilen. 
B-Effektorzellen werden als Plasmazellen bezeichnet; sie 
sezemieren spezifische Antikörper. 

■ Eine Impfung (Schutzimpfung) erfolgt durch Verabrei¬ 
chen von modifizierten Krankheitserregern oder Antige¬ 
nen, die eine Immunantwort hervorrufen, aber nicht patho¬ 
gen sind. Siehe ► „Experiment: Was sind die Mechanis¬ 
men und Auswirkungen lang anhaltender Immunität?“ 

41.4 An der humoralen adaptiven Immunantwort sind 

Antikörper beteiligt 

Siehe ► Animation 41.2 

■ B-Zellen bilden die Grundlage der humoralen Immun¬ 
antwort. Naive B-Zellen werden durch Bindung eines 
Antigens und über die Stimulation durch T H -Zellen mit 
derselben Spezifität aktiviert und bilden dann Plasmazel¬ 
len. Diese Zellen synthetisieren und sezernieren spezifi¬ 
sche Antikörper. 

■ Ein Antikörper ist ein Immunglobulin, ein Tetramer aus 
vier Polypeptiden: zwei identischen leichten Ketten und 
zwei identischen schweren Ketten, die jeweils aus einer 
konstanten Region und einer variablen Region beste¬ 
hen. Siehe ► Abb. 41.8; ► Activity 41.4 

■ Die variablen Regionen bestimmen die Spezifität eines 
Immunglobulins, und die konstante Region der schweren 
Kette bestimmt seine Klasse. Es gibt fünf Klassen von Im¬ 
munglobulinen mit unterschiedlicher Lokalisierung und 
Funktion im Körper. Siehe ► Tab. 41.2 

■ Im Genom von B-Zellen finden zufällige Rekombina¬ 
tionen der Gene statt, die die Domänen der Immunglo¬ 
bulinpolypeptidketten codieren. Deshalb kann jede Zelle 
ein spezifisches Antikörperprotein bilden. Die Immunglo¬ 
bulinketten werden von Supergenen aus verschiedenen 
Kombinationen der V-, D-, J- und C-Gene synthetisiert. 
Diese DNA-Umstrukturierungen ermöglichen die Bil¬ 
dung von Millionen verschiedener Immunglobulinketten. 
Siehe ► Abb. 41.9, 41.10; ► Animation 41.3 

■ Wenn eine B-Zelle zur Plasmazelle wird, kann sie einen 
Klassenwechsel durchlaufen. Dabei führt die Deletion 
von einem oder mehreren Genen für die konstante Region 
der Ketten zu einem Immunglobulin mit einer anderen 
konstanten Region und einer anderen Funktion. 
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41.5 An der zellulären adaptiven Immunantwort sind 

T-Zellen und T-Zell-Rezeptoren beteiligt 

Siehe ► Animation 41.4 

■ T-Zellen sind Effektoren der zellulären Immunantwort. 
T-Zell-Rezeptoren sind Heterodimere und ähneln Im¬ 
munglobulinen insofern, dass sie ebenfalls variable und 
konstante Regionen aufweisen. Siehe ► Abb. 41.11 

■ Die Gene des Haupthistokompatibilitätskomplexes 
(MHC) codieren Membranproteine, die Antigenfrag¬ 
mente binden und diese den T-Zellen präsentieren 
(Antigenpräsentation). Siehe ► Abb. 41.12,41.13 

■ Es gibt drei Typen von T-Zellen: Cytotoxische T-Zellen 
(Tc-Zellen) erkennen virusinfizierte oder mutierte Zellen 
und töten sie. T-Helferzellen (T H -Zellen) steuern so¬ 
wohl die zelluläre als auch die humorale Immunantwort. 
Regulatorische T-Zellen (T reg -Zellen) hindern andere 
T-Zellen daran, eine Immunreaktion gegen körpereigene 
Antigene zu entwickeln. Siehe ► Abb. 41.14 


41.6 Fehlfunktionen des Immunsystems können schäd¬ 
lich sein 

■ Eine allergische Reaktion ist eine unangemessene Im¬ 
munantwort, die als allergische Sofortreaktion oder 
allergische Spätreaktion durch eine Hypersensitivi- 
tät für bestimmte Antigenen hervorgerufen wird. Siehe 
► Abb. 41.15 

■ Autoimmunkrankheiten entstehen dadurch, dass das 
Immunsystem B- und T-Zellen hervorbringt, die kör¬ 
pereigene Antigene angreifen. 

■ Immunschwächekrankheiten entstehen durch das Ver¬ 
sagen eines Teils des Immunsystems. Aids ist eine erwor¬ 
bene Immunschwächekrankheit und entsteht durch Aus¬ 
dünnung der T H -Zellen als Ergebnis einer HlV-Infektion. 
Siehe ►Abb. 41.16 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Alle Leukocyten stammen von multipotenten Stammzellen 
im Knochenmark ab (► Abschn. 41.1). 

■ Zwei Klassen von T-Effektorzellen (T-Helferzellen und cy¬ 
totoxische Zellen) spielen bei der zellulären adaptiven Im¬ 
munantwort eine Rolle (► Abschn. 41.5). 

■ Der Mensch weist eine enorme Vielfalt an MHC-Molekülen 
auf (► Abschn. 41.5). 

Originalliteratur: Candotti F et al. (2012) Blood 120: 3635- 
3646; Gaspar HB et al. (2009) Blood 114: 3524-3532; Hersh- 
field MS et al. (1987) N Engl J Med 316: 589-596 

Der schwere kombinierte Immundefekt (SCID) ist eine seltene 
Erbkrankheit, bei der die Betroffenen hoch anfällig für Infek¬ 
tionen durch Viren, Bakterien und Pilze sind. Unbehandelt ist 
die Krankheit tödlich. SCID kann durch Mutationen in einem 
von mehreren Genen ausgelöst werden. Eines codiert das En¬ 
zym Adenosin-Desaminase (ADA). ADA wird in allen Zellen 
gebildet, in der höchsten Konzentration kommt es jedoch in 
Lymphocyten vor. 

Wenn in Lymphocyten DNA metabolisiert wird, entsteht toxi¬ 
sches Desoxyadenosin. Ist ADA vorhanden, wird Desoxyade- 
nosin in ein nicht toxisches Molekül umgewandelt. Fehlt es, 
sammelt sich Desoxyadenosin an und führt zum Zelltod, beson¬ 
ders von T-Zellen. 


Zurzeit gibt es bei ADA-SCID drei Behandlungsmöglichkeiten: 
Bei der Enzymersatztherapie wird den Patienten wöchentlich 
ADA injiziert, meist in geringer Dosis. So bleiben die Volumen¬ 
aktivität der ADA im Blutplasma (6-12 pmol/h/ml), der Anteil 
an Desoxyadenosin im Blut (weniger als 10% aller Adenin- 
nucleotide sind normal) und die Immunabwehr erhalten. Die 
► Tabelle stellt die Ergebnisse der Enzymersatztherapie bei ei¬ 
nem Patienten dar. 


Wochen nach 
Behandlungs¬ 
beginn 

Dosis 

(ml/kg) 

Volumenaktivität der 
ADA im Blutplasma 
(pmol/h/ml) 

Anteil an Desoxy¬ 
adenosin (% aller 
Adeninnucleotide) 

0 

0,1 

0 

44 

1 

0,1 

2 

28 

2 

0,2 

3 

19 

3 

0,2 

7 

11 

4 

0,2 

8 

5 

5 

0,2 

5 

4 

6 

0,2 

4 

3 


Die zweite Behandlungsmethode ist die hämatopoetische 
Stammzelltransplantation, bei der Stammzellen eines Spenders 
Lymphocyten bilden, die die normalen ADA-Gene tragen. Diese 
Stammzellen werden auf den Patienten übertragen. Die größte 
Schwierigkeit bei dieser Transplantation ist es, einen Spender 
zu finden, dessen Zelloberflächenmarker (in diesem Fall huma¬ 
ne Leukocytenantigene, ein Typ der MHC-Proteine) denen des 
Patienten ausreichend ähneln. Um die Bedeutung der Kompati¬ 
bilität besser zu verstehen, wurden 87 Empfänger mit Spendern, 
die unterschiedlich kompatibel waren, rückblickend erfasst. Ihre 
langfristige Überlebensrate ist hier dargestellt (► Abb. A). 
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Aufgaben 

1. Wie viele Wochen musste die Enzymersatztherapie durchge¬ 
führt werden, bis sich die Volumenaktivität der ADA bzw. der 
Anteil an Desoxyadenosin im Blut normalisiert haben? Wes¬ 
halb injizierte man nur eine geringe Dosis ADA? Erläutern 
Sie Ihre Antworten. 

2. Fassen Sie die Überlebensraten der Patienten in ► Abb. A 
für die Gruppen der kompatiblen Spender zusammen. Welche 
Spendergruppe eignet sich für die Behandlung am besten? 
Würden Patienten gar nicht behandelt, welcher Spender¬ 
gruppe käme das Ergebnis am nächsten? Erläutern Sie Ihre 
Antwort. 

3. Die meisten Patienten, die erfolgreich mit einer Gentherapie 
behandelt werden, erhalten auch eine Enzymersatztherapie. 
Erläutern die Vorteile dieser Therapieform. 


Die dritte Therapieform bei ADA-SCID, die Gentherapie, kann 
durchgeführt werden, wenn ein geeigneter Stammzellspender 
nicht vorhanden ist. Dem Patienten werden Blutstammzellen 
entnommen und im Labor mit einem viralen Vektor inkubiert, 
der die korrekte Gensequenz für ADA in die Zellen einschleust. 
Diese modifizierten Zellen werden dann wieder in den Patienten 
übertragen. ► Abb. B stellt die Ergebnisse bei einem Patienten 
dar. Die spezifische Enzymaktivität der ADA beträgt normaler¬ 
weise mindestens 60nmol/10 8 Zellen/min. 


Abb. B 
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Diese Blaufußtölpel (Sula nebouxii) führen einen Paarungstanz auf 
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42 Fortpflanzung der Tiere 


Faszination Forschung: Keine Zeit zu verlieren 

Weibliche Derbywallabys (auch Tammar-Wallabys ge¬ 
nannt) werden kurz nach der Geburt eines Jungtiers wie¬ 
der empfängnisbereit und paaren sich. Der resultierende 
Embryo kann jederzeit zwischen einem Monat und ei¬ 
nem Jahr später geboren werden. Menschen haben eine 
neunmonatige Schwangerschaft, daher erscheint uns die¬ 
se höchst variable Trächtigkeitsdauer ungewöhnlich und 
führt zu Fragen nach dem „Warum“ und dem „Wie“. Um 
das zu beantworten, muss man Folgendes wissen: Ein 
Wallaby ist bei seiner Geburt noch sehr unreif. Es kriecht 
in den Beutel (das Marsupium) seiner Mutter; dort saugt 
es sich an einer Zitze fest und wächst zehn Monate lang 
heran, bis es schließlich entwöhnt wird. 

Die Warum-Frage zu beantworten, ist nicht schwierig. 
Fortpflanzungserfolg ist die Währung der Evolution. Er 
hängt davon ab, wie viele Nachkommen ein Weibchen 
produzieren kann und wie die Chancen stehen, dass die¬ 
se Nachkommen überleben, sich selbst fortpflanzen und 
ihre Gene dadurch an die Folgegeneration weitergeben. 
Sich kurz nach der Geburt wieder zu paaren (wie es 
die Wallabys tun), kann die Zahl der Nachkommen ei¬ 
nes Weibchens erhöhen, doch es erhöht nicht unbedingt 
die Überlebenswahrscheinlichkeit und den Erfolg dieser 
Nachkommen. Bei vielen Arten hängt das Überleben der 
Nachkommen von der Fähigkeit der Mutter ab, für sie zu 
sorgen. Säugermütter produzieren Milch, um ihre Jungen 
zu ernähren, und das ist mit hohen Energiekosten ver¬ 
bunden. Daher werden die Weibchen vieler Säugerarten 
nicht wieder fruchtbar und empfängnisbereit, bevor sie ihr 
Junges abgestillt haben. Aber Beuteltiere wie das Derby¬ 
wallaby verfolgen eine andere Strategie. 

Die große Energieinvestition, die eine Wallabymutter tä¬ 
tigt, um ein einzelnes Junges erfolgreich aufzuziehen, 
bedeutet, dass die Geburt eines Jungen, während noch ein 
älteres Jungtier im Beutel ist, die Chancen verringert, dass 
auch nur eines von beiden überlebt. Die Anpassung dieser 
Tiere wird als Keimruhe bezeichnet (auch als Dormanz 
oder Diapause). Die befruchtete Eizelle beginnt sich zu 
einem Embryo zu entwickeln, doch bereits in einem frü¬ 
hen Entwicklungsstadium wird die Zellteilung eingestellt, 
der Stoffwechsel wird reduziert, und der Embryo bleibt in 
der Gebärmutter (Uterus), ohne sich in die Gebärmutter¬ 
schleimhaut einzunisten, solange das ältere Jungtier noch 
gesäugt wird. Sobald das ältere Jungtier abgestillt oder 
auch gestorben ist, wird der ruhende Embryo im Ute¬ 
rus aktiviert, nistet sich in der Gebärmutterschleimhaut 
ein und setzt seine Entwicklung fort. Einen Embryo in 
Bereitschaft zu halten, der sofort mit seiner Entwicklung 
„loslegen“ kann, wenn die Bedingungen stimmen, ist eine 
Möglichkeit, den Reproduktionserfolg zu erhöhen, aber 
die Wie-Frage ist noch ungeklärt. 


Welche Signale kontrollieren die Aufhebung der 
Keimruhe beim Derbywallaby? 

In „Experiment: Die Kontrolle der Keimruhe beim Der- 
bywallaby“ in ► Abschn. 42.4 und in ► „Faszination 
Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antwor¬ 
ten auf diese Frage. 


42.1 Asexuelle Fortpflanzung ist 
effizient, schränkt aber die 
genetische Variabilität ein 

Beim Stichwort „Fortpflanzung“ hat man meist die bisexuelle 
(zweigeschlechtliche) Fortpflanzung im Auge, doch viele Tier¬ 
arten können sich asexuell (ungeschlechtlich) vermehren - die 
Nachkommen sind genetisch identisch (abgesehen von Spon¬ 
tanmutationen) und exakte Kopien des Elterntiers. Die meisten 
Tierarten, die sich regelmäßig asexuell vermehren, sind unter 
recht konstanten Umweltbedingungen lebende Wirbellose. Eine 
sporadische asexuelle Vermehrung findet auch bei allen Wirbel¬ 
tieren statt, nämlich bei der Entstehung eineiiger Zwillinge. All 
diese Aspekte wurden bereits in früheren Kapiteln besprochen 
(z. B. ►Abschn. 20.5). Neben der bisexuellen Fortpflanzung 
und der asexuellen Fortpflanzung gibt es eine dritte, noch nicht 
besprochene Möglichkeit, die unisexuelle (eingeschlechtliche) 
Fortpflanzung (auch Parthenogenese oder Jungfernzeugung), 
bei der Nachkommen aus unbefruchteten Eizellen entstehen. 
Das kommt bei verschiedenen Wirbellosen vor. Dabei gibt es 
zwei grundlegend unterschiedliche Formen: 

■ die echte Parthenogenese , bei der die Entwicklung mit mei- 
otisch entstandenen Eizellen startet und somit zu genetisch 
unterschiedlichen Nachkommen führt, die daher keinen Klon 
bilden 

■ die apomiktische Parthenogenese oder Apomixis, bei der 
die Reduktionsteilung der Meiose ausfällt und die Entwick¬ 
lung somit von einer diploiden Eizelle ausgeht, die genetisch 
identisch mit dem Elterntier ist; dies ist im Grunde eine 
rein asexuelle Vermehrung mit Nachkommen, die einen Klon 
bilden 

Parthenogenese ist auch bei einigen Wirbeltieren möglich; sie 
wurde beispielsweise bei manchen Haiweibchen im Aquarium 
beobachtet. Der natürliche Lebensraum dieser Knorpelfische ist 
der offene Ozean, wo potenzielle Geschlechtspartner oft nicht 
leicht zu finden sind. Asexuelle und unisexuelle Populationen 
sparen ah die Zeit und Energie, die bisexuelle Populationen für 
Partnersuche und Paarung aufwenden müssen. Asexuelle und 
unisexuelle Populationen können daher viel mehr Ressourcen 
in die Produktion von Nachkommen investieren. Dabei ist die 
unisexuelle Fortpflanzung (Parthenogenese) insbesondere dann 
effizient, wenn die Population nur aus Weibchen besteht. 
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Auf den Punkt gebracht 

■ Asexuelle Fortpflanzung und apomiktische Parthenogenese er¬ 
zeugen wenig genetische Vielfalt. 

■ Knospung und Regeneration sind asexuelle Vermehrungsfor- 
men. 

■ Parthenogenese ist die eingeschlechtliche Entwicklung von Nach¬ 
kommen aus unbefruchteten Eiern. 


über vier oder fünf Zyklen fort und vergleichen Sie die Zahl der 
produzierten Nachkommen. 


Asexuelle Fortpflanzung schränkt 
die genetische Variabilität ein 


Sie können sich die Effizienz einer asexuellen Vermehrung mit 
einem Gedankenexperiment klarmachen. Beginnen Sie mit zwei 
Weibchen, das eine pflanzt sich bisexuell fort, das andere asexu- 
ell. Nehmen Sie an, dass jedes Weibchen zwei Nachkommen pro 
Wurf haben kann, doch im Fall des sich bisexuell fortpflanzen¬ 
den Weibchens sei jedes Mal eines der Jungen ein Männchen. 
Nehmen Sie zusätzlich an, dass in jeder Folgegeneration al¬ 
le Weibchen (Mütter wie Töchter) jeweils zwei Nachkommen 
haben. In der ersten Generation hat das sich asexuell reprodu¬ 
zierende Weibchen zwei Töchter. Daher gibt es nun insgesamt 
drei Weibchen, von denen jedes in der zweiten Generation zwei 
Töchter hat, also insgesamt sechs, und zusammen mit ihren Er¬ 
zeugern sind es nun schon neun Weibchen. Das sich bisexuell 
fortpflanzende Weibchen hat nur eine einzige Tochter, daher 
gibt es nun nur zwei Weibchen, die als zweite Generation ins¬ 
gesamt zwei Töchter und zwei Söhne erzeugen. Zusammen sind 
das jetzt vier Weibchen. Führen Sie dieses Gedankenexperiment 


Ein Nachteil asexueller Fortpflanzung ist, dass die Nachkom¬ 
men sowohl untereinander als auch mit ihrem Eltemtier gene¬ 
tisch identisch sind. Daher schafft asexuelle Fortpflanzung keine 
genetische Vielfalt, außer durch Spontanmutationen. Das Glei¬ 
che gilt für die apomiktische Parthenogenese, die ja eine rein 
asexuelle Vermehrungsform ist. Genetische Vielfalt ist jedoch 
das Rohmaterial, das der natürlichen Selektion ermöglicht, An¬ 
passung in Antwort auf Umweltveränderungen zu generieren. 
Wenn es zu Umweltveränderungen kommt, kann ein Mangel an 
genetischer Vielfalt für eine Population von Nachteil sein oder 
sogar das Ende bedeuten. Eine asexuelle Fortpflanzung ist je¬ 
doch ein guter Weg, um einen erfolgreichen Genotyp in einer 
stabilen Umwelt zu erhalten. 

Blattläuse (Aphiden) sind ein Beispiel für eine Tiergruppe, die 
beide Fortpflanzungsmöglichkeiten nutzt, indem viele Blattlaus¬ 
arten einen Generationswechsel aus bisexueller Fortpflanzung 
und apomiktischer Parthenogenese durchführen (►Abb. 42.1). 


Abb. 42.1 Blattläuse können sich im Wechsel 
bisexuell und unisexuell fortpflanzen (Hetero- 
gonie). Wenn die Umweltbedingungen günstig 
sind, wie in einem sommerlichen Rosengarten, 
nutzen die dann durchweg weiblichen Blattläuse 
die Ressourcen optimal, indem sie sich rasch 
unisexuell durch apomiktische Parthenogene¬ 
se vermehren. Dadurch stellen sie identische 
Kopien ihrer selbst her. Wenn die Umweltbe¬ 
dingungen jedoch instabil sind, wie im Herbst, 
entstehen auch Männchen, und die Blattläuse 
vermehren sich bisexuell. Dadurch erhöht die 
Population angesichts sich verändernder, un¬ 
vorhersagbarer Bedingungen ihre genetische 
Variabilität 
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42 Fortpflanzung der Tiere 


Im Frühling schlüpfen aus den überwinternden Eiern, die zum 
Beispiel an Rosensträuchern abgelegt wurden, nur Blattlaus¬ 
weibchen. Jedes dieser Weibchen produziert unisexuell (und 
lebendgebärend) weitere Weibchen. Da es sich um eine apomik- 
tische Parthenogenese handelt, sind alle Nachkommen eines sol¬ 
chen Weibchens genetisch identisch. Um diese Jahreszeit gibt 
es viel Nahrung und die Umweltbedingungen sind stabil. Wenn 
sich die Bedingungen aufgrund einer Dürreperiode, Überbevöl¬ 
kerung auf einer Futterpflanze, Feinddruck oder Herbstbeginn 
ändern, pflanzen sich die Weibchen zwar noch immer parthe- 
nogenetisch fort, aber einige der Nachkommen entwickeln sich 
zu Männchen. Die sich anschließende bisexuelle Fortpflanzung 
bringt genetische Variation in die Gelege, in denen „Wintereier“ 
in einen Ruhezustand (Dormanz) verfallen und auf bessere Zei¬ 
ten mit erneuter apomiktischer Parthenogenese warten.0.5 

Apomiktische Parthenogenese führt zwar wie die asexuelle 
Fortpflanzung zu einem Klon, wird jedoch der unisexuellen 
Fortpflanzung zugerechnet, da sie von unbefruchteten Eiern 
ausgeht, also von generativen Zellen (Keimbahn). Die rein 
asexuellen Vermehrungsformen bei Tieren gehen dagegen von 
vegetativen Zellen, Geweben oder Körperteilen aus. Es gibt bei 
Tieren vor allem zwei verbreitete Formen asexueller Vermeh¬ 
rung: die Knospung an einem Körper und die Regeneration aus 
abgetrennten Körperteilen. 


Knospung und Regeneration erzeugen 
neue Individuen durch Mitosen 

Viele einfach gebaute Tierarten produzieren Nachkommen 
durch Knospung; dabei bilden sich aus Auswüchsen am Kör¬ 
per älterer Tiere neue Individuen (►Abb. 42.2a). Eine Knospe 
wächst durch mitotische Zellteilung, und die Zellen differenzie¬ 
ren sich, bevor sich die Knospe entweder vom Elterntier löst 
und verselbstständigt oder damit verbunden bleibt (Koloniebil¬ 
dung, ► Abb. 30.22 und 31.2). Die Knospe ist genetisch mit 
dem Elterntier identisch, und sie kann so groß wie das Elterntier 
werden. Die Knospe muss auch nicht immer aussehen wie das 
Elterntier; denken Sie beispielsweise an den Generationswech¬ 


sel von Nesseltieren (Cnidarier), bei denen aus einem Polypen 
durch Knospung Medusen entstehen können (► Abb. 30.18 und 
30.22). 

Unter Regeneration versteht man gewöhnlich den Ersatz von 
geschädigtem Gewebe oder verlorenen Gliedmaßen, doch in 
einigen Fällen können sich Teile eines Organismus zu voll¬ 
ständigen Individuen regenerieren. So haben beispielsweise 
Stachelhäuter (Echinodermata) eine bemerkenswerte Regene¬ 
rationsfähigkeit, die jedoch in der Regel nicht zu einer Ver¬ 
mehrung führt. Wenn man bei manchen Seesternarten jedoch 
Arme so abtrennt, dass noch ein Teil der Zentralscheibe daran 
hängt, wachsen sie wieder zu einem vollständigen Tier heran 
(►Abb. 42.2b). Anfang des 20. Jahrhunderts versuchten Aus- 
temfischer in Neuengland die Seesterne auszurotten, die ihre 
Austern fraßen. Wann immer sie auf einen Seestern stießen, 
zerschnitten sie ihn mit dem Messer und warfen die Stücke zu¬ 
rück ins Meer. Das führte dazu, dass die Seesternpopulation 
explosionsartig anstieg. Eine Variante der Regeneration ist eine 
einfache Teilung. Sie kommt zum Beispiel bei Seeanemonen 
vor: Ein Tier teilt sich längs in zwei Hälften, und beide wachsen 
wieder zu einem vollständigen Individuum heran. Einige Ar¬ 
ten mariner Borstenwürmer (Polychaeten) entwickeln mehrere 
Körperabschnitte, jeweils samt einem rudimentären, mit Sin¬ 
nesorganen ausgestatteten Kopf, die sich anschließend trennen. 
Jedes Segment bildet einen neuen Wurm. Korallenstöcke lassen 
sich ebenfalls über Fragmente vermehren. 


Echte Parthenogenese führt zu genetisch 
unterschiedlichen Nachkommen 

Die Parthenogenese (Jungfernzeugung) oder unisexuelle (ein¬ 
geschlechtliche) Fortpflanzung kennen Sie von den Blattläusen 
(siehe oben) als Apomixis, die streng genommen eine asexuel¬ 
le Vermehrung ist, weil die Entwicklung von Keimbahnzellen 
ausgeht, die noch keine Reduktionsteilung durchlaufen haben. 
Apomiktische Parthenogenese tritt zum Beispiel auch bei den 
Saugwürmem (Gruppe Plathelminthes) auf. Echte Partheno¬ 
genese, das heißt ausgehend von meiotisch erzeugten, unbe- 


Abb. 42.2 Asexuelle Vermehrung bei 
Tieren, a Knospung: Als Auswuchs an 
einer adulten Hydra (Gruppe Cnidaria) 
bildet sich ein neues Individuum, b Re¬ 
generation: Dieser fünfarmige Seestern 
(Gruppe Echinodermata) regenerier¬ 
te aus einem einzelnen abgetrennten 
Arm (dem dicken Teil rechts) mit einem 
Rest Zentralscheibe eine neue komplet¬ 
te Zentralscheibe und vier neue Arme. 
Die meisten Seesternarten können ledig¬ 
lich einzelne, verloren gegangene Arme 
regenerieren 


a Hydra littoralis 


b Linkia multifora 
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fruchteten Eizellen, findet man dagegen bei manchen Fisch-, 
Amphibien- und Reptilienarten, aber beispielsweise auch bei 
Rotatorien (► Abb. 31.7). Die meisten Arten, die sich parthe- 
nogenetisch vermehren, pflanzen sich auch bisexuell fort oder 
zeigen zumindest Sexual verhalten. Einen Generationswechsel, 
bei dem sich bisexuelle und parthenogenetische Generationen 
ab wechseln, bezeichnet man als Heterogonie. (Den Wechsel 
von sexuellen und asexuellen Generationen wie bei den Cni- 
dariem nennt man dagegen Metagenese.) Da es bei echter 
Parthenogenese während der Oogenese, also der Produktion 
von Eiern, zu einer Rekombination des genetischen Materi¬ 
als kommt, ist so erzeugter Nachwuchs weder untereinander 
noch mit der Mutter genetisch identisch. Bei einigen Arten ist 
die echte Parthenogenese Teil des Mechanismus, der über das 
Geschlecht entscheidet. So entwickeln sich beispielsweise die 
Männchen bei vielen Hautflüglern (Hymenopteren; dazu gehö¬ 
ren Ameisen, Bienen und Wespen) aus unbefruchteten Eiern und 
sind haploid. Weibchen entwickeln sich hingegen aus befruch¬ 
teten Eiern und sind diploid. 

Aus echter Parthenogenese können aber auch diploide Tiere 
hervorgehen, indem die Eizelle zunächst eine Verdopplung ih¬ 
res Chromosomensatzes durchmacht, ohne sich dabei zu teilen, 
oder indem die Eizelle mit einem der Polkörper verschmilzt. 
Bei einigen Arten erfordert die parthenogenetische Fortpflan¬ 
zung sexuelle Aktivität, auch wenn diese Aktivität nicht zur 
Befruchtung von Eizellen führt. Die Eier sich parthenogene- 
tisch fortpflanzender Zecken und anderer Milben entwickeln 
sich beispielsweise erst, nachdem sich die Tiere gepaart ha¬ 
ben, obwohl die Eizellen dabei nicht befruchtet werden. Ein 
von David Crews intensiv untersuchter Fall ist die partheno¬ 
genetische Fortpflanzung der Sechsstreifen-Rennechse ( Cnemi- 
dophorus uniparens). Bei dieser Art gibt es keine Männchen, 
aber die Weibchen übernehmen die Rolle beider Geschlech¬ 
ter. Sie zeigen alle Aspekte von Werbeverhalten und Paarung, 
obwohl weder Spermien produziert noch übertragen werden 
(►Abb. 42.3). Ob ein bestimmtes Weibchen bei der Paarung 
die weibliche oder männliche Rolle einnimmt, hängt von seinem 
hormonellen Zustand zu diesem Zeitpunkt ab, doch zur Stimu¬ 
lation der Ovulation ist sexuelle Aktivität erforderlich. 


a Sexualverhalten von parthenogenetischen Rennechsen 



weibliche Echse, 
die als Weibchen agiert 


weibliche Echse, 
die als Männchen agiert 


Cnemidophorus uniparens 


b Der Sexualpart von Rennechsen ist hormonell gesteuert 



Abb. 42.3 Auch die unisexuelle Fortpflanzung kann ein Paarungs¬ 
verhalten erfordern, a Parthenogenetische Sechsstreifen-Rennechsen 
sind allesamt Weibchen, übernehmen jedoch beim Paarungsritual ab¬ 
wechselnd den männlichen Part. Die Stimulation durch Paarungsver¬ 
halten ist notwendig, damit es zu einem Eisprung (Ovulation) kommt, 
b Die Phase im Ovulationszyklus entscheidet darüber, welchen Part ein 
bestimmtes Individuum spielt 


_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 42.3: Welche Selektionsvorteile könnte es einer 
bisexuellen Art bringen, echte Parthenogenese zu entwickeln? 
Und welche Nachteile? 


43.1 Wiederholung 

Die meisten Tiere pflanzen sich zweigeschlechtlich (bi¬ 
sexuell) fort, aber manche können sich auch - aus¬ 
schließlich oder gelegentlich - ungeschlechtlich (asexu- 
ell) durch Knospung oder Regeneration beziehungsweise 
eingeschlechtlich (unisexuell) durch Parthenogenese fort¬ 
pflanzen. Dabei sind apomiktische und echte Parthenoge¬ 
nese zu unterscheiden. Asexuelle Fortpflanzung ist eine 
effiziente Ressourcennutzung, führt aber nicht zu einer 
genetischen Vielfalt. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, unter welchen Umständen asexuelle 
Fortpflanzung nachteilig sein kann. 

■ die Unterschiede zwischen verschiedenen Formen der 
asexuellen Fortpflanzung erläutern können. 

■ Bedingungen nennen können, unter denen echte Par¬ 
thenogenese einen Vorteil gegenüber anderen Fort¬ 
pflanzungsmethoden darstellen würde. 


_ 7 _ 

1. Was ist bei Knospung und Regeneration gleich, aber anders 
bei der Parthenogenese? 

2. Wird sich die globale Klimaerwärmung wahrscheinlich nega¬ 
tiver auf Arten auswirken, die sich asexuell fortpflanzen, oder 
auf solche, die sich bisexuell fortpflanzen? 
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42 Fortpflanzung der Tiere 


3. Der Komodowaran ist eine sehr große, sich bisexuell fort¬ 
pflanzende Echsenart, die auf der indonesischen Insel Komo- 
do lebt. Ein junger weiblicher Komodowaran namens Flora 
wurde viele Jahre lang allein im Londoner Zoo aufgezo¬ 
gen. Ein Jahr nach Erreichen der Geschlechtsreife produzierte 
das Weibchen ein Gelege, aus dem mehrere männliche Ech¬ 
sen schlüpften. Wie pflanzte sich Flora fort? Welchen Vorteil 
könnte diese Fähigkeit für eine inselbewohnende Art haben? 
Warum ist es bedeutsam, dass alle Nachkommen Männchen 
waren? 


Asexuelle und unisexuelle Fortpflanzung stellen effiziente Mög¬ 
lichkeiten zur Ressourcennutzung dar, wohingegen die bise¬ 
xuelle Fortpflanzung viel aufwendiger ist. Die Tatsache, dass 
die bisexuelle Fortpflanzung besonders viel genetische Vielfalt 
schafft, muss also einen sehr großen Vorteil darstellen, denn die 
meisten Arten pflanzen sich bisexuell fort. 

42.2 Bei der bisexuellen 

Fortpflanzung vereinigen sich 
eine haploide Eizelle und ein 
haploides Spermium 

Angesichts der relativen Ineffizienz der bisexuellen Fortpflan¬ 
zung ist ihre Häufigkeit recht erstaunlich. Bei den meisten sich 
bisexuell reproduzierenden Arten ist das Geschlechterverhält¬ 
nis 1:1, und daher kann die Hälfte der Population (Männchen) 
keine Nachkommen produzieren, sondern lediglich dazu beitra¬ 
gen. Und natürlich bringt diese Art der Fortpflanzung erhöhte 
Kosten und Risiken mit sich. Zu den Kosten zählen Zeit und 
Energie, die aufgebracht werden müssen, um einen Geschlechts¬ 
partner zu finden, für sich zu gewinnen und gegen etwaige 
Konkurrenten zu verteidigen, wie auch die Opportunitätskosten, 
die anfallen, wenn ein Individuum von anderen Aktivitäten ab¬ 
gehalten wird, beispielsweise von der Nahrungssuche und der 
Versorgung von bereits existierendem Nachwuchs. Zu den Risi¬ 
ken gehören eine stärkere Exposition gegenüber Fressfeinden 
und die Gefahr körperlicher Schädigung während der Fort¬ 
pflanzungszeit. Trotz dieser Nachteile pflanzen sich die meisten 
eukaryotischen Organismen bisexuell fort. Daher sieht es so 
aus, als sei die Erzeugung genetischer Vielfalt ein Evolutions¬ 
vorteil, der die „Kosten von Sex“ (►Abschn. 20.2 und 20.4) 
überwiegt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bei der Spermatogenese entstehen aus jeder primären Sperma- 
tocyte vier haploide Spermien. 

■ Bei der Oogenese kommt es zu einer asymmetrischen Teilung des 
Cytoplasmas. 

■ Spezielle Erkennungsmoleküle vermitteln Interaktionen zwischen 
Spermien und Eizellen beim Seeigel. 

■ Zwitter (Hermaphroditen) können als Männchen und als Weib¬ 
chen fungieren. 


■ Aquatische Organismen haben im Allgemeinen eine äußere 
Befruchtung und laichen, um Eier und Spermien zusammenzu¬ 
bringen. 

■ Die Mechanismen der inneren Befruchtung sind höchst vielfältig. 

Bei der bisexuellen Fortpflanzung müssen zwei haploide Ge¬ 
schlechtszellen Zusammenkommen, um ein diploides Individu¬ 
um zu bilden. Diese haploiden Geschlechtszellen oder Gameten 
werden in der Gametogenese erzeugt, einem Prozess, an dem 
meiotische Zellteilungen beteiligt sind. Zwei Ereignisse bei der 
Meiose tragen zur genetischen Vielfalt bei: Crossing-over zwi¬ 
schen homologen Chromosomen und die freie Verteilung (Se¬ 
gregation) von Chromosomen (beide genetischen Phänomene 
wurden in ►Abschn. 11.5 und 12.1 besprochen). Diese geneti¬ 
sche Variabilität der Gameten kommt, wie bereits erwähnt, auch 
bei Tieren zum Tragen, die sich durch echte Parthenogenese uni- 
sexuell fortpflanzen, also ausgehend von der haploiden Eizelle 
(siehe oben). Doch in diesem Fall besitzen die Jungen von je¬ 
dem Gen lediglich ein einziges Allel: Entweder sind sie haploid 
oder sie entwickeln sich nach der Verdopplung des Chromoso¬ 
mensatzes der Eizelle zu einem komplett homozygot diploiden 
Wesen. Demgegenüber erhöht die bisexuelle Fortpflanzung die 
genetische Vielfalt noch einmal erheblich, indem sich beliebige 
Gameten der beiden Individuen zu einem diploiden Organis¬ 
mus kombinieren können, der an vielen Genorten heterozygot 
ist. Diese erhöhte genetische Variabilität ist ein noch besseres 
Ausgangsmaterial für die natürliche Selektion. 

Die bisexuelle Fortpflanzung bei Tieren besteht aus vier grund¬ 
legenden Schritten: 

1. Gametogenese (Bildung der Gameten durch Oogenese und 
Spermatogenese) 

2. Begattung (Paarung, Kopulation): Übertragung des Spermas 
auf das weibliche Tier 

3. Besamung (Insemination): Fusion des Spermiums mit der Ei¬ 
zelle 

4. Befruchtung (Fertilisation): Vereinigung der beiden Zellker¬ 
ne beziehungsweise Chromosomensätze 

Wenn Sie verschiedene Tiergruppen vergleichen, finden Sie bei 
der Gametogenese wenig Vielfalt. Auch die Prozesse der Be¬ 
samung und Befruchtung unterscheiden sich selbst bei völlig 
verschiedenen Tierarten vom Prinzip her kaum. Obwohl sich die 
folgende Diskussion der Gametogenese primär auf Säuger kon¬ 
zentriert und die Beschreibung der Besamung und Befruchtung 
vorwiegend die hervorragend untersuchte Situation beim See¬ 
igel betrifft, würden sich die Fakten nicht wesentlich verändern, 
wenn wir andere Tiergruppen wählten. Bezüglich der Begat¬ 
tungsmechanismen und des Paarungsverhaltens existiert jedoch 
im Tierreich eine immense morphologische, physiologische und 
verhaltensbiologische Vielfalt. 


Eizellen und Spermien entstehen 
durch Gametogenese 

Die Gametogenese findet in den Geschlechtsorganen (Gona¬ 
den) statt, den Hoden (Testes, Singular: Testis) beim männli- 
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chen Geschlecht und den Eierstöcken (Ovarien) beim weib¬ 
lichen Geschlecht. Die winzigen Gameten beim männlichen 
Geschlecht, die Spermien (Samenzellen), bewegen sich mit¬ 
hilfe ihres Schwanzfadens (Geißel) fort. Der erheblich größere 
Gamet beim weiblichen Geschlecht, der als Eizelle oder kurz Ei 
(Ovum) bezeichnet wird, ist unbeweglich. 

Die Gameten werden von den primordialen Keimzellen 
(Urkeimzellen) produziert, die bei Tieren den frühesten Zell¬ 
teilungen des Embryos entstammen und als Keimbahn von den 
übrigen Körpergeweben getrennt bleiben. Alle anderen Zellen 
des Embryos werden als somatische Zellen oder vegetative 
Zellen bezeichnet. Die Urkeimzellen werden im Körper des 
Embryos bis zur Bildung der Gonaden gesondert aufbewahrt. 
Dann wandern sie in die Gonaden, wo sie sich niederlassen und 
mitotisch vermehren; dabei produzieren sie beim weiblichen 
Geschlecht Oogonien und beim männlichen Geschlecht Sper- 
matogonien (► Abb. 42.4). Oogonien und Spermatogonien sind 
jeweils diploid, vermehren sich ebenfalls per Mitose und sind 
Stammzellen. Außerdem regenerieren sie sich selbst und produ¬ 
zieren auch Nachkommen - Spermatocyten und Oocyten -, die 
ins nächste Stadium der Gametogenese eintreten. 

Der nächste Schritt in der Gametogenese, die Meiose, reduziert 
die Chromosomen auf den haploiden Satz, und die resultie¬ 
renden haploiden Zellen reifen schließlich zu Spermien und 
Eizellen heran (► Abschn. 11.5). Die Abkömmlinge der Sper¬ 
matogonien und Oogonien, die in die Meiose eintreten, sind 
primäre Oocyten (Oocyten I) und primäre Spermatocyten (Sper¬ 
matocyten I). Auch wenn der Ablauf der Meiose beim männli¬ 
chen und weiblichen Geschlecht ähnlich ist, unterscheidet sich 
die Gametogenese in beiden Geschlechtern. 

Spermatogenese Die anfängliche Proliferation der männ¬ 
lichen Urkeimzellen und ihre Differenzierung zu Spermato¬ 
gonien gehen mittels Mitose im Embryo weiter. Aber das 
ganze Leben eines männlichen Tieres hindurch teilen sich 
Spermatogonien weiterhin mitotisch, wobei eine Tochterzelle 
die Selbstregenerationsfähigkeit eines Spermatogoniums behält, 
während die andere Tochterzelle zu einer primären Sperma- 
tocyte (Spermatocyte I) wird. Wie in ► Abb. 42.4a illustriert, 
durchlaufen die Spermatocyten I beim Erwachsenen die erste 
meiotische Teilung, um zwei haploide sekundäre Spermato¬ 
cyten (Spermatocyten II) zu bilden. Die zweite meiotische 
Teilung bringt vier haploide Spermatiden pro Spermatocyte I 
hervor. Bei Säugern bleiben diese Zellen nach jeder Teilung 
durch Cytoplasmabrücken verbunden. 

Dass Säugerspermatocyten ihre ganze Entwicklung hindurch 
cytoplasmatisch in Kontakt bleiben, ist wahrscheinlich we¬ 
gen der Asymmetrie der männlichen Geschlechtschromosomen 
nötig. Die eine Hälfte der Spermatocyten II erhält ein X-Chro¬ 
mosom, die andere ein Y-Chromosom. Das Y-Chromosom 
enthält weniger Gene als das X-Chromosom, und anschei¬ 
nend sind einige Produkte von Genen, die sich nur auf dem 
X-Chromosom befinden, für die Entwicklung der Spermatocy¬ 
ten von wesentlicher Bedeutung. Durch ihren cytoplasmatischen 
Kontakt können alle vier Spermatocyten die Genprodukte der 
X-Chromosomen teilen, obwohl nur die Hälfte von ihnen ein 
X-Chromosom trägt. 


Eine Spermatide hat wenig Ähnlichkeit mit einem reifen Sper¬ 
mium. Durch weitere Differenzierungen wird sie jedoch kom¬ 
pakt, stromlinienförmig und beweglich. Den Differenzierungs¬ 
prozess von der Spermatide zum reifen Spermium bezeichnet 
man als Spermiogenese. 

Oogenese Wie in der Spermatogenese die Spermatogonien 
vermehren sich in der Oogenese (Eizellbildung) die Oogonien 
durch Mitose (► Abb. 42.4b). Die resultierenden Oocyten I tre¬ 
ten sofort in die Prophase I der Meiose ein. Bei vielen Arten 
einschließlich des Menschen wird die Entwicklung der Oocy- 
te an diesem Punkt gestoppt und kann je nach Tierart tage-, 
monate- oder jahrelang in diesem Zustand verharren. Bei Frauen 
beträgt diese Unterbrechung der Entwicklung mindestens zehn 
Jahre (d. h. bis zur Pubertät), und einige Oocyten I können bis zu 
50 Jahre (d. h. bis zur Menopause) in der Prophase verharren. Im 
Gegensatz dazu findet bei der männlichen Gametogenese keine 
derartige Unterbrechung der Entwicklung statt; sobald sich die 
Spermatocyte I differenziert hat, läuft die Gametogenese durch¬ 
gehend bis zum Ende ab. 

Die in der Prophase I arretierten Oocyten I ruhen inaktiv im 
Ovar, bis sie ab der Pubertät in Kleingruppen (Kohorten) durch 
Hormone reaktiviert werden. Erst im aktivierten Zustand - 
kurz vor Ende der Prophase I - durchläuft die endgültig für 
den Eisprung selektierte Oocyte I ihre Hauptwachstumsphase. 
(Wie diese Selektion erfolgt, werden Sie weiter unten erfahren.) 
Aufgrund der erhöhten Produktion von Ribosomen, anderen 
cytoplasmatischen Organellen, RNA und Energievorräten ver¬ 
größert sie sich. Zu diesem Zeitpunkt eignet sich die Oocyte I 
all die Energie Vorräte, Rohmaterialien und RNA an, welche die 
Eizelle braucht, um die ersten Zellteilungen nach der Befruch¬ 
tung zu vollziehen. Wie Sie wissen, müssen die Nährstoffe im Ei 
den Embryo unterhalten, bis er über die Uterusschleimhaut und 
dann die Placenta vom mütterlichen System ernährt wird (wie 
beim Säuger) oder nach dem Schlüpfen selbstständig Nahrung 
aufnehmen kann (wie beim Vogel oder Reptil). 

Wenn eine Oocyte I die unterbrochene Meiose wieder auf¬ 
nimmt, schließt ihr Zellkern nahe der Zelloberfläche die erste 
meiotische Teilung ab. Die Tochterzellen dieser Teilung erhal¬ 
ten sehr ungleiche Anteile an Cytoplasma (inäquale Teilung). 
Diese Asymmetrie stellt einen weiteren wichtigen Unterschied 
zur Spermatogenese dar, bei der das Cytoplasma gleichmä¬ 
ßig verteilt wird. Diejenige Tochterzelle, die fast das gesamte 
Cytoplasma erhält, wird zur sekundären Oocyte (Oocyte II), 
diejenige, die fast leer ausgeht, bildet einen Polkörper, genauer 
den ersten Polkörper (► Abb. 42.4b). 

Die zweite meiotische Teilung der großen Oocyte II geht eben¬ 
falls mit einer asymmetrischen Teilung des Cytoplasmas einher. 
Die eine Tochterzelle bildet eine große, haploide Eizelle, die 
sich später zum reifen Ei (Ovum) differenziert; die andere bil¬ 
det den zweiten Polkörper. Da die Polkörper degenerieren, ist 
das Endergebnis der Oogenese pro Oocyte I, die in die Meio¬ 
se eingetreten ist, nur eine einzige Eizelle. Diese Eizelle ist 
jedoch sehr groß und gut ausgestattet. Bei einigen wenigen 
Arten hat der Polkörper spezielle Funktionen entwickelt. Bei 
manchen Arten, die sich parthenogenetisch fortpflanzen, kann 
ein Polkörper mit der Eizelle verschmelzen und die diploide 
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Die erste meiotische Teilung führt zu zwei haploiden Zellen: 
einer großen Oocyte II und einem kleinen Polkörper, der 
einen Zellkern, aber wenig Cytoplasma enthält. 


Die zweite meiotische Teilung führt 
zu einem weiteren Polkörper und der 
haploiden Eizelle. (Der erste Polkörper 
kann sich zu diesem Zeitpunkt 
ebenfalls teilen.) 


V. 


J 


Abb. 42.4 Gametogenese. Männliche und weibliche Urkeimzellen vermehren sich mitotisch und erzeugen diploide Spermatogonien und Oogo- 
nien, die zu Spermatocyten I und Oocyten I heranreifen, bevor sie in die Meiose eintreten. a Die Spermatogonien fahren fort, sich bei Erwachsenen 
mitotisch zu vermehren, sodass ständig Spermatocyten produziert werden, die sich meiotisch teilen, bis haploide Spermatiden entstehen, die sich 
ihrerseits zu Spermien differenzieren (Spermiogenese). Bei vielen Arten bleiben die Abkömmlinge der Spermatocyten durch Cytoplasmabrücken 
verbunden, bis das Spermium seine Entwicklung abgeschlossen hat. b Bei Säugern hören die Oogonien im Embryo auf, sich zu teilen, und die Oo¬ 
cyten I verharren in der Prophase I der Meiose, bis es zum Eisprung kommt und sie befruchtet werden. Jede Oocyte produziert eine einzige große 
Eizelle, die sich zu einem befruchtungsfähigen Ei differenziert, sowie winzige Polkörper zur Absonderung der überschüssigen Chromosomensätze 


Chromosomenzahl wiederherstellen. Bei einigen Insektenarten 
bilden die Polkörper Organe mit speziellen Funktionen. Ein Bei¬ 
spiel sind die Schildläuse, bei denen Zellen, die sich von den 
Polkörpern ableiten, ein Behältnis für symbiotische Bakterien 
bilden, die für die Insekten lebensnotwendig sind. 


Zu einer zweiten Entwicklungsunterbrechung kommt es, nach¬ 
dem in der ersten meiotischen Teilung die Oocyte II gebildet 
wurde. Die weitere Entwicklung wird in der Metaphase II 
arretiert. In diesem Zustand wird die Eizelle aus dem Ovar ent¬ 
lassen. Bei vielen Arten einschließlich des Menschen wird die 























42.2 Bei der bisexuellen Fortpflanzung vereinigen sich eine haploide Eizelle und ein haploides Spermium 


1287 


zweite meiotische Teilung erst dann abgeschlossen, wenn die 
Eizelle von einem Spermium befruchtet wird. 


Besamung ist die Fusion der beiden Gameten, 
Befruchtung die Fusion ihrer Kerne 

Durch die Fusion des haploiden Spermiums mit der haploiden 
Eizelle (Besamung) und die anschließende Vereinigung der bei¬ 
den Kerne beziehungsweise Chromosomensätze (Befruchtung) 
entsteht eine einzelne diploide Zelle, die Zygote (befruchtete 
Eizelle), die sich anschließend zu einem Embryo entwickelt. 
Die Befruchtung ist das finale Ereignis, welches ein genetisch 
vollständiges, neues Tier erzeugt. Aber auch bei der Besamung 
finden wichtige Ereignisse statt: Die mit der Besamung einher¬ 
gehenden Prozesse führen Eizellen und Spermien zueinander, 
verhindern die Vereinigung artfremder Gameten, stellen sicher, 
dass nur ein einziges Spermium in das Ei eindringt und akti¬ 
vieren die Eizelle metabolisch. Bei der Besamung spielt eine 
komplexe Folge von Ereignissen eine Rolle: 

1. Spermium und Eizelle erkennen einander. 

2. Das Spermium wird aktiviert, sodass es sich Zugang zur Plas¬ 
mamembran der Eizelle verschaffen kann. 

3. Die Plasmamembranen von Spermium und Eizelle ver¬ 
schmelzen. 

4. Die Eizelle verwehrt weiteren Spermien das Eindringen. 

5. Die Eizelle wird metabolisch aktiviert und angeregt, mit der 
Entwicklung zu beginnen. 

6. Die Kerne von Spermium und Eizelle verschmelzen, um den 
diploiden Zygotenkem zu bilden (Befruchtung). 

Die Wechselwirkung von Eizelle und Spermium ist 
artspezifisch Die Wechselwirkungen zwischen Eizelle und 
Spermium werden von spezifischen molekularen Erkennungs¬ 
mechanismen vermittelt. Diese Mechanismen stellen sicher, 
dass sich die Aktivitäten der Spermien auf die Eizellen und 
nicht auf andere Zellen konzentrieren, und sie helfen zu verhin¬ 
dern, dass Eizellen von artfremden Spermien befruchtet werden. 
Letzteres ist besonders bei aquatischen Arten wichtig, die ih¬ 
re Eizellen und Spermien direkt in das Wohnwasser abgeben. 
Seeigel sind solche Wasserbewohner; daher kann man bei See- 
igeleiem die Besamung und Befruchtung sehr einfach unter 
dem Mikroskop beobachten und mit biochemischen Metho¬ 
den untersuchen. Der Seeigel - insbesondere der Strandseeigel 
(Psammechinus miliaris) - ist daher ein wichtiger Modellor¬ 
ganismus der Entwicklungsbiologen; bei keinem anderen Tier 
weiß man so viel über den BesamungsVorgang. 

Die Eier von Seeigeln und verschiedenen anderen marinen 
Wirbellosen setzen chemische Lockstoffe frei, welche die Be¬ 
weglichkeit von arteigenen Spermien erhöhen und diese veran¬ 
lassen, zur Eizelle zu schwimmen. Diese chemischen Lockstoffe 
sind also artspezifisch. Beispielsweise setzen die Eizellen einer 
bestimmten Seeigelart ein Peptid frei, das aus 14 Aminosäuren 
besteht. Wenn dieses Peptid von der Eizelle weg diffundiert, 
bindet es an Rezeptoren auf arteigenen Spermien. Die Sper¬ 
mien reagieren darauf mit einer Erhöhung ihrer Zellatmung 


und Beweglichkeit. Vor dem Kontakt mit dem Peptid bewe¬ 
gen sich die Spermien in engen Kreisen; nach der Bindung 
des Peptids schwimmen sie hingegen energisch gegen den 
Konzentrationsgradienten zur Quelle des Peptids, bis sie die 
peptidsezemierende Eizelle erreichen. Diese Art der Anlockung 
nennt man Chemotaxis. Jede Seeigelart hat ihren ganz eigenen 
Lockstoff. 

Wenn Spermien eine Eizelle erreichen, müssen sie zwei Schutz¬ 
schichten überwinden, bevor sie mit der Plasmamembran der Ei¬ 
zelle verschmelzen können. Die Eizellen von Seeigeln sind mit 
einem geleeartigen Überzug versehen, einer Eigallerte, die ih¬ 
rerseits eine proteinhaltige Vitellinhülle umgibt (► Abb. 42.5a). 
Das Spermium versucht, diese Schutzschichten mithilfe des In¬ 
halts eines membranumschlossenen Vesikels zu durchdringen, 
dem Akrosom, das Enzyme und andere Proteine enthält. 

Animation 42.1 Fertilization in a Sea Urchin Egg 

www.Lifel le.com/a42. 1 

Das Akrosom liegt an der Spitze des Spermienkopfes, wo es 
über dem Zellkern eine Kappe bildet. Trifft das Spermium auf 
eine arteigene Eizelle, lösen Substanzen in der Eigallerte eine 
Akrosomreaktion aus. Diese beginnt mit dem Zerfall der Plas¬ 
mamembran, die den Spermienkopf und die darunterliegende 
Akrosommembran bedeckt (► Abb. 42.5b). Dadurch werden die 
akrosomalen Enzyme freigesetzt und „fressen“ ein Loch durch 
die Eigallerte. 

Aufgrund der Polymerisation von Actin, die durch die Akro¬ 
somreaktion ausgelöst wird, wächst aus dem Vorderende des 
Spermiums ein Akrosomfortsatz aus. Der Akrosomfortsatz ist 
mit artspezifischen Molekülen eines Proteins namens Bindin 
bedeckt, und auf der Vitellinhülle der Eizelle befinden sich die 
entsprechenden Bindinrezeptoren. Die Interaktion dieser bei¬ 
den Proteinmoleküle ermöglicht dem Spermium, Kontakt mit 
der Plasmamembran der Eizelle aufzunehmen. Dieser Kontakt 
führt zur Verschmelzung der Plasmamembranen von Spermi¬ 
um und Eizelle und zur Bildung eines Befruchtungshügels, 
der den Spermienkopf einhüllt und den Spermienzellkem in das 
Cytoplasma der Eizelle (Ooplasma) befördert. Das Mitochon- 
drienpaket im Mittelstück des Spermiums gelangt ebenfalls in 
das Ooplasma, wird aber abgebaut und verschwindet, sodass die 
Mitochondrien und damit die mitochondrialen Gene des neuen 
Seeigels allein von der Eizelle stammen. 

Querverweis 

Da mitochondriale Gene nur von der Mutter vererbt wer¬ 
den, werden Merkmale, die von diesen Genen kontrolliert 
werden, nicht entsprechend der Mendel-Regeln vererbt 
(►Abschn. 12.5). Sie ermöglichen die Aufstellung soge¬ 
nannter matrilinearer Phylogenien (► Abschn. 21.2). 

Bei Tieren mit innerer Befruchtung trägt das Paarungsverhal¬ 
ten dazu bei, die Artspezifität sicherzustellen, aber dennoch 
gibt es Erkennungsmechanismen zwischen Eizelle und Spermi¬ 
en. So ist beispielsweise die Säugereizelle nach dem Eisprung 
von einer dicken Schicht umgeben, der Corona radiata, die 
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Bei der Akrosomreaktion zerfällt die Akrosommem- 
bran und setzt Enzyme frei, die sich einen Weg durch 
die schützende Gallerthülle des Eies bahnen. 


Durch die Polymerisation von Actin bildet sich der Akrosom- 
fortsatz, wodurch darauf sitzende Bindinmoleküle an passende 
Rezeptormoleküle auf der Vitellinhülle binden. 


Der Kontakt zwischen Akrosomfortsatz und Plasmamembran 
der Eizelle löst dort den schnellen Block gegen Polyspermie 
aus (eine Ladungsumkehr der Membran). 


± 


Die Membranen von Spermium und Eizelle verschmelzen. Aktivierte 
Bindinrezeptoren regen die Ausschüttung von Ca 2+ an, was dazu führt, 
dass die Cortikalgranula mit der Plasmamembran verschmelzen. Zell¬ 
kern und Centriol des Spermiums bleiben im Cytoplasma des Eies 
zurück. (Das Akrosom und die Mitochondrien werden abgebaut.) 


Die Enzyme der Cortikalgranula lösen die Proteinbrücken 
zwischen der Vitellinhülle und der Plasmamembran und setzen 
einen langsamen Block gegen Polyspermie in Gang. 


Von den Cortikalgranula freigesetzte Subs¬ 
tanzen nehmen Wasser auf und quellen. 


Enzyme bauen spermienbindende 
Rezeptoren ab. Die Vitellinhülle härtet 
aus und bildet eine Befruchtungshülle. 


Abb. 42.5 Besamung beim Seeigelei. a Seeigeleier sind durch eine Gallertschicht (Eigallerte) und eine proteinhaltige Vitellinhülle geschützt. Die 
Spermien müssen beide durchdringen, um die Plasmamembran der Eizelle zu erreichen. Viele Spermien heften sich an die Vitellinhülle und begin¬ 
nen gemeinsam sie aufzulockern, bis eines von ihnen zur Plasmamembran durchdringt und dann die Besamung abschließt. Die Ziffern verweisen 
auf die Verbindung der jeweiligen Struktur mit den Ereignissen in Teilabbildung b. b Die Akrosomreaktion ermöglicht einem Seeigelspermium, 
eine arteigene Eizelle zu erkennen und ihre Schutzhüllen zu durchdringen. Enzyme aus den Cortikalgranula lösen den langsamen Block gegen 
Polyspermie aus 
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Zona pellucida Plasmamembran der Eizelle Spermien 



Abb. 42.6 Barrieren für Spermien. Diese menschliche Eizelle ist 
wie die Eizellen anderer Säuger von der Corona radiata und der Zo¬ 
na pellucida umgeben. Spermien müssen beide durchdringen, um das 
Ei zu besamen. Das erste Spermium, das die Zona pellucida komplett 
durchdringt, fusioniert als einziges mit der Plasmamembran der Eizelle 
(LM-Aufnahme, Phasenkontrastoptik) 

aus einer lockeren Anhäufung matemaler Follikelepithelzel¬ 
len in einer gelatinösen Matrix besteht (►Abb. 42.6). Unter 
der Corona liegt eine Glykoproteinhülle, die Zona pellucida, 
die funktionell eine ähnliche Rolle spielt wie die Vitellinhül- 
le beim Seeigelei. Wenn Säugerspermien in den weiblichen 
Geschlechtstrakt gelangen, werden sie, falls sie auf eine Eizel¬ 
le stoßen, metabolisch aktiviert und auf die Akrosomreaktion 
vorbereitet. Ein aktiviertes Spermium kann die Corona radia¬ 
ta durchdringen und mit der Zona pellucida in Wechselwirkung 
treten. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 42.6: Was wären die Folgen, wenn zwei Sper¬ 
mien die Eizelle besamen würden? 


Anders als die Eigallerte der Seeigeleizellen löst die Corona 
radiata der Eizellen von Säugern keine Akrosomreaktion aus. 
Wenn das Spermium in Kontakt mit der Zona pellucida kommt, 
bindet ein artspezifisches Glykoprotein in der Zona pellucida 
an speziüsche Moleküle am Spermienkopf. Diese Bindung löst 
die Akrosomreaktion aus und setzt akrosomale Enzyme frei (vor 
allem Hyaluronidase), die einen Weg durch die Zona pelluci- 
da bahnen. Wenn der Spermienkopf die Plasmamembran der 
Eizelle erreicht, bewirken andere Proteine die Anheftung der 
Spermienmembran an die Eizellmembran und erleichtern die 
Fusion von Spermium und Eizelle. 

Die Bedeutung der Zona pellucida und ihrer spermienbindenden 
Moleküle als artspezifischer Erkennungsmechanismus wurde 


bei Experimenten mit Spermien und Eizellen von Säugern in 
Kultur schalen deutlich. Entfernte man die Zona pellucida von 
menschlichen Eizellen und wurden diese anschließend Hams¬ 
terspermien ausgesetzt, kam es zur Befruchtung; das Ergebnis 
war eine Hamster/Mensch-Hybridzygote. Aufgrund chromoso¬ 
maler Unverträglichkeiten überlebte diese Hybridzygote ihre 
erste Zellteilung nicht, das Experiment hat jedoch gezeigt, dass 
sich der Erkennungsmechanismus bei Säugern in der Zona pel¬ 
lucida beündet. 

Beim Betrachten der Größenverhältnisse fragen Sie sich viel¬ 
leicht, wie das vergleichsweise winzige Spermium mit seinem 
begrenzten Enzymvorrat die dicke Zona pellucida durchdrin¬ 
gen kann. Tatsächlich ist die Zusammenarbeit von Dutzenden 
bis Hunderten von Spermien erforderlich, um dies zu bewerk¬ 
stelligen. Deshalb ist ein Mann auch nicht fertil, wenn seine 
Spermienzahl im Ejakulat zu niedrig ist, denn von den 200- 
300 Mio. Spermien pro Samenerguss schaffen es nur 300-500 
bis in den Eileiter. Wie Sie sehen, findet auf diesem Weg eine 
erhebliche Selektion statt. 

Blockaden gegen Polyspermie und die Aktivierung der 
Eizelle Die Verschmelzung der Plasmamembranen von Sper¬ 
mium und Eizelle und das Eindringen des Spermienzellkems in 
die Eizelle leiten eine programmierte Folge von Ereignissen ein. 
Die ersten Reaktionen auf das Eindringen sind Blockaden gegen 
Polyspermie; sie verhindern, dass mehr als ein Spermium die 
Eizelle besamt. Gelangt mehr als ein Spermienzellkern in die 
Eizelle, hat der resultierende Embryo kaum Überlebenschan¬ 
cen. Das Spermium steuert einen haploiden Chromosomensatz 
bei, daher würde ein zusätzlicher Satz die mitotische Teilung der 
Eizelle und der nachfolgenden Zehen stören. Zusätzlich liefert 
das Spermium bei den meisten Säugern der befruchteten Zel¬ 
le ein Centriol, und das Centriol bildet das Centrosom, das 
eine entscheidende Rolle für die Organisation der Mitosespin¬ 
del spielt. Der Besitz von zwei Centrosomen würde die Mitose 
der befruchteten Eizelle stören. 

Querverweis 

Die Rohen von Centriol und Centrosom bei der Mitose 

werden in ► Abschn. 11.3 diskutiert. 

An Seeigeleiem, die sich in einer Schale mit Meerwasser 
befruchten lassen, hat man Blockaden gegen Polyspermie in¬ 
tensiv untersucht. Innerhalb von Sekunden nach dem Kon¬ 
takt der Spermienmembran mit der Eizellmembran kommt 
es zu einem Einstrom von Natriumionen, der das elektri¬ 
sche Potenzial über der Plasmamembran der Eizelle verändert 
(Befruchtungspotenzial). Dieser schnelle Block gegen Poly¬ 
spermie verhindert die Fusion von anderen Spermien mit der 
Eizellmembran. 

Der danach folgende langsame Block gegen Polyspermie be¬ 
nötigt etwa eine Minute und resultiert aus der Freisetzung von 
Calciumionen. Vor der Befruchtung ist die Vitellinhülle an die 
Plasmamembran der Eizelle gebunden. Direkt unter der Plasma¬ 
membran hegen Vesikel, die Cortikalgranula (►Abb. 42.5), 
die Enzyme und andere Proteine enthalten. 
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Wie andere Tierzellen enthält die Seeigeleizelle Calciumionen, 
die im endoplasmatischen Reticulum gespeichert werden. Die 
Bindung des Spermiums an die Seeigeleizelle stimuliert die 
Freisetzung von Calcium aus dem endoplasmatischen Reticu¬ 
lum des Eies. Der Anstieg des cytoplasmatischen Calcium¬ 
spiegels führt dazu, dass die Cortikalgranula des Eies mit der 
Plasmamembran verschmelzen und ihren Inhalt aus schütten. 
Die Enzyme der Cortikalgranula zerstören die Proteinbrücken 
zwischen der Vitellinhülle und der Plasmamembran, und ande¬ 
re aus den Cortikalgranula freigesetzte Proteine ziehen Wasser 
in den entstandenen Zwischenraum. Die Vitellinhülle hebt sich 
ab, um eine Befruchtungshülle zu bilden. Die Enzyme aus den 
Cortikalgranula bauen zudem die spermienbindenden Molekü¬ 
le auf der Oberfläche der Befruchtungshülle ab und bewirken 
eine Härtung, sodass weitere Spermien nicht mit der Eizelle in 
Kontakt treten können. 

Bei Säugern bewirkt das Eindringen des Spermiums keine ra¬ 
sche Veränderung des Membranpotenzials, doch es löst eine 
Calciumausschüttung aus dem endoplasmatischen Reticulum 
aus. Wie beim Seeigel führt der erhöhte Calciumspiegel dazu, 
dass die Cortikalgranula mit der Eizellmembran verschmelzen. 
Um die Säugereizelle bildet sich zwar keine Befruchtungshülle, 
aber die Enzyme der Cortikalgranula zerstören die spermien¬ 
bindenden Moleküle in der Zona pellucida. Der Anstieg des 
cytoplasmatischen Calciumspiegels signalisiert dem Ei zudem, 
die Meiose abzuschließen. Damit ist die Bühne frei für die erste 
mitotische Zellteilung. 


Laichen und Paarungsverhalten sorgen dafür, 
dass Eier und Spermien Zusammenkommen 

Wie Sie gerade gesehen haben, erfordert die sexuelle Fortpflan¬ 
zung die Produktion von haploiden Gameten (Gametogenese) 
und die Fusion dieser Gameten zwecks Bildung einer diploi¬ 
den Zygote (Besamung und Befruchtung). Der Schritt zwischen 
diesen beiden Ereignissen, die Begattung (Paarung), bringt Ei¬ 
zellen und Spermien so nahe zusammen, dass eine Besamung 
und Befruchtung möglich wird. Am einfachsten lassen sich 
Paarungssysteme daran unterscheiden, ob die Befruchtung au¬ 
ßerhalb oder innerhalb des Körpers stattfindet. 

Äußere Befruchtung In einer aquatischen Umgebung kön¬ 
nen Tiere ihre Gameten einfach dadurch zusammenbringen, 
dass sie diese ins Wasser entlassen. Dieses Laichen, gefolgt 
von einer äußeren Befruchtung, ist nicht nur unter einfach ge¬ 
bauten, aquatischen Invertebraten weit verbreitet, sondern auch 
bei den Knochenfischen und Amphibien gängig. Solche Tiere 
produzieren unter Umständen riesige Mengen an Keimzellen. 
So kann eine weibliche Auster beispielsweise 100 Mio. Eier pro 
Jahr ablaichen; die Zahl der Spermien, die eine männliche Aus¬ 
ter bildet, ist geradezu astronomisch hoch. 

Aber hohe Gametenzahlen allein garantieren nicht, dass die 
Geschlechtszellen auch zusammenfinden. Da die freigesetzten 
Gameten nur eine begrenzte Lebensdauer haben, müssen die 


Fortpflanzungsaktivitäten von Männchen und Weibchen in ei¬ 
ner Population aufeinander abgestimmt werden. Arten, die sich 
saisonal fortpflanzen, können Tageslänge, Veränderungen der 
Wassertemperatur oder des Wetters verwenden, um Produktion 
und Freisetzung ihrer Geschlechtszellen zeitlich zu synchroni¬ 
sieren. Eine soziale Stimulation spielt ebenfalls eine wichtige 
Rolle. Wenn ein Individuum Gameten ins Wasser abgibt, kann 
dies Artgenossen dazu anregen, ebenfalls abzulaichen. 

Auch bei äußerer Befruchtung kann Verhalten eine wichtige 
Rolle spielen. Viele Arten legen weite Strecken zurück, um mit 
potenziellen Geschlechtspartnern zusammenzukommen und ih¬ 
re Keimzellen zur gleichen Zeit in eine geeignete Umgebung 
abzugeben. Ein Extrembeispiel sind Lachse; sie wandern Hun¬ 
derte von Kilometern, um in den Flüssen zu laichen, in denen 
sie geschlüpft sind. Männchen und Weibchen verbrauchen viel 
Energie, um stromaufwärts zu ihren Laichgründen zu schwim¬ 
men, wo sie sich zu Paaren zusammenfinden, eine Vertiefung 
im Kies des Flussbetts ausheben und synchron Eizellen und 
Spermien abgeben. Während die Gameten auf den Grund hin¬ 
absinken, kommt es zur Befruchtung. 

Innere Befruchtung Terrestrische Tiere können ihre Game¬ 
ten nicht einfach in die Umgebung abgeben. Spermien können 
sich nur in einem flüssigen Milieu bewegen, und die empfind¬ 
lichen Keimzellen würden an der Luft rasch austrocknen und 
absterben. Landbewohner umgehen diese Probleme, indem sie 
ihre Spermien direkt im weiblichen Fortpflanzungstrakt depo¬ 
nieren. Diese Praxis bezeichnet man als innere Befruchtung. 

Zum Zweck der inneren Befruchtung haben Tiere im Laufe 
ihrer Evolution eine schier unglaubliche Vielfalt von verhaltens¬ 
biologischen und morphologischen Anpassungen entwickelt. 
Wie Sie oben bereits gesehen haben, erfolgt die Gametogene¬ 
se in den Gonaden, den primären Geschlechtsorganen. Alle 
zusätzlichen Bestandteile des Fortpflanzungssystems eines Tie¬ 
res werden als akzessorische Geschlechtsorgane bezeichnet. 
Zu den inneren akzessorischen Geschlechtsorganen gehört eine 
ganze Reihe von Drüsen, Tubuli, Gängen und anderen Struk¬ 
turen. Die äußeren akzessorischen Geschlechtsorgane werden 
als äußere Genitalien bezeichnet. Ein auffälliges akzessori¬ 
sches Geschlechtsorgan bei den Männchen vieler Arten ist der 
Penis, der seinen Besitzer in die Lage versetzt, Spermien im 
Fortpflanzungstrakt des Weibchens abzusetzen. Als Kopulation 
(Begattung, Paarung, beim Menschen auch Geschlechtsver¬ 
kehr oder Koitus) bezeichnet man die körperliche Vereinigung 
von männlichen und weiblichen akzessorischen Geschlechtsor¬ 
ganen. Der Transfer von Spermien im Rahmen einer inneren Be¬ 
fruchtung kann auch indirekt geschehen. Die Männchen vieler 
Invertebratenarten (z. B. Milben und Skorpione) und einiger we¬ 
niger Wirbeltiere (z. B. Salamander) setzen Spermatophoren 
ab - Spermienpakete. Wenn ein Milben Weibchen auf die Sper- 
matophore eines potenziellen Geschlechtspartners trifft, setzt es 
sich darüber und öffnet paarige Platten in seinem Abdomen, so- 
dass die Spitze der Spermatophore in seinen Fortpflanzungstrakt 
gelangt und die Spermien eindringen können. 

Männliche Spinnen, Skorpione und Kraken spielen beim Trans¬ 
fer von Sperma eine aktivere Rolle. Das Spinnenmännchen 
setzt einen Spermatropfen in einem kleinen, selbst gewebten 
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Spermanetz ab, dann benutzt es eine Spezialstruktur an sei¬ 
nen Tastern (Pedipalpen), um den Spermatropfen aufzusaugen 
und ihn später - im Verlauf einer artspezifischen Balz - in 
die Geschlechtsöffnung des Weibchens einzuführen. Männli¬ 
che Skorpione packen das Weibchen während der Balz an den 
Scheren und dirigieren es so über die zuvor abgesetzte Sperma- 
tophore, dass diese von der weiblichen Geschlechtsöffnung auf¬ 
genommen wird. Krakenmännchen (z. B. die Gattung Octopus) 
deponieren eine Spermatophore mithilfe eines spezialisierten 
Tentakels (dem Hectocotylus) im weiblichen Geschlechtstrakt. 

Die meisten Insektenmännchen besitzen einen Penis, mit dem 
sie kopulieren und ihr Sperma in der Vagina des Weibchens ab¬ 
setzen. Die äußeren Genitalien - die äußeren Geschlechts- oder 
Sexualorgane - von Insekten und Spinnen sind artspezifisch 
gebaut und funktionieren nach dem Schlüssel-Schloss-Prinzip. 
Dieser Mechanismus garantiert während der länger andauern¬ 
den Spermienübergabe eine enge, sichere Passung zwischen 
dem kopulierenden Paar. Bei einigen Insektenarten, bei denen 
sich die Weibchen mit mehr als einem Männchen paaren, tragen 
die Männchen komplexe Strukturen an ihrem Penis, mit deren 
Hilfe sie von anderen Männchen abgesetztes Sperma aus dem 
Fortpflanzungstrakt des Weibchens ausräumen können, um es 
durch ihr eigenes Sperma zu ersetzen. 

Manchmal kann dasselbe Individuum 
als Männchen und als Weibchen fungieren 

Bei den meisten Tierarten werden Gameten von Individuen pro¬ 
duziert, die entweder Männchen oder Weibchen sind. Solche 
Arten nennt man getrenntgeschlechtlich. Bei manchen Arten 
kann jedoch ein und dasselbe Individuum sowohl Spermien als 
auch Eizellen produzieren. Diese Tierarten werden als Zwitter 
oder Hermaphroditen bezeichnet. 

Fast alle Wirbellosengruppen weisen einige zwittrige Arten auf. 
Der Regenwurm (Lumbricus terrestris) ist ein Beispiel für einen 
Simultanzwitter, das heißt, er ist gleichzeitig geschlechtsreifes 
Männchen und Weibchen. Wenn sich zwei Regenwürmer paa¬ 
ren, tauschen sie Sperma aus und befruchten damit gegenseitig 
ihre Eier (► Abb. 31.12c). Einige Wirbeltiere sind Konseku¬ 
tivzwitter, das heißt, ein Individuum kann in unterschiedlichen 
Phasen seines Lebens entweder als Männchen oder als Weib¬ 
chen fungieren. Bei den meisten Hermaphroditen entwickeln 
sich zuerst die männlichen und erst später die weiblichen Game¬ 
ten (Protandrie); bei manchen Zwittern ist es jedoch umgekehrt 
(Protogynie). Ein Beispiel sind die Anemonen- oder Clown¬ 
fische, die in kleinen Gruppen in großen Seeanemonen leben 
(►Abb. 42.7). Alle Anemonenfische schlüpfen als Männchen. 
Der größte Fisch in der Gruppe wird zu einem funktionierenden 
Weibchen. Wenn dieser Fisch aus der Gruppe genommen wird, 
wandelt sich der nächstgrößte Fisch in ein Weibchen um. Der 
zweitgrößte Fisch in der Gruppe ist das einzige paarungsbereite 
Männchen. Bei einigen Arten gibt es auch die umgekehrte Situa¬ 
tion; dort kontrolliert ein großes dominantes Männchen einen 
Harem aus Weibchen. Wird das Männchen entfernt, wandelt 
sich das größte Weibchen in ein Männchen um und übernimmt 
die Gruppe. 


Amphiprion spec. 



Abb. 42.7 Wenn die Körpergröße das Geschlecht bestimmt. Ane¬ 
monenfische (auch als Clownfische bekannt) leben in Gruppen, die rund 
ein Dutzend Tiere umfassen können und sich um dieselbe Seeanemone 
scharen. Alle Anemonenfische schlüpfen als Männchen, und der größte 
Fisch in der Gruppe wandelt sich in ein funktionstüchtiges Weibchen 
um. Der zweitgrößte Fisch ist das einzige paarungsbereite Männchen; 
die übrigen Männchen bleiben vorerst juvenil. Daher kann jeder Fisch 
zu verschiedenen Zeiten seines Lebens als Männchen beziehungsweise 
als Weibchen fungieren 

Welchen Selektionsvorteil bietet Hermaphroditismus bezie¬ 
hungsweise Zwittrigkeit? Bei einigen Simultanzwittem, wie 
parasitischen Bandwürmern im Darm von Säugetieren, ist die 
Wahrscheinlichkeit gering, einen potenziellen Geschlechtspart¬ 
ner zu treffen. Ein großer Bandwurm kann seinem Wirt Pro¬ 
bleme bereiten, aber er ist unter Umständen das einzige Ex¬ 
emplar seiner Art im Verdauungstrakt. Bandwürmer können 
daher ihre eigenen Eier befruchten. Die meisten Simultanzwit¬ 
ter müssen sich aber mit einem Artgenossen paaren; da jedoch 
jedes Individuum in der Population Männchen und Weibchen 
zugleich ist, ist die Wahrscheinlichkeit, auf einen möglichen 
Geschlechtspartner zu treffen, doppelt so hoch wie bei ge¬ 
trenntgeschlechtlichen Arten. Bei einigen Konsekutivzwittern 
sind alle Geschwister zu einem bestimmten Zeitpunkt entweder 
Männchen oder Weibchen, was die Inzuchthäufigkeit senkt. Das 
wesentlich aufwendigere System von Fortpflanzungsorganen 
sowie die kompliziertere hormonelle Steuerung sind mögliche 
Nachteile der Zwittrigkeit; vielleicht hat sie sich deshalb nicht 
allgemein durchgesetzt. 

Die Evolution des Fortpflanzungssystems 
der Wirbeltiere verlief parallel zur Eroberung 
des Festlands 

Die ersten Wirbeltiere entwickelten sich im Wasser, und dort 
ist ihre Artenvielfalt noch immer enorm, insbesondere bei den 
Strahlenflossem. Die meisten Strahlenflosser sind ausschließ¬ 
lich Wasserbewohner und praktizieren eine äußere Befruchtung. 
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Bei den wenigen Arten, bei denen eine innere Befruchtung statt¬ 
findet, ist die Afterflosse zum Kopulationsorgan umgewandelt. 
Die rezenten (heute noch lebenden) Vertreter der stammesge¬ 
schichtlich ältesten Wirbeltiergruppe, der Kieferlosen (Neun¬ 
augen und Schleimaale), entlassen ihre Gameten einfach ins 
Wasser. Bei den meisten Fischen sorgt jedoch das Paarungsver¬ 
halten dafür, dass sich Männchen und Weibchen zum Zeitpunkt 
der Gametenfreisetzung nah beieinander befinden. Bei vielen 
Haien und Rochen sind die Bauchflossen in röhrenförmige 
Kopulationsorgane (Klasper) umgewandelt, die als Klammer¬ 
organe und als Penisse fungieren. Sie halten Männchen und 
Weibchen zusammen und ermöglichen es, den Samen direkt 
im weiblichen Fortpflanzungstrakt zu deponieren. Es findet also 
eine innere Befruchtung statt. 

Die ersten Wirbeltiere, die terrestrische Lebensräume eroberten, 
waren die Amphibien. Um ihre Keimzellen vor dem Austrock¬ 
nen zu bewahren, fand die Fortpflanzung weiterhin im Wasser 
statt, und so halten es die meisten Amphibienarten noch heute. 

Die Wirbeltiergruppe, die das Problem einer Fortpflanzung un¬ 
ter rein terrestrischen Bedingungen löste, waren die frühen 
Amnioten (Amniontiere). Ihre Neuentwicklung, das beschälte, 
nährstoffreiche, amniotische Ei (►Abb. 32.19), ist bei allen 
Reptilien und auch bei den Vögeln vorhanden, die ja als Ab¬ 
kömmlinge der Reptilien ebenfalls zu den Sauropsiden zählen 
(►Abb. 32.20). Ein gutes Beispiel ist das Hühnerei, das einen 
Vorrat an Nahrung (Dotter) und Wasser für den sich entwi¬ 
ckelnden Embryo enthält. Eine harte Schale schützt den Embryo 
und verhindert den Wasserverlust, erlaubt jedoch die Diffusion 
von Sauerstoff und Kohlenstoffdioxid (►Abb. 42.8a). Die Ei¬ 
erschale stellt jedoch für die Befruchtung ganz offensichtlich 
ein Problem dar: Die Spermien können die Schale nicht durch¬ 
dringen, daher müssen sie die Eizelle erreichen, bevor sich 


die Schale ausbildet. Deshalb waren eine innere Befruchtung 
und die Entwicklung akzessorischer Geschlechtsorgane eine 
notwendige Voraussetzung für die Evolution des amniotischen 
Eies. 

Männliche Schlangen und Eidechsen besitzen paarige Hemi- 
penisse, die mit Blut gefüllt und dadurch aus dem Körper des 
Männchens gepresst werden können. Bei der Paarung wird nur 
einer dieser Hemipenisse in den Fortpflanzungstrakt des Weib¬ 
chens eingeführt. Gewöhnlich ist ein Hemipenis an der Spitze 
rau oder bedornt, um sicheren Halt zu gewährleisten, während 
das Sperma durch eine Rinne übertragen wird. Nach Abschluss 
der Paarung ziehen Retraktormuskeln den Hemipenis in den 
Rumpf des Männchens zurück. Die Vertreter einiger stammes¬ 
geschichtlich älterer Vogelgruppen (z. B. Enten- und Laufvögel) 
besitzen einen ausstülpbaren Penis, der Sperma durch eine Rin¬ 
ne in den weiblichen Fortpflanzungstrakt leitet. Die Mehrzahl 
der Vögel hat jedoch in der Kloake einen nicht ausstülpbaren 
Penis in Form kleiner, erigierbarer Höcker und Falten; diese 
bilden eine Rinne für die Samenflüssigkeit. Bei der Begat¬ 
tung pressen Männchen und Weibchen lediglich ihre Kloaken 
aufeinander, um eine Samenübertragung möglich zu machen. 
Gewöhnlich sitzt das Männchen dabei auf dem Rücken des 
Weibchens (► Abb. 42.8b). 

Auch die Säuger gehören zu den Amnioten. Alle Säuger prak¬ 
tizieren eine innere Befruchtung, aber abgesehen von den 
Kloakentieren (Monotremen, ►Abb. 32.26) legen sie keine 
beschälten Eier. Sie halten den sich entwickelnden Embryo 
zumindest während der frühen EntwicklungsStadien im weibli¬ 
chen Fortpflanzungstrakt zurück. Was den Entwicklungszustand 
ihrer Nachkommen zum Zeitpunkt der Geburt angeht, unter¬ 
scheiden sich die verschiedenen Säugergruppen außerordentlich 
stark. Wie Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszi- 



Abb. 42.8 Das beschälte amniotische Ei. Das Leben an Land birgt die Gefahr des Austrocknens. Daher war das beschälte Ei ein wichtiger 
Schritt in der Evolution der Wirbeltiere, das den Amnioten erlaubte, sich an Land fortzupflanzen, a Ein weiblicher Bänder-Krait hat seine Eier in 
den Sand gelegt, b Bei beschälten Eiern muss das Spermium auf die Eizelle treffen, bevor die Schale gebildet wird. Daher müssen Sauropsiden 
(Reptilien und Vögel) eine innere Befruchtung praktizieren, wie es diese Bienenfresser vormachen 
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nation Forschung: Keine Zeit zu verlieren“) gesehen haben, ist 
das Derbywallaby zum Zeitpunkt seiner Geburt extrem unreif. 
Ein Pferdefohlen kann hingegen direkt nach der Geburt auf 
seinen eigenen Beinen stehen und innerhalb weniger Stunden 
laufen. 


Tiere mit innerer Befruchtung 
unterscheiden sich, je nachdem, 
wo sich der Embryo entwickelt 

Bei Tieren haben sich hinsichtlich Brutpflege und Ernährung des 
Nachwuchses im Laufe der Evolution zwei Muster entwickelt: 
Oviparie (Legen von Eiern) und Viviparie (Gebären lebender 
Jungtiere). Ovipare Tiere legen Eier, und ihre Embryonen ent¬ 
wickeln sich außerhalb des mütterlichen Körpers. Eierlegende 
Landbewohner wie Regenwürmer, Lungenschnecken, Insekten, 
Spinnen, Reptilien und Vögel schützen ihre Eier mittels zä¬ 
her, wasserdichter Hüllen oder Schalen vor dem Austrocknen. 
Oviparie ist möglich, weil Eier reichlich mit Nährstoffen ausge¬ 
stattet sind und so die Bedürfnisse des Embryos decken können. 
Einige ovipare Tiere zeigen verschiedene Formen von elterli¬ 
cher Fürsorge, um ihre Eier zu schützen, aber bis die Jungen 
schlüpfen, ist der Embryo vollständig von den im Ei gespeicher¬ 
ten Nährstoffen abhängig. 

Vivipare (lebendgebärende) Arten behalten den Embryo in der 
Frühphase seiner Entwicklung im mütterlichen Körper. Der 
Embryo wird durch Austausch mit dem mütterlichen Gewe¬ 
be ernährt und von Abfallstoffen befreit. Mit Ausnahme der 
Kloakentiere sind alle Säuger vivipar. Weibliche Säuger weisen 
ein spezialisiertes Organ im Geschlechtstrakt auf, den Uterus 
(Gebärmutter), der den Keim bis zur Geburt aufnimmt. Der 
frühe Embryo, der via Eileiter in den Uterus gelangt, nistet sich 
in die Gebärmutterschleimhaut ein. Im Rahmen der Einnistung 
kommt es zu Interaktionen zwischen Embryo und Uterus, die 
zur Ausbildung einer Placenta (Mutterkuchen) führt; dieser 
enge Kontakt ermöglicht den Austausch von Nährstoffen und 
Abfallprodukten zwischen matemalem und embryonalem Blut. 
Dabei wird das Blut beider nicht vermischt, sondern der Stoff¬ 
austausch erfolgt über Trennwände aus Epithelzellen. 

Manche Haie haben ebenfalls eine Placenta entwickelt, die 
einen Übertritt von Nährstoffen aus dem mütterlichen Blut 
in den embryonalen Kreislauf erlaubt. Abgesehen von diesen 
Haiarten mit echter Viviparie halten lebendgebärende Nicht- 
Säuger wie Strumpfbandnattem und so bekannte Aquarienfische 
wie Guppys die befruchteten Eier lediglich im mütterlichen 
Körper zurück, bis die Jungen schlüpfen. Der Nachwuchs lebt 
dabei vom Dotter des eigenen Eies, oder er ernährt sich von 
den anderen Eiern (Oophagie; bei einigen Haien); schließlich 
verlassen die fertig entwickelten Jungen den mütterlichen Kör¬ 
per. Diese Anpassung bietet dem Nachwuchs einen sehr guten 
Schutz in der ersten Lebensphase; sie wird als Ovoviviparie 
bezeichnet (► Abschn. 32.4). Einzelne Beispiele für Ovovivipa¬ 
rie findet man auch bei vielen anderen Wirbeltiergruppen (aber 


nicht bei Krokodilen, Schildkröten und Vögeln), sowie bei zahl¬ 
reichen Wirbellosengruppen. 

42.2 Wiederholung 

Die bisexuelle Fortpflanzung umfasst die Gametogenese, 
Begattung, Besamung und Befruchtung. Die Befruchtung 
kann im Körper oder außerhalb des Körpers stattfinden; 
daran sind Mechanismen beteiligt, die sicherstellen, dass 
nur ein einziges, arteigenes Spermium mit der Eizelle fu¬ 
sioniert. Ovipare Weibchen legen Eier in die Umwelt, 
und ihre Embryonen entwickeln sich außerhalb des müt¬ 
terlichen Körpers. Vivipare Weibchen halten den sich 
entwickelnden Embryo bis zur Geburt im Körper zu¬ 
rück und ernähren ihn über ihre Gewebe. Ovo vivipare 
Weibchen behalten nährstoffreiche Eier, in denen sich der 
Embryo autark entwickelt, in ihrem Körper. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Verbindung zwischen der Asymmetrie der Ge¬ 
schlechtschromosomen und den Spermatocyten, die 
miteinander in cytoplasmatischem Kontakt bleiben, er¬ 
klären können. 

■ Oogenese und Spermatogenese vergleichen können. 

■ die Wechselbeziehungen zwischen Spermien und Ei¬ 
zellen beim Seeigel zusammenfassen können. 

■ die Strategien zusammenfassen können, die aquati- 
sche Tiere einsetzen, um die Wahrscheinlichkeit zu 
erhöhen, dass Eier und Spermien derselben Art Zusam¬ 
mentreffen. 

■ Bedingungen identifizieren und beschreiben können, 
die die Evolution von Hermaphroditismus fördern. 


_ 7 _ 

1. Unter Crossing-over versteht man den gegenseitigen Aus¬ 
tausch von Abschnitten in homologen Chromatiden. Warum 
kommt es in menschlichen Oocyten häufiger vor als in 
menschlichen Spermatocyten? 

2. Falls eine Mutation in einem Säuger zur Eliminierung der 
Cytoplasmabrücken zwischen Spermatiden führen würde, 
würden Sie dann erwarten, dass alle von diesem Säuger ge¬ 
zeugten Nachkommen männlich oder weiblich sind? Erklären 
Sie Ihre Antwort. 

3. Welcher Mechanismus stellt bei laichenden Tieren sicher, 
dass eine Eizelle von einem Spermium derselben Art und nur 
von einem einzigen Spermium besamt wird? 

4. In welchen drei Situationen ist Hermaphroditismus vorteil¬ 
haft? 


Nachdem allgemeine Aspekte von Gametogenese und Befruch¬ 
tung sowie die große Vielfalt von PaarungsSystemen besprochen 
wurden, geht es nun um das menschliche Fortpflanzungssystem 
im Detail. 
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42.3 Die männlichen Sexualorgane 
produzieren und übertragen 
Spermien 

Dieser Abschnitt behandelt die Struktur und Funktion der männ¬ 
lichen Geschlechtsorgane bei Säugern, insbesondere beim Men¬ 
schen. Sie erfahren zudem etwas über hormonelle Regulation 

beim männlichen System. Dabei geht es um 

■ die primären Geschlechtsorgane (Hoden), welche die Ge¬ 
schlechtszellen produzieren und gleichzeitig endokrine 
Funktionen ausüben, 

■ die akzessorischen Geschlechtsorgane , einschließlich der 
Gänge, welche die Spermien passieren, wie auch um die 
verschiedenen Drüsen, deren Sekrete sich in diese Gänge 
entleeren, sowie um die äußeren Genitalien, 

■ die sekundären Geschlechtsmerkmale , die für das männliche 
Aussehen sorgen, aber nicht direkt an der Fortpflanzung be¬ 
teiligt sind. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das Sperma enthält Spermien und eine Mischung von Molekü¬ 
len, die die Spermien unterstützen und die Besamung erleich¬ 
tern. 

■ Sexuelle Stimulation löst im Nervensystem und in den Arteriolen 
des Penis Reaktionen aus, die zu einer Erektion führen. 

■ Spermatogenese und die Aufrechterhaltung sekundärer männli¬ 
cher Geschlechtsmerkmale sind von Testosteron abhängig. 


Sperma ist das Produkt des 
männlichen Fortpflanzungssystems 

Sperma (Samen) ist Samenflüssigkeit mit Spermien (Samen¬ 
zellen). Samenflüssigkeit ist eine komplexe, wässrige Lösung 
zahlreicher Ionen und Moleküle, welche die Spermien unter¬ 
stützen und die Besamung erleichtern. Die Spermien machen 
weniger als 5 % des Gesamtvolumens aus. Sie werden in den 
Hoden, den paarigen männlichen Gonaden, produziert, die Sa¬ 
menflüssigkeit wird in den akzessorischen Drüsen erzeugt. 

Die männlichen Fortpflanzungsorgane sind in ► Abb. 42.9 dar¬ 
gestellt. Samenzellen oder Spermien werden in den paarigen 
männlichen Gonaden, den Hoden (Testes, Singular: Testis), 
produziert. Bei den meisten Säugern liegen die Hoden außer¬ 
halb der Bauchhöhle in einer Hauttasche, dem Hodensack oder 
Skrotum. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 42.9: Zu welchen Problemen könnte eine ver¬ 
größerte Prostata führen? 


Activity 42.1 The Human Male Reproductive Tract 
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Warum liegen die Hoden vergleichsweise ungeschützt außer¬ 
halb der Bauchhöhle? Der Grund ist, dass die optimale Tempe¬ 
ratur für die Spermienbildung (Spermiogenese) bei den meisten 
Säugern etwas unterhalb der normalen Körpertemperatur liegt. 
Der Hodensack hält die Hoden auf dieser optimalen Temperatur. 
In kalter Umgebung kontrahieren sich Muskeln im Hodensack 
und ziehen die Hoden näher an den warmen Körper heran; in 
warmer Umgebung entspannen sie sich, sodass die Hoden wei¬ 
ter entfernt vom Körper hängen. 

Die Spermiogenese findet im Säugerhoden in den eng 
aufgeknäulten Samenkanälchen (Hodenkanälchen) statt 
(►Abb. 42.10a). Zwischen den Samenkanälchen liegen An¬ 
sammlungen von interstitiellen Zellen (Leydig-Zellen), die 
Testosteron produzieren (►Abb. 42.10b). Jedes Kanälchen ist 
mit einem mehrschichtigen Epithel ausgekleidet. In den äußeren 
Schichten des Epithels sitzen die Spermatogonien. Würden Sie 
sich von der Peripherie nach innen in Richtung auf das zentrale 
Lumen der Kanälchen bewegen, würden Sie Keimzellen in suk¬ 
zessiven Stadien der Spermatogenese finden (►Abb. 42.10c). 
Diese Keimzellen stehen in engem Kontakt mit den Sertoli-Zel- 
len, die den sich entwickelnden Spermien Nährstoffe liefern. 

Activity 42.2 Spermatogenesis 
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Mit Abschluss der zweiten meiotischen Teilung sind aus jeder 
Spermatocyte I vier Spermatiden geworden (► Abb. 42.4a); da¬ 
mit ist die Spermatogenese abgeschlossen. Während sich die 
Spermatiden weiter in Richtung Lumen des Hodenkanälchens 
bewegen, findet die Spermiogenese statt. Der Zellkern in dem 
Abschnitt, der zum Kopf des Säugerspermiums wird, verdichtet 
sich, und das umgebende Cytoplasma geht verloren. Es ent¬ 
wickelt sich ein Schwanzfaden (auch Geißel oder Flagellum 
genannt). Die Mitochondrien, die später die nötige Energie für 
die Bewegung des Schwanzfadens liefern, werden in einem 
Mittelstück zwischen Kopf und Schwanzfaden zu einem Paket 
zusammengepresst. Über dem Zellkern im Spermienkopf bildet 
sich ein Akrosom. Sobald die Spermien völlig ausdifferenziert 
sind, werden sie in noch unreifer, unbeweglicher Form in die 
Hodenkanälchen freigesetzt. 

Aus den Hodenkanälchen gelangen die Spermien in eine Vor¬ 
ratsstruktur, den Nebenhoden (Epididymis), wo sie heranreifen 
und beweglich werden. Der Nebenhoden steht durch den paari¬ 
gen Samenleiter (Vas deferens, Plural: Vasa deferentia) und 
seine Ausspritzendstrecke, den unpaaren Samengang (Ductus 
ejaculatorius), mit der Harnröhre (Urethra) in Verbindung. 
Die Harnröhre entspringt in der Harnblase, läuft durch den Pe¬ 
nis und öffnet sich an der Penisspitze nach außen. Sie dient 
als gemeinsamer Ausführungsgang des Exkretions- und des 
Fortpflanzungssystems; beides zusammen wird als Urogenital¬ 
system bezeichnet. Neben den Spermien besteht das Sperma aus 
Flüssigkeit, die aus mehreren akzessorischen Drüsen stammt. 
Etwa 60% des Gesamtvolumens der Samenflüssigkeit wird 
von den paarigen Samenbläschen beigesteuert, die sich in die 
Samenleiter leeren, kurz bevor diese sich zum Samengang ver¬ 
einigen. Die Flüssigkeit der Samenbläschen ist viskos, weil sie 
Schleim und Fibrinogen enthält, ein Protein, das man auch im 
Blut findet, wo es polymerisieren und Blutgerinnsel bilden kann. 
Darüber hinaus enthält die Flüssigkeit das Monosaccharid Fruc¬ 
tose (Fruchtzucker) als eine Energiequelle für die Spermien. 
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Abb. 42.9 Das Reproduktionssys¬ 
tem des Mannes. Die männlichen 
Geschlechtsorgane von hinten (a) und 
von der Seite (b) 


a Ansicht von hinten 


| Samenbläschen, Prostata 
und Bulbourethraldrüsen 

produzieren Samenflüssig¬ 
keiten. 


Harnblase 


| ln die Harnröhre gelangen 
die Spermien durch den 
Samenleiter, der sich in der 
Prostata mit dem Samen¬ 
bläschengang vereinigt; 
beide bilden anschließend 
den Ductus ejaculatorius. 


Q Die Spermien werden in den 
Nebenhoden gespeichert 
und reifen dort heran. 


° 


Die unreifen Spermien wer¬ 
den in den Hoden gebildet. 


| Das Sperma wird durch das 
männliche Kopulationsorgan ; 
den Penis, ejakuliert. 



Eichel 


Harnleiter 

Samenbläschen 

Samenbläschengang 

Ductus 

ejaculatorius 

Prostata 

Bulbourethraldrüse 

Samenleiter 

Schwellkörper 

Harnröhre 

Penis 


b Ansicht von der Seite 



Harnleiter 
(von der Niere) 


Harnblase 


Colon 


Samen¬ 

bläschen 

— Mastdarm 

— Ductus 
ejaculatorius 


After 


Vorhaut 


Samenleiter 
Hoden Nebenhoden 


Bulbourethral¬ 

drüse 


Schambein 


Prostata 


Schwell¬ 

körper 


Harnröhre 


Eichel 


Die Harnröhre ist dort, wo sie die Harnblase verlässt, vollstän¬ 
dig von der Vorsteherdrüse (Prostata) umgeben. Die Prostata 
steuert rund 30 % zum Volumen der Samenflüssigkeit bei. Das 
Prostatasekret ist basisch; es neutralisiert das saure Milieu im 
männlichen und weiblichen Geschlechtstrakt und verbessert die 


Überlebensbedingungen für die Spermien. Die Prostata sezer- 
niert auch ein gerinnungsförderndes Enzym und bewirkt, dass 
das Fibrinogen aus dem Samenbläschen das Sperma in eine ge¬ 
latinöse Masse verwandelt; das erleichtert den Transport des 
Spermas in die oberen Regionen des weiblichen Fortpflanzungs- 
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a Anatomie des Hodens 


b Schnitt durch ein Samenkanälchen 



.Samenleiter 

Nebenhoden 


Hoden 


Samenkanälchen 


c Spermatogenese im Samen 
kanälchen 


Lumen mit 
reifen Spermien 


Basalmembran 


Jede Sertoli-Zelle umhüllt, ernährt und 
schützt sich entwickelnde Spermien. 


Basalmembran 


Sertoli-Zelle 


Spermium: 

Akrosom 

Zellkern 

Mittelstück 
(enthält Mito 
chondrien) 

Schwanz 


Lumen 


Unreife Spermien wer¬ 
den in das Lumen des 
Samenkanälchens ent¬ 
lassen. 


männliche Urkeimzelle 
(2 n) 

| Mitose 

Spermatogonie (2 n) 

| Mitose 

Spermatocyte I (2 n) 

i erste meio- 
tische Teilung 

Spermatocyten II (n) 

i zweite meio- 
tische Teilung 

Spermatiden (n) 

i Differenzierung 
und Reifung 

Spermatozoen 
(unreife Spermien) (n) 


Die Spermien entwickeln sich 
kontinuierlich über die ganze 
Länge der Samenkanälchen. 
Anschließend gelangen sie in 
den Nebenhoden, wo die 
endgültig reifen Spermien 
gespeichert werden. 


Leydig-Zellen im Gewebe zwischen den 
Samenkanälchen produzieren männliche 
Geschlechtshormone. 


Abb. 42.10 Die Spermatogenese findet in den Samenkanälchen statt, a Die Hoden sind mit Samenkanälchen gefüllt, die ständig Millionen 
von Spermien produzieren, b Querschnitt durch Samenkanälchen und die dazwischenliegenden, interstitiellen Zellen, c Dieser schematische 
Ausschnitt aus dem Querschnitt zeigt, wie sich Keimbahnzellen im Laufe ihres Reifungsprozesses (Spermatogenese und Spermiogenese) aus der 
Außenschicht des Kanälchens zum zentralen Lumen hin bewegen, in das sie schließlich als unreife Spermien entlassen werden 


trakts und auch, es dort zu halten. Ein weiteres Enzym im 
Prostatasekret, Profibrinolysin, ist inaktiv, wenn es sezerniert 
wird, wird aber aktiviert, kurz nachdem es in den weiblichen 
Fortpflanzungstrakt gelangt ist. Das aktivierte Fibrinolysin 
löst den koagulierten Spermapfropf und setzt die Spermien 
frei. 


Die Bulbourethraldrüsen sondern eine geringe Menge eines 
alkalischen, mukösen Sekrets ab, das hilft, das saure Milieu 
in der Harnröhre zu neutralisieren und die Harnröhre zu be¬ 
feuchten, um die Passage des Spermas während des Höhe¬ 
punkts des Geschlechtsakts zu erleichtern. Die Sekretion der 
Bulbourethraldrüsen kann dem eigentlichen Samenerguss des 
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Geschlechtsakts vorausgehen und übrig gebliebene Spermien 
von vorangegangenen Sexualakten mit sich führen. Daher kann 
es selbst dann zu einer Schwangerschaft kommen, wenn der Pe¬ 
nis kurz vor dem Samenerguss aus der Vagina zurückgezogen 
wird (eine recht unsichere VerhütungsStrategie, die man als Co¬ 
itus interruptus bezeichnet). 


Penis und Hodensack bilden die 
äußeren männlichen Geschlechtsorgane 


Penis und Hodensack bilden die männlichen Genitalien. Der Pe¬ 
nisschaft ist mit normaler Haut bedeckt, die hoch empfindliche 
Spitze, die Eichel (Glans penis) hingegen mit einer dünneren 
Haut, die besonders sensibel auf sexuelle Stimulation reagiert. 
Beim menschlichen Penis wird die Eichel mit einer Hautfal¬ 
te eingehüllt, der Vorhaut (Präputium). Bei der Beschneidung 
(Zirkumzision), wie sie in manchen Kulturen praktiziert wird, 
wird ein Teil der Vorhaut entfernt. 

Sexuelle Erregung löst im Nervensystem Reaktionen aus, die 
zur Erektion des Penis führen. Zunächst setzen Nervenendi¬ 
gungen einen gasförmigen Neurotransmitter, Stickstoffmonoxid 
(NO), in Blutgefäße frei, die in den Penis führen. Die Prä¬ 
senz von NO stimuliert die Bildung des sekundären Botenstoffs 
cGMP (► Abb. 7.13), der eine Erweiterung dieser Gefäße be¬ 
wirkt. Die daraus resultierende verstärkte Durchblutung füllt 
Schäfte aus schwammigem, erektilem Gewebe, die Schwell¬ 
körper, die sich der Länge nach durch den Penis ziehen. Die 
Vergrößerung dieser blutgefüllten Hohlräume drückt die Ve¬ 
nen zusammen, die gewöhnlich Blut aus dem Penis abführen. 
Daher füllen sich die Schwellkörper mehr und mehr mit Blut. 
Der Penis wird steif und richtet sich auf, was das Einfüh¬ 
ren in die weibliche Scheide erleichtert. Viele Säugerarten, 
jedoch nicht der Mensch, besitzen zusätzlich einen Peniskno¬ 
chen (Baculum), doch zur Kopulation sind sie dennoch auf 
Schwellkörper angewiesen. 

Auf dem Höhepunkt der Kopulation werden 2-6 ml Sperma in 
zwei Schritten - Emission und Ejakulation - durch die Samen¬ 
leiter und die Harnröhre getrieben. Während der Emission wer¬ 
den die Spermien und die verschiedenen Drüsensekrete durch 
rhythmische Kontraktionen der glatten Muskulatur in den Sa¬ 
menleitern und den akzessorischen Drüsen in die Harnröhre an 
der Basis des Penis befördert. Die Ejakulation (Samenerguss), 
die auf die Emission folgt, wird von der Kontraktion anderer, an 
der Basis des Penis gelegenen Muskeln hervorgerufen, welche 
die Harnröhre umgeben. Dank der Steife des erigierten Penis 
wird die gelatinöse Spermamasse durch die Harnröhre gepresst 
und aus dem Penis geschleudert. Die Muskelkontraktionen bei 
der Ejakulation gehen mit einem intensiven Lustgefühl einher, 
das man als Orgasmus (Höhepunkt) bezeichnet. Der Orgas¬ 
mus wird vorübergehend von einer gesteigerten Herzschlag- 
und Atemfrequenz, erhöhtem Blutdruck und Kontraktionen der 
Skelettmuskulatur im ganzen Körper begleitet. 

Nach der Ejakulation verändert das vegetative Nervensystem 
seine Signalgebung. Die NO-Freisetzung geht zurück, und En¬ 
zyme bauen cGMP ab, sodass sich die Arterien verengen, die 


Blut in den Penis führen. Diese Verengung bewirkt eine Abnah¬ 
me des Blutdrucks in den Schwellkörpem; dies senkt den Druck 
auf die Venen, die Blut aus dem Penis abführen, und die Erek¬ 
tion geht zurück. 

Erektile Dysfunktion (Impotenz) ist das Unvermögen, eine 
Erektion zu erzielen oder aufrechtzuerhalten. Eine erektile Dys¬ 
funktion kann verschiedene Ursachen haben, darunter auch eine 
Herz-Kreislauf-Erkrankung. Wirkstoffe zur Behandlung dieser 
Störung (wie Sildenafil) hemmen den Abbau von cGMP und 
verstärken dadurch die Wirkung von NO, das im Penis freige¬ 
setzt wird; dadurch verbessern sie die Fähigkeit, eine Erektion 
zu erzielen und aufrechtzuerhalten. 


Die männliche Sexualfunktion 
wird von Hormonen kontrolliert 


Die Spermatogenese und der Erhalt sekundärer männlicher 
Geschlechtsmerkmale wie Bartwuchs und tiefe Stimme sind ab¬ 
hängig von Testosteron, das in den Leydig-Zellen der Hoden 
gebildet wird. Wie Sie in ► Abschn. 40.3 gesehen haben, wird 
die erhöhte Testosteronproduktion in der Pubertät durch eine 
gesteigerte Freisetzung von Gonadotropin-Releasing-Hormon 
(GnRH) aus dem Hypothalamus hervorgerufen. GnRH regt 
Zellen in der Adenohypophyse dazu an, mehr luteinisieren¬ 
des Hormon (LH) und follikelstimulierendes Hormon (FSH) zu 


Hohe Konzentra¬ 
tionen von in den 
Leydig-Zellen gebil¬ 
detem Testosteron 
im Blut hemmen die 
Produktion von 
GnRH und LH. 




Fortpflanzungstrakt 
und andere Organe 


Das von den Sertoli- 
Zellen produzierte 
Hormon Inhibin 
hemmt die Sekretion 

von GnRH und FSH. 

V_____ / 


Abb. 42.11 Hormone kontrollieren das männliche Fortpflanzungs¬ 
system. Das männliche Reproduktions System steht unter hormoneller 
Kontrolle von Hypothalamus und Adenohypophyse. Rote Linien zei¬ 
gen eine Hemmung, grüne eine Stimulation und Sekretion an 
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sezemieren (►Abb. 42.11). Ein höherer LH-Spiegel stimuliert 
die Leydig-Zellen, ihre Produktion zu erhöhen und mehr Tes¬ 
tosteron auszuschütten. Testosteron wirkt durch negative Rück¬ 
kopplung auf die Adenohypophyse und den Hypothalamus. In 
der Pubertät sinkt die Empfindlichkeit des Hypothalamus für 
dieses negative Feedback-Signal, und der Testosteronspiegel im 
Blut nimmt zu. 

Der erhöhte Testosteronspiegel führt bei pubertierenden männli¬ 
chen Jugendlichen zur Entwicklung von Scham- und Gesichts¬ 
behaarung, zu einer tieferen Stimme, größeren Genitalien und 
einer erhöhten Wachstumsrate. Testosteron fördert auch eine 
Zunahme der Muskelmasse und die Hodenreifung. Eine Kastra¬ 
tion vor der Pubertät unterdrückt alle diese Entwicklungen. Für 
den dauerhaften Erhalt der sekundären männlichen Geschlechts¬ 
merkmale und die Spermienproduktion ist eine kontinuierliche 
Testosteronproduktion auch nach der Pubertät unabdingbar. 

Spermatogenese und Spermiogenese werden durch den Einfluss 
von FSH und Testosteron auf die Sertoli-Zellen in den Hoden¬ 
kanälchen kontrolliert. Die Sertoli-Zellen produzieren zudem 
ein Hormon namens Inhibin, das eine negative Feedback- 
Wirkung auf die FSH-Produktion von Zellen in der Adenohy¬ 
pophyse ausübt. 

42.3 Wiederholung 

Spermien werden in den Hoden produziert und schwim¬ 
men in der Samenflüssigkeit, die von den akzessorischen 
Drüsen erzeugt wird. Das resultierende Sperma (Samen) 
wird bei der Paarung (Kopulation) in den weiblichen 
Genitaltrakt ejakuliert. Vor der Kopulation führt eine se¬ 
xuelle Stimulation dazu, dass der Penis durch steigenden 
Blutfluss im erektilen Gewebe erigiert. Das männliche 
Fortpflanzungssystem steht unter der hormonellen Kon¬ 
trolle des Hypothalamus und der Adenohypophyse, wobei 
eine negative Rückkopplung durch Hormone besteht, die 
von den Hoden produziert werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ zusammenfassen können, wo die verschiedenen Kom¬ 
ponenten des Spermas produziert werden, und ihre 
Funktion erläutern können. 

■ die anatomischen und funktionellen Beziehungen zwi¬ 
schen Leydig- und Sertoli-Zellen beschreiben können. 

■ die Rolle von NO und cGMP bei der männlichen se¬ 
xuellen Reaktion erläutern können. 

■ die hormonellen Veränderungen zusammenfassen 
können, die bei Jungen in der Pubertät auftreten, und 
erklären können, wie sie zu den sekundären männli¬ 
chen Geschlechtsmerkmalen führen. 


_ 7 _ 

1. Was macht ejakuliertes Sperma dick und gelatinös, und wie 
entkommen die Spermien dem Gel, sodass sie sich den weib¬ 
lichen Genitaltrakt hinaufbewegen können? 


2. Welche Rolle spielen die Sertoli-Zellen bei der Spermatoge¬ 
nese? 

3. cGMP wird von einem Enzym namens Phosphodiesterase ab¬ 
gebaut. Wie lässt sich mit einem Inhibitor dieses Enzyms eine 
erektile Dysfunktion behandeln? 

4. Was bedeutet die Tatsache, dass die Hoden eines präpubertä¬ 
ren Jungen auf FSH und LH reagieren? 


Während das männliche Fortpflanzungssystem das ganze repro¬ 
duktive Leben hindurch Spermien produziert, erzeugt das weib¬ 
liche System periodisch Eizellen, die von Spermien befruch¬ 
tet werden können. Im Folgenden geht es um die zyklischen 
Prozesse, mit deren Hilfe das weibliche Fortpflanzungssystem 
Eizellen produziert und freisetzt und den weiblichen Fortpflan¬ 
zung strakt darauf vorbereitet, einen sich entwickelnden Embryo 
aufzunehmen, falls es zu einer Befruchtung kommt. 

42.4 Die weiblichen Sexualorgane 
produzieren Eizellen und 
ernähren Embryonen 

► Abb. 42.12 zeigt das weibliche Fortpflanzungssystem des 
Menschen. Eier werden in den Ovarien (Eierstöcken), die paarig 
sind und im unteren Teil der Bauchhöhle liegen, produziert. Ist 
ein Säugerei gereift, wird es aus dem Ovar entlassen (Eisprung, 
Ovulation) und gelangt direkt in die Bauchhöhle. Aber das Ei 
kommt dort nicht weit. Vor jedem Ovar befindet sich die beweg¬ 
liche trichterförmige, mit fingerartigen Fortsätzen (Fimbrien) 
versehene Öffnung eines Eileiters (Ovidukt), der die Eizelle 
aufnimmt (►Abb. 42.12). Die Befruchtung findet im Eileiter 
statt. Die Eizelle wird, ob befruchtet oder nicht, von dem Flim¬ 
merepithel, das den Eileiter auskleidet, langsam in Richtung 
Uterus bewegt, ein muskulöses, dickwandiges Hohlorgan, das 
beim Menschen wie eine Birne geformt ist. Auf dem Weg zum 
Uterus finden beim befruchteten Ei die Furchung Steilungen statt, 
und im Uterus entwickelt sich der Keim nach seiner Einnistung 
weiter. Im unteren Bereich verengt sich der Uterus zum Gebär¬ 
mutterhals (Cervix), der in die Scheide (Vagina) mündet. 

Activity 42.3 The Human Female Reproductive Tract 
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Auf den Punkt gebracht 

■ Der Menstruationszyklus (Uteruszyklus, auch weiblicher Zyklus 
genannt) bezieht sich auf den Auf- und Abbau der Schleimhaut- 
auskleidung (Endometrium) des Uterus. 

■ Wenn es zu einer Schwangerschaft kommt, regt humanes Cho¬ 
riongonadotropin (hCG) den Gelbkörper (Corpus luteum) an, 
weiterhin Östrogen und Progesteron zu produzieren. 

■ Mechanische und hormonelle Reize sind an der Auslösung von 
Wehen beteiligt. 

Beim Menschen sind Scheiden- und Hamleiteröffnung von zwei 
Hautfaltenpaaren umgeben: einem zarteren Paar innen gelegener, 
kleiner Schamlippen (Labia minora, Singular: Labium minus) 
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a Ansicht von vorn 


C " "\ 

Die Eizelle wird vom Eileiter (Ovidukt) aufgenommen 
und durch ihn zur Gebärmutter (Uterus) transportiert. 
Die Befruchtung erfolgt im oberen Teil des Eileiters, 
wo dann sofort die Entwicklung des Keims beginnt. 


Im Verlauf der Kopulation werden 
Spermien in der Scheide (Vagina) 
deponiert. Die Vagina fungiert 
auch als Geburtskanal. 


Der Gebärmutterhals (Cervix) 
bleibt während der Schwanger¬ 
schaft geschlossen und dehnt 
sich bei der Geburt. 


Trichter 
des Eileiters 


Eierstock Schleimhaut 


f I 's 

Die Eizelle reift im Eierstock 

(Ovar) und wird von ihm in 
die Bauchhöhle freigesetzt. 


Die Blastocyste nistet sich in die 
Uterusschleimhaut (Endometrium) 
ein, wo sich die Entwicklung des 
Embryos fortsetzt. 

V___ 


b Ansicht von der Seite 



Eierstock 


Eileiter 


Harnblase 


Schambein 


Harnröhre 


Kitzler (Klitoris) 


After 


große 
Schamlippen 


kleine Vagina 

Schamlippen 


Mastdarm (Rectum) 
Uterus 

Muttermund 
(Öffnung der Cervix) 


Abb. 42.12 Das Reproduktionssystem der Frau. Die weiblichen Geschlechtsorgane von vorne (a) und von der Seite (b) 


und einem kräftigeren Paar außen gelegener, großer Schamlip¬ 
pen (Labia majora, Singular: Labium majus). An der Spitze der 
inneren Schamlippen befindet sich der Kitzler (Klitoris), eine 
kleine Knospe aus erektilem Gewebe, das entwicklungsphysio¬ 
logisch denselben Ursprung wie der Penis hat. Die Klitoris ist 
hochempfindlich und spielt eine wichtige Rolle beim sexuellen 
Reaktionszyklus. Klitorales Gewebe, das dem erektilen Gewe¬ 
be des Penis homolog ist, erstreckt sich bis tief unter die kleinen 
Schamlippen und die Wände der Vagina. Bei sexueller Stimu¬ 
lation füllen sich die kleinen Schamlippen und der Kitzler mit 


Blut. Genauso, wie die Stimulation der Eichel während des Ge¬ 
schlechtsverkehrs beim Mann im Orgasmus gipfelt, führt die Sti¬ 
mulation des klitoralen Gewebes zum Orgasmus bei der Frau. 

Die äußere Scheidenöffnung ist von Geburt an teilweise von 
einer dünnen Membran bedeckt, dem Hymen (Jungfernhäut¬ 
chen). Dieses Häutchen reißt schließlich bei heftiger körperli¬ 
cher Aktivität oder beim ersten Geschlechtsverkehr ein; es kann 
den ersten Geschlechtsverkehr für die Frau unter Umständen 
schwierig oder schmerzhaft machen. 
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Unterstützt von Kontraktionen des weiblichen Geschlechtstrakts 
gelangen die in der Vagina abgesetzten Spermien durch die 
Cervixöffnung, den Muttermund (Portio), in den Uterus. Die 
Spermien durchlaufen im weiblichen Genitaltrakt zunächst eine 
Reifung, die besonders von Cervixsekreten begünstigt wird. 
Ohne diese Kapazitation, die 6-12 h dauert, ist eine Befruch¬ 
tung der Eizelle nicht möglich. Dann schwimmen die Spermien 
durch den Uterus und fast den ganzen Eileiter hinauf. Das Ei 
(tatsächlich eine Oocyte II) wird im oberen Bereich des Ei¬ 
leiters befruchtet. Die Befruchtung stimuliert den Abschluss 
der zweiten meiotischen Teilung, nach der die haploiden Kerne 
von Spermium und Eizelle verschmelzen können, um einen di¬ 
ploiden Chromosomensatz zu bilden. Beim Säuger entsteht als 
Besonderheit nun kein Zygotenkem, sondern die beiden Vorker¬ 
ne (Pronuclei) lösen ihre Kemhüllen auf, und der Spindelapparat 
ordnet die Chromosomen unmittelbar zu einer gemeinsamen 
Teilungshgur an; erst im Zweizellstadium werden die elter¬ 
lichen Chromosomen in einem gemeinsamen Zellkern zum 
Genom des Kindes zusammenführt. (Aus diesem Grund ist 
es in Deutschland nicht verboten, menschliche Zygoten durch 
Kryokonservierung aufzubewahren, während das Einfrieren der 
weiteren Stadien gesetzlich eingeschränkt ist; später in diesem 
Kapitel werden Sie darüber mehr erfahren.) 

Noch im Eileiter erfolgen die weiteren Furchungsteilungen der 
Zygote und der Keim wird binnen fünf Tagen zur Blastocys- 
te (Keimblase). Die Blastocyste wandert den Eileiter hinunter 
in den Uterus und heftet sich dort an die epitheliale Ausklei¬ 
dung des Uterus, die Uterusschleimhaut (Endometrium). Dort 
gräbt sich die Blastocyste in das Endometrium ein - ein Prozess, 
den man als Einnistung (Implantation, Nidation) bezeichnet - 
und tritt mit dem Endometrium in Wechselwirkung, um gemein¬ 
sam die Placenta zu bilden (►Kap. 43). Die Placenta tauscht 
Nährstoffe und Abfallprodukte zwischen dem matemalen und 
dem embryonalen Blut aus und bildet darüber hinaus Hormone, 
die zum Erhalt der Schwangerschaft beitragen. Die menschliche 
Placenta wiegt im reifen Zustand etwa 500 g, hat einen Durch¬ 
messer von rund 20 cm und besitzt eine Austauschfläche von 
etwa 15m 2 . 


Querverweis 

Die Prozesse, durch die sich eine Zygote bildet, sich zu 
einer Blastocyste entwickelt und sich im Uterus einnistet, 
sind in ► Abschn. 44.2 illustriert. 


Die Reifung der Eizellen in den Eierstöcken und die Ovula¬ 
tion sind zyklische Ereignisse. Veränderungen im Uterus sind 
auch kritische Prozesse. Diese Zyklen dauern beim Menschen 
durchschnittlich 28 Tage, doch ihre Dauer kann bei einem 
Individuum und auch zwischen verschiedenen Individuen be¬ 
trächtlich schwanken. In Erwartung der Ankunft einer Blasto¬ 
cyste verdickt sich das Endometrium und entwickelt zahlreiche 
Blutgefäße. Wenn innerhalb eines gewissen Zeitfensters keine 
Blastocyste in den Uterus gelangt, bildet sich das Endometrium 
zurück oder löst sich ab. Daher besteht der weibliche Fort¬ 
pflanzungszyklus eigentlich aus zwei miteinander verknüpften 
Zyklen: einem Ovarialzyklus, der Eizellen und Hormone er¬ 


zeugt, und einem Menstruationszyklus (Uteruszyklus), der 
die Uterusschleimhaut auf die Ankunft der Blastocyste vorbe¬ 
reitet (► Abb. 42.13). Die beiden Zyklen müssen synchronisiert 
werden, sodass die Blastocyste genau zum richtigen Zeitpunkt 
im Uterus eintrifft und ihre Entwicklung fortsetzt. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 42.13: Hormonelle Verhütungsmittel enthalten 
Östrogen und Progesteron. Welchen Teil des Ovarialzyklus sti¬ 
mulieren sie also und wie verhindern sie eine Ovulation? 


Animation 42.2 The Ovarian and Uterine Cycles 

www.Lifel le.com/a42. 2 


Der Ovarialzyklus erzeugt reife Eizellen 

Zum Zeitpunkt seiner Geburt trägt ein weiblicher Säugling in 
jedem Ovar etwa 1 Mio. Oocyten I. Wenn ein junges Mädchen 
in die Pubertät kommt, ist diese Zahl auf etwa 200.000 pro 
Ovar zurückgegangen; die übrigen Oocyten sind degeneriert. 
Nach der ersten Regelblutung (Menarche) ist die Frau frucht¬ 
bar. Während ihrer fruchtbaren Jahre durchläuft eine Frau etwa 
450 Ovarialzyklen. Im Verlauf eines jeden Zyklus beginnt eine 
Gruppe (Kohorte) von sechs bis zwölf Oocyten I zu reifen. Ge¬ 
wöhnlich erreicht beim Menschen pro Zyklus jedoch nur eine 
dieser Oocyten den endgültigen Reifezustand und wird frei¬ 
gesetzt; die anderen degenerieren (►Abb. 42.13a). Mit etwa 
50 Jahren erreicht eine Frau das Ende ihrer Fruchtbarkeit, die 
Menopause; sie hat dann in jedem Ovar unter Umständen nur 
noch wenige Oocyten. Mehr als 50 Jahre lang galt die graduel¬ 
le, altersabhängige Abnahme der Oocytenzahl als Beleg dafür, 
dass sich die Oogenese beim Menschen auf die pränatale (vor¬ 
geburtliche) Phase beschränkt. In den letzten Jahren sind jedoch 
oogonale Stammzellen (OSCs) aus adulten Ovarien von Mäusen 
und Menschen isoliert worden. Diese OSCs sind, wie gezeigt 
werden konnten, in der Lage, sich zu teilen und Oocyten zu 
produzieren. Daher muss die Menopause vielleicht nicht das ab¬ 
solute Ende der Fruchtbarkeit bedeuten. 

Eine primäre Oocyte (Oocyte I), umgeben von einer Schicht 
Follikelzellen, ist die funktionelle Einheit des Ovars - das Fol¬ 
likel (siehe Foto in ►Abb. 42.13a). Die Follikelzellen, die 
die Oocyte umgeben, versorgen diese mit Nährstoffen und 
Wachstumsfaktoren. Die Follikelzellen sind auch die wich¬ 
tigsten Produktionsorte für die weiblichen Hormone Östrogen 
und Progesteron. Gewöhnlich reift monatlich aus einer Gruppe 
(Kohorte) von sechs bis zwölf sogenannten Primordialfollikeln 
im Verlauf einer Selektion nur ein einziger Sekundärfollikel 
zum Tertiärfollikel heran, erreicht das Stadium des Eisprungs 
(Ovulation) und setzt seine Eizelle frei (Mitte des Zyklus). 
Die Ereignisse, die zum Eisprung führen und sich an ihn an- 
schließen, sind in ► Abb. 42.13b dargesteht. Die Follikelreifung 
erfolgt in der ersten Hälfte des Ovarialzyklus und wird als Fol- 
likelphase bezeichnet. Die Mitte des Zyklus, wenn der Follikel 
platzt und die Oocyte freisetzt, ist durch einen senkrechten gel¬ 
ben Balken markiert. Das wichtigste hormonelle Ereignis, das 
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a Veränderungen im Ovar während des Ovarialzyklus 



Wenn es nicht zu einer 
Schwangerschaft kommt, 
degeneriert der Gelbkörper. 


Einige der Primärfollikel reifen zu 
Sekundärfollikeln. Die Follikel¬ 
zellen ernähren die Oocyte und 
sezernieren Östradiol. 


9 Die verbleibenden Follikelzellen bilden 
den Gelbkörper (Corpus luteum), der 
Progesteron und Östrogene produziert. 


geplatzter Follikel 


I Beim Eisprung (Ovulation) 
platzt der Follikel auf und 
entlässt die Eizelle. 


II Eine Oocyte I (2n) und die sie umgebenden Zellen 
bilden einen Follikel. Er liegt zunächst als Primordial¬ 
follikel vor. Etwa einmal pro Monat beginnt zwischen 
Pubertät und Menopause eine Kohorte von 6-12 
Primordialfollikeln zu Primärfollikeln zu reifen. 


Ligament (fixiert 
in der Bauchhöhle) 


Nach einer Woche hat sich einer der 
Sekundärfollikel durchgesetzt und ist 
zum Tertiärfollikel gereift. Eine meio- 
tische Teilung kurz vor dem Eisprung 
führt zu einer Oocyte II (n). 


b koordinierte Prozesse im Ovarial- und im Menstruationszyklus 

Vorgänge im Ovar (Ovarialzyklus) 


FSH stimuliert die Entwick¬ 
lung von Follikeln; der LH- 
Anstieg führt zur Ovulation 
und anschließend zur Ent¬ 
wicklung des Gelbkörpers. 



sich entwi¬ 

sich entwi- Eispri 


ckelnde 

ekelnder (Tag 


Oocyte 

Follikel \ o 


Q Q Q 

GÖÜ 


Gelbkörper sich entwi¬ 

ckelnde 
Oocyte 




reifer Tertiärfollikel 
_ A _ 


Oocyte I 


Granulosa- 

zellen 


Theka- 

zellen 


Östradiol und Progesteron 
fördern die Entwicklung 
der Uterusschleimhaut in 
Vorbereitung auf eine 
Schwangerschaft. 


Ovarialhormone und ihr Spiegel im Blutplasma 



Uterusschleimhaut und stark entwickeltes und 



FSH und LH stehen unter 
Kontrolle von GnRH aus 
dem Hypothalamus und 
den Ovarialhormonen Öst¬ 
radiol (ein Östrogen) und 
Progesteron. 


hypophysäre Gonadotropine und ihr Spiegel im Blutplasma 


Östradiol hemmt 
die Ausschüttung 
von LH und FSH 


Östradiol 
die Aussc 
von LH u 


irdert 

ittung 

FSH 


Östradiol hemmt 
die Ausschüttung 
von LH und FSH 


luteinisierendes 
Hormon (LH) 



Der LH-Anstieg lösl 
den Eisprung aus. 


follikelstimulierendes 
Hormon (FSH) 


7 14 21 

Tag des Menstruationszyklus 


c Hormone steuern den Ovarial¬ 
und den Menstruationszyklus 



Abb. 42.13 Der Ovarialzyklus. a Der Ovarialzyklus schreitet von der Reifung eines Follikels über den Eisprung (Ovulation) bis zum Wachstum 
und zur Degeneration des Gelbkörpers (Corpus luteum) fort, b Im Lauf des Ovarial- und des Menstruationszyklus einer Frau kommt es zu 
koordinierten Veränderungen der Entwicklung des ovarialen Follikels, der Freisetzung weiblicher Geschlechtshormone und der Uterusschleimhaut. 
Durch den Hypothalamus gebildetes GnRH stimuliert die Freisetzung von hypophysärem LH und FSH, die ihrerseits die Entwicklung des Follikels 
und schließlich den Eisprung kontrollieren. Die Zyklen beginnen mit dem Einsetzen der Menstruation; die Ovulation findet in der Mitte des Zyklus 
statt (gelber Balken), c Ovarial- und Menstruationszyklus unterliegen einer Reihe von positiven und negativen Rückkopplungsmechanismen unter 
Beteiligung zahlreicher Hormone 
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zur Ovulation führt, ist der erst allmähliche und dann rapide An¬ 
stieg von Östrogen, der kurz vor der Zyklusmitte seinen Gipfel 
erreicht (► Abb. 42.13b). 

Die zweite Hälfte des Ovarialzyklus wird als Lutealphase des 
Ovarialzyklus bezeichnet, denn die nach dem Eisprung im Ovar 
zurückbleibenden Follikelzellen entwickeln sich zu einem en¬ 
dokrinen Organ - dem Gelbkörper (Corpus luteum) - und 
sezernieren Östrogen und Progesteron. Wird das Ei nicht be¬ 
fruchtet und nistet es sich nicht in der Gebärmutterschleimhaut 
ein, stellt das Corpus luteum seine Aktivität ein und degeneriert 
innerhalb von zwölf bis 14 Tagen. 

Media Clip 42.1 Human Ovulation 

www. Life 1 le.com/mc42. 1 


Der Menstruationszyklus bereitet 
eine geeignete Umgebung 
für die befruchtete Eizelle vor 

Der weibliche Menstruationszyklus (vom lateinischen men- 
sis für „Monat“ beziehungsweise vom griechischen mene für 
„Mond“), der parallel zum Ovarialzyklus verläuft, besteht zu¬ 
nächst aus einem Aufbau, dann aus einem Abbau der Ute¬ 
russchleimhaut (► Abb. 42.13b). Etwa fünf Tage nach Beginn 
des Ovarialzyklus beginnt sich die Uterus Schleimhaut in Vor¬ 
bereitung auf die Einnistung einer Blastocyste zu regenerieren 
und innerhalb von einer bis zwei Wochen erneut zu verdi¬ 
cken (Proliferationsphase). Während der anschließenden, etwa 
zweiwöchigen Sekretionsphase verdickt sich das Endometri¬ 
um weiter, füllt sich mit Blut und entwickelt Drüsen, die ein 
glykogenreiches Sekret absondem. Rund fünf Tage nach dem 
Eisprung (um den 19. Tag des Ovarialzyklus) ist die Uterus¬ 
schleimhaut optimal vorbereitet und bleibt weitere neun Tage 
in diesem Zustand. Wenn bis zu diesem Zeitpunkt keine Blasto¬ 
cyste eingetroffen ist, beginnt der Abbau der Uterus Schleimhaut, 
und das abgestoßene Gewebe fließt zusammen mit Blut durch 
die Vagina aus dem Körper; dieser Vorgang wird als Regel¬ 
blutung (Menstruationsblutung) bezeichnet, der betreffende 
Zeitabschnitt als Menstruationsphase. 

Im Gegensatz zum Menschen und vielen anderen Primaten 
kommt es im Sexualzyklus der übrigen Säuger nicht zu einer 
Menstruationsblutung; vielmehr wird die proliferierte Uterus¬ 
schleimhaut resorbiert. Im Gegensatz zum Menstruationszyklus 
spricht man dann von einem östrischen Zyklus. Bei diesen 
Säugern besteht um den Zeitpunkt des Eisprungs ein Zustand 
sexueller Empfängnisbereitschaft, der Östrus (Brunst, Brunft, 
„Hitze“). Vielleicht kennen Sie den blutigen Ausfluss, der bei 
Hündinnen zum Zeitpunkt ihres Östrus auftritt. Dieser Ausfluss 
ist keine Menstruationsblutung, sondern tatsächlich das genaue 
Gegenteil: Diese Blutungen treten bei Hündinnen während der 
Proliferationsphase der Uterusschleimhaut auf. Letztere setzt 
wie bei Primaten kurz vor dem Eisprung ein. Wenn ein Säu¬ 
gerweibchen in den Östrus kommt, wirbt es aktiv um männliche 
Aufmerksamkeit und verhält sich anderen Weibchen gegenüber 


unter Umständen aggressiv. Bei einem monöstrischen Zyklus 
(wie bei Bärinnen) wird das Weibchen einmal im Jahr fruchtbar, 
bei einem diöstrischen Zyklus (wie bei Hündinnen) zweimal 
im Jahr; in anderen Phasen sind sie an Sexualität nicht interes¬ 
siert. Weibliche Homo sapiens sind insofern ungewöhnlich für 
Säuger, als sie zu allen Jahreszeiten fruchtbar sind und in allen 
Phasen ihres Ovarialzyklus sexuell aktiv sein können. 

Obwohl auch der Mondmonat ungefähr 28 Tage dauert, konnte 
wissenschaftlich keine Verbindung zwischen den Mondmonaten 
und der menschlichen Menstruationsperiode festgestellt wer¬ 
den; auch gibt es unter den Primaten deutliche Abweichungen 
in der Dauer. Ein jahrhundertealter Mythos vom „schädlichen 
Menstruationsblut“ hielt sich bis in die Mitte des 20. Jahrhun¬ 
derts, und selbst heute glauben manche Menschen zum Beispiel 
noch, Sahne würde gerinnen, wenn eine menstruierende Frau 
sie schlägt, was natürlich völliger Unsinn ist. Noch 1970 durften 
menstruierende Frauen kein Blut spenden (es sollte hämolytisch 
wirken) und bis in die 1980er-Jahre wurden in Kliniken Rönt¬ 
genassistentinnen beurlaubt, wenn sie ihre Regel hatten (damit 
sie die Aufnahmen nicht beschädigen). Etwas nachvollziehbarer 
ist der häufige Rat an Urlauberinnen, während der Menstruati¬ 
onsphase das Schwimmen oder Tauchen im Meer zu meiden, 
und zwar wegen der möglichen Anlockung von Haien. Aber of¬ 
fenbar ist die austretende Blutmenge aufgrund der verwendeten 
Tampons viel zu gering, um diesen Effekt zu erzielen, und au¬ 
ßerdem interessieren sich Haie vor allem für Fischblut. 


Hormone steuern und koordinieren den 
Ovarial- und den Menstruationszyklus 

Der Ovarial- und der Menstruationszyklus werden bei Frauen 
von denjenigen Hormonen koordiniert und zeitlich bestimmt, 
die auch die Geschlechtsreife einleiten. Die Gonadotropine FSH 
(follikelstimulierendes Hormon) und LH (luteinisierendes Hor¬ 
mon), die von der Adenohypophyse sezerniert werden, sind die 
zentralen Elemente dieser Kontrolle (►Abb. 42.13b). Vor der 
Pubertät (d. h. vor einem Alter von etwa elf Jahren) wird nur we¬ 
nig FSH und LH freigesetzt, und die Eierstöcke sind inaktiv. In 
der Pubertät erhöht der Hypothalamus seine GnRH-Ausschüt- 
tung und regt die Adenohypophyse dadurch an, FSH und LH zu 
sezernieren. 

In Antwort auf FSH und LH wächst das Ovarialgewebe und 
produziert Östrogene (vor allem Östradiol). Der Anstieg des 
Östradiolspiegels bewirkt die Reifung der akzessorischen Ge¬ 
schlechtsorgane und die Entwicklung der sekundären weibli¬ 
chen Geschlechtsmerkmale. Zwischen Pubertät und Menopause 
werden Ovarial- und Menstruationszyklus durch das Wechsel¬ 
spiel zwischen GnRH, Gonadotropinen und Sexualhormonen 
kontrolliert. 

Die Menstruationsblutung markiert den Beginn eines jeden 
Menstruations- und Ovarialzyklus. Ein paar Tage vor Einsetzen 
der Regelblutung beginnt die Adenohypophyse, ihre FSH- und 
LH-Sekretion zu erhöhen. Als Reaktion auf FSH beginnt die 
oben erwähnte Kohorte von Primordialfollikeln in den Ovarien 
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zu reifen, und die Follikelzellen beginnen allmählich, Östradi- 
ol zu produzieren. In der nun folgenden Selektion setzt sich 
derjenige Follikel durch, der am stärksten auf FSH reagiert; 
im Verlauf dieser Reaktion exprimiert er auf seiner Oberflä¬ 
che immer mehr FSH-Rezeptoren und reagiert so immer stärker 
auf das Hormon. Diese positive Rückkopplungsschleife führt 
schließlich zur Selbststimulation, indem der dominante Fol¬ 
likel immer mehr Östradiol für die Entwicklung der eigenen 
Eizelle produziert. So reift er schließlich zum Tertiärfollikel. 
Die übrigen Follikel verkümmern zwar, aber ihre Existenz war 
nicht überflüssig. Gemeinsam haben sie das für die weitere 
Entwicklung so wichtige Östradiol in ausreichender Menge pro¬ 
duziert. Ein einziger Follikel wäre dazu nicht in der Lage. 
Gelegentlich entwickelt sich aber auch mehr als ein Follikel 
bis zum Tertiärfollikel weiter; so kann es geschehen, dass eine 
Frau zweieiige (genetisch nicht identische) Zwillinge trägt. Bei 
Säugerarten, die regelmäßig größere Würfe haben, beispiels¬ 
weise Katzen oder Mäuse, reift oft die gesamte Follikelkohorte 
zu Tertiärfollikeln heran. Innerhalb des Follikels stimuliert das 
Östradiol die weitere Reifung der Eizelle und über die Blutbahn 
sorgt es für die Proliferation des Endometriums. 

Ein paar Tage vor Einsetzen der Menstruation beginnt die Ade- 
nohypophyse, ihre Ausschüttung von FSH und LH zu steigern. 
Als Reaktion darauf beginnen mehrere Follikel im Ovar mit der 
Reifung, und diese Follikel erhöhen ihre Östrogenproduktion 
ständig. Nach rund einer Woche degenerieren alle bis auf einen 
Follikel. 

Während der ersten zwölf Tage des Ovarialzyklus übt der noch 
niedrige Östradiolspiegel eine negative Feedback-Kontrolle auf 
die Gonadotropinfreisetzung der Adenohypophyse aus. Dann, 
um den zwölften Tag, dreht sich die Wirkung von Östradiol auf¬ 
grund seiner nun erhöhten Konzentration um, und es übt jetzt 
eine positive Feedback-Kontrolle auf die Hypophyse aus. Infol¬ 
gedessen kommt es zu einem starken Anstieg von LH- und ei¬ 
nem geringeren Anstieg von FSH-Freisetzung (► Abb. 42.13b). 
Die Zunahme des LH-Spiegels veranlasst den reifen Follikel, 
aufzuplatzen und seine Eizelle zu entlassen, und sie regt die 
Follikelzellen dazu an, sich zum Corpus luteum (Gelbkörper) 
zu entwickeln. 

Östradiol und besonders Progesteron, das vom Corpus lute¬ 
um nach dem Eisprung sezemiert wird, sind für das weitere 
Wachstum und den Erhalt des Endometriums von entscheiden¬ 
der Bedeutung. Zudem üben diese Geschlechtshormone eine 
negative Feedback-Kontrolle auf die Hypophyse aus, hemmen 
die Gonadotropinfreisetzung und verhindern so das Heranreifen 
neuer Follikel. 

Wird die Eizelle nicht befruchtet, degeneriert das Corpus lute¬ 
um um den 26. Tag des Zyklus. Ohne die Progesteronproduktion 
des Corpus luteum löst sich die Uterus Schleimhaut ab, und es 
kommt zur Menstruationsblutung. Die Abnahme an zirkulieren¬ 
den Steroiden befreit Hypothalamus und Hypophyse zudem von 
der negativen Feedback-Kontrolle, daher beginnen die Spiegel 
von GnRH, FSH und LH wieder zu steigen. Der erhöhte Spiegel 
dieser Hormone läutet die nächste Runde der Follikelentwick¬ 
lung ein, und der Ovarialzyklus beginnt von Neuem. 


FSH-Rezeptoren entscheiden, 
welcher Follikel ovuliert 

Zu Beginn des Ovarialzyklus fangen mehrere Follikel an, sich 
zu entwickeln, aber nur einer reift vollständig aus. Was ent¬ 
scheidet, welcher Follikel überlebt? Es gibt zwei Typen von 
Follikelzellen, und sie sind in zwei Schichten angeordnet. Die 
innere Schicht, die das Ei direkt umgibt, besteht aus den Gra- 
nulosazellen (Follikelepithelzellen) und die äußere Schicht aus 
den Thekazellen. Die Thekazellen werden von LH dazu an¬ 
geregt, Testosteron zu produzieren (ähnlich wie die Leydig- 
Zellen beim männlichen Geschlecht). Testosteron diffundiert in 
die Granulosazellen, wo das Enzym Aromatase Testosteron in 
Östrogen umwandelt. Zusammen mit FSH stimuliert Östrogen 
Wachstum und Reifung der Granulosazellen (ähnlich den Ser- 
toli-Zellen beim männlichen Geschlecht). Das Östrogen spielt 
zwei wichtige Rollen bei der Entscheidung, welcher Follikel 
ovulieren wird: Erstens regt Östrogen die Granulosazellen da¬ 
zu an, mehr FSH- und LH-Rezeptoren zu bilden, und zweitens 
wirkt Östrogen, das in den Blutstrom gelangt, auf die Hypo¬ 
physe zurück und veranlasst sie, die Produktion von FSH zu 
drosseln. Die Granulosazellen produzieren zudem Inhibin (ähn¬ 
lich wie die Sertoli-Zellen beim männlichen Geschlecht), und 
Inhibin senkt die Produktion von FSH ebenfalls. Wenn der FSH- 
und der LH-Spiegel fallen, überlebt der Follikel mit den meisten 
FSH- und LH-Rezeptoren und reift heran, während die anderen 
degenerieren. 


ln der Schwangerschaft übernehmen Hormone 
aus den extraembryonalen Membranen 
die Kontrolle 

Die Schwangerschaft (Gestation, Gravidität; bei Tieren 
Trächtigkeit) ist ein Zustand, bei dem sich ein oder mehrere 
Embryonen im Uterus befinden. Wenn die Eizelle befruchtet 
wird und die Blastocyste in den Uterus gelangt und sich im 
Endometrium einnistet, kommt ein neues Hormon ins Spiel. 
Eine Zellschicht, welche die Blastocyste bedeckt, beginnt mit 
der Freisetzung von humanem Choriongonadotropin (hCG, 
► Abb. 42.14). Dieses Gonadotropin, ein Molekül ähnlich dem 
LH, hält den Gelbkörper funktionsfähig. Vermittels hCG be¬ 
ginnt also der noch winzige, kaum 2 mm durchmessende Keim, 
den vergleichsweise riesigen mütterlichen Organismus in sei¬ 
nem Sinne zu manipulieren. Da hCG nur im Blut schwangerer 
Frauen zu finden ist, dient die Präsenz dieses Hormons als Basis 
für Schwangerschaftstests. Bei modernen Schwangerschafts¬ 
tests benutzt man einen monoklonalen Antikörper, um hCG 
im Harn zu entdecken. Solche Tests dauern nur Minuten und 
können zu Hause durchgeführt werden. Sie sind so empfind¬ 
lich, dass sie in 99 % aller Fälle eine Schwangerschaft schon 
vor dem ersten Ausbleiben der Regelblutung feststellen können. 
Das hCG ist beim Schwangerschaftstest sozusagen ein Signal, 
mit dem das keimende neue Leben persönlich signalisiert: „Ich 
bin da!“ 
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2 . 

x 



Abb. 42.14 Schwangerschaft und Geburt, a Wenn sich eine befruch¬ 
tete Eizelle in den Uterus einnistet, produzieren umliegende Zellen 
humanes Choriongonadotropin, das wie LH wirkt und dafür sorgt, dass 
der Gelbkörper wie eine endokrine Drüse funktioniert. Der Ovarial- und 
der Menstruationszyklus kommen zum Erliegen, solange die Schwan¬ 
gerschaft anhält 


Gewebe, die sich von der Blastocyste ableiten, beginnen eben¬ 
falls mit der Produktion von Östradiol und Progesteron und 
ersetzen schließlich den Gelbkörper als die wichtigste Quelle 
dieser Sexualhormone. Ständig hohe Östradiol- und Proges¬ 
teronspiegel halten die Hypophyse davon ab, Gonadotropine 
zu sezernieren; daher setzt der Ovarialzyklus für die Zeit der 


Schwangerschaft aus. Denselben Mechanismus macht man sich 
bei oralen Empfängnisverhütungsmitteln (Antibabypille) zunut¬ 
ze; sie enthalten synthetische Hormone, die Östrogenen und 
Progesteron ähneln und den Ovarialzyklus mittels negativer 
Feedback-Kontrolle von Hypothalamus und Hypophyse unter¬ 
drücken. 


Stillen verzögert die Wiederaufnehme 
des Ovarialzyklus 

Nach der Geburt sinken Östrogen- und Progesteronspiegel we¬ 
gen des Verlusts der Placenta, und daher fehlt nun die von 
diesen beiden Hormonen während der Schwangerschaft aus¬ 
geübte negative Feedback-Kontrolle von Hypothalamus und 
Hypophyse. Dennoch kann es sein, dass der Ovarial- und Men¬ 
struationszyklus bei Frauen, die ihre Säuglinge stillen, eine 
gewisse Zeit ausbleibt - ein Phänomen, das man als Lakta- 
tionsamenorrhö bezeichnet. Wie Sie in ►Abb. 40.4 erfahren 
haben, regt das Hypophysenhormon Prolactin das Wachstum 
der Milchdrüsen und die Milchproduktion an. Die Prolactinfrei- 
setzung wird durch das Saugen des Säuglings gefördert. Allein 
schon der Anblick oder das Weinen des Säuglings kann bei der 
Mutter zu einer Prolactinausschüttung führen. Untersuchungen 
haben nun gezeigt, dass Prolactin nicht nur die Milchdrü¬ 
sen stimuliert, sondern auch die GnRH- und die LH-Freiset- 
zung fördert, was die Laktationsamenorrhö erklären könnte. 


Experiment: Die Kontrolle der Keimruhe beim Derbywallaby 


Originalliteratur: Hinds LA, Tyndale-Biscoe CH (2013) Reprod Fertil Dev 25: 456-461 

In ► Kap. 40 (► Abb. 40.4) wurde die phylogenetische Entwicklung des Hormons Prolactin 
besprochen, das in verschiedenen Vertebratengruppen ganz unterschiedlichen physiolo¬ 
gischen Prozessen dient, die aber alle in irgendeiner Weise mit der Fortpflanzung in 
Verbindung stehen. Da Prolactin an der Kontrolle der Laktation bei Säugern beteiligt ist, 
könnte es bei Derbywallabys vielleicht das Signal sein, dass für eine embryonale Keimruhe 
sorgt, solange ein älteres Junges im Beutel saugt? 

Hypothese 

Prolactinschübe bei säugenden Wallabyweibchen verhindern die Weiterentwicklung eines 
neuen Embryos, solange das ältere Junge gesäugt wird. 

Methode 

Das Hormon Progesteron bereitet die Uterusschleimhaut auf die Implantation eines Em¬ 
bryos vor und erhält sie während der Schwangerschaft. Daher zeigen Messungen des 
Progesteronspiegels im Blut an, wann die embryonale Keimruhe beim Derbywallaby aufge¬ 
hoben wird. Ein Stimulus, von dem bekannt ist, dass er die Keimruhe aufhebt, ist der Entzug 
des älteren Jungtiers aus dem Beutel. Dieser Entzug wurde als Methode eingesetzt, um den 
Effekt von Prolactin auf die Aufrechterhaltung der Keimruhe zu untersuchen. 
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1. Das Junge wurde bei drei Gruppen aus jeweils fünf Wallabys aus dem Beutel genommen 
und der Mutter entzogen. 

2. Nach dem Jungtierentzug führte man folgende experimentelle Eingriffe durch: 

Gruppe A: Kochsalzinjektionen, 8 Tage lang nach Entzug (Kontrolle) 

Gruppe B: Prolactininjektionen alle 24 h, 8 Tage lang nach Entzug 

Gruppe C: Prolactininjektionen alle 48 h, 8 Tage lang nach Entzug 

3. Man bestimmte täglich den Progesteronspiegel in entnommenem Blut. 

Ergebnisse 

Die Daten sind abgerundete Mittelwerte der tatsächlichen Messdaten im Blut; die Progeste¬ 
ronkonzentrationen sind in Picogramm pro Milliliter (pg/ml) angegeben. 



Tage nach Jungtierentzug 


Progesteronspiegel (pg/ml) 


Tage nach Jungtierentzug 

Gruppe A 

Gruppe B 

Gruppe C 

0 

100 

125 

100 

1 

150 

175 

113 

2 

150 

125 

125 

3 

180 

150 

135 

4 

300 

150 

175 

5 

450 

125 

215 

6 

175 

125 

240 

7 

200 

150 

325 

8 

175 

16 

210 

9 

175 

175 

240 

10 

225 

250 

335 

11 

200 

450 

260 

12 

250 

350 

200 

13 

225 

225 

225 

14 

300 

250 

230 

15 

350 

200 

210 

16 

360 

225 

225 


Schlussfolgerung 

Bei Derbywallabys, die täglich mit Kochsalzinjektionen behandelt wurden (Kontrolle), wur¬ 
de die Keimruhe 4-5 Tage nach Jungtierentzug aufgehoben. Wurden die Tiere hingegen 
täglich mit Prolactininjektionen behandelt, wurde die Keimruhe elf oder zwölf Tage nach 
Jungtierentzug aufgehoben. Tägliche Prolactinschübe können also die Keimruhe verlängern 
und die Implantation einer neuen Blastocyste verzögern. 
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Blick in die Daten: Die Kontrolle der Keimruhe beim Derbywallaby 


Im Anschluss an das Experiment, das zeigt, dass tägliche 
Prolactinschübe die Keimruhe aufrechterhalten können, frag¬ 
ten die Forscher weiter, ob dies auch für Prolactinschübe 
alle zwei Tage gilt. Die Daten finden Sie in der Tabelle von 
► „Experiment: Die Kontrolle der Keimruhe beim Derby¬ 
wallaby“ unter Gruppe C. Wenn Sie die Daten auftragen, 
wird sich zeigen, ob es einen Unterschied in den Reaktio¬ 
nen auf Prolactin gibt, wenn das Hormon nur jeden zweiten 
Tag appliziert wird. 


Aufgabe 

1. Tragen Sie die Daten ebenso auf wie die für Gruppe A 
und B. Konnte die zweitägliche Gabe von Prolactin die 
Aufhebung der Keimruhe verhindern? 


Wenn Sie an den Fall des Derbywallabys in der Einleitung 
zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: Keine Zeit zu 
verlieren“) zurückdenken: Könnte die Prolactinfreisetzung, die 
durch das Saugen des Jungtiers im Beutel angeregt wird, für 
die verzögerte Einnistung bei dieser Art verantwortlich sein? 
► „Experiment: Die Kontrolle der Diapause beim Derbywalla¬ 
by“ geht dieser Frage nach. 


Die Geburt wird von hormonellen Signalen 
und mechanischen Reizen ausgelöst 

Die Entwicklung einer menschlichen Blastocyste zum Em¬ 
bryo und weiter zum Fetus sowie den Aufbau der Placenta 
können Sie in ► Kap. 43 verfolgen. Die ganze Schwanger¬ 
schaft hindurch machen die Muskeln der Uteruswand periodisch 
langsame, schwache, rhythmische Kontraktionen durch, die als 
Braxton-Hicks-Kontraktionen bezeichnet werden. Im dritten 
Schwangerschaftstrimester werden diese Kontraktionen allmäh¬ 
lich stärker; sie werden dann manchmal als Vorwehen bezeich¬ 
net. Echte Wehen (Geburtswehen) kennzeichnen gewöhnlich 
den Beginn der Geburt (► Abb. 42.15a). 


a Signale, die Wehen und Geburt stimulieren 



Zur Auslösung von Wehen tragen sowohl hormonelle Signa¬ 
le als auch mechanische Reize bei. Progesteron hemmt und 
Östrogene stimulieren die Kontraktionen der Uterusmuskulatur. 
Gegen Ende des dritten Trimesters verschiebt sich das Östrogen/ 
Progesteron-Verhältnis zugunsten der Östrogene. Das Einset¬ 
zen von Wehen ist von einer erhöhten Oxytocinsekretion der 
Neurohypophyse von Mutter wie auch Fetus gekennzeichnet. 
Oxytocin regt die Uterusmuskulatur zu starken Kontraktionen 
an. Bei Bedarf wird auch synthetisches Oxytocin verabreicht, 
um die Wehen auszulösen. 

Durch den voll ausgewachsenen Fetus und den Druck des 
fetalen Kopfes auf den Gebärmutterhals wird der Uterus ge¬ 
dehnt und damit mechanisch gereizt. Diese mechanischen Reize 
verstärken die neurohypophysäre Oxytocinausschüttung, die ih¬ 
rerseits die Aktivität der Uterusmuskulatur erhöht, was zu einem 
noch stärkeren Druck auf die Cervix führt. Diese positive 
Rückkopplungsschleife verwandelt die schwachen, langsamen, 


b Geburt 



Abb. 42.15 Wehen und Geburt, a An den Uteruskontraktionen wäh¬ 
rend Wehen und Geburt sind sowohl mechanische als auch hormonelle 
Signale beteiligt, b Ein neuer Mensch kommt meist mit dem Kopf voran 
auf die Welt 
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rhythmischen Braxton-Hicks-Kontraktionen in die stärkeren 
Geburtswehen. 

Auch bestimmte parakrine Hormone - Prostaglandine - spielen 
dabei eine Rolle. In der Pränatalmedizin werden Pro staglan¬ 
dine zur Auslösung von Wehen eingesetzt, um eine Geburt 
künstlich einzuleiten. Dies kann nötig sein, wenn der eigentli¬ 
che Geburtstermin deutlich überschritten wurde, sodass es zu 
einer Gefährdung des ungeborenen Kindes kommen könnte. 
In manchen Geburtskliniken gibt es für werdende Eltern heute 
die Möglichkeit, durch Geschlechtsverkehr die Wehentätigkeit 
auf natürliche Weise auszulösen, da das Sperma Pro staglandine 
enthält. Eine geburtsauslösende Wirkung ist allerdings nur bei 
einem geburtsbereiten Uterus zu erwarten. 

In der Frühphase der Geburt folgen die Wehen im Abstand von 
15-20 min aufeinander, und jede Wehe dauert 45-60 s. In die¬ 
ser Phase dehnen die Kontraktionen den Gebärmutterhals, bis 
die Öffnung groß genug ist, um das Kind hindurch zu lassen. 
Allmählich werden die Wehen häufiger und stärker. Diese Er¬ 
öffnungsphase der Geburt dauert bei einer Erstgebärenden in 
der Regel 12-15 h, bei Mehrfachgebärenden 8 h oder weniger. 

Die zweite Geburtsphase, die Austreibungsphase, beginnt, 
wenn die Cervix vollständig auf rund 10 cm Durchmesser ge¬ 
weitet ist (► Abb. 42.15b). Der Kopf des Kindes rückt in die 
Scheide vor und ist nun von außen sichtbar. Die übliche Geburts¬ 
lage des Kindes - also mit dem Kopf nach unten - stellt sich im 
Verlauf des siebten Schwangerschaftsmonats ein, wenn der Fe¬ 
tus seine Lage verändert. Nimmt der Fetus nicht die normale 
Lage mit dem Kopf nach unten ein, tritt ein anderer Körperteil 
zuerst in die Vagina ein, und die Geburt wird schwieriger. 

Die Passage des Kindes durch die Vagina wird durch die Kon¬ 
traktion der mütterlichen Bauchmuskulatur und anderer Mus¬ 
keln unterstützt. Sobald Kopf und Schultern des Kindes die 
Cervix passiert haben, rutscht der Rest des Körpers rasch nach. 
Die Austreibungsphase dauert unter Umständen kaum 1 min, bei 
einer Erstgebärenden können es aber auch eine 30 min und mehr 
sein. Sobald das Kind den Geburtskanal verlassen hat, beginnt 
es zu atmen und wird vom mütterlichen Kreislauf unabhän¬ 
gig. Dann kann die Nabelschnur abgeklemmt und durchtrennt 
werden. Der Teil der Nabelschnur, der noch am Neugeborenen 
hängt, trocknet aus und fällt nach ein paar Tagen ab, wobei 
ein typisches Zeichen - der Nabel - zurückbleibt. Das Ablö¬ 
sen und Ausstößen der Placenta und der fetalen Membranen 
(Nachgeburt) dauert einige Minuten bis zu einer Stunde und 
kann mit Uteruskontraktionen einhergehen. Wenn das Neugebo¬ 
rene direkt nach der Geburt an der Brust der Mutter saugt, regt 
dieser Saugreiz eine zusätzliche Oxytocinsekretion an, welche 
die Uteruskontraktionen verstärkt; dies wiederum verringert die 
Größe des Uterus und trägt zum Stoppen der Blutung bei. 

Die Schmerzen, die eine nicht betäubte Frau bei der Geburt 
zu ertragen hat, sind erheblich, doch hängt das subjektive 
Schmerzempfinden sehr stark von der Einstellung gegenüber 
dem Schmerz ab. Geburten in Kinofilmen werden meist so 
dargestellt, als sei der Wehenschmerz kontinuierlich und uner¬ 
träglich. In der Realität ist es jedoch ein An- und Abschwellen; 
auf dem Gipfel ist der Schmerz vehement, aber zwischen zwei 


Wehen besteht gewöhnlich weitgehende Schmerzfreiheit. Der 
Schmerz kann durch die Ausschüttung körpereigener Endorphi- 
ne (► Abschn. 40.2) abgemildert werden. 


Die Geburt wie auch die Reproduktion 
sind zeitlich geregelt 

Die Fortpflanzung erfolgt bei vielen Tierarten in Abhängigkeit 
von der Jahreszeit. Diese Saisonalität wird bei vielen Wirbel¬ 
tierarten häufig durch die Photoperiode gesteuert. Kurz gesagt, 
ermöglichen es Veränderungen der Tageslänge den Tieren, die 
beste Jahreszeit zur Aufzucht von Nachkommen vorherzuse¬ 
hen und Paarung und Geburt der Jungen entsprechend darauf 
abzustimmen. Wie messen Tiere die Tageslänge? Wie Sie in 
► Kap. 52 noch genauer sehen werden, verfügen sie über en¬ 
dogene Tagesrhythmen, sogenannte circadiane Rhythmen (vom 
lateinischen dies für „Tag“). Wenn sich die Tageslänge ver¬ 
ändert, treten Sonnenaufgang und Sonnenuntergang in jeweils 
anderen Phasen des circadianen Rhythmus auf. Die Freisetzung 
von Melatonin aus der Zirbeldrüse (Epiphyse, Pinealorgan) wird 
vom circadianen Rhythmus kontrolliert, aber von Licht ge¬ 
hemmt. Wenn die Tage daher länger werden, wird die nächtliche 
Phase der Melatoninfreisetzung kürzer, wenn sie kürzer werden, 
wird die nächtliche Phase der Melatoninfreisetzung hingegen 
länger. Die Tageslänge bestimmt, wann viele Tiere paarungs¬ 
bereit werden und sich paaren. Das gilt jedoch nicht für das 
in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: 
Keine Zeit zu verlieren“) vorgestellte Derbywallaby. Diese Tie¬ 
re paaren sich zu jeder Jahreszeit, kurz nachdem das Weibchen 
ein Junges geboren hat. Die Keimruhe bei Wallabys reagiert je¬ 
doch empfindlich auf die Nachtlänge, das heißt auf die Dauer 
der Melatoninfreisetzung. Ein nicht säugendes Wallaby Weib¬ 
chen hebt die Keimruhe auf, wenn die Nachtlänge 12 h erreicht. 
Ebenso gilt: Wenn man nicht säugende Wallabyweibchen bei 
einer Nachtlänge von 9 h hält und ihnen 2,5 h vor Sonnenauf¬ 
gang eine Melatonininjektion verabreicht, wird die Keimruhe 
aufgehoben. Diese Ergebnisse stützen die Hypothese, dass kur¬ 
ze tägliche Melatoninschübe die Keimruhe verlängern und lange 
tägliche Melaninschübe ein Signal für die Aufhebung der Keim¬ 
ruhe sind. Wichtig für die nachtaktiven Wallabys ist, dass die 
Geburt tendenziell in die Zeit des Jahres fällt, in der die Nächte 
am längsten sind. 

Menschen pflanzen sich unabhängig von der Jahreszeit fort, 
aber bei der Geburt gibt es eine zeitliche Komponente. Bei den 
meisten Frauen setzen die Wehen nachts ein. Häufig passiert es 
jedoch, dass die Wehen wieder aussetzen, wenn die Frauen in 
das hell erleuchtete Krankenhaus kommen. Grelles Licht unter¬ 
bricht die nächtliche Melatoninproduktion beim Menschen. 

42.4 Wiederholung 

Das Fortpflanzungssystem von Frauen erzeugt, kontrol¬ 
liert vom Hypothalamus und von der Adenohypophyse, 
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Oocyten (Eizellen) und Hormone. Der Follikel ist die 
Funktionseinheit des Ovars. Gewöhnlich reift jeden Mo¬ 
nat ein einziger Follikel heran und ovuliert, was durch die 
zyklische Rückkopplungsbeziehung zwischen ovarialen 
Hormonen und der Hypothalamus-Hypophysen-Gona- 
den-Achse kontrolliert wird. Diese hormonellen Zyklen 
koordinieren auch die Kopplung von Ovarial- und Mens¬ 
truationszyklus, sodass das Endometrium bereit für die 
Einnistung einer Blastocyste ist, falls es zu einer Befruch¬ 
tung kommt. Eine im Uterus implantierte Blastocyste 
produziert hCG, das den Ovarial- und den Menstruations¬ 
zyklus unterbricht, indem sie die ovariale Produktion von 
Progesteron und Östrogen übernimmt, bis die Placenta 
diese Funktion übernehmen kann. Geburt und Milch¬ 
produktion werden von mechanischen und hormonellen 
Signalen kontrolliert. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Ereignisse im Ovarial- und im Menstruationszy¬ 
klus verknüpfen können. 

■ die Interaktionen zwischen Granulosa- und Thekazel- 
len des Follikels bei der Limitierung der Zahl der 
Eizellen beschreiben können, die bei jedem Zyklus 
heranreifen. 

■ erklären können, wie die Blastocyste die Menstruation 
verhindert. 

■ erläutern können, wie mechanische und hormonelle 
Reize während der Geburt miteinander interagieren. 


_ 7_ 

1. Welche Vorgänge im Ovar sind für die Auslösung der Mens¬ 
truation verantwortlich, und was verhindert die Menstruation, 
wenn eine Schwangerschaft vorliegt? 

2. Welche Rolle spielen die Theka- und die Granulosazellen, 
und wie begrenzen sie die Zahl der ovulierenden Eizellen? 

3. Welche Rolle spielt die positive Rückkopplung zwischen hor¬ 
monellen und mechanischen Prozessen bei der Geburt? 


Unser Verständnis der menschlichen Fortpflanzungsphysiologie 
hat zur Entwicklung zahlreicher Methoden und Techniken ge¬ 
führt, die es erlauben, die Fortpflanzung zu kontrollieren, sei 
es, um unerwünschte Schwangerschaften zu verhindern oder um 
eine Unfruchtbarkeit zu beheben. 

42.5 Die Fruchtbarkeit lässt sich 
kontrollieren 

Sexual verhalten und Fortpflanzung spielen eine zentrale Rolle 
in unserer Gesellschaft. Zentrale Themen sind dabei Methoden 
zur Geburtenkontrolle sowie die assistierte Reproduktion. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Methoden zur Geburtenkontrolle dienen dazu, Befruchtung und/ 
oder Implantation zu verhindern. 

■ Verfahren der assistierten Reproduktion erlauben unfruchtbaren 
Paaren, Kinder zu haben. 


Menschen kennen eine ganze Reihe 
von Methoden, um ihre Fruchtbarkeit 
zu kontrollieren 

Studien zufolge ist in den westlichen Industrieländern fast die 
Hälfte aller Schwangerschaften ungeplant. Bei jungen Frauen 
beträgt die Wahrscheinlichkeit, schwanger zu werden, wenn 
sie in den beiden Tagen vor dem Eisprung ungeschützten Ge¬ 
schlechtsverkehr haben, 50 %. 

Die einzigen absolut sicheren Methoden zur Verhinderung von 
Befruchtung und Schwangerschaft sind völlige sexuelle Enthalt¬ 
samkeit (Abstinenz) oder ein operatives Entfernen der Gona¬ 
den. Da beides für die meisten Menschen nicht akzeptabel ist, 
greifen sie zu einer Palette anderer Methoden, um eine Schwan¬ 
gerschaft zu verhüten. Viele dieser Methoden verhindern die 
Befruchtung oder Einnistung (Empfängnis, Konzeption) und 
werden daher als Empfängnisverhütung (Kontrazeption) be¬ 
zeichnet. ► Tab. 42.1 listet einige der häufig angewendeten 
Verhütungsmethoden und ihre relative Versagerquote auf; be¬ 
achten Sie, dass die Methoden sehr unterschiedlich wirksam 
sind. Die meisten dieser Methoden werden von der Frau ange¬ 
wendet, einige vom Mann. 

Sobald sich eine befruchtete Eizelle erfolgreich in der Gebär¬ 
mutter eingenistet hat, wird jede Beendigung der Schwanger¬ 
schaft als Abort bezeichnet. Ein Spontanabort ist die medi¬ 
zinische Bezeichnung für das, was man umgangssprachlich als 
„Fehlgeburt“ bezeichnet. Im Frühstadium der Schwangerschaft 
sind Fehlgeburten häufig; Grund ist in den meisten Fällen eine 
Chromosomenanomalie des Fetus oder ein fehlerhafter Einnis¬ 
tungsprozess. Viele Spontanaborte treten auf, bevor der Frau 
überhaupt bewusst ist, dass sie schwanger ist. 

Aborte, die Folge eines medizinischen Eingriffs sind, können 
aus therapeutischen Gründen oder zur Fruchtbarkeitskontrolle 
vorgenommen werden. Ein therapeutischer Schwangerschafts¬ 
abbruch kann nötig sein, um die Gesundheit der Mutter zu 
schützen, oder er kann durchgeführt werden, weil vorgeburtli¬ 
che Tests eine schwere Schädigung des Fetus ergeben haben. 
In Deutschland werden pro Jahr rund 100.000 Schwanger- 
schaftsabbrüche gemeldet; die Tendenz ist leicht rückläufig. 

Bei einer medizinisch-instrumentellen Abtreibung wird die Cer¬ 
vix erweitert, und Fetus und Placenta werden aus dem Uterus 
abgesaugt oder ausgeschabt. Wird eine medizinische Abtrei¬ 
bung im ersten Schwangerschaftstrimester durchgeführt, ist das 
Sterberisiko für die Mutter statistisch geringer als bei einer 
voll ausgetragenen Schwangerschaft. Nach den ersten zwölf 
Schwangerschaftswochen steigt das Risiko, aber selbst das 
zweite Schwangerschaftsdrittel hindurch liegt es unter demje¬ 
nigen einer voll ausgetragenen Schwangerschaft. Seit dem Jahr 
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Tab. 42.1 Methoden der Empfängnisverhütung 


Methode 

Wirkweise 

Pearl-Index a 

Kommentar 

ungeschützt 

keine Form der Geburtenkontrolle 

85 

hohes Schwangerschaftsrisiko, besonders bei 
Frauen von 15-30 Jahren 

natürliche Methoden 

Zeitwahlmethode 

(Knaus-Ogino-Methode, 

Kalendermethode) 

Das Paar ist zwischen Tag 10 und 20 des Ovarial- 
zyklus (Fruchtbarkeitsgipfel) sexuell abstinent. 

15-35 

hohe Versagerquote aufgrund von Fehl¬ 
berechnungen und/oder Schwankungen im 
individuellen Zyklus 

Coitus interruptus 

Der Mann zieht seinen Penis vor der Ejakulation 
zurück, sodass kein Sperma in die Vagina gelangt. 

20-40 

sehr hohe Versagerquote; erfordert Selbst¬ 
kontrolle, besonders vom Mann 

Barrieremethoden b 

Kondom 

Eine Hülle aus undurchdringlichem Material (oft 
Latex) wird über den erigierten Penis gezogen. 

Das Sperma wird im Kondom aufgefangen und 
gelangt so nicht in die Vagina. 

3-20 

Verhütung der Schwangerschaft bei richtigem 

Sitz und Unversehrtheit; mögliches Versagen 
aufgrund von Materialfehlern oder falschem 
Gebrauch; die einzigen Verhütungsmittel, die 
vor Geschlechtskrankheiten schützen (ein¬ 
schließlich HlV-Infektion) 

Spermizide Gele 

In der Vagina appliziert, töten diese Substanzen 
die Spermien oder blockieren deren Mobilität. 

25 

recht hohe Versagerquote bei alleinigem Ge¬ 
brauch 

Scheidendiaphragma, Von der Frau vor dem Beischlaf appliziert, blo- 

Cervixschwamm mit ckieren sie den Muttermund, sodass die Spermien 

Spermizid, Portiokappe nicht in den Uterus gelangen können. 

hormonelle Kontrazeptiva 

15-30 

zusätzlicher Schutz durch gleichzeitigen Ge¬ 
brauch von Spermizidgelen; kein Schutz vor 
sexuell übertragbaren Krankheiten 

orale Hormone 
(Antibabypille) 

Es handelt sich um eine täglich einzunehmen¬ 
de Pille für Frauen, die eine Kombination von 
synthetischen Östrogenen und Progesteron (Pro- 
gestin) enthält. Diese Hormone simulieren eine 
Schwangerschaft, sodass Ovarialzyklus und Ovu¬ 
lation aussetzen. Der Menstruationszyklus geht 
insofern weiter, als alle 21 Tage eine Woche ohne 
Hormoneinnahme eingeschoben wird. 

0-3 

erfordert ärztliche Beratung und Verschreibung; 
korrekt eingenommen sind sie außerordentlich 
sicher; in Deutschland verhüten 54 % der Paa¬ 
re mit der Pille; werden manchmal auch zur 
Behandlung von MenstruationsStörungen einge¬ 
setzt 

nicht oral verabreichte 
Hormone 

Zu diesen Methoden, die sich derselben hormo¬ 
nellen Wirkungen wie die Antibabypille bedienen, 
gehören lang wirkende Spritzen (Dreimonats¬ 
spritze), Verhütungspflaster, die Hormone durch 
die Haut freisetzen, sowie ein hormonhaltiger 
Scheidenring. Implantierbare Vorrichtungen zur 
Progestinfreisetzung haben eine Versagerquote 
von < 1 und können bis zu drei Jahre halten. 

<5 

siehe orale Verhütungsmittel; etwas geringere 
Versagerquote, weil die Frauen nicht an die 
tägliche Einnahme einer Pille denken müssen 

Nur-Progestin-Pille 
(Pille danach) 

Es handelt sich um ein orales Verhütungsmittel, 
das dafür gedacht ist, innerhalb von 72 h nach 
ungeschütztem Sex genommen zu werden. Eine 
hohe Progestindosis in zwei Pillen verhindert die 
Ovulation in derselben Weise, wie es Antibabypil¬ 
len tun. 

5-40 

keine Abtreibungspille, denn sie beendet keine 
bereits bestehende Schwangerschaft; gegenwär¬ 
tig in Deutschland, Österreich und der Schweiz 
rezeptfrei 

Implantationsblocker 

Spirale (Intrauterinpessar, 
IUP) 

Ein Arzt setzt ein kleines Plastik- oder Metallteil 
in den Uterus ein. Die resultierende Entzündungs¬ 
reaktion (► Kap. 41) setzt Prostaglandine frei, 
welche die Einnistung der befruchteten Eizelle 
verhindern. 

<1 

sehr wirksames Verhütungsmittel, das am häu¬ 
figsten eingesetzte Mittel zur Geburtenkontrolle 
in China (und damit in der Welt); bei ärztlicher 
Überwachung kann die Spirale mehrere Jahre 
an Ort und Stelle bleiben 

Anti-Schwangerschafts- 
Pille (Abtreibungspille) 

Mifepriston/RU-486 ist ein Wirkstoff, der die Pro¬ 
gesteronwirkung blockiert, die für den Erhalt des 
Endometriums während Einnistung und Schwan¬ 
gerschaft nötig ist. 

0,5-6 

verhindert die Einnistung, wenn die Einnah¬ 
me innerhalb bis zu mehrere Tage nach dem 
ungeschütztem Verkehr erfolgt; kann eine 
Schwangerschaft bis zum Zeitpunkt der ersten 


ausbleibenden Menstruationsperiode beenden; 
wird in Deutschland auf Wunsch unter ärztli¬ 
cher Kontrolle als Abtreibungsmittel eingesetzt 


a Der Pearl-Index bezieht sich auf die Zahl der Schwangerschaften pro 100 Frauen und Jahr. 
b Sämtliche Barrieremethoden sind nicht verschreibungspflichtig, also rezeptfrei. 


Teil IX 




Teil IX 


1310 


42 Fortpflanzung der Tiere 


Tab. 42.1 (Fortsetzung) 

Methode 

Sterilisation 

Vasektomie 


Tubenligatur 


Wirkweise Pearl-Index a Kommentar 


Die Samenleiter (Vasa deferentia, ► Abb. 42.9) 0-0,15 

werden durchtrennt, sodass Spermien nicht länger 
in die Harnröhre gelangen können. Sie werden 
zwar weiterhin produziert, aber vom Körper des 
Mannes resorbiert. Hormonspiegel und sexuelle 
Reaktionen des Mannes bleiben unbeeinflusst. 

Die Eileiter (►Abb. 42.12a) werden unterbunden, 0-0,05 
sodass die Eizellen nicht in den Uterus und die 
Spermien nicht zur Eizelle gelangen können. 


einfacher chirurgischer Eingriff, der unter Lo¬ 
kalanästhesie durchgeführt wird; auch wenn 
eine Vasektomie rückgängig gemacht werden 
kann, sollte man sie als permanent ansehen, 
wenn man sich dazu entschließt 

chirurgischer Eingriff, der etwas komplizierter 
ist als die Vasektomie; wird oft im Zusammen¬ 
hang mit einem Kaiserschnitt vorgenommen, 
wenn sich eine Frau entschieden hat, dass ihre 
Familienplanung abgeschlossen ist 


a Der Pearl-Index bezieht sich auf die Zahl der Schwangerschaften pro 100 Frauen und Jahr. 
b Sämtliche Barrieremethoden sind nicht verschreibungspflichtig, also rezeptfrei. 


2000 gibt es auch in Deutschland die Alternative, die Schwan¬ 
gerschaft in einem frühen Stadium medikamentös zu been¬ 
den (mit der „Abtreibungspille“, dem Wirkstoff Mifepriston/ 
RU-486), was viele Frauen als schonender und selbstbestim¬ 
mender empfinden als die instrumentelle Abtreibung; die psy¬ 
chischen Folgen einer Abtreibung sind bei beiden Methoden 
allerdings gleich. 


Reproduktionsverfahren helfen bei der Lösung 
von Fertilitätsproblemen 

Schätzungen zufolge hat in Deutschland etwa jedes sechste 
Paar im fortpflanzungsfähigen Alter trotz Kinderwunsch keinen 
Nachwuchs; das Paar kann auf natürlichem Weg keine Kinder 
zeugen. Als unfruchtbar gilt laut Weltgesundheitsorganisation 
(WHO) ein Paar dann, wenn die Frau innerhalb eines Jahres 
trotz regelmäßigem Geschlechtsverkehr nicht schwanger gewor¬ 
den ist. Es gibt viele Gründe für Unfruchtbarkeit; sie verteilen 
sich gleichmäßig auf Mann und Frau. Um Hindernisse für Emp¬ 
fängnis und Austragen einer Schwangerschaft zu überwinden, 
sind eine ganze Reihe von Methoden entwickelt worden. 

Die einfachste Reproduktionstechnik ist die künstliche Insemi¬ 
nation (künstliche Besamung); dabei werden Spermien in den 
Fortpflanzungstrakt der Frau übertragen. Diese Technik wird 
angewendet, wenn der Mann zu wenige Spermien produziert, 
wenn die Beweglichkeit seiner Spermien zu gering ist oder 
wenn Probleme im Geschlechtstrakt der Frau die normale Wan¬ 
derung der Spermien zu den Eileitern und die Eileiter hinauf 
verhindern. In der Tierzucht, beispielsweise bei Rindern und 
Pferden, ist künstliche Besamung heute fast die Regel. 

Wenn Probleme im Bereich der Eileiter vorliegen, greift man 
heute zu Verfahren der assistierten Reproduktion (AR), bei 
denen unbefruchtete Eizellen aus dem Ovar entnommen und 
außerhalb des Körpers mit Spermien zusammengebracht wer¬ 
den. Anschließend wird die befruchtete Eizelle oder die Eizel- 
len-Spermien-Mischung an die geeignete Stelle im weiblichen 
Geschlechtstrakt gebracht, damit die Entwicklung ihren Lauf 
nehmen kann. Das erste erfolgreiche Verfahren zur assistierten 


Reproduktion war die in vitro -Fertilisation (IVF; vom latei¬ 
nischen in vitro für „im Glas“). Bei der IVF wird die Frau 
mit Hormonen behandelt, die mehrere Follikel (vorzugsweise 
fünf bis zwölf) in ihren Ovarien reifen lassen (Superovulati¬ 
on). Die Eizellen aus diesen Follikeln werden gesammelt und 
in einem Kulturmedium außerhalb des Körpers (in vitro ) mit 
Spermien des Mannes zusammengebracht und dabei befruch¬ 
tet. Die Zygoten werden im Brutschrank kultiviert und einer 
Qualitätskontrolle unterzogen. Dann werden maximal drei Em¬ 
bryonen über einen dünnen Katheder in den Uterus transferiert 
(Embryotransfer, ET). Dies geschieht frühestens ab dem zwei¬ 
ten Tag nach der Befruchtung (Vierzellstadium) bis spätestens 
zum fünften Tag nach der Befruchtung (Blastocyste). Es soll¬ 
ten nicht mehr als drei Embryonen transferiert werden, da 
sonst das Risiko von Mehrlingen und einer damit verbundenen 
Risikoschwangerschaft sehr hoch ist. Entsprechend dürfen in 
Deutschland pro IVF-Zyklus maximal drei Embryonen einge¬ 
setzt werden. Das erste „Retortenbaby“, das durch IVF gezeugt 
wurde, kam 1978 in England zur Welt, das erste in Deutschland 
1982. Seitdem sind weltweit mehr als 5 Mio. Kinder auf diese 
Weise entstanden. Allein in Deutschland ist die Zahl von rund 
5000 im Jahr 2010 auf mehr als 20.000 in 2015 angestiegen. 

Ein Hauptgrund für ein Versagen der IVF ist, dass es den 
Spermien nicht gelingt, Zugang zur Plasmamembran der Ei¬ 
zelle zu erhalten (►Abb. 42.5). Um dieses Problem zu lösen, 
sind Methoden entwickelt worden, um ein Spermium direkt in 
das Cytoplasma einer Eizelle zu injizieren. Bei der intracy¬ 
toplasmatischen Spermieninjektion (ICSI) wird eine Eizelle 
durch Ansaugen mittels einer geschliffenen Glaspipette an Ort 
und Stelle gehalten. Mithilfe einer feinen, scharfen Kanüle 
wird die Eizelle dann penetriert und ein einzelnes Spermium 
injiziert (►Abb. 42.16). Diese Methode wurde 1992 erstmals 
erfolgreich eingesetzt; inzwischen werden in deutschen Klini¬ 
ken jedes Jahr Tausende solcher Eingriffe durchgeführt. Die 
ICSI-Methode wird meist dann angewendet, wenn vorangegan¬ 
gene IVF-Versuche erfolglos geblieben sind. 

Ein biologisches Argument könnte gegen diese Methode spre¬ 
chen: Die Selektion des Spermiums auf seiner Wanderung und 
die komplizierten und ebenfalls selektierenden Wechselbezie¬ 
hungen zwischen Spermium und Eizelle werden außer Kraft 
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Abb. 42.16 Intracytoplasmatische Spermieninjektion (ICSI). Bei 

diesem Verfahren wird ein Spermium direkt in eine reife Eizelle 
injiziert. Die befruchtete Eizelle kann dann in den weiblichen Fort¬ 
pflanzungstrakt zurückverpflanzt werden (LM-Aufnahme, Phasenkon¬ 
trastoptik) 


gesetzt. Israelische Wissenschaftler haben 2009 tatsächlich eine 
1,5-fach erhöhte Rate von Erbgutschäden bei Kindern festge- 
stellt, die durch künstliche Befruchtung gezeugt worden waren. 
Meist wird empfohlen, vor der ICSI-Therapie bei beiden Part¬ 
nern eine Chromosomenanalyse durchzuführen. In Deutschland 
werden bei den verschiedenen Verfahren der assistierten Repro¬ 
duktion mittlerweile Erfolgsquoten von 75 % genannt. Dies gilt 
aber nur für Embryonen, die sich bereits erfolgreich einnisten 
konnten; von diesen erreichen dann drei von vier die Geburt. 
Geht man von der Anzahl behandelter Frauen aus, hegen die 
Erfolgsquoten mittlerweile bei 25 %, da es nur bei 32 % der Fäl¬ 
le zur Einnistung kommt. (Die Zahlen stammen aus dem Jahr 
2015.) 

Die IVF kann zusammen mit empfindlichen genetischen Analy¬ 
setechniken das Risiko deutlich reduzieren, dass Menschen, die 
Träger einer Erbkrankheit sind, erbkranke Kinder zeugen. Es ist 
möglich, aus einem Embryo im Vierzell- oder Achtzellstadium 
eine Zehe zu entnehmen (►Abb. 43.4), ohne das Entwick¬ 
lungspotenzial des restlichen Keims zu beeinträchtigen. Die 
entnommene Zehe kann einer molekularen Analyse unterzogen 
werden, um festzustellen, ob sie das defekte Gen enthält. Die¬ 
ses Verfahren, das man als Präimplantationsdiagnostik (PID) 
bezeichnet, ermöglicht es festzustellen, ob ein mittels IVF ge¬ 
zeugter Embryo den betreffenden Gendefekt trägt oder nicht. 
PID ist beispielsweise in Australien und den USA sowie in ver¬ 
schiedenen Staaten der Europäischen Union erlaubt und hat dort 
großen Zulauf. In Deutschland ist sie seit 2014 erlaubt, aber ge¬ 
nehmigungspflichtig. 

Die künstliche Befruchtung wird also, um die Wahrschein¬ 
lichkeit einer Schwangerschaft zu erhöhen, meist an mehreren 
Eizellen durchgeführt. Die so entstandenen Zygoten werden 


jedoch in vielen Ländern nicht alle in die Gebärmutter der 
Frau eingesetzt. Wie man mit den überschüssigen Embryonen 
umgeht, ist kein biologisches, sondern ein ethisch-moralisches 
Problem, das in vielen Ländern unterschiedlich gehandhabt 
wird. Zum großen Teil werden diese Embryonen „verworfen“, 
also abgetötet, zum kleinen Teil im Rahmen der umstrittenen 
Embryonenforschung verwendet, was in Deutschland laut Em¬ 
bryonenschutzgesetz allerdings verboten ist. (Eltern in Belgien 
beispielsweise können ihre überzähligen Embryonen vernich¬ 
ten lassen oder der Forschung zur Verfügung stehen.) Eine 
Möglichkeit, die überzähligen Embryonen für einen späteren 
IVF-Zyklus zu bewahren, ist ihre Kryokonservierung in flüs¬ 
sigem Stickstoff. Das findet hierzulande derzeit (Stand 2018) 
nur in Ausnahmefällen statt, da laut Embryonenschutzgesetz pro 
Zyklus nur maximal drei Embryonen erzeugt werden dürfen und 
diese dann auch alle übertragen werden müssen. Nur falls die 
Übertragung nicht wie vorgesehen erfolgen kann, dürfen Em¬ 
bryonen zeitlich begrenzt eingefroren werden. Vorkernstadien 
darf man dagegen ohne diese Einschränkung kryokonservieren, 
da sie nicht als Embryonen gelten (► Abschn. 42.4) 

42.5 Wiederholung 

Die Geburtenkontrolle ist ein wichtiger Aspekt unse¬ 
rer modernen Lebensweise. Die Wahrscheinlichkeit einer 
Schwangerschaft wird mithilfe von Methoden gesenkt, 
die verhindern, dass sich Eizelle und Spermium treffen 
und dass sich die befruchtete Eizelle einnistet. Schwan¬ 
gerschaften können durch medizinische Methoden er¬ 
leichtert werden, bei denen Eier aus dem Ovar entnom¬ 
men und in vitro fertilisiert werden, bevor sie wieder in 
den Fortpflanzungstrakt der Frau eingesetzt werden. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die relativen Vorteile und Nachteile verschiedener Ver¬ 
hütung smethoden beschreiben können. 

■ Methoden zur Empfängnisverhütung und zur Verhü¬ 
tung einer Schwangerschaft vergleichen können. 

■ erklären können, wie Verfahren, die Gentests und 
in vzYro-Fertilisation (IVF) umfassen, Trägern von Erb¬ 
krankheiten helfen können zu vermeiden, ihren Gen¬ 
defekt an ihre Kinder weiterzugeben. 


_ 7 _ 

1. Welche Verhütungsmethode ist die einzige, die auch vor se¬ 
xuell übertragbaren Krankheiten schützt? Erläutern Sie Ihre 
Antwort. 

2. Sowohl Verhütungspillen (Antibabypillen) als auch Abtrei- 
bungspillen wie RU-486 basieren auf Progesteron als Signal¬ 
stoff. Wie unterscheiden sie sich in ihrer Wirkweise? 

3. Wie können genetische Analyseverfahren und IVF genutzt 
werden, um eine Weitergabe von Erbkrankheiten zu verhin¬ 
dern? 
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42 Fortpflanzung der Tiere 


Die befruchtete Eizelle eines sich bisexuell reproduzierenden 
Tieres ist eine einzelne Zelle, welche die nötige genetische 
Information enthält, um einen neuen vielzelligen Organismus 
zu erzeugen. ►Kap. 18 und 19 haben einige der molekula¬ 
ren Aspekte des Entwicklungsprozesses von Tieren erläutert. 
► Kap. 43 beschreibt die anatomischen und physiologischen 
Aspekte der tierischen Entwicklung. 


Faszination Forschung: Welche Signale kontrollieren die 
Aufhebung der Keimruhe beim Derbywallaby? 

Der Versuch in ► „Experiment: Die Kontrolle der Keim¬ 
ruhe beim Derby wallaby“ nutzte die Tatsache, dass der 
Entzug des Jungtiers aus dem mütterlichen Beutel die 
Blastocyste in ihrem Uterus dazu veranlasste, die Keim¬ 
ruhe zu beenden und sich weiterzuentwickeln. Welches 
Signal, das die Keimruhe aufhebt, könnte zusammen mit 
dem Jungtierentzug an diesem Prozess beteiligt sein? Die 
Forscher vermuteten, dass der Entzug die Prolactinaus- 
schüttung stoppte, die durch das Saugen des Jungtiers in 
Gang gehalten wurde, und das Fehlen dieser Prolactin- 
schübe die Aufhebung der Keimruhe auslöste. Der Test 
dieser Hypothese bestand darin, den Jungtierentzug bei 
verschiedenen Wallabymüttergruppen anzuwenden und 
zu prüfen, ob Prolactininjektionen die Aufhebung der 
Keimruhe verhindern konnten. Die Ergebnisse zeigen, 
dass Prolactininjektionen alle 24 h über einen Zeitraum 
von acht Tagen nach Entzug den Progesteronanstieg 
verzögerten, der die Aufhebung der Keimruhe anzeigt. 
Prolactininjektionen alle 48 h oder in noch längeren In¬ 
tervallen waren weniger wirksam oder unwirksam, was 
den Erhalt der Keimruhe anging. Die Schlussfolgerung 


war daher, dass Prolactinschübe, ausgelöst von dem sau¬ 
genden Jungtier, das Signal für den Erhalt der Keimruhe 
sind und dass die Ausschaltung dieses Signals zu einem 
Aufheben der Keimruhe führt. Ein anderes Hormon, Me- 
latonin, könnte ebenfalls eine Rolle bei der Aufhebung 
der Keimruhe spielen. Die Experimente mit Prolactin 
wurden alle zu einer Jahreszeit durchgeführt, als die 
Nachtlänge für eine Aufhebung der Keimruhe geeignet 
war. 


Ausblick 

Der Fortpflanzungserfolg, die biologische Fitness, eines 
Tieres hängt von zahlreichen Faktoren ab, einschließlich 
ökologischer, physiologischer und verhaltensbiologischer 
Faktoren. Daher kann es nicht überraschen, dass eine 
Vielfalt von Informationen genutzt wird, um bei unter¬ 
schiedlichen Tierarten die Reproduktionsabläufe zu kon¬ 
trollieren. Auch wenn diese Kontrollfaktoren vielfältig 
sind, arbeiten sie bei Wirbeltieren alle über hypothalami- 
sche, hypophysäre und gonadale Regulationsmechanis¬ 
men. Daher gilt: Was auch immer wir über die Repro¬ 
duktionsphysiologie bei einer Vertebratenart lernen, lässt 
sich möglicherweise auch auf andere Arten übertragen 
oder sagt uns zumindest, welche Fragen wir bei anderen 
Arten, einschließlich des Menschen, stellen sollten. Die 
Antworten auf diese Fragen können uns helfen, bedroh¬ 
te Arten besser zu schützen, Nutztierarten zu verbessern, 
Reproduktionsprobleme beim Menschen zu lösen oder 
zur Kontrolle des menschlichen Bevölkerungswachstums 
beizutragen. 
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Kapitelzusammenfassung 

42.1 Asexuelle Fortpflanzung ist effizient, schränkt aber 

die genetische Vielfalt ein 

■ Ungeschlechtliche (asexuelle) Fortpflanzung führt zu 
Nachkommen, die genetisch mit ihrem Eltemorganismus 
und untereinander identisch sind; sie erzeugt keine gene¬ 
tische Vielfalt. 

■ Zu den ungeschlechtlichen Fortpflanzungsformen gehö¬ 
ren Knospung und Regeneration. Parthenogenese ist eine 
eingeschlechtliche (unisexuelle) Fortpflanzung durch un¬ 
befruchtete Eizellen, wobei es apomiktische Formen ohne 
Rekombination und echte Formen mit Rekombination des 
genetischen Materials gibt. Siehe ► Abb. 42.1, 42.2, 42.3 

42.2 Bei der sexuellen Fortpflanzung vereinigen sich eine 

haploide Eizelle und ein haploides Spermium 

■ Die zweigeschlechtliche (bisexuelle) Fortpflanzung be¬ 
steht aus vier Grundschritten: Gametenbildung (Game- 
togenese), Begattung, Besamung und Befruchtung. 

■ Gametogenese, Besamung und Befruchtung verlaufen bei 
allen Tieren ähnlich, bei der Besamung (Laichen bzw. Paa¬ 
rung) spielen hingegen zahlreiche anatomische, physiolo¬ 
gische und verhaltensbiologische Anpassungen eine Rolle. 

■ Die Gametogenese findet in den Hoden (Testes) und 
den Eierstöcken (Ovarien) statt. Bei der Spermatogenese 
(Bildung von Spermazellen) und der Oogenese (Bildung 
von Eizellen) vermehren sich die Keimzellen mitotisch, 
teilen sich meiotisch und reifen zu Gameten heran. 

■ Jede primäre Spermatocyte (Spermatocyte I) kann 
durch die beiden meiotischen Teilungen vier haploide 
Spermatiden (Spermazellen) produzieren. Diese differen¬ 
zieren sich im Verlauf der Spermiogenese zu Spermien. 
Siehe ► Abb. 42.4a 

■ Primäre Oocyten (Oocyten I) treten sofort in die Pro¬ 
phase ihrer ersten meiotischen Teilung ein, und bei vielen 
Arten einschließlich des Menschen wird ihre Entwicklung 
an diesem Punkt gestoppt. Jedes Oogonium produziert 
nur eine einzige Eizelle. Siehe ► Abb. 42.4b 

■ Die Besamung (Insemination) erfordert Spermienakti¬ 
vierung, artspezifische Bindung des Spermiums an die 
Eizelle, Akrosomreaktion, Durchdringen der Schutzhül¬ 
len der Eizelle und Fusion der Plasmamembranen von 
Spermium und Eizelle. Unter Befruchtung (Fertilisation) 
versteht man das Verschmelzen der beiden Zellkerne, al¬ 
so des genetischen Materials beider Eltern. Die Fusion der 
Plasmamembranen von Eizelle und Spermium löst einen 
Block gegen Polyspermie aus. Dieser verhindert, dass 
weitere Spermien in die Eizelle eindringen und signali¬ 
siert der Eizelle von Säugern, die Meiose abzuschließen 
und mit der Entwicklung zu beginnen. Siehe ► Abb. 42.5; 
► Animation 42.1 

■ Bei aquatischen Arten ist eine äußere Befruchtung häu¬ 
fig. Auch amphibische Arten benötigen zur Fortpflanzung 
meist Gewässer. Bei rein terrestrischen Arten ist eine in¬ 
nere Befruchtung nötig, die in den meisten Fällen mit 
einer Kopulation verbunden ist. 


■ Zwittrige (hermaphroditische) Arten verfügen im sel¬ 
ben Individuum über ein männliches wie auch ein weib¬ 
liches Fortpflanzungssystem. Getrenntgeschlechtliche 
Arten bestehen aus männlichen und weiblichen Indivi¬ 
duen. 

■ Man kann Tierarten je nachdem, ob die Frühentwick¬ 
lung außerhalb oder innerhalb des mütterlichen Körpers 
erfolgt, in eierlegende (ovipare) und lebendgebärende 
(vivipare) Arten einteilen; als Zwischenform gibt es ovo- 
vivipare Arten. 

42.3 Die männlichen Sexualorgane produzieren und 

übertragen Spermien 

■ Männer produzieren Sperma, das aus Spermien in einer 
Flüssigkeit besteht (welche sie ernährt und die Begattung 
erleichtert). 

■ Spermien werden in den Samenkanälchen (Hodenkanäl¬ 
chen) der Hoden gebildet, reifen im Nebenhoden (Epidi¬ 
dymis) heran und gelangen durch die Samenleiter (Vasa 
deferentia) in die Harnröhre (Urethra). Andere Sperma¬ 
komponenten werden in den Samenbläschen, der Vor¬ 
steherdrüse (Prostata) und den Bulbourethraldrüsen 
produziert. Siehe ► Abb. 42.9; ► Activity 42.1, 42.2 

■ Alle Komponenten, aus denen sich das Sperma zusam¬ 
mensetzt, kommen in der Harnröhre an der Basis des 
Penis zusammen und werden auf dem Höhepunkt der Ko¬ 
pulation durch Muskelkontraktionen aus dem erigierten 
Penis geschleudert (Ejakulation). 

■ Die Spermatogenese ist von Testosteron abhängig, das 
von den interstitiellen Zellen im Hoden sezemiert wird, 
die wiederum von Hormonen aus der Adenohypophyse 
und dem Hypothalamus kontrolliert werden. Die Pro¬ 
duktion dieser Hormone steht unter der negativen Rück¬ 
kopplung skontrolle von Testosteron und dem Hormon, 
Inhibin, das von den Sertoli-Zellen im Hoden gebildet 
wird. Siehe ► Abb. 42.10, 42.11 

42.4 Die weiblichen Sexualorgane produzieren Eizellen 

und ernähren den Embryo 

■ Primäre Oocyten im Ovar sind von Granulosa- und The- 
kazellen umgeben, die einen Follikel aufbauen. Jeden 
Monat reagiert eine kleine Zahl (Kohorte) von Primor¬ 
dialfollikeln auf das hypophysäre FSH und reift zu Pri¬ 
märfollikeln. Einige reifen weiter zu Sekundärfollikeln, 
produzieren Östrogen und fördern die Entwicklung der 
Oocyte. 

■ Gewöhnlich reift pro Zyklus nur ein einziger Sekundär¬ 
follikel zum Tertiärfollikel heran und setzt seine Oocyte 
frei, die von der Öffnung der Eileiter (Ovidukte) aufge¬ 
nommen wird. Die Spermien, die während der Kopulation 
in der Scheide (Vagina) abgesetzt werden, wandern durch 
den Gebärmutterhals (Cervix) und die Gebärmutter 
(Uterus) hinauf in die Eileiter. Die Befruchtung findet im 
oberen Abschnitt der Eileiter statt. Siehe ►Abb. 42.12; 
► Activity 42.3 
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■ Ein Ovarialzyklus ist durch Reifung und Freisetzung 
von Eizellen gekennzeichnet. Beim Menschen beträgt die 
Zyklusdauer rund 28 Tage. Der Uterus durchläuft eben¬ 
falls einen Zyklus (Menstruationszyklus), der ihn auf 
die Einnistung (Implantation) einer Blastocyste vorbe¬ 
reitet. Nistet sich keine Blastocyste ein, degeneriert die 
Auskleidung des Uterus und wird im Rahmen der Regel¬ 
blutung (Menstruation) abgestoßen. Siehe ► Abb. 42.13; 
► Animation 42.2 

■ Sowohl Ovarial- als auch Menstruationszyklus werden 
von hypothalamischen und hypophysären Hormonen kon¬ 
trolliert, die ihrerseits unter der Feedback-Kontrolle von 
Östrogen und Progesteron stehen. Siehe ► Abb. 42.14 


■ Die Geburt wird von hormonellen Signalen und mecha¬ 
nischen Reizen eingeleitet, welche die Kontraktionen der 
Gebärmuttermuskulatur verstärken. Siehe ►Abb. 42.14, 
42.15a 

42.5 Die Fruchtbarkeit lässt sich kontrollieren 

■ Es gibt zahlreiche Möglichkeiten zur Empfängnisver¬ 
hütung (Kontrazeption), von sexueller Abstinenz bis zu 
Methoden, welche die Wahrscheinlichkeit einer Befruch¬ 
tung herabsetzen. Siehe ► Tab. 42.1 

■ Es sind Verfahren der assistierten Reproduktion (AR) 
entwickelt worden, die die Fruchtbarkeit erhöhen. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Die Mechanismen der inneren Befruchtung sind höchst viel¬ 
fältig (► Abschn. 42.2). 

Originalliteratur: Johnston SD et al. (2004) Reproduction 128: 
629-634 

Viele Säuger, darunter auch der Mensch, haben eine Spontan¬ 
ovulation, das heißt, sie haben einen zyklischen Eisprung, und 
die Freisetzung von Eizellen bedarf keines Reizes von außen. 
Andere weibliche Säuger, wie Kamele, Kaninchen und Koalas, 
haben eine Reflexovulation; bei diesen Weibchen löst sexuel¬ 
le Aktivität einen Eisprung aus. Die Weibchen kommen in den 
Östrus (Brunft, Hitze), ovulieren aber nicht und treten in die 
Lutealphase ein, es sei denn, es kommt zu einer Kopulation. Was 
ist der Auslöser für die Ovulation bei diesen Säugern? Ist es ein 
Pheromon, der physische Reiz des Coitus oder ein chemisches 
Signal in der Samenflüssigkeit? Um die Antwort zu finden, un¬ 
tersuchten Forscher Koalaweibchen. 

Ziel von Experiment 1 war es herauszufinden, ob die Präsenz 
eines Männchens oder der physische Akt der Paarung die Ovula¬ 
tion stimuliert. Weibliche Koalas wurden in zwei Gruppen zu je 
vier Tieren eingeteilt. Am zweiten Tag des Östrus wurden Weib¬ 
chen der Gruppe A mit Männchen zusammengebracht, und es 
kam zur Paarung. Weibchen der Gruppe B wurden direkt neben 
Männchen untergebracht, doch es kam zu keinem physischen 
Kontakt. In gewissen zeitlichen Abständen nach der Exposition 
nahmen die Forscher Blutproben von den Weibchen und maßen 
den Spiegel des luteinisierenden Hormons (LH) als Indikator für 
einen Eisprung. Die Resultate der Blutproben ergaben, dass alle 
vier Weibchen in Gruppe A 24-32 h nach dem Koitus einen LH- 
Gipfel von 25 ng/ml aufwiesen, und alle gebaren 35 Tage nach 
dem Koitus ein Junges. Im selben Zeitraum zeigte kein Weib¬ 
chen der Gruppe B irgendeine Veränderung im LH-Spiegel und 
keines bekam ein Junges. 

In Experiment 2 wurden Koalaweibchen in vier Gruppen von 
jeweils neun Tieren unterteilt. An Tag 2 des Östrus wurden 


die Weibchen der Gruppe A einer künstlichen Besamungspro¬ 
zedur unterzogen, erhielten aber 1 ml 0,9 %ige, sterile Koch¬ 
salzlösung. Weibchen der Gruppe B wurden hingegen mit 1 ml 
Koalasamen besamt. Bei Weibchen der Gruppe C wurde der 
Urogenitalsinus (Ausgang des Urogenitalsystems) künstlich mit 
einem Glasstab stimuliert, der den Penis eines Koalamännchens 
bei der Paarung simulieren sollte. Weibchen der Gruppe D wur¬ 
den genauso behandelt wie Weibchen der Gruppe C, gefolgt 
von einer künstlichen Besamung mit 1 ml Koalasamen. 14 und 
28 Tage nach dieser Behandlung entnahmen die Forscher den 
Koalaweibchen Blutproben und maßen den Progesteronspiegel 
als Indikator für die postovulatorische Lutealphase. Für jede 
Gruppe wurden die Mittelwerte des Progesteronspiegels im Blut 
berechnet; sie sind in der ► Abbildung aufgetragen. 



Aufgaben 

1. Beschreiben Sie die Serie von Ereignissen im Körper eines 
Koalaweibchens, die zu den Ergebnissen in Experiment 1 
führen würde. Welche möglichen Ovulationsauslöser konn¬ 
ten durch dieses Experiment ausgeschlossen werden? 

2. Wenn man von Experiment 2 ausgeht: Was ist offenbar der 
notwendige und hinreichende Stimulus für eine Reflexovu¬ 
lation bei Koalas? Welche potenziellen Ovulationsauslöser 
konnten durch dieses Experiment ausgeschlossen werden? 

3. Welchen möglichen evolutionären Vorteil hat eine Reflexovu¬ 
lation im Vergleich mit einer Spontanovulation? 
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43 Entwicklung der Tiere 


Faszination Forschung: Mit dem Strom schwimmen 

Legen Sie mal Ihre Hand auf Ihr Herz. Nun legen Sie 
sie auf Ihren Blinddarm. Als Nächstes auf Ihr Pankre¬ 
as (Bauchspeicheldrüse). Sicherlich haben Sie Ihre Hand 
zuerst auf die linke Seite Ihrer Brust gelegt, dann auf die 
rechte Seite Ihres Unterbauchs und schließlich auf die lin¬ 
ke Seite Ihres Oberbauchs. Wirbeltiere (einschließlich des 
Menschen) sind zwar bilateralsymmetrisch gebaut, aber 
unsere Bilateralsymmetrie ist offensichtlich nicht durch¬ 
gehend. 

Einige unserer inneren Organe sind zur linken Seite hin 
orientiert, andere zur rechten. Bei rund einem von 7000 
Menschen sind die inneren Organe spiegelbildlich ange¬ 
ordnet, ein harmloser Zustand, den man als Situs inversus 
bezeichnet, lateinisch für „umgekehrte Lage“. Zu einer 
solch ungewöhnlichen Entwicklung kommt es in einem 
sehr frühen Embryonalstadium. Die meisten Menschen 
mit einem Situs inversus führen ein normales Leben und 
sind sich ihres Zustands gar nicht bewusst, bis sie auf¬ 
grund bildgebender diagnostischer Verfahren oder eines 
chirurgischen Eingriffs darauf aufmerksam werden. 

Wie Sie in diesem Kapitel sehen werden, bildet sich im 
Säugerembryo beim Übergang von einer einzelnen Zell¬ 
schicht zum nächsten Stadium mit zwei Zellschichten eine 
Pore oder ein Spalt, durch den Zellen in einem Bereich 
des Embryos von der Oberfläche nach innen wandern. Der 
Ort, an dem die Einwärtsbewegung der Zellen einsetzt, 
wird als Primitivknoten (lat. nodus ) bezeichnet. Dessen 
Zellen tragen je eine sogenannte nodale Cilie. Den noda¬ 
len Cilien fehlen die zentralen Mikrotubuli. Daher gehö¬ 
ren sie zu den primären Cilien. Diese sind in der Regel 
unbeweglich und haben eine Sinnesfunktion. Manche no¬ 
dale Cilien sind aber beweglich, schlagen im Uhrzeiger¬ 
sinn und bewegen dadurch extrazelluläre Flüssigkeit über 
die Oberfläche des Primitivknotens. Diese Flüssigkeitsbe¬ 
wegung erfolgt von rechts nach links. Warum ist das so? 

Stellen Sie sich vor, dass die Bewegung einer Cilie ein 
Ziffernblatt beschreibt, das so orientiert ist, dass 12 Uhr 
dort liegt, wo der spätere Kopf des Embryos entstehen 
soll. Die Cilien ragen aus der Zelle in einem Winkel her¬ 
aus, der nach hinten weist. Wenn die Cilien durch die 
6-Uhr-Position kreisen, befinden sie sich näher an der 
Zelloberfläche und erfahren einen größeren Widerstand 
als in der 12-Uhr-Position. Infolgedessen führt der Cilien- 
schlag an dieser kritischen Stelle - dem Primitivknoten - 
zu einer Links-rechts-Strömung und daher zu einer Links- 
rechts-Positionsinformation. 

Warum wird vermutet, dass die von den schlagenden 
nodalen Cilien generierten Informationen für die Links- 
rechts-Asymmetrie verantwortlich sind? In mutierten 
Maus Stämmen, die keine oder nur unbewegliche Cilien 
haben, weist ungefähr die Hälfte der Tiere eine umgekehr¬ 
te Organsymmetrie auf. Ebenso besitzt etwa die Hälfte 
der Menschen mit Kartagener-Syndrom, einem Spektrum 


seltener genetischer Störungen, das durch unbewegliche 
Cilien gekennzeichnet ist, eine seitenverkehrte Anlage der 
inneren Organe auf. 

Wie kann der Embryo links und rechts unterscheiden? 

In „Experiment: Beeinflusst die Richtung der nodalen 
Strömung die Entwicklung der Links-rechts-Asymmetrie 
im Mäuseembryo?“ in ► Abschn. 43.3 und in ► „Faszi¬ 
nation Forschung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie 
Antworten auf diese Frage. 


43.1 Die Befruchtung der Eizelle 
aktiviert die 
Embryonalentwicklung 

Wie Sie in ► Abschn. 42.2 erfahren haben, versteht man unter 
Besamung (Insemination) das Verschmelzen von Eizelle und 
Spermium und unter Befruchtung (Fertilisation) das anschlie¬ 
ßende Verschmelzen der beiden Kerngenome zur Erzeugung 
einer diploiden Zygote. Mit diesen Ereignissen beginnt die 
Embryonalentwicklung (oder Keimesentwicklung) des neuen 
Individuums, das zunächst als Embryo oder Keim bezeichnet 
wird. Trotz der tragenden Bedeutung von Besamung und Be¬ 
fruchtung bei der Induktion der Embryonalentwicklung sollten 
Sie Folgendes beachten: Bei Tieren, die sich asexuell oder uni- 
sexuell vermehren, läuft die Entwicklung ganz ohne Besamung 
und Befruchtung ab. Es geht also in diesem Abschnitt speziell 
um die Verhältnisse bei bisexuellen Tieren. In diesem Zusam¬ 
menhang ist auch noch dies zu beachten: Der Besamung gehen 
wichtige Ereignisse in der heranreifenden Eizelle voraus, die die 
spätere Embryonalentwicklung beeinflussen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ei und Spermium tragen unterschiedliches Material zur Zygote 
bei. 

■ Das Eindringen des Spermienkerns wandelt die Symmetrie des 
Froscheies von radiär- in bilateralsymmetrisch um. 

■ Die Bewegung von Cytoplasma, Proteinen und Organellen nach 
der Besamung verändert die Verteilung wichtiger Signalfakto¬ 
ren. 

Die Besamung und anschließende Befruchtung vollbringen viel 
mehr, als nur für eine Fusion zweier Zellen zur Zygote zu sor¬ 
gen. Diese Ereignisse haben vielfältige Folgen: 

■ Sie blockieren das Eindringen weiterer Spermien. 

■ Sie aktivieren Ionenströme über die Eizellmembran. 

■ Sie verändern den pH-Wert der Eizelle. 

■ Sie erhöhen den Stoffwechsel der Eizelle und regen die Pro¬ 
teinsynthese an. 

■ Sie leiten eine rasche Folge von Zellteilungen ein, die zu ei¬ 
nem vielzelligen Embryo führen. 
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In ► Abschn. 42.2 ging es um die Mechanismen von Besamung 
und Befruchtung. Jetzt erfahren Sie Näheres über die zellulären 
und molekularen Wechselwirkungen zwischen Spermium und 
Eizelle, die die ersten Schritte der Entwicklung einleiten. 


Spermium und Eizelle liefern 
unterschiedliche Beiträge zur Zygote 

Bei den meisten Tierarten sind die Eizellen viel größer als 
die Spermien. Das Cytoplasma der Eizelle (Ooplasma) ist 
reich an Nährstoffen, Ribosomen und einer Reihe von Makro¬ 
molekülen, einschließlich Transkriptionsfaktoren und mRNA 
(► Abschn. 19.2). Cytoplasmatische Determinanten im Ei spie¬ 
len eine wichtige Rolle beim Aufbau der Signalkaskaden, die 
die entscheidenden Entwicklungsereignisse steuern: Determi¬ 
nation, Differenzierung, Morphogenese und Wachstum. Fast 
alles, was der Embryo während seiner Frühentwicklung braucht, 
stammt von der Mutter, einschließlich ihrer Mitochondrien (und 
daher auch die gesamte mitochondriale DNA). 

Zusätzlich zu seinem haploiden Zellkern steuert das Spermi¬ 
um bei den meisten Tierarten noch etwas weiteres Wichtiges 
zur Zygote bei: eines seiner beiden Centriolen (proximales 
Centriol genannt; das distale Centriol hat die Spermiengeißel 
gebildet). Das in die Eizelle gelieferte proximale Centriol um¬ 
gibt sich mit besonderem Cytoplasma und verdoppelt sich zum 
Diplosom; das Ganze bildet dann das Centrosom der Zygote. 
Dieses verdoppelt sich bei der folgenden Mitose und produ¬ 
ziert die Mitosespindeln (► Abb. 11.10). Kopien des väterlichen 
Centriols bilden auch die Grundlage für die oben erwähnten pri¬ 
mären Cilien im Primitivknoten, mit deren Hilfe der Embryo 
links und rechts unterscheidet, wie auch für alle weiteren Ci¬ 
lien und Flagellen des sich entwickelnden Organismus. (Die 
mütterlichen Centriolen werden während der Oogenese abge¬ 
baut.) 


weniger spezialisierten zum stärker spezialisierten Zustand). 
Dadurch entstehen auch Positionsinformationen (Lageinfor¬ 
mationen) innerhalb der Eizelle und des Keims, was für die 
Morphogenese (Gestaltentwicklung) wichtig ist. 

Bei einigen Froscharten lässt sich die Reorganisation im Oo¬ 
plasma aufgrund der dort abgelagerten Pigmente leicht beob¬ 
achten. Die Nährstoffmoleküle in einem unbefruchteten Frosch¬ 
ei bilden Dotterkügelchen. Diese besitzen eine hohe Dichte 
und konzentrieren sich daher, der Schwerkraft folgend, in der 
unteren Hälfte der Eizelle, die als vegetative Hemisphäre be¬ 
zeichnet wird. Der haploide Kern der Eizelle befindet sich am 
gegenüberliegenden Pol der Eizelle, in der animalen Hemi¬ 
sphäre. Der äußere Cytoplasmabereich (Cortex) der animalen 
Hemisphäre ist stark pigmentiert, während die Pigmentierung 
des weiter innen liegenden Cytoplasmas diffuser ist. Die vege¬ 
tative Hemisphäre ist nicht pigmentiert. Wegen dieser Unter¬ 
schiede lässt sich an dem transparenten Ei leicht beobachten, 
wie sich das Cytoplasma neu anordnet, wenn ein Froschei be¬ 
fruchtet wird. 

Das unbefruchtete Froschei ist radiärsymmetrisch. Wenn man 
es um die Achse dreht, die durch seine beiden Pole verläuft, 
sind alle Seiten identisch. Die Oberfläche des Froscheies weist 
spezielle spermienbindende Stellen auf, die ausschließlich in 
der animalen Hemisphäre liegen; daher fusionieren Spermien 
stets mit dieser Hemisphäre. Sobald ein Spermium die Eizelle 
besamt, entsteht eine anterior-posteriore Achse (vome-hinten) 
und damit eine Bilateralsymmetrie. Das cortikale Cytoplasma 
dreht sich über das darunterliegende Cytoplasma hinweg zum 
Ort des Spermienkerneintritts. Diese Rotation bringt verschie¬ 
dene Regionen des Cytoplasmas an entgegengesetzten Polen 
der Eizelle miteinander in Kontakt, was auf der Seite, die der 
Eintrittsstelle des Spermienkems gegenüber liegt, einen Bereich 
diffus pigmentierten Cytoplasmas zutage treten lässt. In die¬ 
sem Bereich, der als grauer Halbmond bezeichnet wird, finden 
bei manchen Amphibienarten wichtige entwicklungsphysiolo¬ 
gische Ereignisse statt (► Abb. 43.1). 


Die Reorganisation des Ooplasmas schafft 
die Voraussetzungen für die Determination 


Die leichte Verfügbarkeit, Transparenz und Teilpigmentierung 
der Amphibieneizelle machen sie zu einem idealen Modell, um 
zu zeigen, wie bei einem Wirbeltier die Reorganisation des 
Ooplasmas die Voraussetzungen für die spätere Determinati¬ 
on schafft. Die Moleküle sind nicht homogen im Cytoplasma 
der Zygote verteilt. Das Eindringen des Spermienkems und des 
Centriols in die Eizelle regt Veränderungen und Umordnungen 
im Cytoplasma der Eizelle an, die dem Cytoplasma eine zu¬ 
sätzliche Organisation verleihen. Diese Reorganisation etabliert 
die Polarität des Embryos, und wenn die Zellteilungen begin¬ 
nen, werden die informationstragenden Moleküle, die später die 
Entwicklung steuern, nicht gleichmäßig auf die Tochterzellen 
verteilt. Das ist die Grundlage der Determination dieser Zellen 
(ihre jeweilige Festlegung auf ein bestimmtes Entwicklungs¬ 
programm) sowie ihrer Differenzierung (die Entwicklung vom 
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Abb. 43.1 Der graue Halbmond. In Amphibieneiern entsteht durch 
cortikale Rotation und Neuanordnung des Cytoplasmas nach der Be¬ 
fruchtung gegenüber dem Eintrittspunkt des Spermienkerns der graue 
Halbmond. Dieses Ereignis spielt für die Festlegung der Körperachsen 
und anderer wichtiger Ereignisse in der späteren Entwicklung eine be¬ 
deutende Rolle 
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zu der Seite, die dem 
Eintrittsort des Spermien¬ 
kerns gegenüberliegt. 




Abb. 43.2 Cytoplasmatische Faktoren setzen Signalkaskaden in 
Gang. Die Cytoplasmabewegung verändert die Verteilung von wichti¬ 
gen Entwicklungssignalen. Im befruchteten Froschei führen die Wech¬ 
selwirkungen zwischen der Proteinkinase GSK-3, dem GSK-3-Inhibitor 
und dem Protein ß-Catenin nach der Furchung zu unterschiedlichen 
Konzentrationen von ß-Catenin in den Blastomeren, wodurch die dorso- 
ventrale Körperachse des Embryos festgelegt wird 


Das zusätzliche, vom Spermium eingebrachte cytoplasmatische 
Organell - das einzelne Centriol - setzt die cytoplasmatische 


Reorganisation in Gang, die durch das Auftreten des grauen 
Halbmonds deutlich wird. Das Centriol ordnet die Mikrotu- 
buli im Cytoplasma der vegetativen Hemisphäre parallel an, 
und diese Neuordnung steuert die Bewegung des cortikalen 
Cytoplasmas. Diese Mikrotubuli sind offenbar auch direkt ver¬ 
antwortlich für die Bewegung von bestimmten Organellen und 
Proteinen. 

Aufgrund dieser Cytoplasma-, Protein- und Organellenbewe¬ 
gung kommt es zu einer Umverteilung wichtiger Entwicklungs¬ 
signalstoffe. Ein Schlüsselfaktor für die Transkription in der 
Frühentwicklung ist das Protein ß-Catenin, das mittels mütterli¬ 
cher (matemaler) mRNA produziert wird und überall im Cyto¬ 
plasma der Eizelle zu ünden ist. (Während die Eizelle im Ovar 
heranreift, produziert und speichert sie große Mengen spezifi¬ 
scher RNAs.) Ebenfalls im ganzen Cytoplasma der Eizelle prä¬ 
sent ist eine Proteinkinase namens Glykogen-Synthase-Kinase 3 
(GSK-3), die ß-Catenin phosphoryliert und es damit für den Ab¬ 
bau markiert. Im vegetativen Cortex der Eizelle wird jedoch ein 
Inhibitor der GSK-3 freigesetzt. Nach dem Eintritt des Sper- 
mienkems gelangt dieser Inhibitor entlang von Mikrotubuli zum 
grauen Halbmond, wo er den Abbau von ß-Catenin verhindert. 
Infolgedessen ist die ß-Catenin-Konzentration auf der Dorsal¬ 
seite - der Rückenseite - des sich entwickelnden Embryos höher 
als auf der Ventralseite - der Bauchseite (► Abb. 43.2) -, was 
zu regionalen Unterschieden im Ooplasma und damit zu Konse¬ 
quenzen für die Entwicklung führt. 

43.1 Wiederholung 

Die Eizelle ist vollgepackt mit Organellen, Nährstoffen, 
Baustoffen und informationstragenden Molekülen, die die 
Frühstadien der Entwicklung versorgen und steuern. Die 
Befruchtung aktiviert das Ei und regt die Reorganisation 
des Ooplasmas an; dadurch werden die Körperachsen wie 
auch die Positionsinformationen festgelegt, die wiederum 
Signalkaskaden in Gang setzen, welche Determination 
und Differenzierung kontrollieren. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Beiträge von Spermium und Eizelle zur Zygote 
vergleichen können. 

■ erklären können, wie die Besamung die Symmetrie 
im Froschei von radiärsymmetrisch zu bilateralsym¬ 
metrisch ändert. 

■ erklären können, wie die Verteilung von ß-Catenin 
im Ooplasma nach der Besamung verändert wird und 
warum diese Veränderung wichtig ist. 


_ ? _ 

1. Abgesehen von seinem Kern, was ist der wichtigste Beitrag 
des Spermiums zur nachfolgenden zellulären Signalgebung 
im Embryo? 

2. Wie wird der graue Halbmond im befruchteten Froschei er¬ 
zeugt? 

































43.2 Eine Serie von Mitosen furchen den frühen Embryo 


1319 


3. Wie kommt es, dass sich ß-Catenin auf der Dorsalseite eines 
Amphibienembryos stärker konzentriert als auf der Ventral¬ 
seite? 


Die ungleiche Verteilung von informationstragenden Molekülen 
im Ooplasma der besamten Eizelle ist von wesentlicher Bedeu¬ 
tung für spätere Entwicklungsvorgänge. Im nächsten Abschnitt 
werden Sie erfahren, wie diese informationstragenden Molekü¬ 
le in unterschiedliche Zellen des sich entwickelnden Embryos 
gelangen. 

43.2 Eine Serie von Mitosen furchen 
den frühen Embryo 

ß-Catenin spielt eine Schlüsselrolle bei der Zell-Zell-Signal- 
kaskade, die den Prozess der Determination und die Bildung 
des Embryos in Gang setzt. Doch bevor es zu einer Zell-Zell- 
Signalgebung kommen kann, muss es eine Vielzelligkeit geben. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Je nach Dottermenge im Ei kann die Furchung total oder partiell 
ablaufen. 

■ Die Furchung bei Säugern ist wegen der Erfordernisse, die mit 
der Verbindung von embryonalem und maternalem Kreislaufsys¬ 
tem einhergehen, ungewöhnlich. 

■ Determination kann aus informationstragenden Molekülen re¬ 
sultieren, die im Ei vorhanden sind, oder auch aus Informationen 
aus der Umgebung oder von Nachbarzellen. 

■ Zwillinge können auf unterschiedliche Weise entstehen. 

■ Keimbahnzellen werden bereits sehr früh in der Furchung deter¬ 
miniert. 


Furchung führt zu einem vielzelligen Embryo 

Furchung ist eine Serie von die Zellteilungen, welche die riesi¬ 
ge diploide Zygote in zahlreiche normal große, undifferenzierte 
Zellen verwandelt, die sich anschließend zu einem Embryo ent¬ 
wickeln. Da das Cytoplasma der Zygote nicht homogen ist, 
führen diese ersten Zellteilungen zu einer unterschiedlichen, in¬ 
homogenen Verteilung von Nährstoffen und cytoplasmatischen 
Determinanten innerhalb des frühen Embryos. 

Bei den meisten Tieren geht die Furchung mit rascher DNA- 
Replikation und Mitosen, aber ohne Zell Wachstum und mit 
wenig Genexpression einher, und es finden auch keine Zellwan¬ 
derungen statt. Der Embryo wird zu einer kompakten Kugel aus 
immer kleineren Zellen, der Morula (dem Maulbeerkeim, vom 
lateinischen morum für „Maulbeere“). Schließlich bildet diese 
massive Zellkugel eine zentrale, flüssigkeitsgefüllte Höhle, das 
Blastocoel (auch primäre Leibeshöhle genannt). Der Embryo 
wird nun als Blastula (Blasenkeim) bezeichnet, die einzelnen 
Zellen als Blastomeren. Das Furchungsmuster bei verschie¬ 
denen Arten beeinflusst die Form der jeweiligen Blastula und 
hängt zum erheblichen Teil von der Dottermenge im Ei ab: 


■ Eine totale oder holoblastische Furchung tritt bei den meis¬ 
ten Eiern auf, die wenig Dotter (gespeicherte Nährstoffe) 
enthalten. Bei diesem Furchungsmuster teilen die frühen 
Teilungsfurchen das Ei vollständig, und die Blastomeren 
können, wie beim Seeigelei, allesamt annähernd gleich groß 
sein (isolecithales Ei, d. h. der Dotter ist gleichmäßig verteilt; 
vom griechischen lecithos für „Dotter“). Das Amphibienei 
durchläuft ebenfalls eine totale Furchung, da aber am vegeta¬ 
tiven Pol mehr Dotter konzentriert ist, erfolgt die Teilung des 
Cytoplasmas und damit die Dotterverteilung ungleichmäßig 
(anisolecithales Ei), und die Blastomeren in der animalen 
Hemisphäre sind kleiner als diejenigen in der vegetativen 
Hemisphäre (► Abb. 43.3a). 

■ Eine partielle oder meroblastische Furchung tritt bei vie¬ 
len Arten mit dotterreichen Eiern auf, die von den Tei¬ 
lungsfurchen nur unvollständig geteilt werden. Eine dis- 
coidale Furchung ist ein partieller Furchungstyp, der bei 
Fischen, Reptilien und Vögeln, die sich durch dotterreiche 
Eier auszeichnen, häufig ist. Der Dotter ist an einem Pol 
konzentriert (telolecithales Ei). Der Embryo bildet auf der 
Dottermasse eine Keimscheibe, auch Blastodiskus genannt 
(►Abb. 43.3b). 

■ Eine superfizielle Furchung ist eine Form der partiellen 
Furchung, die bei Insekten wie der Taufliege Drosophila 
auftritt. In der Frühphase der Entwicklung kommt es zu 
Mitosezyklen ohne Zellteilung (Cytokinese), was zu einem 
Syncytium führt - einer einzelnen Zelle mit vielen Kernen 
(► Abb. 43.3c). Schließlich wandern die resultierenden Zell¬ 
kerne in die Peripherie des Eies, und dessen Plasmamembran 
bildet Teilungsfurchen nach innen, wodurch die Zellkerne 
in einzelne Zellen eingeschlossen werden. Die entstehende 
periphere Zellschicht, das Blastoderm, umhüllt einen Innen¬ 
raum aus Dotter (centrolecithales Ei). 

Die Ausrichtung der Mitosespindeln während der Furchung ist 
nicht zufällig; vielmehr wird sie durch cytoplasmatische De¬ 
terminanten bestimmt, die vom maternalen Genom produziert 
und im Ei gespeichert wurden. Die Orientierung der Mitosespin¬ 
deln bestimmt die Furchungsebenen und damit die Anordnung 
der Tochterzellen. 


Querverweis 

Wie in ►Abschn. 19.2 beschrieben, sind cytoplasma¬ 
tische Determinanten regulatorische Substanzen, die im 
Ooplasma ungleich verteilt sind und die Polarität sowie 
das Schicksal der Zellen während der Embryogenese be¬ 
stimmen. 

Wenn sich die Mitosespindeln aufeinanderfolgender Zellteilun¬ 
gen bei der totalen Furchung parallel oder senkrecht zur animal¬ 
vegetativen Achse der Zygote bilden, ist das Furchungsmuster 
radiär, wie beim Seeigel oder beim Frosch (Radiärfurchung): 
Die ersten beiden Zellteilungen verlaufen parallel zu dieser 
Achse und die dritte senkrecht dazu (►Abb. 43.3a). Zu ei¬ 
ner Spiralfurchung kommt es, wenn die Mitosespindeln schräg 
zur animal-vegetativen Achse ausgerichtet sind. Bei der Spiral¬ 
furchung wird jede neue Zelllage je nach Orientierung der Mito- 
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a totale Furchung (Frosch) 


animaler Pol 





b discoidale Furchung (Zebrafisch) 


Die zweite Furchungsteilung 
erfolgt rechtwinklig zur ersten. 


Der dritte Teilungsschritt erfolgt rechtwinklig 
(horizontal) zu den ersten beiden und trennt die 
animale von der vegetativen Hemisphäre. Die 
Zellen der vegetativen Hemisphäre sind größer. 

v_____/ 


Die erste Furchungsteilung erfolgt 
durch die Pole und den Ort des 


Spermieneintritts und teilt den 
grauen Halbmond. 

\ _ 


f \ 

Der Embryo bildet 
sich als Keimscheibe 
(Blastodiskus), die 
sich oben auf der 


Dottermasse befindet. 



Blastoderm 


Es kommt zur Zellbildung, und ein Blasto¬ 
derm entsteht, das den Dotter umhüllt. 


Dotter 


| Es bildet sich ein Syncytium - eine 
einzelne Zelle mit zahlreichen Kernen. 


c superfizielle 

Furchung (Drosophila) 


Mitosen (Kernteilungen) treten 
ohne Zellteilung auf. 


Die Zellkerne wandern zur In¬ 
nenseite der Plasmamembran. 


Abb. 43.3 Furchungsmuster in Abhängigkeit von der Dottermenge. Unterschiede im Muster der embryonalen Frühentwicklung spiegeln Un¬ 
terschiede in der Organisation des Ooplasmas und dem Anteil an Dotter wider, a Der Frosch ist ein Modellorganismus mit totaler Furchung 
(rasterelektronenmikroskopische [REM] Aufnahme), b REM-Aufnahmen von Zebrafischembryonen zeigen eine partielle Furchung, bei der die 
große Dottermasse die Furchungsebene einschränkt, c Eine Fluoreszenzmarkierung zeigt die syncytialen Zellkerne, die für ein frühes Embryonal¬ 
stadium bei der Taufliege typisch sind (LM-Aufnahmen). Diese Kerne wandern in die Peripherie. Dann stülpt sich die Plasmamembran zwischen 
den Kernen nach innen ein und umschließt sie, sodass einzelne Zellen mit je einem Kern gebildet werden, die zusammen das Blastoderm darstellen 


sespindeln nach links oder rechts verschoben, die Blastomeren 
sind also helixförmig gegeneinander versetzt. Die meisten An¬ 
neliden und Mollusken haben eine Spiralfurchung. (Das spira¬ 
lig gewundene Schneckenhaus kann man dafür als Eselsbrücke 
nehmen, es ist aber keine Folge der Spiralfurchung des Keims.) 


Die Furchung bei Säugern ist einzigartig 

Die Furchung bei placentalen Säugern (Eutheria) unterschei¬ 
det sich in mehrfacher Hinsicht deutlich von derjenigen anderer 
Tiergruppen. Die Furchung bei Säugern erfolgt sehr lang¬ 


sam; die Zellteilungen liegen zwölf bis 24 h auseinander, im 
Vergleich zu einigen zehn Minuten bis wenigen Stunden bei 
Nichtsäugern. Außerdem teilen sich Säugerblastomeren nicht 
synchron. Da die Blastomeren nicht gleichzeitig eine Mitose 
durchlaufen, nimmt die Zahl der Zellen auch nicht exponentiell 
zu (also nicht 2, 4, 8, 16, 32 usw.), wie es für andere Tiergrup¬ 
pen typisch ist. Die Langsamkeit des Furchungsprozesses bei 
Säugern bringt es mit sich, dass die Gene, die im Laufe der 
Furchung exprimiert werden, eine Rolle für die Furchung spie¬ 
len können. Bei Tiergruppen wie Seeigeln und Fröschen findet 
in den Blastomeren keine Genexpression statt, und die Furchung 
wird ausschließlich von Molekülen gesteuert, die schon vor der 
Befruchtung in der Eizelle präsent waren. 
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a rotationale Furchung beim Säugerkeim 


parallele Ebene 
der zweiten Teilung 



b frühe Furchung beim menschlichen Embryo 

8-Zell-Stadium Bläschen 16-Zell-Stadium 




verdichtete Zellen 




c Querschnitt durch die 
Blastocyste eines Säugers 


Trophoblast 


Aus der inneren 
Zellmasse wird 
der Embryo 
hervorgehen. 


Abb. 43.4 Entwicklung zur Säuger-Blastocyste. a Säugerkeime zeigen eine rotationale, totale Furchung; dabei verläuft die Ebene der ersten 
Furchungsteilung (blau) parallel zur animal-vegetativen Achse (A-V-Achse), die Ebenen der zweiten Furchungsteilungen (beige) stehen dagegen 
senkrecht aufeinander, b Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen früher Furchungsstadien eines menschlichen Embryos, die zur Bildung 
der Blastocyste führen (computergenerierte Falschfarben). Die Oberfläche der Zellen ist mit Cilien bedeckt (hellgelb). Die kleinen Cytoplasma¬ 
kugeln oder Bläschen, die im Achtzellstadium gut zu erkennen sind, zerfallen im weiteren Verlauf der Furchung, c Eine Blastocyste besteht aus 
einer äußeren Zellschicht (Trophoblast), einer dichten inneren Zellmasse (Embryoblast) und dem flüssigkeitsgefüllten Blastocoel (Querschnitt, 
FM-Aufnahme, Phasenkontrastoptik) 


Das Furchungsmuster bei Säugern ist rotational: Die erste 
Zellteilung erfolgt parallel zur animal-vegetativen Achse und 
ergibt zwei Blastomeren. Die zweite Zellteilung erfolgt im 
rechten Winkel dazu: Eine Blastomere teilt sich parallel zur 
animal-vegetativen Achse, die andere hingegen senkrecht dazu 
(►Abb. 43.4a). Wie bei anderen Tieren mit totaler Furchung 
führen die ersten Zellteilungen in einem Säugerkeim zu ei¬ 
ner Kugel locker miteinander verbundener Zellen. Um das 
Achtzellstadium herum ändert sich das Verhalten der Säuger- 
blastomeren jedoch. Sie verändern ihre Form, um möglichst viel 
Oberflächenkontakt miteinander aufzunehmen, Tight Junctions 
(Verschlusskontakte) zu bilden und zu einer sehr kompakten 
Zellmasse zu werden. Dieser Vorgang der Zusammenballung 
wird als Kompaktion bezeichnet (► Abb. 43.4b). 

Beim Übergang vom 16- zum 32-Zell-Stadium teilen sich die 
Zellen des Säugerembryos in zwei Gruppen auf. Die innere 
Zellmasse, der Embryoblast, entwickelt sich später zum Em¬ 
bryo, während die sie umgebenden Zellen eine Hülle bilden - 
Trophoblast genannt - und später den embryonalen Teil der 
Placenta ausbilden. Die Trophoblastenzellen sezemieren Flüs¬ 
sigkeit nach innen, wodurch sich eine Höhle (Blastocoel, pri¬ 
märe Feibeshöhle) bildet, in der an einem Pol der Embryoblast 
liegt. In diesem Stadium unterscheidet sich der Säugerkeim al¬ 
so von der Blastula anderer Tiere; er wird daher als Blastocyste 
bezeichnet (►Abb. 43.4c). Der Embryoblast (die innere Zell¬ 
masse) der Säugerblastocyste besteht aus pluripotenten Zellen; 


sie werden als embryonale Stammzellen bezeichnet und stehen 
im Zentrum zahlreicher Forschungsvorhaben, in denen es vor al¬ 
lem um ihr therapeutisches Potenzial geht (► Abschn. 19.1). 

Warum unterscheidet sich der Ablauf der Furchung bei Säugern 
so stark von dem bei anderen Tiergruppen? Als Schlüsselfak¬ 
tor enthalten Säugereier sehr wenig Dotter, und der Keim muss 
schon bald sämtliche Nährstoffe von der Mutter beziehen. Säu¬ 
ger sind lebendgebärend (vivipar): Der Embryo entwickelt sich 
im mütterlichen Uterus. Um sich zu ernähren, lebt der sich 
einnistende Keim zunächst von Blut und Zelltrümmern der Ute¬ 
russchleimhaut (Hämophagie, „Blut essen“). Dann bilden sich 
zwischen seinem und dem mütterlichen Kreislaufsystem eine 
große Austauschfläche und Versorgungsleitungen aus - die Pla¬ 
centa mit der Nabelschnur. Daher muss die Säugerblastocyste 
neben dem Embryo (aus dem Embryoblasten) auch Teile des 
versorgenden Gewebes (aus dem Trophoblasten) hervorbringen. 

Die Befruchtung findet bei Säugern im oberen Bereich des müt¬ 
terlichen Eileiters (Ovidukt) statt, und die Furchung erfolgt, 
während die Zygote den Eileiter hinab in die Gebärmutter (Ute¬ 
rus) wandert. Wenn die Blastocyste im Uterus eintrifft, heftet 
sich der Trophoblast an die Uterusschleimhaut (Endometrium). 
Damit beginnt der Vorgang der Einnistung (Nidation oder Im¬ 
plantation) in das Endometrium. Beim Menschen kommt es 
etwa am sechsten Tag nach der Befruchtung zur Einnistung, die 
von Adhäsionsmolekülen und Enzymen unterstützt wird, wel¬ 
che der Trophoblast sezerniert (► Abb. 43.5). 
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Vagina- 


16-32 Zellen (3-4 Tage 
nach der Befruchtung) 

2-4 Zellen (2 Tage 

Eileiter Einnistung der Blastocyste \ nacb der Befruchtung) 

\ _ (6-7 Tage nach der Befruchtung) 


Fimbrien 


Uterus 


Cervix 


Eierstock Ort der 

(Ovar) Befruchtung 


Uteruswand 

sich entwickelnde 
Placenta 

Embryo¬ 
blast 

(innere . 
Zellmasse) l E P lblast 

Trophoblast 

Blastocoel 

Uterushöhle 

Endometrium 


menschlicher Embryo mit 9 Tagen 



Abb. 43.5 Eine menschliche Blastocyste bei der Einnistung. Adhäsi¬ 
onsmoleküle und proteolytische Enzyme, die von Trophoblastenzellen 
abgesondert werden, ermöglichen der Blastocyste, sich in der Uterus¬ 
schleimhaut einzunisten. Sobald das geschehen ist, bilden die Tropho¬ 
blastenzellen zahlreiche fingerförmige Ausläufer - die Chorionzotten - 
aus, die die Kontaktfläche des Embryos mit dem mütterlichen Blutstrom 
vergrößern. Die innere Zellmasse teilt sich in zwei embryonale Gewe¬ 
be, den Hypoblast und den Epiblast. Der Epiblast spaltet sich, um die 
Amnionhöhle zu bilden 


Während die Blastocyste den Eileiter hinunter in den Uterus 
wandert, darf sie sich nicht in der Eileiterwand einnisten, sonst 
kommt es zu einer Eileiterschwangerschaft, was sehr gefährlich 
ist. Eine zu frühe Einnistung wird gewöhnlich von der Zona 


pellucida verhindert, die das Ei und später den sich furchenden 
Keim umgibt (► Abb. 42.6). Etwa mit dem Erreichen des Ute¬ 
rus schlüpft die Blastocyste aus der Zona pellucida und kann 
sich einnisten. 


Das Schicksal der Blastomeren 

hängt vom Cytoplasma ab, 

das sie während der Furchung erhalten 


Die Furchung führt zu einer Neuverpackung des Ooplasmas in 
einer großen Zahl kleiner Zellen, die das flüssigkeitsgefüllte, 
zentrale Blastocoel umgeben. Im übrigen Tierreich kommt es 
anders als bei den Säugern während der Furchung nur zu einer 
geringen Zelldifferenzierung und zu kaum einer - oder über¬ 
haupt keiner - Genexpression, und am Schluss entsteht anstelle 
einer Blastocyste eine Blastula (Hohlkugel) aus weitgehend 
gleichen Zellen (► Abb. 19.1). Dennoch besitzen Zellen in un¬ 
terschiedlichen Bereichen der Blastula unterschiedliche Gehalte 
an Nährstoffen und cytoplasmatischen Determinanten, die im Ei 
präsent waren. Als Beispiel illustriert ► Abb. 43.2 die Prozesse, 
durch die sich ß-Catenin in der Region der Amphibienzygote 
ansammelt, die zur Dorsalseite des Embryos werden wird. 

Das Blastocoel hindert Zellen aus verschiedenen Bereichen der 
Blastula daran, miteinander in Wechselwirkung zu treten, aber 
das ändert sich bald. Im nächsten EntwicklungsStadium be¬ 
wegen sich die Zellen der Blastula und ordnen sich neu an, 
kommunizieren miteinander, tauschen Instruktionen aus und be¬ 
ginnen, sich zu differenzieren. Bei vielen Tieren sind diese 
Wanderungen von Blastomeren so regelmäßig und genau ge¬ 
steuert, dass es möglich ist, durch Anfärben einer bestimmten 
Blastomere später die Gewebe und Organe zu identifizieren, die 
von ihr ab stammen. Derartige Markierungsexperimente führen 
zu Anlageplänen der Blastula (► Abb. 43.6). 

Blastomeren werden bei verschiedenen Arten zu unterschiedli¬ 
chen Zeitpunkten determiniert - das heißt, auf ein bestimmtes 
Schicksal festgelegt. Bei vielen Protostomiern (Ausnahme: In¬ 
sekten) sind die Blastomeren frühdeterminiert, bei Faden Wür¬ 
mern (Nematoden) zum Beispiel bereits im Zweizellstadium. 
Die Frühdetermination ist von informationstragenden Molekü¬ 
len abhängig, die bereits im Ooplasma vorhanden waren, und 


Abb. 43.6 Anlageplan einer typischen 
Amphibienblastula 


animaler Pol 
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wird auch autonome Spezifizierung genannt. Wird eine der 
frühdeterminierten Blastomeren entfernt, bildet sich ein be¬ 
stimmter Körperteil des Embryos nicht aus. Da jede Blastomere 
offenbar ein Steinchen zum endgültigen Mosaik - dem er¬ 
wachsenen Tier - beisteuert, wird diese Entwicklungsform als 
Mosaiktyp bezeichnet; sie geht von Mosaikeiern aus, und es 
bilden sich Mosaikkeime. 

Dagegen wird bei den meisten Deuterostomiem und damit auch 
bei den Vertebraten das Schicksal der Blastomeren durch In¬ 
formationen bestimmt, die sie aus der Umgebung und von den 
Nachbarzellen erhalten. Anders als beim Mosaiktyp beeinflusst 
der Verlust einiger Zellen im Verlauf der Furchung den sich ent¬ 
wickelnden Embryo nicht, weil die übrigen Zellen den Verlust 
ausgleichen. Die Blastomeren sind also spätdeterminiert. Eine 
Untergruppe der verbliebenen Zellen legt vielleicht eine zusätz¬ 
liche Zellteilung ein oder ändert sogar ihr Schicksal, um den 
Zellverlust zu kompensieren. Diese Entwicklungsform mit ihrer 
konditionierten Spezifizierung wird als Regulationstyp be¬ 
zeichnet; sie geht von Regulationseiern aus, und es bilden sich 
Regulationskeime. 

Da Säugerkeime zum Regulationstyp gehören, kann man einem 
frühen menschlichen Embryo eine einzelne Blastomere entneh¬ 
men, ohne die normale Entwicklung zu stören. Und daher ist 
es auch ohne Nachteile möglich, durch in vitro -Fertilisation 
entstandenen Embryonen im Rahmen der Präimplantationsdia¬ 
gnostik (PID) eine Zelle zu entnehmen, um durch deren Analyse 
die Chance zu erhöhen, dass für die Implantation in die Mutter 
ein gesunder Embryo ausgewählt wird. 

Wenn einige Blastomeren ihr Schicksal verändern können, um 
den Verlust anderer Zellen im Verlauf von Furchung und Blastu¬ 
labildung zu kompensieren, sind diese Zellen dann sogar in der 
Lage, einen vollständigen Embryo zu bilden? Das funktioniert 
tatsächlich: Trennt man beispielsweise bei Säugern während 
der Furchung oder der frühen Blastulabildung die Blastomeren 
mechanisch in zwei Gruppen, kann jede Gruppe einen voll¬ 
ständigen Embryo hervorbringen. Da beide Embryonen von 
derselben Zygote abstammen, sind sie eineiige Zwillinge, also 
genetisch identisch. 

Zweieiige Zwillinge entwickeln sich, wenn zwei separate Eizel¬ 
len von zwei separaten Spermien befruchtet werden. Während 
eineiige Zwillinge immer dasselbe Geschlecht haben, beträgt 
die Wahrscheinlichkeit bei zweieiigen Zwillingen, dasselbe Ge¬ 
schlecht zu haben, 50% (d. h., die Wahrscheinlichkeit ist ge¬ 
nauso hoch wie bei unterschiedlich alten Geschwistern). Führen 
genetische oder Umweltfaktoren dazu, dass sich der frühe Keim 
nur partiell teilt, entstehen Zwillinge, die an irgendeiner Stel¬ 
le ihres Körpers zusammengewachsen sind und gewöhnlich 
gemeinsame Organe und/oder Gliedmaßen aufweisen - soge¬ 
nannte siamesische Zwillinge. Siamesische Zwillinge treten bei 
rund einer von 50.000 Schwangerschaften auf. 


Keimbahnzellen werden im Verlauf der 
Furchung früh determiniert 

Moleküle, die im Ooplasma präsent sind, bestimmen, welche 
Zelllinie schließlich die Gonaden besiedelt und zu den reproduk¬ 


tiven Stammzellen - Oogonien und Spermatogonien - wird. Bei 
Taufliegen wandert bei der neunten Mitose im vielzelligen Syn- 
cytium (► Abb. 43.3c) eine Gruppe von Kernen an den hinteren 
Pol des Eies, wo sie von Polplasma umgeben wird - Cytoplas¬ 
ma, das eine komplexe Mischung von Proteinfilamenten, glo¬ 
bulären Proteinen, Mitochondrien und mRNA enthält. Während 
die Zellularisierung des Blastoderms fortschreitet, bringen die 
Kerne im Polplasma die Keimbahn hervor, das heißt die Zell¬ 
linie, welche später in die dann gebildeten Gonaden einwandert 
und Keimzellen (Eizellen bzw. Spermien) produziert. 

Wie bei den Taufliegen startet die Keimbahn bei Fröschen mit 
einem speziellen Cytoplasmatyp, dem Keimbahnplasma, das in 
einem bestimmten Bereich der Eizelle lokalisiert ist. Als Resul¬ 
tat der Furchung wird das Keimbahnplasma mit einigen Zellen 
in der vegetativen Hemisphäre eingeschlossen. Abkömmlinge 
dieser Zellen wandern schließlich in die Gonaden ein, sobald 
diese gebildet wurden. Die Komponenten des Keimbahnplasmas 
konnten bisher noch nicht umfassend identifiziert werden, doch 
eine Hypothese ist, dass dazu Transkriptions- und Translationsin¬ 
hibitoren gehören, die verhindern, dass sich diese Zellen zu etwas 
anderem als Keimbahnzellen entwickeln. Eine völlig von ande¬ 
ren Körpergeweben getrennte Keimbahn gibt es nur bei Tieren. 

43.2 Wiederholung 

Die Furchung teilt das Cytoplasma der Zygote so, dass 
unterschiedliche Blastomeren unterschiedliche Kombi¬ 
nationen informationstragender Moleküle erhalten. Die 
Menge der im Ei gespeicherten Nährstoffe beeinflusst 
das Furchungsmuster. Die Furchung bei Säugern führt 
zu einer in Trophoblast und Embryoblast differenzierten 
Blastocyste, während sich andere Tiere, darunter alle an¬ 
deren Wirbeltiere, über eine wenig differenzierte Blastula 
entwickeln. Die Keimbahn, die später die Keimzellen 
hervorbringt, sondert sich bereits sehr früh in der Keimes¬ 
entwicklung der Tiere ab. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ totale, discoidale und superfizielle Furchung miteinan¬ 
der vergleichen können. 

■ erklären können, warum sich die Furchung bei Säu¬ 
gern von derjenigen anderer Wirbeltiere unterscheidet. 

■ konditionierte und autonome Spezifizierung (bzw. Re¬ 
gulationstyp und Mosaiktyp) der Embryonalentwick¬ 
lung einander vergleichend gegenüberstellen können. 

■ die Entstehung ein- und zweieiiger Zwillinge einander 
vergleichend gegenüberstellen können. 

■ den Zeitpunkt der Determination bei Keimbahnzellen 
mit dem anderer Zelltypen im Embryo vergleichen 
können. 


_ 7 _ 

1. Welches Merkmal des Eies verschiedener Arten entschei¬ 
det darüber, ob es zur totalen oder zur partiellen Furchung 
kommt? 
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2. Warum können Gene, die während der Furchung exprimiert 
werden, eine Rolle bei der Entwicklung von Säugern spielen, 
aber nicht bei Seeigeln oder Fröschen? 

3. Warum können sich bei Deuterostomiern aus einer einzigen 
Eizelle eineiige Zwillinge entwickeln, bei vielen Protostomi- 
ern aber nicht? 

4. Warum vergeht bei Keimbahnzellen zwischen Determinati¬ 
on und Differenzierung mehr Zeit als bei Hautzellen? 


Über das nächste Stadium der Entwicklung - die Gastrula- 
tion - sagte der Entwicklungsbiologe Lewis Wolpert einmal: 
„Nicht Geburt, Heirat oder Tod ist die wichtigste Zeit im Leben, 
sondern die Gastrulation.“ Im Laufe der Gastrulation erzeugen 
Zellbewegungen neue Kontakte zwischen den Zellen, die ihrer¬ 
seits Signalkaskaden aufbauen. Diese leiten die Differenzierung 
von Zellen und Geweben ein und schaffen die Voraussetzungen 
für die Entstehung des Körperbauplans. 

43.3 Die Gastrulation erzeugt 
mehrere Gewebeschichten 

Die Blastula ist in der Regel eine flüssigkeitsgefüllte Hohlku¬ 
gel. Wie wird aus dieser simplen Zellkugel ein Embryo aus 
vielen Gewebeschichten, mit einem Vorder- und einem Hinte¬ 
rende sowie einer rechten und einer linken Körperseite? Die 
Gastrulation ist der Prozess, durch den die Blastula durch mas¬ 
sive Zellwanderungen in einen Embryo mit mehreren Gewebe¬ 
schichten und sichtbaren Körperachsen umgewandelt wird. Die 
resultierenden räumlichen Beziehungen zwischen den Geweben 
ermöglichen induktive Effekte, welche die Differenzierung und 
die Organbildung in Gang setzen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Zellbewegungen während der Gastrulation führen zu drei Keim¬ 
blättern und neuen Wechselwirkungen zwischen Geweben. 

■ Die Gastrulation beim Frosch ist komplexer als beim Seeigel, 
denn die Froschblastula enthält mehr Dotter und mehr Zell¬ 
schichten. 

■ Die dorsale Urmundlippe ist der primäre Organisator im Amphi¬ 
bienembryo. 

■ Um zu belegen, dass ein Protein ein Induktionssignal ist, muss 
man nachweisen, dass es für den betreffenden Effekt sowohl 
notwendig als auch hinreichend ist. 

■ Bei Amphibien leiten Organisatorzellen, die von der dorsalen Ur¬ 
mundlippe nach vorne wandern, die Bildung von verschiedenen 
Organen längs der anterior-posterioren Achse ein. 

■ Induktive Wechselwirkungen zwischen Geweben können so¬ 
wohl supprimierend als auch aktivierend wirken. 

■ Da die Eier der Sauropsiden (Reptilien und Vögel) viel Dotter¬ 
masse besitzen, haben ihre Embryonen eine flache Keimscheibe 
und zeigen ein Gastrulationsmuster, das sich von dem der Am¬ 
phibien stark unterscheidet. 


Im Verlauf der Gastrulation bildet der Tierkörper die Gastrula 
(Becherkeim) und meist drei Keimblätter, (nicht zu verwech¬ 
seln mit den Keimzellen): 

■ Die Wand der Blastula ist das Ektoderm, das erste (äuße¬ 
re) Keimblatt. Daraus entstehen die Epidermis der Haut und 
davon abgeleitete Strukturen, wie Haare, Federn, Nägel oder 
Klauen, Schweißdrüsen, Talgdrüsen, Zähne, Speicheldrüsen 
sowie die Schleimhaut im Mund, Schlund und Enddarm. 
Zudem entwickeln sich aus einem besonderen Bereich des 
Ektoderms, dem Neuroektoderm, das Nervensystem und die 
Sensoren von Augen und Ohren. 

■ Ein Bereich des Ektoderms stülpt sich ein, indem die dorti¬ 
gen Ektodermzellen nach innen wandern; dort bilden sie das 
zweite (innere) Keimblatt, das Entoderm. Aus dem Ento- 
derm entwickeln sich die Auskleidung des Verdauungstrakts 
(außer dessen Anfangs- und Endbereich), des Atemsystems 
und große Teile bestimmter innerer Organe wie Pankreas und 
Leber. 

■ Andere Zellen wandern zwischen Entoderm und Ektoderm 
und bilden das dritte (mittlere) Keimblatt, das Mesoderm. Es 
steuert Gewebe zu vielen Organen bei, darunter Herz, Blut¬ 
gefäße, Muskeln und Knochen. 

Die drei Keimblätter eines sehr frühen Embryos sind im Anla¬ 
geplan in ► Abb. 43.6 illustriert. 

Bei einem zentralen Forschungsfeld der Entwicklungsbiologie 
der Tiere geht es um zwei miteinander verknüpfte Fragen: Was 
steuert die Zellbewegungen bei der Gastrulation, und was ist für 
die resultierenden Muster der Zelldifferenzierung und Organbil¬ 
dung verantwortlich? In den vergangenen Jahren wurden bei der 
Beantwortung dieser beiden Fragen bedeutende Fortschritte auf 
molekularer Ebene gemacht. Die nun folgenden Abschnitte be¬ 
ginnen mit der Gastrulation beim Seeigel, da sie vergleichsweise 
übersichtlich und hervorragend erforscht ist. Anschließend wer¬ 
den Sie etwas über die komplexeren Muster der Gastrulation 
beim Frosch erfahren, was Ihnen helfen wird, die noch kom¬ 
plexeren Entwicklungsmuster bei Sauropsiden und Säugern zu 
verstehen. 

Animation 43.1 Gastrulation 

www. Life 11 e.com/a43.1 


Die Gastrulation beim Seeigel wird durch die 
Invagination des vegetativen Pols eingeleitet 

Die Blastula des Seeigels ist eine einfache, nur eine Zelllage 
dicke Hohlkugel. Das Ende des Blastulastadiums wird durch 
einen drastischen Abfall der Mitoserate angezeigt, und der Be¬ 
ginn der Gastrulation ist gekennzeichnet durch eine Abflachung 
der vegetativen Hemisphäre (► Abb. 43.7). Einige Zellen am ve¬ 
getativen Pol wölben sich ins Blastocoel vor, lösen sich ab und 
wandern in den Hohlraum ein. Diese Zellen werden zum pri¬ 
mären Mesenchym, der ersten Erscheinungsform des mittleren 
Keimblatts, des Mesoderms. Mesenchymzellen sind nicht wie 
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O Der vegetative 
Pol der Blastula 
flacht sich ab. 



vegetative 

Hemisphäre 



I Weitere Zellen lösen sich 
ab und bilden das sekun¬ 
däre Mesenchym. Dünne 
Ausläufer dieser Zellen 
heften sich an das darü¬ 
berliegende Ektoderm. 


(f) Der Urdarm verlängert sich 
durch die Kontraktion der 
mesenchymalen Filopodien 
und die Umordnung von 
Zellen. Es entsteht die 
Gastrula. 


El 


Dort, wo der 
Urdarm auf das 
Ektoderm trifft, 
bildet sich der 
zukünftige Mund. 


B 


Einige Zellen verän¬ 
dern ihre Form und 
bewegen sich nach 
innen, um den Ur¬ 
darm zu bilden. 


Urmund 

(Blastoporus) 


| Andere Zellen lö¬ 
sen sich ab und 
werden zum pri¬ 
mären Mesen¬ 
chym. 


| Der Urmund bildet den After 
des erwachsenen Tieres. 


sekundäres 

Mesenchym 

Ektoderm 


Entoderm 

Urdarm 

(Archenteron) 

primäres 

Mesenchym 


Abb. 43.7 Gastrulation beim Seeigel. Im Verlauf der Gastrulation bewegen sich Zellen in neue Positionen und bilden die drei Keimblätter, aus 
denen sich differenzierte Gewebe entwickeln 


Epithelzellen zu einer regelmäßigen Schicht organisiert, son¬ 
dern wandern frei umher oder schließen sich zu lockeren Haufen 
zusammen. Diese frühen Mesenchymzellen tragen später zu den 
Skelettstrukturen des Seeigels bei. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 43.7: Wie werden die Zehen oben auf dem ve¬ 
getativen Pol zu den Zehen, die den Darm auskleiden? 


Die Abflachung des vegetativen Pols resultiert aus Veränderun¬ 
gen in der Form der einzelnen Blastomeren. Diese zunächst 
eher würfelförmigen Zehen werden keilförmig, mit schmalen 
Außen- und breiten Innenkanten. Infolge dieser Form Verän¬ 
derung wölbt sich der vegetative Pol nach innen oder stülpt 
sich ein, als ob jemand einen Finger in einen hohlen Bah 
drückt (►Abb. 43.7). Die sich einstülpende Zellschicht wird 
zum Entoderm und bildet den Urdarm (Archenteron) mit dem 
Urmund (Blastoporus). Diese Invagination (Einstülpung) ist 
zunächst nur ein kurzer Stummel, aber dessen Zellen verlängern 
sich, flachen sich ab, verzahnen sich und wandern überein¬ 
ander, um einen langen Schlauch zu bilden. Diesen Prozess 
nennt man konvergente Extension (zusammenlaufende Aus¬ 
dehnung). Wenn sich der Urdarm der gegenüberliegenden Seite 
des Blastocoels immer weiter nähert, wandern immer mehr 
mesenchymale Zellen aus dem Urdarm heraus ins Blastocoel. 
Diese Zehen bleiben mit dem Urdarmdach verbunden und bil¬ 
den Ausstülpungen, sogenannte Filopodien, die sich an das 
darüberhegende Ektoderm anheften. Die Filopodien verkürzen 
sich und ziehen den Urdarm Richtung Ektoderm. Wo der Ur¬ 
darm schließlich mit dem Ektoderm in Kontakt kommt, bricht 
der spätere Mund des Tieres durch. Die Öffnung, die von der 
Invagination des vegetativen Pols geschaffen wurde, wird, wie 
bereits erwähnt, als Urmund (Blastoporus) bezeichnet; er wird 
zum After (Anus) des Seeigels. 


Wie Sie bereits wissen (► Abschn. 30.1), unterscheidet die Her¬ 
kunft von Mund und After während der Gastrulation die beiden 
Hauptgruppen bilateralsymmetrischer Tiere, die Protostomier 
und Deuterostornier (vom griechischen proto für „erster“ und 
deutero für „zweiter“ sowie dem lateinischen stomium für 
„Mund“). Beim Protostomier (Urmünder) entsteht der spätere 
Mund als erstes, nämlich aus dem Urmund, und erst danach der 
spätere After, beim Deutero stornier (Neumünder) wird der Ur¬ 
mund zum After und als zweites entsteht der Mund neu. 

Welche Mechanismen kontrollieren die verschiedenen Zellbe¬ 
wegungen im Verlauf der Seeigelgastrulation? Die Antwort 
lautet, dass sich spezifische Eigenschaften bestimmter Blasto¬ 
meren ändern. Beispielsweise wandern einige vegetative Zellen 
ins Blastocoel, um das primäre Mesenchym zu bilden, weil sie 
ihre Haftung zu den Nachbarzehen verlieren. Sobald sie sich in 
das Blastocoel vorwölben, bewegen sie sich durch Aussendung 
langer Fortsätze (Filopodien) entlang einer extrazellulären Pro¬ 
teinmatrix, die von den Ektodermzehen gebildet wird, die das 
Blastocoel säumen. 

Die Vorgänge bei der Gastrulation können Sie nur dann wirk¬ 
lich verstehen, wenn Sie die molekularen Mechanismen kennen, 
durch die einige Blastomeren neue Eigenschaften entwickeln, 
die andere Blastomeren nicht haben. Durch die Furchung wird 
das Cytoplasma des Eies in sehr systematischer Weise unterteilt. 
Die Blastula der Seeigel ist im 64-Zell-Stadium radiärsymme¬ 
trisch, weist aber eine Polarität auf, wie in ►Abschn. 19.2 
beschrieben. Wie bei der Froschblastula gibt es bei der See¬ 
igelblastula einen animalen und einen vegetativen Pol. Die 
Seeigelblastula besteht also entlang der Pol-Pol-Achse aus Eta¬ 
gen, deren Zehen sich unterscheiden. 

Werden diese Etagen im Labor voneinander getrennt, zeigen sie 
unterschiedliche Entwicklungspotenziale. Nur Zehen vom vege¬ 
tativen Pol sind in der Lage, die Entwicklung zu einer vollstän¬ 
digen - wenn auch sehr kleinen - Larve in die Wege zu leiten. 
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animaler Pol 


O Die Gastrulation beginnt gegenüber der Stelle, an 
der der Spermienkern in die Eizelle eingedrungen 
ist und wo die animale Hemisphäre an die vege¬ 
tative Hemisphäre grenzt. Die Zellen in diesem 
Bereich bewegen sich nach innen und bilden am 
Urmund (Blastoporus) die dorsale Urmundlippe. 
v___ J 


Q Die Zellen der animalen Hemisphäre breiten sich 
aus und drängen Oberflächenzellen unter ihnen 
auf die dorsale Urmundlippe zu und über deren 
Rand. Diese Zellen gelangen so ins Innere des 
Embryos, wo sie Entoderm und Mesoderm bilden, 
v___ ) 





vegetativer Pol 


Blastocoel 


Flaschenzellen 


Ektoderm 


Urdarm 
Mesoderm 


Neuroektoderm 


Blastocoel 


dorsale 

Urmundlippe 

Entoderm 


dorsale Ur¬ 
mundlippe 


Abb. 43.8 Gastrulation beim Froschembryo. Gelb, Blau, Grün und Rot in diesem Diagramm entsprechen denjenigen im Anlageplan der Frosch¬ 
blastula (► Abb. 43.6) 


Vermutlich ist der Grund für diesen Unterschied eine ungleiche 
Verteilung von verschiedenen Transkriptionsfaktoren im Cyto¬ 
plasma der Eizelle. Mit Fortschreiten des Furchungsprozesses 
gelangen verschiedene Kombinationen dieser Proteine in un¬ 
terschiedliche Zellgruppen. Daher werden in unterschiedlichen 
Zellen spezifische Gensätze aktiviert, die die unterschiedlichen 
Entwicklungskapazitäten der Zehen festlegen. Ein zentrales Un¬ 
tersuchungsobjekt hierzu ist die Gastrulation beim Frosch, bei 
der bereits mehrere wichtige Signalmoleküle identifiziert wer¬ 
den konnten. 


Die Gastrulation beginnt beim Frosch 
am grauen Halbmond 

Die Amphibienblastula enthält relativ viel Dotter und ihre Wand 
ist, anders als bei der des Seeigels, mehr als eine Zellschicht 
dick; daher verläuft die Gastrulation bei Amphibien komplizier¬ 
ter als beim Seeigel. Überdies variiert die Gastrulation zwischen 
verschiedenen Amphibienarten beträchtlich. In dieser kurzen 
Übersicht sind Ergebnisse aus Untersuchungen verschiedener 
Arten berücksichtigt, um ein allgemeines Bild der Amphi¬ 
bienentwicklung zu zeichnen. 

Die Amphibiengastrulation beginnt, wenn bestimmte Zellen 
im grauen Halbmond ihre Form und ihre Zelladhäsionseigen- 
schaften verändern. Die Hauptmasse dieser Zellen wölbt sich 
nach innen in das Blastocoel, während sie gleichzeitig mit ei¬ 
nem schlanken Hals an der Außenwand der Blastula angeheftet 
bleiben. Aufgrund ihrer Form werden diese Zellen als Flaschen¬ 
zellen bezeichnet. 

Diese Flaschenzehen markieren den Bereich, an dem sich die 
dorsale Urmundlippe bildet (►Abb. 43.8). Während sich die 
Flaschenzellen nach innen bewegen, erzeugen sie diese Lip- 
pe, über die im Verlauf eines Prozesses, der als Involution 
(Einrollung) bezeichnet wird, fortlaufend Zellen in das Blas¬ 
tocoel wandern. Die ersten Zehen, die ein wandern, sind die 


des zukünftigen Entoderms; sie bilden den Urdarm. Sie sind 
dicht gefolgt von Zellen, die das Mesoderm bilden werden. 
Im weiteren Verlauf der Gastrulation bewegen sich Zellen aus 
der animalen Hemisphäre auf den Ort der Involution zu; die¬ 
ser Vorgang wird als Epibolie (Umwachsung) bezeichnet. Die 
Urmundlippe erweitert sich und bildet schließlich einen voll¬ 
ständigen Kreis, der eine Art Pfropf aus dotterreichen Zehen 
umgibt. Während Zehen fortlaufend durch den Urmund ein- 
wandem, wächst der Urdarm und verdrängt allmählich das 
Blastocoel. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 43.8: Epibolie führt zur Bildung welcher Ge¬ 
webe beim adulten Frosch? 

Media Clip 43.1 Frog Gastrulation Time-Lapse 

www. Life 11 e.com/mc43.1 

Wenn die Gastrulation beendet ist, besteht der Amphibienem¬ 
bryo aus drei Keimblättern: außen das Ektoderm, innen das 
Entoderm und in der Mitte das Mesoderm. Der Embryo zeigt 
zudem eine dorso-ventrale Organisation (spätere Rücken- und 
Bauchseite) und eine anterior-posteriore Organisation (späteres 
Kopf- und Schwanzende). Am wichtigsten ist jedoch, dass das 
Schicksal bestimmter Bereiche von Entoderm, Mesoderm und 
Ektoderm festgelegt (determiniert) ist. Die raffinierten Experi¬ 
mente, die zeigten, wie die Determination im Amphibienem¬ 
bryo stattündet, wurden vor langer Zeit durchgeführt, erzählen 
aber immer noch eine aufregende Geschichte. 


Die dorsale Urmundlippe organisiert die 
Bildung des Amphibienembryos 

Zu Beginn der 1920er-Jahre untersuchte der deutsche Biologe 
Hans Spemann die Entwicklung von Salamandereiem. Er woll¬ 
te herausünden, ob die Zellkerne von Blastomeren totipotent 
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Dieses Einrollen (Involution) erzeugt den 
Urdarm und verdrängt das Blastocoel. Die 
Urmundlippe bildet einen Kreis, wobei Zellen 
rund um den Urmund ins Innere wandern. 





(wird verdrängt) 


Mesoderm 


Entoderm 


Ektoderm 


Urdarm (Archenteron, 
zukünftiger Ver- Mesenchym 

dauungstrakt) 

dorsales 
Mesoderm 

-► 

dorsale 
Urmundlippe 

ventrale Urmundlippe 

ventrales Mesoderm 


Ektoderm 


sich bildende 
Dhorda dorsalis 


dorsale Ur¬ 
mundlippe 


posterior 


dorsales 

Mesoderm 


dorsale 

Urmund¬ 

lippe 

-► 


dorsal 


ventral 


Abb. 43.8 Fortsetzung 


bleiben - ob sie also die Fähigkeit behalten, die Entwicklung ei¬ 
nes vollständigen Embryos zu steuern. Mit großer Geduld und 
viel Geschick bildete er aus einzelnen Haaren eines Babys (sei¬ 
ner Tochter) Schleifen, um damit befruchtete Eizellen längs der 
Ebene der ersten Zellteilung einzuschnüren und damit gewisser¬ 
maßen in zwei Hälften zu teilen, wobei der Zellkern auf eine der 
Hälften beschränkt blieb. Diese Hälfte durchlief Zellteilungen 
und entwickelte sich zu einem Salamander; die andere Hälfte 
degenerierte einfach. 

Wenn ein einzelner Zellkern auf die andere Seite der Ein¬ 
schnürung entkam, konnten sich bis zum 16-Zell-Stadium Sa¬ 
lamanderzwillinge entwickeln. Daher war jeder Zellkern der 
Blastula (zumindest bis zum 16-Zell-Stadium) in der Lage, die 
Entwicklung eines vollständigen Organismus zu steuern und 
aufrechtzuerhalten. 

Aber wie so oft in der Naturwissenschaft machte Spemanns 
Schnürungsexperiment ein neues Phänomen deutlich. Manch¬ 
mal entwickelte sich die Hälfte der Blastula nicht, obwohl sie 
einen entkommenen Kern enthielt. Wenn Spemanns Schleife 
den grauen Halbmond halbierte, entwickelten sich beide Hälf¬ 
ten der Zygote zu einem vollständigen Embryo. Wenn der 
graue Halbmond jedoch nur auf einer Seite der Einschnürung 
lag, entwickelte sich nur diese Hälfte der Zygote zu einem 
kompletten Embryo (►Abb. 43.9). Die Hälfte ohne grauen 
Halbmond durchlief ebenfalls Zellteilungen, aber selbst wenn 
sie einen Zellkern enthielt, bildete sich lediglich eine undiffe¬ 
renzierte Zellmasse, die Spemann als Bauchstück bezeichnete. 
Spemann stellte daher die Hypothese auf, dass ungleichmäßig 
in der Eizelle verteilte cytoplasmatische Determinanten für die 
Gastrulation und damit für die Entwicklung eines normalen Sa¬ 
lamanders notwendig sind. 


grauer Halbmond 
zweigeteilt 


grauer Halbmond 
isoliert 



Mithilfe eines Baby¬ 
haars schnürte Spe¬ 
mann eine Salaman¬ 
derzygote längs der 
ersten Furchungs¬ 
ebene ein. 


Diese Einschnürung teil 
te den grauen Halb¬ 
mond in zwei Hälften. 

Diese Einschnürung 
beschränkte den grau¬ 
en Halbmond auf eine 
Hälfte der Zygote. 


grauer Halb¬ 
mond 


Nur die Hälften mit 
grauem Halbmond 
entwickelten sich 
normal. 



Bauch¬ 

stück“ 


normal normal 


normal 


Abb. 43.9 Gastrulation und der graue Halbmond. Wie Spemann 
zeigen konnte, sind die Gastrulation und die darauffolgende normale 
Entwicklung beim Salamander von cytoplasmatischen Determinanten 
abhängig. Diese sind in der Region der Blastula lokalisiert, die aus dem 
grauen Halbmond des befruchteten Eies hervorgeht 


Um seine Hypothese zu testen, führten Spemann und seine 
Mitarbeiterin Hilde Mangold eine Reihe schwieriger Gewebe¬ 
transplantationsexperimente durch. Sie transplantierten Stücke 
aus frühen Gastrulae an verschiedene Stellen anderer Gastru- 
lae. Mithilfe von Anlageplänen (►Abb. 43.6) konnten sie 
ein Stück Ektoderm wählen, von dem sie wussten, es würde 
sich zu Haut entwickeln, und es in eine Region transplan¬ 


tieren, die normalerweise zu einem Teil des Nervensystems 
wird, und umgekehrt. Als sie diese Transplantationsexperimen¬ 
te bei frühen Gastrulae durchführten, entwickelten sich die 
transplantierten Stücke stets ortsgemäß, das heißt zu Gewebe, 
das dem Ort entsprach, an den sie verpflanzt worden waren. 
Präsumptive Spenderepidermis (d. h. Zellen, die an ihrem Ur¬ 
sprungsort dazu bestimmt waren, Haut zu bilden) entwickelte 
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sich im Empfänger zu Neuroektoderm (Nervengewebe), und 
präsumptives Neuroektoderm des Spenders entwickelte sich im 
Empfänger zu Hautgewebe. Also war das Schicksal der trans¬ 
plantierten Zellen vor der Transplantation noch nicht festgelegt 
gewesen. 

In späten Gastrulae erbrachten dieselben Experimente jedoch 
entgegengesetzte Resultate. Präsumptive Spenderepidermis er¬ 
zeugte im Nervensystem des Empfängers Flecken von Haut¬ 
zellen, und präsumptives Spendemeuroektoderm erzeugte in 
der Haut des Empfängers Nervengewebe. Irgendetwas war im 
Verlauf der Gastrulation geschehen, was das Schicksal der Em¬ 
bryonalzellen festgelegt hatte. Mit anderen Worten, der Diffe¬ 
renzierung s weg einer Zelle wurde, wie Spemann und Mangold 
vermutet hatten, im Verlauf der Gastrulation festgelegt. Als 
Nächstes führten Spemann und Mangold ein Experiment durch, 
das folgenschwere Ergebnisse erbrachte. Sie transplantierten die 
dorsale Urmundlippe (► „Experiment: Die dorsale Urmundlip- 
pe indiziert die embryonale Organisation“). Als dieses kleine 
Gewebestück in die präsumptive Bauchregion einer anderen Ga- 
strula transplantiert wurde, regte es die Bildung eines zweiten 
Gastrulationsorts an, und Bauch an Bauch mit dem ursprüng¬ 
lichen Embryo bildete sich ein zweiter kompletter Embryo. 
Da die dorsale Urmundlippe offenbar in der Lage war, die 
Bildung eines vollständigen Embryos zu induzieren, nannten 
Spemann und Mangold diese Struktur den primären Organi¬ 
sator; heute wird sie als Spemann-Organisator bezeichnet. 
Seit mehr als 80 Jahren wird der Organisator eingehend er¬ 
forscht. 

Animation 43.2 The Primary Embryonic Organizer 

www.Lifel le.com/a43. 2 


Die Wirkungen des Spemann-Organisators 
basieren auf Transkriptions- und 
Wachstumsfaktoren 

In den letzten Jahren haben Forscher den Spemann-Organisator 
eingehend studiert, um die molekularen Mechanismen zu ent¬ 
schlüsseln, die bei seinem Einfluss eine Rolle spielen. Die 
Verteilung des Transkriptionsfaktors ß-Catenin im späten Bla¬ 
stulastadium korrespondiert mit der Position des Organisators 
im frühen Gastrulastadium; daher ist ß-Catenin ein Kandidat 
für den Initiator der Organisatoraktivität. Um zu belegen, dass 
ein Protein ein Induktionssignal darstellt, muss gezeigt werden, 
dass es sowohl notwendig als auch hinreichend für den frag¬ 
lichen Effekt ist. Mit anderen Worten: Der Effekt sollte nicht 
auftreten, wenn der Proteinkandidat nicht präsent ist (Notwen¬ 
digkeit), und der Proteinkandidat sollte in der Lage sein, den 
Effekt dort zu induzieren, wo dieser anderenfalls nicht auftreten 
würde (Hinlänglichkeit). 

Die Kriterien von Notwendigkeit und Hinlänglichkeit sind für 
den Transkriptionsfaktor ß-Catenin tatsächlich erfüllt. Wenn ß- 
Catenin-mRNA durch Injektion von Antisense-RNA in das Ei 
blockiert wird (► Abschn. 18.4), findet keine Gastrulation statt. 
Wird ß-Catenin in einer anderen Region der Blastula experimen¬ 
tell überexprimiert, kann es bei der Embryobildung eine zweite 
Achse induzieren, wie es bei der transplantierten dorsalen Ur¬ 
mundlippe in den Experimenten von Spemann und Mangold 
der Fall war. Daher ist ß-Catenin offenbar sowohl notwendig als 
auch hinreichend für die Bildung des Spemann-Organisators - 
doch es ist nur eine von vielen Komponenten eines komplizier¬ 
ten Signalprozesses. 


Experiment: Die dorsale Urmundlippe indiziert die embryonale 
Organisation 

Originalliteratur: Spemann H, Mangold H (1924) Arch Entw Mech 100, 599-638 

In einem klassischen Experiment verpflanzten Hans Spemann und Hilde Mangold Meso¬ 
dermgewebe der dorsalen Urmundlippe eines Salamanderembryos im Frühstadium der Ga¬ 
strulation. Dem Ergebnis zufolge konnten die Zellen dieser embryonalen Region, die heute 
als Spemann-Organisator bezeichnet wird, die Bildung des gesamten Embryos steuern. 

Hypothese 

Die frühe dorsale Urmundlippe organisiert die Zelldifferenzierung bei Amphibienembryo¬ 
nen. 

Methode 

1. Ein Stück Mesodermgewebe wurde oberhalb der dorsalen Urmundlippe eines Salaman¬ 
derembryos im frühen Gastrulastadium (Spender) herausgeschnitten. 

2. Das Spendergewebe wurde auf einen Empfängerembryo im selben EntwicklungsStadium 
verpflanzt, und zwar in eine Region des Ektoderms, die sich zu Hautgewebe (Epidermis) 
entwickeln sollte. 
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Spenderembryo 


Empfängerembryo 


präsumptives 

Mesoderm 



Blastocoel 


Ergebnis 


dorsale 

Urmund- 

lippe 


präsumptive 
Epidermis (Ort des 
Transplantats der 
dorsalen 
Urmund- 
lippe) 



primäre 

Einrollung 

(Involution) 


Das Spendergewebe 
induzierte eine se¬ 
kundäre Einrollung ... 


s 


... und es bildete sich 
im Empfängerembryo 
ein sekundärer Satz 
dorsaler Strukturen. 


Neuralrohr 
(induziert) Chor £ a 

(induziert) 



Neuralrohr 

Chorda 


sekundärer 

Embryo 


Q Schließlich bildete sich 
ein vollständiger sekun¬ 
därer Embryo, der am 
Bauch mit dem ersten 
Embryo verwachsen war. 



Schlussfolgerung 

Die Zellen der dorsalen Urmundlippe können andere Zellen dazu veranlassen, ihre anlage¬ 
bedingte Entwicklung zu verändern. 


Der Prozess, der dafür sorgt, dass die Präsenz von ß-Catenin den 
Organisator erzeugt und dieser dann beginnt, die Entwicklung 
des Körperbauplans in Gang zu setzen, erfordert eine komplexe 
Folge von Interaktionen zwischen Transkriptionsfaktoren und 
Wachstumsfaktoren, die die Genexpression kontrollieren. Die 
jetzt folgende Beschreibung ist nur ein Teil dieser komplexen 
und noch immer nicht völlig geklärten Geschichte. Was Sie sich 
im Folgenden merken sollten, sind nicht die Namen der be¬ 
teiligten Gene und Genprodukte. Vielmehr geht es darum, ein 
Grundverständnis dafür zu entwickeln, wie diese Signalmole¬ 
küle miteinander in Wechselwirkung treten, um verschiedene 
Signalkombinationen zu erzeugen, die Positionsinformationen 
und zeitliche Informationen übermitteln können. Diese Informa¬ 


tionen lenken Zellen auf unterschiedliche Pfade der Determina¬ 
tion und Differenzierung. 

Wie Untersuchungen früher Gastrulastadien gezeigt haben, wird 
die Aktivität des Spemann-Organisators von Signalen induziert, 
die von vegetativen Zellen direkt unter dem grauen Halbmond 
ausgehen. Offenbar spielt das Protein ß-Catenin bei der Ge¬ 
nerierung dieser Signale eine Schlüsselrolle. Ein Signal, das 
zur Stimulation der Expression von Organisatorgenen entschei¬ 
dend ist, ist der Transkriptionsfaktor Goosecoid. Die Expression 
des goosecoid -Gens hängt anscheinend von zwei Signalübertra¬ 
gungswegen ab, an denen in beiden Fällen ß-Catenin beteiligt 
ist. 
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An dem ersten dieser beiden Signaltransduktionswege ist der 
Transkriptionsfaktor Siamois beteiligt, der die Expression des 
goosecoid- Gens stimuliert. Das siamois- Gen wird normaler¬ 
weise von einem allgegenwärtigen Transkriptionsfaktor namens 
Tcf-3 gehemmt (reprimiert), doch in Zellen, in denen ß-Catenin 
vorhanden ist, induziert eine Wechselwirkung zwischen Tcf-3 
und ß-Catenin die siamois- Expression. Das Siamoisprotein al¬ 
lein ist jedoch nicht hinreichend für eine goosecoid- Expression. 

Beim zweiten Signaltransduktionsweg erhalten Zellen vom ur¬ 
sprünglichen Ooplasma mRNA-Transkripte für eine Proteinfa¬ 
milie, deren Mitglieder als TGF-ß ( transforming growth factor 
ß) bezeichnet werden. TGF-ß interagiert mit dem Siamoispro¬ 
tein, um die Transkription des goosecoid- Gens zu kontrollieren. 
Daher ist es eine ganz bestimmte Kombination von Faktoren, 
die festlegt, welche Zellen zum Spemann-Organisator werden. 


Während sich der Spemann-Organisator 
von der dorsalen Urmundlippe wegbewegt, 
verändert er seine Aktivität 

Die Organisatorzellen leiten den Prozess der Bildung der dor¬ 
salen Urmundlippe ein. Insbesondere befinden sich diese Zellen 
im Zentrum der dorsalen Lippe und rollen sich ein (Involuti¬ 
on), das heißt, sie bewegen sich auf der Mittellinie (entlang 
der anterior-posterioren Achse) vorwärts. Die ersten Organisa¬ 
torzellen, die in den Embryo einwandem, bewegen sich nach 
vorne und werden zum Kopfentoderm und Kopfmesoderm. Hier 
veranlassen sie benachbarte Zellen, sich am Aufbau von Kopf¬ 
strukturen zu beteiligen. Später induzieren Organisatorzellen, 
die in den Embryo einwandem, Strukturen des Rumpfes, und 
die letzten Organisatorzellen, die nach innen wandern, veran¬ 
lassen die Bildung von Schwanzstrukturen. Wie verändert sich 
die Beschaffenheit der Organisatorzellen derart, dass sie Kopf-, 
Rumpf- oder Schwanzstrukturen induzieren können? 

Induzierte Wechselwirkungen von Geweben können Reaktionen 
unterdrücken wie auch hervorrufen. Wie Sie bereits gesehen 
haben, exprimieren die frühen Organisatorzellen den Tran¬ 
skriptionsfaktor Goosecoid, der seinerseits Gene aktiviert, die 
lösliche Signalstoffe codieren. Wenn diese Zellen in das Blas- 
tocoel einwandern, kommen sie mit neuen Zellpopulationen in 
Kontakt, die eine Reihe unterschiedlicher Wachstumsfaktoren 
produzieren. Damit sich Kopfstrukturen bilden, muss ein Teil 
dieser Wachstumsfaktoren unterdrückt werden. Die am weites¬ 
ten vorne (anterior) gelegenen Organisatorzellen erzeugen unter 
dem Einfluss von Goosecoid Antagonisten dieser Wachstums¬ 
faktoren und setzen sie frei. 

Die Induktion von Rumpfstrukturen erfordert die Unterdrückung 
eines anderen Satzes von Wachstumsfaktoren. In Organisatorzel¬ 
len, die später einwandern als die Kopforganisatoren, ist Goose¬ 
coid nicht länger der dominierende Transkriptionsfaktor, und 
diese Zellen exprimieren andere Wachstumsfaktorantagonisten. 
Die Induktion von Schwanzstrukturen verlangt wiederum ande¬ 
re Aktivitäten der Organisatorzellen, die als Letzte einwandern. 
Daher exprimieren die Organisatorzellen zur rechten Zeit geeig¬ 
nete Sätze von Antagonisten, um entlang der anterior-posterioren 
Achse unterschiedliche Differenzierungsmuster hervorzurufen. 


Auch bei der Frühentwicklung des Nervensystems spielt eine 
suppressive Gewebewechselwirkung eine Rolle. Lange wurde 
angenommen, die einwandemden Organisatorzellen veranlass- 
ten das darüberliegende Ektoderm aktiv, Nervengewebe statt 
Oberhaut (Epidermis) zu bilden. Inzwischen ist jedoch bekannt, 
dass die Epidermis nicht der Standardzustand des dorsalen Ekto¬ 
derms ist. Vielmehr sezerniert das darunterliegende Mesoderm 
Faktoren, die als BMP-Proteine bezeichnet werden und die das 
Ektoderm veranlassen, zur Epidermis zu werden. Die Aufga¬ 
be der eingewanderten Organisatorzellen besteht darin, diese 
Induktion zu blockieren und den darüberliegenden Ektoderm¬ 
zellen zu erlauben, ihrem wahren Standardweg zu folgen - der 
Differenzierung zu Nervengewebe. 


Die Gastrulation von Reptilien und Vögeln 
ist eine Anpassung an dotterreiche Eier 

Die Eier von Sauropsiden (Reptilien und Vögel) enthalten viel 
Dotter; daher entwickelt sich die Blastula bei diesen Tieren als 
Zellscheibe, die oben auf der Dottermasse aufliegt (discoida- 
le Furchung ähnlich wie beim Zebrafisch, ► Abb. 43.3b). Das 
Hühnerei soll hier als Beispiel dienen, wie die Gastrulation bei 
einer flachen Scheibe aus Zellen anstelle einer Hohlkugel aus 
Zellen vonstattengeht. 

Beim Hühnerembryo führt die Furchung zu einer flachen, 
runden Zellschicht, die als Keimscheibe oder Blastodiskus 
bezeichnet wird (►Abb. 43.10). Zwischen Keimscheibe und 
Dottermasse liegt ein flüssigkeitsgefüllter Raum. Einige Zel¬ 
len lösen sich von der Keimscheibe ab und wandern in diesen 
Raum ein, während andere Zellen vom hinteren Rand der Keim¬ 
scheibe dorthin einwachsen. Diese Zellen treffen zusammen und 
bilden eine durchgehende Schicht, den Hypoblast, aus dem 
sich später die extraembryonalen Membranen (Embryonalhül¬ 
len) entwickeln, die den Embryo während seiner Entwicklung 
schützen und ernähren (►Abb. 43.14). Die darüberliegenden 
Zellen bauen den Epiblast auf, der den eigentlichen Embryo bil¬ 
det. Daher ist die Vogelblastula eine abgeflachte Struktur, wobei 
der obere Epiblast und der untere Hypoblast an den Rändern der 
Keimscheibe Zusammentreffen. Das Blastocoel ist der flüssig¬ 
keitsgefüllte Raum zwischen Epiblast und Hypoblast. 

Die Gastrulation beginnt mit einer Verdickung im hinteren Be¬ 
reich des Epiblasten, die durch eine Bewegung von Zellen in 
Richtung Mittellinie und dann nach vorne hervorgerufen wird 
(►Abb. 43.11). Das Ergebnis ist eine Leiste in der Mittelli¬ 
nie, die als Primitivstreifen (Keimstreifen) bezeichnet wird. 
Entlang des Primitivstreifens bildet sich eine Furche, die Pri- 
mitivrinne. Die Primitivrinne fungiert als Blastoporus, und 
Zellen wandern durch sie über die Seiten des Primitivstreifens 
ins Blastocoel, um zu Entoderm und Mesoderm zu werden. 
Beim Hühnerembryo entsteht kein Urdarm, sondern Entoderm 
und Mesoderm wandern nach vorne, um den Darm und andere 
Strukturen zu bilden. 

Am Vorderende der Primitivrinne liegt eine Verdickung, die als 
Primitivknoten (bei Vögeln als Hensen-Knoten) bezeichnet 
wird; sie ist das Äquivalent der dorsalen Urmundlippe des Am¬ 
phibienkeims. Tatsächlich werden zahlreiche Signalmoleküle, 
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Aufsicht auf 
einen Hühnerembryo 


O Zellen im hinteren Bereich 
des Epiblasten verändern 
ihre Form, verdicken sich und 
bilden den Primitivstreifen. 



Blastodiskus 

Dotter 


I Zellen wandern zum 
Primitivstreifen und 
führen dazu, dass er 
sich verlängert. 


I Der Primitivstrei¬ 
fen verengt und 
verlängert sich . 


I ... und bildet die Primitivrinne - 
den Urmund des Hühnerembryos. 
Durch den Hensen-Knoten 
(Primitivknoten) wandern Zellen 
zum Vorderende der Rinne. 


I Zellen, die im Hensen-Kno¬ 
ten generiert werden und in 
die Gastrula wandern, zie¬ 
hen in den vorderen Bereich 
und bilden Kopfstrukturen 
sowie die Chorda dorsalis. 



anterior 

i-Mittellinie 


posterior 



Primitivstreifen 


Gastrulation: Oberflächenzellen 
wandern Richtung Primitivrinne 
und von dort ins Blastocoel. 


Blastocoel 



Hensen- ~~^ r 
Knoten 


Epiblast 


Zellen, die über die 
Seiten des Primitiv¬ 
streifens einwan¬ 
dern, bilden Meso¬ 
derm (Somiten) und 
Entoderm. 


Dotter 


Der Hypoblast wird von 
sich ausbreitendem 
Entoderm verdrängt. 


Querschnitt durch einen Hühnerembryo 


Abb. 43.10 Gastrulation bei Vögeln. Da die Eier von Vögeln und Reptilien sehr dotterreich sind, entwickeln sich die Embryonen über eine 
Keimscheibe (Blastodiskus) und weisen ein Gastrulationsmuster auf, das sich deutlich von demjenigen bei Amphibien unterscheidet 


die im Spemann-Organisator identifiziert worden sind, auch im 
Primitivknoten exprimiert. Einige Zellen, die den Primitivkno¬ 
ten passieren, werden zur Chorda dorsalis und organisieren den 
Hühnerembryo in ähnlicher Weise, wie es beim Froschembryo 
der Fall ist. Und wie Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel 
(►„Faszination Forschung: Mit dem Strom schwimmen“) ge¬ 
sehen haben, setzt der asymmetrische Fluss der extrazellulären 
Flüssigkeit über diesen Primitivknoten, der durch die primären 
Cilien bestimmter nodaler Zellen (vom lateinischen nodus für 
„Knoten“) erzeugt wird, eine asymmetrische Signalkaskade in 
Gang, welche die Finks-rechts-Asymmetrie der inneren Organe 
festlegt. 


Placentale Säuger besitzen ein 
Gastrulationsmuster wie Sauropsiden, 
obwohl ihren Eiern der Dotter fehlt 

Säugerembryonen (mit Ausnahme der Kloakentiere) beziehen 
ihre Nährstoffe aus dem Kreislauf der Mutter; daher weisen Säu¬ 
gereier kaum Dotter auf, der ihr Furchungsmuster und ihre Früh¬ 


entwicklung beeinflussen könnte. Aber Säuger und Sauropsiden 
sind Amnioten, daher ist es nicht verwunderlich, dass sich die 
Muster ihrer Frühentwicklung in mancher Hinsicht gleichen. In 
► Abschn. 43.2 wurde beim Säuger die Differenzierung in Tro¬ 
phoblast und Embryoblast erwähnt - der Embryoblast wird zur 
Keimscheibe; diese ähnelt der Keimscheibe der Sauropsiden. 

Wie bei der Vogelentwicklung die Keimscheibe teilt sich bei 
Säugern der Embryoblast in eine obere Schicht (Epiblast), und 
eine untere Schicht (Hypoblast), zwischen denen ein flüssig¬ 
keitsgefüllter Raum liegt, das Blastocoel. Der Embryo entwi¬ 
ckelt sich aus dem Epiblast, und der Hypoblast liefert einen 
Beitrag zu den Embryonalhüllen (►Abb. 43.5). Der Epiblast 
trägt ebenfalls zu den Embryonalhüllen bei; insbesondere spal¬ 
tet er eine obere Zellschicht ab, die das Amnion bildet. Das 
Amnion wächst aus und umgibt wie bei den Sauropsiden den 
sich entwickelnden Embryo als häutiger, mit Amnionflüssigkeit 
gefüllter Sack. Im Epiblast der Säuger verläuft die Gastrulation 
genauso wie im Epiblast der Vögel. Es bildet sich eine Primitiv¬ 
rinne, und Epiblastenzellen wandern durch die Rinne ein, um 
Entoderm und Mesoderm zu bilden. Vorne an der Grube be¬ 
findet der Primitivknoten, der dem Hensen-Knoten der Vögel 
homolog ist. 
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Wie wird die Bilateralsymmetrie gebrochen? 


43.3 Wiederholung 


Die Gastrulation führt zur anterior-posterioren und zur dorso- 
ventralen Ausrichtung des Embryos, doch alle diskutierten 
Mechanismen erzeugen eine Bilateralsymmetrie. In der Einlei¬ 
tung zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: Mit dem 
Strom schwimmen“) haben Sie einen frühen Mechanismus ken¬ 
nengelernt, der diese Symmetrie bricht, um die wohlbekannte 
Links-rechts-Symmetrie des Körpers zu erzeugen. Das Herz 
liegt mehr auf der linken Seite, der Hauptlappen der Leber auf 
der rechten, Pankreas und Milz liegen links, der Blinddarm 
rechts, das Hauptblutgefäß, das das Herz verlässt, die Aorta, 
biegt sich nach links, der rechte Lungenflügel hat drei Lappen, 
der linke zwei, und so weiter. Ganz zu Anfang der Gastrulati¬ 
on ist die Stelle, wo bei Säugern die Einwanderung der Zellen 
beginnt, durch einen Primitivknoten aus Zellen markiert. Auf 
der ventralen Oberfläche dieses Knotens sind die nodalen Zellen 
(Knotenzellen) bewimpert. Einige dieser Wimpern oder Cilien 
sind beweglich, andere nicht. Die beweglichen Cilien erzeugen 
über den Primitivknoten einen extrazellulären Flüssigkeitsström 
nach links. ► „Experiment: Beeinflusst die Richtung der noda¬ 
len Strömung die Entwicklung der Links-rechts-Asymmetrie im 
Mäuseembryo?“ untersucht, ob dieser gerichtete Fluss notwen¬ 
dig und hinreichend ist, um Signalprozesse in Gang zu setzen, 
die die Bilateralsymmetrie des Embryos teilweise aufheben. 


Die Zellbewegungen der Gastrulation wandeln die Bla¬ 
stula in einen Embryo aus drei Keimblättern um. Neue 
Kontakte zwischen Zellen führen zu induktiven Signal¬ 
wechselwirkungen, die das Schicksal von Zellen festle¬ 
gen. Das Gewebe der dorsalen Urmundlippe ist die Quelle 
von Organisatorzellen, die die Entwicklung von präsump- 
tiven Kopf-, Rumpf- und Schwanzstrukturen induzieren. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Gastrulation beim Frosch und beim Seeigel einan¬ 
der vergleichend gegenüberstellen können. 

■ das Experiment erklären können, das die Rolle der dor¬ 
salen Urmundlippe in der Embryonalentwicklung von 
Amphibien illustrierte. 

■ die Zellbewegungen beschreiben können, die bei der 
Gastrulation von Seeigeln und Amphibien auftreten, 
und zusammenfassen können, wie Organisatorzellen 
ein Muster schaffen, indem sie in geeigneter Weise 
Wachstumsfaktorantagonisten exprimieren. 


Experiment: Beeinflusst die Richtung der nodalen Strömung die 
Entwicklung der Links-rechts-Asymmetrie im Mäuseembryo? 

Originalliteratur: Nonaka S et al. (2002) Nature 418: 96-99 

Hypothese 

Die nach links gerichtete Strömung extrazellulärer Flüssigkeit, die durch das Schlagen der 
nodalen, primären Cilien erzeugt wird, ist der Stimulus für die Aufhebung der Bilateralsym¬ 
metrie bei der Organentwicklung der Maus. 

Methode 

1. Mäuseembryonen vom Wildtyp in verschiedenen Entwicklungsstadien (präsomitisch 
und mit ein, zwei oder drei Somiten, ► Abb. 43.12) wurden in einer mit einem Kul¬ 
turmedium gefüllten Kammer so befestigt, dass ihre nodalen Enden nach oben zeigten. 

2. Kulturmedium wurde durch die Kammer gepumpt: entweder von links (normal) oder 
von rechts (spiegelbildlich) und entweder langsam oder schnell. 

3. Nach vier Tagen wurde untersucht, in welche Richtung (normal oder spiegelbildlich) 
sich jeweils der sich entwickelnde Herzschlauch krümmte. 

Ergebnisse 

Da es unterschiedlich viele Embryonen gab und einige von ihnen nicht überlebten, sind die 
Daten in Prozent der Gesamtstichprobe bei jeder Bedingung angegeben, die eine normale 
oder eine spiegelbildliche Krümmungsrichtung des Herzschlauchs zeigten. In „langsam- 
links“ gingen beispielsweise die Daten von insgesamt 16 Embryonen ein. Zwölf wiesen 
eine normale Krümmungsrichtung auf, vier eine spiegelbildliche. 







43.3 Die Gastrulation erzeugt mehrere Gewebeschichten 


1333 


Die ► Abbildung zeigt, wie die Krümmungsmuster des Herzschlauchs im präsomitisehen 
Stadium von der Strömungsrichtung des Kulturmediums beeinflusst wurden. 


normale Richtung 

spiegelbildliche 

der Krümmung 

Richtung der 


Krümmung 



links links rechts rechts 

Geschwindigkeit und Richtung der 
Strömung des Kulturmediums 

Geschwindigkeit und Richtung der Strömung des Kulturmediums a 
Genotyp, Stadium schnell-links langsam-links langsam-rechts schnell-rechts 

Wildtyp, präsomitisch 9N, OR, 10T 12N, 4R, 16T 13N, 3R, 16T 2N, 21R, 24T 

a N, normale Krümmung des Herzschlauchs; R, spiegelbildliche Krümmung; T, Gesamtzahl der Embryonen 
in der Stichprobe 

Wenn sich das Kulturmedium von rechts nach links über den Primitivknoten bewegte, 
war die Richtung der Herzschlauchkrümmung normal. Wenn das Signal schwach war 
(Strömung „langsam-links“) oder wenn ein schwaches umgekehrtes Signal (Strömung 
„langsam-rechts“) appliziert wurde, war der Effekt auf die normale Richtung der Herz¬ 
schlauchkrümmung gering, doch wenn das umgekehrte Signal stark war, erfolgte die 
Herzschlauchkrümmung in die spiegelbildliche Richtung. 


Schlussfolgerungen 

Diese Ergebnisse stützen die Schlussfolgerung, dass die nodale Strömung der extrazel¬ 
lulären Flüssigkeit ein wichtiges Signal für die Aufhebung der Bilateralsymmetrie beim 
Mäuseembryo ist. 


■ erklären können, was die Begriffe „notwendig“ und 
„hinreichend“ im Zusammenhang mit der Untersu¬ 
chung von potenziellen InduktionsSignalen bedeuten. 

■ die Gastrulation bei Sauropsiden und Amphibien ver¬ 
gleichen können. 


_ 7_ 

1. Die Seeigelblastula entwickelt sich zu einer radiär symmetri¬ 
schen Larve, die Froschblastula hingegen zu einem bilate¬ 
ralsymmetrischen Embryo. Wie ist dieser Unterschied mit 
Gastrulationsprozessen in diesen beiden Tiergruppen ver¬ 
knüpft? 


2. Was heißt es, die Kriterien „Notwendigkeit“ und „Hinläng- 
lichkeit“ zu erfüllen, und wie nutzt das Spemann-Mangold- 
Experiment diese Kriterien, um die Rolle der dorsalen Ur- 
mundlippe als primärer embryonaler Organisator (Spemann- 
Organisator) zu demonstrieren? 

3. Wie induzieren die Zellen des Spemann-Organisators unter¬ 
schiedliche Strukturen auf der anterior-posterioren Achse, 
wenn sie von der dorsalen Urmundlippe in die Kopfregion 
des Embryos wandern? 

4. Wie unterscheidet sich die Gastrulation von Sauropsiden von 
derjenigen von Amphibien? 


Sie haben erfahren, wie sich die befruchtete Eizelle zu einem 
Embryo mit drei Keimblättern entwickelt und wie zelluläre 
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Blick in die Daten: Beeinflusst die Richtung der nodalen Strömung die Entwicklung der 
Links-rechts-Asymmetrie im Mäuseembryo? 


Das in der Grafik von ► „Experiment: Beeinflusst die Rich¬ 
tung der nodalen Strömung die Entwicklung der Links-rechts- 
Asymmetrie im Mäuseembryo?“ illustrierte Experiment wur¬ 
de an präsomitischen Embryonen durchgeführt, also bevor 
sich irgendwelche Somiten gebildet hatten. In Anbetracht 
dessen, dass Entwicklungsprozesse eine sequenzielle Abfol¬ 
ge haben und verschiedene Ereignisse koordiniert werden 
müssen, haben EntwicklungsSignale gewöhnlich ein Zeitfens¬ 
ter, in dem sie wirksam sind. Gibt es ein Zeitfenster, in dem 
die nodale Strömung die Links-rechts-Symmetrie im Embryo 
festlegt? Um das Timing im Hinblick auf die Empfindlich¬ 
keit für die nodale Strömung zu untersuchen, wurde ein ande¬ 
res Experiment durchgeführt, bei dem nur eine schnelle nach 
rechts gerichtete Strömung auf frühe Embryonen in unter¬ 
schiedlichen EntwicklungsStadien getestet wurde. 


Genotyp, Stadium 

Wildtyp, präsomitisch 
Wildtyp, 1 Somit 
Wildtyp, 2 Somiten 
Wildtyp, 3 Somiten 


Geschwindigkeit und Richtung der 

Strömung des Kulturmediums a 

2N, 21R, 24T 

9N, OR, 12T 

22N, OR, 22T 

14N, OR, 14T 


a N, normale Krümmung des Herzschlauchs; R, spiegelbildliche Krüm¬ 
mung; T, Gesamtzahl der Embryonen in der Stichprobe 


Aufgaben 

1. Stellen Sie die Ergebnisse grafisch dar und tragen Sie die 
Daten als Prozent der Antworten auf der y -Achse und die 
Entwicklungs Stadien auf der x-Achse auf. 

2. Warum enthielt das Experiment keine nach links gerich¬ 
tete Strömung als Stimulus? 

3. Liefern diese Daten Belege dafür, dass es eine sensible 
Phase gibt, in der die nodale Strömung die Links-rechts- 
Asymmetrie festlegt? 

4. Was schließen Sie aus den Ergebnissen mit den Wild¬ 
typembryonen, die ein, zwei oder drei Somiten gebildet 
hatten? 


Signale unterschiedliche Differenzierungsmuster auslösen. Im 
nächsten Abschnitt geht es darum, wie sich Organe und Organ¬ 
systeme entwickeln. 

43.4 Organe entwickeln sich 
aus den drei Keimblättern 

Durch die Gastrulation entsteht ein Embryo mit drei Keimblät¬ 
tern, die dank ihrer Lage durch induktive Wechselbeziehungen 
aufeinander ein wirken können. In der nächsten Phase der Ent¬ 
wicklung, der Organogenese (Organbildung), kommt es zu 
einer synchronen und koordinierten Entwicklung vieler Organe 
und Organsysteme. 

Ein früher Vorgang in der Organogenese, der direkt mit der Ga¬ 
strulation in Zusammenhang steht, ist die Neurulation, mit der 
die Entwicklung des Nervensystems bei Vertebraten einsetzt. 
Verfolgen Sie nun diesen Vorgang beim Amphibienembryo; er 
spielt sich in ähnlicher Weise auch bei den Amnioten ab. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das Chordamesoderm bildet die Chorda dorsalis (Notochord) 
und leitet die Neurulation ein. 


■ Segmentierte Zellblöcke, sogenannte Somiten, erzeugen Zellen, 
die sich zu Wirbeln, Rippen, Rumpfmuskulatur und Extremitäten 
entwickeln. 

■ Hox-Gene kontrollieren bei Wirbeltieren die Differenzierung der 
anterior-posterioren Achse. 

■ Genetische Faktoren und Umweltfaktoren können zu Neural¬ 
rohrdefekten führen. 


Die dorsale Urmundlippe hat den Boden 
für die Organogenese bereitet 

Wie Sie im vorangegangenen Abschnitt gesehen haben, be¬ 
wegt sich eine Gruppe von Zellen, die die dorsale Urmundlippe 
passieren, nach vorne und wird zur entodermalen Auskleidung 
des Darmtrakts. Die andere Gruppe von Zellen, die die dorsa¬ 
le Urmundlippe passieren, wird zum Chordamesoderm, das 
seinen Namen der Tatsache verdankt, dass es sich zu einem 
bindegewebigen Achsenstab entwickelt, der Chorda dorsalis 
(Rückensaite, auch Notochord genannt), die den Embryo in 
Längsrichtung als Stützstruktur (Endoskelett) durchzieht. Die 
Chordamesodermzellen erfüllen auch eine wichtige Organisa¬ 
torfunktion (►Abb. 43.8). Die Chorda dorsalis wird später 
durch die Wirbelsäule als Endoskelett ersetzt. Die Organisator¬ 
kapazität des Chordamesoderms bewirkt, dass sich das darüber- 
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a Neuralplatte b 

r K 


Neuralwulst Neuralrinne 




Somit Chorda dorsalis Coelom 


Neuralrohr 


langgestreckten Zylinder, das Neuralrohr, sowie eine durch¬ 
gängige Schicht aus epidermalem Ektoderm (► Abb. 43.1 lb-d). 

Zellen von den am weitesten seitlich liegenden Anteilen der 
Neuralplatte werden nicht zu einem Teil des Neuralrohrs, son¬ 
dern lösen sich von ihm und kommen zwischen Neuralrohr und 
der darüber befindlichen Epidermis zu liegen. Diese Neuralleis¬ 
tenzellen wandern aus, um die Entwicklung der Verbindungen 
zwischen dem Zentralnervensystem (Gehirn und Rückenmark) 
und dem übrigen Körper voranzutreiben. Neuralleistenzellen 
bringen diverse Strukturen hervor, darunter Kiefer, Schädel, 
Gesicht, Pigmentzellen, Drüsen, glatte Muskulatur und vieles 
andere mehr. 

Am Vorderende entwickelt das Neuralrohr Ausbuchtungen, 
die zu den Hauptabschnitten des Gehirns werden; das übrige 
Neuralrohr wird zum Rückenmark. Beim Menschen kann eine 
Fehlentwicklung des Neuralrohrs zu schweren Missbildungen 
führen. Wenn sich die Neuralwülste im unteren Rückenbe¬ 
reich nicht schließen, wird das Kind mit einem offenen Rücken 
(Spina bifida) geboren. Schließen sie sich im oberen Bereich 
nicht, kann es sein, dass sich ein Kind ohne Vorderhim ent¬ 
wickelt (Anencephalie). Inzwischen sind mehrere genetische 
Faktoren identifiziert worden, die zu Neuralrohrdefekten füh¬ 
ren können, aber auch umweltbedingte Faktoren, einschließlich 
solcher, die emährungsbedingt sind, spielen eine Rolle. Die 
Häufigkeit solcher Fehlbildungen lag früher bei einer von 300 
Febendgeburten, heute beträgt sie in Deutschland eine von 3000 
Geburten, da schwangere Frauen mit der Nahrung meistens ge¬ 
nügend Folsäure (ein B-Vitamin) zu sich nehmen. 


Die Körpersegmentierung entwickelt sich 
im Verlauf der Neurulation 


Abb. 43.11 Neurulation bei Wirbeltieren, a Zu Beginn der Neurula¬ 
tion ist das Ektoderm der Neuralplatte (grün) flach ausgebreitet, b Die 
Neuralplatte stülpt sich ein (Invagination) und faltet sich auf, sodass 
sie ein Rohr bildet, c, d Das vollständig gebildete Neuralrohr eines 
Hühnerembryos, das in c schematisch und in d als rasterelektronenmi¬ 
kroskopische Aufnahme gezeigt ist 


liegende Ektoderm zu Neuroektoderm entwickelt. Das geschieht 
durch die Expression von Signalmolekülen (wie Noggin und 
Chordin), die die Differenzierung unterschiedlicher Abteilun¬ 
gen des Nervensystems einleiten. 

Die Neurulation erfordert die Bildung eines inneren Neural¬ 
rohrs aus einer äußeren Zellschicht. Die ersten Anzeichen der 
Neurulation sind eine Abflachung und Verdickung des über 
der Chorda dorsalis liegenden Ektoderms; dieser verdickte Be¬ 
reich bildet die Neuralplatte (►Abb. 43.11a). Die Ränder 
der Neuralplatte, die in Richtung der Körperlängsachse verlau¬ 
fen, verdicken sich weiter, um Wülste oder Falten zu bilden. 
Zwischen diesen Neuralwülsten bildet sich eine Rinne, die 
sich vertieft, während die Neuralwülste aufeinander zu stre¬ 
ben und schließlich an der Mittellinie Zusammentreffen. Dort 
verschmelzen die Neuralwülste miteinander und bilden einen 


Wie die Taufliegen, deren Entwicklung Sie in ► Abschn. 19.3 
kennengelernt haben, besitzen Wirbeltiere einen Körperbau¬ 
plan, der aus sich wiederholenden Segmenten besteht, die im 
Faufe der Embryonalentwicklung abgewandelt werden. Diese 
Segmentierung zeigt sich am deutlichsten bei dem wieder¬ 
kehrenden Muster von Wirbeln, Rippen, Nerven und Muskeln 
entlang der Körperlängsachse. Wenn sich das Neuralrohr bil¬ 
det, sammelt sich mesodermales Gewebe beidseitig der Chorda, 
um separate Zellblöcke zu bilden, die Somiten (► Abb. 43.12). 
Diese Somiten produzieren Zellen, aus denen sich die Wirbel, 
Rippen, die Rumpfmuskulatur sowie die Dermis (Unterhaut) 
entwickeln. 

Die Nervenstränge, die Gehirn und Rückenmark mit den Gewe¬ 
ben und Organen im ganzen Körper verbinden, sind ebenfalls 
segmental angeordnet. Die Somiten tragen dazu bei, die Or¬ 
ganisation dieser peripheren Nerven zu steuern, die Nerven 
selbst sind jedoch nichtmesodermalen Ursprungs. Wie bereits 
zuvor besprochen, lösen sich die Neuralleistenzellen dort, wo 
das Neuralrohr fusioniert, aus ihrem Zellverband und wandern 
nach innen zwischen Epidermis und Somiten sowie unter die 
Somiten. Aus diesen Neuralleistenzellen entwickeln sich zahl¬ 
reiche Strukturen, darunter die peripheren Nerven. 
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a 




2 Tage alter Embryo 

Neuralleiste 
Epidermis 
Somiten 
Neuralrohr 
Chorda dorsalis 


4 Tage alter Embryo 


Auf beiden Seiten des 
Neuralrohrs bilden sich 
seriell angeordnete 
Gewebeblöcke aus 
Mesoderm - die Somiten. 


Jeder Somit teilt sich 
in drei Zellschichten. 
Die obere Schicht 
liefert einen Beitrag 
zur Dermis, ... 


Neuralleisten¬ 
zellen 


Neuralrohr 


wandernde 
Mesenchym- 
zellen 

7 Tage alter Embryo 


... die mittlere zur 
Muskulatur, ... 


... und das untere 
Mesenchym bildet 
Knorpelgewebe für 
Rippen und Wirbel. 


Zwischen diese Schich¬ 
ten wandern Neural¬ 
leistenzellen ein und 
bilden Nervengewebe 
und andere Gewebe. 


b Neuralrohr Somiten 



Somiten- 

bildung 


mesodermales 
Gewebe (ent¬ 
wickelt sich zu 
Somiten) 


Abb. 43.12 Die Entwicklung der Körpersegmentierung beim Hühnerembryo, a Auf beiden Seiten des Neuralrohrs bilden sich seriell ange¬ 
ordnete Gewebeblöcke aus, die man als Somiten bezeichnet. Muskeln, Knorpel, Knochen und die Unterhaut entstehen aus Somiten. b In dieser 
rasterelektronenmikroskopischen Aufnahme der Somitenbildung in einem Hühnerembryo wurde das darüberliegende Ektoderm entfernt, und man 
sieht von oben auf das Neuralrohr und die Somiten 


Im weiteren Verlauf der Entwicklung treten Unterschiede zwi¬ 
schen den Körpersegmenten auf. Das Rückenmark differenziert 
sich in einzelne Bereiche, ebenso die Wirbelsäule, an der einige 
Wirbel unterschiedlich große Rippen ausbilden, während andere 
rippenlos bleiben. Im vorderen Bereich des Embryos entwickeln 
sich Vorderextremitäten, im hinteren Bereich Hinterextremi- 
täten. 


Hox-Gene kontrollieren die Entwicklung 
längs der anterior-posterioren Achse 

Wie ist Mesodermgewebe im vorderen Bereich einer Maus 
darauf programmiert, Vorderbeine statt Hinterbeine zu produ¬ 
zieren? Wie Sie in ► Abschn. 19.3 erfahren haben, kontrollieren 
homöotische Gene die Körpersegmentierung bei Drosophila. 
Homöotische Gene von Tieren weisen eine DNA-Sequenz auf, 
die als Homöobox bezeichnet wird. Eine Homöobox codiert 
eine DNA-bindende, als Transkriptionsfaktor wirksame Prote¬ 
indomäne, Homöodomäne genannt. Einige der Gene, die beim 
Frosch die Gastrulation steuern, sind Homöoboxgene - zum 
Beispiel goosecoid und siamois. Bei Wirbeltieren bezeichnet 
man die homöotischen Gene, die die Differenzierung längs der 
anterior-posterioren Achse des Körpers kontrollieren, als Hox- 
Gene (►Abschn. 19.3). 


Bei Säugern liegen vier Hox-Gen-Komplexe in Clustern von 
jeweils etwa zehn Genen auf verschiedenen Chromosomen. Be¬ 
merkenswert ist, dass die zeitliche und räumliche Expression 
dieser Gene demselben Muster folgt wie ihre lineare Reihen¬ 
folge auf dem Chromosom. Das heißt, die Hox-Gene, die dem 
3 r -Ende eines jeden Genkomplexes am nächsten liegen, werden 
zuerst exprimiert, und zwar im vorderen Bereich des Embryos. 
Die Hox-Gene, die näher am 5 r -Ende des Genkomplexes lie¬ 
gen, werden später und in einem weiter hinten gelegenen Teil 
des Embryos exprimiert. Infolgedessen erhalten unterschied¬ 
liche Teile des Embryos unterschiedliche Kombinationen von 
Hox-Gen-Produkten, die jeweils eine Homöodomäne enthalten 
und somit als Transkriptionsfaktoren dienen (► Abb. 43.13). 

Während Hox-Gene den Zellen Informationen über deren Po¬ 
sition auf der anterior-posterioren Körperachse vermitteln, lie¬ 
fern andere Gene den Zellen Informationen über deren dorso- 
ventrale Position. Die Gewebe in jedem Körpersegment diffe¬ 
renzieren sich entsprechend ihrer dorso-ventralen Lokalisation. 
Im Rückenmark entwickeln sich sensorische Nervenverbindun- 
gen beispielsweise in der Dorsalregion, motorische Nerven- 
verbindungen hingegen in der Ventralregion. In den Somiten 
differenzieren sich dorsal gelegene Zellen zu Haut- und Mus¬ 
kelzellen, ventral gelegene Zellen hingegen zu Knorpel- und 
Knochenzellen (►Abb. 43.12). Ein Beispiel für ein Gen, das 
bei Vertebraten dorso-ventrale Informationen liefert, ist sonic 
hedgehog , das in der Chorda von Vertebraten exprimiert wird 
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a DNA mit gebundener Homöodomäne 



b Expressionsmuster von Hox-Genen 


Die Gene, die dem 3'-Ende 
am nächsten liegen, werden 
in den vordersten Regionen 
exprimiert... 


... und diejenigen, die 
dem 5'-Ende am nächsten 
liegen, werden weiter hin¬ 
ten exprimiert. 


V 

M 

bl b2 b3 b4 b5 b6 

b7 b8 b9 

_y 

3' 


■ 

■KU 


Hoxb 



Expressionsgradient 
>. zwischen dem Vor¬ 
der- und dem Hinter¬ 
ende des Embryos 



Abb. 43.13 Hox-Gene kontrollieren die Körpersegmentierung. 

a An die DNA-Doppelhelix (rot/blau) angedockte Homöodomäne 
(goldgelb); sie ist Teil eines als Transkriptionsfaktor wirkenden Pro¬ 
teins, das von einem Hox-Gen codiert wird, b Hox-Gene werden längs 
der anterior-posterioren Achse des Embryos in derselben Reihenfolge 
exprimiert, wie sie zwischen dem 3'- und dem 5'--Ende des Genkom¬ 
plexes angeordnet sind. Infolge einer im Laufe der Evolution erfolgten 
Genduplikation weisen Wirbeltiere vier Kopien des abgebildeten Hox- 
Gen-Komplexes auf 


und in den Zellen des darüberliegenden Neuralrohrs Anlagen 
induziert, wie sie für ventrale Rückenmarkszellen typisch sind. 
(Wie bei den Hox-Genen ist sonic hedgehog einem Drosophi¬ 


la- Gen homolog, das einfach hedgehog heißt.) Eine Familie 
von Homöoboxgenen, die Pax-Gene, spielt bei der Entwicklung 
von Nervensystem und Somiten viele Rollen. Eines dieser Ge¬ 
ne, Pax3, wird in denjenigen Neuralrohrzellen exprimiert, die 
sich zu dorsalen Rückenmarks Strukturen entwickeln. Das Gen 
sonic hedgehog unterdrückt die Expression von Pax3, und die 
Wechselbeziehung zwischen beiden liefert dorso-ventrale Posi¬ 
tionsinformationen für die Differenzierung des Rückenmarks. 

Nach der Entwicklung der Körpersegmentierung schreitet die 
Bildung von Organen und Organsystemen rasch voran. Die Ent¬ 
wicklung eines Organs erfordert intensive induktive Wechselbe¬ 
ziehungen. Ein Beispiel ist die Fähigkeit des Chordamesoderms, 
bei der Bildung des Neuralrohrs die Umwandlung des über dem 
Mesoderm liegenden Ektoderms in das Ektoderm des Neural¬ 
rohrs zu stimulieren (► Abb. 43.1 1). Auf die Aufklärung dieser 
induktiven Wechselbeziehungen konzentriert sich gegenwärtig 
die Forschung vieler Entwicklungsbiologen. 


43.4 Wiederholung 

Durch die Gastrulation kommt es zu Wechselwirkun¬ 
gen im Gewebe, die die Organbildung (Organogenese) 
in Gang setzen. Die Neurulation wird von Chordameso¬ 
derm eingeleitet, das die Rolle eines Organisators innehat 
und die Chorda dorsalis bildet. Die Neurulation führt 
zur Bildung des Zentralnervensystems, und die assozi¬ 
ierten Neuralleistenzellen bilden die peripheren Nerven. 
Sequenzen von Hox-Genen werden bei Vertebraten nach¬ 
einander, doch in überlappenden Mustern exprimiert; sie 
liefern eine Reihe von Signalmolekülmustern, die die Dif¬ 
ferenzierung der anterior-posterioren Achse steuern. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, wie die Entwicklung des Nerven¬ 
systems mit der Neurulation beginnt. 

■ die Bildung von Somiten und ihre Rolle in der Ent¬ 
wicklung beschreiben können. 

■ erklären können, wie genetische Faktoren und Um¬ 
weltfaktoren die Bildung des Neuralrohrs beeinflussen 
können. 

■ erklären können, wie eine begrenzte Anzahl von Hox- 
Genen das komplexe anterior-posteriore Muster des 
Vertebratenembryos organisieren kann. 


_ ? _ 

1. Wie reagiert das über der Chorda liegende Ektoderm auf 
Signale des Chordamesoderms, die es anweisen, ein Neural¬ 
rohr wie auch Neuralleistenzellen zu bilden? 

2. Welche Konsequenz könnte eine fehlende Somitenbildung 
im Embryo haben? 

3. Wie generieren Hox-Gene eine Reihe von Signalen, die aus¬ 
reichen, um die Differenzierung von Geweben und Organen 
in der anterior-posterioren Achse zu kontrollieren? 
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Sie haben gesehen, wie die Grundstrukturen des sich ent¬ 
wickelnden Embryos durch die Etablierung der anterior¬ 
posterioren und der dorso-ventralen Körperachse, die Bildung 
des Neuralrohrs und das Aufkommen des segmentierten Kör¬ 
perbauplans entstehen. Im nächsten Abschnitt geht es um Ent¬ 
wicklungsprozesse, die zur Ausbildung von Strukturen führen, 
welche den sich entwickelnden Embryo unterstützen: die ex¬ 
traembryonalen Membranen und die Placenta. 


43.5 Extraembryonale Membranen 
schützen und versorgen den 
Embryo der Amnioten 

Ein sich entwickelndes Wirbeltier aus der Gruppe der Amnio¬ 
ten (Reptilien, Vögel und Säuger) ist mehr als nur der Embryo 
selbst. Die Embryonen der Amnioten sind von vier extraem¬ 
bryonalen Membranen oder Embryonalhüllen umgeben, die 
vom Embryo ab stammen, aber kein Körperteil von ihm sind. 
Diese extraembryonalen Membranen dienen dem Schutz, der 
Ernährung, dem Gasaustausch und der Exkretion des Embryos. 
Bei Säugern treten sie mit matemalen Geweben in Kontakt, um 
die Placenta (den Mutterkuchen) zu bilden. Die phylogenetische 
Beziehung zwischen den Embryonalhüllen von Sauropsiden 
(z. B. Vögeln) und Säugern wird in ► Abschn. 32.4 diskutiert. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die vier Embryonalhüllen von Amnioten sind Dottersack, Allan- 
tois, Amnion und Chorion. 

■ Die Placenta bildet sich aus dem embryonalen Chorion und Ge¬ 
webe der mütterlichen Uteruswand. 

■ Im ersten Trimester reagiert der menschliche Embryo besonders 
empfindlich auf negative Umwelteinflüsse. 


5 Tage alter Hühnerembryo 



Die erste Embryonalhülle ist 
der Dottersack, der sich beim 
5 Tage alten Embryo bildet. 

v___/ 


Embryo 

(Kopferu 


Darm — 

Amnion¬ 

höhle 


Mesoderm und Ektoderm dehnen 
sich über den Embryo hinaus aus 
und bilden Chorion und Amnion. 


9 Tage alter Hühnerembryo 



Amnion 


/ \ 

Unter dem Dottersack verschmel¬ 
zen Mesoderm- und Ektoderm¬ 
schicht, sodass das Chorion die 
Eierschale innen auskleidet. 

\ ___ / 


Embryo 

Darm 


Chorionhöhle 


Amnion¬ 

höhle 


Chorion 


Mesoderm- und Entodermge- 
webe bilden die Allantois, einen 
Sack für Abfallprodukte des 
Stoffwechsels wie Harnsäure. 


Dotter¬ 

sack 


Amnioten entwickeln vier 
extraembryonale Membranen 

Am Beispiel des Hühnerembryos lässt sich gut untersuchen, 
wie sich aus den Keimblättern, die während der Gastrulati- 
on angelegt werden, extraembryonale Membranen entwickeln. 
Beim Hühnerembryo bilden sich wie bei allen Amnioten vier 
extraembryonale Membranen - Dottersack, Allantois, Amni¬ 
on und Chorion. Der Dottersack ist die erste Embryonalhülle, 
die entsteht, und zwar durch Ausdehnung von entodermalem 
Gewebe des Hypoblasten und eines Teils des angrenzenden Me¬ 
soderms. Der Dottersack wächst aus und umschließt schließlich 
die gesamte Dottermasse im Ei (► Abb. 43.14). Im oberen Be¬ 
reich verengt er sich und bildet einen Stiel, der mit dem Darm 
des Embryos in Verbindung steht. Durch diesen Stiel gelangt 
jedoch kein Dotter in den Darm. Vielmehr wird der Dotter von 
den entodermalen Zellen des Dottersacks verdaut, und die Nähr¬ 
stoffe werden anschließend von Blutgefäßen, die sich aus dem 
Mesoderm bilden und die Außenfläche des Dottersacks über¬ 
ziehen, zum Embryo transportiert. Die Allantois (Harnsack) ist 


Abb. 43.14 Die extraembryonalen Membranen. Bei Sauropsiden 
und Säugern bildet der Embryo vier extraembryonale Membranen. 
Bei Vögeln umschließt der Dottersack den Dotter; Amnion und Cho¬ 
rion umschließen den Embryo. Vom Amnion sezernierte Flüssigkeit 
füllt die Amnionhöhle und sorgt für ein wässriges Medium rund 
um den Embryo. Zusammen mit der Allantois bewirkt das Chorion 
den Gasaustausch zwischen Embryo und Umgebung. Die Allantois 
speichert außerdem die Abfallprodukte (insbesondere Harnsäure) des 
Embryos. Auch in der Säugerentwicklung treten diese vier Membra¬ 
nen auf; Allantois und Dottersack haben hier jedoch andere Aufgaben 
(►Abb. 32.19) 

ebenfalls ein sackartiger Auswuchs des extraembryonalen En- 
toderms und des angrenzenden Mesoderms. Sie speichert beim 
Vogel und Reptil Abfallprodukte des Stoffwechsels, insbeson¬ 
dere Harnsäure. 

Activity 43.1 Extraembryonic Membranes 

www.Life 11 e.com/ac43.1 

Ektoderm und Mesoderm tun sich zusammen und wachsen aus 
dem Embryo aus, um die anderen extraembryonalen Mem- 
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branen zu bilden. Über die gesamte Innenfläche der Eischale 
erstrecken sich zwei Zellschichten. Wo sie auf einandertreffen, 
verschmelzen sie und bilden zwei Membranen, das innere Am¬ 
nion und das äußere Chorion. Das Amnion umgibt den Embryo 
und bildet die Amnionhöhle. Es sezerniert Flüssigkeit in die 
Höhle und liefert eine schützende Umgebung für den Embryo. 
Die äußere Membran, das Chorion, bildet direkt unter der Ei¬ 
schale eine durchgängige Hülle (► Abb. 43.15). Das Chorion 
schränkt den Wasserverlust aus dem Ei ein und arbeitet über¬ 
dies mit der ausgedehnten Allantoismembran zusammen, um 
Atemgase (O 2 und CO 2 ) zwischen Embryo und Außenwelt aus¬ 
zutauschen. 


Bei Säugern bilden die extraembryonalen 
Membranen die Placenta 

Bei placentalen Säugern ist die erste extraembryonale Mem¬ 
bran, die sich bildet, der Trophoblast, der bereits bei der Blas- 
tocyste sichtbar ist (►Abb. 43.4c). Wenn die Blastocyste den 
Uterus erreicht und aus der sie umgebenden Zona pellucida 
schlüpft, interagieren die Trophoblastenzellen direkt mit dem 
Endometrium. Adhäsionsmoleküle, die auf der Oberfläche die¬ 
ser Zellen exprimiert werden, heften sie an die Uterusschleim¬ 
haut. Mithilfe proteolytischer Enzyme, die der Trophoblast 
ab sondert, gräbt er sich in das Endometrium ein und beginnt 
mit der Einnistung (► Abb. 43.5). Schließlich liegt der gesamte 
Trophoblast in der Uteruswand. Der Trophoblast schickt dann 
zahlreiche Fortsätze oder Zotten (Villi) aus, um seine Oberflä¬ 
che und damit seine Kontaktfläche mit dem mütterlichen Blut 
zu vergrößern. 


Inzwischen dehnen sich die Hypoblastenzellen aus und bilden 
eine Struktur, die man wie beim Vogelembryo als Dottersack be¬ 
zeichnet. Säugereier enthalten jedoch keinen Dotter; hier steuert 
der Dottersack zunächst mesodermales Gewebe bei, das mit 
dem Trophoblastengewebe in Wechselbeziehung tritt, um das 
Chorion zu bilden. Danach fungiert der Dottersack eine Weile 
als blutbildendes Organ. Gemeinsam mit den Geweben der Ute¬ 
ruswand erzeugt das Chorion die Placenta (Mutterkuchen), das 
Organ für den Austausch von Nährstoffen, Atemgasen und Ab¬ 
fallprodukten des Stoffwechsels zwischen Mutter und Embryo 
(►Abb. 43.15). 

Zur gleichen Zeit, wenn sich aus dem Hypoblasten der Dotter¬ 
sack bildet, erzeugt der Epiblast das Amnion, das auswächst 
und den gesamten Embryo in einer flüssigkeitsgefüllten Am¬ 
nionhöhle einschließt. Später legt sich das Amnion dicht an das 
Chorion an und bildet gemeinsam mit diesem und einer äußeren 
maternalen Gewebeschicht, der Decidua, die Fruchtblase. Das 
Platzen der Fruchtblase (Blasensprung) mit Abgang von Am¬ 
nionflüssigkeit (Fruchtwasser) kündigt beim Menschen den 
Beginn der Geburt an. 

Auch bei Säugern entwickelt sich eine Allantois, doch ihre 
Bedeutung richtet sich danach, wie gut stickstoffhaltige Abfall¬ 
produkte über die Placenta entsorgt werden können. Für den 
Menschen ist die Allantois relativ unbedeutend, für Schweine 
ist sie wichtig. Beim Menschen und anderen Säugern trägt die 
Allantois zur Bildung der Nabelschnur bei, durch die der Em¬ 
bryo mit dem Chorionanteil der Placenta verbunden ist. Durch 
die Blutgefäße in der Nabelschnur gelangen Nährstoffe und 
Sauerstoff von der Mutter zum sich entwickelnden Embryo, und 
Abfallprodukte wie Kohlenstoffdioxid und Harnstoff werden in 
das mütterliche Blut entsorgt (► Abb. 43.15). 


>< 
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Abb. 43.15 Die Säugerplacenta. 

Beim Menschen und den meisten an¬ 
deren Säugern erfolgt der Austausch 
von Nährstoffen, Atemgasen und Ab¬ 
fallprodukten zwischen maternalem 
und fetalem Blut in der Placenta, die 
sich aus dem Chorion und Gewebe der 
Uteruswand bildet. Der Embryo ist 
durch die Nabelschnur mit der Placen¬ 
ta verbunden. Embryonale Blutgefäße 
dringen in das Placentagewebe ein und 
bilden fingerförmige Chorionzotten 
(Villi), die in maternale Blutlakunen 
ragen. Maternales Blut umspült diese 
Zotten, und fetales Blut strömt durch 
die Zotten. Dadurch können alle erfor¬ 
derlichen Stoffe zwischen maternalem 
und fetalem Blut ausgetauscht werden, 
ohne dass sich das Blut von Kind und 
Mutter vermischt 
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43 Entwicklung der Tiere 


Die Schwangerschaft beim Menschen 
wird in Trimester unterteilt 

Beim Menschen dauert die Schwangerschaft (Gravidität) et¬ 
wa 266 Tage oder neun Monate. Bei kleineren Säugern ist die 
Trächtigkeit kürzer - bei Mäusen sind es beispielsweise nur 
21 Tage bei größeren Säugern länger - bei Pferden beispiels¬ 
weise 330 Tage und bei Elefanten 600 Tage. Die menschliche 
Schwangerschaft lässt sich in drei Abschnitte von jeweils etwa 
drei Monaten unterteilen, die als Schwangerschaftsdrittel, Tri¬ 
mester oder Trimenon bezeichnet werden. 


Die Organentwicklung beginnt 
im ersten Trimester 

Die Einnistung (Nidation oder Implantation) der menschlichen 
Blastocyste beginnt rund sechs Tage nach der Befruchtung. 
Nach der Einnistung kommt es zur Gastrulation, die Placenta 
bildet sich, Gewebe differenzieren sich, und die Organe begin¬ 
nen sich zu entwickeln. Das Herz fängt in der vierten Woche an 
zu schlagen, die Gliedmaßen sind in der achten Woche schon 


deutlich zu erkennen (►Abb. 43.16). Gegen Ende des ersten 
Trimesters haben sich die meisten Organe schon zu bilden be¬ 
gonnen. Der Embryo ist nun rund 8 cm lang und rund 40 g 
schwer; er würde problemlos auf einen Esslöffel passen. Ab die¬ 
sem Zeitpunkt wird der menschliche Embryo medizinisch und 
juristisch als Fetus (oder Fötus) bezeichnet. (Diese Unterschei¬ 
dung wird bei anderen Säugern meist nicht getroffen; dort wird 
meist durchgehend von Embryonen gesprochen.) 

Das erste Trimester ist eine Zeit rascher Zellteilung und Gewe¬ 
bedifferenzierung. Signaltransduktionskaskaden und die daraus 
resultierenden, sich verzweigenden, aufeinanderfolgenden Ent¬ 
wicklungsprozesse befinden sich im Frühstadium. Daher ist das 
erste Trimester die Zeitspanne, während der der Embryo be¬ 
sonders empfindlich auf Strahlung, Drogen und Medikamente, 
Chemikalien und Pathogene reagiert, die Geburtsfehler hervor- 
rufen können. Ein Embryo kann geschädigt werden, bevor die 
Mutter überhaupt weiß, dass sie schwanger ist. Ein klassisches 
und tragisches Beispiel liefert der Wirkstoff Thalidomid (Han¬ 
delsname Contergan), der Ende der 1950er-Jahre in Europa 
häufig als Schlaf- und Beruhigungsmittel verschrieben wurde. 
Frauen, die den Wirkstoff in der vierten und fünften Schwan¬ 
gerschaftswoche einnahmen (also zu dem Zeitpunkt, zu dem 
sich die Gliedmaßen des Embryos zu bilden beginnen), brach¬ 
ten Kinder mit stark missgebildeten Armen und Beinen zur 
Welt. 


Abb. 43.16 Stadien der mensch¬ 
lichen Entwicklung, a Bei diesem 
vierwöchigen Embryo sind die meis¬ 
ten Organsysteme bereits angelegt, 
und das Herz schlägt. Die Körper¬ 
strukturen dieses achtwöchigen 
Embryos bilden sich rasch heraus, 
b Mit vier Monaten weist der Fe¬ 
tus voll ausgebildete Gliedmaßen 
mit Fingern und Zehen auf und be¬ 
wegt sich frei in der Amnionhöhle, 
c Dieser Fetus ist bereits im neun¬ 
ten Monat. Bald ist seine Lunge so 
weit herangereift, dass sie über ein 
in das Lungensekret abgesondertes 
Protein namens SP-A die Wehen aus- 
lösen und damit den Geburtsvorgang 
einleiten kann 


a 1. Trimester 

4 Wochen 8 Wochen 



Länge: ca. 0,4 cm 


Länge: ca. 3 cm 


b 2. Trimester 


c 3. Trimester 


4 Monate 


9 Monate 



Länge: ca. 10 cm 


Länge: ca. 40 cm 
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Im Laufe des zweiten und dritten Trimesters 
wachsen und reifen die Organsysteme heran 

Im zweiten Trimester nimmt der Fetus rasch auf ein Gewicht 
von rund 600 g zu. Die Gliedmaßen des Fetus verlängern sich, 
und Finger, Zehen und Gesichtszüge bilden sich deutlich aus 
(►Abb. 43.16b). Augenbrauen und Fingernägel wachsen, und 
das Nervensystem des Fetus entwickelt sich rasch. Anfang 
des zweiten Schwangerschaftsdrittels spürt die Mutter erstmals 
Kindsbewegungen; diese werden ständig stärker und koordinier¬ 
ter. 

Während des dritten Trimesters wächst der Fetus rasch 
(►Abb. 43.16c). Wenn sich das dritte Trimester seinem Ende 
nähert, reifen viele innere Organe heran. Das VerdauungsSystem 
beginnt zu arbeiten, die Leber speichert Glykogen, die Nieren 
produzieren Urin, und das Gehirn zeigt einen Schlaf-Wach- 
Rhythmus. Ein Kind wird geboren, sobald das letzte seiner 
wichtigen Organe - die Lunge - ausgereift ist. 

Auch wenn der Embryo im ersten Trimester besonders emp¬ 
findlich auf die negativen Effekte von Drogen, Medikamenten, 
Chemikalien und Krankheitserregern reagiert, können sich viele 
Umweltfaktoren die ganze Schwangerschaft hindurch schäd¬ 
lich auswirken. Schwerer Eiweißmangel, Alkoholkonsum und 
Zigarettenrauch sind Beispiele für Faktoren, die zu geringem 
Geburtsgewicht, verzögerter geistiger Entwicklung und anderen 
Entwicklungskomplikationen führen können. 

Entwicklungsprozesse setzen sich 
das ganze Leben fort 

Die Entwicklung endet nicht mit der Geburt. Offensichtlich geht 
das Wachstum weiter, bis die Größe eines Erwachsenen erreicht 
ist, und selbst wenn das Längenwachstum aufhört, fahren die 
Organe des Körpers damit fort, sich mithilfe der Abkömmlin¬ 
ge undifferenzierter Stammzellen zyklisch zu reparieren und 
zu erneuern. Insbesondere beim Menschen kommt es in den 
Jahren zwischen Geburt und Adoleszenz zu enormen entwick- 
lungsbedingten Veränderungen im Gehirn. Namentlich in den 
ersten Jahren, wenn sich Verbindungsmuster zwischen Neuro¬ 
nen entwickeln, ist die Organisation des Nervensystems sehr 
plastisch. Wird beispielsweise ein Kind mit einer Augenfehlstel¬ 
lung (Schielen, medizinisch Strabismus) geboren, so gebraucht 
es meist ein Auge bevorzugt. Dieses Auge bildet starke Ver¬ 
bindungen zum Gehirn aus, das andere Auge schwächere. Das 
Kind entwickelt dadurch eine geringere Sehschärfe und eine 
verminderte Tiefen Wahrnehmung. Wird die Augenfehlstellung 
hingegen in den ersten drei Lebensjahren korrigiert, korrigieren 
sich die Verbindungen zwischen Auge und Gehirn von selbst, 
und das Kind entwickelt ein normales Sehvermögen. Geschieht 
diese Korrektur erst nach dem dritten Lebensjahr, kommt es 
nicht mehr zur Ausbildung der richtigen Verbindungen zwi¬ 
schen Augen und Gehirn, und die Sehstörung ist irreversibel. 
Die Plastizität bei der Entwicklung des menschlichen Sehsys¬ 
tems nimmt also im Laufe der frühen Kindheit ab. Aktuelle 
Daten sprechen jedoch dafür, dass diese Plastizität nicht völlig 


verloren geht und selbst im Erwachsenenalter noch reaktiviert 
werden kann. 

43.5 Wiederholung 

Die vier extraembryonalen Membranen von Sauropsiden 
und Säugern versorgen den sich entwickelnden Embryo. 
Bei Sauropsiden umgeben diese Membranen den Em¬ 
bryo innerhalb eines beschälten Eies. Bei Säugern bilden 
die extraembryonalen Membranen unter anderem we¬ 
sentliche Teile der Placenta, ein Organ, das Nährstoffe, 
Atemgase und Abfallprodukte des Stoffwechsels zwi¬ 
schen Mutter und Embryo austauscht. Die menschliche 
Schwangerschaft dauert neun Monate und lässt sich in 
drei Trimester unterteilen. Am Ende des ersten Trimesters 
ist der Fetus sehr klein, doch die meisten Organe haben 
begonnen, sich auszubilden. Im zweiten Trimester stre¬ 
cken sich die Extremitäten, und der Fetus bewegt sich. 
Am Ende des dritten Trimesters haben die meisten Orga¬ 
ne ihre Tätigkeit aufgenommen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

1. die Bildung von Dottersack, Allantois, Amnion und 
Chorion am Beispiel des Huhns beschreiben können. 

2. erläutern können, wie sich die Placenta bildet. 

3. erklären können, warum ein Embryo im ersten Tri¬ 
mester besonders empfindlich auf negative Umwelt¬ 
einflüsse reagiert. 


_ ? _ 

1. Welche Keimblätter sind an der Bildung von Dottersack, 
Allantois, Amnion und Chorion beim Huhn beteiligt? 

2. Woraus entwickelt sich bei Säugern die Placenta? 

3. Warum reagiert ein menschlicher Embryo im ersten Trimes¬ 
ter besonders empfindlich auf Umwelteinflüsse? 


Faszination Forschung: Wie kann der Embryo links und 
rechts unterscheiden? 

Zu Beginn der Gastrulation bei Säugern, wenn die Zel¬ 
len an der Mittellinie des Epiblasten beginnen, sich nach 
innen zu bewegen, um die Primitivrinne zu erzeugen, bil¬ 
det sich am Vorderende der Rinne ein Primitivknoten. Be¬ 
wegliche Cilien am Knoten erzeugen eine Strömung ex¬ 
trazellulärer Flüssigkeit über den Knoten hinweg. Unbe¬ 
wegliche Cilien nehmen vermutlich die Richtung dieser 
Strömung wahr. Es gibt zwei Hypothesen über die Funkti¬ 
onsweise dieser Cilien, eine chemische und eine mechani¬ 
sche. Beide sensorischen Mechanismen werden von Cili¬ 
en anderswo im Körper genutzt. In der Nase nehmen Cili¬ 
en der olfaktorischen Sinneszellen chemische Substanzen 
wahr. Im Innenohr werden Cilien von Schallwellen abge¬ 
bogen, was Ionenkanäle dazu veranlasst, sich zu öffnen. 
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Der nach links gerichtete Flüssigkeitsstrom über den 
Primitivknoten hinweg übt mechanische Kräfte auf die 
unbeweglichen Cilien aus, die sich auf den beiden Sei¬ 
ten des Knotens unterscheiden. Die Ergebnisse anderer 
Untersuchungen stützen hingegen die Möglichkeit einer 
chemischen Signalgebung. Studien am Primitivknoten 
der Maus zeigen, dass das Schlagen der Cilien Proteine ei¬ 
ner bestimmten Größe dazu veranlasst, über dem Knoten 
einen Konzentrationsgradienten auszubilden. Wichtiger 
noch, es wurde entdeckt, dass nodale Zellen kleine Vesi¬ 
kel sezernieren, die durch die Strömung auf die linke Seite 
des Knotens geschwemmt werden und platzen, wenn sie 
auf die immobilen Cilien der umgebenden Zellen sto¬ 
ßen. Diese Vesikel könnten die chemischen Signalstoffe 
enthalten, die eine Links-rechts-Asymmetrie bei der Gen¬ 
expression und in der Entwicklung in Gang setzen. 

Ausblick 

Ein wichtiger Spieler bei der Determination der Links- 
rechts-Asymmetrie ist die primäre Cilie von Zellen im 


Primitivnoten, die sich bei der Gastrulation bildet. Aber 
fast jede Zelle im Körper weist eine primäre Cilie auf. 
Bis vor wenigen Jahren nahm man an, die primären Cilien 
seien rudimentäre Strukturen oder dazu da, das Centri¬ 
ol zu fixieren (aus dem sie entspringen) und dadurch 
die Zellteilung zu hemmen. Inzwischen wissen wir, dass 
die primäre Cilie der Zellen viele Aufgaben im Rahmen 
der zellulären Signalgebung und bei der Transduktion 
von physikalischen und chemischen Reizen wahrnimmt. 
Sie kann offenbar nicht nur als Empfangsantenne, son¬ 
dern auch als Sendeantenne von Zellen fungieren. Auch 
wenn sie selbst oft keine Motorproteine enthält (Aus¬ 
nahme: gewisse nodale Cilien), sind sie im Cytoskelett 
verankert und können über dieses durch Motorproteine 
bewegt und ausgerichtet werden. So gut wie jedes Or¬ 
gan im Körper benutzt primäre Cilien für wesentliche 
Funktionen. Primäre Cilien spielen vermutlich eine Rolle 
bei vielen Erkrankungen wie Krebs, Nierenkrankheiten, 
Fettleibigkeit, Blindheit und Entwicklungsstörungen. In 
naher Zukunft werden wir sicherlich viel Neues über die 
Funktion der primären Cilien erfahren. 
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43.1 Die Befruchtung der Eizelle aktiviert die Embryo¬ 
nalentwicklung 

■ Spermium und Eizelle tragen in unterschiedlicher Wei¬ 
se zur Zygote bei. Das Spermium liefert einen haploiden 
Zellkern und bei den meisten Tierarten ein Centriol. Die 
Eizelle steuert einen haploiden Kern, Nährstoffe (Dotter), 
Ribosomen, Mitochondrien, mRNA und Proteine bei. 

■ Bei Amphibien sind die cytoplasmatischen Inhaltsstoffe 
der Eizelle nicht homogen verteilt und werden nach der 
Befruchtung reorganisiert, um die Hauptachsen des zu¬ 
künftigen Embryos festzulegen. Der Dotter sammelt sich 
in der Regel in der vegetativen Hemisphäre, der Zell¬ 
kern liegt hingegen in der animalen Hemisphäre. Siehe 

► Abb. 43.1,43.2 

43.2 Eine Serie von Mitosen furchen den frühen Embryo 

■ Das Protein ß-Catenin aktiviert eine Signalkaskade, die 
den Spemann-Organisator induziert und die anterior¬ 
posteriore Körperachse festlegt. Siehe ► Abb. 43.2 

■ Die Furchung ist eine Periode rascher Zellteilungen. 
Während der Furchung tritt kaum Zellwanderung oder 
Genexpression auf, wenn es überhaupt dazu kommt; eine 
Ausnahme bilden hier nur die Säuger. Die Furchung kann 
total oder partiell erfolgen, und das Muster der Zellteilun¬ 
gen hängt von der Orientierung der Mitosespindeln ab. 
Das Ergebnis der Furchung ist ein Ball oder eine Mas¬ 
se von Zellen, die als Blastula bezeichnet wird. Siehe 

► Abb. 43.3 

■ Frühe Zellteilungen bei Säugern sind insofern einzigar¬ 
tig, als dass sie langsam erfolgen und es dabei früh zu 
einer Genexpression kommt. Diese Zellteilungen führen 
zu einer Blastocyste, die aus einer inneren Zellmasse 
(Embryoblast) besteht, aus der sich der Embryo ent¬ 
wickelt, und einer äußeren Zellmasse (Trophoblast). 
Zum Zeitpunkt der Einnistung (Nidation, Implantation) 
sezemiert der Trophoblast Moleküle, die der Blastocys¬ 
te helfen, sich in der Uterus wand einzunisten. Siehe 

► Abb. 43.4, 43.5 

■ Durch Markierung einzelner Blastomeren lässt sich ein 
Anlageplan entwickeln, und man kann beobachten, wel¬ 
che Gewebe und Organe von ihren Abkömmlingen gebil¬ 
det werden. Siehe ► Abb. 43.6 

■ Manche Arten entwickeln sich nach dem Mosaiktyp, bei 
dem das Schicksal einer jeden Zelle während der ersten 
Zellteilungen festgelegt wird. Andere Arten, darunter die 
Wirbeltiere, entwickeln sich nach dem Regulationstyp, 
bei dem die verbleibenden Zellen Zellverluste bei frühen 
Furchungen ausgleichen können. 

43.3 Die Gastrulation erzeugt mehrere Gewebeschichten 

■ Bei der Gastrulation kommt es zu massiven Zellbewe¬ 
gungen, die zur Bildung von drei Keimblättern führen 
und Zellen aus verschiedenen Regionen der Blastula in 
neuen Kontakt miteinander bringen. Siehe ►Abb. 43.7; 

► Animation 43.1 


■ Der erste Schritt bei der Gastrulation von Seeigeln und 
Amphibien ist die Einwärtsbewegung gewisser Blastome¬ 
ren. Der Ort dieser Einwärtsbewegung wird zum Blas- 
toporus (Urmund). Zellen, die in die Blastula ein wan¬ 
dern, bilden Entoderm und Mesoderm; Zellen, die auf 
der Oberfläche (Außenseite) bleiben, werden zum Ek¬ 
toderm. Cytoplasmatische Faktoren in den Zellen am 
vegetativen Pol sind für diese Initialentwicklung unver¬ 
zichtbar. Siehe ► Abb. 43.7, 43.8 

■ Die dorsale Urmundlippe des Amphibienkeims ist 
ein entscheidender Ort für die Zelldetermination. Er 
wird als primärer Organisator oder als Spemann- 
Organisator bezeichnet, weil er eine Determination in 
Zellen bewirkt, die ihn während der Gastrulation passie¬ 
ren. Siehe ►Abb. 43.8, 43.9; ►„Experiment: Die dorsa¬ 
le Urmundlippe indiziert die embryonale Organisation“; 

► Animation 43.2 

■ Die Gastrulation bei Sauropsiden (Reptilien und Vö¬ 
gel) unterscheidet sich von derjenigen bei Seeigeln und 
Fröschen, weil die große Dottermenge in Reptilien- und 
Vogeleiem dazu führt, dass die Blastula die Form ei¬ 
ner flachen Zellscheibe (Keimscheibe, Blastodiskus) an¬ 
nimmt. Siehe ► Abb. 43.10 

■ Obgleich ihre Eier keinen Dotter haben, zeigen placentale 
Säuger ein Gastrulationsmuster ähnlich dem von Reptili¬ 
en und Vögeln. 

■ Die Richtung der extrazellulären Flüssigkeitsströmung 
über die ventrale Oberfläche des Primitivknotens hebt 
die Bilateralsymmetrie in der Säugergastrula teilweise 
auf. Siehe ► „Experiment: Beeinflusst die Richtung der 
nodalen Strömung die Entwicklung der Links-rechts- 
Asymmetrie im Mäuseembryo?“ 

43.4 Organe entwickeln sich aus den drei Keimblättern 

■ Auf die Gastrulation folgt die Organentwicklung (Orga¬ 
nogenese), also der Prozess, bei dem Gewebe in Wechsel¬ 
wirkung treten, um Organe und Organsysteme zu bilden. 

■ Bei der Bildung des Wirbeltiemervensystems ist eine 
Gruppe von Zellen, die über die dorsale Urmundlippe 
wandern, determiniert, zur Chorda dorsalis zu werden. 
Die Chorda dorsalis veranlasst das darüberliegende Ekto¬ 
derm dazu, sich zu verdicken, parallele Leisten zu bilden 
und sich einzufalten, sodass unter dem epidermalen Ek¬ 
toderm ein Neuralrohr entsteht. Aus diesem Neuralrohr 
entwickelt sich das Nervensystem. Siehe ► Abb. 43.11 

■ Die Chorda dorsalis und die Neuralleistenzellen sind an 
der segmentalen Organisation des Mesoderms in Somiten 
beteiligt, die sich entlang der Körperlängsachse anordnen. 
In diesem Stadium bilden sich rudimentäre erste Organe 
und Organanlagen. Siehe ► Abb. 43.12 

■ Bei Wirbeltieren bestimmen Hox-Gene das Muster der 
anterior-posterioren Differenzierung entlang der Körper¬ 
achse von Säugern. Andere Gene wie sonic hedgehog 
tragen zur dorso-ventralen Differenzierung bei. Siehe 

► Abb. 43.13 
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43.5 Extraembryonale Membranen schützen und versor¬ 
gen den Embryo der Amnioten 

■ Die Embryonen von Reptilien, Vögeln und Säugern wer¬ 
den von vier extraembryonalen Membranen geschützt 
und versorgt. Bei Vögeln und Reptilien umgibt der Dot¬ 
tersack den Dotter und versorgt den Embryo mit Nähr¬ 
stoffen. Das Chorion kleidet die Eischale aus und be¬ 
teiligt sich am Gasaustausch. Das Amnion umgibt den 
Embryo und schließt ihn in ein wässriges Milieu ein, und 
die Allantois speichert Abfallprodukte des Stoffwech¬ 
sels und ist ebenfalls am Gasaustausch beteiligt. Siehe 
► Abb. 43.14; ► Activity 43.1 


■ Bei Säugern treten Chorion und Trophoblastenzellen mit 
dem matemalen Uterus in Kontakt und bilden eine Pla- 
centa, die den Embryo mit Nährstoffen versorgt und für 
den nötigen Gasaustausch sorgt. Das Amnion schließt den 
Embryo in ein wässriges Milieu ein. Siehe ► Abb. 43.15 

■ Die menschliche Schwangerschaft (Gravidität, Gestati- 
on) lässt sich in drei Trimester unterteilen. Im ersten 
Trimester bildet sich der Embryo; während dieser Zeit 
reagiert er am empfindlichsten auf negative Umweltein¬ 
flüsse, die zu Geburtsfehlern führen können. Im Laufe des 
zweiten und dritten Trimesters wächst der Fetus (Fötus), 
die Gliedmaßen verlängern sich und die Organsysteme 
reifen heran. Siehe ► Abb. 43.16 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Zellbewegungen während der Gastrulation führen zu drei 
Keimblättern und neuen Wechselwirkungen zwischen Gewe¬ 
ben (► Abschn. 43.3). 

■ Induktive Wechselwirkungen zwischen Geweben kön¬ 
nen sowohl supprimierend als auch aktivierend wirken 
(► Abschn. 43.3). 

■ Segmentierte Zellblöcke, sogenannte Somiten, erzeugen Zel¬ 
len, die sich zu Wirbeln, Rippen, Rumpfmuskulatur und 
Extremitäten entwickeln (► Abschn. 43.4). 

■ Genetische Faktoren und Umweltfaktoren können zu Neural¬ 
rohrdefekten führen (► Abschn. 43.4). 

■ Im ersten Trimester reagiert der menschliche Embryo beson¬ 
ders empfindlich auf Umwelteinflüsse (► Abschn. 43.5). 

Originalliteratur: Finnell RH et al. (2002) Annu Rev Pharma- 
col Toxicol 42: 181-208 

Genetische Faktoren und Umweltfaktoren - allein oder in Kom¬ 
bination - können die Häufigkeit (Inzidenz) von Geburtsde¬ 
fekten beim Menschen beeinflussen. Manche aus der Umwelt 
aufgenommene Substanzen, oder deren aufgenommene Menge, 
wirken sich negativ auf die Fetalentwicklung aus. Die ► Tabelle 
beschreibt die Auswirkungen einiger dieser Substanzen. 

Aufgaben 

1. Ein Baby zeigt verschiedene Knochen-, Herz-Kreislauf- und 
Muskelsystemdefekte. Könnte die Ursache ein Vitamin-A- 
Mangel sein? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


2. Schlagen Sie eine plausible Hypothese vor, warum sich Vita¬ 
min A anders auf Gewebe ektodermalen Ursprungs auswirkt 
als auf Gewebe mesodermalen Ursprungs. 

3. Angenommen, es gäbe eine genetische Variante, die zu ei¬ 
nem rascheren Durchlaufen der Gl-Phase des Zellzyklus 
führt. Würden Sie erwarten, dass Individuen mit dieser Va¬ 
riante in der Frühentwicklung empfindlicher oder weniger 
empfindlich auf Valproinsäure reagieren? 

4. Eine Frau nimmt Valproinsäure ein, bevor sie merkt, dass sie 
schwanger ist. Wären Folsäuresupplemente für die Schwan¬ 
gerschaft dieser Frau von Vorteil? Erläutern Sie Ihre Ant¬ 
wort. Warum würden Valproinsäureeffekte so früh in der 
Schwangerschaft auftreten? 

5. Folatrezeptor-a ist ein Protein, das daran beteiligt ist, die 
biologisch aktive Form der Folsäure in die Zellen einzu¬ 
schleusen. Erklären Sie, wie Varianten dieses Proteins die 
Häufigkeit von Neuralrohrdefekten in der Schwangerschaft 
beeinflussen könnten. 


Substanz/ 

Wirkstoff 

Wirkung auf den Fetus 

Kommentar 

Folsäure 

Ein Mangel erhöht das 
Risiko von Neuralrohr¬ 
defekten. 

Genetische Varianten von 
Folatrezeptor-a beein¬ 
flussen das Risiko von 
Neuralrohrdefekten. 

Vitamin A 

Ein Überschuss erhöht das 
Risiko von Mesenchym- 
defekten, ein Mangel das 
von Ektodermdefekten. 

Vitamin A wird vom 
Menschen nicht synthe¬ 
tisiert, sondern muss mit 
der Nahrung aufgenom- 
men werden. 

Valproin¬ 

säure 

Exposition erhöht das 
Risiko für Neuralrohr¬ 
und andere neuronale 
Defekte, Schädel- 
Gesichts-Anomalien und 
Skelettdefekte. 

Valproinsäure wird zur 
Behandlung von bipolaren 
Störungen und Epilepsie 
eingesetzt. Vermutlich 
wirkt sie, indem sie den 
Zellzyklus während der 

Gl-Phase verzögert. 
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Nervenzellen (Neuronen) (in dieser Abbildung grün gefärbt) verschlüsseln, übermitteln, 
integrieren und speichern Informationen und schicken Kommandos an nichtneuronale 
Zellen. Diese neuronalen Aktivitäten werden von Gliazellen (hier rot gefärbt) unterstützt 
und moduliert. Die Zellkerne sind hier blau gefärbt (LM-Aufnahme, Fluoreszenzoptik) 
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44 Nervenzellen, Gliazellen und Nervensysteme 


Faszination Forschung: Das Gehirn im Gleichgewicht halten 

Ihr Gehirn versetzt Sie in die Lage, den Stoff dieses Kapi¬ 
tels zu lernen - die Wörter zu lesen, die Illustrationen zu 
verstehen und Informationen zu speichern, die es Ihnen 
erlauben, die anschließenden Fragen zu beantworten. Es 
erfordert Anstrengung, den Stoff dieses Kapitels zu be¬ 
wältigen, aber wenn Sie diese Mühe aufbringen, werden 
Sie erfahren, wie das Gehirn Informationen empfängt und 
verarbeitet. 

Stellen Sie sich vor, wie es wäre, wenn Sie wenig von 
diesem Stoff lernen könnten - ganz gleich, wie sehr Sie 
sich in dieses Buch vertieften. In dieser Lage befinden 
sich Menschen mit dem Down-Syndrom, einer Erkran¬ 
kung, die eines von 700 geborenen Kindern betrifft. 

Menschen mit Down-Syndrom werden mit drei Kopien 
von Chromosom 21 (oder zumindest mit dem größten 
Teil davon) geboren, einem der kleinsten menschlichen 
Chromosomen (mit rund 225 bekannten Genen). Eine zu¬ 
sätzliche Kopie all dieser Gene führt zu verschiedenen 
entwicklungsphysiologischen und funktionellen Proble¬ 
men, darunter auch Lernschwierigkeiten. Kann man heute 
die direkte Ursache dieser Lernbehinderung herausfinden 
und vielleicht einen Weg finden, sie zu beheben? 

Eine produktive Weise, Ursachen einer Krankheit oder 
eines Defizits des Menschen zu erforschen, ist die Ent¬ 
wicklung eines Tiermodells. Mittels Gentechnik gelang 
es, eine „Down-Syndrom-Maus“ herzustellen; bei ihr 
liegt der größte Teil derjenigen Gene in dreifacher Ausfer¬ 
tigung vor, die den Genen des menschlichen Chromosoms 
21 entsprechen. Diese Mäuse schneiden bei Gedächt¬ 
nistests für Mäuse schlechter ab als Wildtypmäuse. Das 
Down-Syndrom-Mausmodell zeigte, dass eine zu starke 
Hemmung im Gehirn zu den Lemschwierigkeiten führt. 
Was ist dabei mit einer „zu starken Hemmung“ gemeint? 
Wir neigen dazu, überwiegend an die exzitatorischen 
(erregenden) Aktionen im Gehirn zu denken und das Ge¬ 
hirn mit einem Puppenspieler zu vergleichen, der an den 
Strippen zieht, um die Muskeln und Organe des Kör¬ 
pers zu aktivieren. Tatsächlich gleicht das Gehirn eher 
einem Orchesterdirigenten, der manche Teile der Parti¬ 
tur lauter, manche leiser gespielt haben möchte, manche 
schneller, andere langsamer. Das Gehirn muss ständig ein 
empfindliches Gleichgewicht zwischen Erregung (Exzi¬ 
tation) und Hemmung (Inhibition) aufrechterhalten und 
auf manche Signale reagieren, andere hingegen igno¬ 
rieren. Im Gehirn der Down-Syndrom-Mäuse herrscht 
ständig ein Übermaß an Hemmung. Wird diese Hem¬ 
mung medikamentös verringert, können diese Mäuse bes¬ 
ser lernen. Forschung wie diese ist ein erster Schritt zu 
dem Ziel, potenzielle Therapien für Menschen in klini¬ 
schen Studien zu testen, in der Hoffnung, die kognitiven 
Fähigkeiten von Menschen mit Down-Syndrom zu ver¬ 
bessern. 


Lässt sich das Lernvermögen von Down-Syndrom- 
Mäusen normalisieren? 

In „Experiment: Lässt sich das Lernvermögen von Down- 
Syndrom-Mäusen wiederherstellen?“ in ► Abschn. 44.3 
und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapi¬ 
tels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


44.1 Das Nervensystem besteht aus 
Neuronen und Gliazellen 

Nervensysteme sind Informationssysteme. Sie codieren, verar¬ 
beiten und speichern eine breite Palette von Informationen aus 
der äußeren und innen Umwelt und benutzen sie, um Phy¬ 
siologie und Verhalten des Organismus zu kontrollieren und 
zu steuern. Die Nervensysteme sämtlicher Tiere können diese 
Funktionen ausführen, und das liegt an den Eigenschaften eines 
einzigartigen Zelltyps, den Nervenzellen oder Neuronen. Das 
Nervensystem von Wirbeltieren enthält einen weiteren einzigar¬ 
tigen Zelltyp, die Stützzellen oder Gliazellen, manchmal auch 
nur kurz „Glia“ genannt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Struktur eines Neurons definiert seine Funktionen bei Emp¬ 
fang, Integration und Kommunikation von Informationen. 

■ Spezielle Gliazelltypen spielen eine besondere Rolle im Nerven¬ 
system: Sie unterstützen, isolieren und ernähren Neuronen und 
beeinflussen die neuronale Signalgebung. 

Es gibt viele Neuronentypen. Sie unterscheiden sich in Grö¬ 
ße, Form und Funktion, aber alle generieren elektrische Signale 
und leiten sie weiter. Gliazellen generieren keine elektrischen 
Signale und leiten sie auch nicht weiter. Es gibt zwei Hauptty¬ 
pen - Makro- und Mikroglia. Makroglia unterstützen Neuronen 
und modulieren ihre Funktion, Mikroglia sind phagocytotische 
Zellen, die sich von blutbildenden Stammzellen ableiten. Sie 
sind mobil, werden durch Fremdmaterial oder Schädigung von 
Nervengewebe aktiviert und bilden die erste und wichtigste Im¬ 
munabwehr im Nervensystem. 

Nervensysteme sind bei den meisten Tieren in einen zentralen 
und einen peripheren Bereich unterteilt. (Eine Ausnahme bil¬ 
den Nervennetze, wie sie z. B. bei Nesseltieren Vorkommen.) 
Zum zentralen Bereich gehören dicht gepackte Ansammlungen 
von Nervenzellen, die Informationen verarbeiten und speichern 
sowie Befehle generieren. Bei Wirbellosen bezeichnet man 
diese Ansammlungen von Neuronen als Ganglien (Singular: 
Ganglion); ist ein Kopf vorhanden, so enthält er ein großes 
Cerebralganglion, das man oft auch Gehirn oder Gehimgangli- 
on nennt. Bei Vertebraten umfasst das Zentralnervensystem 
(ZNS) das Gehirn und das Rückenmark. Das periphere Ner¬ 
vensystem (PNS) sorgt für die Kommunikation zwischen dem 
ZNS und dem übrigen Körper. 
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Wirbeltierneuronen und Makroglia 
leiten sich vom embryonalen Neuralrohr ab 

Neuronen und Makroglia haben einen gemeinsamen Ursprung; 
sie stammen vom Neuralrohr des frühen Wirbeltierembryos 
ab (►Abb. 43.11). Das Neuralrohr enthält sich rasch teilende 
neuronale Stammzellen. Anfangs erfolgen diese Zellteilungen 
symmetrisch - alle Nachkommen sind ebenfalls Stammzel¬ 
len. Schließlich werden die Zellteilungen jedoch asymmetrisch: 
Eine Tochterzelle bleibt eine Stammzelle, während die ande¬ 
re Tochterzelle entweder eine neuronale Vorläuferzelle oder 
eine Makrogliavorläuferzelle wird - ein Neuroblast oder ein 
Gliablast. Diese Vorläuferzellen erzeugen die Neuronen und 
Makrogliazellen, die gemeinsam die verschiedenen Strukturen 
des Nervensystems bilden. 


Die Struktur der Neuronen 
spiegelt ihre Funktion wider 

Neuronen unterscheiden sich enorm in ihrer Form und ihrem 
Aussehen, doch sie haben eine gemeinsame Grundstruktur, die 
aus vier Regionen besteht (► Abb. 44.1). 

■ Der Zellkörper (Soma) enthält den Zellkern und den größ¬ 
ten Teil der Zellorganellen. 

■ Am Zellkörper können mehrere Auswüchse entspringen, 
sogenannte Dendriten (vom griechischen dendron für 
„Baum“), die Informationen von anderen Neuronen oder von 
Sinneszellen an den Zellkörper weitergeben. 

■ Bei den meisten Neuronen ist ein Fortsatz deutlich länger 
als die anderen; er wird Axon (selten auch Neurit) genannt. 
Axone leiten Informationen vom Zellkörper weg zu den Ziel¬ 
zellen. Dabei spielt der Axonhügel eine besondere Rolle. 

■ Nahe der Zielzelle(n) kann sich das Axon in mehrere bis 
viele Äste (Kollaterale) aufteilen. Deren Enden sind zu sy¬ 
naptischen Endknöpfchen aufgetrieben, auch synaptische 
Endigungen genannt. 


Neuronen weisen ein breites Spektrum von Formen auf, die 
ihre verschiedenen Funktionen reflektieren (► Abb. 44.2). Neu¬ 
ronen mit wenigen Dendriten empfangen Informationen aus 
speziellen und limitierten Quellen, während Neuronen mit stark 
verzweigten Dendriten Informationen aus einer breiten Palette 
von Quellen sammeln und integrieren können. Manche Neu¬ 
ronen kommunizieren über sehr geringe Entfernungen, andere 
hingegen über große Distanzen und haben daher ein sehr langes 
Axon. Beispielsweise kontrollieren Neuronen, die ihren Zell¬ 
körper im Rückenmark haben, über ihre Axone die Muskeln in 
den Zehen. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 44.2: Welches dieser Neuronen wird wohl eine 
größere Zahl von Inputs empfangen? 


Unabhängig von ihrer Gestalt und Aufgabe verarbeiten alle 
Neuronen Informationen und leiten sie durch Veränderung des 
elektrischen Potenzials über ihrer Plasmamembran weiter. Wie 
bei allen lebenden Zellen ist die Innenseite der Plasmamem¬ 
bran eines Neurons gegenüber der Außenseite schwach negativ 
geladen (Membranpotenzial). Bei ruhenden Neuronen beträgt 
das Membranpotenzial ca. —60 mV, was entsprechend als Ru¬ 
hepotenzial bezeichnet wird. Eine relativ kleine Änderung des 
Membranpotenzials führt am Axon bei Überschreiten eines be¬ 
stimmten Schwellenwerts (ca. —50 mV) schlagartig zu einer 
auffälligen Potenzialumkehr der Membran, die bei ca. +50 mV 
ein Maximum erreicht und dann zügig zum ursprünglichen 
Zustand zurückkehrt. Diese stets gleich ablaufende Polaritäts¬ 
umkehr der Axonmembran wird als Aktionspotenzial (AP) 
oder Nervenimpuls bezeichnet. Die Axone leiten Aktionspo¬ 
tenziale vom Soma fort, oft über weite Entfernungen. 

Zusammengefasst kann man sagen: Ein Neuron empfängt an 
einem seiner Dendriten einen spezifischen Reiz (z. B. das elek¬ 
trische Signal einer Nachbarzelle), was die elektrischen Eigen¬ 
schaften der betreffenden Dendritenmembran verändert. Diese 
Änderung wird vom Dendriten als elektrisches Signal an den 
Zellkörper weitergeleitet, der alle eingehenden elektrischen Si¬ 
gnale mittelt. Von diesem gemittelten Potenzial wird auch der 


Abb. 44.1 Ein typisches Neuron. Diese 
schematische Zeichnung zeigt die für die 
meisten Neuronen typischen Elemente. 
Die Form der einzelnen Elemente, bei¬ 
spielsweise die Länge des Axons sowie 
die Dichte und das Verzweigungsmus¬ 
ter der Dendriten, variiert zwischen den 
verschiedenen Neuronentypen stark 


präsynaptische Zelle 


postsynaptische Zelle 



Dendriten 

empfangen 
Informatio¬ 
nen von an¬ 
deren Neu¬ 
ronen oder 
von Sinnes¬ 
zellen. 


Das Soma ent¬ 
hält den Zell¬ 
kern und die 
meisten Zell¬ 
organellen. 


Die von den Dendriten ge¬ 
sammelten Informationen 
werden am Axonhügel 
integriert, wo Aktionspo¬ 
tenziale ausgelöst werden 
können. 


Das Axon leitet 
eine Erregung in 
Form von Aktions¬ 
potenzialen vom 
Soma fort. 


Die synaptischen 
Endigungen des 

Axons bilden Sy¬ 
napsen mit einer 
Zielzelle und über¬ 
tragen dort die 
Erregung. 
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Stark verzweigte Dendriten sammeln 
Informationen von vielen anderen Zellen. 





Einige Neuronen 
verzweigen sich 
über einen 
großen Bereich. 


Dendriten 


Soma 


Kleinhirn 

(Purkinje-Zelle) 

Neuronen mit weniger 
Dendriten verarbeiten 
weniger Eingangssignale. 



Manche Neuronen kommu¬ 
nizieren mit langen Axonen 
über weite Strecken. 



Großhirnrinde 

(Pyramidenzelle) 


Netzhaut (Bipolarzelle) 


Abb. 44.2 Neuronen haben viele ganz unterschiedliche Formen. 

Die morphologischen Unterschiede zwischen Neuronen aus verschie¬ 
denen Teilen des Säugernervensystems stehen mit ihren spezifischen 
funktionellen Anpassungen in Zusammenhang. Die kleine Auswahl 
hier zeigt zwei Neuronentypen aus dem menschlichen Gehirn (eine 
Purkinje-Zelle und eine Pyramidenzelle) und ein sensorisches Neuron 
aus der Retina (Netzhaut) des menschlichen Auges 


Axonhügel (die verdickte Basis des Axons) erfasst. Dort ist 
der Schwellenwert besonders niedrig, und deshalb werden hier 
bevorzugt Aktionspotenziale ausgelöst, die dann als Erregung 
das Axon entlang zu den synaptischen Endigungen weitergelei¬ 
tet werden. Aktionspotenziale können sich im Axon mit einer 
Geschwindigkeit von bis zu 100 m/s (360 km/h) fortpflanzen; 
das erlaubt einem Individuum, sehr rasch Informationen wahr¬ 
zunehmen, zu verarbeiten und darauf zu reagieren. 

Was passiert, wenn das Aktionspotenzial die synaptische En¬ 
digung erreicht? Die synaptischen Endigungen kommen der 
Membran der Zielzelle sehr nahe, bei der es sich um ein an¬ 
deres Neuron, eine Muskelzelle oder eine Drüsenzelle handeln 
kann. An diesen Stellen bilden sich Strukturen, die als Synap¬ 
sen bezeichnet werden. Die Synapse überträgt die vom Axon 
bis hierher weitergeleitete Erregung von der präsynaptischen auf 
die postsynaptische Zelle (► Abb. 44.1). 

Es gibt elektrische wie auch chemische Synapsen. Elektrische 
Synapsen sind Gap Junctions (►Abb. 7.16a). Sie erlauben es 
der Erregung, direkt von einem Neuron zum nächsten weiter¬ 


zulaufen. Die meisten Synapsen bei Wirbeltieren sind jedoch 
chemische Synapsen. Bei chemischen Synapsen sind die präsy¬ 
naptische und die postsynaptische Membran durch einen synap¬ 
tischen Spalt getrennt, der zwar nur etwa 25 nm breit ist (rund 
1 /2000 der Dicke eines menschlichen Haares), aber ein Wei- 
terwandem von Aktionspotenzialen verhindert. Ein Aktionspo¬ 
tenzial, das an einer synaptischen Endigung eintrifft, führt zur 
Ausschüttung eines Botenstoffs, Neurotransmitter genannt. 
Die Neurotransmittermoleküle diffundieren von der präsynap¬ 
tischen Membran der Senderzehe durch den synaptischen Spalt 
und binden an Rezeptoren auf der postsynaptischen Membran 
der Empfängerzelle. Diese Bindung verändert die Aktivität der 
postsynaptischen Membran. Manche Neurotransmitter-Rezep- 
tor-Kombinationen steigern die Aktivität der postsynaptischen 
Zehe, das heißt, sie wirken erregend (exzitatorisch), andere 
Kombinationen wirken auf die postsynaptische Zehe dagegen 
hemmend (inhibitorisch). Die Zielzellen (Neuronen, Muskelzel¬ 
len oder Drüsenzehen) integrieren die Informationen, indem sie 
erregende und hemmende elektrische Einflüsse miteinander ver¬ 
rechnen. 


Gliazellen sind die „stummen Partner" 
von Neuronen 


Im menschlichen Gehirn gibt es mindestens so viele Glia- wie 
Nervenzellen. Das Zahlenverhältnis unterscheidet sich in ver¬ 
schiedenen Hirnregionen und hegt in manchen Arealen deutlich 
über 1:1. Ein Neurobiologe meinte einmal, die „protzigen Neu¬ 
ronen“ bekämen ah die Aufmerksamkeit, doch „Gliazellen tun 
den größten Teil der Arbeit im Gehirn und sind auch die Ursache 
der meisten seiner Krankheiten“. Es ist einfacher, die Funktio¬ 
nen der Neuronen zu erforschen, da man ihre Aktionspotenziale 
beobachten kann. Die meist „stummen“ Gliazellen sind schwie¬ 
riger zu untersuchen und wesentlich weniger Forschergruppen 
haben sich bisher mit ihnen befasst; daher wissen wir viel we¬ 
niger über sie. In den kommenden Jahren dürfte unser Wissen 
über Gliazellen jedoch rasant zunehmen. 

Wie Nervenzellen treten Gliazellen in verschiedenen Gestalten 
auf und haben eine Vielzahl von Funktionen. Wie bereits er¬ 
wähnt, sind Mikroglia eigentlich Makrophagen (►Abb. 41.3) 
und bilden die Immunabwehr des Nervensystems. Zur Makro- 
glia zählen Schwann-Zellen, Oligodendrocyten und Astrocyten. 
Im Gehirn und im Rückenmark wickeln sich Gliazellen, die als 
Oligodendrocyten bezeichnet werden, um die Axone der Ner¬ 
venzellen und hüllen sie in konzentrische Schichten einer elek¬ 
trisch isolierenden Plasmamembran ein. Wie die Isolierung ei¬ 
nes elektrischen Kabels verhindern sie, dass elektrischer Strom 
aus dem Axon leckt. Im peripheren Nervensystem, das für die 
Kommunikation zwischen dem ZNS (Gehirn und Rückenmark) 
und allen anderen Körperregionen sorgt, übernehmen Gliazel- 
len, die als Schwann-Zellen bezeichnet werden, diese Funktion 
(►Abb. 44.3). Die Hülle, die Schwann-Zellen und Oligoden- 
drocyten produzieren, besteht aus einem lipidreichen Material - 
Myelin - und verleiht vielen Teilen des Nervensystems ein glän¬ 
zend weißes Aussehen. Nicht alle Axone sind myelinisiert, aber 
diejenigen, die es sind, können Aktionspotenziale viel schneller 
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a Schwann-Zelle 




myelinprodu¬ 
zierende Schwann- 
Zellen 

Ort und Richtung 
des Myelin¬ 
wachstums 


Axon 


Zahlreiche Myelin¬ 
schichten isolieren 
das Axon. 


Ranvier-Schnürringe 
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myelinisiertes Axon Mitochondrien 
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Abb. 44.3 Gliazellen isolieren Axone, a Schwann-Zellen sezernie- 
ren Schichten von Myelin, ein Plasmamembrantyp, der das Axon 
elektrisch isoliert. An den Lücken zwischen Schwann-Zellen - den 
Ranvier-Schnürringen - liegt die Axonmembran frei. Aktionspotenzia¬ 
le wandern das Axon entlang, indem sie von Schnürring zu Schnürring 
springen, b Ein myelinisiertes Axon im Querschnitt betrachtet zeigt, 
wie dick diese Isolierschicht ist (TEM-Aufnahme, digital coloriert) 


weiterleiten als nicht myelinisierte Axone gleichen Durchmes¬ 
sers (was die Gründe angeht, siehe ► Ab sehn. 44.2). 

Eine Beschädigung der Myelinhülle, wie sie bei manchen Er¬ 
krankungen auftritt, kann verheerende Folgen haben, weil die 
Weiterleitung von Aktionspotenzialen beeinträchtigt ist. Die 
häuügste demyelinisierende Erkrankung ist die multiple Skle¬ 
rose (MS), was wörtlich so viel wie „viele Narben“ heißt; 
sie tritt in Deutschland bei ca. einer von 600 Personen auf. 
Die Ursache für MS ist nicht bekannt, doch Menschen mit 
dieser Autoimmunkrankheit produzieren Antikörper gegen Pro¬ 
teine im Myelin des Zentralnervensystems. Die Symptome und 
Schäden, die diese Krankheit hervorruft, hängen davon ab, 
wo im ZNS die Antikörperattacken stattünden. Häufig treten 
motorische Störungen auf. Ein Beispiel für eine demyelinisie- 
rende Erkrankung, die das periphere Nervensystem betrifft, ist 
das Guillain-Barre-Syndrom, das gewöhnlich die Folge einer 
schweren Infektion ist. Umweltfaktoren, wie eine Pestizidexpo¬ 
sition, können die Myelinhülle ebenfalls schädigen. Bisher sind 
demyelinisierende Erkrankungen nicht heilbar. 

Der dritte Typ Makroglia, die Astrocyten, die nach ihrer Stern¬ 
form benannt wurden, spielen bei der Blut-Hirn-Schranke eine 
Rolle, die das Gehirn vor toxischen Substanzen im Blut schützt. 
Im ganzen Körper sind die Blutgefäße für viele Substanzen 
sehr durchlässig; das gilt auch für giftige Verbindungen, die 
ins Gehirn gelangen würden, gäbe es diese spezielle Barriere 


nicht. Astrocyten tragen zur Bildung der Blut-Hirn-Schranke 
bei, indem sie die kleinsten, durchlässigsten Blutgefäße im Ge¬ 
hirn umgeben. Diese Schranke ist jedoch nicht perfekt. Da sie 
aus Plasmamembranen besteht, ist sie permeabel für fettlösliche 
Substanzen wie Narkosemittel und Alkohol, was erklärt, warum 
diese Substanzen eine derart rasche und markante Wirkung auf 
das Nervensystem haben. 

Zusätzlich zu ihrer Rolle bei der Blut-Hirn-Schranke üben As¬ 
trocyten mehrere bekannte Funktionen an der Synapse aus: 

■ Sie können Neurotransmittermoleküle aufnehmen, die in 
den synaptischen Spalt entlassen wurden, und dadurch die 
Kommunikation zwischen prä- und postsynaptischer Zelle 
kontrollieren. 

■ Sie können Neuronen mit Nährstoffen versorgen. Neuro¬ 
nen haben keine Energiereserven, doch Astrocyten speichern 
Glykogen, das sie zu Glucose abbauen können, um so die 
Neuronen mit Energie zu versorgen. 

■ Sie sind zur Signalgebung in der Lage. Auch wenn die meis¬ 
ten Astrocyten keine Aktionspotenziale erzeugen, schütten 
sie doch Neurotransmitter aus, die die Aktivität von Neuro¬ 
nen beeinflussen können. 

■ Sie tragen zur Reparatur und Regeneration von Neuronen 
bei. 

■ Sie stehen zugleich in Kontakt mit Blutgefäßen und Neuro¬ 
nen und können daher Veränderungen in der Zusammenset¬ 
zung des Blutes signalisieren. 

Astrocyten spielen eine entscheidende Rohe bei der Modulation 
der Synapsenaktivität. Die Projektionen einer einzigen Astrocy- 
te können in Kontakt zu mehr als 100.000 Synapsen stehen. Der 
Kontakt der Astrocyte mit den neuronalen Komponenten ist der¬ 
art eng, dass er das Konzept der dreiteiligen Synapse inspiriert 
hat - die Idee, dass zu einer Synapse neben der prä- und der 
postsynaptischen Membran auch die damit assoziierten Astro- 
zytenmembranen gehören. 

Auch wenn Astrocyten keine Aktionspotenziale generieren, 
kommunizieren sie doch untereinander. Sie stehen durch elektri¬ 
sche Synapsen miteinander in Verbindung, und die elektrischen 
Signale, die durch diese Synapsen wandern, rufen Veränderun¬ 
gen im Ca 2+ -Spiegel der postsynaptischen Astrocyte hervor. 
Wenn man neuronales Gewebe mit Ca 2+ -empfindlichen Farb¬ 
stoffen behandelt, kann man sehen, wie Ca 2+ -Wellen durch 
ausgedehnte Astrocytennetzwerke wandern. Die Funktion die¬ 
ser Ca 2+ -Wellen ist bislang unbekannt. 

44.1 Wiederholung 

Nervensysteme bauen sich aus zwei einzigartigen Zell- 
typen auf: Nervenzellen (Neuronen) und Gliazellen. Es 
gibt zahlreiche Neuronentypen, doch alle können elektri¬ 
sche Signale generieren und weiterleiten, und die meisten 
erzeugen auch Aktionspotenziale. Ein Neuron weist vier 
Regionen auf: Zellkörper, Dendriten, Axon und synap¬ 
tische Endigung. Neuronen kommunizieren über che¬ 
mische oder elektrische Synapsen mit Zielzellen. Auch 
wenn Gliazellen keine Aktionspotenziale erzeugen, erfül¬ 
len sie eine Vielzahl von Funktionen; so tragen sie zur 
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Blut-Hirn-Schranke bei, isolieren Axone elektrisch und 

modulieren die synaptische Aktivität. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Teile eines Neurons und ihre Funktion erklären 
können. 

■ erklären können, wie es die Funktionen von Axon und 
Dendriten ermöglichen, Informationen via Synapsen 
zu vermitteln. 

■ die unterschiedlichen Funktionen von Gliazellen er¬ 
läutern können. 


_ 7_ 

1. Zeichnen Sie zwei Neuronen einschließlich der Synapse 
zwischen beiden und beschriften Sie alle Teile. Wie über¬ 
windet ein Signal an einer chemischen Synapse den synap¬ 
tischen Spalt zwischen dem prä- und dem postsynaptischen 
Neuron? 

2. Erläutern Sie, wie ein Neuron Informationen integriert, die 
es von mehreren anderen Neuronen erhält. 

3. Erklären Sie, wie Astrocyten die synaptische Aktivität mo¬ 
dulieren. 


Das eine Merkmal, das alle Neuronen teilen, ist, dass sie 
Informationen in Form von Veränderungen des elektrischen Po¬ 
tenzials über ihrer Plasmamembran verarbeiten. Im nächsten 
Abschnitt geht es darum, wie elektrische Signale von Neuronen 
generiert und weitergeleitet werden. 

44.2 Neuronen erzeugen elektrische 
Signale und leiten sie weiter 

Verschiedene Ionenpumpen generieren Konzentrationsgradien¬ 
ten bestimmter Ionen über Plasmamembranen. Beispielsweise 
enthalten sämtliche Tierzellen im Inneren mehr Kaliumionen 
(K + ) und im Außenmilieu mehr Natriumionen (Na + ). Sowohl 
auf der Innen- als auch auf der Außenseite der Zelle werden die 
positiven Ladungen dieser Ionen von negativ geladenen Ionen 
ausgeglichen, sodass das Innere der Zelle wie auch die extrazel¬ 
luläre Flüssigkeit elektrisch neutral sind. Über der Plasmamem¬ 
bran herrscht jedoch eine elektrische Ladungsdifferenz, wobei 
die Zellinnenseite gegenüber der Außenseite negativ geladen 
ist. Der Grund dafür ist, dass die Plasmamembran unterschiedli¬ 
che Permeabilitäten für verschiedene Ionentypen aufweist. Bei 
Neuronen im Ruhezustand ist die Membran am besten für K + 
durchlässig, und die Potenzialdifferenz über der Membran be¬ 
ruht vor allem auf dieser K + -Permeabilität. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Im Ruhezustand liegt das Membranpotenzial aufgrund der se¬ 
lektiven Kaliumpermeabilität durch Leckkanäle, die in Ruhe 
geöffnet sind, nahe am K + -Gleichgewichtspotenzial. 

■ Wenn gesteuerte lonenkanäle durch elektrische, chemische oder 
mechanische Reize aktiviert werden, ändert sich die Membran¬ 
permeabilität für die jeweiligen Ionen, was zu einer Veränderung 
des Membranpotenzials führt. 

■ Potenzialveränderungen durch hemmende oder erregende In¬ 
puts werden summiert und resultieren in einem Membranpoten¬ 
zial, das vom Ruhepotenzial abweicht. 

■ Aktionspotenziale beruhen auf einer raschen Aktivierung und In¬ 
aktivierung spannungsgesteuerter Kationenkanäle. 

■ Aktionspotenziale sind selbstregenerierende Alles-oder-Nichts- 
Ereignisse, die rasch in eine Richtung entlang des Axons weiter¬ 
geleitet werden. Eine Myelinisierung von Axonen führt zu einer 
saltatorischen Erregungsleitung, die schneller ist als die kontinu¬ 
ierliche Erregungsleitung in nicht myelinisierten Axonen. 

Die K + -Konzentration ist im Zellinneren deutlich höher als 
außen, und K + diffundiert seinem Konzentrationsgradienten 
folgend durch die Plasmamembran aus der Zelle heraus. Dabei 
lässt jedes abgewanderte K + eine negative elektrische Ladung 
in der Zelle zurück, was einen elektrischen Gradienten er¬ 
zeugt. Dieser versucht, K + -Ionen in der Zelle zu halten. Ein 
Gleichgewicht ist erreicht, sobald beide Effekte sich kompen¬ 
sieren. Das Ergebnis ist eine elektrische Potenzialdifferenz - ein 
Membranpotenzial - über der Plasmamembran, wobei die In¬ 
nenseite der Zelle gegenüber der Außenseite negativ geladen ist. 

Sämtliche lebenden Zellen weisen ein Membranpotenzial auf. 
In Neuronen wird es als Ruhepotenzial bezeichnet. Stimuli, 
die Veränderungen der Permeabilität der Plasmamembran er¬ 
zeugen, rufen lokale Veränderungen des Membranpotenzials 
hervor. Diese lokalen Veränderungen können die großen elek¬ 
trischen Signale hervorrufen, die als Aktionspotenziale (auch 
als Nervenimpulse oder Spikes) bezeichnet werden und Infor¬ 
mationen über den Stimulus übermitteln, der die anfängliche 
kleine Veränderung des Membranpotenzials ausgelöst hat. Ein 
Aktionspotenzial ist, wie weiter oben schon erwähnt, eine plötz¬ 
lich auftretende, vorübergehende und starke Veränderung des 
Membranpotenzials. Sie wird durch plötzliche Veränderungen 
der Na + -Permeabilität der Membran hervorgerufen. Bevor Sie 
sich hier mit den Eigenschaften von Ionenkanälen und Akti¬ 
onspotenzialen befassen, ist es hilfreich, wenn Sie sich einige 
einfache Konzepte der Elektrizitätslehre in Erinnerung rufen. 

Der Nervenfunktion liegen einfache 
elektrische Vorgänge zugrunde 

Elektrische Spannung (elektrische Potenzialdifferenz) ist eine 
Energie, die dazu verwendet werden kann, elektrisch gelade¬ 
ne Teilchen zwischen zwei Punkten zu bewegen. Spannung ist 
für den Fluss elektrisch geladener Teilchen das, was ein Druck¬ 
gefälle für den Wasserfluss ist. Verbindet man den negativen 
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und den positiven Pol einer Batterie durch einen Kupferdraht, 
fließen Elektronen vom negativen zum positiven Pol, weil zwi¬ 
schen den Polen eine Spannung herrscht. Dieser Elektronenfluss 
stellt einen elektrischen Strom dar und kann eingesetzt werden, 
Arbeit zu verrichten, genauso wie ein Wasserstrom Arbeit ver¬ 
richten kann - beispielsweise eine Turbine antreiben. 

Träger des elektrischen Stroms in Kupferdrähten sind also 
Elektronen (Elektronenstrom). In Lösungen und durch Plasma¬ 
membranen wird Strom jedoch nicht von Elektronen, sondern 
von geladenen Teilchen getragen (Ionenstrom). Die wichtigs¬ 
ten Ionen, die elektrische Ladungen durch die Membran von 
Nervenzellen transportieren, sind Natrium (Na + ), Kalium (K + ), 
Calcium (Ca 2+ ) und Chlorid (Cl _ ). Wie Sie wissen, ziehen sich 
Ionen mit entgegengesetzter Ladung an, und solche mit glei¬ 
cher Ladung stoßen sich ab. Auf Basis dieser Grundlagen der 
Bioelektrizität können Sie sich fragen, wie das Ruhepotenzial 
über der Nervenzellmembran entsteht und wie der Ionenfluss 
durch die Membrankanäle an- und abgestellt wird, um Akti¬ 
onspotenziale auszulösen. Um diese Fragen geht es im nächsten 
Abschnitt. 


Neuronale Aktivitäten lassen sich als 
Änderungen des Membranpotenzials messen 

Sie können elektrische Ereignisse in einer Zelle mithilfe von 
Elektroden messen. ► Abb. 44.4 zeigt, wie diese Technik an¬ 
gewendet wird, um das über der Membran eines nicht gereizten 
Axons liegende Ruhepotenzial zu messen; es beträgt gewöhn¬ 


lich —60 bis —70 Millivolt (mV). Das Minuszeichen zeigt an, 
dass die Innenseite der Membran negativ gegenüber der Außen¬ 
seite ist. 

Wie bereits erwähnt, geht das Ruhepotenzial weitgehend auf 
das Gleichgewicht zwischen der Tendenz von Kaliumionen 
zurück, längs ihres Konzentrationsgradienten zu diffundieren, 
und dem elektrischen Potenzial, das sie zurückhält. Dieses Ru¬ 
hepotenzial bietet Neuronen die Möglichkeit, auf einen Reiz 
(Stimulus) zu reagieren. Wenn irgendeine Determinante dieses 
Kräftegleichgewichts verändert wird, ändert sich das Membran¬ 
potenzial. Der Konzentrationsgradient der verschiedenen Ionen 
innerhalb und außerhalb des Neurons bleibt vielleicht bestehen, 
doch wenn sich die Permeabilität der Membran für Ionen än¬ 
dert, ändert sich auch das Membranpotenzial. Daher führt jeder 
chemische oder physikalische Stimulus, der die Permeabilität 
der Plasmamembran für Ionen modifiziert, zu einer Verände¬ 
rung des Membranpotenzials dieser Zelle. Was passiert nun, 
wenn es zu einem plötzlichen Anstieg der Na + -Permeabilität 
an der Plasmamembran kommt? Natriumionen sind außerhalb 
der Zelle höher konzentriert als in der Zelle. Zudem ist die 
Innenseite der ruhenden Zelle negativ geladen, was die positi¬ 
ven Na + -Ionen zusätzlich anzieht. Daher bewirkt eine plötzli¬ 
che, starke Zunahme der Na + -Permeabilität eine Änderung des 
Membranpotenzials in positiver Richtung. Da diese Erhöhung 
der Na + -Permeabilität nur vorübergehend ist und sich unmittel¬ 
bar darauf die Membranpermeabilität für K + temporär erhöht, 
kehrt das Membranpotenzial rasch wieder zum Ruhepotenzial 
zurück. Der gesamte Vorgang ist das Aktionspotenzial. 

Animation 44.1 The Resting Membrane Potential 

www.Lifel le.com/a44. 1 


I Eine Mikroelektrode, 
hergestellt aus einer spitz 
ausgezogenen, unten offenen 
Glaskapillare, wird mit einer 
Elektrolytlösung gefüllt... 


| ... und übereinen Draht 
mit einem Verstärker 
verbunden. 



Abb. 44.4 Messung des Membranpotenzials. Als Elektrode kann eine Glaskapillare mit sehr fein ausgezogener Spitze dienen, gefüllt mit 
einer Elektrolytlösung, also einer ionenhaltigen Lösung, die elektrische Ladungen leitet. Wird ein solches Elektrodenpaar auf beiden Seiten der 
Membran eines Axons platziert, kann man eine Spannung messen 
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lonenpumpen und lonenkanäle 
erzeugen das Membranpotenzial 

Wie die Membranen anderer Zellen auch, ist die Plasmamem¬ 
bran eines Neurons eine Lipiddoppelschicht, die zunächst ein¬ 
mal für Ionen undurchlässig ist, aber viele Proteinmoleküle 
enthält, die als Ionenpumpen und Ionenkanäle dienen. Diese 
Proteine sorgen für die beidseitige LadungsVerteilung, und auf 
dieser wiederum beruhen Ruhepotenzial und Aktionspotenziale. 


Querverweis 

Die passiven und die aktiven Mechanismen, die bestimm¬ 
te Substanzen durch Plasmamembranen befördern, wer¬ 
den in ► Abschn. 6.3 und 6.4 besprochen. Dabei dienen 
als Ionenkanäle fungierende Membranproteine dem pas¬ 
siven „Bergab“-Transport (►Abb. 6.10), als Ionenpum¬ 
pen fungierende Membranproteine dagegen dem aktiven 
„Bergauf“-Transport, der ATP verbraucht (► Abb. 6.13). 

Ionenpumpen erfordern Energie, um Ionen gegen deren Kon¬ 
zentrationsgradienten oder deren elektrischen Gradienten zu 
bewegen (aktiver Transport unter ATP-Verbrauch). Eine wich¬ 
tige Ionenpumpe in der Plasmamembran von Nervenzellen (und 
sämtlichen anderen Zellen) ist die Natrium/Kalium-Pumpe. 
Sie befördert Na + -Ionen aktiv aus dem Zellinneren in das Au¬ 
ßenmilieu und zugleich K + -Ionen von außen nach innen und 
ist somit ein Antiporter (► Abschn. 6.4). Diese Ionenpumpe 
wird auch als Natrium/Kalium-ATPase bezeichnet, ein Be¬ 
griff, der darauf verweist, dass es sich zugleich um ein Enzym 
handelt, das ATP spaltet, um seine Aufgabe zu erfüllen. Die Na¬ 
trium/Kalium-Pumpe hält in der Zelle die Konzentration von 
K + höher und die von Na + niedriger als in der extrazellulären 
Flüssigkeit (Außenmilieu). Die Konzentrationsunterschiede, die 
von diesem Antiporter etabliert werden, haben zur Folge, dass 
K + aus der Zelle und Na + in die Zelle diffundieren würde, wenn 
die Ionen die Lipiddoppelschicht passieren könnten. Wie hän¬ 
gen diese Konzentrationsgefälle nun mit den oben besprochenen 
elektrischen Gradienten zusammen? 

Ionenkanäle ermöglichen die Diffusion von Ionen durch Mem¬ 
branen. Bei diesen Kanälen handelt es sich um wassergefüllte 
Poren, die von Proteinen in der Lipiddoppelschicht gebildet 
werden. Diese wassergefüllten Poren erlauben Ionen, sich durch 
eine Membran zu bewegen, aber sie sind im Allgemeinen se¬ 
lektiv - sie ermöglichen einigen Ionenarten, leichter durch 
die Membran zu wandern als anderen. Daher gibt es Kalium-, 
Natrium-, Chlorid- und Calciumkanäle und so fort - und das 
jeweils in vielen verschiedenen Varianten. Die Ionen bewe¬ 
gen sich per Diffusion durch diese Kanäle, und zwar in beide 
Richtungen. Richtung und Stärke der Nettobewegung der Io¬ 
nen durch einen Kanal hängen ab vom Konzentrationsgefälle 
des jeweiligen Ionentyps über der Plasmamembran (chemischer 
Gradient) wie auch von der Spannung über der Plasmamem¬ 
bran (elektrischer Gradient). Diese beiden Gradienten bilden 
gemeinsam den elektrochemischen Gradienten. Zwar treibt 
der elektrochemische Gradient die Bewegung der Ionen durch 


Kanäle in der Membran an, doch die Bewegungen durch die¬ 
se Kanäle können durch Tore modifiziert werden, welche die 
Kanäle öffnen und schließen. 

Bei Neuronen im nicht erregten Zustand (Ruhezustand) sind so¬ 
genannte K + -Hintergrundkanäle die häufigsten offenen Kanä¬ 
le (Leckkanäle) in der Nervenzellmembran. Daher sind Neu¬ 
ronen im Ruhezustand für K + -Ionen stärker permeabel als für 
sämtliche anderen Ionenarten, und deshalb sind offene Kalium¬ 
kanäle auch weitgehend verantwortlich für das Ruhepotenzial. 
Da die Kaliumkanäle die Membran für K + durchlässig machen 
und weil die Natrium/Kalium-Pumpe die Konzentration von K + 
im Inneren der Zelle viel höher hält als im Außenmilieu, hat 
K + die Tendenz, entlang seines elektrochemischen Gradienten 
durch die Kanäle aus der Zelle heraus zu diffundieren. Wenn 
positiv geladene K + -Ionen aus der Zelle wandern, folgen ih¬ 
nen zwar in gewissem Umfang Chloridionen (Cl _ ), es bleiben 
aber auch viele nicht kompensierte negative Ladungen in der 
Zelle zurück, die ihnen nicht folgen können, weil es sich um ne¬ 
gativ geladene Proteine und Metaboliten (Carbonsäureanionen) 
handelt. Sie erzeugen so ein elektrisches Potenzial über der Plas¬ 
mamembran, das positiv geladene K + -Ionen zurück in die Zelle 
zieht beziehungsweise dort hält. 

Das Membranpotenzial, bei dem es keine Nettodiffusion von 
K + -Ionen gibt (d. h. der Punkt, an dem gleich viele K + -Ionen 
aufgrund des Konzentrationsgradienten aus der Zelle diffundie¬ 
ren wie K + -Ionen aufgrund des negativen elektrischen Poten¬ 
zials wieder in die Zelle hineinströmen), nennt man Kalium- 
Gleichgewichtspotenzial. Seine Größe lässt sich mithilfe der 
Nernst-Gleichung aus den K + -Konzentrationen auf beiden Sei¬ 
ten der Membran berechnen (►Abb. 44.5). Diese Gleichung 
wurde bereits gegen Ende des 19. Jahrhunderts entwickelt. 
Mit ihr wurde das Verhalten von Ionenkanälen in Nervenzell- 
membranen schon beschrieben, lange bevor man diese Kanäle 
strukturell kannte. 

Gegen Ende der 1940er-Jahre begannen die beiden britischen 
Neurophysiologen Alan L. Hodgkin und Andrew F. Huxley, 
die elektrischen Eigenschaften von Axonmembranen zu unter¬ 
suchen. Mit den damals verfügbaren Techniken konnten die 
notwendigen Messungen nur an sehr dicken Axonen vorgenom¬ 
men werden. Solche Axone gibt es in der Natur; es handelt 
sich um die Riesenaxone, die die Fluchtreaktion von Cephalo- 
poden wie Kalmaren auslösen. Mithilfe von Elektroden maßen 
Hodgkin und Huxley die Spannung über der Plasmamembran 
beim Riesenaxon eines Kalmars (►Abb. 44.5) und leiteten 
elektrischen Strom in das Axon, um dessen Ruhepotenzial zu 
verändern. Sie variierten auch die Konzentrationen von Na + 
und K + innerhalb und außerhalb des Axons und maßen die re¬ 
sultierenden Veränderungen des Membranpotenzials. Auf der 
Basis ihrer zahlreichen, sorgfältig durchgeführten Experimente 
entwickelten Hodgkin und Huxley praktisch all unsere grund¬ 
legenden Konzepte über die elektrischen Eigenschaften von 
Neuronen und wurden dafür 1963 mit dem Nobelpreis ausge¬ 
zeichnet. 

Das tatsächlich gemessene Ruhepotenzial eines Neurons ist 
weniger negativ als das von der Nernst-Gleichung berechnete 
Gleichgewichtspotenzial für Kaliumionen. Das Ruhepotenzial 
geht also nicht allein auf offene K + -Hintergrundkanäle zurück. 
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1. Man misst lonenkonzentrationen innerhalb und außerhalb eines Axons. 

Um die Konzentration von Ionen in einem Axon zu messen, muss dieses möglichst dick sein. Cephalopoden wie Kalmare 
haben Riesenaxone, die das Auspressen eines Wasserstrahls aus ihrer Mantelhöhle kontrollieren und damit das Rück¬ 
stoßschwimmen bei Angriff oder Flucht (► Abb. 44.12c). Es ist möglich, aus dem Cytoplasma dieser Axone, die einen 
Durchmesser von fast 1mm haben, Flüssigkeitsproben zu entnehmen. 


Axon eines 
Kalmars 
1 mm 



Plasma¬ 

membran 

Cytoplasma 

•Elektrode 


1. Man verwendet die Nernst-Gleichung, um das Membranpotenzial für den Fall zu berechnen, dass die Membran für 
jede der lonenarten permeabel ist, die auf beiden Seiten der Membran unterschiedlich konzentriert sind: Na + , K + , Ca 2+ 
und CI". 

Die Nernst-Gleichung sagt das Membranpotenzial voraus, das aus der Membranpermeabilität eines einzelnen lonentyps 
resultiert, dessen Konzentration sich auf beiden Seiten der Membran unterscheidet. Die Gleichung lautet: 


R T 

E\on = 2,3 —log 


[Ion außen] 
[Ion innen ] 


Dabei ist E das Ruhepotenzial (Potenzialdifferenz über der Membran in mV), R die allgemeine Gaskonstante, T die 
absolute Temperatur, z die Ladung des Ions (+1, +2 oder -1) und F die Faraday-Konstante. Die tief gestellten Indizes 
„außen“ und „innen“ beziehen sich auf die Konzentrationen im Außenmilieu beziehungsweise im Innenraum der Zelle. 

An diesem Punkt können Sie die Formel einfach verwenden, aber verstehen Sie sie auch? 

Eine Konzentrationsdifferenz von Ionen über der Membran, also ein chemischer Gradient, treibt die Ionen durch die 
Membran. Die daraus resultierenden unausgeglichenen elektrischen Ladungen versuchen die Ionen jedoch wieder in 
die Zelle zu ziehen. Im Gleichgewichtszustand balancieren sich beide Kräfte aus und es erfolgt kein Nettoionenstrom 
durch die Membran. 

Die chemische Energie, die die Ionen durch die Membran treibt, ist gleich 2,3 R T log [lon] au ßen/[lon]innen- 
Die elektrische Energie, die die Ionen zurückzieht, ist gleich zEF. Daher gilt im Gleichgewichtszustand: 


zEF= 2,3 F? 7"log 


[lon au ßen] 
[Ion innen] 


Durch Umformung der Gleichung und Auflösen nach E erhalten Sie die Nernst-Gleichung: 


2,3 ^Tlog 


[Ion außen] 
[Ion innen] 


Die Gleichung lässt sich vereinfachen, indem man eine bestimmte Temperatur wählt - zum Beispiel die Raumtemperatur 
von 20 °C - und die Konstanten zusammenfasst. Bei 20 °C ist 2,3 R T/F gleich 58. Daher gilt: 


E| 0n = 58 /z log 


[Ion außen] 
[Ion innen] 


Als man die lonenkonzentrationen im Cytoplasma des Riesenaxons des Kalmars Loligo pealeii und im Meerwasser maß 
und die Nernst-Gleichung für jede lonenart löste, fand man: 


Ion 

lonenkonzentration (mM) 


vorhergesagtes 


im Riesenaxon von Loligo pealeii 

im Meerwasser 

Membranpotenzial (mV) 

K + 

400 

20 

-75 

Na + 

50 

460 

+ 56 

Ca 2+ 

0,5 

10 

+38 

CI" 

50 

560 

-60 


3. Das gemessene Membranpotenzial betrug in diesem Fall -66 mV. Damit war klar: Das Ruhepotenzial des Axons geht auf 
die Permeabilität der Membran für mehr als nur eine lonenart zurück. 
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Abb. 44.5 Die Nernst-Gleichung. Mit der Nernst-Gleichung lässt sich das Membranpotenzial berechnen, wenn nur ein einziger Ionentyp eine 
Membran passieren kann, die zwei Lösungen mit unterschiedlichen Konzentrationen dieses Ions voneinander trennt 
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Blick in die Daten: Das Gleichgewichtspotenzial über der Membran - die Goldman-Gleichung 


Originalliteratur: Goldman DE (1943) J Gen Physiol 27: 
37-60; Hodgkin AL, Katz B (1949) J Physiol 108: 37-77 

► Abb. 44.5 zeigt die Nernst-Gleichung, mit der sich das 
Membranpotenzial für eine einzelne Ionensorte berechnen 
lässt. Aber wie Sie im unteren Teil von ► Abb. 44.5 gesehen 
haben, ist das Gleichgewichtspotenzial über der Membran 
das Produkt von mehr als einer Ionensorte. Die Goldman- 
Gleichung (häufig auch als Goldman-Hodgkin-Katz-Glei- 
chung bezeichnet) berechnet das Gleichgewichtspotenzial 
über der Membran, indem es alle Ionen berücksichtigt, die 
durch eine gegebene Membran diffundieren können, wie 
auch die relativen Permeabilitäten der Membran für diese Io¬ 
nen. Die Ionen, die beim Säugemeuron eine Rolle spielen, 
sind K + , Na + und CI“, und die Goldman-Gleichung sieht 
dann so aus: 



. ln / ^ k [K + ] außen + />Na[Na+] außen + j>q[Cl ] innen \ 

V M K+ L„e„ + />Na[Na+] innen + Pa[cr\ außen / 

Die relativen Permeabilitäten werden als Verhältnisse ausge¬ 
drückt. Die Membranpermeabilität für Kaliumionen ist am 


größten, daher ist p k = 1,0. Dann ist p N a = 0,05 und pc\ = 
0,44. Die Elemente in eckigen Klammern beziehen sich auf 
die Ionenkonzentration auf der Innenseite und der Außensei¬ 
te, wie in der Nernst-Gleichung. 

Aufgabe 

1. Die ►Tabelle zeigt die intra- und die extrazellulären 
Ionenkonzentrationen in einem Säugemeuron. Benut¬ 
zen Sie diese Werte und die Goldman-Gleichung, um 
das Membranpotenzial zu berechnen. Beziehen Sie sich 
auf ►Abb. 44.5, um Ihr Ergebnis mit Berechnungen 
zu vergleichen, die auf der Nemst-Gleichung basie¬ 
ren. (Tipp: Durch Umformen der Gleichung kann man 
„2,3 RT/F log“ durch „RT/F ln“ ersetzen.) 


Ion 

Ionenkonzentrationen (mM) in einem Säugerneuron 


intrazellulär 

extrazellulär 

K+ 

140 

5 

Na+ 

10 

145 

er 

20 

110 


Die nicht erregte Nervenzellmembran weist nämlich auch eine 
gewisse Permeabilität für andere Ionen auf, insbesondere für 
Na + und CI“, und Bewegungen dieser Ionen beeinflussen das 
Ruhepotenzial. Eine andere mathematische Formel, die Gold¬ 
man-Gleichung, berücksichtigt erstens sämtliche Ionen, die 
die Membran passieren können, und zweitens die relative Per¬ 
meabilität der Membran für diese Ionen. Daher lässt sich das 
Membranpotenzial mit der Goldman-Gleichung präziser be¬ 
rechnen als mit der Nemst-Gleichung (► „Blick in die Daten: 
Das Gleichgewichtspotenzial über der Membran - die Gold¬ 
man-Gleichung“). 


lonenkanäle und ihre Eigenschaften 
lassen sich direkt untersuchen 


lonenkanäle können das Membranpotenzial 
verändern 

Viele lonenkanäle in der Plasmamembran von Neuronen ver¬ 
halten sich, als enthielten sie eine Sperre oder ein Tor ( gate ), das 
sich unter bestimmten Bedingungen öffnet, unter anderen aber 
schließt; sie sind gesteuerte lonenkanäle (gated ion channels). 
Spannungsgesteuerte lonenkanäle öffnen oder schließen sich 
als Reaktion auf eine Spannungsänderung über der Plasmamem¬ 
bran. Ligandengesteuerte lonenkanäle öffnen oder schließen 
sich in Abhängigkeit von der An- oder Abwesenheit bestimm¬ 
ter Moleküle, die an das Kanalprotein oder an einen separaten 
Rezeptor binden, der seinerseits das Kanalprotein verändert. 
Mechanisch gesteuerte lonenkanäle öffnen oder schließen 
sich als Reaktion auf mechanische Kräfte, die auf die Plasma¬ 
membran ein wirken. Gesteuerte Kanäle spielen für die Funktion 
von Neuronen eine zentrale Rolle. 


Da Hodgkin und Huxley ihre Experimente durchführten, lange 
bevor es Labortechniken gab, mit deren Hilfe sich Ionenkanä¬ 
le untersuchen lassen, konnten sie über die Eigenschaften von 
Ionenkanälen nur Vermutungen anstellen. Diese Hypothesen 
ließen sich erst testen, als die beiden deutschen Forscher Bert 
Sakmann und Erwin Neher gegen Ende der 1970er-Jahre die 
Patch-Clamp-Technik entwickelten, für die sie 1991 den No¬ 
belpreis erhielten. Diese bis heute häufig angewendete Technik, 
die in ► Abb. 44.6 beschrieben ist, ermöglicht es Neurobiolo¬ 
gen, in Echtzeit die winzigen elektrischen Ströme abzuleiten, 
die vom Öffnen und Schließen einzelner lonenkanäle hervorge¬ 
rufen werden. 


Das Öffnen und Schließen von gesteuerten Kanälen kann das 
Ruhepotenzial beeinflussen. Stellen Sie sich zum Beispiel vor, 
was passiert, wenn sich die Natriumkanäle in der Membran öff¬ 
nen. Na + -Ionen strömen dann, ihrem elektrochemischen Gra¬ 
dienten folgend, in das Neuron. Infolge des Natriumeinstroms 
wird die Zellinnenseite weniger negativ. Die Polarisation der 
Membran nimmt also ab; man sagt, die Membran wird depo- 
larisiert (► Abb. 44.7). 

Eine umgekehrte Veränderung des Ruhepotenzials tritt auf, 
wenn sich gesteuerte Kaliumkanäle öffnen. Wenn der K + -Aus¬ 
strom aus dem Neuron den normalen Leckstrom (die Bewegung 
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Eine Ableitpipette, gefüllt 
mit Elektrolytlösung, wird 
auf die Membran des 


Neurons aufgesetzt. 



Durch leichten Unterdrück wird 
das Membranstück an die Pipet¬ 
tenspitze gesaugt und die Kon¬ 
taktstelle abgedichtet. 


Durch Zurückziehen der Pipette 
wird das Membranstück, in dem 
sich oft ein einzelner lonenkanal 
befindet, aus der Membran gelöst. 



j v. 


Darstellung des lonenstroms auf einem Monitor 



Abb. 44.6 Die Patch-Clamp-Technik. Die Patch-Clamp-Elektrode ist 
eine Mikropipette aus Glas mit einer polierten Spitze, gefüllt mit einer 
Elektrolytlösung von derselben Zusammensetzung wie die extrazellulä¬ 
re Flüssigkeit. Wenn diese Pipette, die gleichzeitig als Elektrode dient, 
mittels leichtem Unterdrück ein kleines Stück ( patch ) Plasmamembran 
ansaugt und das Stück so an der Mündung der Mikropipette fixiert 
wird ( clamp ), bildet sich eine Dichtung mit enormem elektrischen 
Widerstand (Gigaohmversiegelung). Enthält ein solches abgedichtetes 
Membranstück nur einen einzigen Ionenkanal, können elektrische Ab¬ 
leitungen von diesem Membranstück das Öffnen und Schließen dieses 
Kanals wiedergeben. Wird die Mikropipette zurückgezogen, kann sie 
das anhaftende Membranstück aus der Zelle lösen, und die Aktivitäten 
der Ionenkanäle können auch weiterhin registriert werden 


strömen, zieht dieser positiv geladene Bereich auf der Mem¬ 
braninnenseite negative Ladungen aus der Umgebung an; Folge 
ist ein rascher Fluss elektrischer Ladungen (Ionenstrom). Dieser 
lokale elektrische Strom, durch einen Elektrotonus genannten 
Potenzial verlauf verursacht, ist zwar schnell, breitet sich jedoch 
nicht sehr weit aus, sondern nimmt rasch ab und verschwindet, 
was als Dekrement bezeichnet wird. Ionenströme breiten sich 
in Zellen nicht weit aus, weil Plasmamembranen für Ionen nicht 
vollständig undurchlässig (impermeabel) sind. Ein Ionenstrom, 
der sich längs eines Axons bewegt, ist einem Wasserstrom ver¬ 
gleichbar, der durch einen löchrigen Schlauch fließt. 


Graduierte Veränderungen 
des Membranpotenzials 
können Information integrieren 


Auch wenn elektrischer Strom, der sich elektrotonisch längs ei¬ 
ner Membran bewegt, nicht weit kommt, kann er lokal zu ab¬ 
gestuften (graduierten) Veränderungen des Membranpotenzials 
führen. Ein graduiertes Membranpotenzial stellt eine Ab¬ 
weichung vom Ruhepotenzial dar; diese Abweichung ist zur 
Größe des Inputs proportional. Dabei kann der Input chemisch 
oder mechanisch sein. Graduierte Membranpotenziale bieten die 
Möglichkeit, die Inputs einer Zelle zu integrieren, weil die Mem¬ 
bran auf solche Inputs mit einer proportionalen Depolarisation 
oder Hyperpolarisation reagieren kann und solche Veränderun¬ 
gen des Membranpotenzials addiert werden. Im nächsten Kapi¬ 
tel werden Sie erfahren, dass graduierte Potenziale eine wichtige 
Rolle bei Sinnesorganen spielen. Graduierte Potenziale können 
sich jedoch nur lokal ausbreiten und wegen des Dekrements 
nicht über lange Axone weitergeleitet werden. Daher verschlüs¬ 
seln Axone Informationen als diskrete Nervenimpulse (Aktions¬ 
potenziale), die die Axonmembran entlanglaufen. Nichtsdesto¬ 
weniger spielen graduierte Potenziale beim Generieren dieser 
Aktionspotenziale eine bedeutende Rolle. 


Plötzliche Veränderungen in lonenkanälen 
lösen Aktionspotenziale aus 


von K + durch die K + -Hintergrundkanäle) übersteigt, wird das 
Membranpotenzial im Vergleich zum Ruhepotenzial noch nega¬ 
tiver, und die Plasmamembran wird hyperpolarisiert. 

Das Öffnen und Schließen von Ionenkanälen, das zu Verände¬ 
rungen des Potenzials über der Plasmamembran führt, ist der 
Grundmechanismus, mit dem Neuronen beziehungsweise Re¬ 
zeptorzellen auf elektrische, chemische oder mechanische Reize 
reagieren. Wie werden solche lokalen Veränderungen im Ruhe¬ 
potenzial an andere Teile der Zelle übermittelt? 

Eine lokale Störung des Membranpotenzials führt zu einem 
elektrischen Strom in Form eines Ionenstroms, durch den sich 
die Veränderung des Membranpotenzials auf benachbarte Mem¬ 
branregionen ausbreitet. Wenn beispielsweise an einer Stelle der 
Membran Na + -Ionen durch offene Natriumkanäle in die Zelle 


Ein Aktionspotenzial ist eine plötzliche, vorübergehende Verän¬ 
derung des Membranpotenzials. In nicht myelinisierten Axonen 
normaler Dicke können Aktionspotenziale mit einer Geschwin¬ 
digkeit von bis zu 2 m/s fortgeleitet werden (in Riesenaxonen 
5-25 m/s); in myelinisierten Axonen kann die Fortleitungsge¬ 
schwindigkeit jedoch bis zu 100 m/s betragen. (Zum Vergleich: 
Beim 100-m-Lauf hegt der Weltrekord knapp unter 10s.) 

Platziert man die Spitzen zweier Elektroden auf beiden Seiten 
der Membran eines ruhenden Neurons und misst die Spannung 
über der Membran, erhält man einen Wert von etwa —60 mV, 
wie Sie in ►Abb. 44.4 gesehen haben. Sobald ein Aktions¬ 
potenzial das Axon entlangläuft, registrieren diese Elektroden 
eine rasche Veränderung des Membranpotenzials von —60 mV 
auf etwa +50 mV. Nach Durchgang des Aktionspotenzials kehrt 
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Ruhepotenzial 

nur K + -Hintergrundkanäle offen 


Depolarisation 

spannungsgesteuerte Na + -Kanäle offen 


Hyperpolarisation 

ligandengesteuerte K + -Kanäle offen 


Außenmilieu 

K + -Hinter- 

grundkanal 

O n. 


Na + —a 

» O ® 0 Q 

spannungs- liganden¬ 
gesteuerter gesteuerter 

Na + -Kanal K + -Kanal 

@ Ü 

•"• o « . 



o 

offen geschlossen O geschlossen 

o o O Ä o 


Axoninneres 


K + 






2 . 

X 


K + -Hintergrundkanäle offen 

1 

, spannungsgesteuerte Na + -Kanäle offen ( 

ligandengesteuerte K + -Kanäle offen 

1 1 

depolarisiert 

1 1 

Ruhepotenzial f 

rv 

J 

7 / 

hyperpolarisiert 

1 

/ 

- , , -d 

Zeit 


> 

E 


o 

Q. 

c 

CO 

h 

E 

cd 


0 

-30 

-60 

-90 


K + -Hintergrundkanäle gene¬ 
rieren das Ruhepotenzial. 


Eine erhöhte Natriumpermeabilität 
depolarisiert die Membran. 


Eine erhöhte Kaliumpermeabilität 
hyperpolarisiert die Membran. 


Abb. 44.7 Membranen können depolarisiert oder hyperpolarisiert werden. Das Ruhepotenzial wird vorwiegend von offenen K + -Hinter¬ 
grundkanälen hervorgerufen und nur zu einem geringen Teil von offenen Na + -Hintergrundkanälen (hier nicht dargestellt). Eine Verschiebung des 
Ruhepotenzials zu einem weniger negativen Membranpotenzial, die durch eine erhöhte Permeabilität der Membran für Natriumionen hervorgeru¬ 
fen wird, wird als Depolarisation bezeichnet. Von einer Hyperpolarisation spricht man, wenn das Membranpotenzial noch negativer wird als das 
Ruhepotenzial, beispielsweise, wenn die Permeabilität der Membran für Kaliumionen durch ligandengesteuerte K + -Kanäle steigt 


das Membranpotenzial schnell wieder auf den Ruhewert von 
—60mV zurück (► Abb. 44.8). 

Animation 44.2 The Action Potential 

www.Lifel le.com/a44.2 

Verantwortlich für das Aktionspotenzial sind das Öffnen und 
das Schließen spannungsgesteuerter Natrium- und Kaliumkanä- 
le in der Axonmembran. Beim Ruhepotenzial sind die meisten 
dieser Kanäle geschlossen, mit Ausnahme der Kaliumkanäle 
(1 in ►Abb. 44.8). Eine leichte Depolarisation der Membran 
kann dazu führen, dass sich einige spannungsgesteuerte Natri¬ 
umkanäle öffnen. Wenn ein Neuron beispielsweise stark genug 
erregt wird, um die Membran des Zellkörpers zu depolarisieren, 
kann sich diese Depolarisation durch einen lokalen Stromfluss 
bis zum Axonhügel ausbreiten (►Abb. 44.1), wo sich span¬ 
nungsgesteuerte Natriumkanäle beünden. Wenn die Membran 
am Axonhügel depolarisiert wird, öffnen sich einige dieser 
spannungsgesteuerten Kanäle kurz - weniger als 1 ms lang (2 
in ► Abb. 44.8). Wenn sich die Kanäle öffnen, strömt Na + in 
das Axon ein und depolarisiert die Membran noch stärker - ein 
positiver Feedback-Mechanismus. Wenn sich das Membran¬ 
potenzial im Vergleich zum Ruhepotenzial um 5-10 mV verrin¬ 
gert hat (d. h. positiver geworden ist), wird ein Schwellenwert 
erreicht. Es öffnet sich eine größere Zahl von Natriumkanälen (3 
in ► Abb. 44.8), und das Membranpotenzial wird positiv - ein 


Aktionspotenzial. Man spricht in diesem Zusammenhang auch 
von einer „Feuerschwelle“ und sagt: „Das Neuron feuert“. Der 
Zustand, der beim Überschreiten der Schwelle eintritt, wird als 
Erregung bezeichnet. Die Anstiegsphase des Aktionspotenzi¬ 
als endet nach 1-2 ms abrupt, und das Membranpotenzial wird 
rasch wieder negativ. 

Was veranlasst das depolarisierte Axon, so rasch zum Ruhepo¬ 
tenzial zurückzukehren? Zwei Faktoren spielen dabei eine wich¬ 
tige Rolle: Die spannungsgesteuerten Natriumkanäle schließen 
sich wieder, und die spannungsgesteuerten Kaliumkanäle öffnen 
sich (4 in ►Abb. 44.8). Da sich die spannungsgesteuerten Ka- 
liumkanäle langsamer öffnen, aber länger geöffnet bleiben als 
die Natriumkanäle, können die K + -Ionen überschüssige positi¬ 
ve Ladungen aus dem Axon befördern. Infolgedessen kehrt das 
Membranpotenzial auf einen negativen Wert zurück und wird 
gewöhnlich noch negativer als das Ruhepotenzial (Hyperpolari¬ 
sation), bis sich die spannungsgesteuerten Kaliumkanäle wieder 
schließen (5 in ► Abb. 44.8). 

Als ein weiteres Phänomen können die spannungsgesteuerten 
Natriumkanäle, wenn sie sich geöffnet und wieder geschlos¬ 
sen haben, erst nach einer Refraktärzeit erneut reagieren; diese 
kurze Verzögerung beträgt 1-2 ms. Sie lässt sich durch die 
Hypothese erklären, dass diese Kanäle zwei spannungsempfmd- 
liche Tore haben, ein Aktivierungstor und ein Inaktivierungs¬ 
tor (►Abb. 44.8). Im Ruhezustand ist das Aktivierungstor 
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Zeichnet man die Änderung 
des Membranpotenzials über 
die Zeit auf, kann man das 
Aktionspotenzial erkennen. 


~r 


2 3 4 5 6 
Zeit (ms) 





Außenmilieu J; ® ® @ 


K + -Hintergrund- ® spannungsge- 
kanäle ® «.steuerter K + -Kanal 



MKLivierunysLur 


Q Inaktivierungstor Q 

Axoninneres Q Q Q & 




Q Offene K + -Hintergrundkanäle 
erzeugen das Ruhepotenzial. 
Gesteuerte Kanäle sind 
geschlossen. 



£) Spannungsgesteuerte Na + - 
Kanäle öffnen sich und depo- 
larisieren die Zelle bis zum 
Schwellenpotenzial. 


El Zusätzliche Aktivierungstore von 
spannungsgesteuerten Na + - 
Kanälen öffnen sich und führen 
zu einer raschen Depolarisations¬ 
spitze - einem Aktionspotenzial. 


Alle spannungsgesteuerten Kanäle schließen sich. Das 
Membranpotenzial der Zelle kehrt zum Ruhepotenzial 
zurück. Die Na + -lnaktivierungstore öffnen sich wieder. 


<■ 


Q Die Inaktivierungstore der Na + - 
Kanäle schließen sich; span¬ 
nungsgesteuerte K + -Kanäle 
öffnen sich und repolarisieren 
die Zelle beziehungsweise 
hyperpolarisieren sie sogar. 
v ___ ) 



Abb. 44.8 Verlauf eines Aktionspotenzials. Aktionspotenziale resultieren aus raschen Veränderungen von spannungsgesteuerten Natrium- und 
Kaliumkanälen 


geschlossen und das Inaktivierungstor offen. Eine Depolarisa¬ 
tion des Membranpotenzials bis zum Schwellenwert führt dazu, 
dass beide Tore ihre Konformation ändern, das Aktivierung stör 
reagiert jedoch schneller. Infolgedessen ist der Kanal zwischen 
dem Öffnen des Aktivierungstors und dem Schließen des Inakti¬ 
vierungstors kurze Zeit offen. Bevor sich die Inaktivierung störe 
spontan erneut öffnen, bleiben sie 1-2 ms lang geschlossen. Das 
erklärt, warum die Membran eine Refraktärzeit hat, innerhalb 
derer kein neues Aktionspotenzial an der Membran ausgelöst 
werden kann. Wenn sich das Inaktivierung stör schließlich wie¬ 


der öffnet, ist das Aktivierung stör geschlossen, und die Mem¬ 
bran ist erneut bereit, mit einem weiteren Aktionspotenzial auf 
eine Depolarisation zu reagieren. Einen zusätzlichen Beitrag zur 
Refraktärzeit liefert die Öffnungsdauer der spannungsgesteuer¬ 
ten Kaliumkanäle, wie Sie oben gesehen haben. Diesen Abfall 
im Membranpotenzial nach einem Aktionspotenzial bezeichnet 
man als hyperpolarisierendes Nachpotenzial. Die Refraktär¬ 
zeit legt die maximale Impulsfrequenz im Axon fest, und sie 
sorgt auch dafür, dass das Signal nicht in Richtung Axonhügel 
zurücklaufen kann. 
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Die Differenz in der Na + -Konzentration über der Membran 
und das negative Ruhepotenzial bilden die „Batterie“, welche 
die Aktionspotenziale speist. Wie rasch leert sich diese Batte¬ 
rie? Man könnte meinen, eine beträchtliche Zahl von Na + - und 
K + -Ionen müsse die Membran passieren, damit sich das Mem¬ 
branpotenzial von —60 mV auf +50 mV und wieder zurück 
auf —60 mV verändert. Tatsächlich bewegt sich während der 
Passage eines Aktionspotenzials jedoch nur ein verschwindend 
geringer Bruchteil der Na + -Ionen, die im Außenmilieu konzen¬ 
triert sind, durch die Membrankanäle. Daher ist der Effekt eines 
einzigen Aktionspotenzials auf die Konzentrationsgradienten 
von Na + und K + sehr gering, und die im Hintergrund arbei¬ 
tende Natrium/Kalium-Pumpe kann die Batterie in den meisten 
Fällen selbst dann geladen halten, wenn das Neuron viele Akti¬ 
onspotenziale pro Sekunde erzeugt. 

Aktionspotenziale werden ohne 
Signalabschwächung am Axon fortgeleitet 

Ein Aktionspotenzial kann weite Strecken ohne Signalabschwä¬ 
chung (Dekrement) zurücklegen. Platziert man zwei Elektro¬ 
denpaare an zwei verschiedenen Stellen am Axon, kann man 
an diesen beiden Stellen ein Aktionspotenzial ableiten, wäh¬ 
rend es das Axon entlangläuft (► Abb. 44.9a). Zwischen beiden 
Ableitungsorten verändert sich die Größe (Amplitude) des Ak¬ 
tionspotenzials nicht. Die Amplitude bleibt konstant, weil ein 
Aktionspotenzial ein sich selbst regenerierendes Ereignis ist, 
das entweder gar nicht oder in voller Stärke abläuft: 

■ Aktionspotenziale folgen aufgrund der Wechselwirkung zwi¬ 
schen den spannungsgesteuerten Natriumkanälen und dem 
Membranpotenzial dem Alles-oder-nichts-Prinzip. Wenn 
die Membran leicht depolarisiert wird, öffnen sich eini¬ 
ge spannungsgesteuerte Natriumkanäle. Einige Na + -Ionen 
wandern durch die Plasmamembran und depolarisieren sie 
weiter, sodass sich immer mehr Natriumkanäle öffnen, bis 
das Membranpotenzial den Schwellenwert erreicht und ein 
Aktionspotenzial ausgelöst wird. Aufgrund dieser positiven 
Rückkopplung erreichen Aktionspotenziale stets ihre Maxi¬ 
malgröße. 

■ Aktionspotenziale werden entlang des Axons normalerwei¬ 
se unidirektional fortgeleitet, also nur in eine Richtung und 
nicht in beide (wegen der Refraktärzeit des soeben passierten 
Membranabschnitts). 

■ Aktionspotenziale sind selbstregenerierend, weil sie sich 
durch den lokalen Stromfluss auf benachbarte Regionen der 
Plasmamembran ausbreiten. Dadurch werden die benach¬ 
barten Membranbereiche bis zur Schwelle depolarisiert und 
feuern. Wenn also an einer Stelle an einem Axon ein Ak¬ 
tionspotenzial auftritt, stimuliert es die benachbarten Axon¬ 
regionen, ihrerseits ein Aktionspotenzial zu generieren, und 
so fort, über die ganze Länge des Axons hinweg. Auch wenn 
man sagt, das Aktionspotenzial werde entlang des Axon fort¬ 
geleitet, ist es tatsächlich so, dass aufeinanderfolgend neue 
Aktionspotenziale generiert werden. 

Positiv geladene Na + -Ionen, die an einer Stelle durch offene 
Natriumkanäle in die Zelle strömen, ziehen auf der Membran¬ 


innenseite negative Ladungen aus der Umgebung an. Diese 
elektrostatische Anziehungskraft wird elektrotonisches Poten¬ 
zial oder Elektrotonus genannt. Der Elektrotonus ist in der 
Lage, benachbarte Membranabschnitte durch Abziehen von 
Anionen zu depolarisieren. Der dadurch erzeugte Ionenstrom 
breitet sich sehr schnell passiv entlang der Nervenfaser aus, 
kommt allerdings nicht weit, sondern nimmt exponentiell ab und 
verschwindet nach wenigen Millimetern (Dekrement). 

Wird mit einer Reizelektrode ein elektrischer Strom appli¬ 
ziert, der die Membran so stark depolarisiert, dass sie den 
Schwellenwert erreicht, löst das in einem Axon ein Aktions¬ 
potenzial aus, das dann weitergeleitet wird. ► Abb. 44.9b zeigt 
die Veränderungen der Ionenkanäle in der Membran, die für 
die Fortpflanzung des Aktionspotenzials längs des Axons oh¬ 
ne Amplitudenverringerung verantwortlich sind. Normalerwei¬ 
se geschieht diese Fortpflanzung nur in einer Richtung, und 
zwar vom Zellkörper weg: Das Aktionspotenzial kann seine 
Fortpflanzungsrichtung nicht umkehren, weil die spannungs¬ 
gesteuerten Natriumkanäle in der Membranregion, die es kurz 
zuvor passiert hat, noch refraktär sind (► Abb. 44.9c). 

Aktionspotenziale pflanzen sich nicht in allen Axonen gleich 
schnell fort. In dicken Axonen wandern sie rascher als in dünnen, 
weil der elektrische Widerstand, den ein Axon dem Stromfluss 
entgegensetzt, mit zunehmendem Durchmesser sinkt. Deshalb 
haben sich bei Cephalopoden für besonders schnelle Erregungs¬ 
leitungen Riesenaxone entwickelt (siehe oben). Aktionspoten¬ 
ziale werden in myelinisierten Axonen rascher fortgeleitet als in 
nicht myelinisierten, weil sie von einem Schnürring zum nächs¬ 
ten springen können, ohne im Zwischenraum ausgelöst zu wer¬ 
den (► Abb. 44. 10). Der Zwischenraum wird elektrotonisch pas¬ 
siert, was extrem schnell geht, während Aktionspotenziale etwas 
mehr Zeit benötigen. Invertebraten haben meist einen größeren 
Axondurchmesser entwickelt, um die Fortleitungsgeschwindig¬ 
keit von Aktionspotenzialen zu erhöhen, Wirbeltiere haben dage¬ 
gen überwiegend eine Myelinisierung ihrer Axone evolviert. 


Aktionspotenziale können an 
myelinisierten Axonen entlangspringen 

Da das Nervensystem von Wirbeltieren eine sehr große Zahl 
von Axonen enthält, ist es nicht praktikabel, die Fortleitungsge¬ 
schwindigkeit von Aktionspotenzialen durch eine Vergrößerung 
des axonalen Durchmessers zu steigern. So gehen beispielswei¬ 
se von jedem Ihrer beiden Augen etwa 1 Mio. Axone aus. Diese 
Axone leiten Aktionspotenziale etwa ebenso schnell weiter wie 
das Riesenaxon eines Kalmars - mit rund 20 m/s -, doch der 
Durchmesser der Sehnervaxone beträgt nur 1 /200 des Kalmar¬ 
axons. Die Evolution hat die Fortleitungsgeschwindigkeit von 
Aktionspotenzialen in Wirbeltiemerven auf andere Weise er¬ 
höht, und zwar durch Myelinisierung. 

Wenn sich Gliazellen um Axone winden und sie mit einer 
konzentrischen Myelinscheide (Markscheide) umgeben (siehe 
► Abb. 44.3), lassen sie in regelmäßigen Abständen Lücken 
frei, die Ranvier-Schnürringe, an denen die Axonmembran 
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Axoninneres 


++++++++++- 

Außenmilieu 

Punkt A 


Punkt B 


abgeleitete Membranpotenzial¬ 
änderungen an zwei Stellen auf 
dem Axon 


Verstärker = —^ 


Punkt A 
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I Spannungsgesteuerte Na + -Kanäle öffnen 
sich in Reaktion auf einen elektrischen Reiz 
und generieren ein Aktionspotenzial. 


Ein depolarisierender Strom 
breitet sich in benachbarte 
Membranbereiche aus. 



I Stromaufwärts gelegene 
Na + -Kanäle werden inak¬ 
tiviert, sodass die Membran 
refraktär wird. 


Punkt A 


Die Ausbreitung des Aktionspotenzials entlang 
des Axons führt dazu, dass sich weitere Na + - 
Kanäle öffnen und sich das Aktionspotenzial 
selbst regeneriert. 


Richtung, in die das Aktionspotenzial 
wird 


Punkt B 


| Spannungsgesteuerte K + - 
Kanale öffnen sich, hyper- 
polarisieren das Axon und 
schließen sich wieder. 




J 


Punkt A 


Punkt B 


Abb. 44.9 Das Aktionspotenzial pflanzt sich längs des Axons fort, a Während sich ein Aktionspotenzial längs des Axons fortpflanzt, schwächt 
sich das Signal nicht ab. b Wird in einer Region der Membran ein Aktionspotenzial ausgelöst, so wird ein Ionenstrom erzeugt, der benachbarte 
Regionen der Membran depolarisiert. c Die nahende Depolarisationswelle führt dazu, dass sich mehr Natriumkanäle öffnen, und das Aktionspo¬ 
tenzial wird in der benachbarten Membranregion regeneriert. Inzwischen sind die Natriumkanäle in der Region, die das Aktionspotenzial kurz 
zuvor depolarisiert hat, inaktiviert, und die spannungsgesteuerten Kaliumkanäle sind noch immer geöffnet, was es dieser Region des Axons un¬ 
möglich macht, ein Aktionspotenzial zu erzeugen. Daher kann das Aktionspotenzial nicht umkehren, sondern pflanzt sich kontinuierlich in eine 
Richtung fort, wobei es sich auf seinem Weg entlang des Axons ständig selbst regeneriert 


frei liegt (► Abb. 44.10). Durch die Bereiche der Plasmamem¬ 
bran, die eine Myelinscheide tragen, treten kaum Ionen, daher 
kann sich der elektrische Strom in einem myelinisierten Axon 
über eine größere Distanz passiv ausbreiten als in einem nicht 


myelinisierten Axon. Im Gegensatz dazu sind die Ranvier- 
Schnürringe nicht nur nicht myelinisiert, sondern auch dicht be¬ 
setzt mit spannungsgesteuerten Ionenkanälen. Deshalb kann ein 
Axon nur an einem Ranvier-Schnürring ein Aktionspotenzial 
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von Myelinscheiden 


Natriumkanäle öffnen sich und 
erzeugen ein Aktionspotenzial. 


| Der sich ausbreitende 
lonenstrom vom strom¬ 
aufwärts gelegenen 
Schnürring ... 


... depolarisiert die Membran am nächsten 
Schnürring bis zum Schwellenpotenzial. 




Stromaufwärts gelegene Na + -Kanäle werden 
inaktiviert, sodass die Membran refraktär wird. 
Spannungsgesteuerte K + -Kanäle öffnen sich 
und repolarisieren die Axonmembran. 



Am nächsten Schnürring wird ein Aktions¬ 
potenzial ausgelöst und pflanzt sich so von 
Schnürring zu Schnürring fort. 



Abb. 44.10 Saltatorische Erregungsleitung. Die Aktionspotenziale springen in myelinisierten Axonen von Schnürring zu Schnürring, sodass 
auch bei dünnen Axonen eine rasche Übermittlung von Informationen möglich ist 


generieren, nicht aber in den benachbarten myelinisierten Mem¬ 
branregionen. Die positiven Ladungen, die am Schnürring in 
das Axon fließen, breiten sich jedoch entlang der Innenseite der 
Axonmembran als Ionenstrom aus. Wenn dieser elektrotonisch 
erzeugte Ionenstrom die Membran am nächsten Schnürring bis 
zur Schwelle depolarisiert, wird an diesem Schnürring ein neues 
Aktionspotenzial ausgelöst. Scheinbar springen die Aktionspo¬ 
tenziale daher von Schnürring zu Schnürring das Axon entlang. 

Da der zwischen den Schnörringen stattfindende elektrotonische 
Ionenstrom viel schneller ist als ein Aktionspotenzial, das ja 
erfordert, dass sich Ionenkanäle öffnen und schließen, ist die 
Fortleitungsgeschwindigkeit in diesen myelinisierten Axonen 
deutlich erhöht. Diese Form der Impulsweiterleitung wird als 
saltatorische Erregungsleitung bezeichnet (vom lateinischen 
saltare für „springen“). Bei der kontinuierlichen Erregungs¬ 
leitung in nicht myelinisierten Axonen erfolgen die Aktionspo¬ 
tenziale in viel kürzeren Abständen, und das kostet Zeit. Der 
Abstand zwischen zwei Schnürringen ist mit 0,2-2 mm dahin¬ 
gehend optimiert, dass sich das Dekrement noch nicht auswirkt. 


44.2 Wiederholung 

Aufgrund von unterschiedlichen Ionenkonzentrationen 
über ihrer Plasmamembran und den von Ionenkanälen 
hervorgerufenen, unterschiedlichen Permeabilitäten der 
Membran für diese Ionen weisen Neuronen ein Ruhepo¬ 
tenzial auf. Die Natrium/Kalium-Pumpe zusammen mit 
Leckkanälen (insbesondere K + -Hintergrundkanälen) ge¬ 
neriert das Ruhepotenzial, und das Öffnen und Schließen 
von gesteuerten Ionenkanälen in der Membran kann zu 
graduierten Veränderungen des Membranpotenzials füh¬ 
ren, je nachdem, wie viele welcher Kanaltypen sich 
öffnen oder schließen. Spannungsgesteuerte Ionenkanäle 
haben ein Schwellenpotenzial, das erreicht werden muss, 
damit sie sich öffnen. Wenn sich einige spannungsgesteu¬ 
erte Natriumkanäle öffnen, rufen sie eine lokale Depolari¬ 
sation hervor, die weitere Natriumkanäle bis zur Schwelle 
depolarisiert - ein positiver Rückkopplungsmechanismus, 






























































44.3 Neuronen kommunizieren über Synapsen mit anderen Zellen 

44.3 Neuronen kommunizieren über 
Synapsen mit anderen Zellen 


der zur Entstehung von Aktionspotenzialen führt. Ein 
plötzliches Schließen der Natriumkanäle und Öffnen der 
Kaliumkanäle beendet das Aktionspotenzial. Aktionspo¬ 
tenziale sind rasche Alles-oder-nichts-Veränderungen des 
Membranpotenzials, die vom Axonhügel des Neurons das 
Axon entlang zu den synaptischen Endigungen weiter¬ 
geleitet werden. In myelinisierten Axonen springen die 
Aktionspotenziale von einem Ranvier-Schnürring zum 
nächsten, und die Weiterleitung ist deutlich schneller als 
in nicht myelinisierten Axonen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, wie sich ein Membranpotenzial an¬ 
hand der Differenz zwischen intra- und extrazellulärer 
Ionenkonzentration und den relativen Permeabilitäten 
der Membran für diese Ionen berechnen lässt. 

■ beschreiben können, wie es graduierte Membranpo¬ 
tenziale einem Neuron erlauben, verschiedene Inputs 
zu integrieren. 

■ erklären können, welche Veränderungen in den Io¬ 
nenkanälen der Axonmembran für die verschiedenen 
Komponenten des Aktionspotenzials verantwortlich 
sind. 

■ erläutern können, wie die Fortleitungsgeschwindig¬ 
keit von Aktionspotenzialen von der Myelinisierung 
und dem Durchmesser des Axons beeinflusst wird und 
warum die Weiterleitung von Aktionspotenzialen nur 
in eine Richtung erfolgt. 


_ 7_ 

1. Warum ergibt die Goldman-Gleichung ein exakteres Re¬ 
sultat für das Ruhepotenzial der Membran als die Nernst- 
Gleichung? 

2. Wie ermöglichen es graduierte Membranpotenziale der Ak¬ 
tivität im Axon eines Neurons, die verschiedenen dendri¬ 
tischen Inputs zu integrieren, welche dieses Neuron emp¬ 
fängt? 

3. Warum ist ein Aktionspotenzial selbstregenerierend? 

4. Bei einem klinischen Test zur Messung der neuronalen 
Fortleitungsgeschwindigkeit wird ein Nerv an einer Stelle 
elektrisch gereizt und die Muskelreaktion an einer weiter 
entfernten Stelle abgeleitet. Warum wird dieser Test ein¬ 
gesetzt, wenn ein Arzt eine demyelinisierende Erkrankung 
vermutet? 


Nun, da Sie wissen, wie Aktionspotenziale generiert und ent¬ 
lang des Axons weitergeleitet werden, können Sie sich der Frage 
zu wenden, was passiert, wenn das Aktionspotenzial in der sy¬ 
naptischen Endigung eintrifft. Wie wird es an die nächste Zelle 
übermittelt, bei der es sich um eine andere Nervenzelle, eine 
Muskelzelle oder eine Drüsenzelle handeln kann? 


Neuronen kommunizieren miteinander und mit anderen Zellty¬ 
pen an speziellen Kontaktstellen, den Synapsen. Bei elektri¬ 
schen Synapsen, wie sie bei Wirbellosen häufig sind, pflanzt 
sich das Aktionspotenzial direkt von der präsynaptischen in 
die postsynaptische Zelle fort. Der häufigste Synapsentyp im 
Nervensystem von Wirbeltieren ist die chemische Synapse, 
bei der Neurotransmitter, die von einer präsynaptischen Zel¬ 
le freigesetzt werden, Veränderungen in einer postsynaptischen 
Zelle bewirken. Dieser Abschnitt beginnt mit der besonders gut 
untersuchten Synapse zwischen Neuronen und Muskelzellen. 
Anschließend erfahren Sie etwas über die Vielfalt der Synapsen 
zwischen Neuronen und wie sie Informationen integrieren. 


■ Aktionspotenziale, die an einer chemischen Synapse wie der mo¬ 
torischen Endplatte eintreffen, lösen einen Ca 2+ -Einstrom aus, 
der die molekulare Maschinerie aktiviert, die für die Ausschüt¬ 
tung von Neurotransmittermolekülen aus synaptischen Vesikeln 
verantwortlich ist. 

■ Gap Junctions bestehen aus Connexinen, die elektrisch gekop¬ 
pelte Neuronen durch eine Pore verbinden, sodass Ionen und 
kleine Moleküle von einer Zelle in die andere gelangen können. 

■ Die Wirkung eines Neurotransmitters ist von der Natur des post¬ 
synaptischen Rezeptors abhängig. 

■ Die Neurotransmitterwirkung kann durch Diffusion, Wiederauf¬ 
nahme oder Abbau beendet werden. 

■ Agonisten und Antagonisten sind Wirkstoffe, die auf bestimmte 
Rezeptoren abzielen. 


Motorische Endplatten (neuromuskuläre Endplatten) sind Sy¬ 
napsen zwischen Skelettmuskelzellen und den Nerven, die sie 
innervieren. Sie sind ein exzellentes und sehr gut untersuchtes 
Beispiel dafür, wie die Übertragung an chemischen Synapsen 
funktioniert. Die Neuronen, die Muskelzellen innervieren, wer¬ 
den als Motoneuronen bezeichnet. Wie andere Neuronen auch 
hat ein Motoneuron nur ein einziges Axon, doch dieses kann 
viele Zweige (Kollateralen) haben, alle mit einer motorischen 
Endplatte. In chemischen Synapsen befinden sich präsynaptisch 
zahlreiche, mit Neurotransmittermolekülen gefüllte, synapti¬ 
sche Vesikel. Der Neurotransmitter, der bei allen Motoneuronen 
von Vertebraten zum Einsatz kommt, ist Acetylcholin (ACh). 

Woher kommt der Neurotransmitter? Zunächst einmal produ¬ 
ziert und verwendet jeder Neuronentyp nur eine Art von Neuro¬ 
transmitter. Einige Neurotransmitter wie Acetylcholin werden 
direkt in den synaptischen Endigungen synthetisiert und dort 
in Vesikel verpackt. Die Enzyme, die für die Biosynthese von 


Auf den Punkt gebracht 


Die motorische Endplatte 

ist eine klassische chemische Synapse 
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synaptische 

Endigung 


Vesikel 


Axon präsynaptische Zelle 

(Motoneuron) 


Acetylcholin wird abgebaut und 
die Komponenten werden von 
der präsynaptischen Zelle wieder 
aufgenommen. Acetylcholin und 
Vesikel werden recycelt. 


Motoneuron 
H— - Muskelfaser 


Acetylchohn- 

esterase 

(AChE) 

fc* \* V 


Acetylcholin 

(ACh) 

m *••• 


Ein Aktionspotenzial trifft in der 
synaptischen Endigung ein. 


Na -Kanäle öffnen sich; die 
Depolarisation führt dazu, dass 
sich spannungsgesteuerte 
Ca 2+ -Kanäle öffnen. 


‘\cetylcholmre- • 
zeptor (AChR) K 


synaptischer Spalt 


Aktionspotenzial 


Ca 2+ strömt in die Zelle und löst 
eine Fusion der ACh-beladenen 
synaptischen Vesikel mit der prä 
synaptischen Membran aus. 


Die sich elektrotonisch ausbreitende 
Depolarisation löst in der postsynap¬ 
tischen Membran ein Aktionspotenzial 
aus. 


Na + * 


AChR 


postsynaptische Zelle 


(Muskelzelle) 


| Acetylcholinmoleküle diffundieren durch den 
synaptischen Spalt und binden an Rezeptoren 
auf der postsynaptischen Membran. 


Wenn Acetylcholin an seine Rezep¬ 
toren bindet, öffnen diese ihre Katio¬ 
nenkanäle und depolarisieren die 
postsynaptische Membran. 


Abb. 44.11 Die synaptische Übertragung an der motorischen Endplatte beginnt mit dem Eintreffen eines Aktionspotenzials. Die moto¬ 
rische Endplatte ist eine typische chemische Synapse. Die hier abgebildeten Prozesse mit Acetylcholin (ACh) laufen an anderen Synapsentypen 
mit anderen Neurotransmittern ähnlich ab. In der postsynaptischen Membran der motorischen Endplatte gibt es ACh-Rezeptoren (AChR); dabei 
handelt es sich um ligandengesteuerte Kationenkanäle. Sie sind nicht selektiv, was die Kationenart betrifft, aber aufgrund der konkreten Ionen¬ 
verhältnisse führt ihr Öffnen vor allem zu einem Na + -Einstrom (kleines Bild). Der zentrale Ionenkanal eines AChR öffnet sich, wenn zwei 
ACh-Moleküle binden. Der nun erfolgende Na + -Einstrom depolarisiert die postsynaptische Membran und ihre Umgebung und aktiviert dabei 
ebenfalls vorhandene spannungsgesteuerte Natriumkanäle. Der zusätzliche Na + -Einstrom depolarisiert die Muskelzellmembran überschwellig 
und löst kreisförmig ein Muskelaktionspotenzial aus. Die Bindung von ACh an AChR ist reversibel und abhängig von der AChR-Konzentration 
im synaptischen Spalt. Das dort vorhandene Enzym Acetylcholinesterase (AChE) baut Acetylcholin ab (kleines Bild), sodass dessen Bindestellen 
am AChR frei werden und sich dadurch die ligandengesteuerten Ionenkanäle schließen. Die Abbauprodukte (Acetat und Cholin) werden von der 
präsynaptischen Membran aufgenommen und erneut zu ACh zusammengesetzt 


Acetylcholin erforderlich sind, werden jedoch im Soma des Mo¬ 
toneurons produziert und mithilfe von Mikrotubuli bis in die 
synaptischen Endigungen transportiert (axonaler Transport 
durch Motorproteine; ►Abb. 5.19). Andere Neurotransmitter 
wie Peptidneurotransmitter werden komplett im Soma gebildet 
und durch axonalen Transport in die Endigungen befördert. Die 
postsynaptische Membran der motorischen Endplatte ist eine 
modifizierte Region der Plasmamembran der Muskelzelle. Der 
Zwischenraum zwischen der präsynaptischen und der postsy¬ 
naptischen Membran wird als synaptischer Spalt bezeichnet. 
Bei chemischen Synapsen ist er etwa 20-40 nm breit. Neuro¬ 
transmittermoleküle, die von der präsynaptischen Zelle ausge¬ 
schüttet werden, diffundieren durch den synaptischen Spalt zur 
postsynaptischen Membran. Die Ausschüttung des Acetylcho- 
lins in den synaptischen Spalt erfolgt, wenn die Membran eines 


synaptischen Vesikels mit der präsynaptischen Membran ver¬ 
schmilzt (► Abb. 44.1 1). 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 44.11 : Wenn die dargestellte Synapse zwischen 
Neuronen läge und der Neurotransmitter hemmend statt erre¬ 
gend wirken würde, welche ligandengesteuerten Kanäle würden 
Sie dann auf der Seite der postsynaptischen Membran erwarten? 

Media Clip 44.1 Put Some ACh Into It! 

www.Lifel le.com/mc44. 1 

Animation 44.3 Synaptic Transmission 

www.Lifel le.com/a44. 3 
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Das Eintreffen eines Aktionspotenzials 
führt zur Freisetzung von Neurotransmittern 

Neurotransmitter werden dann ausgeschüttet, wenn ein Ner- 
venimpuls (Aktionspotenzial) in der synaptischen Endigung 
eintrifft. Die präsynaptische Membran enthält spannungsgesteu¬ 
erte Calciumkanäle. Wenn ein Nervenimpuls die synaptische 
Endigung depolarisiert, führt dies dazu, dass sich diese Kanä¬ 
le öffnen (► Abb. 44.1 1). Da die Ca 2+ -Konzentration außerhalb 
der Zelle größer ist als in der Zelle, strömt Ca 2+ in der Nähe der 
synaptischen Vesikel in die synaptische Endigung. Der Anstieg 
der Ca 2+ -Konzentration in der synaptischen Endigung führt 
dazu, dass die dort vorhandenen, mit Acetylcholin beladenen 
Vesikel mit der präsynaptischen Membran verschmelzen und ih¬ 
ren Inhalt in den synaptischen Spalt entleeren. Bei motorischen 
Endplatten folgen Verschmelzung und Entleerung von Vesikeln 
dem Alles-oder-nichts-Prinzip. Die Vesikelmembran wird in die 
präsynaptische Membran eingebaut, die sich dadurch vergrö¬ 
ßert - zumindest so lange, bis die zusätzliche Membranfläche 
durch Endocytose recycelt wird. Die recycelte Membran wird 
mittels Endosomen in neue Vesikel umgewandelt, die anschlie¬ 
ßend wieder mit dem Neurotransmitter oder dessen Vorstufen 
gefüllt werden. 


An synaptischen Funktionen 
sind viele Proteine beteiligt 

Die gerade besprochene Freisetzung des Neurotransmitters aus 
der präsynaptischen Membran mag Ihnen als ein einfacher Vor¬ 
gang erscheinen, aber daran sind Hunderte von Proteinen betei¬ 
ligt, die für verschiedene Aspekte des Prozesses verantwortlich 
sind: Vesikelbildung, Transport des Neurotransmitters in die Ve¬ 
sikel, Verankerung der Vesikel an Elementen des Cytoskeletts, 
Andocken der Vesikel an der präsynaptischen Membran, Ver¬ 
schmelzung der vesikulären und der präsynaptischen Membran 
sowie Endocytose der Vesikelmembran zwecks Recycling. 

Einige dieser Proteine sind Ziele von Toxinen. So sind bei¬ 
spielsweise die Toxine von Bakterien der Gattung Clostridium 
Proteasen, die mehrere der für das Andocken der Vesikel an 
der präsynaptischen Membran notwendigen Proteine zerstören. 
Diese Toxine rufen Botulismus und Tetanus hervor, zwei häu¬ 
fig tödlich verlaufende Erkrankungen des Muskelapparats, die 
auf einen Verlust der Transmitterfreisetzung an der motorischen 
Endplatte zurückgehen. Zahlreiche Nervengifte blockieren den 
Acetylcholinrezeptor, beispielsweise das pflanzliche Gift Cura¬ 
re, Batrachotoxin aus dem Schleim von Pfeilgiftfröschen, Co- 
notoxin aus Konusschnecken oder Bungarotoxin aus der Krait, 
einer tropischen Giftschlange. Gifte können aber auch zu me¬ 
dizinischen oder kosmetischen Zwecken eingesetzt werden. Sie 
haben sicherlich schon vom Gebrauch von Botulinumtoxin (Bo¬ 
tox) zur Linderung von Muskelkrämpfen oder zur Glättung von 
Falten gehört. 


Die postsynaptische Membran 
reagiert auf Neurotransmitter 

Wenn Acetylcholin freigesetzt wird, diffundiert ein Teil davon 
durch den synaptischen Spalt und bindet an Acetylcholinrezep- 
toren auf der postsynaptischen Membran. Die postsynaptische 
Membran der motorischen Endplatte ist stark gefaltet. Auf den 
Kämmen dieser Falten befinden sich Acetylcholinrezeptoren, in 
den Tälern und in der Umgebung der Muskelzellmembran sind 
spannungsgesteuerte Kationenkanäle lokalisiert (► Abb. 44.1 1). 
Die Acetylcholinrezeptoren sind ligandengesteuerte Kanäle, die 
Na + und K + den Durchtritt erlauben, aber da die elektroche¬ 
mischen Gradienten einen Nettoeinstrom von Na + begünstigen, 
reagiert die motorische Endplatte auf Acetylcholin mit einer 
Depolarisation. Dieses graduierte Potenzial, das die Zahl der 
aktivierten Rezeptoren widerspiegelt, breitet sich in die Tiefen 
der Falten der Endplattenmembran und in die umgebende Mus¬ 
kelzellmembran aus, die spannungsgesteuerte Natriumkanäle 
enthalten. 

Wenn die synaptische Endigung eines Motoneurons genügend 
Acetylcholin aus schüttet, um eine motorische Endplatte ausrei¬ 
chend zu depolarisieren, dann aktiviert die sich ausbreitende 
Depolarisation schließlich die spannungsgesteuerten Natrium¬ 
kanäle und löst damit ein ringförmiges Aktionspotenzial aus. 
Dieses pflanzt sich über das ganze Membransystem der Mus¬ 
kelzelle fort und bewirkt, dass sie sich kontrahiert. (Mehr über 
Muskelaktionspotenziale und die Kontraktion von Muskelzellen 
erfahren Sie in ► Abschn. 47.1.) 

Wie viel Neurotransmittermoleküle werden dazu benötigt? We¬ 
der ein einzelnes Acetylcholinmolekül noch der Inhalt eines ein¬ 
zelnen synaptischen Vesikels (mit ca. 10.000 Acetylcholinmo- 
lekülen) reichen aus, um die Plasmamembran einer Muskelzelle 
überschwellig zu depolarisieren. Ein einziges Aktionspotenzi¬ 
al in einer synaptischen Endigung führt jedoch dazu, dass der 
Inhalt von ca. 100 Vesikeln freigesetzt wird. Das reicht aus, Ak¬ 
tionspotenziale in der Muskelzelle auszulösen und die Zelle zur 
Kontraktion zu bringen. 

Activity 44.1 Neurons and Synapses Simulation 

www.Lifel le.com/ac44. 1 


Synapsen zwischen Neuronen 
können erregend oder hemmend wirken 

Bei Vertebraten sind die Synapsen zwischen Motoneuronen und 
Muskelzellen stets erregend (exzitatorisch), das heißt, motori¬ 
sche Endplatten reagieren auf Acetylcholin immer mit einem 
graduierten Potenzial, das weniger negativ ist als das Ruhepo¬ 
tenzial. Interneuronale Synapsen können jedoch auch hemmend 
(inhibitorisch) wirken; eine solche Synapse führt zur Hyper¬ 
polarisation oder macht es einfach weniger wahrscheinlich, 
dass das Membranpotenzial das Schwellenpotenzial für die 
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spannungsgesteuerten Natriumkanäle erreicht. Wie Sie wissen, 
befinden sich außerhalb der Zelle mehr Chloridionen (Cl _ ) als 
in der Zelle. Bei einem Säugerneuron liegt das Gleichgewichts¬ 
potenzial für CI“ jedoch bei —60 mV. Wenn das Ruhepotenzial 
ebenfalls rund —60 mV beträgt, wird ein Öffnen von Chlorid¬ 
kanälen die Membran nicht hyperpolarisieren, aber wenn diese 
Kanäle geöffnet sind, wird es schwieriger, das Membranpoten¬ 
zial auf das Schwellenpotenzial für die spannungsgesteuerten 
Natriumkanäle zu heben. 

Ein Neuron kann zahlreiche Dendriten haben. Mit diesen Den¬ 
driten und dem Zellkörper können synaptische Endigungen vie¬ 
ler Axone Synapsen bilden. Die synaptischen Endigungen von 
verschiedenen präsynaptischen Neuronen können verschiedene 
Neurotransmitter speichern und freisetzen, und die Plasmamem¬ 
bran der Dendriten und des Zellkörpers eines postsynaptischen 
Neurons kann Rezeptoren für eine Reihe verschiedener Neu¬ 
rotransmitter aufweisen. Die unterschiedlichen synaptischen 
Aktivitäten, die auf eine Zelle einwirken, rufen bei dieser ein 
graduiertes Membranpotenzial hervor, das sowohl positiver als 
auch negativer als das Ruhepotenzial sein kann. 


Die postsynaptische Zelle summiert 
erregende und hemmende Eingangssignale 

Was entscheidet darüber, wann ein individuelles Neuron ein Ak¬ 
tionspotenzial generiert? Wie Sie gerade gesehen haben, ruft die 
Summe erregender und hemmender postsynaptischer Potenziale 
im Zellkörper der postsynaptischen Zelle ein graduiertes Mem¬ 
branpotenzial hervor. Diese Fähigkeit zur Summation ist der 
Hauptmechanismus, durch den das Nervensystem Informatio¬ 
nen integriert. Jedes Neuron kann 1000 oder mehr synaptische 
Eingangs Signale empfangen (Input), erzeugt aber nur ein einzi¬ 
ges Ausgangssignal (Output): ein fortgeleitetes Aktionspoten¬ 
zial in einem einzelnen Axon. Die gesamten Informationen, die 
in all den Inputs enthalten sind, welche ein Neuron empfängt, 
werden in die Frequenz übersetzt, mit der ein Neuron in seinem 
Axon Nervenimpulse generiert (Frequenzmodulation). 

Bei den meisten Neuronen findet die Summation am Axonhü¬ 
gel statt, also an der Basis des Axons. Die Plasmamembran 
des Axonhügels ist nicht durch Gliazellen elektrisch isoliert und 
weist viele spannungsgesteuerte Natriumkanäle auf. Exzitatori¬ 
sche postsynaptische Potenziale (EPSPs) und inhibitorische 
postsynaptische Potenziale (IPSPs) von Synapsen irgendwo 
auf den Dendriten oder auf dem Zellkörper breiten sich durch lo¬ 
kalen Stromfluss (elektrotonisch) bis zum Axonhügel aus. Wenn 
das resultierende graduierte Potenzial die Membran am Axon¬ 
hügel bis zur Schwelle depolarisiert, löst dies im Axon ein 
Aktionspotenzial aus. Da sich postsynaptische Potenziale mit 
zunehmender Entfernung von ihrem synaptischen Ursprungsort 
immer stärker abschwächen, hat eine Synapse an der Spitze des 
Dendriten weniger Einfluss als eine Synapse auf dem Zellkörper 
in der Nähe des Axonhügels. 


Exzitatorische und inhibitorische postsynaptische Potenziale 
können räumlich oder zeitlich summiert werden. Bei der räum¬ 
lichen Summation addieren sich die simultanen Einflüsse von 
Synapsen, die sich an unterschiedlichen Stellen auf der post¬ 
synaptischen Zelle befinden (►Abb. 44.12a). Bei der zeitli¬ 
chen Summation addieren sich die postsynaptischen Poten¬ 
ziale, die am selben Ort in rascher Folge generiert werden 
(►Abb. 44.12b). 


Synapsen können schnell oder langsam sein 

Die meisten Neurotransmitterrezeptoren induzieren Verände¬ 
rungen in postsysnaptischen Zellen, indem sie Ionenkanäle 
öffnen oder schließen. Je nachdem, wie sie dies tun, lassen sich 
diese Rezeptoren in zwei allgemeine Gruppen einordnen: 

■ Ionotrope Rezeptoren sind selbst Ionenkanäle. Die Bin¬ 
dung eines Neurotransmitters an einen ionotropen Rezeptor 
führt zu einer direkten Veränderung der Ionenbewegung 
durch die Membran der postsynaptischen Zelle. Diese Pro¬ 
teine ermöglichen rasche, kurzlebige Antworten. 

Der Acetylcholinrezeptor auf der motorischen Endplatte ist 
ein Beispiel für einen ionotropen Rezeptor. Er besteht aus 
fünf Untereinheiten, die sich allesamt durch die Plasmamem¬ 
bran erstrecken. Gemeinsam bilden die Untereinheiten eine 
zentrale Pore, durch die Ionen diffundieren können (siehe 
kleines Bild in ► Abb. 44.1 1). 

■ Metabotrope Rezeptoren sind keine Ionenkanäle, sondern 
induzieren Signalkaskaden in der postsynaptischen Zelle, die 
Veränderungen bei Ionenkanälen sekundär nach sich ziehen. 
Antworten der postsynaptischen Zelle, die von metabotropen 
Rezeptoren vermittelt werden, sind in der Regel langsamer 
und langlebiger als solche, die von ionotropen Rezeptoren 
vermittelt werden. 

Metabotrope Rezeptoren sind ebenfalls Transmembranpro¬ 
teine, doch statt als Ionenkanäle zu agieren, setzen sie einen 
intrazellulären Signalprozess in Gang, der zum Öffnen oder 
Schließen eines Ionenkanals führen kann. 


Elektrische Synapsen sind sehr schnell, 
zur Integration von Informationen 
aber kaum geeignet 

Elektrische Synapsen unterscheiden sich von chemischen Sy¬ 
napsen, weil sie Neuronen elektrisch koppeln; sie enthalten 
zahlreiche Gap Junctions (► Abb. 7.16a). An diesen Synapsen 
sind die präsynaptische und die postsynaptische Plasmamem¬ 
bran nur durch einen Spalt von 2-3 nm getrennt. Unspezifische 
Membrankanäle, sogenannte Connexone, verbinden die beiden 
Neuronen, indem sie paarweise zwischen beiden Zellen moleku¬ 
lare Tunnel bilden. Die Übertragung an elektrischen Synapsen 
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ist sehr schnell und kann in beide Richtungen geschehen, wäh¬ 
rend chemische Synapsen Signale langsamer übertragen und nur 
in eine Richtung weiterleiten (Ventilfunktion). 


Die Wirkung eines Neurotransmitters 
hängt von seinem Rezeptor ab 


Querverweis 

Die Proteine, die Gap Junctions zwischen Zellen, ein¬ 
schließlich Neuronen, bilden, werden in ► Abschn. 6.2 
und 7.5 diskutiert. 


Ihre Eigenschaften machen elektrische Synapsen besonders ge¬ 
eignet für Prozesse, die schnell ablaufen müssen - beispielswei¬ 
se für Fluchtreaktionen. Sie sind auch sehr effizient, wenn es 
darum geht, die Aktivität von Zellpopulationen zu synchroni¬ 
sieren. Elektrische Synapsen sind im Nervensystem von Wirbel¬ 
tieren weniger häufig als chemische Synapsen. Der Hauptgrund 
ist, dass sie weniger Möglichkeiten zur Integration von Informa¬ 
tionen bieten. Elektrische Synapsen wirken fast ausschließlich 
erregend, chemische Synapsen können hingegen sowohl erre¬ 
gend als auch hemmend wirken. Elektrische Synapsen sind für 
eine zeitliche Integration von Inputs nicht gut geeignet. Und 
wegen der relativen Einfachheit ihrer Struktur und Funktion bie¬ 
ten elektrische Synapsen deutlich weniger Möglichkeiten, sie zu 
modifizieren, um so die funktionelle Plastizität zu erhöhen, wel¬ 
che die Grundlage von Lernen und Gedächtnis ist. 


Wir kennen inzwischen mehr als 100 Neurotransmitter, und 
zweifellos harren noch weitere ihrer Entdeckung. Wie Sie gese¬ 
hen haben, ist Acetylcholin ein wichtiger Neurotransmitter, weil 
das Nervensystem den Muskelzellen mithilfe von Acetylcholin 
befiehlt, sich zu verkürzen. Auch im Zentralnervensystem spielt 
Acetylcholin bei gewissen intemeuronalen Synapsen eine Rolle, 
aber es macht nur einen geringen Prozentsatz des Gesamtneuro¬ 
transmittergehalts im ZNS aus. 

Die häufigsten Neurotransmitter im ZNS sind drei einfache 
Aminosäuren: Glutamat (gewöhnlich erregend) und y-Ami- 
nobuttersäure (GABA) sowie Glycin (beide gewöhnlich hem¬ 
mend). Die Integration von Informationen auf zellulärer Ebene 
ist ein Balanceakt zwischen Erregung und Hemmung; daher ist 
es verständlich, dass ein Zuviel an Hemmung, wie Sie es bei den 
in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: 
Das Gehirn im Gleichgewicht halten“) beschriebenen Down- 
Syndrom-Mäusen gesehen haben, die Fähigkeit eines Tieres 
beeinträchtigen kann, neue Informationen zu verarbeiten und zu 
integrieren. Wenn die hemmende Wirkung von GABA bei die¬ 
sen Mäusen reduziert wurde, verbesserte sich das Lernvermögen 
der Mäuse, wie in ► „Experiment: Lässt sich das Lemvermögen 
von Down-Syndrom-Mäusen wiederherstellen?“ beschrieben. 


Abb. 44.12 Das postsynaptische 
Neuron summiert Informationen. 

Individuelle Neuronen summieren exzi¬ 
tatorische (erregende) und inhibitorische 
(hemmende) postsynaptische Potenzia¬ 
le räumlich (a) und zeitlich (b). Wenn 
die Summe der Potenziale den Axonhü¬ 
gel überschwellig depolarisiert, wird im 
Neuron ein Aktionspotenzial ausgelöst 
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Experiment: Lässt sich das Lernvermögen von Down-Syndrom-Mäusen 
wiederherstellen? 

Originalliteratur: Colas D et al. (2013) Br J Pharmacol 169: 963-973 

Wenn die Lemstörung im Mausmodell des Down-Syndroms auf überstarke Hemmung 
zurückgeht, könnte eine Reduktion der Aktivität des wichtigsten inhibitorischen Neuro¬ 
transmitters, GABA, das Lernvermögen dieser Mäuse verbessern. 

Hypothese 

Die Unfähigkeit der Down-Syndrom-Mäuse (DS-Mäuse), Neues so gut zu lernen und im 
Gedächtnis zu behalten wie Wildtypmäuse (WT-Mäuse), liegt an einer überaktiven GABA- 
Signalgebung in ihrem Gehirn. Wenn die GABA-Signalgebung reduziert wird, sollte sich 
das Lemvermögen der DS-Mäuse verbessern. 

Methode 

1. DS- und WT-Mäuse desselben Alters wurden bei einem 12-h-hell/12-h-dunkel-Rhyth- 
mus gehalten. Den Mäusen der Versuchsgruppe wurde zwei Wochen lang jeden 
Morgen eine Injektion mit dem Wirkstoff Pentylentetrazol (PTZ) verabreicht, der die 
GABA-Wirkung blockiert, und zwar in drei unterschiedlichen Dosierungen. Den Kon- 
trollmäusen wurde eine Kochsalzlösung injiziert. Die Dosen wurden als mg PTZ/kg 
Körpergewicht (KG) der Mäuse appliziert. 

2. Nach Abschluss des zweiwöchigen Wirkstoffdosierungsprotokolls wurde die Lemleis- 
tung der Mäuse anhand eines Tests zum Erkennen neuer Objekte bewertet (NOR-Test, 
von novel object recognition). Für das Training setzte man jede Maus einzeln in einen 
1,5 m 2 großen Bereich, in dem zwei verschiedene Objekte standen, zum Beispiel eine 
Schachfigur und ein Fläschchen. Die Tiere durften die Objekte 10 min lang untersuchen, 
dann setzte man sie wieder in ihren Käfig zurück. Am nächsten Tag erfolgte dann der 
Test. Dafür wurden nur Mäuse verwendet, die sich mit beiden Objekten etwa gleich lang 
beschäftigt hatten. Man setzte die Mäuse wieder nacheinander in den Bereich, doch hat¬ 
te man eines der Objekte gegen ein unbekanntes Objekt ausgetauscht. Wenn die Maus 
sich nun länger mit dem neuen Objekt (A) beschäftigte als mit dem alten (B), war dies 
ein Hinweis, dass sie sich an das alte Objekt noch erinnerte und nur das neue Objekt als 
etwa Neues einstufte. 

3. Die Forscher quantifizierten das Verhalten der Mäuse als NOR-Präferenz: Beschäf¬ 
tigungszeit mit dem neuen Objekt (A), geteilt durch Beschäftigungszeit mit beiden 
Objekten (A + B), multipliziert mit 100%. Eine NOR-Präferenz von 50% heißt, dass 
die Maus gleich viel Zeit mit beiden Objekten verbrachte und sich daher nicht an das al¬ 
te Objekt erinnerte, welches sie vom Vortag bereits kennen sollte. Eine NOR-Präferenz 
signifikant höher als 50 % bedeutet, dass die Maus mehr Zeit mit dem neuen Objekt 
verbrachte, und sie belegt, dass sich die Maus an das alte Objekt erinnerte. 

Ergebnisse 

Die Daten sind NOR-Präferenzen in Prozent (Mittelwert =b Standardfehler). Durchgeführt 
wurde ein t-Test, um signifikant voneinander abweichende Werte zu ermitteln. Ein Stern (*) 
markiert eine mit p < 0,01 signifikante Abweichung zwischen der NOR-Präferenz im Trai¬ 
ning (blau) und der NOR-Präferenz im Test (orange). 







44.3 Neuronen kommunizieren über Synapsen mit anderen Zellen 


1367 


80 r 


WT-Mäuse 


DS-Mäuse 


“ 70 " ^ _L i 

iH lf i r i 

NaCI PTZ NaCI PTZ PTZ PTZ 

(0,3 mg/kg) (0,03 mg/kg) (0,01 mg/kg) 


Schlussfolgerung 


Die Behandlung mit Kochsalzlösung (Kontrolle) zeigte, dass die WT-Mäuse neue Objekte 
24 h nach dem Training als solche erkennen können (bzw. sich an bereits bekannte Objekte 
erinnern können), die DS-Mäuse hingegen nicht. Eine PTZ-Behandlung hatte auf die WT- 
Mäuse keinen Einfluss. Eine PTZ-Behandlung mit 0,3 und 0,03 mg/kg KG verbesserte die 
Fähigkeit der DS-Mäuse, sich an vertraute Objekte zu erinnern und daher neue Objekte als 
neu zu erkennen, eine Behandlung mit 0,01 mg/kg hingegen nicht. 


Blick in die Daten: Lässt sich das Lernvermögen von Down-Syndrom-Mäusen wiederherstellen? 


Alle PTZ-Injektionen in dem zuvor beschriebenen Experi¬ 
ment wurden den Mäusen früh in der Hellphase des Tages 
verabreicht. In dieser Zeit schlafen diese nachtaktiven Tiere 
gewöhnlich. Die Forscher fragten sich daher, ob die Resulta¬ 
te gleich blieben, wenn man den Tieren die Injektionen in der 
Dunkelphase des Tages appliziert, in der sie gewöhnlich ak¬ 
tiv sind und herumlaufen. Sie erhielten die folgenden Daten: 

Behandlung 

Gruppe Kochsalzlösung PTZ 0,3 mg/kg 

WT-Mäuse, Training 55,0 ± 3,1 55,4 ± 2,4 

DS-Mäuse, Training 51,9 ± 2,4 50,7 ± 2,0 

WT-Mäuse, Test 65,8 ± 5,3 a 67,4 ± 4,9 a 

DS-Mäuse, Test 53,7 ± 4,7 51,3 ± 6,9 

a signifikant vom Testwert abweichender Trainings wert (gepaarter f-Test); 
p < 0,05 


Aufgaben 

1. Wie sieht die Lernfähigkeit der WT- und der DS-Mäuse 
in der Dunkelphase im Vergleich aus, und unterschei¬ 
den sich die Ergebnisse von denjenigen, die während 
des Trainings und des Tests in der Hellphase erhalten 
wurden? 

2. Beschreiben Sie Unterschiede zwischen dem Effekt der 
PTZ-Behandlung auf die Leistung der WT-Mäuse und 
der DS-Mäuse beim NOR-Test in der Hell- und in der 
Dunkelphase. 


Eine weitere wichtige Gruppe von Neurotransmittern im ZNS 
sind die Monoamine (auch biogene Amine genannt), bei denen 
es sich um Derivate von Aminosäuren handelt. Dazu gehören 
Dopamin und Noradrenalin (Tyrosinderivate) sowie Serotonin 
(ein Tryptophanderivat). Auch bestimmte Peptide fungieren 
als Neurotransmitter; beispielsweise sind körpereigene Opia¬ 
te wie Endorphine und Enkephaline Peptide und modifizieren 
das Schmerzempfinden. Ein anderes Peptid, Substanz P, über¬ 
mittelt Schmerzempfinden. Selbst ein Gas, Stickstoffmonoxid 
(NO), wird von bestimmten Neuronen als interzellulärer Boten¬ 
stoff eingesetzt (► Abb. 7.13). 

Die Komplexität der Neurotransmission wird dadurch erhöht, 
dass ein Neurotransmitter mehrere bis viele passende Rezep¬ 


tortypen haben kann. So kennt man beispielsweise beim Ace- 
tylcholin zwei grundlegend verschiedene Rezeptortypen, wobei 
der eine Typ Nicotin als Ligand binden kann (giftiges Alkalo¬ 
id im Tabak), der andere Muscarin (giftiges Alkaloid mancher 
Pilze). Die entsprechend benannten nicotinischen Acetylcho- 
linrezeptoren (nAChR) sind ionotrop, die muscarinischen 
Acetylcholinrezeptoren (mAChR) dagegen metabotrop. Bei¬ 
de Rezeptortypen findet man im ZNS, wo die nAChR meist 
erregend sind, die mAChR hingegen meist hemmend. Auch 
außerhalb des ZNS kann Acetylcholin unterschiedlich wirken. 
Über den nAChR wirkendes Acetylcholin führt zu einer De¬ 
polarisation der glatten Darmmuskulatur und verstärkt damit 
die Darmbewegung. Über den mAChR wirkendes Acetylcholin 
führt hingegen zu einer Hyperpolarisation der Herzmuskulatur 
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und senkt dadurch die Herzschlagfrequenz. Es gibt viele weitere 
Beispiele für Neurotransmitter, die in verschiedenen Geweben 
unterschiedliche Wirkungen zeigen. Wichtig ist dabei vor allem 
eines: Die Wirkung eines Neurotransmitters hängt stets von dem 
Rezeptor ab, an den er bindet. 

Activity 44.2 Neurotransmitters 

www.Lifel le.com/ac44. 2 


Um die synaptische Reaktion abzustellen, 
muss der Neurotransmitter wieder 
von der Synapse entfernt werden 

Die Wirkung eines Neurotransmitters abzuschalten, ist ebenso 
wichtig, wie sie anzuschalten. Verblieben die freigesetzten Neu¬ 
rotransmittermoleküle einfach im synaptischen Spalt, wäre die 
postsynaptische Membran bald mit Neurotransmittermolekülen 
gesättigt, und die Rezeptoren wären ständig aktiviert. Infolge¬ 
dessen würde die postsynaptische Membran auf Dauer in einem 
Zustand der Hyperpolarisation oder Depolarisation verharren 
und nicht mehr auf kurzfristige Veränderungen in der präsy¬ 
naptischen Zelle reagieren. Je eigenständiger (diskreter) jedes 
einzelne neuronale Signal ist, desto mehr Informationen lassen 
sich innerhalb eines bestimmten Zeitraums verarbeiten. Daher 
müssen Neurotransmittermoleküle kurz nach seiner Freisetzung 
aus der synaptischen Endigung wieder aus dem Spalt entfernt 
werden. 

Es gibt verschiedene Möglichkeiten, die Wirkung eines Neu¬ 
rotransmitters zu beenden: Erstens können Enzyme den Neu¬ 
rotransmitter abbauen. So wird Acetylcholin beispielsweise 
rasch von dem Enzym Acetylcholinesterase gespalten, das 
im synaptischen Spalt in enger Verbindung mit den Ace- 
tylcholinrezeptoren auf der postsynaptischen Membran prä¬ 
sent ist (siehe kleines Bild in ► Abb. 44.11). Der in Acetat 
und Cholin umgewandelte Transmitter wird von der synapti¬ 
schen Endigung recycelt (►Abb. 44.11). Einige der tödlichs¬ 
ten Nervengase (Tabun, Sarin, Soman), die zur chemischen 
Kriegsführung entwickelt wurden, wirken dadurch, dass sie 
die Acetylcholinesterase hemmen. Infolgedessen verweilt Ace¬ 
tylcholin weiterhin im synaptischen Spalt, was dazu führt, 
dass das Opfer an einer Muskellähmung (spastischer Mus¬ 
kelparalyse) stirbt. Einige in der Landwirtschaft eingesetzte 
Insektizide wie Malathion hemmen ebenfalls die Acetylcho¬ 
linesterase und können, wenn sie unsachgemäß eingesetzt 
werden, zu Vergiftungen bei Landarbeitern führen. Zweitens 
können Neurotransmitter einfach aus dem Spalt diffundieren. 
Drittens können sie von nahe gelegenen Plasmamembranen 
durch aktiven Transport aufgenommen werden. Fluoxetin, ein 
Wirkstoff, der häufig zur Behandlung von Depressionen ein¬ 
gesetzt wird (also als Antidepressivum), verzögert die Wie¬ 
deraufnahme des Neurotransmitters Serotonin und verstärkt 
dadurch dessen Aktivität an den Synapsen. Als vierte Mög¬ 
lichkeit gibt es bei manchen Wirbellosen von Gliazellen aus¬ 
geschüttete Acetylcholinbindeproteine (AChBP), die im synap¬ 
tischen Spalt Acetylcholin binden und auf diese Weise ab- 
fangen. 


Die Vielfalt der Rezeptoren ermöglicht 
eine spezifische Wirkung von Medikamenten 

Viele Medikamente, die zur Behandlung von Störungen des 
Nervensystems dienen, wirken dadurch, dass sie spezifische sy¬ 
naptische Wechselwirkungen modifizieren. Medikamente, die 
die Wirkung eines Neurotransmitters nachahmen oder verstär¬ 
ken, werden als Agonisten dieses Neurotransmitters bezeichnet, 
solche, die die Wirkungen des Neurotransmitters blockieren, 
als dessen Antagonisten. Beispielsweise wirkt Morphin am 
Endorphinrezeptor als Agonist und blockiert daher Schmerz¬ 
signale. Propranolol, ein bekannter Betablocker, wirkt an ge¬ 
wissen adrenergen Rezeptoren als Antagonist und lindert daher 
Panikattacken und Angstzustände. Als Beispiele von Acetyl- 
cholinantagonisten am nicotinischen Acetylcholinrezeptor sind 
weiter oben einige Tiergifte wie Bungarotoxin erwähnt. Ein 
Acetylcholinagonist wäre Nicotin. Eine wichtige Aufgabe der 
Neurobiologie besteht darin, Neurorezeptorsubtypen zu iden¬ 
tifizieren und Wirkstoffe zu entwickeln, die selektiv an diese 
Subtypen binden, sodass die Aktivität des Nervensystems hoch¬ 
spezifisch beeinflusst werden kann. 

44.3 Wiederholung 

An chemischen Synapsen werden Neurotransmittermole¬ 
küle freigesetzt, die in Vesikeln in der präsynaptischen 
Endigung gespeichert sind. Aktionspotenziale, die die¬ 
se Endigung erreichen, bewirken ein Verschmelzen der 
Vesikel mit der präsynaptischen Membran und damit 
eine Freisetzung des Neurotransmitters, der dann an Re¬ 
zeptoren auf der postsynaptischen Membran bindet und 
das Membranpotenzial der postsynaptischen Zelle be¬ 
einflusst. An exzitatorischen Synapsen bewirkt der Neu¬ 
rotransmitter eine Depolarisation der postsynaptischen 
Membran, und an inhibitorischen Synapsen hyperpolari- 
siert oder stabilisiert er das postsynaptische Membranpo¬ 
tenzial. Neurotransmitter und ihre Rezeptoren sind sehr 
vielfältig. An elektrischen Synapsen wird das Aktionspo¬ 
tenzial direkt an die benachbarte Zelle weitergegeben. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Ereignisse an der motorischen Endplatte beschrei¬ 
ben können, vom Aktionspotenzial im präsynaptischen 
Neuron bis zur Antwort der postsynaptischen Zelle. 

■ die Merkmale elektrischer und chemischer Synapsen 
miteinander vergleichen können. 

■ diskutieren können, wie sich die Transmissionseigen¬ 
schaften elektrischer und chemischer Synapsen unter¬ 
scheiden und warum chemische Synapsen über eine 
größere Bandbreite postsynaptischer Antworten verfü¬ 
gen als elektrische Synapsen. 

■ diskutieren können, wie die Eigenschaften chemischer 
Synapsen eine Vielfalt von postsynaptischen Antwor¬ 
ten ermöglichen. 

■ erklären können, warum die synaptische Transmission 
in der Regel sehr kurzlebig ist. 
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1. Welche beiden Typen von Kationenkanälen gibt es in der 
motorischen Endplatte, und welche Funktionen haben sie? 

2. Wie kann der gleiche Neurotransmitter auf einige postsynap¬ 
tische Neuronen erregend, auf andere hemmend wirken? 

3. Sarin ist eine färb- und geruchlose Flüssigkeit, die höchst 
tödlich ist. Es hemmt das Enzym Acetylcholinesterase ir¬ 
reversibel. Erklären Sie, warum Sarinopfer in der Regel 
ersticken. 

4. Erklären Sie, warum Bereiche des Nervensystems, die kom¬ 
plexe Informationen integrieren, in der Regel chemische statt 
elektrische Synapsen verwenden. 


Sie wissen jetzt, wie Neuronen miteinander kommunizieren. Als 

Nächstes werden Sie erfahren, wie Neuronen in Netzwerken und 

Schaltkreisen organisiert sind. 

44.4 Neuronen und Gliazellen bilden 
informationsverarbeitende 
Schaltkreise 

Nervensysteme können Informationen verarbeiten, weil ihre 

Neuronen in neuronalen Netzwerken organisiert sind. Die 

Nervenzellen in diesen Netzwerken verteilen sich auf drei Funk¬ 
tionsbereiche: Input, Integration und Output. 

■ Input (sensorischer Eingang): Afferente Neuronen schi¬ 
cken sensorische Informationen in das Nervensystem. Die¬ 
se Informationen stammen von spezialisierten sensorischen 
Neuronen, die verschiedene Formen sensorischer Reize (z. B. 
Licht, Wärme, Druck) in Aktionspotenziale um wandeln. 

■ Integration: Interneuronen integrieren und speichern In¬ 
formationen und sorgen für die Kommunikation zwischen 
afferenten und efferenten Neuronen. 

■ Output (motorischer Ausgang): Efferente Neuronen schi¬ 
cken Kommandos an ausführende Zielorgane (Effektoren) 
wie Muskeln und Drüsen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Im Tierreich haben sich Nervensysteme von sehr unterschiedli¬ 
cher Komplexität entwickelt: einfache Nervennetze wie bei Nes¬ 
seltieren, Nervenringe wie bei Stachelhäutern, Gangliensysteme 
wie bei vielen Wirbellosen und schließlich das Wirbeltiergehirn. 

■ Am Kniesehnenreflex ist ein einfacher Schaltkreis beteiligt, bei 
dem der Input von sensorischen Neuronen im Rückenmark Inter¬ 
neuronen und Motoneuronen stimuliert, die den Oberschenkel¬ 
muskel veranlassen, sich zu kontrahieren. 


Nervensysteme unterscheiden sich 
in ihrer Komplexität 

Nesseltieren (Cnidaria, z. B. Seeanemonen) als sehr einfach 
gebauten Tieren genügt es, Informationen mithilfe einfacher 
Neuronennetze zu verarbeiten, die wenig mehr als direkte Kom¬ 


munikationswege von Sinneszellen zu Effektoren sind; eine 
Integration oder Verarbeitung der Signale finden nur in gerin¬ 
gem Maße oder gar nicht statt (► Abb. 44. 13a). Das Nervennetz 
der Cnidarier ist im Bereich der Tentakel und der Mundöff¬ 
nung am weitesten entwickelt; dort hilft es dem Tier, Beute 
oder Gefahren wahrzunehmen und die Tentakel dementspre¬ 
chend auszustrecken oder einzuziehen. 

Tiere, die komplexer gebaut sind und sich auf der Suche nach 
Nahrung und Geschlechtspartnern aktiv fortbewegen, müssen 
mehr Informationen verarbeiten und integrieren. Selbst auf 
Regenwürmer passt diese Beschreibung, und ihrem erhöhten 
Bedarf an Informationsverarbeitung tragen Ansammlungen von 
Neuronen Rechnung, die als Ganglien (Singular: Ganglion) 
bezeichnet werden. Ganglien, die verschiedenen Funktionen 
dienen, können im ganzen Körper verteilt sein, wie beim Re¬ 
gelwurm oder beim Kalmar (► Abb. 44. 13b, c). 

Die Ganglien bilateralsymmetrischer Tiere sind meist paarig an¬ 
geordnet, mit jeweils einem Exemplar auf jeder Körperseite. 
Bei segmentierten Tieren treten auf diese Weise Strickleiterner¬ 
vensysteme auf. Komplexe Wirbellose mit einem ausgebildeten 
Kopf (Cephalisation), der wichtige Sinnesorgane und die Mund¬ 
werkzeuge trägt, haben dort auch vergrößerte, oft miteinander 
verschmolzene Ganglien. Diese bilden so ein zentrales Integra¬ 
tionszentrum, das als Cerebralganglion, Gehimganglion oder 
einfach als Gehirn bezeichnet wird. Die Nervensysteme von 
sehr kleinen Wirbellosen können überraschend komplex sein. 
Denken Sie nur an das Nervensystem von Spinnen, in dem die 
vielen Tausend präzisen Bewegungen programmiert sind, die 
nötig sind, um ein wunderbares Spinnennetz zu bauen, ohne 
dass die Tiere ihre artspezifische Netzarchitektur je erlernt hät¬ 
ten. 

Bei Wirbeltieren (Vertebraten) liegen die meisten Nervenzel¬ 
len im Zentralnervensystem (ZNS). Das ZNS umfasst Ge¬ 
hirn und Rückenmark, die Orte, wo sich Verarbeitung, Spei¬ 
cherung und Abruf von Informationen größtenteils abspielen 
(► Abb. 44.13d). Informationen werden von den Sinnesorganen 
an das ZNS und vom ZNS an Effektoren übermittelt, und zwar 
über Neuronen, die außerhalb von Gehirn und Rückenmark lie¬ 
gen; diese Neuronen und ihre Stützzellen werden als peripheres 
Nervensystem (PNS) bezeichnet. 


Reflexe werden von einfachen Schaltkreisen 
kontrolliert, die aus sensorischen Neuronen, 
Interneuronen und Effektoren bestehen 

Ein Reflex ist eine verhaltensbiologische oder physiologische 
Reaktion, die keine bewusste Informationsverarbeitung erfor¬ 
dert - sie ist autonom, was bedeutet, dass es sich um eine 
unwillkürliche oder sogar unbewusste Reaktion handelt. Bei¬ 
spiele sind ein erhöhter Speichelfluss beim Anblick oder beim 
Geruch von Speisen oder das Hochschnellen Ihres Unterschen¬ 
kels, wenn ein Arzt mit einem kleinen Gummihammer auf Ihre 
Kniesehne schlägt. Der Kniesehnenreflex basiert auf einem sehr 
einfachen neuronalen Schaltkreis, an dem nur ein paar Neuronen 
im Rückenmark beteiligt sind; man spricht daher von einem Spi¬ 
nalreflex. Ein Querschnitt durch das menschliche Rückenmark 
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a Seeanemone 


b Regenwurm 


c Kalmar 


d Mensch 



optisches 

Ganglion 


Ein Nervennetz ermöglicht 
einfache Verhaltensweisen 
wie Tentakelbewegung und 
Zusammenziehen. 


Im Regenwurm koordinieren 
Ganglien in jedem Segment 
die Bewegung, und ein 
Cerebralganglion kontrolliert 
komplexere Verhaltensweisen. 



Mantel 
oder Stern 
ganglion 


Mantelnerv mit 
Riesenaxon 


Nerven zur 
Muskulatur 


Beim Kalmar werden komplexere 
Verhaltensweisen von Neuronen¬ 
ansammlungen in spezialisierten 
Ganglien ermöglicht, die Informa¬ 
tion verarbeiten und integrieren. 



Gehirn und Rückenmark 
bilden beim Menschen 

das Zentralnerven¬ 
system, ... 


... das mit den Zellen 
und Organen des Kör¬ 
pers über das periphere 
Nervensystem kommu¬ 
niziert. 


Abb. 44.13 Nervensysteme unterscheiden sich in ihrer Komplexität und Größe. Wenn man Tiere mit zunehmend komplexen sensorischen 
und verhaltensbiologischen Fähigkeiten vergleicht, stellt man fest, dass die Informationsverarbeitung immer stärker in Ganglien (Ansammlungen 
von Neuronen) oder in einem Gehirn zentralisiert ist 


zeigt einen Zentralbereich aus grauer Substanz in Form eines 
Schmetterlings, umgeben von weißer Substanz (► Abb. 44.14). 
Im Nervensystem ist die graue Substanz reich an neuronalen 
Zellkörpern (Somata) der Spinalneuronen, und die weiße Sub¬ 
stanz enthält die myelinisierten Axone, die Informationen das 
Rückenmark hinauf- oder hinunterleiten. 


„dendritisches Axon“ genannt). Das Soma der Sinnesnervenzel¬ 
le befindet sich im Hinterwurzelganglion (►Abb. 44.14). Von 
dort zieht ein „echtes“ Axon weiter über das Hinterhom des 
Rückenmarks in das Vorderhom, wo es in einer Synapse mit ei¬ 
nem Motoneuron endet. Hier erfolgt die Erregungsübertragung, 
und es entstehen Aktionspotenziale im Axon des Motoneurons. 


Animation 44.4 
Cord 


Information Processing in the Spinal 


Dieses zieht durch das Vorderhom zurück zu demselben Mus¬ 
kel, der anfangs gedehnt wurde, und veranlasst ihn, sich zu 
verkürzen (kontrahieren). 


www.Lifel le.com/a44. 4 

In regelmäßigen Abständen treten aus dem Rückenmark (Me- 
dulla spinalis) auf beiden Seiten Spinalnerven aus. Jeder Spi¬ 
nalnerv hat zwei Wurzeln - eine, die ihn mit dem Hinterhorn 
der grauen Substanz verbindet, und eine zweite, die ihn mit 
dem Vorderhom verbindet. Die afferenten, sensiblen Axone 
treten über die Hinterwurzel (beim Vierbeiner: Dorsalwurzel) 
in das Rückenmark ein, die efferenten, motorischen Axone 
verlassen das Rückenmark über die Vorderwurzel (Ventralwur¬ 
zel). Der neuronale Schaltkreis des Kniesehnenreflexes ist in 
► Abb. 44.14 dargestellt. Der Schlag des Gummihämmerchens 
dehnt die Sehne, die über das Knie läuft und den Oberschen¬ 
kelmuskel mit dem Schienbeinknochen des Unterschenkels 
verbindet. Die Dehnung dieser Sehne dehnt Muskelfasern im 
Oberschenkelmuskel, und Dehnungsrezeptoren in diesem Mus¬ 
kel, die Muskelspindeln, übersetzen den physikalischen Reiz im 
Dendriten eines sensorischen Neurons (Sinnesnervenzelle) in 
Aktionspotenziale. Dieser Dendrit ist myelinisiert und gleicht 
funktionell einem Axon (und wird deshalb manchmal auch 


Welche biologische Funktion hat der Kniesehnenreflex, bei dem 
es sich um einen monosynaptischen Dehnungsreflex handelt? 
Dieser einfache Schaltkreis nimmt eine erhöhte Belastung ei¬ 
nes Muskels wahr und passt dessen Kontraktionsgrad dieser 
Belastung an. So verhindert er beispielsweise, dass wir beim 
Stehen in den Knien einknicken. Die meisten Spinalreflexe sind 
komplexer. So wird die Extremitätenbewegung beispielsweise 
von einer antagonistischen Muskelgruppe kontrolliert - also von 
Muskeln, die gegeneinander arbeiten. Der eine Partner einer ant¬ 
agonistischen Muskelgruppe beugt bei seiner Kontraktion die 
Extremität; er wird daher als Beuger (Flexor) bezeichnet. Der 
Antagonist des Beugers streckt die Extremität und wird entspre¬ 
chend Strecker (Extensor) genannt. Damit sich eine Extremität 
bewegen kann, muss sich der eine Muskel des Paares entspan¬ 
nen, während sich sein Antagonist kontrahiert. Der sensorische 
Input, der das Motoneuron des einen Muskels aktiviert, hemmt 
daher gleichzeitig dessen Antagonisten. Diese Koordination 
wird durch ein Interneuron erreicht, das auf dem Motoneuron 
des antagonistischen Muskels eine hemmende Synapse aus- 
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a 


| Ein leichter Hammerschlag 
dehnt die Kniesehne und da¬ 
durch einen Rezeptor im 
Streckermuskel (dem Ober¬ 
schenkelmuskel, Musculus 
quadriceps). 


Ein Dehnungsre¬ 
zeptor (Muskelspin 
del) erzeugt ein 


Q Bei einem monosynaptischen 
Schaltkreis bildet das sensorische 
Neuron Synapsen mit einem 
Motoneuron im Vorderhorn des 
Rückenmarks aus. 


Hinter¬ 

horn 



Vorder¬ 

horn 


sensorische 
(afferente) Bahn 

motorische 
(efferente) Bahn 


Abb. 44.14 Ein neurales Netzwerk im Rückenmark koordiniert den Kniesehnenreflex. Sensorischer (afferenter) Input tritt durch die Hinter¬ 
hörner in das Rückenmark ein, und motorischer (efferenter) Output verlässt es durch die Vorderhörner. Informationen werden über Bahnen aus 
weißer Substanz an das Gehirn übermittelt. Interneuronen sorgen für Verbindungen innerhalb des Rückenmarks, die zu einem komplexen, koor¬ 
dinierten Verhaltensmuster führen 


bildet (►Abb. 44.15). Da an der wechselseitigen Hemmung 
antagonistischer Muskeln zwischen Sinneszelle und Motoneu¬ 
ron des gehemmten Muskels ein Intemeuron beteiligt ist, enthält 
der Schaltkreis mindestens zwei Synapsen. 

Der Rückziehreflex ist ein Beispiel für einen polysynaptischen 
spinalen Reflex (Fremdreflex), an dem viele Interneuronen be¬ 
teiligt sind. Wenn Sie auf eine Reißzwecke treten, ziehen Sie 
Ihren Fuß sofort zurück, aber Sie kippen nicht um, weil vie¬ 
le andere Muskeln Ihre Haltung ändern. Die Reißzwecke reizt 
Schmerzrezeptoren im Fuß, und die sensorischen Neuronen lei¬ 
ten Aktionspotenziale in das Hinterhorn des Rückenmarks auf 
derselben Körperseite weiter. Im Hinterhom bilden diese Neu¬ 
ronen Synapsen mit verschiedenen Intemeuronen, von denen 
einige mittels ihrer Axone Informationen an das Gehirn über¬ 
mitteln, was zu einer bewussten Schmerzwahrnehmung führt. 
Aber schon bevor sich das Gehirn des Schmerzes bewusst wird, 
koordinieren andere Intemeuronen das Zurückziehen des Fu¬ 
ßes mit Handlungen anderer Muskeln, die Ihr Gewicht auf den 
anderen Fuß verlagern. Es wird also eine komplizierte Folge 
von Bewegungen von einem Netzwerk von Interneuronen im 
Rückenmark koordiniert. Infolgedessen können Sie sich viel¬ 
leicht vorstellen, wie viel komplexer die neuronalen Netzwerke 
sind, die es Ihnen erlauben, vielfältige Bewegungen im Gleich¬ 
klang mit Musik und einem Partner auszuführen - mit anderen 
Worten zu tanzen. 


Das Wirbeltiergehirn ermöglicht 
komplexes Verhalten 

Vertebraten unterscheiden sich sehr in der Komplexität ih¬ 
res Verhaltens und in ihren physiologischen Spezialisierungen, 
und ihre neuronalen Netzwerke spiegeln diese Vielfalt wider. 
► Abb. 44.15 zeigt das Gehirn von vier Wirbeltierarten mit ähn¬ 
licher Körpermasse, im selben Maßstab gezeichnet. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 44.15: Welche sensorische Fähigkeit ist Ihrer 
Ansicht nach bei einem Schwein sehr gut entwickelt? 


Das menschliche Gehirn enthält nach einer sehr genauen Be¬ 
stimmung von 2009 zwar nicht 100 Mrd. (10 11 ) Neuronen wie 
fast überall zu lesen, aber immerhin 86 Mrd. Ein einzelnes Neu¬ 
ron im Gehirn kann 1000 oder mehr Synapsen aufweisen. Daher 
gibt es im menschlichen Gehirn möglicherweise 80-100 Bil¬ 
liarden Synapsen (Neuronenanzahl x 10 3 ). Und dann sind da 
noch die Gliazellen. Eine einzelne Astrocyte kann Kontakt zu 
100.000 Synapsen haben, während sie gleichzeitig Signale aus 
der extrazellulären Flüssigkeit und dem Blut empfängt. Zudem 
sind Synapsen keine dauerhaften Strukturen, sondern sie können 
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Mensch 


Riech¬ 

kolben 


Die Himregion, die 
Geruchsinformation 
verarbeitet, ist beim 
Schwein größer als 
beim Menschen. 


Großhirn (Cerebrum) 


Hirn¬ 
stamm 

Kleinhirn 

(Cerebellum) 


Beim Menschen dient 
ein Großteil des Ge¬ 
hirns der Integration 
komplexer Verhaltens¬ 
weisen sowie Lernen 

und Gedächtnis. 

v_/ 



Schwein 


Riechkolben 

Alligator 


Hirnstamm¬ 
strukturen 
dienen grund¬ 
legenden phy¬ 
siologischen 
Funktionen. 


Das Kleinhirn integriert 
sensorische und moto¬ 
rische Informationen. 


Abb. 44.15 Wirbeltiergehirne unterscheiden sich in Größe und 
Komplexität. Die Gehirne dieser vier Vertebraten - alle mit ähnlicher 
Körpermasse - zeigen große Unterschiede. Wie Sie sehen, unterschei¬ 
det sich der Hirnstamm, der eine wichtige Rolle bei physiologischen 
Regulationsprozessen und stereotypem Verhalten spielt, bei diesen 
Arten weniger als das Großhirn (Cerebrum), das für komplexe Verhal¬ 


tensweisen und Lernen verantwortlich ist 


höchst plastisch sein. Ihre Zahl und ihre Größe können zu- oder 
abnehmen, sie können empfindlicher oder weniger empfindlich 
werden. 

Die astronomisch hohe Zahl von Neuronen und Synapsen ist un¬ 
terteilt in Tausende separater, aber miteinander interagierender 
Netzwerke, die parallel arbeiten. Darin liegt die schier uner¬ 
schöpfliche Fähigkeit des menschlichen Gehirns, Informationen 
zu verarbeiten, zu lernen, komplexe Aufgaben durchzuführen, 
sich zu erinnern und Gefühle zu entwickeln. 


44.4 Wiederholung 

Nervensysteme bestehen aus neuronalen Netzwerken, zu 
denen afferente Neuronen, Intemeuronen und efferente 
Neuronen gehören. Die Komplexität von Nervensystemen 
reicht von einfachen Nervennetzen bis zum menschlichen 
Gehirn. Der spinale Kniesehnenreflex ist ein Beispiel 
für ein einfaches neuronales Netzwerk, doch Netzwerke, 
die komplexere Verhaltensweisen kontrollieren, sind viel 
komplizierter. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ das ZNS vom peripheren Nervensystem unterscheiden 
und etwas zu der Komplexität dieser Systeme bei ver¬ 
schiedenen Tiergruppen sagen können. 

■ einen einfachen Schaltkreis analysieren und die Kom¬ 
munikation zwischen afferenten und efferenten Neu¬ 
ronen grafisch dar stellen können. 


_ 7 _ 

1. Was sind Ganglien, und warum sind sie am Vorderende vie¬ 
ler Wirbelloser konzentriert? 

2. Beschreiben Sie beim Kniesehnenreflex den Informations¬ 
fluss vom Reiz zur Reaktion oder fertigen Sie eine Zeich¬ 
nung an. 

3. Wie kann ein und derselbe Reiz im Schaltkreis des Knie¬ 
sehnenreflexes zur Kontraktion des einen Muskels und zur 
Erschlaffung des anderen Muskels führen? 

4. Wenn man Fische, dann Reptilien und schließlich Säuger 
betrachtet, welcher Teil des Gehirns nimmt am meisten an 
Größe zu? 


Faszination Forschung: Lässt sich das Lernvermögen von 
Down-Syndrom-Mäusen wiederherstellen? 

Einige Rezeptor-Neurotransmitter-Kombinationen führen 
zu einer Erregung des postsynaptischen Neurons, depola- 
risieren es und erhöhen die Wahrscheinlichkeit, dass es 
feuert. Andere Kombinationen führen dagegen zu einer 
Hemmung des postsynaptischen Neurons. Neuronen inte¬ 
grieren Informationen, indem sie erregende und hemmen¬ 
de synaptische Inputs addieren. Eine zu starke Hemmung 
im Nervensystem kann auftreten, wenn eine zu gro¬ 
ße Menge inhibitorischer Neurotransmitter (wie GABA) 
ausgeschüttet wird oder wenn eine postsynaptische Zelle 
zu viele Rezeptoren für inhibitorische Neurotransmitter 
aufweist. Wirkstoffe, die die Synthese und die Ausschüt¬ 
tung des inhibitorischen Neurotransmitters reduzieren, 
können die Hemmung verringern, ebenso Wirkstoffe, 
die die Rezeptoren für solche Transmitter blockieren. 
Bei Down-Syndrom-Mäusen reduzierten Wirkstoffe wie 
Pentylentetrazol, das die GABA-Rezeptoren (die auch 
als Chloridkanäle fungieren) blockiert, das Ausmaß der 
Hemmung im Nervensystem der Maus und verbesserten 
das Lern- und Erinnerungsvermögen der Tiere. 


Ausblick 

Von Wirkstoffen, die sich im Tierversuch als hilfreich 
erweisen, bis zu einer Therapie beim Menschen ist ein 
weiter Weg. Um Patienten zu schützen, bestehen die 
Zulassungsbehörden auf einem strengen Prüfverfahren, 
bevor sie ein neues Medikament freigeben. Nachdem sich 
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ein potenzielles Medikament im Tierversuch als wirksam 
und ungefährlich erwiesen hat, muss es ein vierstufiges 
Zulassungsverfahren durchlaufen, bevor es auf den Markt 
kommen darf. In Phase 0 werden die ersten klinische Stu¬ 
dien mit einer kleinen Gruppe Probanden durchgeführt, 
um zu untersuchen, wie der Körper das Medikament re¬ 
sorbiert, verteilt, metabolisiert und ausscheidet, und ob 
es auffällige Nebenwirkungen hat. In Phase I werden 
klinische Studien mit einer kleinen Gruppe von Proban¬ 
den durchgeführt, um Sicherheit und Dosierung zu testen 
und erneut nach Nebenwirkungen Ausschau zu halten. In 
Phase II wird eine etwas größere Gruppe von Menschen, 
die unter der Krankheit leidet, gegen die das Medikament 


wirken soll, klinisch getestet, um herauszufinden, ob es 
wirksam und sicher ist. Der Vergleich erfolgt mit einem 
Placebo. In Phase III werden klinische Studien mit einer 
großen Gruppe von Patienten durchgeführt, um Wirk¬ 
samkeit und Sicherheit des Medikaments zu prüfen und 
beides mit anderen, häufig eingesetzten Therapien zu 
vergleichen. Jede dieser Phasen muss vor dem Beginn 
der nächsten Phase von der betreffenden Aufsichtsbehör¬ 
de überprüft und genehmigt werden. Es existiert auch 
noch eine Phase IV, nämlich die Studie eines zugelas¬ 
senen Medikaments, um weitere Daten zu gewinnen. 
Pentylentetrazol befindet sich gegenwärtig in den USA in 
Phase II. 
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Kapitelzusammenfassung 


44.1 Das Nervensystem besteht aus Neuronen und Glia¬ 
zellen 

■ Nervensysteme werden aus zahlreichen Typen von Ner¬ 
venzellen (Neuronen) und Gliazellen aufgebaut. 

■ Alle Neuronen können ionale elektrische Signale erzeu¬ 
gen und weiterleiten, und die meisten können Aktionspo¬ 
tenziale generieren. Gliazellen unterstützen und modulie¬ 
ren die Funktion der Neuronen, erzeugen aber selbst keine 
Aktionspotenziale. 

■ Neuronen empfangen Informationen in der Regel über ih¬ 
re häufig zahlreichen Dendriten und leiten Informationen 
über ihr einzelnes Axon weiter, das in Synapsen endet. 
Siehe ►Abb. 44.1,44.2 

■ Synapsen sind spezialisierte Kontaktstellen, mit denen 
Neuronen die Informationen auf ihre Zielzellen übertra¬ 
gen. 

■ Zu den Gliazellen gehören die Schwann-Zellen und die 
Oligodendrocyten, die beide Myelinscheiden um Axone 
bilden. Siehe ► Abb. 44.3 

■ Zu den Gliazellen zählen auch die Astrocyten, die die 
Neuronen metabolisch unterstützen und zur Blut-Hirn- 
Schranke beitragen. 

44.2 Neuronen erzeugen elektrische Signale und leiten sie 

weiter 

■ Über der Plasmamembran von Nervenzellen herrscht 
eine elektrische Ladungsdifferenz, das Membranpoten¬ 
zial. Das Membranpotenzial beruht auf Ionengradienten, 
die von Ionenpumpen und Ionenkanälen erzeugt wer¬ 
den. Wenn ein Neuron nicht aktiv ist, ist sein Mem¬ 
branpotenzial das Ruhepotenzial. Siehe ►Abb. 44.4; 
► Animation 44.1 

■ Die Natrium/Kalium-Pumpe konzentriert K + auf der 
Innenseite und Na + auf der Außenseite der Nervenzell- 
membran. Leckende Kaliumkanäle erlauben K + , aus dem 
Neuron zu diffundieren, sodass eine unausgeglichene ne¬ 
gative Ladung zurückbleibt, auf der das Ruhepotenzial 
beruht. Siehe ► Abb. 44.5 

■ Die Patch-Clamp-Methode erlaubt es, einzelne Ionen¬ 
kanäle funktionell zu untersuchen. Siehe ► Abb. 44.6 

■ Das Ruhepotenzial wird gestört, wenn sich Ionenkanä¬ 
le öffnen oder schließen, sodass sich die Permeabilität 
der Plasmamembran für Ionen verändert. Durch diesen 
Mechanismus kann die Plasmamembran depolarisiert 
oder hyperpolarisiert werden und daher als Reaktion auf 
einen Input ein graduiertes Membranpotenzial zeigen. 
Siehe ► Abb. 44.7 

■ Ein Aktionspotenzial ist eine rasche Umkehr der La¬ 
dung s Verteilung über einem Teil der Membran, die aus 
dem aufeinanderfolgenden Öffnen und Schließen von 


spannungsgesteuerten Natrium- und Kaliumkanälen re¬ 
sultiert. Diese Veränderungen bei den spannungsgesteu¬ 
erten Kanälen treten auf, wenn die Plasmamembran 
überschwellig depolarisiert wird. Siehe ►Abb. 44.8; 

► Animation 44.2 

■ Aktionspotenziale sind sich selbst regenerierende Alles- 
oder-nichts-Ereignisse. Sie werden das Axon entlang wei¬ 
tergeleitet, weil der lokale Stromfluss (Elektrotonus) die 
Nachbarregionen der Membran überschwellig depolari¬ 
siert. Siehe ► Abb. 44.9 

■ Bei myelinisierten Axonen wirkt es, als sprängen die 
Aktionspotenziale von einem Ranvier-Schnürring zum 
nächsten. Bei diesen Schnürringen handelt es sich um 
Stellen der Axonmembran, die nicht von Myelin um¬ 
hüllt und dadurch elektrisch nicht isoliert sind. Siehe 

► Abb. 44.10 

44.3 Neuronen kommunizieren über Synapsen mit ande¬ 
ren Zellen 

■ Neuronen kommunizieren miteinander und mit anderen 
Zellen, indem sie Informationen über elektrische Sy¬ 
napsen oder über chemische Synapsen (mithilfe eines 
Neurotransmitters) weitergeben. 

■ Die motorische Endplatte ist eine gut untersuchte che¬ 
mische Synapse zwischen einem Motoneuron und einer 
Skelettmuskelzelle. Ihr Neurotransmitter ist Acetylcholin 
(ACh), das die postsynaptische Membran depolarisiert, 
wenn es an seinen Rezeptor bindet. Siehe ►Abb. 44.11; 

► Animation 44.3 

■ Wenn ein Aktionspotenzial eine synaptische Endigung 
erreicht, bewirkt dies die Freisetzung des Neurotransmit¬ 
ters, der durch den synaptischen Spalt diffundiert und 
an Rezeptoren auf der postsynaptischen Membran bindet. 
Siehe ► Activity 44.1 

■ Synapsen zwischen Neuronen können exzitatorisch (erre¬ 
gend) oder inhibitorisch (hemmend) sein. Ein postsynap¬ 
tisches Neuron integriert Informationen, indem es exzi¬ 
tatorische und inhibitorische postsynaptische Potenziale 
(EPSPs beziehungsweise IPSPs) räumlich und zeitlich 
summiert. Siehe ►Abb. 44.12 

■ Es gibt viele verschiedene Neurotransmitter und noch 
mehr verschiedene Rezeptortypen. Die Wirkung eines 
Neurotransmitters hängt vom Rezeptor ab, an den er bin¬ 
det. Siehe ► Activity 44.2 

■ Neurotransmittermoleküle dürfen sich nicht im synapti¬ 
schen Spalt ansammeln, sondern müssen beseitigt wer¬ 
den, um die postsynaptischen Zelle wieder abzuschalten. 
Das kann durch enzymatischen Abbau, einfache Diffu¬ 
sion oder Wiederaufnahme des Neurotransmitters gesche¬ 
hen. 
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44.4 Neuronen und Gliazellen bilden informationsverar¬ 
beitende Schaltkreise 

■ Bei Wirbeltieren bilden Gehirn und Rückenmark das 
Zentralnervensystem (ZNS), das über das periphere 
Nervensystem (PNS) mit dem übrigen Körper kommu¬ 
niziert. Die Komplexität des ZNS nimmt von Wirbellosen 
zu Wirbeltieren und von Fischen zu Säugern zu. Siehe 
► Abb. 44.14, 44.15 


■ Neuronale Netzwerke umfassen afferente Neuronen und 
efferente Neuronen, die in der Regel durch Interneuro¬ 
nen verbunden sind. 

■ Ein Spinalreflex ist ein Beispiel für ein einfaches neu¬ 
ronales Netzwerk, das Informationen integriert und eine 
Reaktion kontrolliert. Siehe ►Abb. 44.14; ►Animation 
44.4 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Wenn gesteuerte Ionenkanäle durch elektrische, chemische 
oder mechanische Reize aktiviert werden, ändert sich die 
Membranpermeabilität für die jeweiligen Ionen, was zu ei¬ 
ner Veränderung des Membranpotenzials führt (► Abschn. 
44.2). 

■ Aktionspotenziale beruhen auf einer raschen Aktivierung 
und Inaktivierung spannungsgesteuerter Kationenkanäle 
(► Abschn. 44.2). 

■ Agonisten und Antagonisten sind Wirkstoffe, die auf be¬ 
stimmte Rezeptoren abzielen (► Abschn. 44.3). 

Originalliteratur: Adamantidis AR et al. (2007) Nature 450: 
420-424 

Eine häufige Frage in der Neurobiologie ist, ob ein Neuron 
in einer bestimmten Hirnregion eine bestimmte physiologische 
oder verhaltensbiologische Reaktion eines Tieres kontrolliert. 
Die Ableitung neuronaler Aktivität mit Elektroden zeigt viel¬ 
leicht eine Korrelation zwischen der Aktivität der Neuronen und 
der Reaktion, doch das beweist nicht, dass diese Neuronen die 
Reaktion kontrollieren. Der beste Beleg dafür, dass bestimm¬ 
te Neuronen bestimmte Reaktionen kontrollieren, besteht darin, 
die Neuronen zu stimulieren und zu beobachten - und damit zu 
belegen -, dass diese Stimulation diese Reaktion auslöst. 

Adamantidis und seine Kollegen entwickelten eine Methode, 
spezifische Neuronen mit Licht zu aktivieren. Sie nannten diese 
Methode „Optogenetik“. Algen verfügen über lichtempfindliche 
Ionenkanäle in ihren Plasmamembranen. Die Wissenschaftler 
isolierten das Gen für einen dieser Ionenkanäle, das Kanal¬ 
rhodopsin ChR2, und entwickelten Techniken, das Gen so zu 
modifizieren, dass es, wenn es durch eine virale Infektion in 
ein bestimmtes Hirnareal eingebracht wurde, nur in den interes¬ 
sierenden Neuronen exprimiert wurde. Mithilfe dieser Technik 
schleusten die Wissenschaftler ChR2 in eine spezielle Zellgrup¬ 
pe im Mäusegehim ein, die den Neurotransmitter Hypocretin 


synthetisiert. Zudem pflanzten sie dünne Glasfaserkabel ins Ge¬ 
hirn dieser Mäuse ein, sodass sie diese Neuronen mit Licht 
reizen und aktivieren konnten. Ihre Vermutung war, dass diese 
hypocretinfreisetzenden Neuronen die Wachheit koordinieren. 


Mittels Elektroden leiteten die Wissenschaftler die Aktionspo¬ 
tenziale der hypocretinproduzierenden Neuronen bei Lichtrei¬ 
zung ab. ►Abb. A zeigt die Reaktion eines Neurons auf die 
Belichtungsdauer von 1 s, ► Abb. B zeigt die Reaktion auf 15- 
ms-Lichtpulse. Verwendet wurde hier Blaulicht. Jede Abbildung 
zeigt zwei sich überlagernde Versuchsdurchgänge. 

Abb. A 


-53 mvUd^| ; 



v_ 




1 s Dauerlicht 


20 mV 


500 ms 


Abb. B 


-54 mV * 




15 ms Lichtpulse 25mV[ 


500 ms 


Die Wissenschaftler führten Ableitungen durch, während die 
Mäuse tief schliefen und während sie wach waren, und sti¬ 
mulierten die hypocretinproduzierenden Neuronen, während die 
Mäuse schliefen. Die Kontrollmäuse erhielten dieselbe Behand¬ 
lung (virale Infektion), doch das Virus enthielt kein ChR2-Gen. 
Die Zeitspanne zwischen der Stimulation und dem Aufwachen 
des Tieres („Aufwachzeit aus Tiefschlaf“) wurde für verschiede¬ 
ne Reizfrequenzen bestimmt. Die Wissenschaftler wiederholten 
dasselbe Experiment bei Mäusen, die das ChR2-Gen expri- 
mierten, aber eine Injektion mit einer Kochsalzlösung oder 
einer hohen bzw. niedrigen Dosis eines Wirkstoffs erhielten, der 
den Hypocretinrezeptor (HctR) hemmt. ► Abb. C zeigt die Er¬ 
gebnisse von 15-ms-Lichtpulsen über 10 s (1-30 Hz) und von 
kontinuierlicher Beleuchtung für 10 s (ON). Sternchen zeigen 
signifikante Unterschiede zu Kontrollen an. 
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44 Nervenzellen, Gliazellen und Nervensysteme 


Abb. C 



Reizparameter 


100 


Aufgaben 

1. Beschreiben Sie den Effekt von 1 s Belichtung auf das Mem¬ 
branpotenzial und die Feuerrate der hypocretinproduzieren- 
den Neuronen. Was lassen diese Ergebnisse im Hinblick auf 
die Natur des ChR2-Proteins und seine Reaktion auf Licht 
vermuten? 

2. Was belegt, dass Lichtreizung einen direkten Effekt auf die 
Aktivität der hypocretinproduzierenden Neuronen hat, die 
ChR2 exprimieren? 

3. Beschreiben Sie die Effekte der Lichtreizung auf das Verhal¬ 
ten der Mäuse. Spielte die Reizfrequenz eine Rolle? 

4. Was spricht dafür, dass die Effekte der Reizung auf die 
Freisetzung von Hypocretin aus den stimulierten Neuronen 
zurückgingen? 


80 


60 


* 



Koch¬ 

salz¬ 

lösung 


* 



niedrige hohe 

Dosis Dosis 

HctR- HctR- 

Hemmstoff Hemmstoff 
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45 Sensorische Systeme 


Faszination Forschung: Im Dunkeln sehen 

Eine Klapperschlange kann offenbar im Dunkeln sehen, 
denn sie ist in der Lage, bei völliger Finsternis einen vor¬ 
beilaufenden Nager gezielt zu beißen und zu töten. Wie 
kann das sein, wenn „Sehen“ bedeutet, die Augen zu be¬ 
nutzen, und „völlige Dunkelheit“ das Fehlen jeglichen 
Lichts? So etwas ist möglich, weil diese Definitionen 
auf menschlichen Fähigkeiten basieren. Was wir „Licht“ 
nennen, ist tatsächlich nur ein kleiner Ausschnitt (Rot, 
Orange, Gelb, Grün, Blau, Indigo und Violett) aus dem 
Spektrum elektromagnetischer Strahlung. Manche Tiere 
sehen Wellenlängen, die wir nicht wahrnehmen können. 
Insekten und Vögel sehen Muster auf Blüten, die Wel¬ 
lenlängen im Ultraviolettbereich reflektieren, welche für 
uns unsichtbar sind (► Abb. 28.14). Auf ähnliche Weise 
können Klapperschlangen infrarotes Licht sehen, das für 
uns unsichtbar ist. (Ist die Intensität jedoch hoch genug, 
können wir diese Wellenlängen als Wärme spüren.) 

Diese Infrarotstrahlung wird von den Schlangen nicht mit 
den Augen wahrgenommen. Klapperschlangen und ihre 
Verwandten verfügen über Grubenorgane, die vollgepackt 
sind mit infrarotempfindlichen (d. h. wärmeempfindli¬ 
chen) Sinneszellen. Die beiden Gruben, die auf beiden 
Seiten des Schädels jeweils zwischen Nasenöffnung und 
Auge liegen, sind so positioniert, dass sensorische Rezep¬ 
torzellen in den Gruben Richtungsinformationen erhalten. 
Die „Sehfelder“ der bilateralen Grubenorgane überlap¬ 
pen sich und vermitteln daher ein dreidimensionales Bild. 
Die Informationen der Grubenorgane werden in dersel¬ 
ben Hirnregion verarbeitet wie die Informationen von den 
Augen; daher sehen Klapperschlangen die Welt in einem 
Spektrum elektromagnetischer Strahlung, das sich von 
dem visuellen Spektrum des Menschen unterscheidet. 

Unsere Definition von Stille ist ebenso willkürlich wie un¬ 
sere Definition von Dunkelheit. Unter „Tönen“ versteht 
man physikalisch Druckwellen (Schallwellen) in der Um¬ 
gebung, und viele Tiere sind empfindlich für hochfrequen¬ 
te Druckwellen, die wir nicht hören können (Ultraschall). 
Elefanten kommunizieren dagegen mit Schallwellen, die 
unterhalb des menschlichen Hörbereichs liegen (Infra¬ 
schall); solche langwelligen Schallereignisse können gro¬ 
ße Entfernungen zurücklegen, ein Vorteil für große Tiere, 
die auf ihren Wanderungen ausgedehnte Gebiete durch¬ 
streifen. Fledermäuse emittieren laute, kurze Schallpul¬ 
se, deren Frequenz oberhalb der menschlichen Hörgrenze 
liegt; eine fliegende Fledermaus nimmt die Echos dieser 
Pulse wahr, die von Objekten in der Umgebung zurück¬ 
geworfen werden, und kann daher in völliger Dunkelheit 
Hindernissen ausweichen und Insekten fangen. 

Unsere Realität ist das, was unsere Augen sehen, unsere 
Ohren hören, unsere Nase riecht, unsere Zunge schmeckt 
und das, was wir ertasten. Aber wir Menschen nehmen 
nur einen begrenzten Ausschnitt aus den verfügbaren 
Informationen wahr. Tiere mit anderem Empfindlichkeits¬ 
spektrum verarbeiten Informationen aus anderen Quellen, 


und ihre Realität sieht möglicherweise ganz anders aus. 
Eine Herausforderung für Neurobiologen ist es zu verste¬ 
hen, wie Neuronen daran angepasst sind, unterschiedliche 
Typen von Informationen in der Umwelt wahrzunehmen. 

Wie sehen Grubenottern im Dunkeln? 

In „Experiment: Wie sehen Grubenottem im Dunkeln?“ in 
► Abschn. 45.1 und in ► „Faszination Forschung“ am En¬ 
de dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


45.1 Sinneszellen wandeln Reize in 
Rezeptorpotenziale um 

Bei Sinneszellen (auch sensorische Rezeptorzellen oder ein¬ 
fach Sensoren oder Rezeptoren genannt), führt je nach Spe¬ 
zialisierung ein physikalischer Reiz (Stimulus), zum Beispiel 
Licht- und Schallwellen, Berührung, Druck, Dehnung, Tempe¬ 
ratur, oder ein chemischer Reiz wie Duft- oder Geschmacks¬ 
stoffmoleküle zunächst zu einer Änderung des Ruhemembranpo¬ 
tenzials. Diese Änderung wird Rezeptorpotenzial (oder Gene¬ 
ratorpotenzial) genannt. Die im Rezeptorpotenzial steckenden 
Informationen werden dann in neuronale Signale umgewandelt, 
in Salven von Aktionspotenzialen. Diese werden zur Verarbei¬ 
tung, Integration und Interpretation in das Zentralnervensystem 
(ZNS) weitergeleitet. Den ersten Schritt in diesem Prozess einer 
Signalübertragung (Signaltransduktion) nennt man sensorische 
Transduktion. Jeder Sinneszelltyp reagiert auf eine bestimm¬ 
te Reizart besonders empfindlich und auf andere Modalitäten 
kaum oder gar nicht; man spricht hier von einem adäquaten 
Reiz. Sie werden in diesem Kapitel mehrere sensorische Sys¬ 
teme näher kennenlemen. Für alle sensorischen Systeme stellt 
sich zunächst einmal dieselbe allgemeine Frage: Wie wandeln 
Sinneszellen Reizenergie in eine Veränderung des Membranpo¬ 
tenzials um, also in ein bestimmtes Rezeptorpotenzial? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Adäquate Reize führen zu Veränderungen des Membranpotenzi- 
als sensorischer Zellen. 

■ Sensorische Rezeptoren wirken direkt oder indirekt auf lonen- 
kanäle in der Plasmamennbran. 

■ Die Reaktionen auf sensorische Informationen hängen von den 
neuronalen Schaltkreisen ab, die sie aktivieren. 

■ Rezeptoren können sich an eine andauernde Reizung gewöhnen. 

Bei der sensorischen Transduktion kommt es 
zu Veränderungen des Membranpotenzials 

Der erste Schritt bei der sensorischen Transduktion in einer 
Sinneszelle (Rezeptor) besteht in der Regel in der Aktivierung 
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eines Rezeptorproteins, das eine bestimmte Reizmodalität wie 
Wärme, Licht, chemische Verbindungen, mechanische Kräfte 
(einschließlich Schallwellen) oder elektrische Felder als Reiz 
(Stimulus) wahrnehmen kann. Das Rezeptorprotein öffnet oder 
schließt dann direkt oder indirekt Ionenkanäle in dieser Sin¬ 
neszelle, was zu einer Änderung ihres Ruhemembranpotenzials 
führt, also zu einem Rezeptorpotenzial (siehe oben). Rezeptor¬ 
potenziale sind graduierte Membranpotenziale, die sich nur über 
kurze Entfernungen ausbreiten (elektrotonische Ausbreitung). 
Um im Nervensystem weite Entfernungen zurückzulegen, müs¬ 
sen die in ihnen enthaltenen Informationen in Aktionspotenziale 
umcodiert werden. Dies kann auf zweierlei Weise geschehen: 

■ Das Rezeptorpotenzial kann Aktionspotenziale in der Rezep¬ 
torzelle selbst generieren. So arbeiten primäre Sinneszellen; 
sie befinden sich direkt am Ort der Reizaufnahme und sind 
mit einem Axon ausgestattet, das zum ZNS läuft. So arbei¬ 
ten aber auch Sinnesnervenzellen (sensorische Neuronen). 
Deren Zellkörper befindet sich im ZNS oder dicht dane¬ 
ben (► Abb. 44.14) und schickt einen langen, myelinisierten 
Dendriten, der somit einem Axon gleicht und Aktionspoten¬ 
ziale erzeugen und fortleiten kann, zum Ort der Reizaufnah¬ 
me und ein relativ kurzes Axon zum ZNS. 

■ Das Rezeptorpotenzial kann die Ausschüttung eines Neuro¬ 
transmitters auslösen, der ein postsynaptisches Neuron zum 
Generieren von Aktionspotenzialen anregt. So arbeiten se¬ 
kundäre Sinneszellen; sie sitzen wiederum am Ort der 
Reizaufnahme, besitzen aber kein Axon. 

Ein gut untersuchtes Beispiel für eine primäre Sinneszelle - 
eine Sinneszelle, die also selbst Aktionspotenziale erzeugen 
kann - ist der Dehnungsrezeptor in der Schwanzmuskulatur 
beim Flusskrebs (►Abb. 45.1). Platziert man beim Flusskrebs 
eine Elektrode im Zellkörper eines solchen Dehnungsrezeptors, 
kann man die Rezeptorpotenziale ableiten, die resultieren, wenn 
der Muskel gedehnt wird, mit dem die Dendriten der Rezep¬ 
torzelle in Verbindung stehen. Diese Rezeptorpotenziale breiten 
sich bis zum Axonhügel aus, wo spannungsgesteuerte Natri¬ 
umkanäle liegen. Hier ausgelöste Aktionspotenziale wandern 
das Axon entlang in das Zentralnervensystem (ZNS). Die Fre¬ 
quenz, mit der Aktionspotenziale vom Axon erzeugt werden, 
hängt von der Höhe des Rezeptorpotenzials ab und bewirkt eine 
Zu- oder Abnahme der Feuerrate. In manchen Fällen reagiert 
die zweite Zelle auch, indem sie die Rate verändert, mit der sie 
Neurotransmitter in Richtung eines anderen Neurons freisetzt. 
Letztendlich wird die Reizung der Sinneszelle jedoch als Verän¬ 
derung der Aktionspotenzialfrequenz (Spikefrequenz) in einem 
sensorischen Schaltkreis codiert (Frequenzcodierung). 


Sensorische Rezeptorproteine 
wirken auf lonenkanäle 


Sensorische Rezeptorproteine reagieren auf Reize, indem sie di¬ 
rekt oder indirekt Ionenkanäle in der Sinneszelle öffnen oder 
schließen (►Abb. 45.2), was entweder zu einem Aktionspo¬ 
tenzial oder einer Freisetzung eines Neurotransmitters führt. 
Diejenigen sensorischen Rezeptorproteine, die direkt auf das 


0 Die Dehnung des Mus¬ 


Dehnung 

kels ist der Reiz, ... 



Muskel 

_l 1_ 


Dendriten 
des Dehnungs¬ 
rezeptors 


Axon 



... der in den Dendriten 
des Dehnungsrezep¬ 
tors das Öffnen von 
lonenkanälen bewirkt. 


Die resultierende 
Depolarisierung ist 
ein Rezeptorpoten- 
zial, das sich zum 
Zellkörper ausbreitet. 


Die sich bis zum 
Axonhügel ausbrei¬ 
tende Depolarisierung 
löst dort ein Aktions¬ 
potenzial aus. 


Die Aktionspotenziale 
werden entlang des 
Axons weitergeleitet. 


Abb. 45.1 Die Reizung einer Sinneszelle ruft ein Rezeptorpotenzi¬ 
al hervor. Die Signaltransduktion in einem der Dehnungsrezeptoren 
der Schwanzmuskulatur eines Flusskrebses lässt sich untersuchen, in¬ 
dem man das Membranpotenzial an verschiedenen Stellen des mit dem 
Dehnungsrezeptor assoziierten Neurons misst, während man den betref¬ 
fenden Muskel dehnt 


Membranpotenzial wirken, sind entweder selbst Ionenkanä¬ 
le oder beeinflussen das Öffnen eines assoziierten Ionenka¬ 
nals direkt. Beispiele sind Rezeptoren, die auf mechanische 
Krafteinwirkung (Verformung) reagieren (Mechanorezeptoren) 
und solche, die auf Temperatur reagieren (Thermorezeptoren). 
Elektrorezeptoren weisen in der Regel überhaupt kein Rezep¬ 
torprotein auf, doch ihre Plasmamembran ist sensibel für Span¬ 
nungsänderungen und reagiert auf Depolarisation durch Öffnen 
spannungsgesteuerter Calciumkanäle; das einströmende Ca 2+ 
bewirkt dann eine Neurotransmitterausschüttung. Sensorische 
Rezeptorproteine, die Ionenkanäle indirekt beeinflussen, tun 
dies gewöhnlich durch Aktivierung von G-Proteinen und sekun¬ 
dären Botenstoffen, wie in ► Abschn. 7.2 und 7.3 beschrieben. 
Beispiele sind die meisten Chemo- und Photorezeptoren. 

Eine im Jahre 2002 entdeckte, sehr große und diverse Familie 
von Rezeptorproteinen wird gegenwärtig intensiv erforscht, um 
die molekularen Mechanismen der Infrarotwahrnehmung zu klä¬ 
ren: die TRP-Kanal-Proteine (TRP von transient receptor po¬ 
tential). TRP-Kanäle sind Ca 2+ -Kanäle. Sie zeigen auf einen 
Reiz hin zunächst eine starke Reaktion, die anschließend ab¬ 
nimmt, auch wenn der Reiz konstant bleibt. Bisher wurden al¬ 
lein bei Säugern sechs Klassen von TRP-Kanälen identifiziert, 
die zusammen 28 unterschiedliche Typen umfassen. Jeder TRP- 
Kanal-Typ ist auf einen anderen adäquaten Reiz spezialisiert, 
wie Dehnung, Druck, Temperatur, Licht und gewisse chemische 
Stoffe. Manche reagieren auf physikalische wie auch chemische 
Reize, beispielsweise der TRP-Kanal, der auf Wärme reagiert. 
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Mechanorezeptor 

Mechanischer Druck 
wirkt direkt auf einen 
Kationenkanal. 



Thermorezeptor 

Wärme oder Kälte wirken 
auf einen Temperatur¬ 
sensor, der einen Kat¬ 
ionenkanal kontrolliert. 


Elektrorezeptor 

Elektrischer Strom 
öffnet einen Cal¬ 
ciumkanal. 


J 


Außenmilieu 


Druck 



druckempfindlicher 

Kationenkanal 


Wärme 



O T O nezeptor 

O O © 

temperaturempfindlicher 

Kationenkanal 


Zellinnenraum 


Chemorezeptor 

Bindung an den Rezeptor setzt 
eine G-Protein-Kaskade in Gang, 
die einen lonenkanal kontrolliert. 

v_____ ) 


Na + - oder 



Effektor- sekundärer 
protein Botenstoff 


Photorezeptor 

Licht verändert ein Rezeptor¬ 
protein und löst eine Signal¬ 
kaskade aus, die einen lonen¬ 
kanal kontrolliert. 



sekundärer 

Botenstoff 


Abb. 45.2 Proteine in der Membran einer sensorischen Zelle reagieren auf Reize. Mechano- und Thermorezeptoren weisen Transmembran¬ 
proteine auf, die auch Kationenkanäle sind. Veränderungen ihrer adäquaten Reize, Druck und Wärme, ändern die Permeabilität dieser Kanäle. 
Elektrorezeptoren sind Ionenkanäle, die auf Spannungsänderungen reagieren. Chemo- und Photorezeptoren beeinflussen Ionenkanäle durch Ak¬ 
tivierung eines G-Proteins, das seinerseits über einen Effektor einen sekundären Botenstoff in Gang setzt, der die Permeabilität des Ionenkanals 
beeinflusst 


Experiment: Wie sehen Grubenottern im Dunkeln? 


Originalliteratur: Gracheva EO et al. (2010) Nature 464: 1006-1012 

Die Zellkörper der Neuronen des Grubenorgans liegen in einem Ganglion im Kopf - dem 
Trigeminusganglion (TG). Die Zellkörper von sensorischen Neuronen, die Informationen 
aus dem Körper der Schlange weiterleiten, liegen in neuronalen Ganglien, welche mit dem 
Rückenmark assoziiert sind, den Hinterwurzelganglien (HWGs). Jedes Rezeptorprotein, das 
an der Wärmewahrnehmung durch die Grubenorgane oder durch Temperatursensoren in der 
Haut beteiligt ist, sollte im TG bzw. in den HWGs exprimiert werden. 

Hypothese 

Im Trigeminusganglion werden andere wärmeempfindliche TRP-Kanäle exprimiert als in 
den Hinterwurzelganglien. 

Methode 

Die Grubenorgane der Klapperschlange werden von vielen Neuronen des Trigeminus¬ 
ganglions innerviert. Daher sollten für jedes in den Nervenendigungen des Grubenorgans 
vorkommende Protein zahlreiche mRNA-Moleküle im Trigeminusganglion vorhanden sein. 
Ähnlich sollten für sensorische Rezeptorproteine der Haut viele mRNA-Moleküle in den 
Hinterwurzelganglien vorliegen. Mittels Transkriptomanalyse wurden die mRNA-Profile 
des Trigeminusganglions und der Hinterwurzelganglien der Klapperschlange bestimmt. Bei 
dieser Methode werden möglichst sämtliche RNA-Kopien aller RNA-Typen in der Probe 
erst in cDNA umgeschrieben und dann sequenziert. Das ergibt in der Regel ca. 1 Mio. Se¬ 
quenzen, sogenannte Reads, die dann mit einem Computerprogramm analysiert werden. 
Je mehr Reads einer bestimmten mRNA-Sequenz zugeordnet werden können, desto mehr 
Kopien dieser mRNA waren in der Ausgangsprobe vorhanden. Von besonderem Interesse 
waren hier diejenigen TRP-Kanäle, deren mRNA-Reads im Trigeminusganglion deutlich 
zahlreicher waren als in den Hinterwurzelganglien, denn diese TRP-Kanäle könnten eine 
Rolle bei der Infrarotwahrnehmung der Grubenorgane spielen. 
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Ergebnisse 

Wegen der extrem großen zahlenmäßigen Spanne der Reads sind die Daten in der ► Grafik 
doppelt-logarithmisch aufgetragen. 



Klapperschlange HWG (Reads) 

Schlussfolgerungen 

1. TRPV1 und „andere TRPs“ werden gleichermaßen im Trigeminusganglion und in den 
Hinterwurzelganglien exprimiert, daher sind sie wahrscheinlich nicht für die spezifische 
Fähigkeit des Grubenorgans zur Infrarotwahmehmung verantwortlich. 

2. TRPA1 wird im Trigeminusganglion stärker exprimiert als in den Hinterwurzelganglien. 
Daher könnte dieser TRP-Kanal für die spezifische Fähigkeit des Grubenorgans eine 
Rolle spielen. 


Blick in die Daten: Wie sehen Grubenottern im Dunkeln? 


Die Daten aus dem Experiment, in dem die TRP-Kanal-Ex- 
pression im Trigeminusganglion und in den Hinterwurzelgan¬ 
glien untersucht wurde, stützen die Schlussfolgerung, dass 
der TRPA1-Kanal der Infrarotsensor im Grubenorgan sein 
könnte. Ein weiteres Indiz wäre der Befund, dass das TRPA1- 
Gen im Trigeminusganglion von Schlangen ohne Grubenor¬ 
gane nicht stark exprimiert wird oder dass es bei Schlangen 
stark exprimiert wird, die nicht eng mit Klapperschlangen 
verwandt sind, aber Grubenorgane haben. Entsprechend führ¬ 
ten die Forscher Transkriptomanalysen des Trigeminusgan¬ 
glions und der Hinterwurzelganglien von Rattenschlangen 
(keine Grubenorgane) und Pythons (Grubenorgane) durch. 

Ergebnisse 

Anzahl der Reads (simulierte Daten) 



Rattenschlange 

Python 


Kanal 

Trigeminus¬ 

ganglion 

Hinterwurzel¬ 

ganglien 

Trigeminus¬ 

ganglion 

Hinterwurzel¬ 

ganglien 

TRPA1 

105 

110 

900.000 

50 

TRPV1 

85 

90 

15 

9 


Aufgaben 

1. Vergleichen Sie die relative Expression von TRPV1 und 
TRPA1 im Trigeminusganglion und in den Hinterwurzel¬ 
ganglien der Rattenschlange (keine Grubenorgane) und 
des Pythons (Grubenorgane). Was ist der Hauptunter¬ 
schied? 

2. Erläutern Sie, ob diese Ergebnisse die Schlussfolgerung, 
dass der TRPA1-Kanal der Infrarotsensor des Grubenor¬ 
gans ist, untermauern oder nicht. 

3. Welche funktionellen Daten über den TRPA1 -Kanal wür¬ 
den die Schlussfolgerung, dass der TRP1-Kanal der In¬ 
frarotsensor des Grubenorgans ist, weiter stützen? 
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Derselbe TPR-Kanal reagiert auch auf Capsaicin (enthalten z. B. 
in Chili) und Senföle (enthalten z. B. in Wasabi oder Meerret¬ 
tich). Könnte ein wärmeempfindlicher TRP-Kanal für die Fähig¬ 
keit von Grubenorganen verantwortlich sein, Infrarotstrahlung 
wahrzunehmen? Dieser Frage wird in ► „Experiment: Wie se¬ 
hen Grubenottern im Dunkeln?“ nachgegangen. 

Sinnesempfindungen hängen davon ab, 
welche Neuronen Aktionspotenziale 
von Sinneszellen empfangen 

Alle Sinnessysteme senden ihre Informationen in Form von 
Aktionspotenzialen zum ZNS. Aber die sensorischen Empfin¬ 
dungen, die wir wahrnehmen - wie Wärme-, Druck-, Geruchs¬ 
und Schall Wahrnehmung - unterscheiden sich, weil die Akti¬ 
onspotenziale von unterschiedlichen Sinneszelltypen an unter¬ 
schiedlichen Stellen im ZNS eintreffen und verarbeitet werden. 
Aktionspotenziale, die in der Sehrinde (im visuellen Cortex) des 
Gehirns eintreffen, werden als Licht interpretiert, im auditori- 
schen Cortex als Töne, im Riechkolben (Bulbus olfactorius) als 
Gerüche usw. 

Ein kleines Stück Haut an Ihrem Arm enthält Sinneszel¬ 
len, die ihre Feuerrate erhöhen, wenn die Haut erwärmt wird 
(Wärmepunkte), und andere, die ihre Aktivität verstärken, 
wenn die Haut gekühlt wird (Kältepunkte). Wieder ande¬ 
re Zelltypen in demselben Hautstück reagieren auf Berüh¬ 
rung (Druckpunkte), Haarbewegung, Reizstoffe (wie sie ein 
Mückenstich freisetzt) und Schmerzreize (Schmerzpunkte). 
Diese Sinneszellen übermitteln ihre Botschaft über Axone, die 
über das Rückenmark in das ZNS eintreten. Die Synapsen, die 
diese Axone im Rückenmark und in den sich daran anschließen¬ 
den Übertragungswegen ausbilden, entscheiden darüber, ob die 
Reizung der Hautpartie auf Ihrem Arm als Wärme, Kälte, Be¬ 
rührung, Kitzeln, Jucken oder Schmerz wahrgenommen wird. 
Obwohl die Aktionspotenziale, die von all diesen sensorischen 
Axonen weitergeleitet werden, also gleich aussehen, ist die Ver¬ 
bindung eines jeden Axons mit einem bestimmten Bereich des 
ZNS spezifisch für eine bestimmte Sinnesmodalität. Die Inten¬ 
sität einer gegebenen sensorischen Empfindung wird durch die 
Frequenz der Aktionspotenziale codiert. 

Verschiedene Sinneszellen - sogenannte Enterorezeptoren - 
übermitteln Informationen über Zustände im Körperinneren, 
doch häufig sind wir uns dieser Informationen nicht bewusst. 
Das Gehirn erhält ständig Informationen über Körpertempera¬ 
tur, Kohlenstoffdioxid- und Sauerstoffgehalt im Blut, arteriellen 
Blutdruck, Muskeltonus und die Position der Gliedmaßen im 
Raum. Das ist wichtig für die Homöostase bzw. für das Halten 
des Gleichgewichts. Sämtliche Sinneszellen liefern Informa¬ 
tionen, die das Nervensystem gebrauchen kann, aber diese 
Informationen führen nicht in allen Fällen zu bewussten Emp¬ 
findungen beziehungsweise Wahrnehmungen. 

Manche Sinneszellen bilden mit anderen Zelltypen gemeinsam 
Sinnesorgane wie Augen, Ohren und Nase, welche die Fä¬ 
higkeit von Sinneszellen verbessern, Reize aufzunehmen, zu 
filtern und zu verstärken. Wir sprechen daher von sensori¬ 
schen Systemen, die Sinneszellen, assoziierte Strukturen und 


die neuronalen Netzwerke umfassen, welche die Informationen 
verarbeiten. 


Viele Rezeptoren adaptieren 
bei wiederholter Reizung 

Einige Sinneszellen reagieren auf anhaltende oder wiederholte 
Stimulation zunehmend schwächer. Dieses Phänomen bezeich¬ 
net man als sensorische Adaptation (auch Desensibilisierung 
oder Desensitisierung). Dadurch kann ein Tier Hintergrund¬ 
faktoren oder unverändert bleibende Umweltbedingungen igno¬ 
rieren, während es gleichzeitig für Veränderungen oder neue 
Informationen empfänglich bleibt. (Wie Sie sehen, ist diese Ver¬ 
wendung des Begriffs „Adaptation“ hier eine andere als im 
Zusammenhang mit der Evolution.) Wenn Sie sich anziehen, 
fühlen Sie die Berührung jedes Ihrer Kleidungsstücke auf der 
Haut, doch dieses Empfinden begleitet Sie nicht den ganzen Tag 
hindurch. Sie nehmen jedoch sofort wahr, wenn eine Naht platzt, 
Ihr Schnürsenkel sich löst oder der Wind Ihr Hemd erfasst. 

Die Fähigkeit von Tieren, zwischen konstanten und sich verän¬ 
dernden Reizen zu unterscheiden, geht nur teilweise darauf zu¬ 
rück, dass manche Sinneszellen adaptieren; sie resultiert zudem 
aus der Informationsverarbeitung im ZNS. Manche Sinneszel¬ 
len adaptieren nur sehr geringfügig oder sehr langsam; Beispiele 
sind einige Typen von Schmerzrezeptoren und die Mechanore¬ 
zeptoren, die für den Gleichgewichts sinn zuständig sind. Es liegt 
nicht in Ihrem Interesse, Schmerzen zu ignorieren, die Ihnen si¬ 
gnalisieren, dass etwas in Ihrem Körper nicht in Ordnung ist, 
und um das Gleichgewicht zu halten, müssen Sie ständig Ihren 
Muskeltonus und die Kräfte kennen (wenn auch unbewusst), die 
auf Muskeln und Gelenke ein wirken. 

45.1 Wiederholung 

Sinneszellen verfügen über Rezeptorproteine, die auf spe¬ 
zifische (adäquate) Reize aus der äußeren oder inneren 
Umwelt reagieren, indem sie Ionenkanäle öffnen oder 
schließen. Das führt zur Auslösung von Aktionspoten¬ 
zialen oder zur Ausschüttung von Neurotransmitter in 
sensorischen Neuronen. Wie die resultierenden Informa¬ 
tionen verarbeitet und interpretiert werden, hängt von den 
neuronalen Schaltkreisen ab, die aktiviert werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Rolle von Rezeptor- und Aktionspotenzialen in 
sensorischen Systemen beschreiben können. 

■ erklären können, wie dasselbe Membranereignis - 
ein Aktionspotenzial - zu Wärme-, Licht-, Schall-, 
Berührungs- oder Geschmacksempfinden führen kann. 

■ die verschiedenen Möglichkeiten beschreiben können, 
wie Umweltreize Rezeptorpotenziale generieren kön¬ 
nen. 

■ die funktionelle Bedeutung der sensorischen Adaptati¬ 
on erläutern können. 
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1. Was erzeugt das Rezeptorpotenzial beim Dehnungsrezeptor 
des Flusskrebses? Wo und wie löst es ein Aktionspotenzial 
aus? 

2. Wie können wir Aktionspotenziale - die im Grunde letztlich 
alle gleich sind - als unterschiedliche Empfindungen wahr¬ 
nehmen? 

3. Peperoni haben einen typischen Geschmack, doch sie kön¬ 
nen auch scharf sein, je nachdem, wie viel Capsaicin sie 
enthalten. Erklären Sie den Unterschied bei der Wahrneh¬ 
mung des Geschmacks und der Wahrnehmung der Schärfe. 

4. Warum sind sensorische Adaptation oder das Fehlen sen¬ 
sorischer Adaptation wichtig für verschiedene sensorische 
Modalitäten? 


Nachdem Sie nun einen allgemeinen Eindruck gewonnen ha¬ 
ben, wie sensorische Systeme Informationen verschlüsseln und 
verarbeiten, geht es darum, wie sensorische Systeme Reize 
sammeln und filtern, adäquate Reize in Aktionspotenziale um¬ 
wandeln und diese an das Zentralnervensystem weiterleiten, das 
sie als unterschiedliche Informationen wahrnimmt. 

45.2 Chemorezeptoren wirken über 
die Bindung eines Duft- oder 
Geschmacksstoffs 

Nesseltierpolypen, beispielsweise in einem Korallenblock, re¬ 
agieren auf eine geringe Menge Fleischextrakt im umgebenden 
Wasser, indem sie ihren Körper weit ausstrecken und mit ihren 
Tentakeln Nahrung angeln. Gibt man etwas von dem Tripeptid 
Glutathion ins Wasser, löst dies die gleiche Reaktion aus. Umge¬ 
kehrt reagieren Korallenpolypen auf eine kleine Menge Koral¬ 
lenpolypenextrakt im Wasser mit dem sofortigen Zurückziehen 
ihres Körpers. Auch Menschen reagieren stark auf chemische 
Reize. Wenn wir frisch gebackenes Brot riechen, läuft uns das 
Wasser im Mund zusammen und wir werden hungrig; riechen 
wir hingegen Diamine von verfaulendem Fleisch, bekommen 
wir einen Würgereiz. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Verschiedene Chemorezeptoren können in unterschiedlichen 
Kombinationen und in unterschiedlichem Ausmaß aktiviert wer¬ 
den, was die Unterscheidung einer Vielzahl von Duftstoffmole¬ 
külen erlaubt, darunter auch Pheromone. 

■ Die fünf Kategorien Chemorezeptoren für Geschmacksstoffe 
(Geschmacksknospen) weisen unterschiedliche Mechanismen 
der Membrandepolarisation auf. 

Sämtliche Tiere erhalten Informationen über chemische Reize 
durch Chemorezeptoren; dabei handelt es sich um Rezeptor¬ 
proteine, die verschiedene Liganden binden und für Geruchs¬ 
sinn, Geschmackssinn und die Überwachung gewisser Aspekte 
des inneren Milieus wie des Kohlenstoffdioxidgehalts im Blut 
verantwortlich sind. Informationen von Chemorezeptoren kön¬ 
nen bei Aktivitäten wie Nahrungsaufnahme, Erkennen von Indi¬ 


viduen, Kampf, Flucht oder Paarung starke physiologische und 
verhaltensbiologische Reaktionen hervorrufen. 


Der Geruchssinn 

Der Geruchssinn (olfaktorischer Sinn) basiert ebenfalls auf 
Chemorezeptoren. Bei Wirbeltieren handelt es sich bei den 
Riechzellen (olfaktorische Sinneszellen) um Nervenzellen, die 
weit oben in der Nasenhöhle in eine Schicht Epithelgewebe ein¬ 
gebettet sind. Das Axon einer solchen Nervenzelle projiziert 
zum Riechkolben (Bulbus olfactorius) des Gehirns, während 
ihr einziger Dendrit auf der Oberfläche der Nasenschleimhaut 
in vielen Riechhaaren endet. Diese werden oft „Riechcilien“ 
genannt, aber es handelt sich um Mikrovilli (winzige finger¬ 
förmige Ausstülpungen der Plasmamembran). Das Riechepithel 
ist mit einer Schutzschicht aus Schleim bedeckt. Durch diese 
Schleimschicht müssen Moleküle aus der Umwelt diffundie¬ 
ren, um an die Rezeptorproteine in der Membran der Riech¬ 
haare zu gelangen. Wenn Sie einen Schnupfen haben, steigt 
die Schleimmenge in Ihrer Nase, und die Nasenschleimhaut 
schwillt an. Wenn Sie dies beim Betrachten von ► Abb. 45.3 
berücksichtigen, werden Sie leicht verstehen, warum Atem¬ 
wegsinfekte zum vorübergehenden Verlust des Geruchssinns 
führen können. 

Ein Duftstoff (Odorant) ist ein Molekül, das ein Geruchsre¬ 
zeptorprotein aktiviert. Duftstoffe binden an Rezeptorproteine 
auf den Mikrovilli (Riechhaare) von olfaktorischen Neuronen. 
Geruchsrezeptoren sind für bestimmte Duftstoffmoleküle spe¬ 
zifisch; beide passen zueinander wie Schlüssel und Schloss. 
Wenn ein Duftstoffmolekül an seinen Rezeptor auf einem olfak¬ 
torischen Neuron bindet, wird ein G-Protein aktiviert. Dieses 
G-Protein aktiviert seinerseits ein Enzym, das die Zunahme 
eines sekundären Botenstoffs (bei Wirbeltieren cAMP) im Cyto¬ 
plasma bewirkt. Der sekundäre Botenstoff bindet an Kationen¬ 
kanäle in der Plasmamembran der Sinneszelle und öffnet sie, 
was zu einem Einstrom von Na + -Ionen führt. Die Sinneszel¬ 
le wird dadurch bis zur Schwelle depolarisiert, und es werden 
Aktionspotenziale ausgelöst. Ein interessantes Merkmal der Ge¬ 
ruchsrezeptoren ist, dass sie ständig regeneriert werden. Da sie 
in das Nasenepithel eingebettet sind, dessen Zellen regelmäßig 
ersetzt werden (wie die anderer Epithelien auch), müssen die 
Rezeptoren ebenfalls ständig neu gebildet werden. 


Querverweis 

► Abschn. 7.2 beschreibt, wie G-Protein-gekoppelte Re¬ 
zeptoren sehr unterschiedliche Signale von außerhalb der 
Zelle ins Zellinnere übermitteln. Die Ligandenbindung 
des Rezeptors aktiviert ein G-Protein auf der Cytoplas¬ 
maseite der Membran, das - falls es GTP gebunden hat - 
seinerseits einen Effektor (ebenfalls ein Protein) aktiviert. 


In der olfaktorischen Welt gibt es eine ungeheure Zahl von Ge¬ 
rüchen, und so ist die Zahl der Geruchsrezeptoren relativ groß. 
In den 1990er-Jahren entdeckten Linda Buck und Richard Axel 
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Riechkolben 


Nasenhöhle 


Duft¬ 
stoffmoleküle 


Riechkolben 


Glomeruli 


Duftstoffmoleküle 


Dendrit 


Riechhaare tragen Rezep¬ 
torproteine, die spezifische 
Duftstoffmoleküle binden. 


olfaktorisches Neuron 


Stützzelle 


Riechhaar 


Neuronen in einem Glomerulus erhalten nur 
Input von Rezeptorzellen (Riechzellen), die 
das betreffende Rezeptorgen exprimieren. 


Knochen 


Durch die Bindung von Duft¬ 
stoffen generierte Aktions¬ 
potenziale werden über 
Riechzellen an die Glomeruli 
übermittelt. 


Bindegewebe 

Basalzelle 


Abb. 45.3 Geruchsrezeptoren senden Informationen direkt an das Gehirn. Die Rezeptorzellen des menschlichen Geruchssystems, die Riech¬ 
zellen, sind in Epithelgewebe eingebettet, das die Nasenhöhle auskleidet; jede sendet ihr Axon zum Riechkolben (Bulbus olfactorius) im Gehirn 


bei Mäusen eine Familie von ca. 1000 Genen (rund 4 % des 
proteincodierenden Genoms), die Geruchsrezeptorproteine co¬ 
dieren. Beim Menschen wird nur etwa ein Drittel dieser Gene 
so exprimiert, dass funktionstüchtige Proteine entstehen. Die 
Palette ist bei den Menschen etwas unterschiedlich, weshalb 
die Riechfähigkeiten individuell variieren. Ein funktionstüch¬ 
tiges Rezeptorprotein, das exprimiert wird, ist nur in einer 
begrenzten Anzahl von Sinneszellen im Riechepithel zu fin¬ 
den, und jede Riechsinneszelle exprimiert nur einen einzigen 
Rezeptortyp. Mit einer Kombination von Patch-Clamp-Technik 
(► Abb. 44.6) und molekularen Methoden konnten die Forscher 
diversen Duftstoffen (Odoranten) spezifische Genprodukte (d. h. 
Rezeptorproteintypen) zuordnen, von denen sie wahrgenommen 
werden. Für ihre Entschlüsselung der molekularen Natur des 
olfaktorischen Systems wurden Buck und Axel 2004 mit dem 
Nobelpreis ausgezeichnet. 

Unsere Geruchsempfindlichkeit erlaubt uns, viel mehr Duftstof¬ 
fe zu unterscheiden, als es Geruchsrezeptorproteine bzw. Riech- 
sinneszellen gibt. Ein Geruchsmolekül kann recht komplex sein, 
und unterschiedliche Regionen des Moleküls können an ver¬ 
schiedene Rezeptorproteine binden. Die nächste Stufe bei der 
Verarbeitung von olfaktorischen Informationen findet im Riech¬ 
kolben (Bulbus olfactorius) statt, wo Axone von Neuronen, 
die das gleiche Rezeptorprotein exprimieren, auf Neuronen im 
Riechkolben projizieren und olfaktorische Glomeruli bilden 
(► Abb. 45.3); jedes dieser rund 30.000 auch als Riechknötchen 
bezeichneten Glomeruli ist ein winziges Rechenzentrum. Daher 
kann ein komplexes Geruchsmolekül eine einmalige Kombi¬ 
nation von Glomeruli im Riechkolben erregen; so kann ein 
olfaktorisches System mit Hunderten verschiedener Rezeptor¬ 
proteine eine astronomische Zahl von Gerüchen unterscheiden. 
Wie signalisiert die Sinneszelle die Stärke eines Geruchs? Je 
mehr Duftstoffmoleküle an die Rezeptoren binden, desto höher 
ist die Frequenz der Aktionspotenziale, und desto höher ist die 
Intensität des wahrgenommenen Geruchs. 


Menschen haben einen empfindlichen Geruchssinn, doch im 
Vergleich zu den meisten anderen Säugern sind wir viel mehr 
von unserem Sehvermögen als von unserem Geruchsvermögen 
abhängig. Die Fläche des Riechepithels eines Hundes ist je nach 
Rasse 8- bis 40-mal größer als das eines Menschen und weist 
durchschnittlich rund 300 Mio. Geruchsrezeptoren auf, ver¬ 
glichen mit durchschnittlich rund 6 Mio. beim Menschen. Für 
einige Gerüche hegt die Wahrnehmungs schwelle beim Hund 
um einen Faktor 100.000 niedriger als beim Menschen; eine 
Hundenase nimmt eine riesige Informationsmenge wahr, die uns 
nicht zugänglich ist. 


Einige Chemorezeptoren 
nehmen Pheromone wahr 

Ein vom Organismus abgegebenes chemisches Signal, das der 
Kommunikation zwischen Artgenossen dient, wird als Phe¬ 
romon bezeichnet. Mithilfe von Pheromonmolekülen können 
Tiere Verhaltensreaktionen bei ihren Artgenossen bewirken. 
Pheromone können unter anderem als Alarmsignale dienen, 
Wildwechsel markieren oder Reviere abgrenzen. Vor allem ihre 
Funktion bei der Paarung illustriert exemplarisch die bemer¬ 
kenswerte Empfindlichkeit chemosensorischer Systeme. Eines 
der am besten untersuchten Beispiele ist ein Nachtfalter, der Sei¬ 
denspinner Bombyx mori. 

Um einen Geschlechtspartner anzulocken, setzt ein Seidenspin¬ 
nerweibchen aus einer Drüse am Hinterende seines Abdomens 
ein Sexualpheromon namens Bombykol frei (►Abb. 45.4a). 
Das Seidenspinnermännchen trägt auf seinen beiden gefiederten 
Antennen jeweils rund 10.000 für Bombykol empfindliche Sin¬ 
neshaare, Sensillen genannt (► Abb. 45.4b). Ein einziges Mole¬ 
kül kann ausreichen, um Aktionspotenziale im Antennennerv zu 
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Abb. 45.4 Pheromone erlauben eine 
Kommunikation über große Distanzen. 

Die Paarung wird bei Seidenspinnern der 
Gattung Bombyx durch ein Sexualphero¬ 
mon namens Bombykol koordiniert 


a Freisetzung von Duftstoffen durch 
das Weibchen 


b Wahrnehmung des Duftstoffs durch 
das Männchen 




Das Seidenspinnerweib¬ 
chen setzt aus einer Drüse 
am Ende des Abdomens 
ein Pheromon frei. Das 
Pheromon kann vom Wind 
viele Kilometer verdriftet 
werden. 

v_ J 


Ein Seidenspinner¬ 
männchen entdeckt 
dieses Pheromon in 
der Luft, die über seine 
Antennen streicht, 
welche zahlreiche 
chemosensitive 
Sinneshaare tragen. 

V_ J 


generieren, die das Signal an das Cerebralganglion des Männ¬ 
chens weiterleiten. Aufgrund der extrem hohen Empfindlichkeit 
der Männchen erreicht der Sexuallockstoff des Weibchens mit 
hoher Wahrscheinlichkeit alle Männchen in Windrichtung in¬ 
nerhalb eines Bereichs von mehreren Kilometern. Sobald etwa 
200 Sinneshaare pro Sekunde aktiviert werden, fliegt das Männ¬ 
chen gegen den Wind los, um das Weibchen zu suchen. Da 
die Feuerrate in den sensorischen Nerven des Männchens zur 
Bombykolkonzentration im Luftstrom proportional ist, kann es 
dem Konzentrationsgradienten in der Luft folgen und so die Ge¬ 
ruchsquelle finden - das signalisierende Weibchen. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 45.4: Moleküle haben unterschiedliche Diffusi¬ 
onskoeffizienten in Luft, sind also unterschiedlich flüchtig. Der 
Koeffizient von Bombykol in Luft ist hoch. Wie mag im Ver¬ 
gleich dazu der Diffusionskoeffizient eines Pheromons sein, das 
der Reviermarkierung dient, und warum dürften sich beide un¬ 
terscheiden? 


Das Vomeronasalorgan nimmt Pheromone wahr 

Das Vomeronasalorgan (VNO, auch Jacobson-Organ) ist ein 
besonderes Geruchs- und Witterungsorgan bei vielen Wirbel¬ 
tieren; ob es auch beim Menschen existiert ist umstritten. Es 
handelt sich um eine kleine, paarige Röhrenstruktur, eingebet¬ 
tet in die Nasenschleimhaut. Bei Säugern liegt das VNO vorne 
im Gaumendach beiderseits der Basis der Nasenscheidewand 
(►Abb. 52.3). Das VNO weist einen Gang auf, der sich in 
die Nasenhöhle öffnet. Beim Flehmen (Hochziehen der Lip¬ 
pen) etwa der Pferde öffnet sich der Gang, sodass Duftstoffe 
wie Pheromone das VNO erreichen können. Dieses leitet durch 
Pulsieren ein wenig Nasenflüssigkeit über die Chemorezeptoren 


in seinen Wänden. Die Informationen aus diesen Chemorezep¬ 
toren werden an einen akzessorischen Riechkolben im Gehirn 
übermittelt und gelangen von dort in Hirnregionen, die eine 
Rolle beim Sexual verhalten und anderen angeborenen Verhal¬ 
tensweisen spielen. Das VNO von Nagern nimmt Pheromone 
wahr, die Geschlecht, Stamm, Identität und Empfängnisbereit¬ 
schaft eines anderen Individuums signalisieren. 

Bei Schlangen liegt das VNO in einer Tasche, die vom Dach 
der Mundhöhle abgeht. Jedes Mal, wenn eine Schlange züngelt, 
führt sie ihre gespaltene Zungenspitze in die beiden Öffnun¬ 
gen des VNO ein und präsentiert den Chemorezeptoren eine 
Ladung Moleküle aus der umgebenden Luft. Demnach benutzt 
die Schlange ihre Zunge, um ihre Umgebung zu riechen, und 
nicht, um sie zu schmecken. Warum nutzt die Schlange nicht 
einfach, wie wir es tun, den bei Ventilation ihrer Lungen er¬ 
zeugten Luftstrom, um olfaktorische Informationen aus ihrer 
Umgebung wahrzunehmen? Schlangen atmen aufgrund ihres als 
ektotherme Tiere viel geringeren Sauer Stoffverbrauchs erheb¬ 
lich langsamer und seltener als die endothermen Säuger, doch 
kann viele Male pro Sekunde gezüngelt werden. Züngeln er¬ 
möglicht den Schlangen, sich rasch olfaktorisch zu informieren, 
sei es im Rahmen sozialer Kommunikation oder bei der Beute- 
jagd. 

Untersuchungen an Mäusen haben zu der Hypothese geführt, 
dass es sich beim Säuger-VNO um ein spezialisiertes Geruchs¬ 
organ handelt, das Pheromone wahmimmt. Lawrence Katz und 
seinen Kollegen gelang es, bei wachen, aktiven Mäusen die 
Aktivität von Neuronen im akzessorischen Bulbus olfactorius 
abzuleiten, der Input von Chemosensoren im VNO erhält. Die¬ 
se akzessorischen, olfaktorischen Neuronen wurden aktiviert, 
wenn eine andere Maus in denselben Käfig gesetzt und von der 
Maus mit den implantierten Elektroden beschnüffelt wurde. Die 
Neuronen änderten jedoch ihr Feuermuster, je nachdem, ob die 
beschnüffelte, fremde Maus ein Männchen oder ein Weibchen 
war und ob sie derselben Mäusegruppe oder einer anderen Grup¬ 
pe angehörte. Andere Studien über Mäuseverhalten sprechen 
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45 Sensorische Systeme 


Papille 


Moleküle binden an Re¬ 
zeptoren auf den Mikro¬ 
villi von Sinneszellen. 



i Die Sinneszellen setzen einen Neurotrans¬ 
mitter frei, der die Dendriten sensorischer 
Neuronen depolarisiert. 


Sinneszelle 
der Ge¬ 
schmacks¬ 
knospe 


Mikrovilli 


'Geschmacks- 

porus 


Randzelle 


Abb. 45.5 Geschmacksknospen sind Ansammlungen von sekundären Sinneszellen. Eine menschliche Zunge weist annähernd 10.000 Ge¬ 
schmacksknospen auf, von denen die meisten auf den Geschmackspapillen liegen 


ebenfalls für eine Rolle des VNOs bei der Geschlechtsidenti¬ 
fikation und bei Sexual verhalten, die mit der Wahrnehmung von 
Pheromonen verknüpft sind (► Ab sehn. 52.2). 


Der Geschmackssinn 

Der Geschmackssinn (gustatorischer Sinn) des Menschen 
und anderer Wirbeltiere basiert auf Gruppen von gustatori- 
schen Sinneszellen; diese Ansammlungen bezeichnet man als 
Geschmacksknospen. Die Geschmacksknospen von terrestri¬ 
schen Wirbeltieren sind auf die Mundhöhle beschränkt; manche 
Fische haben jedoch auch Geschmacksknospen in der Haut, 
was ihre Fähigkeit erweitert, ihre Umgebung sensorisch wahr¬ 
zunehmen. Einige Fische, die in trübem Wasser leben, reagie¬ 
ren sehr empfindlich auf geringe Mengen Aminosäuren im 
Wasser und können Nahrung ohne Hilfe ihrer Augen finden. 
Das zu den Kloakentieren (Monotremen) gehörige Schnabeltier 
(► Abb. 32.26) ist dazu ebenfalls in der Lage, denn es trägt Ge¬ 
schmacksknospen in seiner empfindlichen Schnabelhaut. 

Die menschliche Zunge weist 5000-10.000 Geschmacksknos¬ 
pen auf. Die Geschmacksknospen sind in das Zungenepithel 
eingebettet, und viele findet man auf erhabenen Geschmacks¬ 
papillen, welche die Oberfläche der Zunge erheblich vergrö¬ 
ßern. (Sehen Sie sich Ihre Zunge einmal im Spiegel an - die 
Papillen geben der Zungenoberfläche ihr raues Aussehen.) Jede 
Papille enthält zahlreiche Geschmacksknospen; alle weisen eine 
porenförmige Öffnung auf, sodass die Spitzen der Sinneszellen 
freiliegen. Wo die Spitzen der Sinneszehen am Geschmackspo- 
rus zusammenlaufen, vergrößern Mikrovilli die Oberfläche der 
Sinneszehen (►Abb. 45.5). Die Geschmacksrezeptoren (auch 


als gustatorische Rezeptoren bezeichnet) sind im Gegensatz zu 
Geruchsrezeptoren keine primären, sondern sekundäre Sinnes¬ 
zellen. An ihrer Basis bilden sie Synapsen mit den Dendriten 
sensorischer Neuronen. 

Die Zunge unterliegt einer ständigen starken Abnutzung, und 
daher werden Zungenepithelzellen zusammen mit Zellen der 
Geschmacksknospen fortlaufend abgestoßen und durch neue 
ersetzt. Individuelle Geschmacksknospenzehen werden schon 
nach wenigen Tagen ersetzt, doch die sensorischen Neuronen, die 
mit ihnen in Verbindung stehen, überdauern dies langfristig und 
bilden ständig mit neuen Geschmacksknospen neue Synapsen. 

Schmecken beginnt mit Rezeptorproteinen in den Mikrovilli- 
membranen der Geschmacksknospen (► Abb. 45.5). Menschen 
nehmen fünf Geschmackskategorien wahr: süß, salzig, sauer, 
bitter und umami. Die Geschmacksknospen können jedoch eine 
ganze Reihe süß schmeckender Moleküle unterscheiden, und 
ebenso eine Palette bitter schmeckender Moleküle. Umami ist 
ein würziger, fleischiger Geschmack, der von bestimmten Ami¬ 
nosäuren ausgelöst wird, darunter auch Glutamat, ein als Na¬ 
triumglutamat häufig eingesetzter Geschmacksverstärker. Der 
Geschmack von süß, bitter und umami basiert auf der Funktion 
einer kleinen Familie von G-Protein-gekoppelten TRP-Kanälen. 
Andere TRP-Kanäle, die mit diesen verwandt sind und mit 
dem Wärmeempfinden Zusammenhängen (► „Experiment: Wie 
sehen Grubenottern im Dunkeln?“), sind für die Geschmacks¬ 
richtung „scharf“ verantwortlich. Weitere TRP-Kanäle, die als 
Kältesensoren fungieren, werden von minzeartig „kühl“ schme¬ 
ckenden Nahrungsmitteln aktiviert. Salzrezeptoren erlauben 
Na + -Ionen, durch offene Natriumkanäle in die Geschmacks¬ 
knospen zu diffundieren und die Sinneszelle zu depolarisieren. 
Sauerrezeptoren werden direkt durch H + -Ionen aktiviert, die auf 
Natriumkanäle ein wirken. 
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Im Verlauf der Evolution entstand eine Vielzahl von Ge¬ 
schmacksrezeptoren. Die Wahrnehmung von Bitterstoffen evol- 
vierte sehr wahrscheinlich als Schutzmechanismus, der es Tie¬ 
ren ermöglicht, giftige Pflanzeninhaltsstoffe wie Chinin, Kof¬ 
fein und Nicotin zu meiden. Da Pflanzen eine breite Palette 
derartiger Verbindungen entwickelt haben, um Pflanzenfressern 
den Appetit zu verderben, ist der Besitz eines ganzen Spektrums 
entsprechender Rezeptorproteine bei Herbivoren und Omni¬ 
voren ein Produkt des ständigen Rüstungswettlaufs zwischen 
Fressfeind und Nahrungspflanze (►Abschn. 55.1). Eine gro¬ 
ße Zahl von Molekülen in der Nahrung kann auch Hinweise 
auf den Nährwert geben, daher ist auch in diesem Bereich eine 
Vielfalt von Rezeptoren nützlich. Aufgrund der Diversität von 
Süßrezeptoren konnten viele chemisch unterschiedliche, künst¬ 
liche Süßstoffe entwickelt werden. 

In allen Fällen führen Geschmacksempfindungen jedoch zu Ver¬ 
änderungen im Membranpotenzial der Geschmacksknospen und 
veranlassen sie zur Ausschüttung eines Neurotransmitters, der 
zu den Dendriten der sensorischen Neuronen diffundiert. Die 
sensorischen Neuronen generieren daraufhin Aktionspotenziale, 
die zum ZNS geleitet werden, wo die Informationen als spezifi¬ 
sche Geschmacksempfindungen interpretiert werden. Die volle 
Komplexität der Chemosensitivität, die uns erlaubt, das subtile 
Aroma von Lebensmitteln und Speisen zu genießen, basiert auf 
der kombinierten Aktivierung von Geschmacks- und Geruchsre¬ 
zeptoren; darum verliert man oft nicht nur seinen Geruchssinn, 
sondern auch seinen Geschmackssinn, wenn man erkältet ist. 

45.2 Wiederholung 

Alle Tiere erhalten Informationen über chemische Reize 
durch Chemorezeptoren, die unterschiedlich gebaut sind 
und eine enorme Variabilität von Liganden binden kön¬ 
nen. Chemorezeptoren bilden die Basis für den Geruchs¬ 
und den Geschmackssinn sowie die Wahrnehmung von 
Pheromonen. Sie überwachen zudem gewisse Aspekte 
des inneren Milieus eines Tieres. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, wie eine große, aber begrenzte 
Zahl von Geruchsrezeptoren eine viel größere Zahl 
von Duftstoffmolekülen wie auch deren Konzentratio¬ 
nen unterscheiden kann. 

■ beschreiben können, wie die fünf Kategorien von Ge¬ 
schmacksrezeptoren Aktionspotenziale in ihren senso¬ 
rischen Neuronen generieren. 


_ ? _ 

1. Unterschiedliche Duftstoffmoleküle tragen unterschiedliche 
Rezeptoren auf der Zelloberfläche, doch diese Zellen ak¬ 
tivieren den gleichen intrazellulären G-Protein-gekoppelten 
Signalweg. Wie unterscheidet das olfaktorische System ver¬ 
schiedene Gerüche? 


2. Wie unterscheidet das olfaktorische System zwischen einem 
fast verwehten und einem frisch abgesetzten Stinktierge¬ 
ruch und dem Geruch von Stinktierkohl (einem Aronstab¬ 
gewächs)? 

3. Die Konzentrations schwellen für die Wahrnehmung von Bit¬ 
terstoffen liegen niedriger als diejenigen für Salziges oder 
Süßes. Bieten Sie eine evolutionsbiologische Erklärung da¬ 
für an, warum das so ist. 

4. Wie können wir mit nur fünf Kategorien von Geschmacks¬ 
rezeptoren so viele verschiedene Geschmackseindrücke un¬ 
terscheiden? 


Sie haben nun gesehen, wie Chemorezeptoren Geruchs- und 
Geschmacksempfindungen generieren und wie manche Tiere 
Chemorezeption zu Kommunikation mit Artgenossen nutzen. 
Als Nächstes geht es um die Sinneszellen, die auf mechanische 
Kräfte reagieren, einschließlich der Schwingungen, die wir als 
Schall wahrnehmen. 

45.3 Mechanische Kräfte werden 
über eine Verformung der 
Plasmamembran 
wahrgenommen 

Die Plasmamembran von Mechanorezeptoren weist Katio¬ 
nenkanäle auf, die sich bei einer mechanischen Verformung 
der Membran öffnen (► Abb. 45.2). Die Stärke der mechani¬ 
schen Krafteinwirkung wird in ein graduiertes Rezeptorpoten¬ 
zial übersetzt, was wiederum zur Freisetzung eines Neurotrans¬ 
mitters oder zur Auslösung von Aktionspotenzialen führt. Die 
Menge an freigesetzten Neurotransmittermolekülen oder die 
Frequenz der Aktionspotenziale informiert das ZNS über die 
Stärke des Reizes, der den Mechanorezeptor erregt. Im Laufe 
der Evolution hat sich eine beträchtliche Vielfalt an mecha- 
norezeptiven Zellen und Mechanismen entwickelt. Sie sind an 
vielen sensorischen Systemen beteiligt. Ihre Funktionen rei¬ 
chen von der Interpretation von Hautempfindungen bis zur 
körpereigenen Blutdruckmessung und dem Halten des Gleich¬ 
gewichts. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eine ganze Reihe von druckempfindlichen Rezeptoren eröffnen 
zahlreiche Möglichkeiten der Mechanoperzeption (Wahrnehmen 
von Berührungs- oder Verformungsreizen). 

■ Dehnungsrezeptoren in Muskelspindeln signalisieren dem Mus¬ 
kel, sich zu kontrahieren, und Dehnungsrezeptoren in Sehnen 
signalisieren ihm, sich zu entspannen. 

■ Wenn die Frequenz eines Schallreizes abnimmt, bewegt sich die 
stimulierte Region der Basilarmembran von basal nach apikal. 

■ Das Gehör wandelt Schallwellen in der Luft (oder im Wasser) in 
Druckwellen in Flüssigkeiten um, die Haarzellen abbiegen, um 
Flörempfindungen zu erzeugen. 
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45 Sensorische Systeme 


Viele verschiedene Sinneszellen reagieren 
auf Berührung und Druck 

Die Haut eines Säugers ist dicht besetzt mit diversen Mecha¬ 
norezeptoren, die ganz unterschiedliche Sinnesempfindungen 
hervorrufen (► Abb. 45.6). Die wichtigsten Berührungsrezep¬ 
toren in behaarten wie in unbehaarten Hautflächen sind die 
Merkel-Tastscheiben, die recht langsam adaptieren und fort¬ 
laufend Informationen über Objekte liefern, welche die Haut 
berühren. Andere Mechanorezeptoren, die Meissner-Tastkör¬ 
perchen, befinden sich vorwiegend in unbehaarten Hautregio¬ 
nen und sind sehr empfindlich, adaptieren aber schnell; daher 
liefern sie Informationen über Veränderungen von Objekten, 
die mit der Haut in Kontakt stehen. Die rasche Adaptation die¬ 
ser Meissner-Tastkörperchen ist der Grund dafür, dass Sie ein 
kleines Objekt, dessen Form und Textur Sie erfühlen möchten, 
zwischen Ihren Fingern hin- und herrollen, statt es nur still zu 
halten. 

Tiefer in der Säugerhaut finden sich zwei weitere Typen von 
Mechanorezeptoren. Die recht langsam adaptierenden Ruffini- 
Körperchen liefern Informationen über niederfrequente Vibra¬ 
tionsreize, die rasch adaptierenden Pacini-Körperchen über 
hochfrequente Vibrationsreize. Noch tiefer in der Haut winden 
sich die Dendriten sensorischer Nervenzellen um Haarfollikel 
und bilden mit diesen Haarfollikelsensoren. Wird das Haar ge¬ 
bogen, wird die betreffende Nervenzelle gereizt. 

Die Dichte von Mechanorezeptoren auf der Körperoberfläche 
schwankt beträchtlich, wie sich mit einem räumlichen Zwei- 
Punkt-Diskriminierungstest demonstrieren lässt. Wenn Sie die 


Haut einer Versuchsperson, deren Augen geschlossen sind, 
leicht mit zwei Zahnstochern berühren, können Sie herausfin¬ 
den, wie weit die beiden Punkte auseinanderliegen müssen, 
damit sie von der Versuchsperson als zwei getrennte Reize 
wahrgenommen werden. Auf dem Rücken müssen die Punkte 
dazu recht weit voneinander entfernt sein. Testet man auf die¬ 
selbe Weise hingegen Lippen oder Fingerspitzen der Versuchs¬ 
person, so zeigt sich, dass das taktile Unterscheidungsvermögen 
dort sehr viel besser ist, das heißt, die Versuchsperson kann 
zwei Reize als getrennt identifizieren, die räumlich sehr eng 
beieinander liegen, weil die Rezeptordichte in diesen Regionen 
entsprechend hoch ist. 


Dehnungsrezeptoren findet man in Muskeln, 
Sehnen und Bändern 

Mechanorezeptoren informieren ein Tier über die Lage seiner 
Gliedmaßen im Raum sowie über die mechanische Belastung 
seiner Muskeln und Gelenke. Diese Mechanorezeptoren führen 
dem ZNS ständig Informationen zu, die wesentlich für die Kon¬ 
trolle der Körperhaltung und die Bewegungskoordination sind. 

Die Mechanorezeptoren in der Skelettmuskulatur werden als 
Muskelspindeln bezeichnet. Diese Dehnungsrezeptoren, die 
aus abgewandelten Muskelzellen bestehen, sind in Bindegewebe 
innerhalb der Muskulatur eingebettet und werden von Aus¬ 
läufern sensorischer Neuronen innerviert (►Abb. 45.7a; siehe 
auch ►Abb. 44.14). Immer wenn der Muskel gedehnt wird, 
werden auch die Muskelspindeln gedehnt, und die Neuronen 


Abb. 45.6 Über die Haut nehmen wir viele 
Sinnesempfindungen wahr. Selbst ein sehr 
kleines Hautstück enthält eine Vielzahl un¬ 
terschiedlicher Sinneszellen; das macht die 
Haut zu einem multimodalen Sinnesorgan, 
das Temperatur, Druck, Oberflächenbeschaf¬ 
fenheit, Schmerz, Berührung und Jucken 
wahrnehmen kann 
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a Signale von Muskelspindeln 


Muskel 


Last 



... senden die sensori¬ 
schen Neuronen Ak¬ 
tionspotenziale zum 
ZNS, das Motoneuronen 
hemmt, und der Muskel 
entspannt sich. 


Abb. 45.7 Dehnungsrezeptoren werden aktiviert, wenn Muskeln gedehnt werden. Dehnungsrezeptoren liefern Informationen über die Bean¬ 
spruchung von Muskeln und Gelenken in den Gliedmaßen eines Tieres, a Signale von Muskelspindeln an das ZNS leiten die Muskelkontraktion 
ein. b Golgi-Sehnenorgane in Sehnen und Bändern hemmen eine Kontraktion, wenn sie zu stark wird; sie leiten die Entspannung ein und schützen 
so die Muskelfasern vor dem Zerreißen 


übermitteln Aktionspotenziale an das Zentralnervensystem. In 
► Abb. 45.1 haben Sie gesehen, wie Dehnungsrezeptoren beim 
Flusskrebs mechanische Energie in Aktionspotenziale umcodie¬ 
ren. Muskelspindeln arbeiten ganz ähnlich. Das ZNS benutzt 
diese Informationen, um die Stärke der Muskelkontraktion an 
die Last anzupassen, die der Muskel zu tragen hat. Daher kön¬ 
nen Sie mit der einen Hand einen Krug stabil halten, während 
Sie ihn mit der anderen Hand füllen. 

Ein anderer Typ Mechanorezeptor, das Golgi-Sehnenorgan, 
findet sich in Sehnen und Bändern (Ligamenten) und liefert 
Informationen über die Kräfte, die von einem sich kontra¬ 
hierenden Muskel erzeugt werden (►Abb. 45.7b). Wird die 
Kontraktion zu stark, hemmt die von den Golgi-Sehnenorganen 
in das Rückenmark eingespeisten Informationen die Motoneu¬ 
ronen, die den Muskel innervieren; dadurch entspannt sich 
der Muskel und wird so vor dem Zerreißen bewahrt. (Eben¬ 
so wie der Ihnen bekannte Golgi-Apparat wurden auch die 
Golgi-Sehnenorgane von dem italienischen Anatom Camillo 
Golgi entdeckt, der 1906 mit dem Nobelpreis ausgezeichnet 
wurde.) 


Haarzellen sind Mechanorezeptoren des 
auditorischen und des vestibulären Systems 

Haarzellen sind die Mechanorezeptoren im Gehörorgan und 
im Gleichgewichtsorgan (Vestibularorgan). Die auf jeder Haar¬ 
zelle sitzenden Stereovilli wirken wie eine Reihe Orgelpfeifen 
(►Abb. 45.8). Wenn die Stereovilli abgebogen werden, verän¬ 
dern sie Ionenkanäle in der Plasmamembran der Haarzellen. 
Werden die Stereovilli in die eine Richtung abgebogen, führt 
dies zu einer Depolarisation der Plasmamembran; werden sie 
hingegen in die entgegengesetzte Richtung abgebogen, wird die 
Membran hyperpolarisiert. 

Wie führt das Abbiegen der Stereovilli zum Öffnen von Io¬ 
nenkanälen? Die Ionenkanäle, die geöffnet werden, hegen an 
der Spitze der Stereovilli. Das wurde mithilfe von Mikroelek¬ 
troden entdeckt, mit denen die Areale rund um die Stereovilli 
untersucht wurden; diese Mikroelektroden registrierten lokale 
Ströme in der Nähe der Spitzen, wenn die Stereovilli abgebo¬ 
gen wurden. Elektronenmikroskopische Untersuchungen ließen 
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45 Sensorische Systeme 


Stereovilli 


depolarisierte Stereovilli 


hyperpolarisierte Stereovilli 



Stereovillus 


Q Die Stereovilli ragen in 
einen Raum, der eine 
K + -reiche, Na + -arme 
Flüssigkeit enthält. 
Wenn sich die K + - 
Kanäle öffnen, strömt 
daher K + ein und 
depolarisiert die Zelle. 


Haarzelle 


0 lonenkanäle öffnen 
sich, wenn die 
Stereovilli in die eine 
Richtung abgebogen 
werden ... 


Q Die Membrandepolarisation öffnet span 
nungsgesteuerte Ca 2+ -Kanäle und bewirkt 
eine Neurotransmitterausschüttung. 


Vesikel 


Cadherinfilamente, die 
die Stereovilli verbinden 


und schließen 
sich, wenn sie in 
die entgegen¬ 
gesetzte Rich¬ 
tung abgebogen 
werden. 


sensorische 

Neuronen 


Abb. 45.8 Haarzellen tragen auf ihren Stereovilli Mechanosensoren. Haarzellen tragen Stereovilli (spezialisierte Mikrovilli, früher irreführend 
als Stereocilien bezeichnet). Sie sind an den Spitzen durch Filamente des Proteins Cadherin miteinander verbunden. Wird ein Sterovillus in eine 
Richtung abgebogen, öffnet das Filament einen Kationenkanal an der Spitze des benachbarten Villus, wodurch es zu einer Depolarisation des 
Membranpotenzials kommt. Die depolarisierte Haarzelle setzt Neurotransmitter in Richtung eines sensorischen Neurons frei. Die Bewegung der 
Haarzelle in die entgegengesetzte Richtung führt zu einer Schließung des Kationenkanals. Folge ist eine Hyperpolarisation der Zelle und eine 
verminderte Freisetzung des Neurotransmitters 


dann sehr dünne Filamente erkennen, die die Spitze eines je¬ 
den Stereovillus mit seinem längeren Nachbarn verbinden. Wie 
sich herausstellte, bestehen diese Filamente aus zwei Varianten 
des Proteins Cadherin. Sie sind an den in der Plasmamembran 
der Stereovilli befindlichen Ionenkanälen verankert und arbeiten 
wie eine Art Sprungfeder, die bei Zug die Kanäle öffnet. Wird 
der längere Stereovillus von seinem kürzeren Nachbarn wegge¬ 
bogen, spannt sich die Feder, und der Ionenkanal öffnet sich. 
Wird der Stereovillus hingegen in Richtung des kleineren Nach¬ 
barn gebogen, entspannt sich die Feder, und der Kanal schließt 
sich (►Abb. 45.8). 

Gehörsysteme verwenden Haarzellen 
zur Wahrnehmung von Schallwellen 

Die Reize, die Tiere als Töne wahmehmen, sind Druckwel¬ 
len. Gehörsysteme, auch auditorische Systeme genannt, wan¬ 
deln diese Druckwellen mithilfe von Mechanorezeptoren in 
Rezeptorpotenziale um. Zu den Gehörsystemen gehören Spe¬ 
zialstrukturen, die Schallwellen auffangen, zum Sinnesorgan 
lenken und ihre Wirkung auf die Mechanorezeptoren verstärken. 
Das menschliche Gehör ist ein hervorragend untersuchtes Bei¬ 
spiel für ein auditorisches System (► Abb. 45.9); es lässt sich in 
drei Abschnitte unterteilen: Außenohr, Mittelohr und Innenohr 
(►Abb. 45.9a). 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 45.9: Wie kann das Ohr feststellen, aus welcher 
Richtung ein Schallreiz kommt? 


Activity 45.1 Structures of the Human Ear 
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Außenohr Das Außenohr besteht aus der Ohrmuschel und 
dem Gehörgang. Die Ohrmuschel eines Ohrs fängt Schallwel¬ 
len auf und leitet sie in den Gehörgang (auditorischer Kanal). 
Wenn Sie schon einmal zugeschaut haben, wie ein Hund die 
Orientierung seiner „Lauscher“ verändert, wenn er sich auf ein 
bestimmtes Geräusch konzentriert, dann haben Sie die Rolle 
der Ohrmuscheln beim Hörvorgang beobachtet. Wie Sie wissen, 
funktioniert Hören auch unter Wasser, also wenn der Gehörgang 
mit Wasser gefüllt ist. Am Ende des Gehörgangs befindet sich 
das Trommelfell (Tympanum). Es gerät beim Auftreffen von 
Schallwellen, die den äußeren Gehörgang entlangwandern, in 
Schwingungen und wandelt die Druckwellen so in mechanische 
Kräfte im Mittelohr um. 

Mittelohr Auf der anderen Seite des Trommelfells schließt 
sich eine luftgefüllte Kammer an, das Mittelohr (Paukenhöh¬ 
le). Das Mittelohr steht durch die eustachische Röhre mit dem 
Rachenraum in offener Verbindung. Da die eustachische Röhre 
ebenfalls luftgefüllt ist, ist der Druck zwischen Mittelohr und 
Außenwelt ausgeglichen. Wenn Sie Schnupfen oder eine All¬ 
ergie haben, kann es sein, dass die eustachische Röhre durch 
Schleim oder Gewebeschwellungen blockiert ist. Dann haben 
Sie Schwierigkeiten, Ihre Ohren „freizubekommen“, das heißt 
aktiv einen Druckausgleich zwischen Mittelohr und Außen¬ 
druck herbeizuführen. 

Das Mittelohr enthält drei zarte kleine Knochen, die Gehör¬ 
knöchelchen, die als Hammer (Malleus), Amboss (Incus) und 
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a Überblick über das Gehörsystem des Menschen b Mittelohr und Innenohr 


| Schallwellen wandern als 
Druckwellen durch den 
Gehörgang und bringen das 
Trommelfell zum Schwingen. 


) Die Gehörknöchelchen 
übermitteln die Schwin¬ 
gungen des Trommelfells 
an das ovale Fenster der 


Bogengang des 
Vestibularsystems 


| Schwingungen des ovalen Fens¬ 
ters erzeugen Druckwellen in den 
flüssigkeitsgefüllten Gängen der 
Cochlea. 



Gleichge¬ 

wichtsnerv 


Schnecke 

(Cochlea) 


Ohr¬ 
muschel 


d Corti-Organ 

Deck¬ 


membran 

(Tektorial- 

membran) 


Querschnitt durch die Cochlea 

Vorhofgang 
(Scala vestibuli) 


Corti- - 
Organ 


Basilar- 

membran 



0 Wenn die Basilarmembran ausge¬ 
lenkt wird, werden Stereovilli ab¬ 
gebogen, die in die darüberlie¬ 
gende Tektorialmembran einge¬ 
bettet sind. 


0 Die Bewegungen von 
Stereovilli werden im 
Hörnerv in Aktionspo¬ 
tenziale übersetzt. 


Druckwellen lenken 
die Membranen aus, 
die den Vorhofgang 
vom Paukengang 
trennen. 

Hörnerv 


Pauken¬ 
gang (Scala 
tympani) 


Abb. 45.9 Bau des menschlichen Gehörs, a Die Ohrmuschel lenkt Schallwellen in den äußeren Gehörgang, an dessen Ende sie auf das Trommel¬ 
fell treffen. Das Trommelfell übersetzt diese Druckwellen mechanisch in Bewegung der Gehörknöchelchen im Mittelohr. b Die Gehörknöchelchen 
ihrerseits übersetzen ihre Bewegung am ovalen Fenster in Druckwellen in der Cochleaflüssigkeit, c Die Cochlea (Schnecke) ist in drei flüssigkeits¬ 
gefüllte Gänge unterteilt; die von den Gehörknöchelchen ausgelösten Druckwellen (Schallwellen) lenken die Membranen zwischen diesen Gängen 
aus. d Die Auslenkung der Basilarmembran biegt Stereovilli auf den äußeren Haarzellen im Corti-Organ ab. Die äußeren Haarzellen kontrahieren 
sich daraufhin rhythmisch, was das Signal lokal um den Faktor 1000 verstärkt. Dies wiederum biegt die Stereovilli der inneren Haarzelle ab, die 
Transmitter freisetzt und so im Hörnerv Aktionspotenziale auslöst 


Steigbügel (Stapes) bezeichnet werden (►Abb. 45.9b). Diese 
Gehörknöchelchen übertragen die Schwingungen des Trommel¬ 
fells auf eine weitere flexible Membran, das ovale Fenster. Die 
Gehörknöchelchen arbeiten als Hebel und wandeln eine gro¬ 
ße Auslenkung des Trommelfells in eine kleinere, aber stärkere 
Auslenkung des ovalen Fensters um. Auch weil das ovale Fens¬ 
ter viel kleiner ist als das Trommelfell, ist der Druck, den der 
Steigbügel auf das ovale Fenster ausübt, um etwa das Zwan¬ 
zigfache höher als der Druck, den die Schallwellen auf das 
Trommelfell ausüben. Es findet also eine deutliche Verstär¬ 
kung des Signals statt. Hinter dem ovalen Fenster liegt das 
flüssigkeitsgefüllte Innenohr. Bewegungen des ovalen Fensters 
führen zu Druckwellen in der im Innenohr eingeschlossenen 


Flüssigkeit. Diese Druckwellen werden in Aktionspotenziale 
umcodiert. Um zu sehen, wie das geschieht, wird nun das In¬ 
nenohr etwas genauer betrachtet. 

Innenohr Das Innenohr (Labyrinth) ist eine Knochenstruk¬ 
tur, die aus zwei Kanalsystemen besteht. Der eine Kanal ist das 
Gleichgewichtsorgan, das Vestibularorgan, das andere ist das 
Hörorgan, die Schnecke oder Cochlea. Die Cochlea ist ein lan¬ 
ger, zur Spitze hin schmaler werdender, aufgerollter Schlauch. 
Wie ein Querschnitt durch diesen Schlauch zeigt, besteht er 
aus drei parallelen Gängen, die durch zwei Membranen ge¬ 
trennt sind: die Reissner-Membran und die Basilarmembran 
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(► Abb. 45.9c). Auf der Basilarmembran sitzt das Corti-Organ, 
das Druckwellen in Aktionspotenziale umsetzt. Das Corti- 
Organ enthält äußere Haarzellen, deren Stereovilli in Kontakt 
mit einer darüberhängenden, steifen Struktur, der Tektorial- 
membran (Deckmembran) stehen (► Abb. 45. 9d). 

Stereovilli sind Mikrovilli, also fingerartige Ausstülpungen der 
Plasmamembran, die durch vernetzte Actinfilamente versteift 
werden. Stereovilli sind von selbst nicht beweglich, aber weil 
ihre Spitzen bei den äußeren Haarzellen an die steifere Tekto- 
rialmembran geheftet sind, biegen sie sich ab, wenn die Basilar¬ 


membran bei einem passenden Ton an dieser Stelle ausgelenkt 
wird. Durch dieses Abbiegen geraten die äußeren Haarzellen in 
rhythmische Kontraktionen, was das Signal verstärkt. Das wie¬ 
derum erregt die benachbarte innere Haarzelle, und sie reagiert 
mit einem graduierten Membranpotenzial. Haarzellen generie¬ 
ren selbst keine Aktionspotenziale, aber die Veränderungen 
in ihrem Membranpotenzial verändern die Rate, mit der die 
inneren Haarzellen Neurotransmitter freisetzen. Infolgedessen 
verändern sich auch die Feuerraten in den ableitenden sen¬ 
sorischen Neuronen, deren Axone den Hörnerv (auditorischen 
Nerv) bilden und Aktionspotenziale zum Gehirn weiterleiten. 


Abb. 45.10 Wahrnehmung von Druckwellen im In¬ 
nenohr. Druckwellen unterschiedlicher Frequenzen 
lenken die Basilarmembran an unterschiedlichen Stel¬ 
len aus. Informationen über die Schallfrequenz werden 
durch diejenigen Haarzellen spezifiziert, die aktiviert 
werden (Ortsprinzip). Die Basilarmembran gleicht also 
einer Harfe mit mehreren Tausend Saiten. Zur besseren 
Übersicht ist die Schnecke in dieser Abbildung entrollt 
dargestellt 



modellhaftes Entrollen 
der Schnecke 


Druckwellen ver¬ 
setzen Trommel¬ 
fell und Gehör¬ 
knöchelchen in 
Schwingung. 


tiefer Ton: Die Druckwellen wandern tief in 
den Vorhofgang hinein, bevor sie die Basilar¬ 
membran auslenken und dadurch Haarzellen 
für niederfrequente Schwingungen aktivieren. 



Basis (schmal 
und steif) 


rundes 

Fenster 


Pauken¬ 

gang 


Basilar¬ 

membran 


Apex (breit 
und flexibel) 



3000 Hz 


s \ 

mittelhoher Ton: Die Druckwellen wandern den 
Vorhofgang nur ein Stück weit hinein, bevor sie die 
Basilarmembran auslenken und dadurch Haarzellen 
für Schwingungen mittlerer Frequenz aktivieren. 


hoher Ton: Die Druckwellen wandern kaum in den 
Vorhofgang hinein, bevor sie die Basilarmembran 
auslenken und dadurch Haarzellen für hochfrequente 
Schwingungen aktivieren. 
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Der obere Kanal (Vorhofgang, Scala vestibuli) und der untere 
Kanal (Paukengang, Scala tympani), die durch die Basilar- 
membran getrennt sind, gehen am distalen Ende der Schnecke 
ineinander über (also an dem Ende, das vom ovalen Fenster 
am weitesten entfernt ist), sodass sie zusammen einen einzi¬ 
gen durchgängigen, haarnadelförmig gebogenen Kanal bilden 
(►Abb. 45.10). Und genauso wie das ovale Fenster am An¬ 
fang des Vorhofgangs ist auch das runde Fenster am Ende des 
Paukengangs eine flexible Membran. Wenn das ovale Fenster 
schwingt, erzeugen die Druckwellen in der Flüssigkeit Wander¬ 
wellen, die die Basilarmembran auslenken. 


Die Auslenkung der Basilarmembran 
wird als Schall wahrgenommen 

Was lenkt die Basilarmembran aus, und wie unterscheidet dieser 
Mechanismus unterschiedliche Tonhöhen? Fuft ist wie alle Ga¬ 
se leicht komprimierbar, Flüssigkeiten sind es hingegen nicht. 
Daher kann eine Fuftdruckwelle ohne eine starke Verlagerung 
von Fuftmolekülen wandern, während es bei einer Druckwel¬ 
le in Flüssigkeiten zur Verlagerung der Flüssigkeitsmoleküle 
kommt. Wenn der Steigbügel die Membran des ovalen Fens¬ 
ters nach innen drückt, gerät die Flüssigkeit (Perilymphe) im 
Vorhofgang in Bewegung. Erfolgt die Bewegung des ovalen 
Fensters langsam, wandert die Druckwelle in der Perilymphe 
den Vorhofgang entlang, um die Biegung (Apex, Helicotrema) 
herum und zurück durch den Paukengang (► Abb. 45.10). Am 
Ende des Paukengangs führt die Wanderwelle dazu, dass die 
Membran des runden Fensters zu vibrieren beginnt. 

Animation 45.1 Sound Transduction in the Human Ear 
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Die Basilarmembran ist nicht einheitlich gebaut: An der Ba¬ 
sis (dem proximalen, d. h. nahen Ende), also in der Nähe des 
ovalen und des runden Fensters, ist sie schmal und steif. Zum 
gegenüberliegenden Apex (dem distalen, d. h. fernen Ende) 
hin verbreitert sie sich allmählich und wird flexibler. Daher 
schwingt die proximale Basilarmembran bevorzugt mit hohen 
Frequenzen mit, die distale Basilarmembran hingegen mit nied¬ 
rigeren Frequenzen. Aus diesem Grund lenken verschiedene 
Tonhöhen die Basilarmembran an verschiedenen Stellen aus 
und erregen unterschiedliche Ensembles von Haarzellen. Die 
Schallfrequenz wird also durch den Ort codiert (Ortsprinzip). 
Aktionspotenziale, die von Mechanorezeptoren an verschiede¬ 
nen Stellen längs des Corti-Organs ausgelöst werden, wandern 
den Hömerv entlang zu verschiedenen Regionen des auditori- 
schen Cortex. 


Verschiedene Formen der Schädigung können 
zu einem Gehörverlust führen 

Schwerhörigkeit bis zum völligen Verlust des Hörvermögens 
(Taubheit) hat im Allgemeinen zwei Gründe: Schallleitungs¬ 


schwerhörigkeit wird durch einen Funktionsverlust des Trom¬ 
melfells und/oder der Gehörknöchelchen im Mittelohr hervor¬ 
gerufen. Wiederholte Mittelohrentzündungen können zu einer 
Vernarbung des Trommelfells und zu einer Versteifung der Ver¬ 
bindungen zwischen den Gehörknöchelchen führen. Die Folge 
ist eine weniger effiziente Feitung der Schallwellen vom Tym- 
panum zum ovalen Fenster. Mit zunehmendem Alter versteifen 
sich die Gehörknöchelchen immer mehr, was zu einem all¬ 
mählichen Verlust des Hörvermögens für höhere Frequenzen 
führt. 

Schallempfindungsschwerhörigkeit (manchmal auch als Ner- 
ventaubheit bezeichnet) wird von einer Schädigung des Innen¬ 
ohrs oder der Hörbahnen hervorgerufen. Eine häufige Ursache 
von Schallempfindungsschwerhörigkeit ist eine Schädigung der 
Haarzellen im empfindlichen Corti-Organ durch starke Ge¬ 
räuschexposition, sei es durch Düsentriebwerke, Presslufthäm¬ 
mer oder sehr laute Musik. Eine ständige Exposition gegenüber 
Schallereignissen über 85 dB (Dezibel) kann das Gehör schädi¬ 
gen; diese Schädigung ist kumulativ und von Dauer. Selbst der 
Gebrauch von Kopfhörern schützt nicht sicher vor Hörschäden, 
weil diese Geräte in der Nähe des Trommelfells Schallwel¬ 
len von hohem Druck erzeugen. Die im Handel erhältlichen 
Kopfhörer können 120 dB erreichen, und sie werden von vielen 
Nutzem auf eine Fautstärke um 100 dB eingestellt (vergleichbar 
dem Besuch eines Rockkonzerts). 


Haarzellen nehmen die Richtung der 
Schwerkraft und Drehbeschleunigungen wahr 

Die Haarzellen im Vestibularorgan nehmen Position und Bewe¬ 
gung des Kopfes wahr - Informationen, die für den Erhalt des 
Gleichgewichts unverzichtbar sind. Die Informationen aus dem 
Vestibularorgan sind auch für die Kontrolle der Augenbewegung 
von entscheidender Bedeutung. Wenn Sie ein Objekt fixieren, 
können Sie dank Ihres vestibulookulären Reflexes Ihren Kopf 
bewegen, während das Objekt weiterhin im Fokus bleibt. 

Das Vestibularorgan im Innenohr von Säugern besteht aus 
drei in Knochen eingebetteten Bogengängen und einer knöcher¬ 
nen Kammer, die als Vestibulum (Vorhof) bezeichnet wird und 
die beiden Vorhofsäckchen oder Macula-Organe Sacculus und 
Utriculus enthält. Die Bogengänge sind ebenso wie Sacculus 
und Utriculus mit einer Flüssigkeit gefüllt, der Endolymphe. 
Wenn sich der Kopf bewegt, verlagert sich die Endolymphe in 
den Bogengängen (►Abb. 45.11a). Da die drei Bogengänge 
rechtwinklig zueinander angeordnet sind, reagiert die Flüssig¬ 
keit in ihren Gängen bei Drehbewegungen unterschiedlich auf 
die Bewegungsrichtung des Kopfes. In jeden Bogengang ragt 
eine gallertartige Kuppel, eine Cupula (Plural: Cupulae) hinein, 
die eine Ansammlung von Haarzellenstereovilli enthält. Wenn 
die sich verlagernde Endolymphe gegen die Cupula drückt, wer¬ 
den die Stereovilli abgebogen und rufen in der Plasmamembran 
der Haarzellen ein Rezeptorpotenzial hervor, also ein graduier¬ 
tes Potenzial. 
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Haarzelle 


Nervenfasern 
des Vestibular- 
organs 


Epithelzelle 


Schwerkraft 

\\\ 


Richtung der 
Körperbewegung 

■-► 


b 


Wenn der Kopf seine Haltung ändert, beschleunigt oder abgebremst wird, 
biegt die gallertige Statolithenmembran aufgrund der reaktionsträgen 
Statholitenmasse die Stereovilli der Haarzellen ab. 

\ _ / 


Schwerkraft 

\\\ 


Dynamik der Stereovilli im 
Sacculus und Utriculus 


Stereovilli 


f ^ \ 

Statolithen (Otolithen) sind Kristalle aus Calcium¬ 
carbonat; sie liegen auf der Oberfläche einer 
gallertartigen Substanz (der Statolithenmembran). 


a Blick durch einen Bogengang auf die Cupula 

Bogen¬ 
gänge 


Wenn Veränderungen in der Kopfhaltung dazu führen, dass sich die 
Flüssigkeit in den Bogengängen verlagert, werden die gallertigen 
Cupulae der Haarzellen in die eine oder andere Richtung abgebogen. 


Flussigkeitsstrom 
durch den Bogengang 


Cupula 


Utriculus 

Sacculus 


Cupula 


Vestibulum 


Stereovilli 

Epithelzelle 

Nervenfasern 
des Vestibular- 
organs 


Abb. 45.11 Das Vestibularorgan besteht aus knöchernen Kammern und flüssigkeitsgefüllten Kanälen, a Jeder Bogengang weist eine Cupula 
mit Stereovilli auf. Wenn Flüssigkeit gegen die Cupula drückt, werden die Stereovilli abgebogen, b Im Sacculus und im Utriculus werden die 
Stereovilli durch schwerkraftbedingte Kräfte abgebogen, die auf die Statolithen wirken 


Die Stereovilli in Sacculus und Utriculus werden auf andere 
Weise abgebogen. Diese Stereovilli sind in eine gallertartige 
Substanz eingebettet, die zahlreiche Statolithen (Otolithen) 
enthält; das sind Partikel aus Calciumcarbonat. Ändert sich die 
Kopfhaltung oder wird der Kopf linear beschleunigt oder abge¬ 
bremst, wirken schwerkraftbedingte Kräfte auf die Statolithen 
und biegen die Stereovilli ab (► Abb. 45.1 lb). 

Wie in der Cochlea generieren die Haarzellen im Vestibularor¬ 
gan keine Aktionspotenziale, doch sie setzen an Synapsen mit 
sensorischen Neuronen Neurotransmitter frei, die ihrerseits Ak¬ 
tionspotenziale generieren. 

Die Bewegungskrankheit (Kinetose) ist eine häufige Unpässlich¬ 
keit, die zum Beispiel als Auto-, Reise- oder Seekrankheit er¬ 
lebt wird. Dazu kommt es, wenn das Vestibularorgan und das 
Sehsystem dem Gehirn einander widersprechende Informatio¬ 
nen liefern. Das Vestibularorgan meldet beispielsweise Bewe¬ 
gung, während das Sehsystem dies nicht tut, oder umgekehrt. 

Activity 45.2 Mechanoreceptors Simulation 
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45.3 Wiederholung 

Zu den durch Mechanorezeptoren vermittelten sensori¬ 
schen Empfindungen zählen Berührung, Kitzeln, Gelenk- 
stellung, Muskelbelastung, Hören und Gleichgewichts¬ 
gefühl. Die Membran von Mechanorezeptoren weist Io¬ 
nenkanäle auf, die durch eine Verformung der Membran 
geöffnet werden und ein (graduiertes) Rezeptorpotenzial 
erzeugen, das die Zelle veranlasst, Neurotransmitter aus¬ 
zuschütten oder Aktionspotenziale zu generieren. Haar- 
zellen, die beim Hören und beim Gleichgewichts sinn eine 
Rohe spielen, tragen Stereovilli, die durch Druckwellen 
abgebogen werden, was zu Rezeptorpotenzialen führt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die verschiedenen Berührungsrezeptoren und ihre spe¬ 
zifischen Eigenschaften beschreiben können. 



































45.4 Photorezeptoren reagieren auf einzelne Lichtquanten 


1395 


■ beschreiben können, wie Spannung in einem Muskel 
wahrgenommen und der Last angepasst wird. 

■ erklären können, wie Schallwellen unterschiedlicher 
Frequenz als unterschiedlich hohe Töne wahrgenom¬ 
men werden. 


_ 7_ 

1. Warum gibt es unterschiedliche Typen von mechanorezep- 
tiven Zellen, die unterschiedliche Adaptationsraten aufwei¬ 
sen? 

2. Erklären Sie die Rolle von spezifischen Mechanorezeptoren, 
wenn Sie a) ein Glas Wasser halten, das gefüllt wird, und b) 
ein schweres Möbelstück heben. 

3. Wie führen unterschiedliche Schallfrequenzen dazu, dass 
Aktionspotenziale in unterschiedlichen Hömervenfasem 
ausgelöst werden? 


Als Nächstes geht es um das Sehen, vielleicht den komplexesten 
aller Sinne. 

45.4 Photorezeptoren reagieren auf 
einzelne Lichtquanten 

Lichtreize verleihen selbst den am einfachsten gebauten Tie¬ 
ren die Fähigkeit, sich nach der Sonne und dem Himmel zu 
orientieren und liefern komplexeren Tieren rasche und außer¬ 
ordentlich detaillierte Bildinformationen über Objekte in ihrer 
Umwelt. Daher ist es nicht überraschend, dass einfache wie 
komplexe Tiere Licht wahmehmen und darauf reagieren kön¬ 
nen. Bemerkenswert ist jedoch, dass die strukturelle Basis der 
Lichtempfindlichkeit in der Evolution über alle Tierarten hin¬ 
weg beibehalten worden ist und auf einer ganz bestimmten 
Pigmentfamilie beruht. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Rhodopsin wandelt Lichtenergie in Veränderungen des Mem- 
branpotenzials um. 

■ Die Stäbchen im Wirbeltierauge sind sehr lichtempfindlich; die 
Zapfen sind farbempfindlich. 

■ Die rezeptiven Felder (Sehfelder) der Photorezeptoren unserer 
Netzhaut schicken ihren Output zusammen mit einer lateralen 
Verarbeitung durch Horizontal- und Amakrinzellen an Ganglien¬ 
zellen, was die Wahrnehmung von Bewegung und Kontrasten 
ermöglicht. 

In diesem Abschnitt geht es zunächst um den Aufbau der Au¬ 
gen, der Organe also, die Lichtreize wahrnehmen, indem sie 
Photonen auffangen und auf Photorezeptoren bündeln. An¬ 
schließend werden Sie erfahren, wie Pigmentmoleküle in den 
Photorezeptoren reagieren, wenn sie durch Lichtenergie ge¬ 
reizt werden, und die molekularen Mechanismen kennenlemen, 
die die Lichtenergie in Aktionspotenziale umwandeln. Sie wer¬ 
den auch einiges über Farbensehen und darüber erfahren, wie 


die Informationen von den Photorezeptoren in den neuronalen 
Schichten des Wirbeltierauges verarbeitet werden. 

Animation 45.2 Photosensitivity 
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Bei Wirbellosen gibt es eine Vielzahl 
visueller Systeme 

Photorezeptoren, die Rhodopsin verwenden, sind in eine Viel¬ 
zahl visueller Systeme integriert, die von sehr einfach bis 
hochgradig komplex reichen. Frei lebende Plattwürmer wie 
Planarien erhalten Informationen über die Richtung des ein¬ 
fallenden Lichts von Photorezeptorzellen, die in Becheraugen 
(Pigmentbecherocellen) organisiert sind. Die beiden Becherau¬ 
gen dieser bilateralsymmetrischen Tiere sind durch eine Schicht 
von Pigmentzellen, welche den Becher halb auskleiden, teilwei¬ 
se gegen Licht abgeschirmt. 


Licht Photorezeptoren Becherauge 



Solange sich die Planarie der Lichtquelle nicht direkt zu wen¬ 
det oder direkt von ihr abwendet, werden die Photorezeptoren 
auf beiden Seiten des Tieres ungleichmäßig gereizt, was Rich¬ 
tung sinformationen liefert. Planarien nutzen die Richtungsin¬ 
formationen ihrer Becheraugen generell dazu, sich vom Licht 
fortzubewegen, also unter Steine zu kriechen. 

Viele Arthropoden besitzen Komplexaugen (Facettenaugen), 
mit denen sie Muster, Objekte und Bewegungen in ihrer Umge¬ 
bung wahmehmen. Jedes Komplexauge besteht aus zahlreichen 
optischen Einheiten, die als Ommatidien (Singular: Omma- 
tidium) bezeichnet werden (►Abb. 45.12). Die Anzahl der 
Ommatidien in einem Komplexauge schwankt von einigen we¬ 
nigen bei manchen Ameisen über 800 bei Taufliegen bis zu über 
10.000 bei gewissen Libellen. 

Jedes Ommatidium hat eine Linse, die Licht auf die Photore¬ 
zeptorzellen (Retinulazellen) lenkt. Fliegen weisen beispiels¬ 
weise in jedem Ommatidium acht lang gestreckte Photorezep¬ 
torzellen auf. Ihre Innenkanten tragen einen Mikrovillisaum 
(Rhabdomer); zusammen bilden sie das zentrale Rhabdom des 
Ommatidiums. Die Mikrovilli des Rhabdoms enthalten Rho¬ 
dopsin und fangen Photonen ein. Axone dieser Photorezeptoren 
kommunizieren mit dem Nervensystem. Da jedes Ommatidium 
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Abb. 45.12 Ommatidien: die 
funktionellen Einheiten des In¬ 
sektenauges. a Die digital colorierte 
REM-Aufnahme zeigt den Kopf einer 
Taufliege, b Die rhodopsinhaltigen 
Retinulazellen sind die Photorezepto¬ 
ren in den Ommatidien 
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Die Komplexaugen einer 
Taufliege enthalten jeweils 
Hunderte von Ommatidien. 


b Licht 



Cornea 

Kristallkegel 


Pigmentzellen L 

Rhabdom mit 
Rhodopsin 

Retinulazelle 


Axonbündel 
zum Gehirn 

Basalmembran 


O 

3 

3 


CO 

ö! 

c' 


3 


eines Komplexauges auf einen etwas anderen Teil der visuellen 
Welt gerichtet ist, kann das Komplexauge das Gehirn nur mit 
einem groben oder vielleicht gerasterten Bild der Umwelt ver¬ 
sorgen. 


Bei Wirbeltieren und Cephalopoden haben sich 
unabhängig voneinander scharf abbildende 
Linsenaugen entwickelt 

Sowohl Vertebraten als auch Cephalopoden (Kopffüßer) haben 
im Laufe ihrer Evolution Augen entwickelt, die außerordent¬ 
lich genaue Abbilder der visuellen Welt liefern. Wie mit Linsen 
ausgestattete Kameras fokussieren diese Augen Bilder auf eine 
lichtempfindlichen Oberfläche (►Abb. 45.13). Angesichts der 
Tatsache, dass sie sich unabhängig voneinander entwickelt ha¬ 
ben, ist das Maß ihrer Übereinstimmung erstaunlich. Es handelt 
sich hier um ein klassisches Paradebeispiel einer konvergenten 
Evolution (► Abb. 45.13). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 45.13: Menschen erleben häufig Schwebeteil¬ 
chen im Auge - Gewebeteilchen, die im Sehfeld driften. Wo im 
Auge würden Sie diese Schwebeteilchen erwarten? 


Das Wirbeltierauge (► Abb. 45.13a) ist eine flüssigkeitsgefüllte 
Kugel, die von einer zähen Lederhaut (Sklera) umgeben ist. Im 
vorderen Bereich des Auges bildet die Sklera die transparente 
Hornhaut (Cornea), durch die Licht in das Auge dringt. Hinter 
der Hornhaut liegt die pigmentierte Iris (Regenbogenhaut), die 
dem Auge seine Farbe verleiht. Ihre Aufgabe besteht darin, die 
Lichtmenge zu kontrollieren, welche auf die Photorezeptoren im 
Augenhintergrund fällt - genau so, wie eine Kamerablende die 
Lichtmenge kontrolliert, die auf den Photosensor fällt. Die zen¬ 
trale Öffnung der Iris ist die Pupille. Ihre Öffnungsweite wird 
neuronal reguliert. Bei starkem Lichteinfall zieht sich die Iris 
zusammen, und die Pupille wird sehr klein. Wenn das Licht 


schwächer wird, erschlafft die Irismuskulatur, und die Pupille 
weitet sich. 

Hinter der Iris liegt eine Linse aus durchsichtigen kristalli¬ 
nen Proteinen (a-Crystallin), umgeben vom Linsenepithel und 
der bindegewebigen Linsenkapsel. Über die Linse erfolgen die 
Feinjustierungen bei der Fokussierung der Bilder auf die photo¬ 
empfindliche Schicht der Augenhinterwand, der Retina (Netz¬ 
haut). Die lichtempfindlichste Stelle der Retina ist die Fovea 
centralis (Sehgrube, gelber Fleck). Die Hornhaut und die Flüs¬ 
sigkeiten im Auge (das zwischen Hornhaut und Linse befindli¬ 
che Kammerwasser und der zwischen Linse und Retina liegende 
Glaskörper) sind hauptverantwortlich für die Fokussierung von 
Licht auf die Retina, doch die Linse ermöglicht dem Auge die 
Akkommodation. Erst durch diese ist es möglich, von Objek¬ 
ten im Sehfeld (Gesichtsfeld), die unterschiedlich weit vom Be¬ 
trachter entfernt sind, jeweils ein scharfes Bild zu erhalten. Wenn 
Sie Ihre Kamera auf ein Objekt scharf einstellen, regulieren Sie 
den Abstand zwischen Linse und Photosensor. Fische, Amphi¬ 
bien und Schlangen (aber auch Cephalopoden sowie bestimmte 
Schnecken und Borstenwürmer) akkommodieren auf ähnliche 
Weise und bewegen ihre Augenlinse auf die Retina zu oder von 
ihr weg. Säuger, Vögel und die meisten Reptilien verwenden je¬ 
doch eine andere Methode: Sie verändern die Linsenform. 

Die Linse der Säugetiere ist dank ihrer Eigenelastizität be¬ 
strebt, sich abzukugeln; sie ist jedoch über die Linsenkapsel an 
Bändern (Zonulafasern) aufgehängt, durch deren Zug sie ab¬ 
geflacht wird. Ringmuskeln, die sogenannten Ciliarmuskeln, 
wirken dem Zug der Zonulafasern entgegen und erlauben der 
Linse, sich abzurunden (► Abb. 45.14). Sind die Ciliarmuskeln 
entspannt, so stehen die Zonulafasern straff unter Zug; die Linse 
ist abgeflacht und bildet ferne, aber keine nahen Objekte scharf 
auf der Netzhaut ab (Fernakkommodation). Wenn sich die Ci¬ 
liarmuskeln rund um die Linse kontrahieren, erschlaffen die Zo- 
nulafasem; die Linse kugelt sich dank ihrer Eigenelastizität ab 
und stellt nahe gelegene Objekte scharf (Nahakkommodation). 

Wenn wir altern, verlieren unsere Linsen an Elastizität, und un¬ 
sere Fähigkeit zur Nahakkomodation nimmt ab - wir werden 
alters weitsichtig. Deshalb brauchen die meisten Menschen über 
45 Jahre eine Lese- oder Gleitsichtbrille. 
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Das Auge eines Cephalopoden ist dem Wirbeltier¬ 
auge in seinem Aufbau sehr ähnlich, hat sich aber 
unabhängig davon entwickelt - ein Beispiel für 
konvergente Evolution. 


Abb. 45.13 Konvergente Evolution von Augen. Die Linsen von Wirbeltieraugen (a) und von Cephalopodenaugen (b) fokussieren Bilder auf 
Schichten photorezeptiver Zellen 


Abb. 45.14 Augen wie Kameras. Die 

Augenlinsen von Säugern fokussieren 
Bilder auf eine Schicht photorezep¬ 
tiver Zellen, wie eine Kameralinse 
Bilder auf einen Photosensor fokus¬ 
siert. Dabei verändern sie je nach 
Entfernung des Auges vom fixierten 
Objekt über elastische Zonulafasern 
und Ciliarmuskeln die Form ihrer Lin¬ 
se 
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Die Linse des Säugerauges wirft 
ein umgekehrtes Bild auf die 
Fovea centralis der Netzhaut. 


rechtes Auge 
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dass sich die Linse abkugelt 
(Nahakkommodation). 

V_'_y 


Für die Ferneinstellung entspannen 
sich die Ciliarmuskeln, und die 
Zonulafasern üben Zug auf die 
Linse aus, sodass diese sich ab¬ 
flacht (Fernakkommodation). 
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Achtung: Um senkrecht stehende 
Pflanzen so wie hier gezeigt auf 
der rechten Netzhaut abzubilden, 
muss der Betrachter seinen Kopf 
um 90° nach links kippen. 


Activity 45.3 Structure of the Human Eye 

www.Lifel le.com/ac45. 3 

Die Wirbeltierretina empfängt und 
verarbeitet visuelle Informationen 

Im Laufe der Embryonalentwicklung wächst neuronales Gewe¬ 
be vom Gehirn aus und bildet die Netzhaut. Zusätzlich zu einer 
Schicht Photorezeptoren enthält die Retina vier Zellschichten, 


die visuelle Informationen von den Photorezeptoren verarbei¬ 
ten (►Abb. 45.19). Licht muss durch alle Schichten retinaler 
Zellen dringen, bevor es vom Sehfarbstoff Rhodopsin aufge¬ 
fangen werden kann. Beim Menschen und tag aktiven Tieren 
wird das Licht, das nicht vom Rhodopsin eingefangen worden 
ist, von einer dunklen Pigmentepithelschicht hinter der Reti¬ 
na absorbiert. Nachtaktive Tiere wie Rehe und Katzen weisen 
hingegen eine helle, reflektierende Schicht hinter der Retina 
auf, das Tapetum lucidum („leuchtender Teppich“), das wie ein 
Restlichtverstärker die Photonenausbeute maximiert, weil es die 
Photonen zurück auf die Photorezeptoren wirft. Daher leuchten 
die Augen dieser Tiere im Scheinwerf erlicht. Da unsere Netz- 
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haut kein reflektierendes Tapetum aufweist, führen Blitzlichter 
bei uns auf Fotos zu roten Augen, denn das Licht wird von den 
zahlreichen Blutgefäßen in der Netzhaut zurückgeworfen. 


Opsine sind die universellen 
Photorezeptormoleküle bei Tieren 

Lichtempfindlichkeit basiert auf der Fähigkeit von Opsinen, 
Photonen (Lichtquanten) zu absorbieren und ein G-Protein 
zu aktivieren. Opsine sind Proteine, die selbst nicht licht¬ 
empfindlich sind, aber sie enthalten ein kovalent gebundenes 
organisches Molekül, einen Chromophor, das 11-cA-Retinal 
(► Abb. 45.15). 11-cA-Retinal absorbiert Lichtquanten, und die 
Farbe, in der dieses Licht empfangen wird, hängt von der 
Struktur des jeweiligen Opsins ab. Es gibt eine ganze Reihe 
verschiedener Opsine. Das häufigste, das Menschen selbst bei 
Dämmerlicht noch sehen lässt, wird als Rhodopsin bezeichnet. 

Wenn das 11-cA-Retinal ein Photon Lichtenergie absorbiert, 
wandelt es sich in ein anderes Retinalisomer um, das all -trans- 
Retinal. Diese Konformationsänderung setzt die Bindung zwi¬ 
schen Retinal und Opsin unter Spannung und verändert dadurch 


die Konformation des Opsins. Diese Veränderung wiederum si¬ 
gnalisiert die Wahrnehmung von Licht. Im Wirbeltierauge tren¬ 
nen sich Retinal und Opsin schließlich voneinander - ein Pro¬ 
zess, der als Bleichen bezeichnet wird und dazu führt, dass das 
Molekül seine Lichtempfindlichkeit verliert. Anschließend ist 
eine Reihe enzymatischer Reaktionen erforderlich, um all -trans- 
Retinal wieder in das 11-cA-Isomer umzuwandeln, das sich dann 
erneut mit Opsin zum Sehfarbstoff Rhodopsin verbindet. 

Wie wandelt die Konformationsänderung von Rhodopsin Licht¬ 
energie in eine zelluläre Antwort um? Nachdem Retinal von der 
11 -cA-Form in die all- trans -Form überführt worden ist, durch¬ 
läuft seine Wechselbeziehung mit Opsin mehrere instabile Zwi¬ 
schenstadien. Eines dieser Stadien ist als Metarhodopsin II (pho¬ 
toerregtes Rhodopsin) bekannt; es löst eine Kaskade von Reak¬ 
tionen aus, die in einer Veränderung des Membranpotenzials re¬ 
sultieren, und das ist die Antwort des Photorezeptors auf Licht. 


Stäbchen und Zapfen sind die Photorezeptoren 
im Wirbeltierauge 

In der Wirbeltierretina gibt es zwei Typen von modifizierten 
Neuronen, die aufgrund ihrer Form als Stäbchen und Zapfen 


Abb. 45.15 Licht verändert die Konformation von 
Rhodopsin. Das lichtabsorbierende Molekül 11 -cis- 
Retinal bindet an das Protein Opsin. Zusammen bilden 
sie das Pigment Rhodopsin, die molekulare Grundlage der 
Lichtwahrnehmung 
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... und wenn es ein Photon absorbiert, 
wird es zu all-frans-Retinal. Nachdem 
all-frans-Retinal einige instabile Zwischen¬ 
stadien durchlaufen hat, aktiviert es ein 
G-Protein (Transducin), welches eine 
Veränderung des Membranpotenzials 
herbeiführt (► Abb. 45.17). 
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bezeichnet werden (►Abb. 45.16). Während Stäbchen höchst 
lichtempfindlich und daher für Sehen bei schwachem Licht ge¬ 
eignet sind, wenn auch ohne Farbwahrnehmung (Hell-Dunkel- 
Sehen), dienen die weitaus weniger lichtempfindlichen Zapfen 
dem Farbensehen und der Sehschärfe. Eine menschliche Netz¬ 
haut weist rund 5 Mio. Zapfen und etwa 100 Mio. Stäbchen auf, 
doch sie verteilen sich nicht gleichmäßig über die Retina. 

Stäbchen Stäbchen produzieren keine Aktionspotenziale, 
doch sie setzen an ihrer Basis, wo sie Synapsen mit dem 
nächsten Neuron in der Sehbahn bilden, Neurotransmitter frei. 
Jedes Stäbchen hat ein Außenglied, ein Innenglied und eine sy¬ 
naptische Endigung (►Abb. 45.16). Das Außenglied ist hoch 
spezialisiert und enthält einen Stapel Membranscheiben (Discs), 
die mit dem Sehfarbstoff Rhodopsin beladen sind. Die Funkti¬ 
on dieser Scheiben besteht darin, Photonen einzufangen, die das 
Stäbchen passieren. Das Innenglied enthält den Zellkern, Mito- 
chondrien und andere Organellen. Die synaptische Endigung ist 
die Kontaktstelle, an der das Stäbchen mit anderen Neuronen 
kommuniziert. 

Um zu sehen, wie ein Stäbchen auf Licht reagiert, kann man 
eine Elektrode in ein einzelnes Stäbchen einstechen und sein 
Membranpotenzial im Dunkeln und bei Belichtung ableiten, wie 
in ► „Experiment: Wie Licht Stäbchen stimuliert“ zu sehen. 
Aufgrund dessen, was Sie über andere Typen von Sinneszel¬ 
len wissen, könnten Sie erwarten, dass eine Stimulation des 
Stäbchens mit Licht dazu führt, dass dessen Membranpoten¬ 
zial weniger negativ wird. Aber das Gegenteil tritt ein - das 
Membranpotenzial wird noch negativer, das heißt, es wird hy- 
perpolarisiert. 

Das Außenglied eines jeden Stäbchens weist cGMP-gesteuer- 
te Natriumkanäle auf. Wenn ein Stäbchen im Dunkeln gehalten 
wird, hält das überall in der Zelle vorhandene zyklische GMP 
(cGMP) diese Kanäle offen, was zum Dunkelstrom führt. Wird 
Licht auf das dunkeladaptierte Stäbchen geblitzt, schließen sich 
diese Natriumkanäle proportional zur Lichtintensität, und so 
wird das Membranpotenzial des Stäbchens negativer - es wird 
hyperpolarisiert (►„Experiment: Wie Licht Stäbchen stimu¬ 
liert“). Aufgrund des veränderten Membranpotenzials verändert 


das Stäbchen die Rate, mit der es Neurotransmitter freisetzt. Da 
das Stäbchen hyperpolarisiert wird, sinkt die Transmitterfreiset¬ 
zung. 

Wie hyperpolarisiert die Lichtabsorption durch Rhodopsin das 
Stäbchen? Wie in ► Abb. 45.15 zu sehen, durchläuft Rhodopsin, 
wenn es durch Licht angeregt wird, eine Konformationsände- 
rung, die eine Kaskade von Ereignissen in Gang setzt. Das dun¬ 
keladaptierte Stäbchen weist offene Natriumkanäle auf, sodass 
ständig ein Dunkelstrom fließt (► Abb. 45.17). Licht regt Rho¬ 
dopsin an (Photoexzitation), das ein G-Protein namens Transdu¬ 
cin aktiviert. Das aktivierte Transducin aktiviert seinerseits eine 
Phosphodiesterase (PDE). Die aktivierte PDE wandelt cGMP 
in GMP um, was die cGMP-gesteuerten Natriumkanäle veran¬ 
lasst, sich zu schließen. Das verändert die Balance zwischen dem 
Natriumeinstrom in die Zelle und dem Kaliumausstrom aus der 
Zelle und bewirkt eine Hyperpolarisation der Zelle. 

Dieser Mechanismus mag umständlich erscheinen, doch sein 
Vorteil liegt in seiner enormen Fähigkeit zur Signal Verstärkung. 
Jedes durch Licht angeregte Rhodopsinmolekül kann mehrere 
Hundert Transducinmoleküle und damit eine große Zahl von 
Phosphodiesterasemolekülen aktivieren. Die katalytische Kapa¬ 
zität eines Moleküls Phosphodiesterase ist groß: Ein einziges 
Molekül kann pro Sekunde mehrere Hundert Moleküle cGMP 
hydrolysieren. Daher kann ein einziges Photon bewirken, dass 
sich eine sehr große Zahl von Natriumkanälen schließt. 

Zapfen Zapfen sind für das Farbensehen und die Sehschär¬ 
fe tagaktiver Wirbeltiere wie des Menschen verantwortlich. Es 
ist daher sehr sinnvoll, dass das Licht aus dem Zentrum des 
Sehfelds dorthin fällt, wo die Zapfendichte am höchsten ist, 
nämlich in die Sehgrube (Fovea centralis, ►Abb. 45.13a). 
Die menschliche Fovea weist etwa 160.000 Photorezeptoren 
pro Quadratmillimeter auf. Aber Menschen sind, was Sehschär¬ 
fe angeht, nicht die Champions; beim Falken ist es fast die 
doppelte Zapfenzahl pro Fläche; seine Sehschärfe ist daher 
deutlich größer als die unsrige. Zudem besitzen Vögel zwei Fo- 
veae pro Auge: Eine Fovea empfängt Licht direkt von vorn, 
die andere von einem weiter seitlich gelegenen Gesichtsfeld. 


Abb. 45.16 Stäbchen und Zapfen. 

Diese digital colorierte REM-Aufnahme 
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Abb. 45.17 Lichtabsorption schließt 
Natriumkanäle. Die Absorption von 
Licht durch Rhodopsin setzt eine Kaska¬ 
de von Ereignissen in Gang, die zu einer 
Hyperpolarisation des Stäbchens führt 
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Die nach vorn gerichtete Fovea ermöglicht räumliches Sehen, 
die zur Seite weisende Fovea sorgt für eine hohe Sehschärfe. 
Vögel nutzen beide Foveapaare, indem sie ihren Kopf häufig 
ein wenig hin und her drehen, denn sie können ihre Augen nicht 
in der Augenhöhle bewegen, wie es Menschen tun. 

Weil Zapfen eine geringe Lichtempfindlichkeit haben, sind sie 
bei schwachem Licht so gut wie nutzlos. Das Sehen bei Däm¬ 
merlicht basiert größtenteils auf den Stäbchen; dann sehen wir 
alles vorwiegend in Grauschattierungen, und die Sehschärfe ist 
gering. Bei schwachem Licht fällt es Ihnen unter Umständen 
schwer, ein kleines Objekt wie etwa ein Schlüsselloch zu erken¬ 
nen, wenn Sie direkt darauf schauen - das heißt, wenn dessen 
Bild auf Ihre Fovea fällt. Wenn Sie dagegen ein wenig zur 
Seite blicken, sodass das Bild auf eine stäbchenreiche Region 
Ihrer Netzhaut fällt, können Sie das Objekt besser erkennen. 
(Astronomen, die mit bloßem Auge ein schwach leuchtendes 
Objekt am Himmel suchen, kennen diesen Trick schon lange 
und blicken etwas daneben.) Nachtaktive Säugetiere (wie Gleit¬ 
hörnchen) haben eine Retina, die mehr Stäbchen enthält. Im 
Gegensatz dazu weist die Retina einiger ausgesprochen tagakti¬ 
ver Säugetiere (wie Backenhömchen) überwiegend Zapfen auf. 

In der menschlichen Netzhaut gibt es drei Zapfentypen, die 
jeweils leicht unterschiedliche Isoformen des Opsins aufwei¬ 
sen, welche sich in der Lichtwellenlänge unterscheiden, die sie 
am besten absorbieren. Obwohl bei allen drei Zapfentypen die 
gleiche 11-ds-Retinal-Gruppe das Licht absorbiert, bestimmen 
deren molekulare Wechselwirkungen mit Opsin die spektrale 
Empfindlichkeit der Zapfen als Ganzes (►Abb. 45.18). Die¬ 
jenigen Zapfen, deren Absorptionsmaximum bei 419 nm liegt, 


werden als S-Zapfen für kurze {short) Wellenlängen bezeichnet 
(blauer Bereich). Diejenigen, die maximal um 531 nm absor¬ 
bieren, werden als M-Zapfen für mittlere Wellenlängen (grüner 
Bereich) bezeichnet, und diejenigen, die maximal um 559 nm 
absorbieren, als L-Zapfen für lange Wellenlängen (gelb-roter 
Bereich). Da verschiedene Wellenlängen des Lichts von den un¬ 
terschiedlichen Sehpigmenten unterschiedlich absorbiert wer¬ 
den, kann das Gehirn die relativen Inputs von den verschiede¬ 
nen Zapfentypen als vollständiges Farbspektrum interpretieren. 



400 450 500 550 600 650 

Wellenlänge (nm) 


Abb. 45.18 Absorptionsspektren von Zapfen. Die drei Zapfenty¬ 
pen enthalten leicht unterschiedliche Sehpigmente, die unterschiedliche 
Wellenlängen des Lichts absorbieren 
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Farbenblindheit beim Menschen resultiert aus dem Fehlen oder 
einer Funktionsstörung einer oder mehrerer der drei Zapfen¬ 
typen. Manche Säuger verfügen nur über zwei, viele Vögel 
hingegen über vier Zapfentypen. 


Informationen fließen durch Neuronenschichten 
in der Retina 

Die menschliche Retina ist in Neuronenschichten organisiert, 
die visuelle Informationen empfangen und verarbeiten, bevor 
sie Signale an das Gehirn weiterleiten (► Abb. 45.19). Der Linse 
(und damit dem Lichtinput) am nächsten hegt eine Schicht Gan¬ 
glienzellen; eine mittlere Schicht enthält drei Neuronentypen, 
Bipolarzellen, Horizontalzellen und Amakrinzellen, und die 
letzte Schicht der Netzhaut bilden schließlich die Photorezepto¬ 
ren (Stäbchen und Zapfen). Die drei Zellschichten zwischen den 
Photorezeptoren und den Ganglienzellen verarbeiten Informa¬ 
tionen über das Sehfeld. Man bezeichnet diese Anordnung, bei 
der die Photorezeptoren ganz hinten hegen, als inverse Retina. 
Im Gegensatz dazu haben Cephalopoden eine everse Retina; 
dort trifft das Licht also zuerst auf die Photorezeptoren. Die Ur¬ 


sache hegt in der völlig unterschiedlichen Entwicklung beider 
Augentypen: Während die Wirbeltierretina aus einer Gehirnaus¬ 
stülpung entsteht, bildet sich die Cephalopodenretina aus einer 
Hauteinstülpung. 

Media Clip 45.1 Into the Eye 

www.Lifel le.com/mc45. 1 

Activity 45.4 Structure of the Human Retina 

www.Lifel le.com/ac45. 4 

Ganglien- und Bipolarzellen Aus dem Abschnitt über die 
Stäbchen wissen Sie bereits, dass die Photorezeptoren auf der 
Rückseite der Retina als Reaktion auf einen Lichtreiz hyper- 
polarisiert werden und keine Aktionspotenziale generieren. Die 
Ganglienzellen auf der Vorderseite der Retina erzeugen jedoch 
Aktionspotenziale. Ihre Axone bilden den Sehnerv (Nervus op¬ 
ticus), der zum Gehirn zieht. 

Die Ganglienzellen sind mit den Photorezeptoren über Bipo- 
larzellen verbunden. Veränderungen im Membranpotenzial der 
Stäbchen und Zapfen als Reaktion auf eine Belichtung verän¬ 
dern die Raten, mit denen die Stäbchen und Zapfen an ihren 
Synapsen mit den Bipolarzehen Neurotransmitter freisetzen. 


Abb. 45.19 Die menschliche Netzhaut. Die mensch¬ 
liche Retina weist die Photorezeptorschicht und vier 
Neuronenschichten auf, die visuelle Informationen emp¬ 
fangen und verarbeiten. Die Stäbchen und Zapfen bilden 
die hinterste Schicht. Die anderen vier Schichten sind die 
Ganglienzellen, die Bipolarzellen, die Horizontalzellen 
und die Amakrinzellen, die alle daran beteiligt sind, die 
von den Lichtreizen über die Photorezeptoren ausgelöste 
Erregung zu verarbeiten und zum Gehirn weiterzuleiten 
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Als Reaktion auf den Neurotransmitter, der von den Photorezep¬ 
toren ausgeschüttet wird, verändert sich das Membranpotenzial 
der Bipolarzellen; dies wiederum verändert die Rate, mit der die 
Bipolarzellen an ihren Synapsen mit den Ganglienzellen Neuro¬ 
transmitter freisetzen. Die Rate der Neurotransmitterfreisetzung 
aus den Bipolarzellen bestimmt die Rate, mit der die Ganglien¬ 
zellen Aktionspotenziale generieren. Daher verläuft der direkte 
Informationsfluss in der Retina vom Photorezeptor über die 
Bipolarzelle zur Ganglienzelle. Die Ganglienzellen senden die 
Informationen durch den Sehnerv an das Gehirn. 

Jedes menschliche Auge enthält 1,2 Mio. Ganglienzellen, aber 
mehr als 100 Mio. Stäbchen und Zapfen. Daher müssen die 
Informationen konvergieren, während sie von den Photorezep¬ 
toren an die Ganglienzellen übermittelt werden. Eine gegebene 
Bipolarzelle kann Input von zahlreichen Stäbchen oder zahlrei¬ 
chen Zapfen erhalten, aber nicht von beiden. Die Beziehung 
zwischen Photorezeptoren, Bipolarzellen und Ganglienzellen 
hängt von ihrer Lage in der Retina ab. In der Fovea erhält eine 
Ganglienzelle vielleicht Input von nur fünf Photorezeptoren, in 
der Peripherie der Retina können es hingegen Inputs von vie¬ 
len Tausend Photorezeptoren sein. Die Sehschärfe spiegelt diese 
quantitativen Beziehungen wider. 

Die Photorezeptoren, die mit einer Ganglienzelle kommunizie¬ 
ren, bilden ein kreisförmiges rezeptives Feld. Fällt Licht auf ein 
rezeptives Feld, werden dessen Ganglienzellen entweder erregt 
oder gehemmt. Wie bereits erwähnt, sendet jede Ganglienzel¬ 
le ein Axon über den Sehnerv ins Gehirn. Daher spiegeln die 
Informationen, die von der Retina ins Gehirn gelangen, das Fle¬ 
ckenmuster von Hell und Dunkel wider, das auf die Netzhaut 
fällt. Die Frage, wie das Gehirn aus dem Input der rezeptiven 
Felder das Sehfeld konstruiert, wird in ► Kap. 46 beantwortet. 

Horizontal- und Amakrinzellen Die anderen beiden Zell¬ 
schichten, die Horizontalzellen und die Amakrinzellen, kom¬ 
munizieren seitlich (lateral) über die Retina. Horizontalzellen 
bilden Synapsen mit benachbarten Photorezeptoren. Daher kann 
Licht, das auf einen Photorezeptor fällt, die Lichtempfindlich¬ 
keit seiner Nachbarn beeinflussen. Dieser laterale Informations¬ 
fluss ermöglicht der Retina eine verbesserte Kontrastwahrneh¬ 
mung zwischen hellen und dunklen Bereichen eines Musters. 
Amakrinzellen stellen lokale Verbindungen zwischen Bipolar¬ 
zellen und Ganglienzellen her. Die Rolle der Amakrinzellen ist 
immer noch nicht ganz verstanden. Einige amakrine Zelltypen 
reagieren höchst empfindlich auf BeleuchtungsVeränderungen 
oder Bewegung. Andere tragen dazu bei, die Empfindlichkeit 
der Augen dem herrschenden Beleuchtungsniveau anzupassen. 
Wenn sich das Niveau der Hintergrundbeleuchtung ändert, hel¬ 
fen amakrine Zell Verbindungen den Ganglienzellen, weiterhin 
empfindlich für zeitliche Veränderungen von Lichtreizen zu 
bleiben. Daher reagieren die Augen selbst bei starker Verände¬ 
rung der Hintergrundbeleuchtung, wenn man beispielsweise von 
draußen kommend einen Raum betritt, sensibel auf kleinere, ra¬ 
schere Veränderungen in den Lichtmustern, die auf die Netzhaut 
fallen. Das von dieser Buchseite reflektierte Licht kann je nach¬ 
dem, ob die Seite draußen an einen sonnigen Tag oder in einer 
mondlosen Nacht betrachtet wird, um neun Größenordnungen 
(also um das Milliardenfache) variieren. Auch wenn unsere Au¬ 


gen in einem Lichtstärkebereich von nur zwei Größenordnungen 
am besten funktionieren, kann eine Modulation durch Amakrin¬ 
zellen dieses Fenster rasch verschieben und unser Sehvermögen 
so an einen breiten Bereich von Lichtintensitäten anpassen. 

45.4 Wiederholung 

Wirbeltiere haben Augen mit einer Linse, die einfallendes 
Licht auf der lichtempfindlichen Netzhaut bündelt und 
ein scharfes Bild entstehen lässt. Opsinmoleküle sind bei 
allen Tieren für die Lichtempfindlichkeit verantwortlich. 
Bei Säugern befinden sich die Moleküle in als Stäbchen 
und Zapfen bezeichneten Rezeptorzellen. Geringfügige 
Unterschiede in den Opsinen führen zu einer jeweils 
etwas anderen spektralen Empfindlichkeit, die die Grund¬ 
lage für das Farbensehen bildet. Stäbchen und Zapfen ge¬ 
nerieren keine Aktionspotenziale, aber ihre (graduierten) 
Rezeptorpotenziale verändern die Neurotransmitterfrei¬ 
setzung auf Bipolarzellen der Retina. Diese Bipolarzellen 
beeinflussen dann ihrerseits Ganglienzellen, die in ihren 
Axonen Aktionspotenziale erzeugen; diese Axone ziehen 
via Sehnerv zum Gehirn. Zwei andere Zelltypen in der 
Netzhaut, die Horizontal- und die Amakrinzellen, dienen 
der Kontrastverstärkung bzw. passen die Empfindlichkeit 
der Retina an die Lichtverhältnisse an. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, wie ein Photon in eine Veränderung 
des Membranpotenzials umgewandelt wird. 

■ Eigenschaften und Lage von Stäbchen und Zapfen in 
der Retina vergleichen können. 

■ die strukturellen Komponenten für die Bewegungsde¬ 
tektion und für die Sehschärfe beschreiben können. 

■ die rezeptiven Felder von Ganglienzellen im Hinblick 
auf die laterale Verarbeitung der Informationen durch 
die Horizontal- und die Amakrinzellen erklären kön¬ 
nen. 


_ ? _ 

1. Erklären Sie, warum sich ein Komplexauge besser für die 
Wahrnehmung von Bewegung eignet als für das Erstellen 
von scharfen Bildern. 

2. Wie verändert ein Photon (Lichtquant) das Membranpoten¬ 
zial der Stäbchen? 

3. Erklären Sie, wie sich Stäbchen und die verschiedenen Zap¬ 
fentypen in ihrer spektralen Empfindlichkeit unterscheiden. 

4. Wenn Sie direkt geradeaus schauen und jemand eine farbi¬ 
ge Karte an Ihrer rechten oder Ihrer linken Seite hoch hält, 
warum können Sie nicht sagen, um welche Farbe es sich han¬ 
delt? 

5. Geben Sie zwei Gründe dafür an, warum Ihr Sehvermögen 
beeinträchtigt ist, wenn Sie aus dem Hellen in einen schwach 
beleuchteten Raum treten. 
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Auch wenn Sie den Informationsfluss in der Retina nun ken¬ 
nen, sagt Ihnen das noch nichts über die Verarbeitung dieser 
Informationen im Gehirn. Was meldet das Auge dem Gehirn 
als Reaktion auf ein Lichtmuster, das auf die Netzhaut fällt? In 
► Kap. 46 werden Sie sehen, wie das Gehirn aus diesen Infor¬ 
mationen unseren optischen Eindruck von der Welt erzeugt. 

Faszination Forschung: Wie sehen Grubenottern im Dun¬ 
keln? 

Die Grubenorgane von Klapperschlangen sind Infrarotde¬ 
tektoren, die die Präsenz von warmblütiger Beute anzei- 
gen. Es stellt sich nun die Frage, wie die Grubenorgane 
Infrarotstrahlung in neuronale Informationen übersetzen. 
Infrarotstrahlung ist ebenso wie sichtbares Licht ein Teil 
des elektromagnetischen Spektrums. Könnte es sich bei 
den Rezeptorzellen in den Grubenorganen daher um mo¬ 
difizierte Photorezeptoren handeln? Oder haben sie sich 
aus den Typen sensorischer Neuronen in der Haut ent¬ 
wickelt, die Temperatur wahmehmen? Die Hypothese 
der temperaturempfindlichen Neuronen erscheint plau¬ 
sibler, weil es in den Grubenorganen kein Rhodopsin 
gibt. Aber wie erwarben diese Neuronen die Fähig¬ 
keit zur Detektion winziger Temperaturänderungen der 
Grubenorgane, hervorgerufen von fernen Infrarotquel¬ 
len? Wie in ► „Experiment: Wie sehen Grubenottern 
im Dunkeln?“ beschrieben, wurde ein bestimmt TRP- 
Kanal identifiziert, der in dem Trigeminusganglion der 
Klapperschlange stark exprimiert wird, nicht aber in den 


Hinterwurzelganglien. Diese Experimente ergaben auch, 
dass der TRPA1-Kanal im Trigeminusganglion oder in 
den Hinterwurzelganglien von Schlangen, die nicht zu 
den Grubenottern zählen, nicht stark exprimiert wird, 
wohl aber bei einem entfernten Verwandten der Gru¬ 
benottern, dem Python. Außerdem wurde festgestellt, 
dass die Expression des TRPA1 -Gens in Froschoocyten zu 
einer hohen Temperaturempfindlichkeit im Bereich von 
36-42 °C führt. Daraus können wir schließen, dass sich 
der TRPA1-Kanal gemeinsam mit dem Grubenorgan ent¬ 
wickelt hat, um Grubenotter wie die Klapperschlangen 
zu befähigen, bei Dunkelheit warmblütige Beute zu ent¬ 
decken. 

Ausblick 

Die Identifikation von spezifischen Genen, die spezifische 
sensorische Fähigkeiten übermitteln - beispielsweise die 
Identifikation der verschiedenen Opsingene für das Far¬ 
bensehen und des TRPA1 -Gens für die Infrarotwahrneh¬ 
mung - lassen es möglich erscheinen, dass es gelingen 
könnte, die sensorischen Fähigkeiten von Tieren und sogar 
von Menschen zu erweitern. Wie wäre es, wenn wir Infra¬ 
rot und Ultraviolett sehen oder Ultraschall und Infraschall 
hören könnten? Wäre das menschliche Gehirn in der Lage, 
die riesigen Mengen zusätzlicher Informationen sinnvoll 
zu verarbeiten und zu integrieren? Wie würde dies unsere 
bewusste Wahrnehmung der Realität verändern? 
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45.1 Sinneszellen wandeln Reize in Rezeptorpotenziale 

um 

■ Sinneszellen, auch als Sensoren oder sensorische Rezep¬ 
toren bekannt, wandeln Informationen über die äußere 
und innere Umwelt des Tieres in Aktionspotenziale um, 
die das Gehirn als unterschiedliche Formen sensorischer 
Informationen wahrnimmt. 

■ Die von einer Sinneszelle initiierten Rezeptorpotenzia¬ 
le können sich in Plasmamembranbereiche ausbreiten, 
die Aktionspotenziale generieren, oder sie reagieren mit 
einem graduierten Membranpotenzial, das die Ausschüt¬ 
tung von Neurotransmittern für sensorische Neuronen 
kontrolliert, die ihrerseits Aktionspotenziale erzeugen. 
Siehe ►Abb. 45.1 

■ Sinneszellen verfügen über Rezeptorproteine, die Ionen¬ 
kanäle veranlassen, sich zu öffnen oder zu schließen, 
was das Membranpotenzial der Sinneszelle verändert. Ei¬ 
nige Rezeptoren öffnen Ionenkanäle mechanisch durch 
Druck oder Zug. Andere Rezeptoren wirken über Signal¬ 
transduktionswege, um Rezeptorpotenziale zu generieren. 
Eine große Familie von Genen, die als TRP-Gene (TRP 
von transient receptor potential ) bezeichnet werden, ist 
für viele Modalitäten der sensorischen Transduktion ver¬ 
antwortlich. Siehe ►Abb. 45.2; ►„Experiment: Wie se¬ 
hen Grubenottem im Dunkeln?“ 

■ Die Interpretation von Aktionspotenzialen als bestimmte 
sensorische Empfindungen hängt davon ab, welchen Neu¬ 
ronen im ZNS die Informationen zugeleitet werden. 

■ Die sensorische Adaptation ermöglicht dem Nerven¬ 
system, unwichtige oder ständig vorhandene Reize zu 
ignorieren, während es weiterhin auf wichtige oder neue 
Reize reagiert. 

46.2 Chemorezeptoren wirken über die Bindung eines 

Duft- oder Geschmacksstoffs 

■ Chemorezeptoren sind für Geruch, Geschmack und die 
Wahrnehmung von Pheromonen verantwortlich. 

■ Die olfaktorischen Sinneszellen von Säugern projizie¬ 
ren direkt in den Riechkolben (Bulbus olfactorius) des 
Gehirns. Sinneszellen für ein und denselben Duftstoff 
(Odorant) projizieren zum selben Areal im Riechkolben. 

■ Jede olfaktorische Sinneszelle exprimiert ein bestimmtes 
Rezeptorprotein, das bestimmte Moleküle oder Ionen bin¬ 
den kann. Die Bindung führt dazu, dass ein sekundärer 
Botenstoff Ionenkanäle öffnet, was zur Auslösung eines 
Aktionspotenzials führt. Siehe ► Abb. 45.3 

■ Pheromone sind chemische Verbindungen, mit deren Hil¬ 
fe Individuen derselben Art untereinander kommunizie¬ 
ren können. 

■ Bei Wirbeltieren sind Geschmacksknospen in der Mund¬ 
höhle für das Schmecken verantwortlich. Die fünf grund¬ 
legenden Geschmacksqualitäten sind süß, salzig, sauer, 
bitter und umami. Siehe ► Abb. 45.5 


45.3 Mechanische Kräfte werden über eine Verformung 

der Plasmamembran wahrgenommen 

■ Die Haut enthält eine Vielzahl Mechanorezeptoren, 
die auf Berührung und Druck reagieren. Die Dichte 
der Mechanorezeptoren in einem Hautareal entscheidet 
über die taktile Empfindlichkeit dieses Areals. Siehe 

► Abb. 45.6 

■ Dehnungsrezeptoren in Muskelspindeln und Golgi-Seh- 
nenorganen informieren das ZNS über die Lage und 
mechanische Belastung verschiedener Körperteile. Siehe 

► Abb. 45.7 

■ Haarzellen sind Mechanorezeptoren des Gehörs und des 
Vestibularorgans. Ein mechanisches Abbiegen der Stereo- 
villi der Haarzellen verändert ihre Rezeptorproteine und 
damit auch ihr Membranpotenzial. Siehe ► Abb. 45.8 

■ Im auditorischen System von Säugern sammeln die Ohr¬ 
muscheln Schallwellen und leiten sie zum Trommelfell, 
das als Reaktion auf die Schallwellen schwingt. Die 
Schwingungen des Trommelfells werden durch eine Ket¬ 
te von Gehörknöchelchen verstärkt, die sie zum ovalen 
Fenster leiten. Schwingungen des ovalen Fensters füh¬ 
ren zu Druckwellen in der flüssigkeitsgefüllten Schnecke 
(Cochlea). Siehe ► Abb. 45.9; ► Activity 45.1 

■ Die Basilarmembran, die im Zentrum der Cochlea ver¬ 
läuft, wird an bestimmten Stellen, die frequenzabhängig 
sind, von Druckwellen ausgelenkt. Diese Auslenkung be¬ 
wirkt ein Abbiegen der Haarzellen im Corti-Organ, das 
sich auf der Basilarmembran befindet. Rezeptorpoten¬ 
ziale in den Haarzellen veranlassen diese, Neurotrans¬ 
mitter auszuschütten; das löst im Hömerv Aktionspo¬ 
tenziale aus, die an den auditorischen Cortex des Ge¬ 
hirns übermittelt werden. Siehe ►Abb. 45.10; ►Anima¬ 
tion 45.1 

■ Haarzellen sind Mechanorezeptoren im Gleichgewichts¬ 
organ (Vestibularorgan) von Säugern, zu dem die drei 
Bogengänge sowie Sacculus und Utriculus gehören. Sie¬ 
he ► Abb. 45.11 ; ► Animation 45.2 

45.4 Photorezeptoren reagieren auf einzelne Lichtquan¬ 
ten 

■ Visuelle Systeme reichen von den einfachen Becherau¬ 
gen der Plattwürmer, die es den Tieren erlauben, die 
Richtung des Lichteinfalls wahrzunehmen, über die Kom¬ 
plexaugen der Arthropoden, die es den Tieren ermög¬ 
lichen, Formen, Muster und Bewegungen zu erkennen, 
bis zu den Linsenaugen von Cephalopoden und Verte¬ 
braten, die scharfe Bilder erzeugen. Siehe ►Abb. 45.12, 
45.13 

■ Die kameraartigen Linsenaugen von Wirbeltieren werfen 
detaillierte Bilder von Objekten im Sehfeld auf dicht an¬ 
geordnete Photorezeptoren, die das visuelle Bild in neu¬ 
ronale Signale umwandeln. Siehe ►Abb. 45.13, 45.14; 

► Activity 45.3 
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■ Die Licht Wahrnehmung bei Tieren basiert darauf, dass 
Photonen (Lichtquanten) von Rhodopsin absorbiert wer¬ 
den, einem Photorezeptormolekül, das aus dem Protein 
Opsin und dem lichtabsorbierenden Chromophor 11- 
cA-Retinal besteht. Die aufgrund der Lichtabsorption 
erfolgende Umwandlung von 11-cA-Retinal in all -trans- 
Retinal ist der erste Schritt einer Kaskade intrazellulärer 
Prozesse, die zu einer Veränderung des Membranpotenzi¬ 
als (Hyperpolarisation) des Photorezeptors führen. Siehe 
► Abb. 45.15, 45.17; ► Animation 45.2 

■ Wirbeltiere haben zwei Typen von Photorezeptoren: Stäb¬ 
chen und Zapfen. Stäbchen sind lichtempfindlicher und 
für das Sehen bei Dämmerlicht zuständig. Zapfen sind 
weniger lichtempfindlich und für eine hohe Sehschärfe 
sowie für das Farbensehen verantwortlich. 

■ Die Photorezeptoren von Wirbeltieren erzeugen keine 
Aktionspotenziale. Stäbchen werden durch Lichtreize hy- 


perpolarisiert und setzen dadurch an den Synapsen, die 
sie mit weiterführenden Neuronen bilden, weniger Neu¬ 
rotransmitter frei. Siehe ► „Experiment: Wie Licht Stäb¬ 
chen stimuliert“ 

■ Rhodopsin ist das Sehpigment der Stäbchen. Die Seh¬ 
pigmente der Zapfen weisen drei unterschiedliche Op- 
sinkomponenten auf, die ihnen unterschiedliche spektrale 
Empfindlichkeiten verleihen. Siehe ► Abb. 45.18 

■ Die Netzhaut (Retina) von Wirbeltieren besteht aus Neu¬ 
ronenschichten und kleidet den hinteren Teil des Auges 
aus. Die lichtabsorbierenden Photorezeptoren liegen auf 
der Rückseite der Retina. Die vorderste Schicht der Reti¬ 
na besteht aus Ganglienzellen, die ihre Axone im Sehnerv 
zum Gehirn schicken. Zwischen den Photorezeptoren und 
den Ganglienzellen liegen Bipolar-, Horizontal- und Ama- 
krinzellen, die von den Photorezeptoren kommende Infor¬ 
mationen verarbeiten. Siehe ► Abb. 45.19; ► Activity 45.4 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Das Gehör wandelt Schallwellen in der Luft (oder im Was¬ 
ser) in Druckwellen in Flüssigkeiten um, die Haarzellen ab- 
biegen, um Hörempfindungen zu erzeugen (► Abschn. 45.3). 

Originalliteratur: Corcoran AJ, Conner WE (2012 ) J Exp Biol 
215: 4278-4287 

Zur Jagd auf Nachtfalter (umgangssprachlich auch als Mot¬ 
ten bezeichnet) setzen Fledermäuse Echoortung ein. Eine Fle¬ 
dermaus, die Beute verfolgt, stößt Ultraschallsignale aus, die 
von der fliegenden Motte reflektiert und als Echo von der 
Fledermaus wieder aufgefangen werden. Das ermöglicht der 
Fledermaus, ihre Beute zu orten. Viele Mottenarten können 
Ultraschallsignale der Fledermaus mithilfe paariger Hörorgane 
(Tympanalorgane) wahmehmen, die auf hoch- und niederfre¬ 
quente Schallwellen ansprechen. Sie reagieren dann zum Bei¬ 
spiel mit Flugrichtungswechseln, wie Abdrehen oder schnellem 
Abtauchen. Diese Motten haben also im Verlauf ihrer Evolution 
eine Möglichkeit erworben, ihren Jägern zu entkommen. 

Doch nicht alle Motten reagieren auf die Ultraschalllaute aus¬ 
schließlich mit Ausweichmanövern. Manche Arten, beispiels¬ 


weise der mittelamerikanischen Bärenspinner Bertholdia trigo- 
na, setzen zusätzlich besondere Schallorgane (Tymbalorgane, 
Trommelorgane) am Thorax ein, um explosionsartige Serien 
von Ultraschallklicks zu erzeugen. Corcoran und seine Mitar¬ 
beiter vermuteten aufgrund von Versuchen mit diesen Motten 
und insektenfressenden Fledermäusen in Flugkäfigen, dass die¬ 
se Klickausbrüche dazu dienen, die Echoortung der Fledermäu¬ 
se zu blockieren. Nun wollten sie diese Hypothese auch im 
Freiland testen. Bei einer Gruppe von B. trigona (N = 41) 
wurden die Schallorgane durch einen Einstich zerstört, sodass 
sie keine Klicks mehr produzieren konnten (stumm), bei der 
Kontrollgruppe (V = 38) blieben die Schallorgane intakt (kli¬ 
ckend). Die dem Hören dienenden Tympanalorgane blieben bei 
allen Tieren intakt. Beide Gruppen wurden in einem Gebiet 
freigelassen, in dem Fledermäuse jagten. Das Schicksal der frei- 
gelassenen Motten wurde video- und audiotechnisch überwacht. 
Die Ergebnisse des Experiments zeigen die Diagramme. 

In ► Abb. A geben die Zahlen über den Balken die Zahl der An¬ 
griffe an, wenn stumme oder klickende Motten ein bestimmtes 
Ausweichverhalten zeigten. Statistisch gab es keinen signifi¬ 
kanten Unterschied zwischen den stummen und den klickenden 
Motten. 

In ► Abb. B geben die Zahlen über den Balken die Zahl der er¬ 
folgreichen Fänge an, wenn stumme oder klickende Motten ein 
bestimmtes Aus weich verhalten zeigten. In allen drei Kategorien 
war der Unterschied zwischen stummen und klickenden Motten 
statistisch signifikant. 







Abtauchen Wegfliegen keine Reaktion 
Verhalten der Motten 


Abb. B 



Abtauchen Wegfliegen keine Reaktion 
Verhalten der Motten 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was Sie gelernt haben 

Aufgaben 

1. Waren Motten mit zerstörten Schallorganen den Daten in 
► Abb. A zufolge noch in der Lage, auf die Fledermaus¬ 
angriffe mit Ausweichmanövern zu reagieren? Erläutern Sie 
Ihre Antwort. Warum ist das für die Validität (Aussagekraft) 
des Experiments entscheidend? 

2. Welche Wirkung hatte die Zerstörung der Schallorgane den 
Daten in ► Abb. B zufolge auf die Zahl der Fänge? Wie stüt¬ 
zen diese Ergebnisse die Hypothese, dass die Schallorgane 
bei B. trigona die Funktion haben, die Echoortung von Fle¬ 
dermäusen zu blockieren? 

3. In dieser Studie hatten die von den Fledermäusen ( Myo- 
tis spec.) zur Echoortung erzeugten Schallpulse eine Fre¬ 
quenz von rund 50 kHz (50.000 Zyklen/s). Das Echo von der 
Motte hatte dieselbe Frequenz. Die Obergrenze des mensch¬ 
lichen Hörvermögens liegt in der Jugend bei 20 kHz. Wie 
unterscheidet sich die Basilarmembran in der Cochlea der 
Fledermäuse Ihrer Meinung nach in ihrer Struktur von der 
menschlichen Basilarmembran? 
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46 Das Nervensystem von Säugern: Struktur und höhere Funktionen 


Faszination Forschung: Fahren Sie Taxi, das trainiert Ihr Ge¬ 
hirn 

Gehen Sie doch einmal auf einen Kartendienst im In¬ 
ternet und vergleichen Sie London mit New York City, 
wobei Sie denselben Maßstab wählen. In welcher Stadt 
ist es wohl einfacher, als Taxifahrer zu arbeiten? Elea- 
nor Maguire war von den navigatorischen Fähigkeiten der 
Londoner Taxifahrer so beeindruckt, dass sie sich ent¬ 
schloss zu überprüfen, ob deren Gehirne irgendwelche 
besonderen Merkmale aufweisen. Mit einem computerge¬ 
stützten, bildgebenden Verfahren, der Magnetresonanzto¬ 
mographie, untersuchten Maguire und ihre Kollegen die 
Gehirne von Taxifahrern mit unterschiedlich langer Be¬ 
rufserfahrung und verglichen sie sowohl untereinander als 
auch mit den Gehirnen von Kontrollpersonen mit ande¬ 
ren Berufen. Die Untersuchungen ergaben bei Taxifahrern 
signifikante Unterschiede in der Anatomie des Hippo- 
campus. 

Der Hippocampus ist eine Hirnregion, die an Lernen und 
Gedächtnis beteiligt ist. Vor allem der posteriore Hippo¬ 
campus spielt eine wichtige Rolle für das Erinnern an 
räumliche Beziehungen zwischen Objekten in der Um¬ 
gebung. Der posteriore Hippocampus von Taxifahrern, 
stellte Maguire fest, war größer als derjenige von Kon¬ 
trollpersonen, und unter Taxifahrern bestand eine positive 
Korrelation zwischen der Größe des Hippocampus und 
der Länge der Berufserfahrung. 

Matt Wilson ist darauf spezialisiert, die Hippocampus- 
aktivität von Laborratten zu bestimmen, während die 
Tiere ihren Weg durch ein Labyrinth suchen. Durch Ein¬ 
pflanzen von Elektroden in den Hippocampus der Ratten 
gelang es Wilson und seinen Kollegen, spezifische Neu¬ 
ronen, sogenannte Ortszellen, zu lokalisieren, die nur 
dann feuern, wenn sich die Ratte an einer bestimmten 
Stelle im Labyrinth befindet. Wenn die Ratte das La¬ 
byrinth daher von Anfang bis Ende durchquert, wird 
eine Sequenz von Aktionspotenzialen abgeleitet. Manch¬ 
mal, wenn die Ratte eine Pause macht, wird die gleiche 
Sequenz wiederholt, aber mit der 20-fachen Geschwin¬ 
digkeit, sozusagen im Zeitraffer. Es scheint, als spiegele 
die Ableitung wider, was die Ratte denkt - wo sie ge¬ 
wesen ist, wohin sie gleich laufen wird. In einem Laby¬ 
rinth, das eine Gabelung aufwies, an der sich die Tiere 
für rechts oder links entscheiden mussten, ließ das Fre¬ 
quenzmuster von Aktionspotenzialen am Startpunkt im 
Voraus erkennen, welche Richtung das Tier einschlagen 
wird. 

Der Hippocampus spielt eine wichtige Rolle für den 
Erwerb von Erinnerungen und ihre Konsolidierung im 
Langzeitgedächtnis. Wir wissen auch, dass Schlafen für 
das Lernen wichtig ist. Könnte es sein, dass im Schlaf 
etwas im Hippocampus geschieht, das die Erinnerung för¬ 
dert? 


Kann eine Ableitung aus den Ortszellen Prozesse der 
Gedächtniskonsolidierung sichtbar machen, die im 
Schlaf ablaufen? 

In „Experiment: Ortszellen enthüllen Abläufe bei der Ge¬ 
dächtniskonsolidierung im Schlaf“ in ► Abschn. 46.1 und 
in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels 
finden Sie Antworten auf diese Frage. 


46.1 Die Areale des Nervensystems 
lassen sich einzelnen 
Funktionen zuordnen 

Die Organisation des Nervensystems von Säugern lässt sich ana¬ 
tomisch oder funktionell beschreiben. Anatomisch gesehen, be¬ 
stehen sämtliche Wirbeltiernervensysteme aus drei Hauptkom¬ 
ponenten: Gehirn, Rückenmark und einem Satz peripherer Ner¬ 
ven, die in alle Körperregionen ziehen. Wie in ► Abschn. 44.4 
diskutiert, bilden Gehirn und Rückenmark das Zentralnerven¬ 
system (ZNS); die Hirnnerven (Cranialnerven) und die Spinal¬ 
nerven, die das ZNS mit allen Geweben des Körpers verbinden, 
werden zusammen als peripheres Nervensystem (PNS) be¬ 
zeichnet. Eine zusätzliche Unterabteilung des Nervensystems 
existiert im Verdauungstrakt: das enterische Nervensystem 
(ENS), das Sie in ► Kap. 50 kennenlernen werden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bewusste sensorische und unbewusste physiologische Informa¬ 
tionen gelangen über afferente Neuronen zum Zentralnervensys¬ 
tem und führen zu einem efferenten Output an die Willkürmus¬ 
kulatur (also zu Bewegung) und zu unbewussten Kommandos, 
die autonome Reaktionen auslösen. 

■ Von vorne nach hinten entstehen aus dem embryonalen Neural¬ 
rohr Cerebrum, Thalamus/Hypothalamus, Strukturen des Mittel¬ 
hirns sowie Cerebellum/Pons/Medulla oblongata. 

■ Spezifische Areale der vier Großhirnlappen und des Inselcortex 
haben sensorische, motorische und assoziative Funktionen. 

■ Menschen sind Primaten mit „besonders großem Gehirn", doch 
andere Faktoren als die reine Größe tragen zu den menschlichen 
Hirnfunktionen bei. 

Wie Sie in ► Abschn. 45.1 erfahren haben, ist ein Neuron eine 
elektrisch erregbare Zelle, die über Dendriten und ein Axon mit 
anderen Zellen kommuniziert, während ein Nerv ein Bündel 
von Axonen ist, das gleichzeitig vielerlei Informationen wei¬ 
terleitet. Einige Axone in einem Nerv übermitteln vielleicht 
Informationen an das ZNS, während andere Axone desselben 
Nervs Informationen vom ZNS an Organe im Körper weiterlei¬ 
ten. In diesem Kapitel werden Sie Genaueres zur Anatomie und 
Funktion einzelner Bestandteile von Gehirn, Rückenmark und 
peripherem Nervensystem erfahren. 
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Die funktionelle Organisation des 
Nervensystems basiert darauf, 
welche Informationen wohin fließen 


Die wichtigsten Bahnen des Informationsflusses durch das 
menschliche Nervensystem sind in ► Abb. 46.1 zusammenge¬ 
fasst. Die weißen Kästen erläutern die vier Abteilungen des 
peripheren Nervensystems; zwei davon übermitteln Informatio¬ 
nen aus der Peripherie zum ZNS, die beiden anderen übermitteln 
Informationen vom ZNS an die Peripherie. 

■ Afferenzen des peripheren Nervensystems übermitteln In¬ 
formationen an das ZNS. Wir sind uns eines Großteils dieser 
sensorischen Informationen (beispielsweise Licht, Schall, 
Hauttemperatur, Lage der Extremitäten) bewusst und be¬ 
zeichnen sie als sensorische Afferenzen. Andere afferente 
Informationen, die eine wichtige Rolle bei der physiologi¬ 
schen Regulation spielen (beispielsweise Blutdruck, Kem- 
temperatur des Körpers, Sauerstoffversorgung des Blutes), 
nehmen wir in der Regel nicht bewusst wahr. Man fasst sie 
als viszerale Afferenzen zusammen. 

■ Efferenzen des peripheren Nervensystems übermitteln In¬ 
formationen vom ZNS an Muskeln und Drüsen im Kör¬ 
per. Efferente Bahnen lassen sich in einen willkürlichen 
Bereich aufteilen, der unsere Willkürbewegungen ausführt 
(motorische Efferenzen), und einen unwillkürlichen oder 
autonomen Bereich, der physiologische Funktionen kontrol¬ 
liert (viszerale Efferenzen). 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 46.1: Wie erreicht hormoneller Input das ZNS 
und wie verlässt hormoneller Output das ZNS? 


sensorische Afferenzen 


bewusste sensorische 
Information (z.B. Sehen, 
Schall, Geruch) 


motorische Efferenzen 


willkürliche Befehle an 
die Skelettmuskulatur 
(Verhalten) 


Hormone 


Zentral¬ 

nerven¬ 

system 

(ZNS) 


Neurohormone 


viszerale Afferenzen 


viszerale Efferenzen 

unbewusste physiolo¬ 
gische Informationen 
(z.B. Blutdruck, Kern¬ 
temperatur des Körpers) 

peripheres 

Nerven¬ 

system 

(PNS) 

autonome Befehle 
(z.B. Herzfrequenz, 
Schwitzen, Speicheln) 



Abb. 46.1 Die Organisation des Nervensystems. Das periphere Ner¬ 
vensystem übermittelt über Afferenzen sensorischen Input (Eingangssi¬ 
gnale) zum ZNS und über Efferenzen motorischen und anderen Output 
(Ausgangssignale) zu Muskeln und Drüsen. Das ZNS empfängt auch 
Input von Hormonen und produziert seinerseits hormonellen Output 
(► Abschn. 40.2) 


Zusätzlich zur neuronalen Informationen, die das ZNS vom 
PNS erhält, empfängt es chemische Informationen in Form von 
Hormonen, die im Blut zirkulieren. Im Gegenzug gelangen 
Neurohormone, die von Neuronen abgegeben werden, in das 
Blut und beeinflussen entfernt gelegene Neuronen und andere 
Zellen (►Abb. 46.1). 


Das ZNS von Wirbeltieren entwickelt sich 
aus dem embryonalen Neuralrohr 


Im Frühstadium der Entwicklung sämtlicher Wirbeltierembryo¬ 
nen bildet sich ein Hohlrohr aus Nervengewebe, das Neural¬ 
rohr (► Abschn. 43.4). Am Vorderende des Embryos bildet das 
Neuralrohr drei paarige Bläschen aus, aus denen sich Rauten¬ 
hirn (Rhombencephalon), Mittelhirn (Mesencephalon) und 
Vorderhirn (Prosencephalon) entwickeln. Das übrige Neural¬ 
rohr wird zum Rückenmark. Die peripheren Nerven wachsen 
als Hirnnerven aus dem Mittelhirn und dem Rautenhirn und 
als Spinalnerven aus dem Rückenmark aus. Von diesem frü¬ 
hen Stadium an ist die lineare Achse des Informationsflusses im 
Nervensystem zu erkennen. Obgleich das sich entwickelnde Ge¬ 
hirn sich faltet und zu einer komplexen Struktur heranwächst, 
folgt der Informationsfluss im adulten Nervensystem Bahnen, 
die sich aus dem einfachen, linearen Neuralrohr entwickelt ha¬ 
ben. 

Aus allen drei Regionen des embryonalen Gehirns differenzie¬ 
ren sich im adulten Gehirn zahlreiche Strukturen (► Abb. 46.2). 
Aus dem embryonalen Mittelhim entwickeln sich Strukturen, 
die gewisse Aspekte visueller und auditorischer Informationen 
verarbeiten. Aus dem Rautenhim entwickeln sich die Medul- 
la oblongata (verlängertes Rückenmark), der Pons (Brücke) 
und das Cerebellum (Kleinhirn). Die Medulla oblongata ist ein 
Fortsatz des Rückenmarks (Medulla spinalis), der Pons liegt 
vor der Medulla oblongata, und das Cerebellum ist eine dorsale 
Ausstülpung des Pons. Medulla oblongata und Pons enthalten 
spezifische Neuronengruppen, die an der Kontrolle physiologi¬ 
scher Funktionen (wie Atmung und Kreislauf) sowie einfacher 
motorischer Muster (wie Schlucken und Erbrechen) beteiligt 
sind. Die gesamten Informationen, die zwischen Rückenmark 
und höheren Gehimzentren ausgetauscht werden, müssen Me¬ 
dulla oblongata, Pons und Mittelhim passieren, die gemeinsam 
als Hirnstamm bezeichnet werden. (Der Hirnstamm bildet zu¬ 
sammen mit dem weiter unten erwähnten Zwischenhirn das 
Stammhirn.) 

Das Kleinhirn (Cerebellum) spielt für die Koordinierung der 
Muskelaktivität und den Erhalt des Gleichgewichts eine wich¬ 
tige Rolle. Es ist wie der Dirigent eines Orchesters und erhält 
„Kopien“ der Befehle, die von höheren Hirnzentren an die 
Muskeln ergehen, sowie Informationen, die via Rückenmark 
von den Muskeln und Gelenken zum Gehirn geschickt werden. 
Daher kann es die motorische „Partitur“ mit dem tatsächli¬ 
chen Verhalten der Muskulatur vergleichen und entsprechend 
die Feinabstimmung der motorischen Befehle vornehmen. Eine 
Schädigung des Cerebellums führt zu einem Verlust von Fein¬ 
motorik und Koordination. 
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30 Tage 


Das Gehirn entwickelt 
sich aus dem Vorder¬ 
ende des embryonalen 
Neuralrohrs. 


Mittelhirn 

(Mesencephalon) 

Vorderhirn 

(Prosencephalon) Bläschen 


Rautenhirn (Rhombencephalon) 


und 

Spinalganglien 


Rückenmark 

(Medulla spinalis) 


Das Endhirn entwickelt 
sich zum Großhirn 

(Cerebrum). 


180 Tage 


Großhirn 

Kleinhirn 

Pons 

Medulla 

oblongata 

Rücken¬ 

mark 


Cerebellum 
Rückenmark 


Aus dem Rautenhirn (Rhomb¬ 
encephalon) entwickeln 
sich Kleinhirn (Cerebellum), 
Brücke (Pons) und verläng¬ 
ertes Rückenmark (Medulla 
oblongata). 


60 Tage 


sich entwickelnde Augen 


Rautenhirn 


Rücken¬ 

mark 


adultes Gehirn (Sagittalschnitt, 

Blick auf die rechte Großhirnhemisphäre) 


Hypophyse 


Hirnstamm - 


Mittelhirn 


Pons 

Medulla 

^oblongata 


Mittelhirn 
I Zwischenhirn 


Vorderhirn 


Endhirn 


Aus dem Vorderhirn entwickeln sich 
das Endhirn (Telencephalon) und 
das Zwischenhirn (Diencephalon). 


Hypothalamus. 


Thalamus- 
Hypothalamus 


f --- > \ 

Das Zwischenhirn 

(Diencephalon) ent¬ 
wickelt sich zum 
Thalamus und zum 


Abb. 46.2 Entwicklung des menschlichen Nervensystems. Beim 
Mensch differenziert sich, wie bei allen Wirbeltierembryonen, das Vor¬ 
derende des Neuralrohrs in Vorderhirn, Mittelhirn und Rautenhirn. Aus 
jeder dieser Regionen entwickeln sich mehrere Strukturen des Erwach¬ 
senengehirns. Der Rest des Neuralrohrs wird zum Rückenmark 


Aus dem embryonalen Vorderhim entwickelt sich eine zen¬ 
trale Region, die als Zwischenhirn (Diencephalon) bezeich¬ 
net wird, sowie eine umgebende Struktur, dem Endhirn 


(Telencephalon). Das Zwischenhim bildet den Kern des Vor¬ 
derhirns und besteht aus einer oberen Struktur, dem Thalamus, 
sowie einer darunterliegenden Struktur, dem Hypothalamus. 
Der Thalamus ist die letzte Relaisstation für sensorische In¬ 
formationen, die in das Endhirn weitergeleitet werden. Der 
Hypothalamus ist für die Regulation vieler physiologischer 
Funktionen und biologischer Triebe wie Hunger und Durst 
verantwortlich; er empfängt eine Menge physiologischer Infor¬ 
mationen, derer wir uns nicht bewusst sind. Eine Hauptaufgabe 
des Hypothalamus besteht in der Kontrolle der Hypophyse und 
damit des Hormonsystems (► Abschn. 40.2). 

Das embryonale Endhirn (Telencephalon, auch als Cerebrum - 
Großhirn - bezeichnet) setzt sich aus zwei cerebralen Hemi¬ 
sphären zusammen, der rechten und der linken Großhirnhemi¬ 
sphäre. Die äußere Schicht des Endhirns ist die Großhirnrinde 
(Cortex cerebri oder cerebraler Cortex), eine dünne Schicht, 
die reich an Zellkörpern ist. Wenn wir Fische, Amphibien, Sau- 
ropsiden und Säuger vergleichen, nimmt das Endhim an Größe, 
Komplexität und Bedeutung zu - ein evolutionärer Trend, den 
man als Telencephalisation bezeichnet (►Abb. 44.15). Beim 
Menschen ist das Endhirn der bei Weitem größte Gehirnteil und 
spielt eine entscheidende Rolle bei sensorischer Wahrnehmung, 
Lernen, Gedächtnis und bewusstem Verhalten. 


Das Rückenmark leitet Informationen weiter 
und verarbeitet sie 


Das Rückenmark übermittelt Informationen zum und vom Ge¬ 
hirn. Es ist jedoch mehr als eine Informationspipeline. Wie 
Sie in ►Abschn. 44.4 gesehen haben, führt das Rücken¬ 
mark auch integrative Aufgaben durch. Der Kniesehnenreflex 
(►Abb. 44.14) ist ein Beispiel für einen Schaltkreis zwischen 
dem PNS und dem Rückenmark, der eine simple Verhaltensre¬ 
aktion kontrolliert. Dieser einfache Schaltkreis kann ausgebaut 
werden, um komplexeres Verhalten wie den Rückzugsreflex zu 
kontrollieren, bei dem die Spannung in vielen Muskeln auf 
beiden Körperseiten neu angepasst werden muss, um die Be¬ 
wegung zu koordinieren und das Gleichgewicht zu erhalten. 


Der Hirnstamm führt viele autonome 
Funktionen aus 


Schlucken, Speicheln, Atmen, Augenbewegungen, Regulierung 
des Blutdrucks und Darmaktivitäten sind nur einige der vie¬ 
len autonomen Reaktionen, die der Hirnstamm (Medulla ob¬ 
longata, Pons, Mittelhim) kontrolliert. Um diese Funktionen 
durchzuführen, besitzt der Hirnstamm seine eigenen PNS- 
Komponenten, die zwölf paarigen Hirnnerven. Von ► Kap. 45 
kennen Sie bereits Einzelheiten über den Geruchsnerv, den 
Sehnerv und den Hömerv (die Himnerven I, II und VIII). 
Hirnnerv X wird als Vagus („Wanderer“) bezeichnet, weil er 
bis in die Brust- und die Bauchhöhle zieht und mit vielen 
Organen kommuniziert, einschließlich Herz und Darm. Der Va¬ 
gusnerv wird in den folgenden Kapiteln noch häufiger erwähnt. 
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Anatomisch gesonderte Zellgruppen im ZNS, die als Einheit 
Zusammenarbeiten, werden als Nucleus (Nervenkern; Plural: 
Nuclei) bezeichnet (nicht zu verwechseln mit dem Nucleus - 
dem Zellkern - einer einzelnen Zelle). Axone von den Neuro¬ 
nen vieler Himstammkeme ziehen zu verschiedenen Regionen 
des Gehirns und modulieren die Hirnaktivität; so sind die Hirn¬ 
stammkerne beispielsweise daran beteiligt, höhere Himareale 
aktiv zu halten oder sie zu inaktivieren. Die gesamten neuro¬ 
nalen Informationen, die vom Rückenmark die neuronale Achse 
emporgeschickt wird, passieren auf ihrem Weg zum Vorderhim 
den Hirnstamm, und von vielen dieser aufsteigenden neuronalen 
Bahnen zweigen Äste ab, die zu jenen Kernen im Hirnstamm 
ziehen, die die Aktivität fördern. Weil die neuronale Verschal¬ 
tung in diesem Teil des Gehirns so komplex ist und aufgrund 
seiner „Weckfunktion“ spricht man vom aufsteigenden retiku¬ 
lären Aktivierungssystem (ARAS), wobei „retikulär“ netzartig 
bedeutet. Eine Schädigung des Gehirns oder des Hirnstamms 
unterhalb des ARAS kann zu einer Lähmung führen, lässt aber 
den Schlaf-Wach-Zyklus unberührt. Eine Schädigung oberhalb 
der Ebene des ARAS kann die aufsteigende „Weckaktivität“ 
unterbrechen und zum Koma führen. Das ARAS ist Teil der 
Retikulärformation (Formatio reticularis), ein diffuses Neuro¬ 
nennetzwerk im Hirnstamm mit zahlreichen Funktionen. 


Das limbische System im Zentrum des 
Vorderhirns kontrolliert physiologische Triebe, 
angeborenes Verhalten und Emotionen 


Wie oben erwähnt, besteht das Zwischenhim (Diencephalon) 
aus Thalamus und Hypothalamus. Der Thalamus übermittelt 
sensorische Informationen an die Großhirnrinde; der Hypo¬ 
thalamus empfängt Informationen über den physiologischen 
Zustand des Körpers und reguliert zahlreiche homöostatische 
Funktionen. In ► Abschn. 39.5 haben Sie erfahren, wie der Hy¬ 
pothalamus an der Regulation der Körpertemperatur beteiligt 
ist, und von ► Abschn. 40.3 kennen Sie die enge Verbindung 
zwischen Hypothalamus und Hypophyse sowie seine Kontrolle 
vieler homöostatischer Funktionen. 

Das Diencephalon sämtlicher Vertebraten ist von phylogene¬ 
tisch älteren Strukturen des Telencephalons umgeben, die als 
limbisches System bezeichnet werden (► Abb. 46.3). Das lim¬ 
bische System ist verantwortlich für elementare physiologische 
Triebe wie Hunger und Durst, angeborenes Verhalten („Instink¬ 
te“), die Bildung von Langzeiterinnerungen und Emotionen wie 
Angst. Im limbischen System gibt es Areale, die, wenn sie mit 
schwachen elektrischen Strömen gereizt werden, starkes Lust-, 
Schmerz- oder Wutempfinden auslösen können. 

Lust- und Schmerzzentren im limbischen System spielen ver¬ 
mutlich eine wichtige Rolle beim Lernen und bei physiologi¬ 
schen Trieben. Eine Komponente des limbischen Systems - die 
Amygdala (Mandelkern) - ist an Angst und Angstgedächtnis 
beteiligt. Wenn ein bestimmter Teil der Amygdala geschädigt 
oder chemisch blockiert wird, kann ein Tier nicht lernen, einen 
Reiz oder eine Situation zu fürchten, die normalerweise eine 
starke Angstreaktion hervorrufen würde. Die Amygdala spielt 


Strukturen, die tief in die Großhirnhemisphären ein¬ 
gebettet sind und den Hypothalamus umgeben, 
kontrollieren Aspekte von Motivation, Trieben, 
Emotionen und Gedächtnis. 


Großhirn¬ 
hemisphären 


Riechkolben 

(Bulbus 

olfactorius) 



Die Amygdala kontrolliert das 
Angstgedächtnis und Reaktionen 
auf beängstigende Situationen. 


Abb. 46.3 Das limbische System. Die phylogenetisch älteren Teile 
des Vorderhirns werden als limbisches System bezeichnet. Der Hip- 
pocampus ist an der Bildung von Langzeiterinnerungen beteiligt. Die 
Amygdala löst Angstgefühle und die Erinnerung an Angstgefühle aus 


bei der posttraumatischen BelastungsStörung eine wichtige Rol¬ 
le. Ein anderer Teil des limbischen Systems, der Hippocampus, 
ist beim Menschen notwendig, um Gedächtnisinhalte aus dem 
Kurzzeitgedächtnis in das Langzeitgedächtnis zu überführen, 
wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Fahren Sie Taxi, das trainiert Ihr Gehirn“) und in 
► „Experiment: Ortszellen enthüllen Abläufe bei der Gedächt¬ 
niskonsolidierung im Schlaf“ diskutiert wird. 


Großhirnregionen treten miteinander in 
Wechselwirkung, um Bewusstsein zu erzeugen 
und das Verhalten zu kontrollieren 


Die beiden Großhirnhemisphären sind die dominanten Struktu¬ 
ren im Säugerhirn. Beim Menschen sind sie so groß, dass sie 
alle anderen Hirnteile mit Ausnahme des Kleinhirns bedecken 
(►Abb. 46.4a). Eine Schicht grauer Substanz, die bereits er¬ 
wähnte Großhirnrinde (cerebraler Cortex), überzieht die Groß¬ 
hirnhemisphären. Sie ist etwa 4 mm dick und nimmt ausgebrei¬ 
tet eine Fläche von rund 1 m 2 ein. Die Großhirnrinde des Men¬ 
schen ist stark gefaltet; sie enthält Windungen und Furchungen. 
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46 Das Nervensystem von Säugern: Struktur und höhere Funktionen 


Experiment: Ortszellen enthüllen Abläufe bei der 
Gedächtniskonsolidierung im Schlaf 


Originalliteratur: Lee AK, Wilson MA (2002) Neuron 36: 1183-1194 

Während eine Ratte in einem Labyrinth herumlief, wurden aus vielen Hippocampusneu- 
ronen Aktionspotenziale abgeleitet. Individuelle Zellen feuerten nur dann, wenn sich die 
Ratte an einer bestimmten Stelle im Labyrinth befand; daher lässt sich das Fortkommen 
der Ratte im Labyrinth durch eine spezifische Sequenz von Aktionspotenzialen dieser Orts¬ 
zellen darstellen. Da Erinnerungen während des Schlafs konsolidiert werden, stellte sich 
die Frage: Werden die Sequenzen der Ortszellen, die beim Herumlaufen im Labyrinth 
generiert werden, während des Schlafs erneut abgespielt und ins Langzeitgedächtnis über¬ 
nommen? 


Hypothese 

Die Erinnerung an die Labyrintherfahrung wird durch eine Sequenz von Aktionspotenzialen 

der hippocampalen Ortsneuronen repräsentiert. Diese Sequenz wird im Schlaf im Rahmen 

der Gedächtniskonsolidierung wiederholt. 

Methode 

1. Während eine Ratte durch ein Labyrinth lief, wurden von zahlreichen Neuronen im Hip- 
pocampus Aktionspotenziale abgeleitet. 

2. Es wurden Sequenzen von Aktionspotenzialen identifiziert, die immer wieder auftraten, 
wenn die Ratte durchs Labyrinth lief. 

3. Im Schlaf wurde die neuronale Aktivität weiterhin abgeleitet, und es wurde festgestellt, 
ob ähnliche Sequenzen mit einer Wahrscheinlichkeit auftraten, die größer war, als von 
einer zufälligen Aktivität in dieser Zellgruppe zu erwarten gewesen wäre. 









Ortszelle Ortszelle Ortszelle 
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Ergebnisse 


I Nach 30 Durchgängen durch das Labyrinth konnte eine Gruppe von 
neun Ortszellen identifiziert werden, die in derselben Reihenfolge 
feuern, und zwar jede Zelle in Korrelation mit dem Ort im Labyrinth. 



100 


150 200 

Position im Labyrinth (cm) 


250 


a Die maximale Feuerrate jeder dieser Ortszellen lässt sich 
als Funktion der Position der Ratte im Labyrinth berechnen. 
Die zeitliche Sequenz der maximalen Feuerraten der neun 


Ortszellen codiert räumliche Informationen über das Labyrinth. 
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Zeit (s) 


@ Anschließende Ableitungen am wachen, ruhenden oder schlafenden 
Tier wurden daraufhin analysiert, ob dieselbe oder ähnliche Sequen¬ 
zen auftraten - die vollständige oder teilweise Reihenfolge der Orts¬ 
zellenaktivität wie bei der Wacherfahrung. Das könnte zum Beispiel 
eine Sieben-Ortszellen-Sequenz sein, die einem Großteil der Neun- 
Ortszellen-Sequenz der Wacherfahrung ähnelt. 



0 50 100 

Zeit (ms) 


Schlussfolgerungen 

1. Hippocampale Sequenzen von Aktionspotenzialen, die mit Orten im Labyrinth kor¬ 
respondieren, waren hochrepetitiv und stellen wahrscheinlich die Codierung dieser 
Ortsinformationen im Hippocampus dar. 

2. Im Schlaf traten manchmal Salven von Aktionspotenzialen auf, die ganz oder teilweise 
mit den Sequenzen korrespondierten, die abgeleitet worden waren, als die Ratte durchs 
Labyrinth lief. 
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46 Das Nervensystem von Säugern: Struktur und höhere Funktionen 


Blick in die Daten: Ortszellen enthüllen Abläufe bei der Gedächtniskonsolidierung im Schlaf 


Um beurteilen zu können, ob ein bestimmtes, im Schlaf be¬ 
obachtetes Muster von Aktionspotenzialen ein signifikantes 
Ereignis ist - das heißt, eine Wiederholung der Wacher¬ 
fahrung, müssen Sie die Wahrscheinlichkeit ermitteln, dass 
dieses Muster zufällig auftritt. Und Sie müssen sich fragen, 
ob ein im Schlaf beobachtetes Muster, das dem Muster der 
Wacherfahrung nur teilweise entspricht, dennoch signifikant 
ist. Was ist die kleinste Anzahl an Elementen, die mit dem 
Muster der Wacherfahrung übereinstimmen muss, um als si¬ 
gnifikantes Ereignis mit p < 0,01 zu gelten? 

Um das für den hier besprochenen Fall herauszufinden, müs¬ 
sen Sie die Wahrscheinlichkeiten dafür berechnen, dass die 
abgeleiteten Ortszellen zufällig eine passende Aktionspoten¬ 
zialsequenz erzeugen. Gehen Sie von der bekannten Grup¬ 
pe von neun Ortszellen aus, deren Aktionspotenzialsalven 
0 bursts ) einzeln abgeleitet werden und die bei der Wach¬ 
erfahrung (Wegfindung im Labyrinth) in einer bestimmten 
Reihenfolge gefeuert haben. Als Erstes sollten Sie die Wahr¬ 
scheinlichkeit berechnen, mit der die neun Ortszellen beim 
schlafenden Tier zufällig in der exakt gleichen Sequenz wie 
bei der Wacherfahrung feuern. Die Gesamtzahl aller mögli¬ 
chen Reihenfolgekombinationen dieser neun Zellen beträgt 
9! (gesprochen 9 Fakultät). 

91 = 9x8x7x6x5x4x3x2x1= 362.880 

Mit anderen Worten beträgt die Wahrscheinlichkeit, dass 
sich die vollständige Feuersequenz der neun Zellen zufällig 
wiederholt, 1 zu 362.880. Das ist eine sehr geringe Wahr¬ 


scheinlichkeit, und ein solches Ereignis wäre daher hoch 
signifikant. Aber was ist, wenn die abgeleitete Reihenfolge 
nur für sechs der neun Zellen richtig ist? Wie lässt sich eine 
solche Wahrscheinlichkeit berechnen? Zunächst berechnet 
man die Wahrscheinlichkeit einer bestimmten Kombination 
von sechs Zellen aus einer Gruppe von neun. Für die ers¬ 
te Zelle gibt es daher neun Möglichkeiten, für die zweite 
acht, und so weiter. Dann muss man die Wahrscheinlichkeit 
berechnen, dass diese Kombination von sechs Zellen in der 
richtigen Reihenfolge feuert, und die ist gleich 1 geteilt durch 
die Gesamtzahl der möglichen Anordnungen dieser sechs 
Zellen, also 1 zu 6!. Wie ermittelt man dann die Wahrschein¬ 
lichkeiten für sukzessive Ereignisse? Man multipliziert die 
Wahrscheinlichkeiten. Wenn man beispielsweise eine Mün¬ 
ze wirft, beträgt die Wahrscheinlichkeit für „Kopf“ 0,5. Bei 
zwei Würfen beträgt die Wahrscheinlichkeit für zweimal 
„Kopf“ 0,5 x 0,5 = 0,25. 

Aufgaben 

1. Wie groß ist die Wahrscheinlichkeit für die Sequenz 1, 4, 
6, 7, 8, 9 bei einem zufälligen Feuern von neun Zellen? 

2. Wie groß ist die Wahrscheinlichkeit für eine bestimmte 
Sequenz aus vier Ortszellen, wenn neun Ortszellen zufäl¬ 
lig feuern? 

3. Sind beide Ableitungen aus Aufgabe 1 und 2 Ereignisse 
mit einer geringen Wahrscheinlichkeit? 

4. Was stellen Sie im Hinblick auf den zeitlichen Ablauf der 
Sequenz im Schlaf bzw. im Wachzustand fest? 


a Aufbau des Großhirns 


b Funktionen ausgewählter Regionen des cerebralen Cortex 



Okzipital¬ 
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Zentralfurche 


Parietallappen 


Cerebellum 


Rückenmark 


Die stark gefaltete Großhirnrinde (cerebraler 
Cortex), hier von der linken Seite gesehen, 
bedeckt alle anderen Strukturen des Endhirns. 


Frontal¬ 
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Riech¬ 
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Der Inselcortex liegt 
darunter. Er integriert 
physiologische Empfin¬ 
dungen und schafft 
beim Menschen das 
Ich-Bewusstsein. 
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Abb. 46.4 Das menschliche Gehirn, a Jede Großhirnhemisphäre ist unterteilt in Frontal-, Temporal-, Parietal- und Okzipitallappen sowie den 
Inselcortex. b Verschiedene Funktionen sind in bestimmten Arealen der vier Hirnlappen und im Inselcortex lokalisiert 
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Die Windungen des Großhirns nennt man Gyri (Singular: Gy- 
rus), die Furchen Sulci (Singular: Sulcus). Dies führt bei 
gleichem Volumen zu einer enormen Oberflächenvergrößerung. 
Unter der Großhirnrinde liegt die weiße Substanz, die aus den 
Axonen besteht, welche die Zellkörper im cerebralen Cortex 
miteinander und mit anderen Himarealen verbinden. 

Activity46.1 The Human Cerebrum 

www.Lifel le.com/ac46. 1 

Wenn man sich mit dem Cortex und anderen Teilen des Gehirns 
beschäftigt, stößt man häufig auf Geschichten von Menschen, 
deren Gehirn durch einen Unfall oder ein anderes schlimmes Er¬ 
eignis geschädigt wurde. Bis vor Kurzem war die Untersuchung 
solcher Menschen die Hauptquelle funktioneller Informationen 
über das menschliche Gehirn, doch neue bildgebende Verfahren 
wie die Positronenemissionstomographie (PET) und die Ma¬ 
gnetresonanztomographie (MRT) liefern uns inzwischen eine 
Fülle neuer Informationen und Möglichkeiten, das menschliche 
Gehirn zu studieren. 

Als ein höchst seltsames Merkmal des Nervensystems von Wir¬ 
beltieren wird die linke Körperseite - sowohl sensorisch als 
auch motorisch - überwiegend von der rechten Hirnhälfte kon¬ 
trolliert, die rechte Seite hingegen von der linken Hirnhälfte. 
Daher wird bei uns sensorischer Input von der rechten Hand 
zur linken Großhimhälfte, sensorischer Input von der linken 
Hand zur rechten Großhimhälfte weitergeleitet. Die beiden He¬ 
misphären entsprechen sich jedoch keineswegs vollkommen. 
Sprachliche Fähigkeiten sitzen beispielsweise, wie Sie noch 
sehen werden, bei den meisten Menschen in der linken Hemi¬ 
sphäre. 

Verschiedene Regionen im Großhirn sind auf unterschiedliche 
Funktionen spezialisiert (►Abb. 46.4b). Einige dieser Funk¬ 
tionen lassen sich leicht definieren, wie der Empfang und die 
Verarbeitung sensorischer Informationen oder das Generieren 
von motorischen Kommandos, doch der größte Teil des Cortex 
ist an Informationsverarbeitung höherer Ordnung beteiligt, die 
sich weniger leicht definieren lässt. Letztere Areale werden pau¬ 
schal als Assoziationscortex bezeichnet, weil sie Informationen 
von verschiedenen sensorischen Modalitäten und aus dem Ge¬ 
dächtnis integrieren oder assoziieren (zuordnen). 

Eine Unterteilung des Großhirns in Hirnlappen erleichtert 
die Orientierung. Von der linken Seite betrachtet, erinnert das 
menschliche Gehirn an einen Boxhandschuh, den Sie an Ih¬ 
rer rechten Hand tragen und sich so vor die Augen halten, 
dass die Finger nach vome und die Knöchel nach oben zeigen. 
Die Finger sind der Frontallappen (Lobus frontalis, Stirnlap¬ 
pen), der Handrücken ist der Parietallappen (Lobus parietalis, 
Scheitellappen) und das Handgelenk der Okzipitallappen (Lo¬ 
bus occipitalis, Hinterhauptlappen). Der schräg nach vorne 
weisende Daumen ist der Temporallappen (Lobus temporalis, 
Schläfenlappen). Nicht von außen zu sehen ist der Insel- 
cortex (Cortex insularis, Inselrinde), der versteckt zwischen 
dem Frontal-/Parietallappen und dem Temporallappen liegt. Die 
rechte Hemisphäre ist ein Spiegelbild der linken. Im Folgenden 
wird jedes dieser Himareale gesondert betrachtet. 


Der Temporallappen (Schläfenlappen) Die obere Region 
des Temporallappens empfängt und verarbeitet auditorische 
Informationen vom Gehör. Die Assoziationsareale des Tem¬ 
porallappens sind am Erkennen, Identifizieren und Benennen 
von Objekten beteiligt. Eine Schädigung des Temporallappens 
zieht Agnosien nach sich, Störungen, bei denen sich die Betrof¬ 
fenen eines Reizes bewusst sind, ihn aber nicht identifizieren 
können. 

Die Schädigung einer ganz bestimmten Temporallappenregion 
führt zur Unfähigkeit, Gesichter zu erkennen. Selbst alte Be¬ 
kannte können nicht mehr anhand ihrer Gesichtszüge identifi¬ 
ziert werden - wohl aber unter Umständen anhand anderer Ei¬ 
genschaften wie Stimme, Körpermerkmalen oder Gangweise. 
Bei Versuchen mit Affen ist es gelungen, in dieser Region die 
Aktivität von Neuronen abzuleiten, die selektiv auf Gesichter re¬ 
agieren. Diese Neuronen reagieren nicht auf andere Reize im 
Sehfeld, und ihre Ansprechempfindlichkeit nimmt ab, wenn ei¬ 
nige Gesichtsmerkmale fehlen oder verschoben sind. Die Schä¬ 
digung anderer Assoziationsareale des Temporallappens führt 
zu Defiziten beim Verstehen gesprochener Sprache, auch wenn 
Sprech-, Lese- und Schreibfähigkeiten intakt sein können. 

Der Frontallappen (Stirnlappen) Der Frontallappen ist 
vom Parietallappen durch ein tiefes Tal getrennt - die Zen¬ 
tralfurche (Sulcus centralis). Ein Streifen des Frontallappens 
direkt vor der Zentralfurche wird als motorischer Cortex oder 
Motorcortex bezeichnet (► Abb. 46.4b). Die Neuronen in die¬ 
ser Region kontrollieren Muskeln in bestimmten Körperteilen. 
Diese Körperteile lassen sich auf dem Motorcortex kartieren, 
von der Kopfregion unten bis zur Beinregion oben. Teile mit 
ausgeprägter Feinmotorik, wie Gesicht und Hände, sind relativ 
gesehen am größten repräsentiert (► Abb. 46.5a). Werden Neu¬ 
ronen im primären motorischen Cortex elektrisch stimuliert, ist 
die Reaktion eine Muskelzuckung, aber kein komplexes, koor¬ 
diniertes Verhalten. 

Die Assoziationsfunktionen des Frontallappens sind vielfäl¬ 
tig. Sie haben vor allem mit Planung und voraus schauendem 
Handeln zu tun, und sie haben großen Einfluss auf die Persön¬ 
lichkeit. Menschen mit einer Frontallappenschädigung machen 
deutliche Persönlichkeitsveränderungen durch, und es fällt ih¬ 
nen schwer, für die Zukunft zu planen. Ein dramatisches Bei¬ 
spiel für die Auswirkungen einer Frontallappenschädigung ist 
der Fall des Phineas Gage. Gage war ein fleißiger und verant¬ 
wortungsbewusster junger Vorarbeiter eines Schienenarbeiter¬ 
trupps, als ihm 1848 durch einen Unfall bei einer Sprengung 
eine etwa 1 m lange und 3 cm dicke Eisenstange, ein soge¬ 
nannter Besetzstempel, durch den Schädel getrieben wurde. Der 
Besetzstempel drang unterhalb von Gages linkem Auge in den 
Schädel ein, durchbohrte den Stirnlappen und trat aus dem Schä¬ 
deldach wieder aus (► Abb. 46.6). 

Gage überlebte den schrecklichen Unfall, aber anschließend war 
er ein völlig anderer Mensch. Er war streitsüchtig, ungeduldig, 
starrsinnig und begann wüst zu fluchen, was er zuvor nie getan 
hatte. Daraufhin verlor er seinen Job bei der Eisenbahngesell¬ 
schaft und verbrachte den Rest seines Lebens als Herumtreiber; 
ein wenig Geld verdiente er sich, indem er seine Geschichte 
erzählte und seine Narben (sowie den Besetzstempel) herum- 
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46 Das Nervensystem von Säugern: Struktur und höhere Funktionen 


Abb. 46.5 Der Körper ist im primären motorischen 
Cortex und im primären somatosensorischen Cortex 
kartiert. Querschnitte durch den primären motorischen 
Cortex (primären Motorcortex) (a) und den primären so¬ 
matosensorischen Cortex (b) lassen sich als Karten des 
menschlichen Körpers darstellen. Die Größe der Kör¬ 
perteile ist hier proportional zur Fläche des Gehirnareals 
dargestellt, das ihnen gewidmet ist. Neuronen im primären 
motorischen Cortex kontrollieren Skelettmuskeln in spe¬ 
zifischen Körperteilen, während Neuronen im primären 
somatosensorischen Cortex Informationen von spezifi¬ 
schen Körperteilen erhalten 



a primärer motorischer Cortex b primärer somatosensorischer 



zeigte. 1860 starb er mit 38 Jahren an einem Schlaganfall. Wenn 
Sie einmal nach Boston kommen, können Sie ihm einen Besuch 
abstatten. Sein Schädel, seine Totenmaske und der Besetzstem¬ 
pel sind im Warren Anatomical Museum der Harvard Medical 
School ausgestellt. 

Der Parietallappen (Scheitellappen) Der Streifen Parie¬ 
tallappengewebe direkt hinter der Zentralfurche ist der primäre 
somatosensorische Cortex (► Abb. 46.4b). Diese Region emp¬ 
fängt über den Thalamus Berührungs- und Druckinformationen. 

Wie beim primären motorischen Cortex ist die gesamte Kör¬ 
peroberfläche auf dem primären somatosensorischen Cortex 
kartiert (►Abb. 46.5b). Körperregionen, die eine hohe Dichte 
an Mechanorezeptoren und ein hohes taktiles Diskriminierungs¬ 
vermögen aufweisen (wie Lippen und Finger), sind überpropor¬ 
tional groß repräsentiert. Wird ein sehr kleiner Bereich des pri¬ 
mären somatosensorischen Cortex elektrisch gereizt, berichtet 
die Versuchsperson über spezifische sensorische Empfindungen, 
wie die Berührung an einer ganz bestimmten Körperstelle. 

Eine wichtige Assoziationsfunktion des Parietallappens besteht 
darin, sich um komplexe Reize zu kümmern. Eine Schädigung 
des rechten Parietallappens führt zu einem contralateralen Ne- 
glect-Syndrom (auch Halbseitenneglect genannt), bei dem die 
Betroffenen die Tendenz zeigen, Reize von der linken Kör¬ 
perseite oder aus dem linken Sehfeld zu ignorieren. Solchen 
Menschen fällt die Bewältigung komplexer Aufgaben schwer; 
so lassen sie beispielsweise beim Anziehen den linken Fuß 
unbestrumpft und unbeschuht, oder Männer sind nicht in der 
Lage, ihre linke Gesichtshälfte zu rasieren. Wenn jemand, der 
an diesem Syndrom leidet, aufgefordert wird, eine einfache 
Zeichnung zu kopieren, gelingt ihm dies mit der rechten Sei¬ 


te der Skizze problemlos, aber die linke schafft er nicht. Der 
Parietallappen ist jedoch hinsichtlich der Rolle, die er für die 
Aufmerksamkeit spielt, nicht symmetrisch. Ist anstelle des rech¬ 
ten der linke Scheitellappen geschädigt, führt dies nicht im 
selben Maße zur Vernachlässigung (Neglect) der rechten Kör¬ 
perseite. Im Zusammenhang mit Sprache werden Sie ähnliche 
Asymmetrien bei der cortikalen Funktion kennenlemen. 

Der Okzipitallappen (Hinterhauptlappen) Der Okzipi¬ 
tallappen empfängt und verarbeitet visuelle Informationen; Sie 
werden Einzelheiten dieses Prozesses später in diesem Kapi¬ 
tel kennenlemen. Die Assoziationsareale des Okzipitallappens 



Abb. 46.6 Eine persönlichkeitsverändernde Erfahrung. Wunderba¬ 
rerweise überlebte Phineas Gage im 19. Jahrhundert einen Arbeitsunfall 
beim Schienenbau, bei dem eine Explosion eine Eisenstange durch sein 
Gehirn trieb. Seine Persönlichkeit war anschließend jedoch völlig ver¬ 
ändert; von einem verantwortungsbewussten Vorarbeiter entwickelte er 
sich zu einem querulantischen Herumtreiber 










46.1 Die Areale des Nervensystems lassen sich einzelnen Funktionen zuordnen 


1419 


spielen eine entscheidende Rolle dabei, die visuelle Welt zu 
deuten und visuelles Erleben in Sprache umzusetzen. Einige De¬ 
fizite, die aus einer Schädigung dieser Areale resultieren, sind 
spezifisch. In einem Fall war eine Frau mit einer eng umgrenzten 
Schädigung des Okzipitallappens nicht in der Lage, Bewegung 
zu sehen. Ihr Sehvermögen war intakt, doch sie konnte einen 
Wasserfall nur als still stehendes Bild wahrnehmen und ein sich 
näherndes Auto nur als eine Reihe von stationären Objekten in 
unterschiedlichen Entfernungen. 

Der Inselcortex (Inselrinde) Der Inselcortex, oft auch ein¬ 
fach nur „Insel“ genannt, liegt tief im Vorderhirn vergraben und 
empfängt eine große Vielfalt an afferenten Informationen. Die 
hintere Regionen empfangen somatosensorische Informationen 
(z. B. Berührung, Schmerz, Temperatur); die mittlere Region 
kombiniert dies mit autonomen regulatorischen Informationen 
(z. B. Hunger, Durst, Sexualtrieb), und die vordere Region, die 
bei höheren Primaten, Elefanten und Meeres Säugern hoch ent¬ 
wickelt ist, empfängt Informationen über soziale Interaktionen. 
Offenbar integriert der Inselcortex physiologische Informatio¬ 
nen aus dem ganzen Körper und schafft ein Empfinden, wie sich 
der Körper „fühlt“, und bei höheren Säugern könnte der Insel¬ 
cortex diese Funktion zu einem Ich-Bewusstsein erweitern. 


Das menschliche Gehirn fällt aus dem Rahmen 
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Abb. 46.7 Evolution des menschlichen Gehirns. Die Gehirngröße ist 
über ein breites Spektrum von Wirbeltieren mit dem Körpergewicht 
korreliert, ihre relative Hirngröße ist also ziemlich gleich. Die höhe¬ 
ren Primaten haben jedoch größere Gehirne als durch die Korrelation 
vorhergesagt, und Menschen sowie Delfine weichen durch ihr beson¬ 
ders großes Gehirn noch einmal weit nach oben ab. Die Zunahme der 
Gehirngröße beim Menschen geht überwiegend auf eine Zunahme der 
Großhirnrinde zurück. Diese ist beim Menschen zudem zwecks Ober¬ 
flächenvergrößerung stark gefaltet, und ein größerer Teil ist assoziativen 
Funktionen gewidmet 


Menschen werden manchmal als „Affen mit sehr großem Ge¬ 
hirn“ bezeichnet, und das ist durchaus zutreffend. Bei Wirbel¬ 
tierarten besteht eine Korrelation zwischen Körpergewicht und 
Gehirngröße (► Abb. 46.7). Höhere Primaten wie Schimpansen, 
Bonobos und Gorillas liegen mit ihrem relativen Himgewicht 
alle oberhalb der Regressionsgeraden, aber Menschen fallen 
heraus, weil sie noch viel weiter nach oben von der Gerade ab¬ 
weichen. Gorillas sind viel massiger als Menschen, haben aber 
ein kleineres Gehirn. Elefanten und Bartenwale haben größere 
Gehirne, liegen aber näher an der Regressionsgeraden. Neben 
dem Menschen haben lediglich die Delfine ein Gehirn, das deut¬ 
lich größer ist, als es ihr Körpergewicht erwarten lässt. 

Die Korrelation zwischen Körpergewicht und Gehirngröße er¬ 
zählt jedoch nicht die ganze Geschichte der menschlichen 
Himevolution. In ► Abb. 44.15 sind die Gehirne von vier Wir¬ 
beltieren verglichen; wie Sie sehen, ist das Vorderhim größer 
als andere Hirnregionen, und bei Säugern drückt sich dies in ei¬ 
ner Vergrößerung der Großhirnrinde (Cortex cerebri) aus. Wenn 
Sie sich nur die Säuger ansehen, ist ein weiteres Merkmal die 
starke Faltung des Cortex. Da der Cortex eine geschichtete An¬ 
ordnung der Neuronen aufweist, nimmt die Cortexfläche durch 
Einfaltungen zu, und diese sind beim Menschen mit Abstand 
am stärksten ausgeprägt. Und schließlich ist der Prozentsatz des 
Cortex, der als Assoziationscortex dient (d. h. der Integration 
von Informationen gewidmet ist), beim Menschen bei Weitem 
am größten. Diese evolutionären Veränderungen, die sich vor al¬ 
lem im Cortex abgespielt haben, liefern die Ressourcen für die 
großen intellektuellen Fähigkeiten des Menschen - ein Thema, 
das Ihnen am Ende dieses Kapitels wieder begegnen wird. 


46.1 Wiederholung 

Das Zentralnervensystem kommuniziert über das peri¬ 
phere Nervensystem mit dem Rest des Körpers. Einen 
Teil der sensorischen Informationen, die in das ZNS 
gelangen, nehmen wir bewusst wahr; afferente Infor¬ 
mationen, die zur physiologischen Regulation eingesetzt 
werden, werden uns jedoch meist nicht bewusst. Das 
Gehirn entwickelt sich aus dem Vorderende des em¬ 
bryonalen Neuralrohrs. Aus dem Vorderhirn entwickelt 
sich das Cerebrum (Großhirn), das sich in vier Hirn¬ 
lappen und den Inselcortex unterteilen lässt. Speziel¬ 
le Funktionen wie Somatosensorik, Sehen, Hören, mo¬ 
torische Kontrolle, Geruchswahrnehmung und Sprache 
liegen in bestimmten Cortexregionen. Im Zentrum des 
Großhirns liegt das limbische System, das an der Ver¬ 
arbeitung von Emotionen, angeborenen Reaktionen und 
einigen Formen des Gedächtnisses beteiligt ist. Unter 
dem Großhirn befinden sich der Hypothalamus, der für 
viele autonome Reaktionen verantwortlich ist, und der 
Thalamus, der zum Cortex aufsteigende Informationen 
steuert. Das Mittelhirn und das Rautenhirn bilden den 
Hirnstamm, in dem viele Kerne liegen, die autonomen 
Funktionen dienen, darunter dem Schlaf-Wach-Zyklus. 
Die Evolution des menschlichen Gehirns hat zu einer 
starken Oberflächenvergrößerung der Großhirnrinde ge¬ 
führt, die der Integration von Informationen gewidmet 
ist. 
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Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Typen von afferenten Informationen, die zum Ner¬ 
vensystem laufen, und von efferenten Informationen, 
die aus dem Nervensystem kommen, beschreiben und 
klassifizieren können. 

■ die ontogenetischen Beziehungen zwischen den wich¬ 
tigsten Himregionen beschreiben können, beginnend 
mit Vorderhirn, Mittelhirn und Rautenhirn, und en¬ 
dend mit Strukturen wie Amygdala, Hypothalamus, 
primärem Motorcortex, retikulärem System und ande¬ 
ren Komponenten des erwachsenen Gehirns. (Ontoge¬ 
nese ist die Individualentwicklung.) 

■ die fünf Areale des Cerebrums skizzieren und die pri¬ 
mären sensorischen Areale wie auch den primären 
Motorcortex identifizieren können. 

■ das menschliche Gehirn mit dem Gehirn anderer Säu¬ 
ger vergleichen können. 


_ 7_ 

1. Nennen Sie vor dem Hintergrund dessen, was Sie über af¬ 
ferente und efferente Systeme wissen, die im Nervensystem 
operieren, Beispiele für Rückkopplungsschleifen zwischen 
Gehirn und Körper, die folgendes Verhalten beeinflussen: 

a. Willkürverhalten durch einen bewusst wahrgenommenen 
sensorischen Reiz 

b. unwillkürliche Reaktionen durch einen bewusst wahrge¬ 
nommenen sensorischen Reiz 

c. unwillkürliche Reaktionen durch einen nicht bewusst 
wahrgenommenen Reiz 

2. Bei Anencephalie, einer tödlichen EntwicklungsStörung, 
schließt sich die vorderste Region des sich entwickelnden 
Neuralrohrs nicht. Erklären Sie, wie sich dies auf die Ent¬ 
wicklung spezifischer Hirnstrukturen auswirkt. 

3. Was ist bedeutsam an der Lage der Lese- und Spracheareale 
im cerebralen Cortex, wie in ► Abb. 46.4b dargestellt? 

4. ► Abb. 45.6 beschreibt den räumlichen Zwei-Punkt-Diskri- 
minierungstest. In welcher Beziehung stehen die typischen 
Ergebnisse dieses Tests mit ► Abb. 46.5b? 

5. Die Größe des menschlichen Gehirns liegt deutlich über der 
Regressionsgeraden für die Gehimgröße als Funktion der 
Körpergröße bei Säugern. Warum reicht diese Beobachtung 
nicht, den Unterschied der cerebralen cortikalen Kapazität 
des Menschen im Vergleich zu anderen Säugern zu bewer¬ 
ten? 


Nun, da Sie die Strukturen und Funktionen verschiedener Re¬ 
gionen des Nervensystems näher kennengelemt haben, werden 
Sie anhand von Beispielen erfahren, wie Informationen in den 
neuronalen Schaltkreisen einiger spezifischer Regionen verar¬ 
beitet werden. 


46.2 Die Funktion des 

Nervensystems beruht auf 
neuronalen Schaltkreisen 

Spezifische Funktionen sind in bestimmten Teilen des Nerven¬ 
systems lokalisiert und basieren dort auf neuronalen Schalt¬ 
kreisen oder Netzwerken. Ein Schwerpunkt der modernen Neu- 
rowissenschaften besteht darin zu verstehen, wie die verschiede¬ 
nen Funktionen des Nervensystems, die von einfachen Reflexen 
bis zu so komplexen Tätigkeiten wie Lernen und Erinnern 
reichen, durch Interaktionen von Neuronen in Schaltkreisen 
hervorgerufen werden. In diesem Abschnitt geht es um zwei 
Untersysteme des Nervensystems, an denen sich die Informati¬ 
onsverarbeitung solcher Netzwerke gut demonstrieren lässt: das 
autonome Nervensystem (eine Output-Bahn) und das visuelle 
System (eine Input-Bahn). 

Auf den Punkt gebracht 

■ Zur Kontrolle von unwillkürlichen autonomen Reaktionen ver¬ 
fügen die sympathische und die parasympathische Untereinheit 
des autonomen (vegetativen) Nervensystems über eigenständi¬ 
ge Schaltkreise und induzieren in der Regel in Zielorganen und 
Geweben entgegengesetzte funktionelle Antworten. 

■ Visuelle Informationen werden in der Retina über rezeptive Fel¬ 
der mit einem Zentrum und einem Umfeld übermittelt, deren 
Erregung zu Sequenzmustern von Aktionspotenzialen in Gan¬ 
glienzellen führt, die über den Thalamus zum visuellen Cortex 
(Sehrinde) weitergeleitet werden. 

■ Binokulare Zellen im visuellen Cortex empfangen Input von bei¬ 
den Augen und ermöglichen beim Menschen daher räumliches 
Sehen. 


Das autonome Nervensystem kontrolliert 
unwillkürliche physiologische Funktionen 

Das autonome oder vegetative Nervensystem umfasst die Out¬ 
put-Bahnen des ZNS, die die unwillkürlichen und unbewuss¬ 
ten Funktionen kontrollieren, wie Herzfrequenz, Schwitzen 
und einige Darmfunktionen. Seine Kontrolle diverser Organe 
und Gewebe ist für den Erhalt der Homöostase entscheidend 
wichtig. Das vegetative Nervensystem besteht aus zwei Un¬ 
tereinheiten, dem sympathischen Nervensystem oder Sym- 
pathicus und dem parasympathischen Nervensystem oder 
Parasympathicus. Diese beiden Systeme arbeiten antagonis¬ 
tisch, was ihre Wirkungen auf die meisten Organe angeht; das 
eine führt zu einer erhöhten, das andere zu einer verringer¬ 
ten Aktivität. Aufgrund ihrer Anatomie, ihrer Neurotransmitter 
und ihrer Wirkungen lassen sich die beiden Untereinheiten 
des autonomen Nervensystems leicht voneinander unterschei¬ 
den (► Abb. 46.8). 
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Abb. 46.8 Organisation des autonomen Nervensystems. Das autonome (vegetative) Nervensystem ist in das sympathische System (Sympathi¬ 
cus) und das parasympathische System (Parasympathicus) unterteilt, deren Wirkung auf die meisten Organe antagonistisch ist. Je nach Zielorgan 
ruft der Sympathicus eine Erhöhung und der Parasympathicus eine Abnahme der Aktivität hervor oder umgekehrt 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 46.8: Warum bekommt manch einer, der vor 
Publikum spricht, einen sehr trockenen Mund? 


Die am besten bekannten Funktionen des autonomen Nerven¬ 
systems sind diejenigen des Sympathicus, die die Kampf- 
oder-Flucht-Reaktion (fight-or-flight response) hervorrufen: 
Herzfrequenz, Herzzeitvolumen und Blutdruck nehmen zu, um 
den Körper auf eine Notsituation vorzubereiten (► Abb. 40.3). 
Im Gegensatz dazu verlangsamt der Parasympathicus den Herz¬ 


schlag und senkt den Blutdruck; seine Effekte sind als Ruhen und 
Verdauen (rest and digest ) charakterisiert worden. Es ist verlo¬ 
ckend, sich das sympathische System als dasjenige vorzustellen, 
das die Dinge beschleunigt, und das parasympathische System 
als dasjenige, das die Dinge verlangsamt, aber so einfach ist die 
Sache nicht. So verlangsamt das sympathische System die Ver¬ 
dauung, das parasympathische System beschleunigt sie. 

Ob sympathisch oder parasympathisch, jede efferente autonome 
Bahn beginnt mit einem cholinergen Neuron (eines, das Acetyl- 
cholin als Neurotransmitter verwendet), dessen Zellkörper im 
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Himstamm oder im Rückenmark liegt. Es wird als prägan¬ 
glionäres Neuron bezeichnet, weil es eine Synapse mit einem 
zweiten Neuron bildet, dessen Soma sich in einem Ganglion 
befindet. (Ein Ganglion ist eine Ansammlung neuronaler Zell¬ 
körper außerhalb des ZNS.) Dieses zweite Neuron wird als 
postganglionäres Neuron bezeichnet, weil sein Axon aus dem 
Ganglion tritt, um einen synaptischen Kontakt mit Zellen in den 
Zielorganen herzustellen (► Abb. 46.8). 

Die postganglionären Neuronen des sympathischen Nerven¬ 
systems sind noradrenerg (sie nutzen Noradrenalin als Neu¬ 
rotransmitter), während die postganglionären Neuronen des 
parasympathischen Systems überwiegend cholinerg sind. Bei 
Organen, die sowohl sympathischen als auch parasympathi¬ 
schen Input erhalten, reagieren die Zielzellen auf Noradrenalin 
und Acetylcholin in entgegengesetzter Weise. Das geschieht 
zum Beispiel in einem Bereich im Herzen, der als Schritt¬ 
macher bezeichnet wird und den Herzschlag erzeugt. Reizt 
man den Sympathicusnerv, der zum Herzen führt, oder tropft 
man Noradrenalin auf die Schrittmacherregion, so werden die 
Schrittmacherzellen depolarisiert, erhöhen ihre Feuerrate und 
veranlassen das Herz, schneller zu schlagen. Reizt man hinge¬ 
gen den Parasympathicusnerv, der zum Herzen führt, oder tropft 
man Acetylcholin auf die Schrittmacherregion, so werden die 
Schrittmacherzellen hyperpolarisiert, senken ihre Feuerrate und 
veranlassen das Herz, langsamer zu schlagen. 

Die sympathische und die parasympathische Untereinheit des 
autonomen Nervensystems lassen sich auch anatomisch un¬ 
terscheiden. Die präganglionären Neuronen des parasympa¬ 
thischen Systems entspringen im Himstamm und im letzten 
Abschnitt des Rückenmarks (der Sakralregion). Die prägan¬ 
glionären Neuronen des sympathischen Systems stammen aus 
dem Rückenmark im Bereich des Oberkörpers und der Lenden 
(der Thorakalregion und der Lumbalregion; ►Abb. 46.8). 
Die meisten Ganglien des sympathischen Systems sind rechts 
und links des Rückenmarks in je einer Kette (Grenzstrang) an¬ 
geordnet. Die parasympathischen Ganglien liegen in der Nähe 
ihrer Zielorgane und sind nicht miteinander verbunden. 

Eine Spezialisierung der sympathischen Untereinheit ist ihre 
Innervierung der Nebenniere, die bei der Kampf-oder-Flucht- 
Reaktion eine entscheidende Rolle spielt. Ein präganglionäres 
sympathisches Neuron schickt sein Axon zur Nebenniere, ei¬ 
ner paarigen Hormondrüse. Das Nebennierenmark (Medulla 
renalis) besteht aus hormonsezernierenden Zellen, bei denen es 
sich um modifizierte, postganglionäre sympathische Neuronen 
handelt, die ihre Axone verloren haben. Sie sezemieren ihre 
Neurotransmitter (Adrenalin und Noradrenalin) in die intersti¬ 
tielle Flüssigkeit, von wo aus sie in den Blutstrom gelangen und 
als endokrine Hormone wirken (► Abschn. 40.1). 

Das autonome Nervensystem stellt ein wichtiges Bindeglied 
zwischen dem ZNS und vielen physiologischen Körperfunktio¬ 
nen dar. Seine Kontrolle von diversen Organen und Geweben 
ist entscheidend für die Homöostase. Trotz seiner Komplexität 
ist es durch die jahrzehntelange Arbeit von Neurobiologen und 
Physiologen gelungen, seine Funktion im Hinblick auf neurona¬ 
le Eigenschaften und Schaltkreise zu verstehen. 


Lichtmuster, die auf die Netzhaut fallen, 
werden von der Sehrinde integriert 

Das visuelle System ist eine der am besten untersuchten Input- 
Bahnen zum Zentralnervensystem. In ► Abschn. 45.4 haben Sie 
erfahren, wie Licht, das auf die Netzhaut (Retina) fällt, Signale 
erzeugt, die die zellulären Verschaltungen der Retina durchlau¬ 
fen und schließlich im Sehnerv Aktionspotenziale generieren. 
Aber wie nutzt das ZNS diese Informationen, um die visuelle 
Welt im Gehirn zu rekonstruieren? Die Experimente, mit de¬ 
nen diese Frage untersucht wurde, gehören zu den berühmtesten 
Experimenten der Neurobiologie und haben zu mehreren Nobel¬ 
preisen geführt. 

Rezeptive Felder auf der Retina ►Abschn. 45.4 be¬ 
schreibt, wie eine retinale Ganglienzelle Informationen von 
mehreren Photorezeptoren sammelt - ein Beispiel für die Kon¬ 
vergenz von Informationen. Jede Ganglienzelle übermittelt 
dem Gehirn mehr als nur die An- oder Abwesenheit oder die 
Intensität des Lichtreizes, der auf einen Teil der Retina fällt. 

Der Frage, welche Informationen die retinalen Ganglienzellen 
aus den Photorezeptoren ziehen, ging Stephen Kuffler 1953 
in einigen eleganten, klassischen Experimenten nach. Er lei¬ 
tete die Aktivität in den Axonen einzelner Ganglienzellen des 
Katzenauges mit Elektroden ab, während die Retina mit Licht¬ 
flecken gereizt wurde (► „Experiment: Was berichtet das Auge 
dem Gehirn?“)- Diese Experimente waren der Startpunkt, um zu 
verstehen, wie das Gehirn Informationen von einzelnen Zellen 
sammelt, um visuelle Bilder zu erzeugen - mit anderen Worten, 
wie das Gehirn „sieht“. 

Nach Kufflers Ergebnissen weist jede Ganglienzelle ein wohlde¬ 
finiertes rezeptives Feld auf, das aus einer spezifischen Grup¬ 
pe von Photorezeptoren besteht, die Licht aus einem kleinen 
Bereich des gesamten visuellen Feldes erhält. Werden diese 
Photorezeptoren mit Licht gereizt, aktiviert dies die zuständige 
Ganglienzelle, die daraufhin Aktionspotenziale zum Thalamus 
schickt und weiter zum visuellen Cortex (Sehrinde, der Be¬ 
reich des Okzipitallappens, in dem die visuellen Informationen 
verarbeitet werden; ►Abb. 46.4). Auf diese Weise werden 
Informationen von zahlreichen Photorezeptoren integriert, um 
eine einzige Botschaft zu generieren und an das Gehirn zu 
senden. Individuelle Photorezeptoren können jedoch zum re¬ 
zeptiven Feld zahlreicher Ganglienzellen beitragen, sodass sich 
diese Felder überlappen. 

Das rezeptive Feld der meisten Ganglienzellen ist kreisförmig, 
aber ob ein Lichtfleck, der auf ein rezeptives Feld fällt, des¬ 
sen Ganglienzelle erregt oder hemmt, hängt zum einen von der 
Natur des rezeptiven Feldes ab, zum anderen davon, auf wel¬ 
che Stelle im rezeptiven Feld der Lichtfleck fällt. Das rezeptive 
Feld einer Ganglienzelle lässt sich in zwei konzentrische Be¬ 
reiche einteilen, die als „Zentrum“ und „Umfeld“ bezeichnet 
werden. Es gibt zwei Typen rezeptiver Felder: On-Zentrum- 
Felder und Off-Zentrum-Felder. Reizt man das Zentrum eines 
On-Zentrum-Feldes mit Licht, führt dies zur Erregung der Gan¬ 
glienzelle; reizt man das Zentrum eines Off-Zentrum-Feldes, 
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erfolgt eine Hemmung der Ganglienzelle. Reizt man das Um¬ 
feld, so hat dies den gegenteiligen Effekt: Reizung des Umfelds 
eines On-Zentrum-Feldes hemmt die Ganglienzelle, Reizung 
des Umfelds eines Off-Zentrum-Feldes wirkt erregend auf sie. 
Daher spiegelt die Aktivität der Ganglienzellen wider, wie groß 
der Anteil des Fichtreizes ist, der auf das Zentrum fällt, und 
wie groß der Anteil ist, der auf das Umfeld des rezeptiven 
Feldes fällt (► „Experiment: Was berichtet das Auge dem Ge¬ 
hirn?“). 

Zentrumeffekte sind immer stärker als Umfeldeffekte. Daher 
hat ein kleiner Richtpunkt direkt auf das Zentrum eines rezepti¬ 


ven Feldes eine maximale Wirkung, während ein Fichtbalken, 
der das Zentrum und einen Teil des Umfelds trifft, weniger 
Wirkung zeigt. Ein großer einheitlicher Fichtfleck, der gleicher¬ 
maßen Zentrum und Umfeld beleuchtet, hat kaum einen Effekt 
auf die Frequenz von Aktionspotenzialen der Ganglienzelle, die 
für dieses rezeptive Feld zuständig ist. Zentrum und Umfeld he¬ 
ben einander in der Wirkung fast exakt auf, obgleich das Umfeld 
eine viel größere Fläche umfasst. 

Activity 46.2 Visual Receptive Fields Simulation 

www. Eifel le.com/ac46. 2 


Experiment: Was berichtet das Auge dem Gehirn? 


Originalliteratur: Kuffler SW (1953) /Neurophysiol 16: 37-66 

Stephen Kuffler zeichnete in seinen Experimenten die Aktivität in Axonen einzelner Gan¬ 
glienzellen in den Augen der Katze auf. Diese bahnbrechenden Experimente zeigten die 
Existenz von kreisförmigen rezeptiven Feldern bei sämtlichen Ganglienzellen der Retina. 
Signale von Photorezeptoren in einem rezeptiven Feld wirken entweder erregend (ex¬ 
zitatorisch) oder hemmend (inhibitorisch) auf die Ganglienzelle, die über den Sehnerv 
Aktionspotenziale zum Gehirn schickt. 

Hypothese 

Retinale Ganglienzellen werden von Hell- und Dunkelreizen, die auf lokale Bereiche der 
Retina fallen, erregt oder gehemmt. 


Methode 

1. Elektroden wurden neben einer individuellen retinalen Ganglienzelle platziert. 

2. Die Retina wurde mit verschiedenen Kombinationen von Hell- und Dunkelreizen stimu¬ 
liert und die Antworten von Ganglienzellaxonen abgeleitet. 

3. Die Reize wurden auf der Retina bewegt und die Signale weiter abgeleitet, um den emp¬ 
findlichen Bereich - das rezeptive Feld - einer bestimmten Ganglienzelle zu finden. 



Mit fein gebündelten Licht¬ 
strahlen werden kleine Re¬ 
gionen der Retina gereizt. 


Axone von Ganglien- Amakrin- Bipolar- Photorezeptoren 

Ganglienzellen zellen zellen zellen 


Ableitung von 
Aktionspotenzialen 
im Axon einer 
Ganglienzelle 
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Ergebnisse 

Kuffler fand zwei Typen rezeptiver Felder, mit antagonistischen Erregungsmustem ihrer 
Ganglienzelle. 


Reizmuster 
auf der Retina 


Aktionspotenziale der Ganglienzelle 
eines On-Zentrum-Feldes 


Aktionspotenziale der Ganglienzelle 
eines Off-Zentrum-Feldes 


völlige Dunkelheit 


kleiner Lichtfleck, 
der auf das Zentrum 
des rezeptiven Feldes 
fällt 


großer Lichtfleck, 
der das rezeptive 
Feld bedeckt 


Lichtring, der 
das Zentrum 
des rezeptiven 
Feldes freilässt 



Hier wurde die Ganglienzelle maximal von Licht erregt, 
das auf das Zentrum ihres rezeptiven Feldes fiel, und 
sie wurde von einem Lichtring gehemmt, der auf das 
Umfeld ihres rezeptiven Feldes fiel. 

v___ J 



f Reiz f 
an aus 


Hier wurde die Ganglienzelle maximal von Licht 
erregt, das auf das Umfeld ihres rezeptiven 
Feldes fiel, und von Licht gehemmt, das auf ihr 
Zentrum fiel. 

V_ J 


Schlussfolgerung 

Ganglienzellen verwenden eine Dichotomie (funktionelle Zweiteilung) zwischen Zentrum 
und Umfeld, um Kontrastmuster zwischen Hell und Dunkel zu codieren. 

Warum gibt es in jedem Auge einen blinden Fleck? 


Wie in ► „Experiment: Was berichtet das Auge dem Gehirn?“ 
dargestellt, bilden Photorezeptoren Synapsen mit Bipolarzellen 
und Bipolarzellen mit Ganglienzellen. Dieses Konnektivitäts- 
muster beschreibt die Beziehung zwischen den Photorezeptoren 
im Zentrum eines rezeptiven Feldes. Die Photorezeptoren im 
Umfeld modifizieren die Kommunikation zwischen den Pho¬ 
torezeptoren im Zentrum und ihren Bipolarzellen durch die 
lateralen Verbindungen der Horizontalzellen und der Amakrin- 
zellen. Die neuronale Verschaltung der Retina führt, zusam¬ 
menfassend betrachtet, zur Erzeugung von Aktionspotenzialen 
in den Axonen des zum Gehirn ziehenden Sehnervs; diese Si¬ 
gnale informieren das Gehirn über Hell-Dunkel-Muster, die auf 
verschiedene Teile der Retina fallen. Aber wie werden die Ak¬ 
tionspotenziale im Sehnerv, wenn sie ihre Bestimmungsorte 
erreicht haben, vom Gehirn integriert, um visuelle Bilder der 
Außenwelt zu erzeugen? 


Animation 46.1 Information Processing in the Retina 

www.Lifel le.com/a46. 1 

Rezeptive Felder in der Sehrinde Die Axone des Sehnervs 
enden in einer bestimmten Region des Thalamus, einer Relais¬ 
station, die Informationen vom rechten und vom linken Auge 
erhält. Vom Thalamus aus werden die Informationen, die in der 
Aktivität der Axone des Sehnervs codiert sind, an das visuelle 
Verarbeitungszentrum im Okzipitallappen am hinteren Pol des 
Gehirns weitergeleitet. In den 1960er-Jahren untersuchten Da¬ 
vid Hubel und Torsten Wiesel die Aktivität von Neuronen im 
visuellen Cortex (Sehrinde). Sie leiteten die Aktivitäten einzel¬ 
ner Zellen im Gehirn von lebenden Versuchstieren ab, während 
sie die Retina der Tiere mit Lichtpunkten und Lichtbalken reiz¬ 
ten. Wie sie herausfanden, haben Zellen im visuellen Cortex 
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ebenfalls rezeptive Felder (wie die retinalen Ganglienzellen) mit 
Regionen, die sich gegenseitig antagonistisch verhalten. Für ihre 
Pionierarbeiten wurden Hubel und Wiesel 1981 mit dem Nobel¬ 
preis ausgezeichnet. 

Hubel und Wiesel entdeckten, dass Neuronen im visuellen 
Cortex selektiv auf Lichtbalken unterschiedlicher Orientierung 
reagierten, die auf die Retina fallen, und in einigen Fällen auch 
auf die Bewegung dieser Lichtbalken in verschiedene Richtun¬ 
gen. Aus diesen Experimenten kristallisierte sich das Konzept 
heraus, dass das Gehirn ein mentales Bild der visuellen Welt 
aufbaut, indem es Kanten in Lichtmustem analysiert, die auf die 
Retina fallen. Jede Netzhaut schickt 1 Mio. Axone ins Gehirn, 
aber es gibt viele Hundert Millionen Neuronen in der Sehrinde. 
Die Aktionspotenziale einer einzigen retinalen Ganglienzelle 
werden von Hunderten von cortikalen Neuronen entgegenge¬ 
nommen, die alle auf eine unterschiedliche Kombination von 
Orientierung, Position und Bewegung kontrastierender Linien in 
dem Hell-Dunkel-Muster reagieren, das auf die Netzhaut fällt. 

Zellen im visuellen Cortex erhalten Input 
von beiden Augen, was räumliches Sehen 
ermöglicht 

Wie kommt es, dass wir Gegenstände dreidimensional sehen? 
Die rasche Antwort lautet, dass unsere beiden Augen, die vom 
im Kopf sitzen, einander überlappende, doch leicht verschiede¬ 
ne Sehfelder haben. Das heißt, wir verfügen über binokulares 
Sehen (auch als räumliches oder stereoskopisches Sehen be¬ 
zeichnet). Einer Person, die auf einem Auge blind ist, fällt es 
sehr schwer, Entfernungen zu schätzen. Bei Weidetieren liegen 
die Augen meist seitlich am Kopf; dadurch überlappen die Seh¬ 
felder beider Augen nur wenig. Diese Tiere haben damit eine 
nur geringe Tiefenschärfe, doch ein großes Sehfeld, um sich nä¬ 
hernde Räuber frühzeitig zu entdecken. Bei Raubtieren, die ihre 
Beute anfallen, sind dagegen die Augen meist nach vorne orien¬ 
tiert, und das binokulare Sehen ist sehr gut entwickelt. 

Die Geschichte, wie das Gehirn die von beiden Augen kommen¬ 
den Informationen integriert, beginnt mit dem Pfad der beiden 
optischen Nerven. Sie ziehen an der Unterseite des Gehirns 
entlang, treffen sich unmittelbar unter dem Hypothalamus und 
trennen sich dann wieder (► Abb. 46.9a). Der Ort, an dem sie 
sich treffen, wird als Sehnervenkreuzung (Chiasma opticum) 
bezeichnet. Axone aus derjenigen Hälfte einer jeden Retina, die 
der Nase am nächsten liegt, kreuzen am Chiasma opticum auf 
die gegenüberliegende (kontralaterale) Seite des Gehirns hin¬ 
über. Die Axone der anderen Hälfte einer jeden Retina bleiben 
auf derselben (ipsilateralen) Seite des Gehirns. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 46.9: Was wäre die Folge, wenn man die 
Sehnervenkreuzung in Längsrichtung in der Mitte durchtrennt 
(Sagittalschnitt)? 


Die Folge dieser Trennung der Axone in der Sehnervenkreu¬ 
zung ist, dass die gesamten visuellen Informationen aus Ihrem 


linken Sehfeld (alles, was links der Mittellinie liegt), in die rech¬ 
te Hemisphäre weitergeleitet werden (in ► Abb. 46.9a violett), 
die gesamten Informationen aus Ihrem rechten Sehfeld hingegen 
in die linke Hemisphäre (grün in der Abbildung). Zwischen den 
Sehfeldern beider Augen gibt es jedoch eine sehr große Über¬ 
lappungszone (in ► Abb. 46.9 violett und grün). 

Wegen der Überlappung zwischen den Sehfeldern beider Augen 
gibt es Neuronen im visuellen Cortex, die Input vom rechten wie 
vom linken Auge erhalten und deshalb als binokulare Zellen 
bezeichnet werden. Sie können die Disparität (Verschieden¬ 
heit) zwischen den Orten auf den beiden Netzhäuten messen, 
auf die der gleiche Lichtreiz fällt. Was ist eine Disparität? Hal¬ 
ten Sie Ihren Finger vor sich und fixieren Sie ihn, wobei Sie 
erst das eine und dann das andere Auge schließen. Ihr Finger 
scheint hin und her zu springen, weil sein Bild auf jeder Retina 
auf eine etwas andere Stelle fällt. Wiederholen Sie diese Übung 
mit einem weiter entfernten Gegenstand. Er scheint beim ab¬ 
wechselnden Schließen des rechten und des linken Auges nicht 
derart hin und her zu springen wie der Finger, weil die Dispa¬ 
rität in den Bildpositionen auf den beiden Retinae kleiner ist. 
Gewisse binokulare Zellen reagieren optimal auf einen Stimu¬ 
lus, der mit einer bestimmten Disparität auf beide Retinae fällt. 
Welcher Satz binokularer Zellen stimuliert wird, hängt von der 
Entfernung des Stimulus ab. 

Wenn wir etwas anschauen, können wir die Form, Farbe, räum¬ 
liche Tiefe und Bewegung wahmehmen. Wo werden all diese 
Informationen zusammengeführt? Gibt es eine einzelne Zelle, 
die nur dann feuert, wenn ein roter Sportwagen vorbeibraust? 
Nein. Eine bestimmte visuelle Erfahrung entspringt aus der si¬ 
multanen Aktivität in einer großen Ansammlung von Zellen. 
Überdies werden die meisten visuellen Erfahrungen durch In¬ 
formationen von anderen Sinnen und auch von Erinnerungen 
verstärkt. Das erklärt, warum 75 % der Großhirnrinde aus As- 
soziationscortex besteht. 

46.2 Wiederholung 

Informationen werden im Nervensystem von Interaktio¬ 
nen der Zellen in neuronalen Schaltkreisen oder Netz¬ 
werken verarbeitet. Die entgegengesetzten Wirkungen der 
sympathischen und der parasympathischen Untereinheit 
des autonomen Nervensystems lassen sich anhand von 
neuronalen Bahnen verstehen, die aus nur zwei Neuro¬ 
nen bestehen. Sehen erfordert eine komplexere Beziehung 
zwischen Neuronen, die in rezeptiven Feldern angeordnet 
sind, welche die Aktivität von retinalen Ganglienzel¬ 
len beeinflussen. Informationen von den Ganglienzellen 
werden vom Sehnerv an den Thalamus übermittelt, der 
als Relaisstation auf dem Weg zum visuellen Cortex 
dient. Das linke Sehfeld beider Augen wird im rech¬ 
ten visuellen Cortex repräsentiert, und Umgekehrtes gilt 
für das rechte Sehfeld. Rezeptive Felder von Cortexzel- 
len repräsentieren Input von zahlreichen Ganglienzellen, 
und disparitätsempfindliche binokulare Zellen ermögli¬ 
chen Tiefenschärfe und räumliches Sehen. 
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a Sehfeld 


rechtes Sehfeld (grün) 

A 


Sehnervenkreuzung am 
Chasma opticum. Infor¬ 
mationen aus dem rech¬ 
ten Sehfeld werden zur 
linken Seite des Gehirns 
gesendet, Informationen 
aus dem linken Sehfeld 
zur rechten Seite des 
Gehirns. 


b binokulare Zellen 

Neuronen im visuellen Cortex 
sind in Säulen angeordnet, 
die Input vom rechten und 
vom linken Auge erhalten. 

a r ' 

linkes rechtes linkes rechtes 
Auge Auge Auge Auge 


Axone von 
Relaisarealen 
zum visuellen Cortex 



Binokulare Zellen an den Säulen¬ 
grenzen empfangen Input vom 
rechten wie vom linken Auge. 


visueller Cortex 
menschliches Gehirn (von unten gesehen) 


c binokulare Disparität 



Abb. 46.9 Was ermöglicht uns räumliches Sehen? a Die Sehfelder unserer beiden Augen überlappen sich größtenteils, und beide Augen über¬ 
mitteln Informationen an beide Seiten des Gehirns. Da sich die Axone von den Innenseiten der beiden Netzhäute jedoch am Chiasma opticum 
kreuzen, werden Informationen über den visuellen Raum links von der Geradeausrichtung zur rechten Seite des Gehirns gesandt, und Informa¬ 
tionen über den visuellen Raum rechts von der Geradeausrichtung zur linken Seite des Gehirns, b Zwischen diesen neuronalen Säulen im linken 
und im rechten Auge liegen Neuronen, die Input von beiden Augen erhalten; sie werden als binokulare Zellen bezeichnet, c Licht von Objekten 
in verschiedenen Entfernungen fällt auf unterschiedliche Stellen der Retina. Diese Disparität (Verschiedenheit) zwischen den Stellen, an denen 
das Bild des Fixationspunkts und die Bilder anderer Objekte auf die Retina fallen, hat zur Folge, dass unterschiedliche binokulare Zellen Input 
von unterschiedlichen retinalen Axonen erhalten, je nachdem, wie weit das Objekt entfernt ist. Diese disparitätsempfindlichen Zellen erlauben 
Tiefenschärfe und räumliches Sehen 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Vorhersagen können, wie sich ein Zielgewebe verhält, 
wenn spezifische periphere Nerven der sympathischen 
oder der parasympathischen Unterabteilung des auto¬ 
nomen Nervensystems geschädigt oder gereizt werden. 

■ erklären können, wie in der Retina durch Interaktion 
zwischen Photorezeptoren, Bipolarzellen und Gangli¬ 
enzellen rezeptive Felder erzeugt werden. 

■ erläutern können, wie neuronale Verbindungen zwi¬ 
schen Augen und visuellem Cortex dreidimensionales 
Sehen ermöglichen. 

_ ? _ 

1. Erläutern Sie, wie eine Schnittwunde an der linken Halsseite 
zu einer Pupillenverengung im linken Auge führen kann. 

2. Warum kann ein kleiner Lichtfleck auf der Retina eine stär¬ 
kere Antwort in einer retinalen Ganglienzelle hervorrufen als 
ein großer Lichtfleck, der in denselben Bereich der Retina 
fällt? 


3. Wie würde sich das Sehen verändern, wenn das Chiasma op¬ 
ticum in der Mittellinie durchtrennt würde? 


Durch die Beschäftigung mit der neuronalen Verschaltung des 
visuellen Systems und des autonomen Nervensystems haben 
Sie erfahren, wie Informationen in das ZNS gelangen und wie 
das ZNS verschiedene Körperfunktionen kontrolliert. Aber wie 
steht es mit den höheren Funktionen des Säuger-ZNS - den 
komplexen Funktionen zwischen Input und Output, wie Spra¬ 
che, Lernen, Gedächtnis und Träumen? 

46.3 Höhere Gehirnfunktionen 
erfordern die Integration 
zahlreicher neuronaler Systeme 

Die höheren Gehimfunktionen, die zum Schluss dieses Kapitels 
besprochen werden, sind zweifellos komplex. Dennoch machen 
Neurobiologen mithilfe einer breiten Palette von Techniken in¬ 
zwischen beträchtliche Fortschritte beim Verständnis einiger der 
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Nicht-REM 


Stadium 1 

■ Stadiums 


REM 


Stadium 2 



10 

Zeit (s) 


20 


Abb. 46.10 Schlafstadien, a Die elektrische Aktivität in der Großhirnrinde wird mit Elektroden von der Kopfhaut abgeleitet, die den zeitlichen 
Verlauf von elektrischen Spannungsänderungen registrieren, b Die graüsche Darstellung ist ein Elektroencephalogramm (EEG), c Im Laufe der 
Nacht durchläuft der Mensch wiederholt verschiedene Schlafstadien 


daran beteiligten zellulären und molekularen Mechanismen. Im 
Folgenden geht es um mehrere komplexe Aspekte von Gehirn 
und Verhalten, die für Neurobiologen eine echte Herausforde¬ 
rung darstellen: Schlafen und Träumen, Lernen und Gedächtnis, 
Sprache und Bewusstsein. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Im Wachzustand und im REM-Schlaf (Traumschlaf) liefern ge¬ 
wisse Hirnstammkerne exzitatorischen Input, der Thalamus und 
Cortex aktiviert, während diese Kerne im Nicht-REM-Schlaf 
(langwelligem Schlaf) weniger aktiv sind. 

■ Man unterteilt Schlafzustände in Nicht-REM-Schlaf und in REM- 
Schlaf, und Menschen wechseln vier- bis fünfmal pro Nacht 
zwischen diesen Schlafzuständen. 

■ Schlafmangel beeinträchtigt kognitive Funktionen. 

■ Sprachfunktionen sind lateralisiert; sie liegen in der Regel in der 
linken Hirnhemisphäre. An unserer Sprachfähigkeit sind Areale 
des Okzipital-, Parietal-, Temporal- und Frontallappens beteiligt. 

■ Das zelluläre Korrelat von Lernen und Gedächtnis ist die Modifi¬ 
kation der Synapsenstärke. Der Hippocampus spielt eine wichtige 
Rolle bei Erwerb und Konsolidierung deklarativer Erinnerungen. 

■ Beim Menschen und anderen höheren Säugern integriert der In- 
selcortex physiologische Informationen, um ein Ich-Bewusstsein 
zu erzeugen. 


Schlafen und Träumen produziert 
elektrische Muster im Gehirn 

Ein auffälliges Verhaltensmerkmal des Menschen ist unser täg¬ 
licher Schlaf-Wach-Zyklus. Alle Vögel und Säuger wie wahr¬ 
scheinlich auch sämtliche übrigen Wirbeltiere schlafen. Wir 


verbringen ein Drittel unseres Lebens im Schlaf, dennoch wis¬ 
sen wir nicht, warum und wie. Eines wissen wir jedoch ganz 
sicher: Wir müssen schlafen. Schlafmangel beeinträchtigt Auf¬ 
merksamkeit und Leistungsvermögen. Viele Menschen in unse¬ 
rer Gesellschaft - auch viele Studierende - leiden unter einem 
chronischen Schlafdefizit. Zahlreiche schwerwiegende Unfälle 
und lebensgefährliche Fehler lassen sich auf eine beeinträchtig¬ 
te Aufmerksamkeit aufgrund von Schlafmangel zurückführen. 
Viele sind wegen Insomnie (Ein- und Durchschlafstörungen) in 
ärztlicher Behandlung. Manche Menschen schlafen aber auch zu 
viel, was ebenfalls zu gesundheitlichen Problemen führen kann. 

Das Elektroencephalogramm Ein gängiges Werkzeug in 
der Schlafforschung ist das Elektroencephalogramm (EEG): 
Um ein EEG abzuleiten, werden Elektroden an verschiede¬ 
nen Stellen auf der Kopfhaut angebracht, und die zeitlichen 
Veränderungen der elektrischen Potenzialdifferenzen zwischen 
den Elektroden werden registriert. Diese Potenzialdifferenzen 
spiegeln die elektrische Aktivität der Neuronen in den Ge¬ 
hirnregionen unter den Elektroden wider, primär Regionen der 
Großhirnrinde. Die Aktivitätsmuster werden im Computer auf¬ 
gezeichnet (► Abb. 46. 10a). Statt die Aktivität einzelner Neuro¬ 
nen abzuleiten, charakterisiert das EEG die Aktivität einer sehr 
großen Zahl von Neuronen. EEG-Elektroden sind viel größer als 
die sehr feinen Elektroden, die zur Ableitung von Einzelzellak¬ 
tivitäten benutzt werden. Gewöhnlich wird gleichzeitig auch die 
Aktivität von einem oder mehreren Skelettmuskeln registriert; 
das bezeichnet man als Elektromyogramm (EMG). Die Au¬ 
genbewegungen werden als Elektrooculogramm (EOG) auf¬ 
gezeichnet. 

EEG-, EMG- und EOG-Muster zeigen den Übergang vom 
Wach- in den Schlafzustand. Sie zeigen überdies, dass es ver- 
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schiedene Schlafzustände gibt. Bei allen Säugern lassen sich 
zwei Hauptschlafformen leicht unterscheiden: REM-Schlaf 
(abgeleitet von rapid eye movement , rasche Augenbewegungen) 
und Nicht-REM-Schlaf (NREM-Schlaf, langwelliger Schlaf). 
Nicht-REM-Schlaf zeichnet sich im EEG durch Wellen mit ho¬ 
her Amplitude und geringer Frequenz aus, REM-Schlaf durch 
die raschen, ruckartigen Augenbewegungen, denen er seinen 
Namen verdankt. Der menschliche Nicht-REM-Schlaf wird zu¬ 
sätzlich in drei Stadien unterteilt. 

Wenn Sie einschlafen, ist das erste Schlafstadium ein Nicht- 
REM-Schlaf, der vom ersten bis zum dritten Stadium fortschrei¬ 
tet (►Abb. 46.10b). Stadium 2 und 3 sind tiefe, erholsame, 
langwellige Schlafphasen (Tiefschlaf). Auf diesen ersten vol¬ 
len Nicht-REM-Schlafzyklus folgt eine REM-Schlafphase. Im 
Laufe der Nacht erlebt man vier bis fünf Nicht-REM- und REM- 
Schlafzyklen (►Abb. 46.10c). Unser Schlaf gliedert sich in 
etwa 80% Nicht-REM-Schlaf und 20% REM-Schlaf. Lebhaf¬ 
te Träume und Albträume finden alle im REM-Schlaf statt. 

Zelluläre Veränderungen während des Schlafs Im 

Wachzustand sind zahlreiche Kerne des aufsteigenden retikulä¬ 
ren Aktivierungssystems (ARAS) im Himstamm ständig aktiv. 
Axone von Neuronen in diesen Kernen projizieren in den Tha¬ 
lamus und breit gestreut in den Cortex, wo die von ihnen 
ausgeschütteten Neurotransmitter (Acetylcholin, Noradrenalin 
und Serotonin) depolarisierend wirken. Daher halten diese weit 
verteilten Neurotransmitter das Ruhepotenzial der Thalamus- 
und Cortexneuronen nahe am Schwellenpotenzial und damit 
empfindlich für synaptischen Input, wodurch der Wachzustand 
des Gehirns aufrechterhalten wird. 

Bei Eintritt in die Schlafphase nimmt die Aktivität dieser Him- 
stammkeme ab, und ihre synaptischen Endigungen schütten 
weniger Neurotransmitter aus. Mit dem Rückgang der depola- 
risierenden Neurotransmitter wird das Membranpotenzial der 
Zellen im Thalamus und im Cortex negativer (Hyperpolarisa¬ 
tion), und die Zellen reagieren weniger empfindlich auf synap¬ 
tischen Input. Ihre Informationsverarbeitung ist gehemmt, und 
das Wachbewusstsein geht verloren. Sie kennen so etwas vom 
Einnicken. Wenn Sie in den Nicht-REM-Schlaf eintreten, be¬ 
ginnen die Zellen im Cortex, Salven von Aktionspotenzialen 
abzufeuem. Die Synchronisation dieser Salven über weite Stre¬ 
cken des cerebralen Cortex ruft das langwellige Muster im EEG 
hervor, das den tiefen Nicht-REM-Schlaf kennzeichnet. 

Beim Übergang vom Nicht-REM- zum REM-Schlaf kommt es 
zu dramatischen Veränderungen. Einige Nervenkerne im Hirn¬ 
stamm, die während des Nicht-REM-Schlafs inaktiviert waren, 
werden wieder aktiv und rufen eine allgemeine Depolarisation 
cortikaler Neuronen hervor. Daher hören die synchronisierten 
Salven von Aktionspotenzialen auf, und das EEG ähnelt dem 
eines wachen Gehirns. Da das Ruhepotenzial der Neuronen auf 
ein Niveau nahe dem Schwellenpotenzial zurückkehrt, kann die 
Großhirnrinde Informationen verarbeiten, und es kommt zu leb¬ 
haften Träumen. 

Warum leben wir dann unsere Träume nicht durch passende 
Körperbewegungen aus? Während des REM-Schlafs hemmt das 
Gehirn sowohl die afferenten (sensorischen) als auch die effe¬ 
renten (motorischen) Bahnen; während des REM-Schlafs sind 


wir gleichsam gelähmt. Diese Lähmung wird nur von gele¬ 
gentlichen Extremitätenzuckungen und ruckhaften Augenbewe¬ 
gungen durchbrochen. Die bizarre Natur von Träumen könnte 
auf das fehlende sensorische Feedback zurückgehen, denn das 
Gehirn erhält keine entsprechenden Informationen vom Körper 
und von der Außenwelt. Mit anderen Worten: Der Cortex funk¬ 
tioniert, doch er hat keine Verbindung mehr mit der Realität. 
Wahrscheinlich besteht der Sinn der Muskellähmung während 
des REM-Schlafs darin, zu verhindern, dass man seine Träume 
in die Tat umsetzt und dabei zu Schaden kommt. (Beim Schlaf¬ 
wandeln versagt dieser Kontrollmechanismus.) 

Zwar verstehen wir inzwischen die zellulären Mechanismen des 
Schlafs, aber seine biologische Funktion kennen wir noch im¬ 
mer nicht. Viele Fragen sind noch offen. Warum haben wir zwei 
Schlafphasen mit sehr unterschiedlichen neuronalen Merkma¬ 
len? Warum tritt der Nicht-REM-Schlaf stets zuerst auf? Warum 
wechseln sich die beiden Schlafphasen während der Ruhepe¬ 
riode ab? Wir wissen, dass Schlaf lebenswichtig ist, aber wir 
wissen nicht, warum. Eine viel diskutierte Hypothese über die 
Funktionen von Schlaf lautet, Schlaf spiele eine wesentliche 
Rolle bei der Instandhaltung und Reparatur von neuronalen Ver¬ 
bindungen und für die neuronalen Veränderungen, die an Lernen 
und Gedächtnis - und möglicherweise am Vergessen - beteiligt 
sind. Diese Hypothese wird von vielen Experimenten gestützt, 
die zeigen, dass die Durchführung einer erlernten Aufgabe oder 
der Abruf eines Leminhalts an dem auf das Training folgenden 
Tag beeinträchtigt ist, wenn der Proband am Schlafen gehindert 
wird; am besten sind die Leistungen nach einem guten Nacht¬ 
schlaf. 


Sprachliche Fähigkeiten sind in 

der linken Großhirnhemisphäre lokalisiert 

Kein Aspekt der Gehirnfunktion ist derart eng mit mensch¬ 
lichem Bewusstsein und Intellekt verknüpft wie die Sprache. 
Daher interessieren sich Neurowissenschaftler sehr für die cere¬ 
bralen Mechanismen, die Spracherwerb und Sprachnutzung zu¬ 
grunde liegen. Eine seltsame Beobachtung im Zusammenhang 
mit sprachlichen Fähigkeiten ist, dass diese gewöhnlich in nur 
einer Großhirnhälfte lokalisiert sind - bei 97 % aller Menschen 
ist es die linke. Dieses Phänomen wird als Lateralisierung von 
Sprachfunktionen bezeichnet. Einige der interessantesten Ex¬ 
perimente auf diesem Gebiet wurden von Roger Sperry und 
seinen Kollegen durchgeführt. Sperry erhielt für diese Forschun¬ 
gen 1981 den Nobelpreis. Die beiden Großhirnhemisphären sind 
durch einen Trakt weißer Substanz verbunden, der als Balken 
(Corpus callosum) bezeichnet wird. Bei einer schweren Epi¬ 
lepsieform wandern Salven von Aktionspotenzialen durch den 
Balken von einer in die andere Hemisphäre. Das Durchtrennen 
des Balkens bessert dieses Problem deutlich, und der Patient 
verhält sich nach dem Eingriff weitgehend normal. Experimente 
zeigten jedoch interessante Defizite bei den sprachlichen Fä¬ 
higkeiten dieser Split-Brain-Patienten. Wenn einem Patienten 
nach der Operation ein Objekt im rechten Sehfeld gezeigt wird 
und das linke Auge geschlossen ist (► Abb. 46.9), kann er das 
Objekt verbal und schriftlich beschreiben. Wenn das Objekt im 




46.3 Höhere Gehirnfunktionen erfordern die Integration zahlreicher neuronaler Systeme 


1429 


a ein gehörtes Wort wiederholen 



Broca- 
Area[ 


primärer motorischer 
Cortex (motorische 
Kontrolle) 


Wernicke- 

Areal 

Gyrus 

angularis 


primäres 

visuelles 

Areal 

(Sehrinde) 


b ein geschriebenes Wort aussprechen 



Abb. 46.11 Sprachareale in der Großhirnrinde. Das Wiederholen eines gehörten Wortes (a) findet in einer anderen Region der linken Groß¬ 
hirnhemisphäre statt als das Aussprechen eines geschriebenen Wortes (b) 


linken Sehfeld gezeigt wird und das rechte Auge geschlossen 
ist, kann der Patient das Objekt weder verbal noch schriftlich 
beschreiben, er kann aber mit seiner linken Hand korrekt auf 
Bilder des Objekts zeigen. Ohne die Verbindung zwischen den 
beiden Hemisphären kann Wissen oder Erfahrung der rechten 
Hemisphäre nicht länger verbal ausgedrückt werden. 

Personen, deren linke Hemisphäre geschädigt ist, leiden häu¬ 
fig in irgendeiner Form unter Aphasie, das heißt unter einer 
Beeinträchtigung ihres Sprachgebrauchs oder ihres Sprach¬ 
verständnisses. Untersuchungen solcher Menschen haben zur 
Identifizierung von mehreren Spracharealen in der linken He¬ 
misphäre geführt. 

■ Das Broca-Areal im Stirnlappen direkt vor dem primären 
motorischen Cortex ist für Sprache essenziell. Eine Schädi¬ 
gung des Broca-Areals führt zu einer stockenden, langsamen, 
schlecht artikulierten Sprache oder sogar zu einem völligen 
Sprachverlust, doch der Patient kann noch immer Geschrie¬ 
benes lesen und Sprache verstehen. 

■ Das Wernicke-Areal, das stärker mit sensorischen als mit 
motorischen Aspekten von Sprache verknüpft ist, hegt im 
Schläfenlappen dicht an der Grenze zum Hinterhauptlappen. 
Eine Schädigung des Wemicke-Areals kann dazu führen, 
dass der Betroffene die Fähigkeit verliert, sinnvolle Sätze 
zu bilden, während die normale Sprech- und Modulations¬ 
fähigkeit erhalten bleibt. Überdies können solche Patienten 
Gesprochenes oder Geschriebenes nicht verstehen. 

■ Der Gyrus angularis, von dem man annimmt, dass er für die 
Verarbeitung von gesprochener und geschriebener Sprache 
von Bedeutung ist, hegt in der Nähe des Wemicke-Areals. 

Die normale Sprachfähigkeit hängt vom Informationsfluss zwi¬ 
schen verschiedenen Arealen im linken cerebralen Cortex ab. 
Input von gesprochener Sprache wandert vom auditorischen 
Cortex zum Wernicke-Areal (►Abb. 46.11a), Input von ge¬ 
schriebener Sprache von der Sehrinde über den Gyrus angularis 
zum Wernicke-Areal (►Abb. 46.11b). Befehle an die Sprech¬ 
muskulatur werden im Wernicke-Areal formuliert, wandern 
zum Broca-Areal und von dort zum primären motorischen Cor¬ 


tex. Eine Schädigung eines dieser Areale oder der Bahnen 
zwischen ihnen kann zu Aphasie führen. Mithilfe moderner 
bildgebender Verfahren zur funktionellen Darstellung des Ge¬ 
hirns ist es möglich, die Stoffwechselaktivität in verschiedenen 
Gehimarealen sichtbar zu machen, wenn sich das Gehirn mit 
Sprache beschäftigt (► Abb. 46.12). 

Activity 46.3 Language Areas of the Cortex 

www.Lifel le.com/ac46. 3 


Lernen und Gedächtnis lassen sich zum Teil 
in bestimmten Gehirnarealen lokalisieren 

Unter Lernen versteht man die Modifikation von Verhalten 
durch Erfahrung, unter Gedächtnis die Fähigkeit des Nerven¬ 
systems, zu behalten, was gelernt und was erfahren wird. Selbst 
sehr einfache Tiere können lernen und sich erinnern, doch beim 
Menschen sind diese beiden Fähigkeiten am höchsten entwi¬ 
ckelt. Denken Sie nur an die Informationsmenge, die nötig ist, 
um eine Fremdsprache zu lernen. Die Gedächtniskapazität und 
die Geschwindigkeit, mit der Informationen abgerufen werden 
können, sind bemerkenswerte Eigenschaften des menschlichen 
Nervensystems. 

Beim Lernen, das zu Langzeiterinnerungen und Verhaltensmo¬ 
difikationen führt, müssen lang anhaltende synaptische Ver¬ 
änderungen eine Rohe spielen. Ein Phänomen, das erklären 
könnte, wie es zu langfristigen synaptischen Veränderungen 
kommen könnte, wird als Langzeitpotenzierung (LTP, von 
long-term potentiation ) bezeichnet. Eine LTP ergibt sich bei 
hochfrequenter elektrischer Reizung bestimmter Schaltkreise, 
die deren Empfindlichkeit für darauffolgende Reizungen erhö¬ 
hen. Im Gegensatz dazu verringert eine kontinuierliche, wieder¬ 
holte schwache Reizung derselben Schaltkreise deren Antwort- 
empfindlichkeit, ein Phänomen, das als Langzeitdepression 
(LTD) bezeichnet wird. Bei LTP und LTD könnte es sich um 
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Abb. 46.12 Bildgebende Verfahren 
machen aktive Teile des Gehirns 
sichtbar. Aufnahmen mittels Positrone¬ 
nemissionstomographie (PET) machen 
hier diejenigen Gehirnregionen sichtbar, 
die von unterschiedlichen Aspekten des 
Sprachgebrauchs aktiviert werden. Der 
Versuchsperson wird radioaktiv mar¬ 
kierte Glucose injiziert. Proportional zu 
ihrem stoffwechselbedingten Glucose¬ 
verbrauch nehmen die Gehirnregionen 
unterschiedlich viel Radioaktivität auf. 
Je nachdem, welche Aufgaben die Ver¬ 
suchsperson durchführt, zeigen die 
PET-Aufnahmen dann in spezifischen 
Gehirnregionen unterschiedliche Radio¬ 
aktivitätsniveaus. Die roten und weißen 
Areale weisen die höchste Aktivität auf 


Wörter hören 


Wörter aussprechen 





Wörter passiv anschauen 



Wortassoziationen erzeugen 


fundamentale zelluläre oder molekulare Mechanismen handeln, 
die bei Lernen und Gedächtnis eine Rolle spielen. Ein wichtiger 
Prozess ist dabei die Veränderung der Synapsenstärke einzel¬ 
ner Neuronen: Bei starken Synapsen erzeugt jedes ankommende 
Aktionspotenzial eine Erregungsübertragung auf die postsynap¬ 
tische Membran, bei schwachen Synapsen ist das nur ab und zu 
der Fall. 

Oberhalb der Ebene der Synapsen sind Interaktionen mehre¬ 
rer Himareale am Gedächtnis beteiligt, wie in der Einleitung 
zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: Fahren Sie Ta¬ 
xi, das trainiert Ihr Gehirn“) und in ► „Experiment: Ortszellen 
enthüllen Abläufe bei der Gedächtniskonsolidierung im Schlaf“ 
diskutiert. Einige der ersten Erkenntnisse über Gedächtnispro¬ 
zesse verdanken wir der klinischen Behandlung von Patienten 
mit schwerer Epilepsie, einer neurologischen Erkrankung, die 
durch eine unkontrollierbare Zunahme der lokalen Aktivität von 
Neuronen gekennzeichnet ist. Die resultierenden Krampfanfälle 
oder „epileptischen Anfälle“ können den Betroffenen gefähr¬ 
den. Schwere Fälle von Epilepsie werden manchmal dadurch 
behandelt, dass man den Teil des Gehirns zerstört, von dem die 
Anfälle ausgehen. Um das richtige Areal zu finden, wird der 
operative Eingriff unter örtlicher Betäubung vorgenommen - 
der Patient bleibt also wach -, und verschiedene Regionen 
des Gehirns werden mit Elektroden elektrisch gereizt, während 
der Patient über die dadurch hervorgerufenen Sinnesempfindun¬ 
gen berichtet. Wenn manche Regionen des Assoziationscortex 
gereizt werden, berichten die Patienten über lebhafte Erinnerun¬ 
gen. Solche Beobachtungen waren die ersten Hinweise darauf, 
dass spezifische Hirnregionen mit spezifischen Erinnerungen 
assoziiert sind und Erinnerungen neuronalen Netzwerken zuge¬ 
schrieben werden können. Dennoch löscht die Zerstörung eines 


kleinen Hirnareals eine Erinnerung nicht komplett aus. Offenbar 
ist Gedächtnis eine Funktion, die sich über viele Hirnregionen 
verteilt, und eine Erinnerung lässt sich über viele verschiedene 
Routen aktivieren. 

Wie Ihnen aus eigener Erfahrung bekannt ist, existieren mehre¬ 
re Formen von Gedächtnis. Es gibt ein unmittelbares Gedächtnis 
(Arbeitsgedächtnis) für Ereignisse, die sich gerade im Augen¬ 
blick abspielen. Das unmittelbare Gedächtnis ist fast perfekt 
fotografisch, hält aber nur einige Sekunden an. Das Kurzzeit¬ 
gedächtnis enthält weniger Informationen, hält aber länger an - 
in der Größenordnung von 10-15 min. Wenn Ihnen eine Grup¬ 
pe neuer Personen vorgestellt wird, können Sie sich die meisten 
Namen 5-10 min lang merken. Sie haben sie aber nach etwa 1 h 
vergessen, es sei denn, Sie haben die Namen wiederholt, nieder¬ 
geschrieben, in einer Unterhaltung gebraucht oder eine speziel¬ 
le Memorierungstechnik angewendet. Wiederholung, Nutzung 
oder Verstärkung durch etwas, das Ihre Aufmerksamkeit fesselt 
(wie ein zusätzlicher Titel, beispielsweise „Doktor“, „Profes¬ 
sor“ oder „Präsident“), erleichtert den Transfer eines Namens 
vom Kurzzeitgedächtnis in das Langzeitgedächtnis, das Ta¬ 
ge, Monate, Jahre oder sogar ein ganzes Leben lang anhalten 
kann. Es gibt auch eine Gedächtnisform, deren Speicherkapazi¬ 
tät dazwischenliegt und das Informationen etwa einen Tag lang 
speichert. 

Erkenntnisse über neuronale Mechanismen für den Transfer 
vom Kurzzeit- in das Langzeitgedächtnis haben Beobachtungen 
von Personen geliefert, die einen Teil ihres limbischen Systems, 
insbesondere den Hippocampus, verloren haben. Ein berühm¬ 
ter Fall ist derjenige des Patienten H. M., dessen Hippocampus 
1953 beidseitig entfernt werden musste, um schwere epilepti- 
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sehe Anfälle zu kontrollieren. Seit dem operativen Eingriff war 
H. M. nicht mehr in der Lage, Informationen in das Langzeit¬ 
gedächtnis zu überführen. Wenn ihm jemand vorgestellt wurde, 
sich mit ihm unterhielt und dann den Raum verließ, erkannte 
H. M. die Person nicht wieder, wenn sie erneut ins Zimmer 
kam - es war, als hätte die vorherige Unterhaltung niemals 
stattgefunden. Bis zu seinem Tod 55 Jahre später konnte sich 
H. M. an Ereignisse erinnern, die sich vor der Operation ereig¬ 
net hatten, aber an postoperative Ereignisse erinnerte er sich nur 
10-15 min lang. 

Die Studien an H. M. und anderen derartigen Patienten wie 
auch Experimente mit Tieren und sogar mit Londoner Taxifah¬ 
rern zeigen, dass der Hippocampus eine entscheidende Rolle 
für das deklarative Gedächtnis spielt - Erinnerungen an Men¬ 
schen, Orte, Dinge und Ereignisse. Die in der Einleitung zu 
diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: Fahren Sie Taxi, 
das trainiert Ihr Gehirn“) beschriebene Studie zeigte die Kartie¬ 
rung räumlicher Informationen in neuronalen Netzwerken der 
Ratte sowie das Wieder ab spielen dieser Informationen, wenn 
die Ratte vor oder nach dem Absolvieren des Labyrinths ruht. 
Folgeexperimente ergaben, dass die gleichen räumlichen In¬ 
formationen im Schlaf erneut abgespielt wurden; darin zeigt 
sich wahrscheinlich ein Prozess, der Erinnerungen konsolidiert 
und im Langzeitgedächtnis speichert (►„Experiment: Orts¬ 
zellen enthüllen Abläufe bei der Gedächtniskonsolidierung im 
Schlaf“). 

Media Clip 46.1 The Man with No Short-Term Memory 

www. Life 1 le.com/mc46. 1 


Die Frage „Was ist Bewusstsein?" können wir 
noch immer nicht beantworten 

Was Organisation und Funktionen des menschlichen Gehirns 
angehen, hat dieses Kapitel nur an der Oberfläche gekratzt. 
Doch selbst mit all dem, was wir inzwischen über das mensch¬ 
liche Gehirn wissen, können wir die Frage „Was ist Bewusst¬ 
sein?“ noch immer nicht beantworten. 

Der Begriff „Bewusstsein“ wird in der Alltagssprache im Sinne 
von „wach sein“ als Gegensatz zu „schlafen“ oder „im Koma 
liegen“ gebraucht. Hier ist jedoch die tiefere Bedeutung des Be¬ 
griffs gemeint, im Sinne von „sich seiner selbst bewusst sein“. 
Das betrifft den eigenen mentalen Zustand, die Umgebung und 
Ereignisse rundum, und das Treffen von Entscheidungen auf 
der Basis von Erfahrung, Fakten, Wertesystemen und möglichen 
Konsequenzen. Spekulationen über Bewusstsein waren lange 
die Domäne der Philosophen, doch wir nähern uns einem neu- 
robiologischen Verständnis. 

Eine Bedingung für bewusstes Erleben ist die Wahrnehmung 
eines Selbst, das mit Informationen aus dem belebten und un¬ 
belebten Umfeld und vergangener Erfahrungen integriert wer¬ 
den kann. Die Basis einer Selb st Wahrnehmung erwächst aus 
einer riesigen somatosensorischen und viszeralen Informations¬ 
fülle aus allen Körperregionen. Diese Informationen werden 


zur motorischen Kontrolle und zur homöostatischen Regulation 
eingesetzt. Sie versetzen Tiere in die Lage, nach Nahrung, Ge- 
schlechtspartnem und einem geschützten Platz zu suchen, Kälte 
und Gefahren zu meiden usw. Unterschiedliche Typen dieser af¬ 
ferenten Informationen werden an die geeigneten Kontroll- und 
Regelsysteme im Hirnstamm und im Vorderhirn weitergeleitet. 
Aber diese diversen Informationsquellen ziehen auch zum In- 
selcortex. Er integriert physiologische Informationen aus dem 
ganzen Körper und erzeugt ein Empfinden, wie sich der Körper 
„fühlt“. Wenn ein Tier, dem es nicht gut geht, durch eine Ver¬ 
haltensweise seine Homöostase verbessert, fühlt sich das Tier 
besser, und es ist motiviert, sich weiterhin auf diese Weise zu 
verhalten. 

Bei Menschenaffen (außer Gibbons) und uns Menschen ist der 
Inselcortex stark vergrößert und weist zudem Verschaltungen 
auf, die ihm erlauben, mit Teilen des Gehirns zu kommunizie¬ 
ren, die eine wichtige Rolle für Planung und Entscheidungsfin¬ 
dung spielen. Wie Brain-Imaging-Studien gezeigt haben, ist der 
Inselcortex offenbar in einem breiten Spektrum von Situationen 
aktiv, die mit starken Empfindungen wie Freude, Ekel, Humor, 
Schmerz, Lust, Begierde, Schuldgefühle oder Zuneigung korre¬ 
spondieren. Eine Schädigung des Inselcortex führt zu Apathie, 
Verlust der Fähigkeit zum Musikgenuss, Verlust des sexuellen 
Begehrens und selbst zu Verlust der Fähigkeit, gute Nahrungs¬ 
mittel von verdorbenen zu unterscheiden. Menschen und die 
wenigen anderen Arten, die über einen vergrößerten Inselcor¬ 
tex verfügen (Menschenaffen [außer Gibbons], Elefanten und 
manche Meeressäuger), sind die einzigen Lebewesen, die sich 
selbst im Spiegel erkennen können. Könnte es sein, dass dieser 
kleine Bereich des Gehirns mit seinen Verschaltungen die neu- 
robiologische Basis für Ich-Bewusstsein und bewusstes Erleben 
darstellt? 

46.3 Wiederholung 

Selbst komplexe Funktionen des Nervensystems lassen 
sich auf die Eigenschaften von Neuronen und neurona¬ 
len Netzwerken zurückzuführen. Sprachfunktionen sind 
in der linken Himhemisphäre lateralisiert. Daher kön¬ 
nen Objekte, die im linken Sehfeld gesehen und im 
rechten visuellen Cortex verarbeitet werden, nicht mit 
Worten beschrieben, wohl aber gezeichnet werden. Brain- 
Imaging-Verfahren zeigen die Zusammenarbeit verschie¬ 
dener Himregionen beim Hören, Lesen und Aussprechen 
von Wörtern. REM-Schlaf und Nicht-REM-Schlaf sowie 
Wachheit drücken sich durch ganz verschiedene Aktivitä¬ 
ten in vielen Hirnarealen aus. Während der täglichen Ru¬ 
hephasen zeigen Schlafzustände ein regelmäßiges Muster. 
Auf zellulärer Ebene sind Lernen und Gedächtnis mit Ver¬ 
änderungen der Synapsenstärke verbunden, und an Ge¬ 
dächtnisprozessen sind Wechselbeziehungen neuronaler 
Netzwerke aus verschiedenen Hirnregionen beteiligt. Um 
deklarative Erinnerungen zu speichern, braucht man den 
Hippocampus. Möglicherweise ist eine Voraussetzung für 
Bewusstsein die Schaffung einer Selb st Wahrnehmung im 
Inselcortex. 
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Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Merkmale von EEGs erkennen können, die Wach¬ 
heit, Nicht-REM-Schlaf und REM-Schlaf anzeigen, 
und sagen können, welche Hirnregionen in diesen 
verschiedenen Phasen des Schlaf-Wach-Zyklus aktiv 
sind. 

■ den Informationsfluss beim Aussprechen, Schreiben 
oder Hören eines Wortes beschreiben können und 
spezifizieren können, welche Himareale am Sprech¬ 
prozess beteiligt sind. 

■ die Modifikation der Synapsenstärke in Ortszellen mit 
der Entwicklung einer räumlichen Karte im Hippo- 
campus verbinden können. 

■ evolutionäre Veränderungen von Hirnstrukturen mit 
der Entwicklung von Ich-Bewusstsein verknüpfen 
können. 


_ 7_ 

1. Welche Bedeutung hat die Lähmung der Skelettmuskulatur 
im REM-Schlaf? 

2. Wie kann eine Person mit einem durchtrennten Corpus callo- 
sum, der man ein Objekt in ihrem linken Gesichtsfeld zeigt, 
einem Beobachter mitteilen, um was für ein Objekt es sich 
handelt? 

3. Was sagt uns der Fall H. M. über die Himmechanismen, die 
dem Erwerb von deklarativen Erinnerungen zugrunde liegen? 

4. Was ist so einzigartig am Inselcortex höherer Säuger, dass es 
die Evolution von Bewusstsein erklären könnte? 


Faszination Forschung: Kann eine Ableitung aus den Orts¬ 
zellen Prozesse der Gedächtniskonsolidierung sichtbar 
machen, die im Schlaf ablaufen? 

Leider können wir eine Ratte nicht fragen, an was sie 
sich erinnert. Aber wir können in Hirnarealen nach elek- 


trophysiologischen Aktivitätsmustem suchen, die mit den 
hippocampalen Ortszellenmustem korrespondieren. Wil¬ 
son und Kollegen beschrieben das schnelle Wiederabspie¬ 
len der hippocampalen Ortszellenmuster als ein typisches 
EEG-Signal, das sie sharp-wave ripples (SWRs) nannten. 
Wie sie feststellten, waren diese SWRs eng mit langsame¬ 
ren EEG-Wellen gekoppelt, die sich in cortikale Areale 
des Gehirns ausbreiteten. Als sie Ableitungen in diesen 
Arealen durchführten, stießen sie in zwei davon - im 
frontalen und im visuellen Cortex - auf SWR-ähnliche 
Sequenzmuster von Aktionspotenzialen, die mit den hip¬ 
pocampalen SWRs synchronisiert waren. Das führte sie 
zu der Hypothese auf, dass SWRs Gedächtnistranskripte 
darstellen, die an Cortexareale übermittelt und dort ge¬ 
speichert werden. 

Ausblick 

Dank neurophysiologischer Untersuchungen zum Erwerb 
und zur Konsolidierung deklarativer Erinnerungen ler¬ 
nen wir allmählich, die physikochemische Natur einer 
Erinnerung besser zu verstehen. Die synaptische Verstär¬ 
kung, die als Langzeitpotenzierung (LTP) bekannt ist, hält 
im Vergleich zu einem Aktionspotenzial lange an, aber 
doch nicht annähernd so lang wie eine Erinnerung, die 
buchstäblich ein ganzes Leben überdauern kann. Sie kön¬ 
nen sich eine Erinnerung wie ein Informationsteilchen 
vorstellen, das im Gehirn gespeichert wird. Der Begriff 
„Informationen“ kam in diesem Kapitel häufig vor, doch 
wir wissen nicht genau, was diese „Informationen“ im 
Gehirn wirklich sind. Dass es sich dabei um „Gedächt¬ 
nisproteine“ handelt, wie man eine Weile glaubte, ist 
mittlerweile widerlegt. Es handelt sich auch nicht einfach 
um Aktionspotenziale, denn das sind sehr kurzlebige Er¬ 
eignisse. Und es handelt sich auch nicht um Muster von 
Synapsen, denn diese verändern sich ständig. Es müssen 
Verbindungsmuster innerhalb und zwischen neuronalen 
Netzwerken im Gehirn beteiligt sein, aber was hält die¬ 
se Netzwerke über Jahre stabil? Wir haben noch viel über 
die Funktion des Gehirns zu lernen. 
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Kapitelzusammenfassung 


46.1 Die Areale des Nervensystems lassen sich einzelnen 

Funktionen zuordnen 

■ Gehirn und Rückenmark bilden das Zentralnervensys¬ 
tem (ZNS), die Hirn- und die Spinalnerven das periphere 
Nervensystem (PNS). 

■ Das Nervensystem lässt sich vom Konzept her als ge¬ 
richteter Informationsfluss beschreiben, wobei wir uns 
eines Teils der Informationen bewusst sind, eines anderen 
Teils jedoch nicht. Die afferente Komponente übermit¬ 
telt Informationen vom PNS zum ZNS, und die efferente 
Komponente leitet Informationen vom ZNS an die Ziel¬ 
gewebe und -organe weiter, die kontrolliert werden. Siehe 

► Abb. 46.1 

■ Das Nervensystem der Wirbeltiere entwickelt sich aus 
einem dorsalen Neuralrohr. Das Gehirn bildet sich aus 
drei paarigen Bläschen am Vorderende des Neuralrohrs, 
die zum Rautenhirn, zum Mittelhirn und zum Vorder¬ 
hirn werden. Aus dem Vorderhirn entwickeln sich die 
Großhirnhemisphären (Telencephalon, Endhirn) und 
die darunterliegenden Strukturen Thalamus und Hypo¬ 
thalamus (die zusammen das Diencephalon oder Zwi¬ 
schenhirn bilden). Mittelhirn und Rautenhirn entwickeln 
sich zum Hirnstamm und zum Kleinhirn (Cerebellum). 
Siehe ► Abb. 46.2 

■ Das Rückenmark übermittelt Informationen zwischen 
dem Gehirn und dem übrigen Körper. Es kann dem Kör¬ 
per einige Befehle geben, ohne das Gehirn zu involvieren. 

■ Das aufsteigende retikuläre Aktivierungssystem 
(ARAS) ist als Teil der Retikulärformation (Formatio 
reticularis) ein komplexes Netzwerk, das einlaufende In¬ 
formationen an die geeigneten Nervenkeme (Nuclei) im 
Hirnstamm weiterleitet, die autonome Funktionen kon¬ 
trollieren, und das die Informationen an das Vorderhirn 
übermittelt, was zu bewusstem sensorischen Empfinden 
führt. Das ARAS kontrolliert den Wachheitsgrad des Ner¬ 
vensystems, darunter Schlaf und Wachsein. 

■ Das limbische System ist ein phylogenetisch alter Teil 
des Endhirns und spielt bei Emotionen, physiologischen 
Trieben (wie Hunger und Durst), angeborenem Verhalten 
(Instinkthandlungen) und Gedächtnis eine Rolle. Siehe 

► Abb. 46.3 

■ Die Großhirnhemisphären sind die dominanten Struk¬ 
turen des menschlichen Gehirns. Ihre Oberfläche be¬ 
steht aus einer Schicht Neuronen, die als Großhirnrinde 
(cerebraler Cortex) bezeichnet wird. Die Großhirnhe¬ 
misphären lassen sich in Temporal-, Frontal-, Parietal- 
und Okzipitallappen sowie den Inselcortex unterteilen. 
In Teilen des Frontallappens sind zahlreiche motorische 
Funktionen lokalisiert. Informationen von vielen sensori¬ 
schen Rezeptoren im ganzen Körper projizieren in eine 
Region des Parietallappens. Visuelle Informationen proji¬ 
zieren in den Okzipitallappen, auditorische Informationen 
in eine Region des Temporallappens. Der Inselcortex in¬ 
tegriert viele Informationen über den physiologischen 


Zustand des Körpers, wird aber auch durch psychische 
und emotionale Zustände aktiviert und könnte für unser 
Ich-Bewusstsein verantwortlich sein. Siehe ► Abb. 46.4, 
46.5; ► Activity 46.1 

46.2 Die Funktion des Nervensystems beruht auf neuro¬ 
nalen Schaltkreisen 

■ Das autonome (vegetative) Nervensystem besteht aus 
efferenten Bahnen, welche die physiologische Funkti¬ 
on von Organen und Organsystemen kontrollieren. Seine 
sympathische und seine parasympathische Untereinheit 
arbeiten normalerweise antagonistisch. Diese Unterein¬ 
heiten sind charakterisiert durch ihre Anatomie, ihre Neu¬ 
rotransmitter und ihre Wirkungen auf Zielgewebe. Siehe 

► Abb. 46.8 

■ Für das neuronale Netzwerk, das für das Sehen zustän¬ 
dig ist, spielen Fichtmuster, die auf rezeptive Felder in 
der Retina fallen, eine wichtige Rolle. Rezeptive Felder 
haben ein Zentrum und ein Umfeld, die eine entgegenge¬ 
setzte Wirkung auf die Frequenz von Aktionspotenzialen 
der retinalen Ganglienzellen haben. Siehe ► Abb. 46.9; 

► Activity 46.2, ► Animation 46.1 

■ Informationen von retinalen Ganglienzellen werden über 
den Sehnerv zum Thalamus und von dort weiter zum visu¬ 
ellen Cortex geleitet. Offenbar erzeugt der visuelle Cortex 
ein Bild der visuellen Welt, indem er die Kanten von 
Fichtmustern analysiert. 

■ Binokulares Sehen ist möglich, weil Informationen von 
beiden Augen zu binokularen Zellen in der Sehrinde über¬ 
mittelt werden. Diese Zellen interpretieren Entfernungen, 
indem sie die Disparität (Ungleichheit) zwischen den Or¬ 
ten messen, wo die Fichtreize auf die beiden Retinae 
fallen. Siehe ► Abb. 46.9 

46.3 Höhere Gehirnfunktionen erfordern die Integration 

zahlreicher neuronaler Systeme 

■ Menschen haben einen täglichen Schlaf-Wach-Zyklus. 
Schlaf lässt sich in REM-Schlaf und Nicht-REM-Schlaf 
einteilen. Tiefer Nicht-REM-Schlaf wird wegen seiner 
charakteristischen EEG-Muster als langwelliger Schlaf 
bezeichnet. Siehe ►Abb. 46.10 

■ Sprachliche Fähigkeiten sind vorwiegend in der linken 
Großhirnhemisphäre lokalisiert, ein Phänomen, das man 
als Lateralisation bezeichnet. Verschiedene Regionen 
der linken Hemisphäre - einschließlich Broca-Areal, 
Wernicke-Areal und Gyrus angularis - sind für ver¬ 
schiedene Aspekte von Sprache verantwortlich. Siehe 

► Abb. 46.11 ; ► Activity 46.3 

■ Einige Fern- und Gedächtnisprozesse konnte man be¬ 
stimmten Gehimregionen zuordnen. Fang anhaltende 
Veränderungen in den synaptischen Eigenschaften, die 
als Langzeitpotenzierung (LTP) und Langzeitdepressi¬ 
on (LTD) bezeichnet werden, spielen möglicherweise bei 
Lernen und Gedächtnis eine Rolle. 
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Durch Reizung kleiner assoziativer Cortexareale lassen 
sich komplexe Erinnerungen hervorlocken. Eine Schä¬ 
digung des Hippocampus kann die Fähigkeit zerstören, 

deklarative Gedächtnisinhalte im Langzeitgedächtnis 
zu speichern. 

Ein Gefühl für den physiologischen Zustand des Kör¬ 
pers wird möglicherweise im Inselcortex aus afferenten 
viszeralen Informationen erzeugt. Die Evolution dieser 
integrativen Funktion beim Menschen und anderen höhe¬ 


ren Primaten könnte die Grundlage bewussten Erlebens 
bis hin zum Ich-Bewußtsein sein. 

Siehe ► Activity 46.4 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 46.4 Concept Matching: The Mammalian 
Nervous System 

www.Lifel le.com/ac46. 4 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Spezifische Areale der vier Großhimlappen und der Insel¬ 
cortex haben sensorische, motorische und assoziative Funk¬ 
tionen (► Abschn. 46.1). 

■ Schlafmangel beeinträchtigt kognitive Funktionen (►Ab¬ 
schn. 46.3). 

■ Sprachfunktionen sind lateralisiert; sie liegen in der Regel in 
der linken Himhemisphäre. An unserer Sprachfähigkeit sind 
Areale des Okzipital-, Parietal-, Temporal- und Frontallap¬ 
pens beteiligt (► Abschn. 46.3). 

Originalliteratur: Chee MWL et al. (2006) Neuroimage 15: 
419-428 

Schlafmangel wirkt sich negativ auf unser Befinden aus. Ne¬ 
gative physiologische Folgen sind fehlende Energie, Müdigkeit 
und sogar hoher Blutdruck, Diabetes und Schlaganfall. Und wie 
steht es mit den kognitiven Fähigkeiten - Funktionen wie Ge¬ 
dächtnis und Aufmerksamkeit? Um diese Fragen zu beantwor¬ 
ten, führten Wissenschaftler Tests mit drei Probandengruppen 
durch. In der ersten Gruppe waren die Versuchspersonen aus¬ 
geruht und wach (rested and wakeful, RW). Diese RW-Gruppe 
wurde mit Probanden verglichen, die 24 h nicht geschlafen 
hatten ( sleep-deprived , SD24), sowie mit Probanden, die 35 h 
nicht geschlafen hatten (SD35). Die Wissenschaftler prüften 
Aufmerksamkeit und Arbeitsgedächtnis (die Fähigkeit, neue In¬ 
formationen kurze Zeit im Gedächtnis zu behalten, um eine 
kognitive Verarbeitung zu ermöglichen). Sie führten auch Him- 
scans im Magnetresonanztomographen (MRT) durch, um zu 
untersuchen, welche spezifischen Regionen des Gehirns vom 
Schlafmangel beeinflusst wurden. 

In einem Test (der als LTR-Test bezeichnet wurde), schauten die 
Probanden 0,5 s lang ein Bild mit vier Großbuchstaben an. Nach 
weiteren 3 s sahen sie 1,5 s lang einen Kleinbuchstaben und soll¬ 
ten einen Knopf drücken, wenn der Kleinbuchstaben einem der 
vier vorher gesehenen Großbuchstaben entsprach. 


Der zweite Test (als PLUS-Test bezeichnet) verlangte mehr ko¬ 
gnitive Verarbeitung als der LTR-Test. Beim PLUS-Test schau¬ 
ten die Probanden 0,5 s lang ein Bild mit zwei Großbuchstaben 
an. Nach weitere 3 s sahen sie 1,5 s lang einen Kleinbuchstaben 
und sollten einen Knopf drücken, wenn der Kleinbuchstaben der 
nächste Buchstabe in alphabetischer Sequenz nach einem der 
beiden Großbuchstaben war. 

Die Auswirkung von Schlafmangel auf das Arbeitsgedächtnis 
wurde anhand der Korrektheit der Antworten der schlafdepri- 
vierten SD-Probanden im Vergleich zu den ausgeruhten und 
wachen RW-Probanden gemessen. Die Aufmerksamkeit der 
SD- und der RW-Probanden wurde anhand ihrer Reaktionszeit 
in Millisekunden bestimmt. Die Ergebnisse sehen Sie in der 
► Tabelle. 


Korrektheit 

(%) 

RW 

SD24 

SD35 

Reaktions¬ 
zeit (ms) 

RW 

SD24 

SD35 

LTR-Test 

95,2 

86,5 a 

85,0 a 

LTR 

745 

792 a 

769 

PLUS-Test 

95,0 

86,6 a 

84,3 a 

PLUS 

698 

747 a 

746 a 


signifikanter Unterschied zwischen RW- und SD-Probanden 


Mithilfe von MRT-Scans maßen die Wissenschaftler die Akti¬ 
vität verschiedener Hirnregionen während des Tests. Die Ergeb¬ 
nisse zweier Areale mit den signifikantesten Unterschieden zwi¬ 
schen RW- und SD-Probanden sehen Sie in der ► Abbildung. 
Das Plus-Zeichen (+) zeigt signifikante Unterscheide zwischen 
RW- und SD24-Probanden an, das Doppelkreuz (#) signifikante 
Unterschiede zwischen RW- und SD35-Probanden. 



linker Frontallappen linker Parietallappen 









Synapsenfutter: Wenden Sie an, was Sie gelernt haben 


1435 


Aufgaben 

1. Begründen Sie anhand der Daten die Schlussfolgerung, dass 
Schlafmangel das Arbeitsgedächtnis beeinträchtigt. 

2. Eine Interpretation der Reaktionszeitdaten in der ► Tabelle 
ist, dass sie eine verminderte Aufmerksamkeit nach Schlaf¬ 
deprivation wider spiegeln. Welche Informationen würden zu 
dieser Schlussfolgerung führen? Ließen sich die Ergebnisse 
auch anders deuten? 

3. Erklären Sie aufgrund der Informationen im Test, warum die 
in der ► Grafik gezeigten Areale der Großhirnrinde stärker 
vom Schlafmangel beeinflusst wurden als die meisten ande¬ 
ren in dieser Studie untersuchten Großhirnareale. 


4. Nach einem Blick auf die MRT-Daten kamen die Wissen¬ 
schaftler zu dem Schluss, dass Schlafmangel einen stärkeren 
Einfluss auf den Parietal- als auf den Frontallappen hat. Wie 
stützen die Daten diese Schlussfolgerung? Welchen statisti¬ 
schen Vergleich würden Sie wählen, um diese Schlussfolge¬ 
rung zu testen? 
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Faszination Forschung: Meister im Springen 

Der Weltrekord im Dreisprung der Männer liegt bei 
18,26 m und wurde 1995 von Jonathan Edwards aufge¬ 
stellt, durchschnittlich also über 6 m pro Sprung (wobei 
diese beim Dreisprung sehr ungleich lang sind). Ein an¬ 
derer Dreisprungrekord, der noch immer Bestand hat, 
wurde zwei Jahre früher von Rosie the Ribeter aufgestellt, 
die 6,55 m weit sprang, pro Sprung im Durchschnitt also 
über 2 m. Rosie war ein Ochsenfrosch (Rana catesbeia- 
na), der 1986 in Kalifornien einen Dreisprungwettkampf 
für Frösche gewann. In gewisser Hinsicht ist Rosies Re¬ 
kord der eindrucksvollere, denn während Jonathans Drei¬ 
sprung etwa dem Zehnfachen seiner Körpergröße von 
1,80 m entsprach, war es bei Rosie rund das Zwanzig¬ 
fache ihrer Länge (Körper plus Beine 33 cm). Außerdem 
sprang Rosie aus einer kauernden Körperhaltung ab, wäh¬ 
rend Jonathan Anlauf nahm. 

Beide Dreisprünge wurden durch die Skelettmuskulatur 
ermöglicht. Die zellulären Mechanismen der Muskel¬ 
kontraktion sind beim Frosch und beim Menschen im 
Wesentlichen dieselben, warum ist der Froschsprung dann 
so viel effizienter? Das liegt unter anderem an der Hebel¬ 
wirkung, die davon abhängt, wie Muskulatur und Skelett¬ 
elemente Zusammenarbeiten. 

Sprungmuskeln ziehen über Sehnen an Knochen, die an 
Gelenken miteinander verbunden sind und als Hebel wir¬ 
ken. Ein Hebel bewirkt, dass dieselbe Kraft eine große 
Last (Masse) über eine geringe Distanz oder eine kleine 
Last über eine große Distanz bewegen kann. Das Ver¬ 
hältnis von Beinlänge und Körpermasse ist beim Frosch 
erheblich größer als beim Menschen. Daher sind die lan¬ 
gen Beine eines Froschs geeignet, seine kleine Masse eine 
weite Strecke zu bewegen. 

Die Kraft, mit der der Frosch springt, wird durch eine ein¬ 
zige Kontraktion seiner Beinmuskeln erzeugt (er nimmt 
keinen Anlauf), und diese Muskeln ziehen sich nur eine 
sehr kurze Strecke zusammen, wenn man die Sprunglän¬ 
ge damit vergleicht. Der Körper des Leopardfroschs Rana 
pipiens wird nur 11 cm lang. Seine Beine sind viel län¬ 
ger, aber die Muskeln, die für seine Sprungkraft sorgen, 
sind nur etwa 3,5 cm lang und verkürzen sich um nur 
0,75 cm (21 %), wenn der Frosch abspringt. Hier kommt 
die Hebelwirkung ins Spiel. Die Oberschenkelmuskeln 
setzen nahe dem Kniegelenk an den Unterschenkelkno¬ 
chen an. Deshalb können sie die aneinandergrenzenden 
Enden der beteiligten Knochen über eine größere Distanz 
und schneller bewegen, als wenn sie weiter vom Gelenk 
entfernt inserieren würden. Es gibt jedoch ein umge¬ 
kehrtes Verhältnis zwischen Kraft und Geschwindigkeit. 
Wenn Sie eine Schaufel benutzen, halten Sie den Stiel 
mit einer Hand in der Nähe des Endes und mit der ande¬ 
ren weiter unten fest. Wenn beide Hände nahe beisammen 
sind, können Sie die Schaufel schnell bewegen, aber keine 
schwere Ladung Erde hochheben. Sind Ihre Hände wei¬ 


ter voneinander entfernt, können Sie die Schaufel nicht so 
schnell bewegen, jedoch eine schwerere Last anheben. 

Überlegungen wie die bisherige würden beim Ochsen¬ 
frosch Einzelsprünge bis zu 1,30 m erklären. Deutlich 
weitere Sprünge wie bei Rosie the Ribeter beruhen auf 
einem zusätzlichen Spannungsschleudereffekt, den be¬ 
stimmte elastische Beinmuskelsehnen nach Art eines Ka¬ 
tapults bewirken. 

Welche Anpassungen optimieren die Sprungmuskeln 
des Froschs? 

In „Experiment: Was ist die optimale Ruheposition für 
den Sprungmuskel des Froschs?“ in ► Abschn. 47.2 und 
in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels 
finden Sie Antworten auf diese Frage. 


47.1 Muskeln kontrahieren sich, 
weil Actin und Myosin in 
Wechselwirkung treten 

Die meisten Verhaltensweisen und viele physiologische Prozes¬ 
se, wie das Schlagen des Herzens oder der Transport von Nah¬ 
rung durch den Verdauungstrakt, basieren auf Muskelkontrak¬ 
tionen. Wann immer sich ein Organ kontrahiert, sind Muskel¬ 
zellen verantwortlich. Wie in ► Abschn. 39.2 erläutert und in 
► Abb. 39.2 illustriert, gibt es drei Typen von Wirbeltiermuskeln: 

■ Die Skelettmuskulatur ist verantwortlich für sämtliche 
Willkürbewegungen wie Laufen oder Klavier spielen. Sie ist 
auch an einigen unwillkürlichen Bewegungen beteiligt, wie 
Atmen, Zittern und dem Erhalt der Körperhaltung. 

■ Die Herzmuskulatur ist verantwortlich für das Schlagen des 
Herzens. 

■ Die glatte Muskulatur sorgt für die Kontraktionen der meis¬ 
ten Hohlorgane und Leitungsgefäße, wie Darm, Harnblase, 
Harnleiter und Arterien; sie steht unter der Kontrolle des au¬ 
tonomen (vegetativen) Nervensystems. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Wenn sich Skelettmuskeln kontrahieren, verkürzen sich die Sar- 
komere und das Bandenmuster verändert sich. 

■ Die Muskelkontraktion erfolgt dadurch, dass sich wiederholt 
Querbrückenbindungen zwischen den Actin- und Myosinfila¬ 
menten bilden und wieder lösen, sodass die Filamente anein¬ 
ander vorbeigleiten. 

■ Aktionspotenziale, die an einer motorischen Endplatte ankom¬ 
men, lösen Aktionspotenziale an der postsynaptischen Membran 
des Muskels aus. Daraufhin wird Ca 2+ aus dem sarkoplasmati- 
schen Reticulum freigesetzt. 

■ Der Herzmuskel zeigt funktionell wichtige Ähnlichkeiten und Un¬ 
terschiede zum Skelettmuskel. 
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Skelettmuskulatur und glatte Muskulatur kommen bei allen 
Tierstämmen vor. Die Herzmuskulatur hat sich jedoch nur 
bei Vertebraten entwickelt. Alle drei Muskeltypen kontrahieren 
mit demselben Gleitfilamentmechanismus. Als Hauptbeispiel 
dient in diesem Kapitel die Skelettmuskulatur der Vertebra¬ 
ten. Anschließend werden Sie etwas über die Unterschiede zur 
Herzmuskulatur und zur glatten Muskulatur erfahren, damit Sie 
sehen, wie diese Muskeltypen an ihre jeweilige Funktion an¬ 
gepasst sind. Am Ende von ► Abschn. 47.2 geht es um einige 
interessante Spezialisierungen der Insektenmuskulatur. 


Gleitende Actin- und Myosinfilamente 
bewirken, dass sich die Skelettmuskulatur 
kontrahiert 

Die Skelettmuskulatur nennt man wegen ihres gestreiften Aus¬ 
sehens unter dem Lichtmikroskop auch quergestreifte Mus¬ 
kulatur (►Abb. 47.1 sowie auch ►Abb. 39.2). Als Skelett¬ 
muskulatur wird sie bezeichnet, weil sie an Elementen von 
Skelettsystemen ansetzt und die meisten Bewegungen des Kör¬ 
pers ermöglicht. Skelettmuskelzellen, die Muskelfasern, sind 
langgestreckt und weisen zahlreiche Zellkerne auf. Vielkerni¬ 
ge Zellen werden allgemein Syncytien genannt. Sie bilden sich 
beim Skelettmuskel während der Embryonalentwicklung durch 
Verschmelzen vieler einzelner embryonaler Muskelzellen, die 
als Myoblasten bezeichnet werden. Ein Muskel wie Ihr Bizeps 
(der Ihren Arm beugt) besteht aus vielen Muskelfasern, die 
durch Bindegewebshüllen zu Muskelfaserbündeln zusammen¬ 
gefasst werden. (Ein Muskelfaserbündel ist das, was Sie beim 
Rindfleisch als Faser wahmehmen.) 

Activity 47.1 The Structure of a Sarcomere 
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Die Muskelkontraktion geht auf die Wechselbeziehung zwi¬ 
schen dem Cytoskelettprotein Actin und dem Motorprotein 
Myosin zurück. In den Muskelzellen sind Actin- und Myosin¬ 
moleküle in polymeren Filamenten organisiert, die aus vielen 
Actin- bzw. Myosinmonomeren bestehen. Actinfilamente wer¬ 
den auch als dünne Filamente, Myosinfilamente als dicke Fila¬ 
mente des Muskels bezeichnet. Die beiden Filamenttypen sind 
parallel zueinander angeordnet. Wenn die Muskelkontraktion 
ausgelöst wird, gleiten die Actin- und Myosinfilamente teleskop¬ 
artig aneinander vorbei. 


Querverweis 

Wie Sie in ►Abschn. 5.3 erfahren haben, sind die aus 
Actinmonomeren aufgebauten Mikrofilamente Kompo¬ 
nenten des Cytoskeletts. Sie tragen in allen eukaryotischen 
Zellen zur Form und Beweglichkeit bei. 


Welche Beziehung besteht zwischen einer Skelettmuskelfaser 
und den Actin- und Myosinfilamenten, die für die Kontrakti¬ 
on verantwortlich sind? Jede Muskelfaser ist vollgepackt mit 


Myofibrillen - dünneren Fasern aus kontraktilen Elementen, die 
ihrerseits aus regelmäßig angeordneten dünnen Actin- und di¬ 
cken Myosinfilamenten bestehen. In Querschnitten der meisten 
Bereiche einer Myofibrille ist jedes dicke Myosinfilament von 
sechs dünnen Actinfilamenten umgeben, und umgekehrt sitzt 
jedes dünne Actinfilament in einem Dreieck aus drei dicken 
Myosinfilamenten. 

Sieht man sich die Myofibrille in ihrer Längsrichtung an, wird 
der Grund für das gestreifte Aussehen der Skelettmuskulatur 
deutlich. Die Myofibrille besteht aus sich linear wiederholen¬ 
den, kontraktilen Elementen, den Sarkomeren. Jedes Sarkomer 
besteht aus einander überlappenden Actin- und Myosinfilamen¬ 
ten, die im Elektronenmikroskop eine deutliche Bandenmus¬ 
terung erzeugen (►Abb. 47.1). Diese Querstreifung ist bei 
Skelettmuskelfasern auch im Lichtmikroskop sichtbar, weil bei 
diesem Muskelfasertyp die einzelnen Myofibrillen völlig paral¬ 
lel angeordnet sind. Bevor die molekulare Natur dieser Banden 
beim Skelettmuskel bekannt war, erhielten sie Namen, die heu¬ 
te noch in Gebrauch sind. Jedes Sarkomer ist von Z-Scheiben 
begrenzt, Strukturen, die der Verankerung der dünnen Actinfila¬ 
mente dienen. In der Mitte des Sarkomers liegt die A-Bande, 
die sämtliche Myosinfilamente enthält. Die H-Zone und die 
I-Bande, die hell erscheinen, sind Bereiche, in denen Actin- 
und Myosinfilamente im entspannten Muskel nicht überlappen. 
Der dunkle Streifen innerhalb der H-Zone wird als M-Linie 
bezeichnet; sie enthält Proteine, die dazu beitragen, dass die 
Myosinfilamente ihre regelmäßige Anordnung behalten. 

Innerhalb des Sarkomers werden die Myosinfilamentbündel von 
einem Protein namens Titin (auch Connectin genannt) zentriert 
gehalten (►Abb. 47.2). Titin ist das Protein mit den längs¬ 
ten Polypeptidketten überhaupt (über 30.000 Aminosäuren); es 
erstreckt sich die ganze Länge des Sarkomers von Z-Scheibe 
zu Z-Scheibe, und jedes Titinmolekül zieht sich mitten durch 
ein Myosinbündel. Zwischen den Enden der Myosinbündel und 
den Z-Scheiben haben Titinmoleküle die Eigenschaften eines 
Bungee-Seils - sie sind äußerst dehnbar. In einem entspannten 
Skelettmuskel geht der Dehnungswiderstand weitgehend auf die 
Elastizität der Titinmoleküle zurück. 

Ein Muskel kontrahiert sich, indem sich seine Sarkomere ver¬ 
kürzen, was wiederum das Muster der Bänderung verändert. 
Die H-Zone und die I-Bande werden viel schmaler, und die 
Z-Scheiben bewegen sich auf die A-Bande zu, als ob die 
Actinfilamente in den Bereich hineingleiten würden, der von 
den Myosinfilamenten eingenommen wird (►Abb. 47.2). Die¬ 
se Beobachtung brachte Mitte der 1950er-Jahre zwei britische 
Biologenteams unabhängig voneinander darauf, die Gleitfila¬ 
menttheorie der Muskelkontraktion zu entwickeln. 

Es ist nicht ungewöhnlich in den Naturwissenschaften, dass 
ein entscheidender Durchbruch gleichzeitig in verschiedenen 
Labors gelingt, denn naturwissenschaftliche Forschung spielt 
sich nicht isoliert ab, aber in diesem Fall war die Koinzidenz 
wirklich bemerkenswert. Die Leiter der beiden Teams hießen 
Hugh Huxley und Andrew Huxley, die beiden waren jedoch 
nicht miteinander verwandt. Andrew Huxley forschte in den 
frühen 1950er-Jahren an der Cambridge University und Hugh 
Huxley war Doktorand in einem anderen Labor derselben Uni¬ 
versität. Beide interessierten sich für die Struktur von Muskeln 
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47 Muskeln und Skelette 


Abb. 47.1 Aufbau eines Skelett¬ 
muskels. Ein Skelettmuskel eines 
Wirbeltiers setzt sich aus Muskel¬ 
faserbündeln zusammen. Diese 
wiederum bestehen aus Muskel¬ 
fasern. Jede Muskelfaser ist ein 
vielkerniges Syncytium mit zahl¬ 
reichen Myofibrillen. Die einzelne 
Myofibrille besteht aus linear an¬ 
geordneten Sarkomeren; das sind 
hoch geordnete Verbände aus dicken 
Myosin- und dünnen Actinfilamen¬ 
ten. Die streng parallele Anordnung 
der zahlreichen Myofibrillen verleiht 
Skelettmuskelfasern im Lichtmikro¬ 
skop ihr typisches quergestreiftes 
Aussehen. Im Elektronenmikroskop 
ist zu sehen, dass die Querstrei¬ 
fung letztlich auf die Anordnung 
der Myofilamente (Actin- und Myo¬ 
sinfilamente) in den Sarkomeren 
zurückgeht, aus denen sich die Myo¬ 
fibrillen aufbauen (TEM-Aufnahme) 
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Jede Muskelfaser ist ein viel¬ 
kerniges Syncytium, das zahl¬ 
reiche Myofibrillen enthält - 
hoch geordnete, fadenartige 
Strukturen aus dicken Myosin- 
und dünnen Actinfilamenten. 



Z-Scheibe 


M-Linie filament Z-Scheibe 
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Sarkomere sind 
die funktionellen 
Grundeinheiten 

des Muskels. 

V_ 



erscheint die Myofibrille hell. Wo es sowohl 
Actin- als auch Myosinfilamente gibt, er¬ 
scheint sie dunkel. 

V___ J 


0,1 pm 


und den Mechanismus der Kontraktion. Hugh Huxley wechsel¬ 
te als Postdoc in die USA, wo er gemeinsam mit Jean Hanson 
ein Elektronenmikroskop für seine Forschung nutzte. Andrew 
Huxley entwickelte gemeinsam mit Rolf Niedergerke eine neue 
Form der Lichtmikroskopie und zog sie für seine Arbeit heran. 
Die beiden Arbeitsgruppen schlugen das Gleitfilamentmodell 
gleichzeitig vor, und beide Artikel wurden in derselben Ausgabe 
der Fachzeitschrift Nature publiziert. 


Wechselwirkungen zwischen Actin und Myosin 
bewirken das Gleiten der Filamente 

Um zu verstehen, was die Filamente zum Gleiten bringt, müs¬ 
sen Sie sich die Struktur von Actin und Myosin genauer ansehen 
(►Abb. 47.3). Jedes Myosinmolekül besteht aus zwei langen, 
verdrillten Polypeptidketten, die jeweils in einem großen, globu- 
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Abb. 47.2 Gleitende Filamente. Die Bänderung des Sarkomers verändert sich, wenn sich das Sarkomer verkürzt. TEM-Aufnahmen wie die 
rechts gezeigten führten zur Gleitülamenttheorie der Muskelkontraktion 


lären Kopf enden. Ein Myosinfilament setzt sich aus zahlreichen 
parallel und antiparallel angeordneten Myosinmolekülen zu¬ 
sammen, deren Köpfe seitlich aus beiden Enden des Filaments 
herausragen. 

Ein Actinfilament besteht aus Actinmonomeren, die zu einem 
langen Molekül polymerisiert sind, das wie zwei umeinander 
gewundene Perlenketten aussieht. Um die Actinketten ist ein fi- 
lamentöses Protein namens Tropomyosin gewunden, und auf 
diesem befinden sich in regelmäßigen Abständen Moleküle des 
globulären Proteins Troponin. Über die Rolle dieser beiden 
letztgenannten Proteine erfahren Sie etwas später Näheres. 

Die Myosinköpfe weisen Stehen auf, die Actin binden und damit 
Querbrücken zwischen den Actin- und den Myosinfilamenten 
ausbilden können. Wenn ein Myosinkopf an ein Actinfilament 
bindet, sich also der Actomyosinkomplex bildet, verändert der 
Kopf seine Konformation, knickt ab und übt dadurch eine sehr 
kleine Kraft aus, die dazu führt, dass das Actinfilament rela¬ 
tiv zum Myosinfilament um 5-10 nm verschoben wird. Zudem 


besitzen die Myosinköpfe ATPase-Aktivität; wenn sie an Actin 
gebunden sind, können sie ATP binden und sich dadurch wieder 
vom Actin lösen. Sobald ein Myosinkopf frei ist, kann er das ge¬ 
bundene ATP zu ADP + Pi hydrolysieren. Die dabei freigesetzte 
Energie führt zu einer Konformationsänderung des Myosinkop¬ 
fes, was zur Folge hat, dass er in seine gestreckte Position zu¬ 
rückkehrt, von der aus er erneut an Actin binden kann. Dieses 
„Vorspannen“ des Myosinkopfes ist bei der Muskelkontraktion 
also der eigentliche energieverbrauchende Schritt. 

Der Kontraktionszyklus wurde hier im Hinblick auf einen ein¬ 
zigen Myosinkopf besprochen. Vergessen Sie aber nicht, dass 
jedes Myosinfilament an beiden Enden zahlreiche Myosinköp¬ 
fe trägt und von sechs Actinfilamenten umgeben ist; daher 
sind an der Verkürzung des Sarkomers viele Interaktionszyklen 
zwischen Actin- und Myosinmolekülen beteiligt. Aus diesem 
Grund ist es für die Kontraktion nicht nachteilig, dass sich wäh¬ 
rend des Vorgangs immer wieder einzelne Myosinköpfe vom 
Actin lösen. 


einzelnes Sarkomer 

_A_ 



Troponin besteht aus drei Untereinheiten: Eine 
bindet Actin, eine Tropomyosin und eine Ca 2+ . 



Milamentöser Schwanz 


Abb. 47.3 Actin- und Myosinfilamente überlappen im Sarkomer. Myosinfilamente sind Bündel von Proteinmolekülen mit globulären Köpfen 
und filamentösen Schwänzen; das Protein Titin hält diese Filamente im Sarkomer zentriert. Actinfilamente bestehen aus zwei helikal verdrillten 
Ketten von globulären Actinmonomeren. In jeder der beiden Furchen der Actindoppelhelix hegt eine Doppelhelix des Proteins Tropomyosin, und 
diese ist in regelmäßigen Abständen mit einem weiteren Protein besetzt, dem Troponin 
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Die Wechselwirkung zwischen Actin und Myosin 
wird von Calciumionen kontrolliert 


Wie Neuronen sind Muskelzellen erregbar - das heißt, ihre 
Plasmamembran kann Aktionspotenziale generieren und weiter¬ 
leiten. Bei Skelettmuskelfasern werden alle Aktionspotenziale 
von Motoneuronen initiiert, die an einer besonderen Synapse 
eintreffen, der motorischen Endplatte (►Abschn. 44.3). Die 
synaptischen Endigungen von Motoneuronen sind im Allgemei¬ 
nen stark in Kollateralen verzweigt und können Synapsen mit 
Hunderten von Muskelfasern bilden (► Abb. 47.4). Alle Fasern, 
die von einem einzigen Motoneuron aktiviert werden, bilden 
eine motorische Einheit und kontrahieren sich als Reaktion 
auf Aktionspotenziale, die von diesem Motoneuron generiert 
werden, gemeinsam. Ein Muskel kann aus vielen motorischen 
Einheiten bestehen. Daher gibt es zwei Möglichkeiten, um die 
Kraft einer Muskelkontraktion zu steigern, nämlich die Spike¬ 
frequenz eines einzelnen Motoneurons zu erhöhen oder mehr 
Motoneuronen zu rekrutieren. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 47.4: Besteht eine Beziehung zwischen der 
Zahl der Fasern, die ein Motoneuron innerviert, und der Fein¬ 
motorik oder besteht sie zwischen der Zahl der Fasern, die 
innerviert werden, und der Kraft, die aufgebracht wird? 


Trifft ein Aktionspotenzial an einer motorischen Endplatte ein, 
wird aus den synaptischen Endigungen des Motoneurons der 
Neurotransmitter Acetylcholin freigesetzt, der durch den synap¬ 
tischen Spalt diffundiert, an Rezeptoren in der postsynaptischen 
Membran bindet und bewirkt, dass sich Ionenkanäle in der mo¬ 
torischen Endplatte öffnen (►Abb. 44.11). Die meisten Ionen, 
die durch diese Kanäle strömen, sind Na + -Ionen; daher wird 
die postsynaptische Membran depolarisiert. Die Depolarisation 
breitet sich auf die umgebende Plasmamembran der Muskelfa- 



Axon 


Skelett¬ 

muskel¬ 

faser 


synap¬ 

tische 

Endigung 
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Abb. 47.4 Die motorische Endplatte. Axone, die sich von einem 
einzigen Motoneuron ausgehend verzweigen, bilden synaptische Endi¬ 
gungen, die zahlreiche Skelettmuskelfasern innervieren 


ser aus, die spannungsgesteuerte Natriumkanäle enthält. Ist das 
Schwellenpotenzial erreicht, generiert die Plasmamembran ein 
Aktionspotenzial, das rasch an alle Stellen auf der Muskelfa¬ 
seroberfläche weitergeleitet wird. 

Ein Aktionspotenzial in einer Muskelfaser wandert auch tief in 
das Zellinnere hinein. Die Plasmamembran geht kontinuierlich 
in ein System von transversalen Tubuli (T-Tubuli) über, das in 
das Cytoplasma der Muskelfaser (auch Sarkoplasma genannt) 
absteigt und sich dort verzweigt. Die T-Tubuli sind Einstülpun¬ 
gen der Plasmamembran, wie sie in einem mit Wasser gefüllten 
Luftballon entstehen, wenn man einen Finger hineindrückt. Das 
Aktionspotenzial, das sich über die Plasmamembran ausbreitet, 
wird auch durch die T-Tubuli fortgeleitet (► Abb. 47.5). 

Die T-Tubuli verlaufen sehr nahe am endoplasmatischen Re- 
ticulum (ER) der Muskelzelle. In der Muskelzelle wird dieses 
ER als sarkoplasmatisches Reticulum bezeichnet; dabei han¬ 
delt es sich um einen membranumschlossenen Raum, der jede 
Myofibrille umgibt. Calciumpumpen im sarkoplasmatischen 
Reticulum bewirken, dass es Ca 2+ -Ionen aus dem Cytosol der 
Muskelfaser aufnimmt. Wenn sich die Muskelfaser im Ruhezu¬ 
stand befindet, herrscht daher im sarkoplasmatischen Reticulum 
eine höhere, im Cytosol hingegen eine niedrigere Calcium¬ 
konzentration. (Cytosol ist das freie Cytoplasma außerhalb der 
Organellen; ►Abschn. 5.3.) 

Den Raum zwischen der Membran der T-Tubuli und der Mem¬ 
bran des sarkoplasmatischen Reticulums überspannen zwei 
Proteine. Ein Protein, der Dihydropyridinrezeptor, liegt in der 
T-Tubulus-Membran; es ist spannungssensitiv und ändert sei¬ 
ne Konformation, wenn es von einem Aktionspotenzial er¬ 
reicht wird. Das andere Protein, der Ryanodinrezeptor, liegt 
in der Membran des sarkoplasmatischen Reticulums und ist 
ein Calciumkanal. Die beiden Proteine sind chemomechanisch 
gekoppelt. Wird der Dihydropyridinrezeptor durch ein Aktions¬ 
potenzial aktiviert, ändert er seine Konformation und veranlasst 
damit den Ryanodinrezeptor, den Ausstrom von Ca 2+ -Ionen 
aus dem sarkoplasmatischen Reticulum zu ermöglichen. Dar¬ 
aufhin diffundieren Ca 2+ -Ionen in das Cytosol, das auch die 
Myofibrillen und damit die Sarkomere umgibt. Der erhöhte 
Ca 2+ -Spiegel löst die Interaktion zwischen Actin und Myosin 
sowie das Aneinandervorbeigleiten der Filamente aus. Wie geht 
das vor sich? 

Wie bereits erwähnt, ist ein Actinfilament ein helikales Poly¬ 
mer aus Actinmonomeren. In der Rinne zwischen den beiden 
Actinsträngen liegt das dünnere doppelsträngige Protein Tropo¬ 
myosin (► Abb. 47.6). In regelmäßigen Abständen befindet sich 
auf dem Filament zudem ein globuläres Protein, Troponin. Das 
Troponinmolekül besteht aus drei Untereinheiten: Eine bindet 
Actin, die zweite Tropomyosin und die dritte Ca 2+ . 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 47.6: ATP spielt bei der Kontraktion der Ske¬ 
lettmuskulatur drei Mal eine Rolle. Können Sie dies erläutern? 


Solange der Muskel entspannt (in Ruhe) ist, blockieren die Tro¬ 
pomyosinstränge die Stellen auf dem Actinfilament, wo die 
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Abb. 47.5 T-Tubuli leiten Aktions¬ 
potenziale in die Muskelfaser. Ein 

Aktionspotenzial an einer motorischen End¬ 
platte breitet sich über ein Netzwerk von 
T-Tubuli durch die Muskelfaser aus und in¬ 
duziert die Freisetzung von Ca 2+ aus dem 
sarkoplasmatischen Reticulum 



Myofibrille 


Plasma¬ 

membran 


Mitochondrium 


Aktions¬ 

potenzial 

motorische Endplatte 


T-Tubulus 

sarkoplasmatisches 

Reticulum 


Aktionspotenzial 



Ein Aktionspotenzial 
(roter Pfeil) trifft an der 
synaptischen Endigung 
ein und Vesikel mit 
Acetylcholin (ACh) 
werden freigesetzt. 


Die postsynaptische 
Membran generiert ein 
Aktionspotenzial, das 
sich in die T-Tubuli aus¬ 
breitet, ... 



... was eine Konformations- 
änderung des Dihydropyri- 
dinrezeptors und des Ryano- 
dinrezeptors bewirkt, sodass 
Ca 2+ freigesetzt wird, das im 
sarkoplasmatischen Reticulum 
gespeichert war. 


Freigesetztes Ca 2+ diffun¬ 
diert zu den Myofibrillen 
und stimuliert die Muskel¬ 
kontraktion. 



Ca 2+ wird vom sarko¬ 
plasmatischen Reticu¬ 
lum aufgenommen; 
damit wird die Muskel¬ 
kontraktion beendet. 
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47 Muskeln und Skelette 





H ATP wird hydrolysiert und 
der Myosinkopf kehrt in 
seine gespannte Position 
zurück. 


Ca 2+ wird aus dem 
sarkoplasmatischen 
Reticulum freigesetzt. 


Q Ca 2+ im Cytosol bindet an Troponin 
und legt damit über eine Verschiebung 
von Tropomyosin die Myosinbindungs¬ 
stellen auf den Actinfilamenten frei. 


... die Freisetzung 
von Pj initiiert den 
Kraftschlag. 


Myosin- Ca 2+ 

bindungs- 

stelle 


Tropomyosin 


ADP- )Pj 


Myosinfilament 


f Myosinköpfe bin¬ 
den an Actin, ... 


) Steht weiterhin genügend Ca 2+ im 
Cytosol zur Verfügung, wiederholt 
sich der Zyklus und der Muskel 
kontrahiert sich weiter. 

v_/ 


Q Beim Kraftschlag verändert 
der Myosinkopf seine Konfor- 
mation. Die Filamente gleiten 
aneinander vorbei. 


ADP wird zum Ende des Kraft¬ 
schlags freigesetzt. ATP bindet 
an das Myosin und veranlasst 
es, die Bindung zum Actin zu 
lösen (Weichmachereffekt). 


I Ist genügend Ca 2+ in das 
sarkoplasmatische Reti¬ 
culum zurücktransportiert, 
entspannt der Muskel. 

V_ ) 


Abb. 47.6 Die Freisetzung von Ca 2+ aus dem sarkoplasmatische Reticulum löst die Muskelkontraktion aus. Wenn Ca 2+ an Troponin bindet, 
legt Tropomyosin die Myosinbindungsstellen am Actin frei. Solange Bindungsstellen und ATP verfügbar sind, geht das Wechselspiel zwischen 
Actin und Myosin zyklisch weiter, und die Filamente gleiten aneinander vorbei. Beachten Sie, dass die Myosinköpfe im nicht gebundenen Zustand 
energiereicher sind, da sie dann „vorgespannt“ vorliegen 


Myosinköpfe binden können. Wird Ca 2+ in das Cytosol ausge¬ 
schüttet, bindet es an Troponin und verändert dadurch dessen 
Konformation. Weil das Troponin an Tropomyosin gebunden 
ist, verschiebt die Konformationsänderung des Troponins das 
Tropomyosin so stark, dass die Myosinbindungsstellen am Ac¬ 
tin exponiert werden. Dadurch wird der Zyklus von Bilden und 
Lösen des Actomyosinkomplexes in Gang gesetzt, die Fila¬ 
mente werden aneinander vorbeigezogen, und die Muskelfaser 
kontrahiert sich. Wenn durch die Arbeit der Calciumpumpen der 
Ca 2+ -Spiegel im Cytosol unter einen Schwellenwert absinkt, 
nimmt Tropomyosin wieder seine ursprüngliche Konformation 
ein, in der Tropomyosin die Bindung von Myosinköpfen an Ac¬ 
tin blockiert, und die Muskelfaser kehrt in den Ruhezustand 
zurück. In ►Abb. 47.6 ist dieser Zyklus schematisch darge- 
stellt. 


Die Herzmuskulatur ist der Skelettmuskulatur 
ähnlich, mit einigen wesentlichen 
Unterschieden 

Wie die Skelettmuskelfaser erscheint die Herzmuskelfaser we¬ 
gen der parallelen Anordnung ihrer Myofibrillen im Lichtmi¬ 
kroskop quergestreift (► Abb. 47.7). Der Unterschied zwischen 
Herz- und Skelettmuskulatur besteht darin, dass Herzmuskel¬ 
zellen viel kleiner sind und nur einen einzigen Kern haben, 
also kein Syncytium darstellen. Herzmuskelzehen verzweigen 
sich, und die Zweige benachbarter Zellen verschränken sich 
zu einem Geflecht, das Verbände aus Herzmuskelzellen sehr 
reißfest macht. Daher können die Herzwände beim Pumpen 
des Blutes einem hohen Druck widerstehen, ohne Gefahr zu 
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Abb. 47.7 Herzmuskelzellen sind miteinander vernetzt. Herzmus¬ 
kelzellen verzweigen sich und bilden ein reißfestes Netzwerk, das dem 
Druck widerstehen kann, wenn Blut durch das Herz gepumpt wird 

laufen, sich zu überdehnen oder leck zu werden. Zur Stär¬ 
ke der Herzmuskulatur tragen auch sogenannte Glanzstreifen 
bei, die für starke mechanische Verbindungen zwischen be¬ 
nachbarten Zellen sorgen. In den Glanzstreifen befinden sich 
zahlreiche Gap Junctions, also Proteinkanäle, die Kommunikati¬ 
onskontakte zwischen benachbarten Zellen darstellen; sie bieten 
elektrischem Strom nur wenig Widerstand (► Abb. 7.16). Über 
diese elektrischen Synapsen sind Herzmuskelzellen elektrisch 
gekoppelt. Ein Aktionspotenzial, das an einem Ort im Herzen 
generiert wird, breitet sich daher rasch durch eine große Zahl 
von Herzmuskelzellen aus, die dann gleichzeitig kontrahieren. 

Gewisse Herzmuskelzellen sind darauf spezialisiert, elektrische 
Signale zu generieren und weiterzuleiten. Diese Schrittmacher¬ 
zellen und leitenden Fasern weisen eine geringe Dichte an 
Actin- und Myosinfilamenten auf, aber sie lösen die rhyth¬ 
mische Kontraktion des Herzens aus und koordinieren sie. 
(Die molekulare Basis für diese Schrittmacherfunktion wird in 
► Abschn. 49.3 besprochen.) Aufgrund dieser Schrittmacher¬ 
zellen ist der Herzschlag bei Wirbeltieren myogen - das heißt, er 
wird vom Herzmuskel selbst generiert. Ein Herz, das man einem 
Wirbeltier entnommen hat, schlägt selbst ohne Input vom Ner¬ 
vensystem rhythmisch weiter, solange es mit einer Nährlösung 
versorgt wird. Input vom autonomen Nervensystem beeinflusst 
zwar die Feuerrate der Schrittmacherzellen und damit die Fre¬ 
quenz und das Pumpvolumen der Herzschläge, er ist jedoch für 
ihre ständige rhythmische Kontraktion nicht erforderlich. 

Der Mechanismus der Erregungs-Kontraktions-Kopplung in 
Herzmuskelzehen unterscheidet sich von derjenigen in Ske- 
lettmuskelzellen. Die T-Tubuli sind beim Herzmuskel größer, 
und die spannungssensitiven Dihydropyridinproteine in den 
T-Tubuli sind Calciumkanäle. Diese T-Tubulus-Proteine sind 
nicht chemomechanisch mit den Ryanodinrezeptoren im sar- 


koplasmatischen Reticulum verbunden. Vielmehr handelt es 
sich bei den Ryanodinrezeptoren hier um ionengesteuerte Cal¬ 
ciumkanäle, die sensitiv auf Ca 2+ reagieren. Wenn sich ein 
Aktionspotenzial in die T-Tubuli hinein ausbreitet, führt dies 
dazu, dass sich die spannungsgesteuerten Kanäle öffnen, so- 
dass extrazelluläres Ca 2+ in das Cytosol strömen kann. Dieser 
leichte Anstieg der cytosolischen Ca 2+ -Konzentration öffnet die 
Ca 2+ -Kanäle im sarkoplasmatischen Reticulum, was seinerseits 
zu einem starken Anstieg der Ca 2+ -Konzentration im Cytosol 
und damit zu einer Kontraktion der Faser führt. Dieser besonde¬ 
re Mechanismus wird als „Ca 2+ -induzierte Ca 2+ -Freisetzung“ 
bezeichnet. 

Media Clip 47.1 Be Still My Beating Stern Cell Heart 

www. Eifel le.com/mc47. 1 


Die glatte Muskulatur bewirkt eine langsame 
Kontraktionen vieler innerer Organe 

Die glatte Muskulatur verleiht den meisten unserer inneren Or¬ 
gane, die vom autonomen Nervensystem kontrolliert werden, 
die Fähigkeit, sich zu kontrahieren. Glatte Muskulatur bewegt 
Nahrung durch den Verdauungstrakt, kontrolliert den Blutfluss 
durch die Adern und leert die Harnblase. Glatte Muskulatur er¬ 
zeugt außerdem bei Kälte eine Gänsehaut, und bei Hunden und 
Katzen sträubt sie das Rückenfell, wenn die Tiere aggressiv oder 
in Abwehrhaltung sind. Strukturell stehen glatte Muskelzellen 
den einfachsten Muskelzelltyp dar. Sie sind kleiner als Ske¬ 
lettmuskelzellen, gewöhnlich lang und spindelförmig, und jede 
Zehe hat einen einzigen Zellkern. Glatte Muskelzehen sehen im 
Fichtmikroskop nicht quergestreift aus, weil ihre Myofibrillen 
nicht streng parallel angeordnet sind, sondern eher durcheinan¬ 
der hegen. Zudem sind die Myofilamente in diesen Myofibrillen 
in kontraktile Einheiten gegliedert, die wegen ihrer Andersartig¬ 
keit von vielen Autoren nicht als Sarkomere eingestuft werden. 

Glattes Muskelgewebe wie in der Wand des Verdauungstrakts 
hat interessante Eigenschaften. Die Zehen sind in Schichten an¬ 
geordnet, und einzelne Zellen in einer Schicht stehen durch Gap 
Junctions in elektrischem Kontakt miteinander, wie es auch bei 
der Herzmuskulatur der Fall ist. Infolgedessen kann sich ein 
Aktionspotenzial, das in der Membran einer einzelnen glatten 
Muskelzehe generiert wird, auf alle Zehen in der Gewebsschicht 
ausbreiten. Daher können sich die Zehen der Schicht koordiniert 
kontrahieren. 

Die Plasmamembran von glatten Muskelzellen reagiert emp¬ 
findlich auf Dehnung, was wichtige Konsequenzen hat. Wenn 
die Wand des Verdauungstrakts an einer Stehe gedehnt wird 
(beispielsweise durch einen heruntergeschluckten Nahrungsbro¬ 
cken), wird die Plasmamembran der gedehnten Zehen depolari- 
siert, erreicht die Feuerschwelle und generiert Aktionspotenzia¬ 
le, die eine Kontraktion der Zehen bewirken. Also kontrahieren 
sich glatte Muskelzehen, wenn sie gedehnt werden, und je stär¬ 
ker die Dehnung, desto stärker auch die Kontraktion. Diese 
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a Aufbau des Experiments 


O Ein Streifen Darmmus¬ 
kulatur wurde an einer 
Apparatur befestigt, 
die die Kontraktions¬ 
kraft misst. 


S Eine Pipette ließ 
Acetylcholin oder 
Noradrenalin auf 
den Streifen tropfen. 


Q Eine Elektrode registrierte 
Aktionspotenziale in einer 
einzelnen Muskelzelle. 



| Das Muskelmembranpotenzial 
und die Aktionspotenziale wurden 
abgeleitet. 
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b Ergebnisse 
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Zeit 


Die Kontraktionskraft des Muskels wur¬ 
de mit einem Kraftüberträger gemessen. 


Wurde Acetylcholin auf den Muskel getropft, wurden 
die Zellen depolarisiert, ihre Feuerrate und damit auch 
ihre Kontraktionskraft erhöhten sich. 


Noradrenalin führte dagegen zu einer Hyper¬ 
polarisation der Zellen, senkte ihre Feuerrate 
und damit auch ihre Kontraktionskraft. 


Acetylcholin wurde Acetylcholin wurde Noradrenalin 
appliziert ausgewaschen wurde appliziert 
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Abb. 47.8 Wie kontrollieren Neurotransmitter des autonomen Nervensystems die Feuerrate glatter Muskelzellen? a Wenn man einen 
Darmmuskelstreifen an einer Apparatur in einer Salzlösung befestigt, kann man die Generierung von Aktionspotenzialen und die Kraft der 
Kontraktion messen. So kann man die Wirkung von Neurotransmittern des sympathischen und parasympathischen Nervensystems auf das Gewebe 
testen, b Acetylcholin depolarisiert die Membranen (macht das Membranpotenzial weniger negativ), und die Feuerrate der Aktionspotenziale 
erhöht sich; Noradrenalin führt zu einer Hyperpolarisation der Membranen (macht das Membranpotenzial negativer) und senkt die Feuerrate 


Eigenschaft der glatten Muskulatur spielt beim Transport der 
Nahrung durch den Darmtrakt eine wichtige Rolle. 

Die Wände von Arterien und Venen (doch nicht von Kapillaren) 
sind durch Schichten glatter Muskulatur verstärkt. Diese sind 
bei den Arterien wesentlich dicker, da in diesen das Blut un¬ 
ter höherem Druck steht. Veränderungen im Tonus der glatten 
Gefäßmuskulatur sind für die Kontrolle der Blut Verteilung im 
Körper verantwortlich. 

Die neuronalen Einflüsse auf die glatte Muskulatur stammen 
von den beiden Untereinheiten des autonomen Nervensystems 
(► Abb. 46.8). Die Neurotransmitter der sympathischen und pa¬ 
rasympathischen postganglionären Zellen verändern das Mem¬ 
branpotenzial der glatten Muskelzellen. Beim Verdauungstrakt 
bewirkt Acetylcholin beispielsweise eine Depolarisation der 


glatten Muskelzellen, was die Wahrscheinlichkeit erhöht, dass 
diese Zellen Aktionspotenziale generieren und sich zusammen¬ 
ziehen. Das antagonistisch wirkende Noradrenalin führt zu ei¬ 
ner Hyperpolarisation dieser Muskelzellen und senkt damit die 
Wahrscheinlichkeit für die Auslösung von Aktionspotenzialen 
und für eine Kontraktion (► Abb. 47.8b). Umgekehrt führt Nor¬ 
adrenalin, das über G-Protein-gekoppelte Rezeptoren wirkt, zur 
Kontraktion der glatten Muskulatur der Arterien, die den Darm 
versorgen. Wie Sie sich erinnern, ist die Wirkung von Neuro¬ 
transmittern von den Rezeptoren in den Zielgeweben abhängig, 
an die sie binden. Die Aktivität des Sympathicus ist bei einer 
Kampf-oder-Flucht-Reaktion hoch; in einer Notsituation kommt 
es eben nicht darauf an, sein Mittagessen zu verdauen, sondern 
Blut in diejenigen Gewebe zu schicken, die für das momentane 
Überleben entscheidend sind, das heißt in die Skelettmuskulatur. 
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Ca 2+ 


Plasmamembran 


Abb. 47.9 Die Rolle von Ca 2+ bei der Kontraktion der glatten Mus¬ 
kulatur. Wenn eine glatte Muskelzelle von einem Neurotransmitter 
stimuliert wird, strömt Ca 2+ in das Cytosol ein und bindet an Calmo- 
dulin, das seinerseits ein Enzym aktiviert (eine Myosinkinase), welches 
die Myosinköpfe phosphoryliert. Das führt dazu, dass diese an Actin 
binden. Solange das Myosin phosphoryliert bleibt, geht das zyklische 
Bilden und Lösen des Actomyosinkomplexes weiter. Daher findet die 
Ca 2+ -vermittelte Veränderung in der glatten Muskulatur am Myosin 
statt, während sie in der Skelettmuskulatur und in der Herzmuskulatur 
am Actin-Tropomyosin-Troponin-Komplex erfolgt 

Glatte Muskelzellen verfügen über keinen Troponin-Tropomyo- 
sin-Mechanismus, um die Kontraktion zu kontrollieren, dennoch 
spielt Ca 2+ auch hier eine Schlüsselrolle. Ein Ca 2+ -Einstrom in 
das Cytosol einer glatten Muskelzelle kann durch Aktionspoten¬ 
ziale, durch Hormone oder durch Dehnung ausgelöst werden. 
Die Ca 2+ -Ionen, die in das Cytosol diffundieren, binden dort an 
das Protein Calmodulin. Der Ca 2+ -Calmodulin-Komplex akti¬ 
viert ein Enzym namens Myosinkinase, das Myosinköpfe phos- 
phorylieren kann. Wenn die Myosinköpfe im glatten Muskel 
phosphoryliert sind, können sie Actin zyklisch binden und die 
Bindung wieder lösen, was zur Muskelkontraktion führt. Sinkt 
der Ca 2+ -Spiegel im Cytosol, gibt das Calmodulin sein Ca 2+ ab 
und die Aktivität der Myosinkinase sinkt. Überdies dephospho- 
ryliert ein zusätzliches Enzym - die Myosinphosphatase - das 
Myosin und trägt so dazu bei, die Wechselwirkung zwischen Ac¬ 
tin und Myosin zu stoppen (► Abb. 47.9). 

Animation 47.2 Smooth Muscle Action 

www.Lifel le.com/a47. 2 

47.1 Wiederholung 

Die drei Typen der Muskulatur sind Skelett-, Herz- und 

glatte Muskulatur. Die Kontraktionsfähigkeit der Mus¬ 
keln beruht auf Interaktionen zwischen Actin- und Myo¬ 
sinfilamenten. Die Kontraktion basiert darauf, dass der 


Calciumionenspiegel im Cytosol kontrolliert wird. Tropo¬ 
myosin und Troponin steuern die Bewegung der Skelett- 

und Herzmuskulatur. Calmodulin steuert die Bewegung 

der glatten Muskulatur. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Veränderungen der Struktur und des Aussehens der 
Sarkomere beschreiben können, wenn sich eine Ske¬ 
lettmuskelfaser kontrahiert. 

■ die molekularen Ereignisse erläutern können, die dem 
Gleitfilamentmodell der Muskelkontraktion zugrunde 
hegen. 

■ erklären können, welche Rolle ATP bei der Muskel¬ 
kontraktion spielt. 

■ mit einem Aktionspotenzial in einem Motoneuron 
beginnend die Abfolge der molekularen Ereignisse 
beschreiben können, die zur Kontraktion der Skelett¬ 
muskulatur führen. 

■ erklären können, warum Gap Junctions bei der Herz¬ 
muskulatur und der glatten Muskulatur notwendig 
sind, nicht jedoch bei der Skelettmuskulatur. 


_ ? _ 

1. Bedenken Sie die Anordnung der Actin- und Myosinfila¬ 
mente im Sarkomer. Warum werden die H-Zone und die 
I-Bande kleiner, wenn sich der Skelettmuskel kontrahiert, 
und warum verändert sich die A-Bande nicht? 

2. Welche Rolle spielen die drei Untereinheiten des Toponins 
bei der Steuerung der Skelettmuskelkontraktion? 

3. Warum tritt die Totenstarre (Rigor mortis) zuerst in den¬ 
jenigen Muskeln auf, in denen am wenigsten Glykogen 
gespeichert ist? 

4. Das Insektizid Malathion zerstört die Funktion des Enzyms 
Acetylcholinesterase. Ist man ihm als Mensch unbeabsich¬ 
tigt ausgesetzt, kann dies ausgeprägte Muskellähmung ver¬ 
ursachen. Weshalb? 

5. Warum sind Gap Junctions wichtig für die Funktion der 
Herz- und der glatten Muskulatur, aber nicht für die der Ske¬ 
lettmuskulatur? 


Sie wissen nun, wie Muskeln Kraft erzeugen. Im Folgenden geht 
es darum, welche Skelettmuskeltypen es gibt und wie bestimmte 
Muskeln ihre Eigenschaften durch regelmäßigen Gebrauch und 
Training verändern können. 

47.2 Viele Faktoren beeinflussen 
die Muskelleistung 

Die Aufgaben, die verschiedene Muskeln erfüllen, stellen un¬ 
terschiedliche Anforderungen an sie. Einige, wie die Haltungs¬ 
muskeln, müssen eine Last kontinuierlich über lange Zeitab- 
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schnitte unterstützen. Muskeln, die beim Laufen oder Rennen 
zum Einsatz kommen, müssen die Stärke ihrer Kontraktion vie¬ 
len unterschiedlichen Körperstellungen anpassen können. Die 
Sprungmuskulatur des Froschs hingegen muss sofort maxima¬ 
le Kraft erzeugen. Andere Muskeln, wie diejenigen, die Ihre 
Finger bewegen, müssen sich im Allgemeinen nicht für längere 
Zeit, dagegen sehr schnell kontrahieren, sodass geschickte Be¬ 
wegungen möglich sind. Und was für den Menschen „schnell“ 
bedeutet, hält keinen Vergleich mit den Flugmuskeln von In¬ 
sekten aus, die sich bis zu 1000-mal pro Sekunde kontrahieren 
können. Wie sind Muskeln an ihre speziellen Aufgaben und Be¬ 
anspruchungen angepasst? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Eine Zuckung ist diejenige Kontraktionseinheit einer Muskelfa¬ 
ser, die durch ein einziges Aktionspotenzial ausgelöst wird. 

■ Viele Zuckungen summieren sich als Reaktion auf viele Aktions- 
potienziale zu einer starken und/oder länger anhaltenden Kraft. 

■ Langsame und schnelle Muskelfasern unterscheiden sich in der 
Rate, in der sie Spannung erzeugen und aufrechterhalten. 

■ Drei Systeme versorgen den Muskel mit ATP, sodass er sich kon¬ 
trahieren kann. Gemeinsam bestimmen sie die Arbeitskapazität 
und Ausdauer eines Muskels. 


Einzelne Skelettmuskelzuckungen summieren 
sich zu abgestuften Kontraktionen 

Im Skelettmuskel führt das Eintreffen eines Aktionspotenzials 
an einer motorischen Endplatte zu einem Aktionspotenzial in 
einer Muskelfaser. Die Ausbreitung dieses Aktionspotenzials 
durch das T-Tubuli-System der Muskelfaser bewirkt eine Zu¬ 
ckung, eine minimale Einheit der Kontraktion. Die Kraft einer 
solchen Zuckung, das heißt die Kontraktionskraft oder Muskel¬ 
spannung, die sie erzeugt, lässt sich messen (► Abb. 47.10a). 
Ein einzelnes Aktionspotenzial ruft eine einzige Zuckung her¬ 
vor; die Maximalkraft, die von einem Muskel erzeugt wird, kann 


in Abhängigkeit von der Anzahl der Muskelfasern in seinen 
motorischen Einheiten jedoch sehr stark variieren. Die Kontrak¬ 
tionskraft, die ein einzelner Muskel erzeugen kann, hängt von 
zwei Faktoren ab: von der Zahl der motorischen Einheiten, die 
aktiviert werden, und von der Frequenz, mit der diese motori¬ 
schen Einheiten feuern. 

Bei Muskeln, die für die Feinmotorik zuständig sind, wie der 
Fingermuskulatur, innerviert ein Motoneuron unter Umständen 
nur eine einzige oder einige wenige Muskelfasern; in einem 
Muskel hingegen, der große Kräfte entfaltet, wie der Bizeps, in¬ 
nerviert ein Motoneuron zahlreiche Muskelfasern. 

Auf der Ebene der einzelnen Muskelfaser gilt jedoch: Ein ein¬ 
zelnes Aktionspotenzial löst eine einzelne Zuckung aus. Wenn 
Aktionspotenziale, die an der Muskelfaser einlaufen, zeitlich 
ausreichend getrennt sind, ist jede Zuckung ein separates Alles- 
oder-nichts-Ereignis. Treffen die Aktionspotenziale jedoch in 
rascherer Folge ein, werden neue Zuckungen ausgelöst, bevor 
die Myofibrillen Gelegenheit hatten, wieder in den Ruhezustand 
zurückzukehren. Infolgedessen kommt es zu einer Summation 
der Einzelzuckungen, und die von den Fasern entfaltete Kon¬ 
traktionskraft nimmt zu und wird länger gehalten. Daher kann 
eine individuelle Muskelfaser auf eine verstärkte Stimulation 
durch sein Motoneuron eine abgestufte (graduierte) Antwort 
zeigen. 

Bei starker Stimulation summieren sich die Zuckungen, 
weil die Calciumpumpen im sarkoplasmatischen Reticulum 
(►Abb. 47.5) Calciumionen zwischen den Aktionspotenzialen 
nicht ausreichend aus dem Cytosol entfernen können, um für 
eine Entspannung zu sorgen. Schließlich kann eine Reizfre¬ 
quenz erreicht werden, die zu einer ständigen Präsenz von ge¬ 
nügend Calciumionen im Cytosol führt und so hoch ist, dass die 
Kontraktionsmaschinerie maximale Kraft erzeugt - ein Zustand, 
der als Tetanus bezeichnet wird (►Abb. 47.10b). (Verwech¬ 
seln Sie diesen Zustand nicht mit dem ebenfalls als „Tetanus“ 
bezeichneten Wundstarrkrampf, der von einem bakteriellen To¬ 
xin hervorgerufen wird und durch spastische Kontraktionen der 
Skelettmuskulatur charakterisiert ist.) 


Abb. 47.10 Muskelzuckungen und 

Tetanus, a Aktionspotenziale eines Mo¬ 
toneurons rufen eine Muskelzuckung 
hervor. Einzelzuckungen, die in rascher 
Folge auftreten, können sich summieren, 
b Die Summation vieler Muskelzuckun¬ 
gen kann dazu führen, dass sich die 
Muskelfaser maximal kontrahiert. Dieser 
Zustand wird als Tetanus bezeichnet 
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Wie lange eine Muskelfaser eine tetanische Kontraktion auf¬ 
rechterhalten kann, hängt von ihrem ATP-Vorrat ab. Mit der 
Zeit ermüdet die Faser. Es mag paradox erscheinen, dass ATP- 
Mangel zur Ermüdung führt, da die Wirkung von ATP doch darin 
besteht, den Actomyosinkomplex zu lösen. Doch wie Sie wissen, 
werden die Myosinköpfe mit der Energie, die bei der Hydrolyse 
von ATP frei wird, neu „gespannt“ und so in die Lage versetzt, 
einen neuen Kraftschlag zu vollziehen. Wenn sich ein Muskel 
gegen eine Last kontrahiert, muss das zyklische Bilden und Lö¬ 
sen der zahlreichen Actomyosinkomplexe ständig weitergehen, 
um zu verhindern, dass die Last den Muskel dehnt. Die Situati¬ 
on ist so, als ob man ein Boot stromaufwärts rudert: Sie können 
Ihre Position relativ zum Flussufer nicht beibehalten, indem Sie 
nur die Ruder gegen die Strömung halten, sondern müssen stän¬ 
dig weiterrudern. Ebenso müssen die Actin-Myosin-Bindungen 
ständig ausgebildet und wieder gelöst werden, um die Spannung 
im Muskel aufrechtzuerhalten. Man nennt den Kraftschlag der 
Myosinköpfe daher oft auch „Ruderschlag“. 

Selbst wenn der Körper in Ruhe ist, behalten viele Muskeln im 
Körper ein gewisses Maß an Spannung bei. So sind die Mus¬ 
keln von Hals, Rumpf und Gliedmaßen, die unseren Körper 
gegen den Zug der Schwerkraft aufrecht halten, ständig ak¬ 
tiv, selbst wenn wir Stillstehen oder sitzen. Der Muskeltonus 
kommt durch die Aktivität einer kleinen, aber wechselnden Zahl 
von motorischen Einheiten in einem Muskel zustande; zu jedem 
Zeitpunkt sind einige der Fasern des Muskels kontrahiert, ande¬ 
re entspannt. Der Muskeltonus wird ständig vom Nervensystem 
nachjustiert. 


Die Muskelfasertypen bestimmen Ausdauer und 
Kontraktionskraft 

Nicht alle Skelettmuskelfasern sind gleich, und ein einzelner 
Muskel enthält mehr als einen Fasertyp. Man teilt Skelettmus¬ 
kelfasern in zwei Haupttypen ein, die in den Eigenschaften 
ihrer Myosinmoleküle differieren, und diese Myosinvarianten 
unterscheiden sich in ihrer ATPase-Aktivität (► Abb. 47.11a). 
Langsame Muskelfasern mit niedriger ATPase-Aktivität kon¬ 
trahieren sich relativ langsam, aber mit großer Ausdauer; man 
nennt sie auch Typ-I-Fasem oder ST-Fasern (von slow twitch). 
Schnelle Muskelfasern mit hoher ATPase-Aktivität können ih¬ 
re Actomyosinkomplexe entsprechend schnell regenerieren; sie 
werden auch Typ-II-Fasern oder FT-Fasem genannt (von fast 
twitch). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 47.11: Welche Anteile der unterschiedlichen 
Fasern würden Sie bei einem Gewichtheber in der für diese 
Sportart maßgeblichen Muskulatur erwarten? 


Die langsamen Muskelfasern werden auch als rote Muskelfa¬ 
sern bezeichnet, weil sie viel sauerstoffbindendes Myoglobin 
(ein mit Hämoglobin verwandtes, monomeres Protein) sowie 
zahlreiche Mitochondrien enthalten und gut durchblutet sind. 
Dadurch erhöht sich ihre Kapazität für einen oxidativen Stoff¬ 
wechsel, und sie sind rot gefärbt. Die Maximalkraft, die eine 


Abb. 47.11 Langsame und schnelle Muskelfasern. 

a Schnelle Fasern generieren schnell große Kraft, er¬ 
müden aber rasch. Langsame Fasern entfalten weniger 
Kraft und diese entwickelt sich langsamer, aber sie sind 
ermüdungsresistenter, b In den drei Darstellungen der 
Skelettmuskulatur sind langsame Fasern rot und schnel¬ 
le Fasern blau gefärbt. Die Pfeile verdeutlichen die Dauer 
(Länge) und Geschwindigkeit (Dicke) des Laufs 


a Kraft, die von schnellen und langsamen Muskelfasern ausgeübt wird 
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langsame Muskelfaser entfaltet, ist gering und entwickelt sich 
langsam, sie ist aber sehr ermüdungsresistent. Da langsame Fa¬ 
sern hohe Energiereserven haben (in Form von Glykogen und 
Fett), können ihre zahlreichen Mitochondrien, solange genü¬ 
gend Sauerstoff zur Verfügung steht, permanent ATP produ¬ 
zieren. Muskeln mit einem hohen Anteil an langsamen Fasern 
eignen sich daher für aerobe Ausdauerleistungen (d. h. bei aus¬ 
reichender Sauerstoffzufuhr). Die langsamen Muskelfasern in 
der Bein- beziehungsweise Armmuskulatur von Leistungssport¬ 
lern in Ausdauersportarten wie Langstreckenlauf, Skilanglauf, 
Langstreckenschwimmen oder Rennradfahren sind durch das 
Training besonders gut entwickelt (► Abb. 47.1 lb). 

Muskeln, die reich an den schnellen Fasern sind, werden auch 
als weiße Muskeln bezeichnet, weil sie verglichen mit roten 
Muskeln viel weniger Mitochondrien und Myoglobin besitzen 
und weniger durchblutet sind. Sie beziehen ihre Energie vor 
allem durch Glykolyse und speichern deshalb vor allem Gly¬ 
kogen als Energielieferant. Schnelle Fasern können rasch eine 
Maximalspannung entwickeln, und diese ist dann größer als bei 
langsamen Fasern, sie ermüden aber bald (► Abb. 47.1 la). Das 
Myosin von schnellen Fasern kann die ATP-Energie sehr rasch 
in Arbeit umsetzen, doch die Fasern können den ATP-Speicher 
nicht schnell genug wieder auffüllen, um die Kontraktion lange 
zu halten. Schnelle Muskelfasern sind besonders gut für kurzzei¬ 
tige Spitzenleistungen geeignet, die maximale Kraft erfordern, 
wie Sprinten (► Abb. 47.1 lb). 

Die Fasertypen eines Muskels beeinflussen seine Eigenschaften, 
und bei verschiedenen Muskeln ist die Faserzusammensetzung 
je nach ihrer Funktion unterschiedlich. Haltungsmuskeln, die 
eine kontinuierliche Kontraktion aufrechterhalten, bestehen vor 
allem aus langsamen Fasern. Ein Beispiel ist der Schollenmus¬ 
kel (Musculus soleus) des Unterschenkels, der an der Ferse 
ansetzt. Wenn er kontrahiert, streckt sich der Fuß, deshalb wird 
dieser Muskel beim Gehen eingesetzt. Wenn man steht, muss er 
ständig kontrahiert sein. Würde er ermüden, würden wir nach 
vorn kippen. Wir können lange Zeit laufen oder stehen, denn 
der Schollenmuskel ist ermüdungsresistent. Muskeln dagegen, 
die für kurzfristigere Arbeit eingesetzt werden, wie der Bizeps, 
haben einen höheren Anteil schneller Fasern als der Schollen¬ 
muskel. Wir setzen unseren Bizeps ein, um schwere Lasten 
hochzuheben, aber wir können die Last nicht lange Zeit in ei¬ 
ner bestimmten Position halten. 

Können Sie die Faserzusammensetzung Ihrer Muskeln ver¬ 
ändern, um Ihre Leistungen in einer bestimmten Sportart zu 
optimieren? Bis zu einem gewissen Grad können Sie die Eigen¬ 
schaften Ihrer Muskelfasern tatsächlich durch Training modifi¬ 
zieren. Es gibt schnelle Muskelfasern, die eine aerobe Tendenz 
zeigen und daher in ihren Eigenschaften zwischen langsamen 
aeroben Fasern und schnellen anaeroben Fasern liegen. Diese 
„Zwitterfasern“ können durch Ausdauertraining aerober und mit 
Krafttraining anaerober werden. Die wichtigste Determinante 
für Ihre Muskelfasertypen ist jedoch die genetische Vererbung. 
Daher liegt eine gewisse Wahrheit in dem Satz, dass Sieger ge¬ 
boren, nicht gemacht werden. Jemand, der mit einem hohen 
Anteil schneller Muskelfasern geboren wurde, wird wahrschein¬ 
lich nie ein sehr guter Marathonläufer werden, und jemanden, 
der mit einem hohen Anteil langsamer Muskelfasern auf die 


Welt gekommen ist, kann man nicht zu einem Weltklassesprin¬ 
ter trainieren. Doch wenn es nicht um Siegen, sondern um 
Mitmachen geht: Eine deutliche Verbesserung der persönlichen 
Leistung ist durch Training in alle Richtungen erreichbar. 


Ein Muskel hat eine optimale Länge, 
um maximale Spannung zu erzeugen 

Wenn Ihnen Klimmzüge vertraut sind, dann wissen Sie, dass 
zwei Teile der Übung besonders diffizil sind. Wenn Sie mit 
völlig ausgestreckten Armen an der Reckstange hängen, ist es 
schwierig, mit dem Klimmzug zu beginnen, und wenn Ihr Kinn 
schon fast auf Höhe der Reckstange ist, ist es schwierig, die letz¬ 
ten Zentimeter zu bewältigen. Dies lässt sich mit der Struktur 
der Sarkomere erklären. 

Wenn ein Muskel gedehnt wird und die Sarkomere sich ver¬ 
längern, verringert sich das Maß der Überlappung zwischen 
Actin- und Myosinfilamenten (►Abb. 47.12). Daher können 
sich weniger Querbrücken ausbilden, und es wird entsprechend 
weniger Kraft produziert. Das ist in etwa die Situation, wenn 
Sie mit gestreckten Armen an der Reckstange hängen. Ist der 
Muskel dagegen voll kontrahiert, überlappen sich die Actin- 
und Myosinfilamente so stark, dass die Myosinbündel gegen die 
Z-Scheiben gedrückt werden. Da sie nirgendwohin ausweichen 
können, ist eine weitere Verkürzung schwierig. In diesem Zu¬ 
sammenhang geht es jetzt um die Frage, wie beim Frosch der 
Sprungmuskel arbeitet. Er umfasst etliche Sarkomerlängen und 
ist ein sehr gründlich untersuchter Muskel. In ► „Experiment: 
Was ist die optimale Ruheposition für den Sprungmuskel des 
Froschs?“ geht es um Experimente, die durchgeführt wurden, 
um die optimale Länge der Sarkomere für einen kraftvollen 
Froschsprung zu ermitteln. Können Sie von diesen Experimen¬ 
ten ableiten, welche Körperhaltung die beste Startposition für 
den Sprint eines Athleten ist? 


Training erhöht Muskelkraft und Ausdauer 

Unterschiedliche Arten körperlicher Betätigung führen zu unter¬ 
schiedlichen Veränderungen der Muskulatur. Im Allgemeinen 
erhöhen anaerobe Aktivitäten wie Gewichtheben die Muskel¬ 
kraft, während aerobe Aktivitäten wie Jogging die Ausdauer 
steigern. Die Muskelkraft ist die maximale Kraft, die ein Mus¬ 
kel ausüben kann und die Ausdauer ist die Arbeitskapazität oder 
wie lange eine Leistung aufrechterhalten werden kann. Auf wel¬ 
cher physiologischen Basis beruhen diese Unterschiede? 

Muskelkraft ist eine Funktion des Muskelquerschnitts: Je mehr 
Actin- und Myosinfilamente in einem Muskel oder einer Mus¬ 
kelfaser vorhanden sind, desto mehr Kontraktionskraft kann 
aufgebaut werden. Wenn Sportler Krafttraining betreiben, stem¬ 
men sie Gewichte oder trainieren Liegestützen, um immer 
wieder bestimmte Muskeln unter starker Belastung zu kontra¬ 
hieren. Die Übungen werden bei bestimmten Trainingsformen 
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Myosin- Actin- Titin 



Abb. 47.12 Muskelkraft und Muskellänge. Die Kraft, die ein Sarko- 
mer generieren kann, hängt von seiner Ruhelänge ab. Wenn ein Muskel 
gedehnt wird, verlängern sich die Sarkomere. Die Überlappung zwi¬ 
schen Actin- und Myosinfilamenten nimmt ab, und es wird weniger 
Kraft erzeugt. Wenn ein Muskel völlig kontrahiert ist, stoßen die Myo¬ 
sinfilamente gegen die Z-Scheiben der Sarkomere, sodass keine weitere 
Kontraktion mehr möglich ist 

bis zur völligen Erschöpfung des Muskels wiederholt. Derar¬ 
tige Belastung führt möglicherweise zu kleinen Schäden im 
Muskelgewebe - daher der Muskelkater am Tag nach einem 
harten Training induziert aber auch die Bildung von neuen 
Actin- und Myosinfilamenten in den Muskelfasern. Die Mus¬ 
kelfasern und damit die Muskeln werden dicker und stärker. In 
extremen Fällen und nach schweren Muskelschädigungen kön¬ 
nen aus kleinen Muskelstammzellen, den Satellitenzellen, auch 
neue Muskelzellen entstehen. Im Allgemeinen werden durch 
Krafttraining jedoch nicht mehr, sondern dickere Muskelfasern 
produziert. 

Aerobe körperliche Betätigung wirkt sich völlig anders auf die 
Muskulatur aus: Sie erhöht deren oxidative Kapazität. Dieser 
Effekt geht auf eine Erhöhung der Mitochondrienzahl, eine 
Konzentrationserhöhung der Enzyme, die bei der Energienut¬ 
zung eine Rolle spielen, und eine Erhöhung der Dichte der 
Blutkapillaren zurück, die den Muskel mit Sauerstoff versor¬ 
gen. Auch die Myoglobinmenge in den Skelettmuskelzellen 


steigt an. Myoglobin ähnelt strukturell dem Hämoglobin (au¬ 
ßer, dass es ein Monomer und Hämoglobin ein Tetramer ist), 
weist aber eine erheblich höhere Sauerstoffaffinität auf. Daher 
nimmt Myoglobin Sauerstoff aus dem Blut auf, erleichtert die 
Diffusion von Sauerstoff in alle Muskelfasern und stellt einen 
Sauerstoff Speicher dar, auf den zurückgegriffen werden kann, 
wenn der Sauerstoffnachschub aus dem Blut nicht ausreicht. Da¬ 
durch, dass aerobes Training die Fähigkeit des Muskels erhöht, 
Sauerstoff zu nutzen, um ATP zu produzieren, kann es Belas¬ 
tung sfähigkeit und Ausdauer der Muskulatur erhöhen. 


Der ATP-Vorrat begrenzt die Leistungsfähigkeit 
des Muskels 

Muskeln verfügen über drei Stoffwechselsysteme, um sich mit 
dem zur Kontraktion nötigen ATP zu versorgen: 

■ Sofortsystem (Phosphatstoffwechsel): gespeichertes ATP 
und Kreatinphosphat 

■ glykolytisches System (Milchsäuregärung): anaerober Abbau 
von Kohlenhydraten zu Pyruvat und dann zu Lactat 

■ oxidatives System (Zellatmung): aerober Abbau zunächst 
von Kohlenhydraten und dann von Fetten (Fettverbrennungs¬ 
phase) zu H 2 0 und C0 2 

Die Leistungsfähigkeit dieser drei energieliefemden Systeme 
und die Raten, mit denen sie ATP produzieren können, be¬ 
stimmen die Leistungsfähigkeit und Ausdauer der Muskulatur 
(►Abb. 47.13). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 47.13b: Die Teilabbildung zeigt, wie die ma¬ 
ximale Geschwindigkeit mit zunehmender Laufzeit abnahm. 
Erläutern Sie die drei verschiedenen Bereiche des Kurvenver¬ 
laufs. 


ATP wird im Muskel in nur sehr geringen Mengen gespei¬ 
chert. Die Muskelfasern enthalten jedoch auch eine Speicherver¬ 
bindung namens Kreatinphosphat. Dieses Molekül speichert 
Energie in einer Phosphatbindung, die es auf ADP übertra¬ 
gen kann. Die Gesamtenergie, die in all Ihren Körpermuskeln 
in Form von ATP und Kreatinphosphat unmittelbar verfügbar 
ist - also das auf dem Phosphatstoffwechsel basierende So¬ 
fortsystem -, beträgt nur etwa 10 kcal. In Ruhe verbraucht Ihr 
Stoffwechsel 1 kcal Energie in weniger als 1 min. Die durch ATP 
und Kreatinphosphat zur Verfügung gestellte Energie ist zwar 
begrenzt, aber diese Energiereserve steht sofort zur Verfügung 
und versetzt schnelle Muskelfasern in die Lage, rasch viel Kraft 
zu entwickeln. Dieses System ist allerdings bereits nach ein paar 
Sekunden erschöpft. 

Das glykolytische System kann innerhalb weniger Sekunden 
einspringen, um das ATP zu ersetzen, das mit Einsetzen der 
Muskelaktivität erschöpft wurde. Die glykoly tischen Enzyme 
befinden sich im Cytoplasma der Muskelfaser; daher steht das 
ATP, das sie generieren, den Myosinfilamenten rasch zur Ver¬ 
fügung. Wie Sie in ► Kap. 9 gesehen haben, ist die Glykolyse 
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Experiment: Was ist die optimale Ruheposition für den Sprungmuskel 
des Froschs? 


Originalliteratur: Lutz GJ, Rome LC (1994) Science 263: 370-372 

Die Kraft, die den Sprung des Froschs antreibt, sollte am größten sein, wenn die Actin- und 
Myosinfilamente optimal überlappen und nicht, wenn der Muskel gedehnt ist. Das Ziel des 
folgenden Experiments war, die Länge des ruhenden Sarkomers zu bestimmen, die nötig ist, 
damit der Frosch möglichst weit springen kann. 


Frage 

Wenn Sie mit einer Steinschleuder maximale Kraft erzeugen wollen, spannen Sie den Gum¬ 
mi so stark wie möglich. Könnte ein Frosch weiter springen, wenn der Sprungmuskel in 
seiner kauernden Körperhaltung vor dem Absprung gedehnt wäre? 


Methode 

1. Mit anatomischen Untersuchungen wurden die Sarkomerlängen bei verschiedenen Kör¬ 
perhaltungen gemessen, die man bei Fröschen vor dem Absprung beobachten kann. 
Außerdem wurden die Veränderungen der Muskellänge und der Länge der Sarkomere 
während des Sprungs gemessen. 

2. Der Sprungmuskel eines Froschs wurde entnommen und in einer Gewebekulturkammer 
so befestigt, sodass er verschiedene Längen annehmen und durch elektrische Reize zur 
Kontraktion angeregt werden kann. Ein Ende des Muskels wurde an einem Kraftüber¬ 
träger (Transducer) befestigt, der die Kraft maß, die bei der Kontraktion erzeugt wurde. 
Mit diesem Experimentaufbau kann man das Verhältnis zwischen der Sarkomerlänge 
und der maximalen Kraft ermitteln, die der Muskel erzeugen kann. 

3. Die gemessenen Sarkomerlängen wurden gegen die jeweils gemessene Kraft aufgetra- 
gen. 

4. Die Geschwindigkeit der Kontraktion des Muskels bei verschiedenen Lasten wurde ge¬ 
messen. 


Ergebnisse 

1. Mit Methoden, die hier nicht erläutert sind, wurde ermittelt, dass der Sprungmuskel sich 
während des Sprungs von 33,6 auf 26,1 mm verkürzte und die Sarkomerlängen in Ruhe 
zwischen 2,34 und 1,82 pm variierten. 

2. Die relative Kraft, die durch isometrische Kontraktion bei verschiedenen Sarkomerlän¬ 
gen erzeugt wurde, stimmt gut mit einer vorher bestimmten Kraft-Längen-Kurve über¬ 
ein; die Daten sind in der ► Abbildung dargestellt. (Bei isometrischer Kontraktion bleibt 
die Muskellänge gleich, bei isotonischer Kontraktion die Kraftentfaltung.) 



Sarkomerlänge (|jm) 
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Schlussfolgerung 

Beim Sprung verkürzten sich die Sarkomere des Froschs in dem Bereich, der für die Krafter¬ 
zeugung optimal ist. 


Blick in die Daten: Was ist die optimale Ruheposition für den Sprungmuskel des Froschs? 


Die Ruheposition der Sarkomere und ihre Verkürzung 
während des Absprungs maximieren die Kraft, die der 
Froschmuskel erzeugen kann. Nach der physikalischen De¬ 
finition ist Leistung die Kraft, die in einer bestimmten Zeit 
aufgewendet wird. Daher wird die Geschwindigkeit der Kon¬ 
traktion (gemessen als Muskellänge pro Sekunde [ML/s]) die 
maximale Kraft beeinflussen, die der Muskel erzeugen kann, 
und die Geschwindigkeit der Kontraktion hängt von der Last 
ab. Wenn die Last zu groß ist, ist die Kontraktion isometrisch 
(Geschwindigkeit = 0). Ist die Last vemachlässigbar, ist die 
Kontraktion isotonisch (die Geschwindigkeit der Kontraktion 
kann maximal sein). ► Abb. A zeigt das Verhältnis von Kraft 
und Geschwindigkeit bei der Kontraktion des Froschmus¬ 
kels bei verschiedenen Lasten. Die mittlere durchschnittliche 
Sprunggeschwindigkeit ist eingezeichnet. ► Abb. B zeigt die 
Veränderung der Muskellänge während eines Sprungs. 
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Abb. B Verzögerung 



Zeit (ms) 


Aufgaben 

1. Leistung ist Arbeit/Zeit, Arbeit ist Kraft x Weg und Ge¬ 
schwindigkeit ist Weg/Zeit. Deshalb gilt: Leistung ist 
Kraft x Geschwindigkeit. Verwenden Sie die Daten von 
► Abb. A und erstellen Sie eine Kurve, die die Leis¬ 
tung als Funktion der Kontraktionsgeschwindigkeit beim 
Froschmuskel darstellt. 

2. Mit welcher Geschwindigkeit kontrahiert der Sprung¬ 
muskel, ausgedrückt in Muskellänge pro Sekunde? Ver¬ 
wenden Sie die Daten aus ► Abb. B. 

3. Sind die Geschwindigkeit und die Kraft, die der 
Froschmuskel erzeugt, optimal, um den kraftvollsten 
Sprung zu erzielen? 


allein jedoch eine ineffiziente Weise, um ATP zu produzieren, 
und führt rasch zur Ansammlung von Milchsäure, was den Pro¬ 
zess verlangsamt. Für einen Zeitraum von weniger als 1 min 
können das Sofortsystem und das glykolytische System gemein¬ 
sam aber den größten Teil der Energie für die Muskelarbeit 
liefern (►Abb. 47.13). Das oxidative System, also die Zell¬ 
atmung, kann in etwa 1 min voll aktiviert werden. Aufgrund 
seiner Fähigkeit, Kohlenhydrate und Fette vollständig zu me- 
tabolisieren, kann es relativ große ATP-Mengen produzieren. 
Dies erfordert jedoch zahlreiche Reaktionen und findet in den 
Mitochondrien statt. Somit müssen ausreichend Sauerstoff und 
Substrate in die Mitochondrien diffundieren, und das gebildete 
ATP muss in den Muskelfasern von den Mitochondrien in die 
Myofibrillen zu den Myosinköpfen diffundieren. Diese Prozes¬ 


se brauchen Zeit; daher ist die Rate, mit welcher der oxidative 
Stoffwechsel ATP für die Muskelarbeit zur Verfügung stellen 
kann, geringer als die Rate, mit der die beiden anderen Systeme 
ATP zu liefern vermögen. 

Der Energievorrat, der einem Muskel zur Verfügung steht, be¬ 
einflusst, wie lange jemand ein hohes Maß an aerober Aktivität 
durchhalten kann. Aus dem zirkulierenden Blut bezieht der 
Muskel Glucose und freie Fettsäuren, die er metabolisieren 
kann, um ATP herzustellen. Bei anstrengenden aeroben Ausdau¬ 
erleistungen stammt jedoch der größte Teil der Energie, der vom 
Muskel zur ATP-Produktion eingesetzt wird, aus der Glykogen¬ 
reserve, die im Muskel selbst gespeichert ist. Die Erschöpfung 
des muskeleigenen Gykogens führt zur Ermattung. 
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2 . 

x 


a drei Systeme, die ATP bereitstellen 


) Gespeichertes ATP und Kreatin¬ 
phosphat sind sofort verfügbar, 
erschöpfen sich aber rasch. 



Die Glykolyse setzt innerhalb von 
Sekunden ein, ihre Effizienz lässt 
aber bald nach. 


Eine anhaltende ATP-Produk- 
tion durch oxidativen Stoffwech¬ 
sel läuft nach etwa 1 min an. 
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Abb. 47.13 Lieferung energiereicher Moleküle für Hochleistungen. 

a Muskeln verfügen über drei Stoffwechselsysteme, um sich mit ATP 
zu versorgen, das sie für ihre Kontraktion während einer körperlichen 
Betätigung wie Laufen benötigen, b Wenn man von verschiedenen 
Weltrekordläufen jeweils die durchschnittliche Laufgeschwindigkeit 
gegen die Gesamtlaufzeit aufträgt, kann man drei Leistungsbereiche 
erkennen, die zu den Leistungsmaxima der drei Stoffwechselsysteme 
passen 


che bildet die Grundlage für eine Praxis, die als Carboloading 
bezeichnet wird. Drei bis fünf Tage lang trainieren Sportler so 
stark, dass ihr Muskelglykogen erschöpft ist. Die letzten zwei 
bis drei Tage vor dem Wettkampf trainieren sie dann weniger 
und ernähren sich vorwiegend von komplexen Kohlenhydra¬ 
ten. Das Ergebnis kann eine Glykogensuperkompensation sein, 
bei der die Wiederauffüllung der Glykogenspeicher im Muskel 
überschießt und übernormale Werte erreicht. 


Insektenmuskeln erreichen die höchsten 
Kontraktionsfrequenzen 


Die Flugmuskeln der Insekten können Flügelschlagfrequenzen 
von bis zu 1000 Hz (Hertz; Zyklen pro Sekunde) erreichen. 
Da neuronale Aktionspotenziale eine Dauer von 1-3 ms haben, 
würde diese Zahl von Zyklen pro Sekunde die Kapazität der 
Motoneuronen weit übersteigen, ganz zu schweigen vom zy¬ 
klischen Bilden und Lösen der Actomyosinkomplexe im quer¬ 
gestreiften Muskel. Die Flügelschlagfrequenz eines Kolibris 
beträgt weniger als 50 Hz. Wie können Insekten dies schaffen? 

Der quergestreifte Wirbeltiermuskel und die meisten querge¬ 
streiften Insektenmuskeln sind synchrone Muskeln, das heißt, 
der kontraktile Mechanismus dieser Muskeln korreliert direkt 
mit dem Feuern der Motoneuronen. Das trifft für die Flug¬ 
muskeln der meisten Insekten nicht zu; sie werden daher als 
asynchrone Muskeln bezeichnet. Die Flugmotoneuronen der In¬ 
sekten feuern nicht besonders rasch, aber dieses Feuern führt 
zu einer Depolarisation der Muskelzellmembran, der Ausbrei¬ 
tung eines Aktionspotenzials über die ganze Membran und der 
Ausschüttung von Calciumionen aus dem sarkoplasmatischen 
Reticulum. Sobald die asynchrone Muskelfaser jedoch erregt ist, 
läuft ihr Zyklus von Anspannung und Entspannung mit der ihr 
eigenen charakteristischen Frequenz so lange weiter, wie genug 
Ca 2+ vorhanden ist, um an Troponin zu binden. Daher sind der 
Kontraktionszyklus und die resultierende Flügelschlagfrequenz 
nicht mit der Feuerrate der Motoneuronen der Flugmuskulatur 
gekoppelt. 


Querverweis 

Die Kurven der Leistungen bei unterschiedlichen Aktivi¬ 
täten spiegeln die Komplexität der biochemischen Prozes¬ 
se wider, bei denen verschiedene Energievorräte genutzt 
werden, um ATP zu bilden. Die Glykolyse unterstützt 
anaerobe Aktivitäten und umfasst nur zehn enzymati¬ 
sche Schritte; deshalb kann sie schnell aktiviert werden 
(► Abschn. 9.2). Für aerobe Aktivitäten kommen mit dem 
Citratzyklus und den Reaktionen der Atmungskette deut¬ 
lich mehr Schritte hinzu, was die Rate der ATP-Produktion 
begrenzt. 


Die Rate, mit der Glykogen ersetzt wird, hängt von der Ernäh¬ 
rung ab: Bei einer kohlenhydratreichen Ernährung ist sie hoch, 
bei einer fettreichen Ernährung hingegen niedrig. Diese Tatsa- 


47.2 Wiederholung 

Je nach Aufgabe, die ein Muskel erfüllen soll, muss er un¬ 
ter Umständen rasch maximale Kraft entfalten, lange Zeit 
aktiv sein oder sich sehr schnell kontrahieren und wieder 
entspannen. Wegen ihrer unterschiedlichen Eigenschaften 
werden Muskeln diesen verschiedenen Formen der Bean¬ 
spruchung gerecht. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Faktoren erläutern können, die bestimmen, wie viel 
Kraft oder Spannung ein Muskel erzeugen kann. 
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Blick in die Daten: Verursacht Wärme Muskelermüdung? 


Originalliteratur: Grahn DA et al. (2012 )J Strength Condit 
Res 26: 2558-2569 

Um die Kondition zu steigern, ist intensive körperliche Ak¬ 
tivität erforderlich. Weil die Muskeln ermüden, kann man 
das Training jedoch nicht unbegrenzt durchführen. Beim 
Training wird Stoffwechselwärme frei, sodass sich die Mus¬ 
keltemperatur erhöht. Möglicherweise trägt dieser Tempe¬ 
raturanstieg zur Ermüdung der Muskulatur bei. Um diese 
Hypothese zu testen, machten die Testpersonen zweimal pro 
Woche in zehn Durchgängen jeweils so viele Klimmzüge, bis 
ihre Muskeln versagten und sie keinen weiteren Klimmzug 
mehr machen konnten. Zwischen den Durchgängen legten 
sie jeweils eine dreiminütige Pause ein, während der die Wis¬ 
senschaftler mit einer speziellen Methode die Muskulatur 
schnell abkühlten. Bei der Kontrollgruppe wurde die Mus¬ 
kulatur in den Pausen nicht gekühlt. Jede Person war ihre 
eigene Kontrolle. Die Zuteilung, wer mit dem sechswöchigen 
Training mit Abkühlung bzw. dem Training ohne Abkühlung 
begann, war zufällig. Beim zweiten Versuchsdurchlauf wur¬ 
de diese Zuteilung umgekehrt. Die Ergebnisse sind in der 
► Abbildung dargesteht. 

Aufgaben 


1. 
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Abkühlung Kontrolle 


Wie wirkt sich die Muskeltemperatur auf die Muskeler¬ 
müdung aus? Worauf lassen die Daten schließen? 

Wie ist das Verhältnis von Arbeitskapazität und Steige¬ 
rung der körperlichen Leistungsfähigkeit? Worauf lassen 
die Daten schließen? 


Auswirkungen einer Abkühlung auf den Trainingserfolg, a Die 

Ergebnisse für einzelne Studienteilnehmer. Nicht gefüllte Punkte 
stehen für den Kontrolldurchgang, gefüllte Punkte für den Durch¬ 
gang mit Kühlung. Die verschiedenen Personen sind in unterschied¬ 
lichen Farben dargestellt, b Anstieg und Abfall der Kurven in a stellt 
den Trainingserfolg im Verlauf des Experiments dar. Dargestellt ist 
der Mittelwert der Zahl der Klimmzüge pro Durchgang während 
der beiden Versuchsdurchläufe ± Standardabweichung (N = 6; 
p < 0,001; gepaarter FTest) 


■ mit dem Hintergrund Ihres Wissens über die Muskel¬ 
fasertypen erklären können, wie die unterschiedlichen 
Fasern zur Leistungsfähigkeit bei aeroben bzw. anae¬ 
roben Aktivitäten beitragen. 


_ 7_ 

1. Wie kann das Nervensystem steuern, welche Kraft ein Mus¬ 
kel generiert? Bedenken Sie dabei das Zusammenwirken von 
Motoneuronen und Skelettmuskulatur. 

2. Warum haben Haltungsmuskeln einen höheren prozentualen 
Anteil an langsamen Fasern als Muskeln, die beim Sprinten 
eingesetzt werden? 

3. Erläutern Sie Beobachtungen zur körperlichen Leistung des 
Menschen auf der Grundlage Ihres Wissens über die drei 
Systeme, die die Muskeln mit ATP versorgen. 


Unabhängig davon, wie viel Kraft ein Muskel zu entwickeln ver¬ 
mag, wie ausdauernd er ist oder wie schnell er sich kontrahiert 
und entspannt, er braucht etwas, an dem er ziehen kann. Sonst 
wäre er nichts weiter als ein Bündel zuckenden oder pulsieren¬ 


den Gewebes. Im Folgenden erfahren Sie etwas darüber, wie 
Skelettsysteme am Erzeugen von Bewegung beteiligt sind. 

47.3 Muskel- und Skelettsysteme 
arbeiten zusammen 

Muskeln können sich selbst zusammenziehen und Kraft entfal¬ 
ten, oder sie können sich entspannen und dann passiv gedehnt 
werden. Um sinnvolle Bewegungen zu erzeugen, muss ein Mus¬ 
kel also ein Widerlager haben, an dem er ziehen oder auf 
das er einen Druck ausüben kann, sowie einen Gegenspieler 
(Antagonisten), der ihn selbst anschließend wieder in die Län¬ 
ge zieht. In einigen Fähen wirken Muskeln direkt aufeinander, 
bilden also gegenseitig das Widerlager und den Antagonisten - 
denken Sie etwa an den Elefantenrüssel oder die Arme eines 
Kraken oder unsere Zunge. In den meisten Fähen liefern jedoch 
Skelettsysteme die festen Widerlager, gegen die Muskeln arbei¬ 
ten, um gerichtete Bewegung zu erzeugen. In diesem Abschnitt 
geht es um die drei Skeletttypen, die man im Tierreich findet: 
Hydroskelette, Exoskelette und Endoskelette. Als Antagonisten 
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Die Kontraktion der Ringmuskulatur verlängert 
die Segmente und schiebt sie nach vorne. 


Die Kontraktion der Längsmuskulatur verkürzt die Segmente 
und zieht die nachfolgenden Segmente nach vorne. 


Borsten verankern die Segmente im Boden, 
um ein Zurückrutschen zu verhindern. 


Abb. 47.14 Ein Hydroskelett. Alternierende Muskelkontraktionswel¬ 
len bewegen den Regenwurm durch das Erdreich. Der rote Punkt erlaubt 
Ihnen, die Veränderungen in einem Segment zu verfolgen, während sich 
der Wurm im Bild nach rechts fortbewegt 


dienen außer anderen Muskeln auch elastische Strukturen sowie 
Hydro Skelette. 

Auf den Punkt gebracht 


■ Bei Tieren haben sich Hydro-, Exo- und Endoskelette entwickelt. 
Alle drei bieten Widerlager für die Muskulatur, sodass gerichtete 
Bewegungen möglich sind. 

■ Drei Zelltypen sind an der Bildung und ständigen Umformung 
der Knochen von Vertebraten beteiligt: Osteoblasten, Osteoklas¬ 
ten und Osteocyten. 

■ Knochen, Muskeln und Gelenke arbeiten zusammen. Sie bilden 
Hebelsysteme, die bestimmte Bewegungsarten ermöglichen. 


Ein Hydroskelett besteht aus Flüssigkeit in 
einem von Muskeln umgebenen Hohlraum 


Der einfachste Skeletttyp ist das hydrostatische Skelett, kurz 
Hydroskelett genannt, wie man es bei Nesseltieren, Ringel- 
würmem und vielen anderen Wirbellosen mit weichem Körper 
findet. Ein Hydroskelett besteht aus einem Flüssigkeitsvolumen, 
das in einer von Muskeln umgebenen Leibeshöhle eingeschlos¬ 
sen ist (► Abschn. 30.2). Wenn sich Muskeln kontrahieren, die 
in einer bestimmten Richtung orientiert sind, stülpt sich die flüs¬ 
sigkeitsgefüllte Leibeshöhle in entgegengesetzter Richtung aus. 

Ein Regenwurm benutzt sein Hydroskelett zur Fortbewegung 
(Lokomotion; ► Abb. 47.14). Die Leibeshöhle (das Coelom) des 
Wurms ist in viele separate Segmente unterteilt, von denen je¬ 
des ein mit Coelomflüssigkeit gefülltes, paariges Kompartiment 


enthält, das unter einem Binnendruck steht. Die Körperwand, 
die jedes Segment umgibt, weist zwei Muskelschichten auf, 
eine Ringmuskelschicht und eine Längsmuskelschicht. Wenn 
sich die Ringmuskeln in einem Segment kontrahieren, wird 
das Coelom in diesem Segment länger und schlanker. Kontra¬ 
hieren sich dagegen die Längsmuskeln eines Segments, wird 
das Coelom kürzer und dicker. Alternierende Kontraktionen 
der Ring- und Längsmuskeln des Regenwurms rufen Wellen 
von Verschlankung/Verlängerung und Verdickung/Verkürzung 
hervor, die den Körper entlanglaufen. Das bezeichnet man als 
Peristaltik. Während lange, schlanke Segmente nach vorne ge¬ 
streckt werden und Kontraktionen der Längsmuskulatur andere 
Segmente nachziehen, dienen verkürzte, dicke Segmente als 
Anker, und rückwärts gerichtete Borsten verleihen den dicks¬ 
ten Körperpartien festen Halt im Substrat. Das Hydroskelett 
dient bei diesen Bewegungen nicht nur als Widerlager, sondern 
auch als Antagonist der Muskeln, indem diese beim Erschlaffen 
durch den Binnendruck wieder in die Länge gezogen werden. 


Exoskelette sind feste Außenstrukturen 


Ein Exoskelett (Außenskelett) ist eine harte, mehrgliedrige Au¬ 
ßenhülle, an der innen Muskeln ansetzen. Kontraktionen dieser 
Muskeln führen dazu, dass sich die gelenkig verbundenen Seg¬ 
mente des Exoskeletts relativ zueinander bewegen. Die Schale 
von Weichtieren (Mollusken) kann man als ein sehr einfaches 
Exoskelett auffassen. Sie besteht aus einer Proteinmatrix mit 
Calciumcarbonat (Kalk) in mehreren kristallinen Formen, das 
zur Verstärkung eingelagert ist. Diese Schalen oder Häuser kön¬ 
nen bei marinen Arten sehr dick sein und bieten dann einen 
guten Schutz vor Fressfeinden und Brandungswellen. Die zwei- 
klappige Schale von Muscheln kann über direkt ansetzende 
Schließmuskeln bewegt und fest geschlossen werden. Muskel¬ 
antagonist ist das elastische Schlossband (Ligament). Bei den 
terrestrischen Lungenschnecken ist der Kalkanteil des Hauses 
vergleichsweise niedrig, sodass es wesentlich leichter ist. Mol¬ 
luskenschalen wachsen mit den Tieren mit, sodass diese sich 
nicht häuten müssen. Im Inneren ihres Körpers, beispielsweise 
in ihrem sehr muskulösen Fuß, haben Mollusken ein Hydro¬ 
skelett. 

Die komplexeste Form von Exoskelett findet man bei Glie¬ 
derfüßern (Arthropoden) (►Abschn. 31.1). Das als Cuticula 
bezeichnete Exoskelett der Arthropoden umhüllt den gesam¬ 
ten Körper einschließlich der Extremitäten. Die Cuticula be¬ 
steht aus einem Verbund von Chitin (einem stickstoffhaltigen 
Polysaccharid) und Proteinen; bei vielen Krebstieren kommt 
auch noch Kalk hinzu. All diese Komponenten werden von 
den Epidermiszellen abgeschieden. Die Cuticula erhärtet durch 
Quervernetzung der Proteine (Sklerotisierung) überall, außer an 
den Gelenken, wo die Beweglichkeit durch Gelenkhäute er¬ 
halten bleibt. Muskeln, die an den inneren Oberflächen der 
Cuticula ansetzen, bewegen ihre Skelettteile an den Gelenken 
(► Abb. 31.4). Das Wachstum von Tieren mit einem Arthropo- 
denexoskelett erfordert Häutungen (► Abb. 31 .3). Weichhäutige 
Krabben („Butterkrebse“), die als Delikatesse gelten, sind Krab¬ 
ben, die während der Häutungsphase gefangen wurden. 
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Das Endoskelett der Wirbeltiere besteht aus 
Knorpel und Knochen 


Das Endoskelett (Innenskelett) der Vertebraten ist so etwas 
wie ein inneres Gerüst, an dem Muskeln ansetzen und ziehen. 
Ein solches Endoskelett besteht aus stab-, platten- und röhren¬ 
förmigen Knochen, die an vielen Stellen gelenkig miteinander 
verbunden sind, sodass ein breites Spektrum von Bewegun¬ 
gen möglich ist. Ein Vorteil des Exoskeletts der Arthropoden 
gegenüber Endoskeletten ist der äußere Schutz nach Art ei¬ 
ner Ritterrüstung, den das Exoskelett gewährt. Ein Vorteil von 
Endoskeletten gegenüber dem Arthropodenexoskelett ist, dass 
sie mitwachsen können. Da Knochen im Körperinneren liegen, 
kann sich das Tier mitsamt seinem Skelett durch Wachstum kon¬ 
tinuierlich vergrößern. 

Das menschliche Skelett besteht aus 206 Knochen, von denen 
die auffälligsten in ► Abb. 47.15 dargestellt sind. Es unterteilt 
sich in ein Achsenskelett, zu dem Schädel, Wirbelsäule (Rück¬ 
grat) und Brustkorb gehören, und ein Extremitätenskelett mit 
Schulter- und Beckengürtel, Arm- und Bein-, Hand- und Fuß¬ 
knochen. 


Achsenskelett 

Extremitätenskelett 

Knorpel 


Brustbein 

(Sternum) 

Rippe 
(Costa) 


Wirbelsäule 


Becken -< 
gürtel 



Darmbein 

(llium) 

Kreuzbein 

(Sacrum) 

Schambein 
(Pubis) 

Sitzbein 
(Ischium) 


Fersenbein 

(Calcaneus) 


Hirnschädel 1 
Oberkiefer r Schädel 
Unterkiefer J (Cranium > 

Schlüsselbein^ 

(Clavicula) 

> Schulter- 

Schulterblatt gürtel 
(Scapula) J 

Oberarmknochen 
(Humerus) 


Speiche (Radius) 

Elle (Ulna) 

Handwurzelknochen 
Mittel handknochen 
Fingerknochen 

Oberschenkelknochen 

(Femur) 

Kniescheibe (Patella) 
Wadenbein (Fibula) 
Schienbein (Tibia) 

Fußwurzelknochen 

Mittelfußknochen 

Zehenknochen 


Abb. 47.15 Das Endoskelett des Menschen. Das menschliche In¬ 
nenskelett ist aus Knorpel und Knochen aufgebaut 


Zwei Bindegewebszelltypen produzieren große Mengen an ex¬ 
trazellulärem Matrixmaterial, das dem Bau des Endoskeletts 
von Wirbeltieren dient. Das Matrixmaterial, das von Knor¬ 
pelzellen erzeugt wird, ist eine gummiartige Mischung aus 
Polysacchariden und Proteinen - hauptsächlich Kollagenfasern. 
Diese verlaufen wie verstärkende Seile in alle Richtungen durch 
die gelartige Matrix und verleihen ihr die bekannte Festigkeit 
und Flexibilität von Knorpel. Diese Knorpelmatrix ist dort 
im Endoskelett zu finden, wo gleichzeitig Steifheit und Bieg¬ 
samkeit erforderlich sind, beispielsweise an Gelenkflächen, wo 
sich Knochen gegeneinander bewegen. Knorpel dient auch als 
stützendes Gewebe in steifen, aber flexiblen Strukturen wie 
Kehlkopf (Larynx), Nase und Ohrmuscheln. Haie und Rochen 
werden als Knorpelfische bezeichnet, weil ihr Skelett vollstän¬ 
dig aus Knorpel besteht. Bei den Knochenfischen und Land¬ 
wirbeltieren ist Knorpel der Hauptbestandteil des embryonalen 
Skeletts, doch im Laufe der Entwicklung wird ein Großteil des 
Knorpels nach und nach von Knochengewebe ersetzt. 

Knochen besteht vorwiegend aus einer extrazellulären Matrix, 
die Kollagenfasern und unlösliche Calciumphosphatkristalle 
enthält. Das Skelett dient dem übrigen Körper als Calciumspei¬ 
cher und steht in dynamischem Gleichgewicht mit gelösten 
Calciumionen in den extrazellulären Flüssigkeiten des Körpers. 
Dieses Gleichgewicht wird von den Hormonen Calcitonin und 
Parathormon reguliert (► Abb. 40. 13). Wenn dem Skelett zu viel 
Calcium entnommen wird, werden die Knochen ernsthaft ge¬ 
schwächt. 

Die lebenden Knochenzellen - die Osteoblasten, Osteocyten 
und Osteoklasten - sind für den dynamischen Auf- und Ab¬ 
bau von Knochensubstanz verantwortlich, der ständig stattfindet 
(►Abb. 47.16). Osteoblasten lagern neues Matrixmaterial auf 
der Knochenoberfläche ab. Diese Zellen umgeben sich allmäh¬ 
lich mit Matrixmaterial und werden schließlich durch ihre eige¬ 
ne Tätigkeit im Knochen eingeschlossen. Dann hören sie auf, 
Matrixmaterial abzulagem, existieren aber weiterhin in kleinen 
Hohlräumen (Lakunen) im Knochen. In diesem Zustand wer¬ 
den sie als Osteocyten bezeichnet. Trotz der großen Menge an 



Osteoklasten lösen altes 
Knochenmaterial auf. 


alter Knochen 


Osteocyten sind Osteoblasten, 
die durch ihre eigene Tätigkeit 
eingeschlossen worden sind. 


kleines Blutgefäß 

neu abgelagerte 
Knochenmatrix 


-\ 

Osteoblasten lagern neue 

Knochensubstanz ab, um 
den Tunnel zu füllen, der 
von Osteoklasten gebildet 
wurde. 


Abb. 47.16 Knochen ist ein lebendes Gewebe. Knochen wird ständig 
umgebaut. Osteoblasten lagern Knochensubstanz ab und Osteoklasten 
resorbieren die Knochensubstanz 
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Matrixmaterial zwischen ihnen bleiben Osteocyten durch lan¬ 
ge zelluläre Ausläufer, die durch winzige Kanäle im Knochen 
ziehen, miteinander in Kontakt. Die Kommunikation zwischen 
Osteocyten spielt bei der Kontrolle der Aktivitäten der am Auf- 
und Abbau von Knochen beteiligten Zellen eine wichtige Rolle. 

Die Zellen, die Knochen resorbieren, werden als Osteoklasten 
bezeichnet. Sie leiten sich von derselben Zelllinie ab, welche 
die Leukocyten produziert. Osteoklasten zerfressen Knochen, 
bilden Höhlen und Tunnel. Den Osteoklasten folgen Osteo¬ 
blasten, die neue Knochensubstanz ablagem. Daher wird im 
Wechselspiel von Osteoblasten und Osteoklasten ständig Kno¬ 
chengewebe ausgetauscht, was den Knochen erlaubt, sich von 
Verletzungen zu erholen und sich an die Kräfte anzupassen, die 
auf sie ausgeübt werden. 

Bemerkenswerterweise fand man während den ersten bemann¬ 
ten Weltraummissionen heraus, dass die Knochen der Astro¬ 
nauten an Kalk verloren, wenn sie längere Zeit in der Schwe¬ 
relosigkeit verbrachten. Auf der anderen Seite verdicken sich 
gewisse Knochen von Sportlern durch Training. Jeder, der ein¬ 
mal längere Zeit ein Bein in Gips hatte, kennt dieses Phänomen 
von Knochenverdickung und Knochenschwund: Die Knochen 
des unverletzten Beins tragen das ganze Körpergewicht und 
werden dicker, während die Knochen (und Muskeln) des in¬ 
aktiven Beins im Gips dünner werden. Wir wissen heute, dass 
es mehrere Mechanismen gibt, die bei körperlicher Belastung 
verschiedene zelluläre Signalwege im Knochen aktivieren. Sie 
steuern als Reaktion auf diese Stressoren die Knochenumbil¬ 
dung. 

Wegen der positiven Effekte, die mechanische Belastung auf die 
Knochenbildung ausübt, ist Krafttraining ein gutes Mittel zur 
Vorbeugung und Behandlung von Knochenschwund (und damit 
Kraftverlust), den man als Osteoporose bezeichnet. In Deutsch¬ 
land leiden mehr als 7 Mio. Menschen unter dieser schwä¬ 
chenden Krankheit. Auch wenn Osteoporose am häufigsten bei 
Frauen nach den Wechseljahren auftritt, kann sie als Folge ei¬ 
ner Mangelernährung auch bei jüngeren Feuten Vorkommen. 
Beispielsweise ist eine bei manchen Feistungssportlerinnen auf¬ 
tretende psychosomatische Erkrankung, die athletische Triade, 
durch Essstörungen, Aussetzen des Menstruationszyklus und 
Osteoporose gekennzeichnet. Dabei führen die Essstörung und 
das exzessive Training zu einer Mangelernährung, die endokrine 
Störungen und Osteoporose nach sich ziehen kann. Exzessives 
Training und Mangelernährung können auch bei Männern zu ei¬ 
nem Knochenverlust führen. 


Knochen entwickelt sich aus Bindegewebe 


Knorpel - 


primäres 
Ossifikations 
Zentrum 


Röhrenknochen werden 
während der Embryonal¬ 
entwicklung als Knorpel¬ 
strukturen angelegt. 




Knochenmarkhöhle 

sekundäres 
Ossifikations¬ 
zentrum 


Blutgefäß 


An den Enden bil¬ 
den sich sekun¬ 
däre Ossifikations¬ 
zentren. 


Blutgefäße trans¬ 
portieren Calcium¬ 
ionen und Nähr¬ 
stoffe in den sich 
entwickelnden 
Knochen. 



Gelenk- Epiphysen- schwammartiger 
knorpel knorpel (spongiöser) 
Knochen 


In Wachstumsfugen (Epiphy¬ 
senfugen) zwischen den ver¬ 
knöcherten Regionen findet 

Längenwachstum statt. 

V___/ 


Abb. 47.17 Das Wachstum von Röhrenknochen. In den langen Röh¬ 
renknochen der menschlichen Extremitäten kommt es zunächst zur 
Verknöcherung im Zentrum (primäres Ossifikationszentrum) und spä¬ 
ter an den beiden Enden (sekundäres Ossifikationszentrum) 


Je nachdem, wie Knochen sich entwickeln, werden sie eben¬ 
falls in zwei Typen eingeteilt: Deckknochen (Belegknochen) 
bilden sich durch Umwandlung von mesenchymalem Bindege¬ 
webe (desmale Ossifikation). Ersatzknochen entwickeln sich 
zunächst als knorpelartige Strukturen, die den zukünftigen rei¬ 
fen Knochen ähneln und dann allmählich zu Knochen aushärten 
(chondrale Ossifikation). Die äußeren Knochen des Schädels 
sind Deckknochen, die Extremitätenknochen sind Ersatzkno¬ 
chen. 


Bei Knochen gibt es unterschiedliche Einteilungen: Was die 
räumliche Organisation der zwischen den Knochenzellen be¬ 
findlichen Knochenmatrix betrifft, unterscheidet man die beim 
Embryo angelegten Geflechtknochen (primäre Ossifikation; die 
Kollagenfasem verlaufen kreuz und quer) von den postnatalen, 
ausdifferenzierten Lamellenknochen (sekundäre Ossifikation; 
die Kollagenfasem verlaufen parallel). 


Ersatzknochen können während des ganzen Ossifikationspro¬ 
zesses weiterwachsen. So verknöchern sich die langen Röh¬ 
renknochen von Armen und Beinen zunächst in der Mitte 
(primäres Ossifikationszentrum) und später an beiden Enden 
(sekundäres Ossifikationszentrum) (► Abb. 47.17). Der Knorpel 
zwischen diesen Verknöcherungszentren bildet Epiphysenfu¬ 
gen (Wachstumsfugen). Das Wachstum kann weitergehen, bis 
sich diese Verknöcherungszonen vereinigen und die Epiphysen- 
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Osteoblasten lagern Knochenmate¬ 
rial in Schichten ab. Bei Röhrenkno¬ 
chen bilden diese Schichten parallel 
zur Längsachse des Knochens kon- 


Die Havers-Systeme enthal¬ 
ten Blutgefäße und Nerven 
(die Schmerzsignale über¬ 
mitteln, wenn wir uns einen 


Kittlinie 


0,5 mm 


Abb. 47.18 Der größte Teil der kompakten Knochensubstanz setzt 
sich aus Havers-Systemen zusammen. Diese lichtmikroskopische 
Aufnahme eines Querschnitts durch einen Röhrenknochen zeigt Ha¬ 
vers-Systeme mit ihrem jeweiligen Zentralkanal (Havers-Kanal). Kittli¬ 
nien trennen die Havers-Systeme. Osteocyten befinden sich in Lakunen 
und sorgen mit ihren Zellfortsätzen, die durch kleine Kanäle verlaufen, 
für die Zell-Zell-Kommunikation 


fugen verschwinden. Die Deckknochen, die das Schädeldach 
bilden, wachsen, bis sich ihre Ränder treffen. Eine weiche Stelle 
am Kopf eines Babys (Fontanelle) ist die Stelle, wo die Schä¬ 
delknochen noch nicht aneinandergrenzen. Neugeborene haben 
mehrere Fontanellen, die sich später schließen, wenn die Schä¬ 
delknochenränder sich treffen. 

Die Knochenstruktur kann kompakt sein (Substantia compacta; 
massiv und hart) oder spongiös sein (Substantia Spongiosa; mit 
zahlreichen Höhlungen, die sie trotz ihrer Festigkeit schwamm¬ 
artig aussehen lässt). Der Aufbau eines bestimmten Knochens 
hängt von seiner Fage und Aufgabe ab, doch die meisten Kno¬ 
chen weisen kompakte wie auch spongiöse Bereiche auf. Der 
Schaft der Röhrenknochen in den Gliedmaßen ist beispielsweise 
ein Zylinder aus kompakter Knochensubstanz, der eine zentra¬ 
le Höhle umgibt, in der sich das gelbe Knochenmark befindet, 
das man auch Fettmark nennt. Der starre, röhrenförmige Schaft 
aus kompakter Knochensubstanz kann sowohl Kompressions¬ 
ais auch Biegekräften widerstehen. Hohlrohre finden als leicht¬ 
gewichtige Strukturelemente also nicht nur bei Ingenieuren, 
sondern auch in der Natur Verwendung. Die ausgefeiltesten 
Hohlknochen mit vielen inneren Querverstrebungen findet man 
bei Vögeln, die dadurch ohne StabilitätsVerlust erheblich an Ge¬ 
wicht sparen. 

Der größte Teil der kompakten Knochensubstanz setzt sich bei 
Säugern aus strukturellen Einheiten zusammen, die als Ha¬ 
vers-Systeme oder Osteone bezeichnet werden (► Abb. 47.18). 
Jedes Havers-System besteht aus dünnen, konzentrischen Zylin¬ 
dern, zwischen denen die Osteocyten in ihren Fakunen liegen. 
Außerdem besitzt es einen engen Zentralkanal, der Blutgefäße 


und Nerven enthält (Havers-Kanal, Osteonkanal). Benachbarte 
Havers-Systeme sind durch Grenzen getrennt, die als Kittlinien 
bezeichnet werden. Knochen, die aus Havers-Systemen aufge¬ 
baut sind, brechen nicht so leicht, weil Risse häufig an den 
Kittlinien enden. 


Knochen, die ein gemeinsames Gelenk haben, 
können als Hebel wirken 


Muskeln und Knochen wirken im Bereich von Gelenken zu¬ 
sammen, wo zwei oder mehr Knochen Zusammentreffen. Ver¬ 
schiedene Gelenktypen erlauben Bewegungen in verschiedene 
Richtungen (►Abb. 47.19), aber Muskeln können nur in eine 
einzige Richtung Kraft entwickeln. Daher erzeugen Muskeln 
Bewegung in der Gelenkregion, indem sie als antagonistisches 
Paar arbeiten: Wenn sich ein Muskel kontrahiert, entspannt sich 
der andere. Wenn sich beide Muskeln kontrahieren, wird das 
Gelenk steif (was z. B. für den Erhalt der Körperpositur wichtig 
ist). 

Activity 47.3 Joints 

www. Eifel le.com/ac47. 3 



Abb. 47.19 Gelenktypen. Der Bau von Gelenken ähnelt mechanischen 
Gegenstücken und erlaubt eine Vielzahl von Bewegungen 
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Abb. 47.20 Gelenke, Bänder und Sehnen. 

Diese Seitenansicht der Knieregion zeigt, 
wie Muskeln, Knochen, Knorpel, Bänder 
und Sehnen in diesem wichtigen und ver¬ 
letzlichen Gelenk Zusammenarbeiten. 


Um das Gelenk zu bewegen, 
arbeiten Beuger- und Strecker¬ 
muskeln antagonistisch. 



Wadenbein 

(Fibula) 


Streckermuskel 

(Quadrizeps) 


Sehnen befestigen den 
Muskel am Knochen. 


Quadrizepssehne 
Kniescheibe (Patella) 
Knorpel 
Patellasehne 


Bänder befestigen 
Knochen an Knochen. 


Schienbein (Tibia) 


Klasse-1 -Hebel 


Klasse-2-Hebel 


Klasse-3-Hebel 



Kraftarm Lastarm 



Der Drehpunkt liegt zwischen der 
Last und dem Ort der Kraftentwick¬ 
lung. Die Last zieht entgegen der 
Kraftentwicklung. Die Position des 
Drehpunkts bestimmt das Längen¬ 
verhältnis von Lastarm zu Kraftarm, 
in diesem Fall 1:1. 



Die Last liegt zwischen dem Dreh¬ 
punkt und dem Ort der Kraftent¬ 
wicklung, was ermöglicht, eine 
schwere Last langsam über eine 
kurze Distanz zu bewegen (z.B. auf 
den Zehenspitzen zu stehen). Das 
Längenverhältnis von Lastarm zu 
Kraftarm ist hier 1:2. 


A 


v 

Kraftarm 


Lastarm 


Kraftrichtung 

Lastbewegung 

Drehpunkt 



Der Ort der Kraftentwicklung liegt 
zwischen dem Drehpunkt und der 
Last, was ermöglicht, eine leichte 
Last schnell über eine weite Distanz 
zu bewegen (z.B. einen Ball zu 
werfen). Das Längenverhältnis von 
Lastarm zu Kraftarm ist hier 5:1. 


Abb. 47.21 Knochen und Gelenke arbeiten als Hebelsysteme. Die drei Klassen von Hebeln sind durch das Verhältnis von Drehpunkt, Kraft- 
und Lastarm deüniert. Für jede Klasse bestimmt das Verhältnis von Last- zu Kraftarm, ob die Kraft oder die Geschwindigkeit der Bewegung 
maximiert werden 
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Bei einem bestimmten Gelenk, zum Beispiel dem Kniege¬ 
lenk, wird der Muskel, der das Gelenk (beziehungsweise den 
Unterschenkel) beugt, als Beuger oder Flexor bezeichnet, der¬ 
jenige, der es streckt, als Strecker oder Extensor. Die Knochen, 
die sich im Gelenk treffen, werden von flexiblen Bändern 
(Ligamenten) aus Bindegewebe zusammengehalten. Andere 
bindegewebige Stränge, die Sehnen, befestigen die Muskeln am 
Knochen. In ► Abb. 47.20, die das Kniegelenk zeigt, können 
Sie eine Sehne sehen, die einen Beugermuskel im Oberschenkel 
(Biceps femoris) mit einem Knochen im Unterschenkel verbin¬ 
det. Auch eine Sehne, die den Streckermuskel (Quadrizeps) mit 
der Kniescheibe (Patella) verbindet und das Band, das die Patel¬ 
la mit dem Oberschenkelknochen verbindet, ist zu sehen. Wenn 
man die Sehne des Quadrizepsmuskels, die sich über das Knie¬ 
gelenk zieht, leicht angetippt, kann man den Kniesehnenreflex 
auslösen (► Abb. 44.14). 

Knochen bilden ein System von Hebeln, die von Muskeln rund 
um Gelenke bewegt werden. Ein Hebel hat einen Kraftarm und 
einen Lastarm, die um einen Drehpunkt (Fulerum) arbeiten. Das 
Gelenk ist der Drehpunkt, und die Länge des Kraftarms im Ver¬ 
hältnis zu der des Lastarms hängt davon ab, wo die Muskeln 
an den Knochen ansetzen. Man unterscheidet je nach Lage des 
Drehpunkts drei Klassen von Hebeln (► Abb. 47.21). Bei einem 
Hebel der Klasse 1 liegt der Drehpunkt zwischen dem Last¬ 
arm und dem Kraftarm wie bei einer Wippe. Ein Beispiel ist 
das Gelenk zwischen dem Schädel und der Wirbelsäule. Bei ei¬ 
nem Hebel der Klasse 2 befindet sich die Last in der Mitte wie 
bei einer Schubkarre. Ein Beispiel ist das Sprunggelenk und der 
Wadenmuskel, der das Gehen und das Stehen auf den Zehenspit¬ 
zen ermöglicht. Bei einem Hebel der Klasse 3 befindet sich der 
Kraftarm zwischen dem Drehpunkt und der Last. Ein Beispiel 
ist Ihr Ellbogen oder Ihr Knie. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 47.21: Welcher Klasse von Hebeln kann man 
das Kniegelenk zuordnen? 


Das Längenverhältnis von Last- zu Kraftarm bestimmt, ob ein 
Hebel über kurze Distanz viel Kraft ausüben kann oder besser 
dazu geeignet ist, Kraft in großräumige oder schnelle Bewegun¬ 
gen umzusetzen. Bei unserem Unterkiefer ist der Lastarm im 
Verhältnis zum Kraftarm sehr kurz, und so können wir damit 
sogar Nüsse knacken. Dagegen ist bei unserem Unterschenkel, 
und auch bei dem von Fröschen, der Lastarm im Verhältnis zum 
Kraftarm sehr lang. Deshalb konnten Jonathan Edwards und 
Rosie the Ribeter, die Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel 
(►„Faszination Forschung: Meister im Springen“) kennenge¬ 
lernt haben, so schnell und weit springen. 

47.3 Wiederholung 

Muskeln können sich nur kontrahieren und entspannen. 
Um eine koordinierte Bewegungen ausführen zu können, 
benötigt ein Muskel ein Widerlager: ein Hydroskelett, ein 
Exoskelett, ein Endoskelett oder einen anderen Muskel. 
Zur Dehnung braucht der Muskel einen Antagonisten. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Merkmale von Hydro-, Exo- und Endoskeletten be¬ 
schreiben können. 

■ die unterschiedlichen Aufgaben und das Zusammen¬ 
wirken von Osteoblasten, Osteoklasten und Osteocy- 
ten erklären können. 

■ die strukturellen Merkmale eines Hebelsystems des 
Endoskeletts beschreiben können, die dem Hebel seine 
funktionellen Merkmale verleihen. 


_ 7 _ 

1. Weshalb ist die Häutung ein universelles Merkmal der Ar¬ 
thropoden, nicht aber der Vertebraten? 

2. Astronauten bauen Knochenmasse ab, wenn sie lange Zeit in 
der Internationalen Raumstation ISS verbringen. Wie verän¬ 
dert sich die Aktivität ihrer Knochenzellen dabei vermutlich, 
und welche Mechanismen im Knochen könnten dem zugrun¬ 
de liegen? 

3. Beim Kiefergelenk ist der Kraftarm im Verhältnis zum Last¬ 
arm länger als beim Ellbogengelenk. Wie wirkt sich dies aus? 


Faszination Forschung: Welche Anpassungen optimieren 
die Sprungmuskeln des Froschs? 

Rosie the Ribeter war zweifellos eine außerordentlich 
gute Springerin und ihr Dreisprungrekord wurde bisher 
noch nicht gebrochen, aber alle Frösche machen bemer¬ 
kenswerte Sprünge. Diese Fähigkeit verdanken sie nicht 
der molekularen Struktur ihrer Muskeln, denn die An¬ 
ordnung der Sarkomere ist bei den meisten Tieren sehr 
ähnlich. Und bei allen Tieren verkürzen sich die Sar¬ 
komere und deshalb auch die Muskeln nur um etwa 
25-30% ihrer Länge. Wie kann dann ein Froschmus¬ 
kel, der nur wenige Zentimeter lang ist, einen 2 m weiten 
Sprung erzeugen? Eine Antwort geben die Experimente 
in ► „Experiment: Was ist die optimale Ruheposition für 
den Sprungmuskel des Froschs?“. Es stellt sich heraus, 
dass Kraft und Leistung maximiert werden. Zunächst ha¬ 
ben Sie gesehen, dass der Frosch in der Körperhaltung 
vor dem Ab Sprung die Sarkomerlänge aufrechterhält, bei 
der er die maximale Kraft erzeugen kann, wenn er seine 
Muskeln kontrahiert. Dann konnten Sie von der ermittel¬ 
ten Kraft-Geschwindigkeits-Kurve schlussfolgern, dass 
die Sprunggeschwindigkeit so hoch war, dass die Sprun¬ 
gleistung maximal war. Die Sprungmuskeln können sich 
relativ schnell kontrahieren, weil sie vor allem schnelle 
Fasern enthalten. Wie in der Einleitung zu diesem Ka¬ 
pitel (►„Faszination Forschung: Meister im Springen“) 
erwähnt und in ► Abschn. 47.3 ausführlicher erläutert, 
entsprechen die Beine einem Hebel der Klasse 3, der die 
Körpermasse bewegt. Weil die Beine des Froschs lang 
sind, sind die Lastarme dieser Hebel im Verhältnis zu 
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den Kraftarmen lang. Die langen Beine und großen Füße 
des Froschs verschaffen ihm einen weiteren Vorteil. Mus¬ 
keln müssen die Kraft gegen etwas ausüben können, und 
wenn der Frosch in der Luft ist, können seine Muskeln 
keine Leistung mehr erzeugen. Weil die Beine lang und 
die Füße groß sind, bleiben sie längere Zeit in Kontakt 
mit dem Boden, während die Sprungmuskeln kontrahie¬ 
ren, sodass die Leistung maximal ist. Hinzu kommt, wie 
in der Einleitung kurz erwähnt, eine Art Katapultmecha¬ 
nismus gewisser vorgespannter Sehnen. 

Ausblick 

Muskeln und Skelettsysteme arbeiten zusammen und er¬ 
möglichen unterschiedlichste Bewegungen. Ein genaues 
Verständnis davon ist für das Zukunftsfeld der Robo¬ 
tik wichtig. Roboter, die dieselben Bewegungen immer 


wieder ausführen, setzt man bereits bei vielen industriel¬ 
len Herstellungsprozessen ein. Es werden jedoch immer 
neue Robotersysteme entwickelt, um vielfältigere und 
komplexere Aufgaben zu lösen. Sie ahmen einzelne Fä¬ 
higkeiten von Menschen und Tieren nach und übertreffen 
sie häufig. So hat man zum Beispiel Roboter konstruiert, 
die über unebenes Gelände marschieren und dabei schwe¬ 
re Lasten transportieren. Andere erledigen Tätigkeiten im 
Haushalt wie Geschirrspülen oder das Zusammenlegen 
der Wäsche. Robotersysteme optimieren Arm- oder Bein¬ 
prothesen für Menschen mit einer Amputation. Äußere 
Stützstrukturen mit Robotersystemen, die ein Mensch 
tragen und mit ihnen seine körperliche Leistungsfähig¬ 
keit steigern kann, nennt man Exoskelette. All diesen 
Ingenieursleistungen ging ein genaues Verständnis da¬ 
von voraus, wie Muskel- und Skelettsysteme Zusammen¬ 
arbeiten. 




Kapitelzusammenfassung 


1463 


Kapitelzusammenfassung 


47.1 Muskeln kontrahieren sich, weil Actin und Myosin 

in Wechselwirkung treten 

■ Skelettmuskulatur setzt sich aus Muskelfaserbündeln 
zusammen. Jede Skelettmuskelfaser ist ein vielkerniges 
Syncytium. 

■ Skelettmuskulatur ist vollgepackt mit Myofibrillen, Bün¬ 
deln aus Actin- und Myosinfilamenten. Die regelmä¬ 
ßige, einander überlappende Anordnung der Actin- und 
Myosinfilamente in den Sarkomeren, die linear ange¬ 
ordnet eine Myofibrille bilden, verleiht der Skelettmus¬ 
kulatur ihr quergestreiftes Aussehen. Siehe ► Abb. 47.1, 

► Activity 47.1 

■ Die Beobachtung, dass sich das Bandenmuster der Sar- 
komere verändert, führte zur Entwicklung der Gleitfila¬ 
menttheorie der Muskelkontraktion. Siehe ► Abb. 47.2 

■ Der molekulare Mechanismus der Muskelkontraktion be¬ 
ruht auf der reversiblen Bindung der Myosinköpfe an 
Actinfilamente. Siehe ► Abb. 47.3; ► Animation 47.1 

■ Alle Fasern, die von einem einzigen Motoneuron ak¬ 
tiviert werden, bilden eine motorische Einheit. Jede 
synaptische Endigung des Motoneurons bildet mit der 
Plasmamembran der Muskelfaser eine Synapse. Aktions¬ 
potenziale breiten sich über die Plasmamembran und die 
T-Tubuli aus und bewirken die Freisetzung von Ca 2+ aus 
dem sarkoplasmatische Reticulum. Siehe ►Abb. 47.5; 

► Activity 47.2 

■ Ca 2+ bindet an Troponin und verändert seine Konfor- 
mation, sodass die zuvor von Tropomyosin blockierten 
Myosinbindungsstellen auf dem Actinfilament freigelegt 
werden. Die Muskelfaser kontrahiert sich weiter, bis wie¬ 
der genügend Ca 2+ ins sarkoplasmatische Reticulum zu¬ 
rücktransportiert worden ist. Siehe ► Abb. 47.6 

■ Herzmuskelzellen sind einkernig und erscheinen querge¬ 
streift. Sie sind verzweigt und über Gap Junctions elek¬ 
trisch gekoppelt, sodass sich Aktionspotenziale schnell 
durch eine große Zahl von Herzmuskelzellen ausbreiten 
und rhythmische Kontraktionen hervorrufen können. 

■ Glatte Muskulatur verleiht vielen unserer inneren Or¬ 
gane die Fähigkeit, sich zu kontrahieren. Die Zellen der 
glatten Muskulatur antworten auf Dehnung mit einer 
Kontraktion und reagieren empfindlich auf Neurotrans¬ 
mitter des autonomen Nervensystems. Siehe ► Abb. 47.8, 
47.9; ► Animation 47.2 

47.2 Viele Faktoren beeinflussen die Muskelleistung 

■ Bei Skelettmuskeln führt ein Aktionspotenzial zu einer 
minimalen Kontraktionseinheit, die man Zuckung nennt. 
Wenn die Zuckungen in schneller Folge stattfinden, sum¬ 


mieren sie sich zu einer maximalen Kontraktion, die man 
Tetanus nennt. Siehe ► Abb. 47.10 

■ Langsame Muskelfasern eignen sich für aerobe Aus¬ 
dauerleistungen; schnelle Muskelfasern eignen sich für 
kurzzeitige Spitzenleistungen, die maximale Kraft erfor¬ 
dern. Das Verhältnis von langsamen zu schnellen Fasern 
ist bei jedem Menschen unterschiedlich und vor allem ge¬ 
netisch determiniert. Siehe ► Abb. 47.11 

■ Die Kraft, die eine Muskelfaser erzeugen kann, hängt 
von ihrem anfänglichen Zustand der Dehnung oder Kon¬ 
traktion ab. Siehe ►Abb. 47.12; ►„Experiment: Was 
ist die optimale Ruheposition für den Sprungmuskel des 
Froschs?“ 

■ Anaerobe körperliche Betätigung führt zur Vergrößerung 
von Muskelfasern, indem neue Actin- und Myosinfila¬ 
mente gebildet werden. Aerobe Aktivitäten erhöhen die 
oxidative Kapazität der Muskelfasern. 

■ Die Leistungsfähigkeit des Muskels hängt vom Energie¬ 
vorrat ab. Siehe ► Abb. 47.13 

47.3 Muskel- und Skelettsysteme arbeiten zusammen 

■ Skelettsysteme bieten Widerlager, an denen die Muskeln 
ziehen können. 

■ Hydroskelette sind flüssigkeitsgefüllte Leibeshöhlen, die 
von Muskeln alternierend kontrahiert werden können. 
Siehe ►Abb. 47.14 

■ Exoskelette sind harte Strukturen an der Körperoberflä¬ 
che, an deren Innenseite Muskeln ansetzen. 

■ Endoskelette befinden sich im Inneren des Körpers. Sie 
bestehen aus stab-, platten- und röhrenförmigen Struk¬ 
turen aus Knochen oder Knorpel, an denen Muskeln 
ansetzen. Siehe ► Abb. 47.15 

■ Knochen wird ständig umgebildet, indem Osteoblasten 
neues Knochenmaterial ablagem und Osteoklasten die 
Knochensubstanz resorbieren. Siehe ►Abb. 47.16 

■ Knochen bilden sich, indem mesenchymales Bindegewe¬ 
be (Deckknochen) oder Knorpel (Ersatzknochen) ver¬ 
knöchert. Siehe ► Abb. 47.17 

■ Die Knochenstruktur kann kompakt oder spongiös (mit 
vielen Höhlungen) sein. Der größte Teil der kompakten 
Knochensubstanz setzt sich bei Säugetieren aus Havers- 
Systemen zusammen. Siehe ► Abb. 47.18 

■ Gelenke ermöglichen es den Muskeln, Bewegungen in 
verschiedene Richtungen auszuführen. Knochen und Ge¬ 
lenke arbeiten mit Muskeln als Hebelsysteme zusammen. 
Siehe ► Abb. 47.19, 47.21; ► Activity 47.3 

■ Sehnen befestigen Muskeln an Knochen. Bänder befesti¬ 
gen Knochen an Knochen. Siehe ► Abb. 47.20 
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47 Muskeln und Skelette 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Drei Systeme Vorsorgen den Muskel mit ATP, sodass er sich 
kontrahieren kann. Gemeinsam bestimmen sie die Arbeits¬ 
kapazität und Ausdauer eines Muskels (► Abschn. 47.2). 

Originalliteratur: Coyle EF et al. (1986) J Appl Physiol 61: 
165-172 

Ein gut trainierter Sportler kann seine Muskeln viel länger 
wiederholt kontrahieren als jemand, der kein Ausdauertraining 
absolviert. Aber irgendwann ermüden auch die Muskeln eines 
Athleten. Die Art und die Menge des Energielieferanten sind 
entscheidend für das Aufrechterhalten der Muskelaktivität. In 
dieser Studie wurde untersucht, ob sich die Verabreichung von 
Kohlenhydraten während der sportlichen Betätigung auf den 
Zeitpunkt der Ermüdung auswirkt. 

Sieben Männer, alle von ihnen trainierte Radsportler, fuhren 
eine anstrengende Radstrecke, bis sie erschöpft waren. In In¬ 
tervallen von 20 min tranken sie ein Placebo (gefärbtes Wasser). 
An einem anderen Tag fuhren die Radsportler dieselbe Strecke 
und tranken diesmal in Intervallen von 20 min eine Glucoselö¬ 
sung. Die Wissenschaftler maßen die Zeit bis zur Erschöpfung, 
das Muskelglykogen im Musculus vastus lateralis (einem Ober¬ 
schenkelmuskel), den Blutzuckerspiegel (► Abb. A), die Oxida¬ 
tionsrate der Kohlenhydrate (►Abb. B) und die Konzentration 
der freien Fettsäuren im Blut (FFS) (►Abb. C). Die Ergebnis¬ 
se sind in der ► Tabelle und den Diagrammen dargestellt. Der 
Muskelglykogenspiegel wurde in Millimol (mM) Glykosylein- 
heiten pro Kilogramm Muskelgewebe gemessen. Die Werte sind 
Mittelwerte =b Standardfehler, und die Mittelwerte wurden mit 
einem t-Test verglichen. In den Abbildungen sind signifikante 
Unterschiede mit einem Sternchen (*) markiert. 

Aufgaben 

1. Wie wirkt sich die anstrengende aerobe körperliche Betä¬ 
tigung auf den Blutzucker, das Muskelglykogen und den 
Verbrauch der Kohlenhydrate aus? 

2. Wirkte sich das Trinken der Glucoselösung auf den Zeit¬ 
punkt der Erschöpfung aus? Hatte dies mit der Aufrecht¬ 
erhaltung des Blutzuckerspiegels und mit der verzögerten 
Erschöpfung des Muskelglykogens zu tun? 

3. Beziehen Sie einen weiteren Wert in Ihre Überlegungen 
ein: Wenn man den Muskelglykogenspiegel bei der Tour, 
während der die Teilnehmer die Glucoselösung tranken, zwi¬ 
schen Stunde 3 und dem Punkt der Erschöpfung vergleicht, 
ist der p-Wert 0,63. Was können Sie daraus über die Wir¬ 
kung der Glucosegabe auf dem Kohlenhydratstoffwechsel 
schlussfolgern? Wie könnten die Sportler bei der Tour, wäh¬ 


rend der sie die Placebolösung tranken, die abnehmende 
Verfügbarkeit von Kohlenhydraten kompensiert haben? 

4. Betrachten Sie die Daten zum FFS-Spiegel im Blut der 
Sportler bei beiden Radtouren. Welche allgemeinen Aus¬ 
wirkungen hatte das Trinken der Glucoselösung auf den 
Energiestoffwechsel der Sportler? 

5. Stellen Sie sich vor, ein Freund von Ihnen würde für einen 
Marathonlauf trainieren. Geben Sie ihm auf Grundlage die¬ 
ser Studie Tipps für die Steigerung seiner Leistung. 
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Behandlung 

Placebo 

Glucoselösung 


Muskelglykogenspiegel (mM Glykosyleinheiten pro kg Muskelgewebe) 
zu Beginn nach 2 h Fahrt nach 3 h Fahrt nach 4 h Fahrt 


163 ± 13 
173 ± 11 
P = 0,27 


60 ± 9 37 =b 5 keine Daten 

71 ±11 44 ± 12 39 ±8 

p = 0,22 p = 0,30 p = 0,01 


Zeit bis zur Erschöpfung (h) 

3,02 ± 0,19 
4,02 ± 0,33 
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48 Gasaustausch 


Faszination Forschung: Lebenswichtige Atmung 

Nördliche See-Elefanten (Mirounga angustirostris ) sind 
beeindruckend, wenn man sie an einem Strand beobach¬ 
tet. Adulte Männchen sind typischerweise 5 m lang und 
2500 kg schwer. Die Weibchen verlassen das Meer, um 
an Land ihre Jungen zur Welt zu bringen und großzuzie¬ 
hen. Die Bullen kämpfen in den Kolonien heftig, um die 
Rangordnung auszufechten, denn nun gilt es, Vater einer 
nächsten Generation zu werden. 

Die Physiologie dieser Tiere ist im Wasser sogar noch be¬ 
eindruckender. Man hat Weibchen, die nur halb so groß 
und nicht so aggressiv wie die Buhen sind und sich des¬ 
halb für Experimente besser eignen, mit Instrumenten 
ausgestattet, die die Tiefe und Dauer ihrer Tauchgänge 
maßen. Wenn die Tiere nach der Aufzucht der Jungen die 
Strände verlassen, verbringen sie bis zu sieben Monate im 
Meer. Während dieser Zeit tauchen sie ständig, tagsüber 
und in der Nacht, um Aale, Rochen, Kalmare und andere 
Tiere zu erbeuten. Die meisten Tauchgänge gehen in 300- 
600 m Tiefe und dauern etwa 20 min, aber es sind auch 
2000 m tiefe Tauchgänge und solche, die mehr als eine 
Stunde dauerten, dokumentiert. Die See-Elefanten halten 
sich zwischen den Tauchgängen nur 4-5 min an der Was¬ 
seroberfläche auf. Sie verbringen 80% ihres Lebens im 
Meer und atmen dann nur während 20 % der Zeit: ledig¬ 
lich 12min pro Stunde! 

Zu den besten Freitauchem unter den Menschen gehören 
die Amas in Japan und Korea, die traditionell am Meeres¬ 
grund Muscheln, Schnecken und Krebse sammeln. Typi¬ 
scherweise tauchen sie während ihres Arbeitstags laufend 
etwa 20 m tief, und die Tauchgänge dauern ungefähr 
1 min, mit einer ähnlich langen Pause an der Oberfläche. 
Der menschliche Rekord im Apnoetauchen mit Flossen 
und konstantem Gewicht hegt zurzeit (2018) bei 129 m 
Tiefe; solche Tauchgänge dauern ca. 4 min. Doch derarti¬ 
ge Extremleistungen sind, anders als bei den Amas, nicht 
mehrfach hintereinander möglich. Die See-Elefanten aber 
können es: Sie tauchen viel tiefer ab und verfolgen dann 
noch ihre Beute über weite Strecken, bevor sie wieder 
auftauchen, und das oft in einem stetigen Wechsel den 
ganzen Tag über. 

Wie können diese Kolosse so lange Zeit tauchen, oh¬ 
ne Luft zu holen? Wie können sie den Druck in der 
Tiefe aushalten? Weshalb bekommen sie keine Dekom¬ 
pressionskrankheit, die für Menschen nicht nur beim 
Gerätetauchen, sondern auch bei sehr tiefem, wieder¬ 
holtem Apnoetauchen eine stets zu beachtende Gefahr 
darstellt? Wie viel Sauerstoff brauchen diese Tiere, um 
ihr normales Verhalten zeigen zu können? Wie viel Sau¬ 
erstoff können sie während der kurzen Zeiten, die sie an 
der Wasseroberfläche verbringen, in ihrem Körper spei¬ 
chern? Und aufgrund welcher Anpassungen halten die 
Sauer Stoffvorräte so lange vor? Um diese Fragen zu be¬ 
antworten, hat man See-Elefanten und andere tauchende 


Tierarten unter Laborbedingungen und in freier Natur er¬ 
forscht. 

Aufgrund welcher Anpassungen sind See-Elefanten 
hervorragende Apnoetaucher? 

In „Experiment: Robben sind hervorragende Apnoetau¬ 
cher“ in ►Abschn. 48.4 und in ►„Faszination For¬ 
schung“ am Ende dieses Kapitels finden Sie Antworten 
auf diese Frage. 


48.1 Physikalische Faktoren 
bestimmen den 
Atemgasaustausch 

Die Atemgase, die Tiere austauschen müssen, sind Sauer¬ 
stoff (O 2 ) und Kohlenstoffdioxid (CO 2 ). Zehen müssen O 2 
als den finalen Elektronenakzeptor der Atmungskette aus der 
Umgebung aufnehmen, um per Zellatmung einen angemesse¬ 
nen ATP-Nachschub zu sichern (► Kap. 9). CO 2 ist ein End¬ 
produkt der Zellatmung und muss aus dem Körper entfernt 
werden, um toxischen Effekten vorzubeugen. Atemsysteme 
(respiratorische Systeme) von Tieren bestehen (1) aus respi¬ 
ratorischen Oberflächen für den Gasaustausch zwischen dem 
Körper und der Umgebung, (2) aus Ventilationsmechanismen, 
die Luft oder Wasser über die respiratorischen Oberflächen strö¬ 
men lassen, und (3) aus Zirkulationsmechanismen, die für den 
Transport der Atemgase von den respiratorischen Oberflächen 
zu den übrigen Körpergeweben beziehungsweise umgekehrt 
sorgen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Atemgase diffundieren von Bereichen mit einem höheren Parti¬ 
aldruck hin zu Bereichen mit einem niedrigeren Partialdruck. 

■ Das Fick'sche Diffusionsgesetz beschreibt die Faktoren, die die 
Diffusionsrate eines Gases zwischen zwei Bereichen bestimmen. 

■ Bei steigender Temperatur nimmt die Löslichkeit von Sauerstoff 
in Wasser ab. Gleichzeitig steigt die Stoffwechsel rate aquati- 
scher ektothermer Tiere. 

■ Mit zunehmender Höhe über dem Meeresspiegel sinkt der Sau¬ 
erstoffpartialdruck. Die Diffusionsrate des Sauerstoffs aus der 
Lunge ins Blut nimmt entsprechend ab. 

Atemgase können zwischen den Körperflüssigkeiten und dem 
Außenmedium (Luft oder Wasser) nur per Diffusion ausge¬ 
tauscht werden. Es existieren keine aktiven Transportmechanis¬ 
men für Atemgasmoleküle durch Biomembranen. Da Diffusion 
ein physikalischer Prozess ist, hilft Ihnen die Kenntnis der phy¬ 
sikalischen Faktoren, welche die Diffusionsraten beeinflussen, 
die diversen Anpassungen von Atemsystemen zu verstehen. (Sie 
sollten sich zu den physikalischen Eigenschaften der Diffusion 
auch ► Abschn. 6.3 noch einmal anschauen.) 
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Die Diffusionsrate von Gasen beruht 
auf Partialdruckunterschieden 

Diffusion ist eine Folge zufälliger Molekülbewegungen, und die 
Nettobewegung von Molekülen erfolgt entlang des Gradienten 
von hohen zu niedrigen Konzentrationen. In anderen Worten: 
Diffusion findet statt, weil Teilchen in Luft oder Wasser die 
Tendenz haben, sich gleichmäßig zu verteilen. Ursache ist die 
nach dem zweiten Hauptsatz der Thermodynamik zunehmen¬ 
de Entropie. Die Diffusion von Atemgasen geschieht entweder 
im Wasser oder in der Luft. Die Konzentrationen von Gasen im 
Wasser oder in der Luft variieren mit dem Druck, denn Gase 
sind komprimierbar. Die Physik dieser Verhältnisse beschreibt 
das Gesetz von Boyle-Mariotte. So sind beispielsweise in 11 
Gas, das unter einem Druck von 2 bar (Atmosphären) steht, dop¬ 
pelt so viele Gasmoleküle enthalten wie in 11 Gas, das unter 
einem Druck von 1 bar steht. Und wenn dieses Gas in Kontakt 
mit einer Flüssigkeit wie Wasser kommt, werden doppelt so vie¬ 
le Gasmoleküle in Lösung gehen, wenn der Druck des Gases 
2 bar beträgt, als wenn der Druck 1 bar beträgt. 

Naturwissenschaftler beschreiben die Konzentrationen von Ga¬ 
sen in einem Gasgemisch mit dem Partialdruck der betref¬ 
fenden Gase. Um den Partialdruck eines Gases wie Sauerstoff 
in einem Gasgemisch wie Luft zu bestimmen, muss man den 
Gesamtdruck kennen. Der Gesamtdruck unserer Luft, wie sie 
einem luftatmenden Tier zur Verfügung steht, ist der atmosphä¬ 
rische Druck (Luftdruck). Auf Meeresspiegelhöhe beträgt er je 
nach Wetterlage etwa 760 mmHg (Millimeter-Quecksilbersäu¬ 
le). Weil trockene Luft 20,9 % O 2 enthält, ist der Sauerstoffpar¬ 
tialdruck (pÜ 2 ) auf Meeresspiegelhöhe 20,9% von 760 mmHg 
oder rund 159 mmHg. Wenn zwei Gasgemische durch eine für 
O 2 selektiv permeable Membran getrennt werden, diffundiert 
O 2 aus dem Gemisch mit dem höheren Sauerstoffpartialdruck 
in das Gemisch mit dem niedrigeren Partialdruck. Jedes Gas 
im Gasgemisch, für das die Membran permeabel ist, diffundiert 
dabei unabhängig von den anderen Gasen entsprechend seiner 
Partialdruckdifferenz durch die Membran. 

Um die Konzentration von O 2 im Lebensraum eines wasserat¬ 
menden Tieres zu berechnen, müssen Sie zwei Dinge kennen: 
den Partialdruck von O 2 der Luft, die in Kontakt mit dem be¬ 
treffenden Wasser steht, und die Löslichkeit von O 2 in Wasser 
unter den gegebenen Bedingungen. Allgemein ist die Menge 
eines Gases in einer Flüssigkeit sowohl vom Partialdruck die¬ 
ses Gases in der Gasphase abhängig, die mit der Flüssigkeit in 
Kontakt steht, als auch von der Löslichkeit dieses Gases in der 
betreffenden Flüssigkeit. Die Diffusion eines Gases zwischen 
der Gasphase und der Flüssigphase ist eine Funktion seines Par¬ 
tialdrucks in diesen beiden Phasen. Das Gas diffundiert von der 
Phase mit dem höheren Partialdruck zur Phase mit dem niedri¬ 
geren Partialdruck, bis ein Gleichgewicht erreicht ist: der Punkt, 
an dem die Partialdrücke der beiden Phasen gleich sind. Der An¬ 
teil des Gases, das in der Flüssigkeit enthalten sein kann, hängt, 
wie gesagt, von der Löslichkeit des Gases (z. B. Sauerstoff) in 
der Flüssigkeit (z. B. Wasser) ab. Dabei kann die Löslichkeit 
eines Gases in einer bestimmten Flüssigkeit je nach den phy¬ 
sikalischen Bedingungen stark variieren und wird insbesondere 


von der Temperatur beeinflusst - bei niedrigen Temperaturen ist 
die Löslichkeit höher. 

Ein praktisches Beispiel mit CO 2 anstatt O 2 kennen Sie gut: 
Sie bemerken den Temperatureinfluss auf die Löslichkeit, wenn 
Sie eine Flasche mit warmem und eine mit kaltem Mineralwas¬ 
ser öffnen. Aus dem warmen Mineralwasser entweicht deutlich 
mehr C02-Gas - es sprudelt stärker. Danach ist die CO 2 -Kon¬ 
zentration in dem wärmeren Mineralwasser niedriger als in 
dem kälteren Mineralwasser. Auf Sauerstoff bezogen: Steht eine 
Wasserfläche in offenem Kontakt mit der Luft und ist das Was¬ 
ser mit O 2 gesättigt (herrscht also ein Diffusionsgleichgewicht 
zwischen Luft und Wasser), dann ist die O 2 -Konzentration im 
Wasser umso höher, je kälter das Wasser ist. Der O 2 -Partial¬ 
druck ist jedoch bei allen Temperaturen dieses Wassers (im 
jeweils gesättigten Zustand) identisch und gleich dem O 2 -Par¬ 
tialdruck in der betreffenden Luft. Für Wasseratmer bedeutet 
dies: Je wärmer das Wasser ist, desto weniger O 2 ist in 11 Was¬ 
ser vorhanden. Atmungsphysiologisch entscheidend ist jedoch, 
wie Sie gesehen haben, dass es beim Gasaustausch weniger auf 
die Konzentrationen als auf die Partialdrücke der Atemgase an¬ 
kommt, denn es sind nicht Konzentrationsunterschiede, sondern 
Partialdruckunterschiede, die die Diffusionsrate der Atemgase 
bestimmen. Deshalb werden Sie in diesem Kapitel an vielen 
Stellen mit Partialdrücken zu tun haben. 


Das Diffusionsgesetz gilt für alle 
gasaustauschenden Systeme 

Gleich, ob in Luft oder in Wasser, die Diffusionsrate der Atem¬ 
gase ist von ihrem Partialdruckgefälle und anderen Faktoren 
abhängig, die im Fick’schen Diffusionsgesetz von Adolf Fick 
zusammengefasst sind. Alle Umweltvariablen, die den Atem¬ 
gasaustausch begrenzen, und alle biologischen Anpassungen, 
die den Atemgasaustausch verbessern, spiegeln sich in einer 
oder mehreren Komponenten dieser Gleichung wider. 


Wobei gilt: 

■ M ist die pro Zeiteinheit zwischen zwei Orten diffundieren¬ 
de Menge eines Gases wie O 2 . 

■ K ist eine Konstante, der Diffusionskoeffizient, und abhän¬ 
gig von der diffundierenden Substanz, dem Medium und 
der Temperatur. So hat Parfüm an Luft beispielsweise einen 
größeren Diffusionskoeffizienten als Motoröldampf, und alle 
Substanzen diffundieren bei höheren Temperaturen rascher 
als bei niedrigeren sowie in Luft viel schneller als in Wasser. 
Die Temperatur kommt im Diffusionsgesetz nicht explizit 
zum Ausdruck, weil der Diffusionskoeffizient hier gewöhn¬ 
lich bei Raumtemperatur (rund 20 °C) angegeben wird; bei 
anderen Temperaturen hat der Diffusionskoeffizient ande¬ 
re Werte. Zur Komponente „Medium“ gehören nicht nur 
Luft oder Wasser, sondern auch die Gewebeschichten, durch 
die der Gasaustausch erfolgt. Diese Diffusionsbarriere hängt 
sehr stark vom betreffenden Material ab. All das ist in K sub¬ 
sumiert. 
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■ A ist die Austauschfläche, durch die das Gas diffundiert. 

■ p i und p 2 sind die Partialdrücke des Gases an den beiden 
Orten, und p\ — P 2 ist die Partialdruckdifferenz zwischen 
beiden Orten. 

■ d ist die Diffusions strecke zwischen den beiden Orten. 

■ Daher ist (p\ — p 2 )/d das Partialdruckgefälle (der Partial¬ 
druckgradient). 

Weil Tiere beim Gasaustausch mit ihrer Umgebung auf die Dif¬ 
fusion angewiesen sind, haben sie verschiedene Anpassungen 
entwickelt, um M zu erhöhen. Viele dieser Anpassungen sind 
in diesem Kapitel beschrieben. Tiere können K für Atemga¬ 
se erhöhen, indem sie, wann immer möglich, Luft statt Wasser 
als Medium für ihren Gasaustausch verwenden und indem sie 
die Austauschfläche stets feucht halten. Andere Anpassungen 
zur Verbesserung des respiratorischen Gasaustauschs sind eine 
Vergrößerung der Austauschfläche A, eine Verkürzung der Dif¬ 
fusionsstrecke d und eine Erhöhung der Partialdruckdifferenz 
(p i — P 2 ) über dieser Fläche. 


Luft ist ein besseres Atemmedium als Wasser 


Die langsame Diffusion von 02-Molekülen im Wasser beein¬ 
flusst luftatmende Tiere ebenso wie Wasseratmer. Bei Eukaryo- 
tenzellen findet die Zellatmung in den Mitochondrien statt, die 
im Cytoplasma liegen - einem wässrigen Medium. Zudem müs¬ 
sen sämtliche respiratorischen Oberflächen durch einen dünnen 
Flüssigkeitsfilm, durch den O 2 diffundieren muss, vor dem 
Austrocknen geschützt werden. Auch bei luftatmenden Tieren 
begrenzt die geringe Diffusionsgeschwindigkeit von 02-Mole¬ 
külen im Wasser die Effizienz der Sauer Stoffverteilung von den 
gasaustauschenden Oberflächen zu den Orten der Zellatmung. 


Die Sauerstoffdiffusion in Wasser geht so langsam vor sich, 
dass selbst Tierzellen mit geringer Stoffwechselaktivität nicht 
weiter als ein paar Millimeter von einer ergiebigen Sauerstoff¬ 
quelle im äußeren Milieu entfernt sein dürfen. Daher gibt es 
für Tierarten, die reine Hautatmung betreiben und denen zu¬ 
dem ein internes O 2 -Transportsystem fehlt, strenge Größen- 
und Formbeschränkungen. Die meisten dieser Arten sind sehr 
klein. Nesseltiere (Cnidaria), die sehr groß werden können, 
besitzen nur zwei Epithelschichten, die beide im direkten Kon¬ 
takt mit dem Wasser stehen. Komplexer gebaute Tiere wie 
die Plattwürmer (Plathelminthes) haben einen stark abgeflach¬ 
ten, blattförmigen Körper mit einer großen äußeren Oberfläche 
(►Abb. 48.1a). Einer anderen Strategie folgen die Schwäm¬ 
me (Porifera): Ihr oft recht großer Körper ist von zahlreichen 
kleinen Hohlräumen durchsetzt, durch die über winzige Poren 
Wasser strömt (► Abb. 48.1b; siehe auch ► Abb. 30.2b). Ein kri¬ 
tischer Faktor für die Entwicklung von Tieren, die zugleich groß 
und kompakt sind, war die Evolution spezialisierter respirato¬ 
rischer Organe mit einer großen Oberfläche zum verbesserten 
Austausch von Atemgasen (► Abb. 48.1c). 

Es ist leichter, Sauerstoff aus Luft als aus Wasser zu gewinnen, 
und zwar aus mehreren Gründen: 

■ Der O 2 -Gehalt von Luft ist viel höher als der O 2 -Gehalt eines 
ebenso großen Volumens Wasser. Maximal lösen sich in 11 
Wasser 10 ml O 2 , und zwar bei 0°C und reinem Süßwasser 
auf Meereshöhe. Der maximale 02-Gehalt beträgt also selbst 
bei einem rasch fließenden, eiskalten Bach keine 10 ml pro 
Liter, und in einem warmen Tümpel ist er noch wesentlich 
niedriger. Der 02-Gehalt der über dem Gewässer liegenden 
Luft beträgt hingegen fast 210 ml pro Liter. 

■ Sauerstoff diffundiert in Luft rund 8000-mal schneller als in 
Wasser. Daher kann der 02-Gehalt eines stehenden Tümpels 
bereits wenige Millimeter unter der Wasseroberfläche null 
betragen. 



Abb. 48.1 In Kontakt mit dem Medium bleiben, a Keine Zelle im blattförmigen Körper dieses marinen Plattwurms (Plathelminthes) ist weiter 
als 1 mm vom Meerwasser entfernt, b Schwämme (Porifera) können sehr groß sein, aber ihr Körper ist durchsetzt mit Kanälen und Kammern, 
in die über zahllose Poren Wasser einströmt und das Tier über einen großen Hohlraum mit Öffnung (Osculum) wieder verlässt. Keine Zelle im 
Schwamm ist mehr als 1 mm vom Meerwasser entfernt, c Die gefiederten Kiemen dieses im Wasser lebenden Molchs bieten eine große Oberfläche 
für den Gasaustausch. Das Blut, das über die Kiemen zirkuliert, kommt dem Atemmedium sehr nahe (Diffusionsstrecke wenige gm) 
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■ Ein Tier muss Arbeit verrichten, um das Atemmedium Was¬ 
ser oder Luft über seine respiratorischen Oberflächen zu 
bewegen. Zur Bewegung von Wasser ist viel mehr Energie 
nötig als zur Bewegung von Luft, weil Wasser 800-mal dich¬ 
ter und etwa 50-mal viskoser ist als Luft. 

Sie können sich vorstellen, wie wichtig diese physikalischen Ei¬ 
genschaften für die Eroberung des Festlands waren - dort gab es 
zwar zunächst diverse Probleme mit dem Gasaustausch, aber bei 
deren Überwindung erhebliche Vorteile hinsichtlich der Evolu¬ 
tion hoher Stoffwechselraten. 


steigender Wassertemperatur zunimmt. Bei steigender Wasser¬ 
temperatur muss der Wasseratmer also immer mehr Sauerstoff 
aus einer Umgebung ziehen, die immer sauerstoffärmer wird, 
und ein immer geringerer Prozentsatz dieses Sauerstoffs steht 
für andere Tätigkeiten als Ventilieren zur Verfügung. Kiemenat¬ 
mer, die auf ein Leben in solchen Gewässern spezialisiert sind, 
wie Karpfen, schnappen dann an der Oberfläche Luft. Solange 
dabei ihre Kiemen nicht austrocknen, ist das eine sehr gute Stra¬ 
tegie. 


Hohe Temperaturen führen bei Wasseratmern 
zu Atemproblemen 


Tiere, die Wasser atmen, stecken in einem doppelten Problem, 
wenn die Umwelttemperaturen steigen. Die meisten Wasserat¬ 
mer sind ektotherm, das heißt, ihre Körpertemperatur ist eng 
an die Temperatur des umgebenden Wassers gebunden. Wenn 
die Wassertemperatur steigt, nimmt auch ihre Körpertempera¬ 
tur und damit ihre Stoffwechselrate zu (►Abb. 39.8). Daher 
verbrauchen Wasseratmer bei steigenden Temperaturen mehr 
O 2 (►Abb. 48.2). Warmes Wasser enthält jedoch weniger ge¬ 
löstes Gas als kälteres Wasser. Wenn das Tier als Reaktion 
darauf stärker ventiliert, also mehr Atemwasser durch seine Kie¬ 
men pumpt, hat es einen zusätzlichen Energieverbrauch, der mit 
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Abb. 48.2 Zwickmühle für Wasseratmer. Bei steigender Wassertem¬ 
peratur verbrauchen Fische in ihrem Stoffwechsel immer mehr O 2 , doch 
wärmer werdendes Wasser enthält immer weniger O 2 


Mit zunehmender Höhe sinkt 
der Sauerstoffpartialdruck der Luft 


Ähnlich wie ein Anstieg der Wassertemperatur die verfügbare 
O 2 -Menge für Wasseratmer verringert, sinkt mit zunehmender 
Höhe die verfügbare O 2 -Menge für Luftatmer. In allen Höhen¬ 
lagen macht der 02 -Anteil in trockener Luft 20,9% aus; die 
Gesamtmenge an Gas pro Volumeneinheit geht jedoch mit zu¬ 
nehmender Höhe zurück, wie sich beim Luftdruck zeigt. So 
beträgt der Luftdruck in 5800 m Höhe nur noch halb so viel 
wie auf Meereshöhe, der p02 in dieser Höhe also nur noch rund 
80 mmHg. Auf dem Gipfel des Mount Everests (8848 m) beträgt 
der pÜ 2 nur noch ca. 50 mmHg - etwa ein Drittel desjenigen auf 
Meereshöhe. 

Da die Aufnahme von O 2 über respiratorische Oberflächen und 
in den Körper diffusionsabhängig ist, hängt die Aufnahmerate 
von der pÜ 2 -Differenz zwischen Luft und Körperflüssigkeit ab. 
Daher schränkt der drastisch reduzierte pÜ 2 der Luft in großen 
Höhen die 02-Aufnahme stark ein. Deshalb atmen Bergsteiger, 
die den Mount Everest oder den K2 bezwingen wollen, ge¬ 
wöhnlich O 2 aus Druckflaschen. Nur wenige, extrem angepasste 
Individuen erreichen diese Gipfel ohne Sauerstoffflaschen. Es 
ist ein bemerkenswerter Zufall, dass die höchsten Berggipfel der 
Welt gerade noch im Bereich der menschlichen Atmungsphysio¬ 
logie liegen. 


CO2 geht durch Diffusion verloren 


Der Atemgasaustausch ist ein Zwei-Wege-Prozess: Während O 2 
durch die respiratorischen Oberflächen in den Körper diffun¬ 
diert, diffundiert CO 2 hinaus. Richtung und Rate der Atem¬ 
gasdiffusion hängen vom Partialdruckgefälle der Gase ab. Die 
Partialdruckgefälle von O 2 und CO 2 über gasaustauschenden 
Membranen unterscheiden sich deutlich. Für wasseratmende 
Tiere stellt die CO 2 -Abgabe im Allgemeinen keinerlei Problem 
dar, weil CO 2 in Wasser viel besser löslich ist als O 2 . Selbst in 
stehendem Wasser, wo der CO 2 -Partialdruck (PCO 2 ) höher ist 
als in bewegtem Wasser, wird Sauerstoffmangel viel eher zu ei¬ 
nem Problem für das Tier als die CO 2 -Abgabe. 

Auch luftatmende Tiere haben in der Regel mit der CO 2 -Ab¬ 
gabe keine Probleme. Die Menge an CO 2 in der Atmosphäre ist 
sehr gering (0,03 %); daher herrscht unabhängig von der Höhen¬ 
lage stets ein steiles Partialdruckgefälle zwischen Körper und 
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Umwelt, das die CO 2 -Abgabe von Luftatmem fördert. Während 
das Partialdruckgefälle für O 2 mit zunehmender Höhe abnimmt, 
verändert sich das Druckgefälle, das CO 2 aus dem Körper treibt, 
kaum. Der Partialdruck von CO 2 in der Atmosphäre liegt sowohl 
auf Meereshöhe als auch auf dem Gipfel des Mount Everests na¬ 
he bei null. 

Es kann aber bekanntlich bei Luftatmern zu Situationen kom¬ 
men, in denen die äußere C02-Konzentration so stark ansteigt, 
dass das Kohlenstoffdioxid nicht ausreichend abgeatmet werden 
kann und giftig wirkt, beispielsweise durch Abgase in abge¬ 
schlossenen Räumen wie Garagen oder U-Booten. (Das sollten 
Sie nicht mit dem noch viel giftigeren CO verwechseln, dem 
Kohlenstoffmonoxid; ► Abschn. 48.4.) 

48.1 Wiederholung 

Atemgase werden nur durch Diffusion ausgetauscht. Alle 
Faktoren, die den Austausch von Atemgasen beeinflus¬ 
sen, sind Komponenten des Fick’sehen Diffusionsgeset¬ 
zes. Luft ist ein besseres respiratorisches Medium als 
Wasser, weil ein gegebenes Volumen Luft viel mehr O 2 
als dasselbe Volumen Wasser enthält. O 2 diffundiert in 
Luft viel rascher als in Wasser, und Luft über respiratori¬ 
sche Oberflächen zu bewegen kostet weniger Arbeit. Der 
CO 2 -Austausch mit der Umgebung stellt im Allgemeinen 
kein Problem dar, weil das Partialdruckgefälle zwischen 
Körper und Umgebung hoch und CO 2 in Wasser gut lös¬ 
lich ist. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Veränderungen des Partialdrucks eines Gases in ver¬ 
schiedenen Höhenlagen und in verschiedenen Wasser¬ 
tiefen analysieren können. 

■ das Fick’sehe Diffusionsgesetz anwenden können, um 
Anpassungen von Tieren zu erklären, die den Atem¬ 
gasaustausch beeinflussen. 

■ drei Faktoren beschreiben können, die es erfordern, 
dass ein Fisch seine Kiemen stärker ventiliert, wenn 
die Temperatur in seiner Umgebung ansteigt. 

■ erläutern können, wie die Höhenlage die Partialdrücke 
der Gase und somit den Austausch der Atemgase be¬ 
einflusst. 


_ 7 _ 

1. Wie hoch ist der Sauerstoffpartialdruck eingeatmeter Luft 
auf Meeresspiegelhöhe, in 2000 m Höhe über dem Meeres¬ 
spiegel, wo der Luftdruck 80 % des Luftdrucks auf Meeres¬ 
spiegelhöhe beträgt, und eingeatmeter Luft in 10 m Wasser¬ 
tiefe, die denselben Druck wie die Umgebung hat (=1 bar 
zusätzlich)? 

2. Plattwürmer (► Abb. 48.1a) sind Wirbellose, die keine spe¬ 
ziellen Atemorgane besitzen. Welche beiden Komponenten 
des Fick’sehen Diffusionsgesetzes ermöglichen es diesen 
Tieren, ihren Sauerstoffbedarf über die Haut zu decken? 


3. Der 02-Gehalt des Wassers nimmt mit steigender Wasser¬ 
temperatur ab, aber die Kiemenventilationsrate von Fischen 
nimmt viel stärker zu als es nötig wäre, um die geringere O 2 - 
Verfügbarkeit zu kompensieren. Weshalb? 

4. Wie unterscheiden sich die Diffusionsraten beim Austausch 
von O 2 und CO 2 auf Meeresspiegelhöhe und im Hochgebir¬ 
ge? Ziehen Sie das Fick’sche Diffusionsgesetz heran. 


Da Sie nun die physikalischen Faktoren kennen, die die Diffusi¬ 
onsraten von Atemgasen zwischen Tier und Umwelt beeinflus¬ 
sen, geht es jetzt um einige Anpassungen, die sich im Laufe der 
Evolution entwickelt haben, um den Atemgasaustausch zu ver¬ 
bessern. 


48.2 Höhere Diffusionsraten 
verbessern den 
Atemgasaustausch 

Anpassungen, die den Austausch der Atemgase verbessern, 
spiegeln sich in den Werten des Fick’sehen Diffusionsgesetzes 
wider: M = KA (p 1 — p 2 )/d. Solche Anpassungen lassen sich 
folgendermaßen erreichen: 

■ Vergrößerung der Oberfläche für den Gasaustausch ( A ) 

■ Vergrößerung desr Partialdruckgefälle, die die Diffusion an¬ 
treiben (pi - p 2 ) 

■ Verkürzung der Diffusionsstrecke ( d) 

■ Verringerung der Diffusionsphase in Wasser im Vergleich zu 
der in Luft ( K ) 

Auf Grundlage dieser Faktoren werden Sie vier verschiedene 
Atemsysteme näher kennenlemen: das der Insekten, der Fische, 
der Vögel und der Säugetiere. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Bei Insekten sorgt ein verzweigtes System luftgefüllter Röhren 
(Tracheen) im Körper für den Gasaustausch. 

■ Bei Fischen ermöglichen Ventilation und Perfusion nach dem Ge¬ 
genstromprinzip einen effizienten Gasaustausch. 

■ Bei Vögeln fungieren die hinteren und vorderen Luftsäcke als 
Blasebälge, die einen ständigen unidirektionalen Frischluftstrom 
durch die Lunge aufrechterhalten. 

■ Das Atemzugvolumen, das inspiratorische Reservevolumen und 
das exspiratorische Reservevolumen des Menschen können di¬ 
rekt gemessen und das Residualvolumen (Totraum) mit der 
Fleliumverdünnungsmethode bestimmt werden. 


Atemorgane haben eine große Oberfläche 

Eine ganze Reihe anatomischer Anpassungen vergrößert die 
respiratorische Oberfläche (A), durch welche die Atemgase dif¬ 
fundieren können. Wasseratmende Tiere besitzen in der Regel 
Kiemen, luftatmende Tiere Tracheen oder Lungen. Kiemen sind 
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stark gefaltete und verzweigte Ausstülpungen der Körperober¬ 
fläche, die eine große Oberfläche für den Gasaustausch mit dem 
Wasser bieten (► Abb. 48.3a, siehe auch ► Abb. 48.1c). Da sie 
mit dünnem, zartem Epithelgewebe abschließen, verkleinern sie 
im Vergleich zur Haut die Distanz (d), welche die diffundie¬ 
renden Gasmoleküle O 2 und CO 2 zurücklegen müssen. Äußere 
Kiemen findet man bei Amphibienlarven und bei vielen Insek¬ 
tenlarven. Weil äußere Kiemen sehr verletzlich sind und für 
einen Fleischfresser einen leckeren Happen darstellen, haben 
viele Tiere schützende Körperhöhlen für Kiemen entwickelt, die 
mit dem Atemwasser in offener Verbindung stehen. Die meisten 
marinen Mollusken und Krebse sowie nahezu alle Fische haben 
innere Kiemen (► Abb. 48.3b). 

Lungen sind im Körperinneren gelegene Hohlräume für den 
respiratorischen Gasaustausch mit der Luft (►Abb. 48.3c). In 
ihrem Bau unterscheiden sie sich beträchtlich von Kiemen, denn 
Kiemen sind Epithelausstülpungen, Lungen dagegen Epithel¬ 
einstülpungen. Lungen haben eine große Oberfläche, weil sie 
stark unterteilt sind, und sie sind elastisch, sodass sie sich mit 
Luft füllen und wieder entleeren können. Lungen existieren 
unter anderem bei Landwirbeltieren, Spinnentieren, Landschne¬ 
cken und Landkrabben. 

Das Atmungssystem von Insekten (und Tausendfüßern) besteht 
aus einem stark verzweigten System luftgefüllter, chitinver¬ 
stärkter Röhren, sogenannter Tracheen, die alle Körpergewe¬ 
be durchziehen (►Abb. 48. 3d). Die Endverzweigungen dieser 
Röhren sind so zahlreich, dass sie eine im Vergleich zur Außen¬ 
fläche des Körpers riesige Gesamtoberfläche aufweisen. 


Gastransport zu und von den Austauschflächen 
erhöht die Partialdruckgefälle 

Tiere können den Partialdruckgradienten ( p\ — pf)l d optimie¬ 
ren, der die Diffusion von Atemgasen über die respiratorischen 
Oberflächen antreibt; je steiler dieses Gefälle ist, desto höher ist 
die Gasaustauschrate. Das Partialdruckgefälle eines Gases lässt 
sich auf unterschiedliche Weise verbessern: 


■ Verkürzen der Diffusions strecke : Sehr dünne Gewebeschich¬ 
ten in Kiemen und Lungen verringern die Diffusionsstrecke 
(d). 

■ Ventilation : Die ständige Zufuhr von „frischem“, 02-reichem 
und C02-armem Atemmedium (Luft oder Wasser) auf der 
Außenseite der respiratorischen Oberfläche und der gleich¬ 
zeitige Abtransport von „verbrauchtem“ Medium erhöhen 
die Partialdruckgefälle. 

■ Perfusion\ Der Transport von „verbrauchtem“, O 2 -armem 
und C02-reichem Blut (oder Hämolymphe) zur Innenseite 
der respiratorischen Oberfläche und der gleichzeitige Ab¬ 
transport von „frischem“ Blut in die Gewebe erhöhen eben¬ 
falls die Partialdruckgefälle. 


Der Körper von Insekten ist von Luftwegen 
durchzogen 

Das Tracheensystem, das Insekten einen Gasaustausch ermög¬ 
licht, erstreckt sich in alle Gewebe des Insektenkörpers. Daher 
diffundieren Atemgase den größten Teil des Weges zu und von 
allen Zellen durch Luft. Das Atemsystem der Insekten steht 
mit der Außenwelt durch verschließbare Öffnungen in Verbin¬ 
dung, die als Stigmen (Singular: Stigma) bezeichnet werden 
(► Abb. 48.4a,b). Die Stigmen können sich öffnen, um Gasaus¬ 
tausch zu ermöglichen, und sich dann wieder schließen, um den 
Wasserverlust zu verringern. Bei den Tracheen handelt es sich 
um chitinverstärkte Röhren. Diese verzweigen sich in immer 
feinere Röhrchen oder Tracheolen, bis sie in winzigen Luftka¬ 
pillaren enden, in denen der eigentliche Gasaustausch stattfindet 
(►Abb. 48.4c). 


Fischkiemen nutzen das Gegenstromprinzip, 
um den Gasaustausch zu verbessern 

Die inneren Kiemen der Fische werden von Kiemenbögen ge¬ 
stützt, welche die Kiemenspalten definieren, die hinter den 
Augen von der Mundhöhle ins Freie führen. Bei den Strah- 


Abb. 48.3 Verschiedene Atemsysteme. Gro¬ 
ße respiratorische Oberflächen (beige) für die 
Diffusion von Atemgasen sind im Tierreich weit 
verbreitet. Sowohl äußere Kiemen (a) als auch 
innere Kiemen (b) sind Anpassungen an den 
Gasaustausch im Wasser. Lungen (c) und Tra¬ 
cheen (d) sind Organe für den Gasaustausch an 
Land 



d Tracheen 


a äußere Kiemen 


c Lungen 


b innere Kiemen 
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Abb. 48.4 Das Tracheensystem der Insekten, a Bei Insekten diffundieren Atemgase durch ein System von Luftsäcken und Röhren (Tra¬ 
cheen), die über verschließbare Öffnungen, die Stigmen, mit der Außenwelt in Verbindung stehen. Die Luftsäcke wirken beim Flügelschlag 
wie Blasebälge, b Die Stigmen dieser Schwärmerraupe liegen beiderseits entlang des Körpers und sind optisch auffällig, c Diese rasterelektronen¬ 
mikroskopische Aufnahme zeigt eine Insektentrachee, die sich in immer feinere und schließlich blind endende Tracheolen verzweigt 


lenflossem sind die Kiemen auf jeder Körperseite von einem 
beweglichen Kiemendeckel geschützt (►Abb. 48.5a). Wasser 
strömt in einer Richtung durch die Mundhöhle über die Kiemen 
und unter den Kiemendeckeln wieder ins Freie. Der Mundhöh¬ 
lenboden und die Kiemendeckel arbeiten dabei als kombinierte 
Druck-Saug-Pumpe. Dadurch existiert ein kontinuierlicher, ge¬ 
richteter Ventilationsström sauerstoffreichen Wassers über die 
Kiemen, der den pC >2 auf der Außenseite des Kiemenepithels 
hoch hält. Auf der Innenseite sorgt die Blutzirkulation (Perfusi¬ 
on) für einen niedrigen pC> 2 , indem sie den Sauerstoff so rasch 
abtransportiert, wie er durch die dünne Trennschicht diffundiert. 

Weil die Kiemen stark unterteilt sind, weisen sie eine enorm gro¬ 
ße respiratorische Oberfläche auf. Jede Kieme besteht aus Hun¬ 
derten blattförmiger Kiemenfilamente (►Abb. 48.5b). Ober¬ 
und Unterseite eines jeden Kiemenfilaments sind mit regel¬ 
mäßig angeordneten Plättchen bedeckt, den Kiemenlamellen 
(►Abb. 48.5c). Diese Kiemenlamellen sind die eigentlichen 
Orte des Gasaustauschs. Diese zarten Strukturen verkürzen die 
Wegstrecke ( d ) für die Gasdiffusion zwischen Wasser und Blut. 
Die Lamellenoberfläche besteht aus stark abgeplatteten Epithel- 
zellen, dann folgen eine dünne Basalmembran aus Bindegewebe 
und die flachen Zellen des Kapillarendothels; daher sind das 
Atemwasser und die Erythrocyten des Fisches durch einen Ab¬ 
stand kaum größer als 1-2 pm getrennt. 

Wie der Wasserstrom über die Kiemen erfolgt auch der 
Blutstrom durch die Kiemenlamellen in einer Richtung. Affe¬ 
rente Blutgefäße transportieren Blut in die Kiemen, efferente 
Blutgefäße transportieren es wieder ab (►Abb. 48.5c). Der 
Blutstrom durch die Kiemenlamellen ist dem Wasserstrom über 
die Lamellen entgegengerichtet. Dieser Gegenstromaustausch 
optimiert den p02-Gradienten zwischen Wasser und Blut und 
macht den Gasaustausch viel effizienter, als er in einem System 
mit parallelem Stromfluss der Fall wäre (► Abb. 48.6). 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 48.6: Wie könnte man mit einem Austau¬ 
scher mit gleichgerichteter Strömung dieselbe maximale O 2 - 
Sättigung erreichen wie mit einem Gegenstromaustauscher? 


Manche permanent schwimmenden Fische, darunter Sardellen, 
Thunfische und viele Haiarten, ventilieren ihre Kiemen, in¬ 
dem sie beim Schwimmen fast ständig das Maul offen halten. 
Die meisten Fische ventilieren ihre Kiemen jedoch mit dem 
erwähnten Druck-Saug-Pumpen-Mechanismus. Bei der Ventila¬ 
tion arbeitet der Mundhöhlenboden zusammen mit den Lippen 
als Druckpumpe, und die beiden Kiemendeckel wirken als 
Säugpumpen. Dadurch strömt Wasser in einer Richtung durch 
die Mundhöhle über die Kiemen und unter den Kiemendeckeln 
wieder ins Freie. 

Diese Anpassungen erlauben es Fischen, aus einer kargen äu¬ 
ßeren Quelle die nötige Sauerstoffmenge zu ziehen, indem sie 
die Diffusions fläche ( A ) vergrößern, die Diffusions strecke ( d) 
verkürzen und den p02-Gradienten steiler machen. 


Vögel nutzen eine unidirektionale Ventilation, 
um den Gasaustausch erheblich zu verbessern 

Vögel sind bekannt für ihre Fähigkeit, lange Zeit ein sehr 
hohes Aktivitätsniveau aufrechtzuerhalten - zum Beispiel auf 
Langstreckenflügen -, und das selbst in großen Höhenlagen, 
wo Säuger nicht einmal überleben können. Die Erstbesteiger 
des Mount Everests waren erstaunt, dort auf Vögel zu treffen, 
die den Berg überflogen, wo sie selbst sich ohne zusätzlichen 
Sauerstoff doch kaum auf den Beinen halten konnten. Strei¬ 
fengänse ziehen regelmäßig über den Mount Everest und die 
benachbarten Gipfel. Die größte Flughöhe aber, die ein Vogel 
nachweislich erreichte, betrug 11.278 m. Ein Sperbergeier kol¬ 
lidierte in dieser Höhe mit einem Flugzeug. Ohne zusätzliche 
Sauerstoffversorgung könnte ein Mensch in dieser Höhe nicht 
überleben. Dennoch ist die Lunge eines Vogels kleiner als die 
eines gleich großen Säugers; zudem erweitert sich die Vogellun- 
ge während eines Atemzyklus weniger stark und zieht sich auch 
weniger stark zusammen als eine Säugerlunge. Darüber hinaus 
wird die Vogellunge beim Einatmen zusammengedrückt und 
erweitert sich beim Ausatmen, also umgekehrt wie die Säuger- 
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Abb. 48.5 Kiemen eines Strahlenflos- 

sers. a Wasser strömt in einer Richtung 
durch das Maul über die Kiemenspal¬ 
ten am Kiemendeckel vorbei ins Freie, 
b Kiemenfilamente haben eine große 
Oberfläche und sind dünnwandig, c Die 
Kiemenfilamente sind mit Kiemenla¬ 
mellen besetzt, an deren Oberflächen der 
Gasaustausch stattfindet. In den Kiemen¬ 
lamellen strömt das Blut entgegengesetzt 
(hier von links nach rechts, dünner blauer 
und dünner roter Pfeil) zum Wasserstrom 
(hier von rechts nach links, dicke blaue 
Pfeile) 





a Kiemenbögen 


Wasser strömt ein, 
wenn das Maul ge¬ 
öffnet ist. 


b Kiemenfilamente auf Kiemenbögen 
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bogen 
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bogen 

Kiemen- Kiemen- N Kiemen¬ 


deckel spalte filament 
(Operculum) 


desoxygeniertes 
Blut strömt ein 
(0 2 -arm) 
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Blutgefäß 


c Kiemenlamellen auf Kiemen¬ 
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( ^ 

Wasser strömt 

aus, der 0 2 -Ge- 
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Blutgefäße transportieren Blut 
zu den Kiemen und wieder fort. 


0 2 diffundiert über 
die ganze Länge 
der Kiemenlamelle 
aus dem Wasser in 
das Blut. 


Der Blutstrom durch 
die Lamellen ist dem 


Wasserstrom über 
die Lamellen ent¬ 
gegengesetzt. 

J 


0 2 -reiches Wasser 
durchströmt die 
Kiemen. 


efferentes Blutgefäß 


lunge. Wie können Vögel die Atemgase dann so bemerkenswert 
gut austauschen? 

Der Bau einer Vogellunge erlaubt es der Luft, die Lunge in ei¬ 
ner Richtung (unidirektional) zu durchströmen, statt durch die¬ 
selben Luftwege ein- und auszuströmen (bidirektional), wie es 
bei Säugern der Fall ist (siehe weiter unten). Da die Lunge ter¬ 
restrischer Säuger beim Ausatmen niemals ganz luftleer wird, 
sondern ein Residualvolumen (Totraum) bleibt, wird der betref¬ 
fende Teil des Lungenvolumens nicht gegen frische Luft ausge¬ 


tauscht. Die Vogellunge weist hingegen praktisch kein Residual¬ 
volumen auf, und die frische, einströmende Luft wird nur wenig 
mit verbrauchter Luft gemischt. Dadurch wird eine hohe Partial¬ 
druckdifferenz zwischen Atemluft und Blut aufrechterhalten. 

Zusätzlich zur Lunge haben Vögel an mehreren Stehen im Kör¬ 
per Luftsäcke (►Abb. 48.7a). Man kann sie funktionell in 
vordere und hintere Luftsäcke unterteilen. Diese Luftsäcke ste¬ 
hen miteinander, mit den Lungen und mit Lufträumen in einigen 
der Knochen in Verbindung. An ihren Oberflächen findet kein 
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48 Gasaustausch 


Abb. 48.6 Gegenstromaustauscher sind effizienter als 
Austauscher mit gleichgerichteter Stömungsführung. 

In diesen beiden Modellen von Gasaustauschern zeigen die 
Zahlen die Sauerstoffsättigung von Blut und Wasser an. a Bei 
gleichgerichteter Strömungsführung erreicht der Prozentsatz 
der Sauerstoffsättigung von Blut und Wasser ein Gleichge¬ 
wicht, bevor das Wasser auch nur die Hälfte des Weges über 
die gasaustauschende Oberfläche zurückgelegt hat. b Bei 
einem Gegenstromaustauscher wie der Kieme eines Strahlen- 
flossers kommt es zu einem vollständigeren Austausch, weil 
stets ein steiles O 2 -Partialdruckgefälle aufrechterhalten wird 


a gleiche Strömungsrichtung 

0 2 -Sättigung (%) 


Kiemenlamelle 

/ 


20 30 40 50 50 50 50 50 50 50 50 50 


Tff 


Wasser 


100 80 70 60 50 \ 50 50 50 50 50 50 50 50 


Gleichgewicht (kein Gasaustausch mehr) 



Gasaustausch statt. Sie fungieren als Blasebälge, die den uni- 
direktionalen Luftstrom durch die Lungen gewährleisten. Das 
einzige Residualvolumen im Atemsystem eines Vogels ist die 
Luftröhre im oft sehr langen Hals; nur dort ist das Atemsystem 
bidirektional. 

Wie bei anderen luftatmenden Wirbeltieren gelangt Luft bei 
Vögeln durch eine Luftröhre (Trachea) in das Atemsystem 
und wieder hinaus (►Abb. 48.7b). Diese Luftröhre teilt sich 
in zwei kleinere Luftwege, die primären Bronchien (Singular: 
Bronchus). Diese verlaufen zu den hinteren Luftsäcken und ver¬ 
zweigen sich auch in sekundäre Bronchien. Die sekundären 
Bronchien verzweigen sich in viele röhrenförmige Parabron¬ 
chien, die parallel zueinander die Lunge durchziehen. 

Von diesen Parabronchien zweigen zahlreiche winzige Luftwe¬ 
ge ab, die als Luftkapillaren bezeichnet werden (► Abb. 48.7c). 
Die Luft strömt in den Parabronchien durch die Lunge und dif¬ 
fundiert in die Luftkapillaren, welche die gasaustauschenden 
Oberflächen darstellen. Sie sind so zahlreich, dass sie eine enorm 
große Austauschfläche bilden. Die Blutkapillaren stehen in en¬ 
gem Kontakt zu den Luftkapillaren, und Sauerstoff aus der Luft 
diffundiert ins Blut. Die Parabronchien vereinigen sich zu grö¬ 
ßeren Bronchien, die die Luft aus der Lunge in die vorderen 
Luftsäcke und von dort wieder in die Luftröhre (Trachea) leiten. 
Daher erlaubt die Anatomie der Luftwege bei Vögeln einen uni- 
direktionalen und kontinuierlichen Luftstrom durch die Lunge: 
Trachea, primäre Bronchien, hintere Luftsäcke, Parabronchien, 
sekundäre Bronchien, vordere Luftsäcke, Trachea. 

Das Rätsel der Vogelatmung konnte man experimentell lüf¬ 
ten. Man platzierte winzige, elektronische Sauerstoffsensoren 
an verschiedenen Stellen in den Luftsäcken und Luftwegen 
von Vögeln, als erstes natürlich bei einem sehr langsam at¬ 
menden, sehr großen Vogel, einem Strauß. Dann ließ man die 
Vögel einen einzigen Atemzug lang reinen Sauerstoff atmen. 
Nun konnte man den Weg dieses einzigen Atemzugs durch 
das Atemsystem mithilfe der Sauerstoffsensoren verfolgen. Es 
zeigte sich, dass die Atemluft zwei Inhalations- und Exhala- 
tionszyklen lang im Atemsystem des Vogels verbleibt. Beim 
Einatmen dehnen sich die Luftsäcke aus und Luft strömt durch 
die Luftröhre in die hinteren Luftsäcke. Gleichzeitig kontrahie¬ 


ren sich die Lungen, weil sich die Luft aus den Lungen in die 
vorderen Luftsäcke bewegt. Während des Ausatmens kontrahie¬ 
ren sich die Luftsäcke. Die hinteren Luftsäcke schieben Luft 
in die Lungen, die sich ausdehnen, und die vorderen Luftsäcke 
schieben Luft in die Luftröhre und aus dem Atemsystem. Die 
Luftsäcke fungieren also als Blasebälge, die einen ständigen, 
unidirektionalen Frischluftstrom durch die Lunge aufrechterhal¬ 
ten (►Abb. 48.8). 

Animation 48.1 Airflow in Birds 

www.Life 11 e.com/a48.1 

Die Vorzüge des Gasaustauschsystems von Vögeln ähneln den¬ 
jenigen der Fischkieme. (Obwohl es sich beim Vogel um einen 
eher rechtwinkligen Kreuzstrom von Blut und Atemluft handelt, 
und nicht um einen Gegenstrom.) Die Luftsäcke sorgen dafür, 
dass ständig Frischluft in einer Richtung über die respiratorische 
Oberfläche geführt wird. Daher kann der Vogel diese Oberfläche 
ständig mit einem Strom Frischluft versorgen, deren p02 nahe 
an dem der umgebenden Luft liegt. Selbst wenn der p02 in der 
Luft rundum nur wenig höher als der p02 im Blut ist, kann O 2 
aus der Luft in das Blut diffundieren. 


Die bidirektionale Ventilation führt zu einer 
Vermischung von frischer und verbrauchter Luft, 
was die Effizienz des Gasaustauschs mindert 

Lungen bildeten sich bei den ersten „luftschluckenden“ Wirbel¬ 
tieren als Aussackungen des Vorderdarms. Obwohl sich Lungen 
seitdem beträchtlich weiterentwickelt haben, sind sie bei allen 
luftatmenden Wirbeltieren blind geschlossene Sacklungen ge¬ 
blieben. (Selbst bei den Vögeln gibt es nur einen einzigen Ein- 
und Ausgang - die Luftröhre.) Als blind geschlossener Sack 
kann die Lunge nicht durchgängig belüftet werden, sondern Ein- 
und Ausatmen müssen sich periodisch abwechseln und erfol¬ 
gen über dieselbe Route. Bei den meisten Lungenatmern kolla¬ 
biert die Lunge beim Ausatmen nicht vollständig; daher weist 
sie ein Residualvolumen auf (das sich bei Vögeln auf die Luft¬ 
röhre beschränkt, bei anderen Landtieren aber viel größer ist). 
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a Lungen-Luftsack-System beim Vogel 
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c Struktur des Vogellungen¬ 
gewebes 

Luftkapillaren zwischen den Para¬ 
bronchien stehen in engem Kontakt 
mit den Blutkapillaren. 0 2 diffundiert 
von der großen Oberfläche der 
Luftkapillaren in die Blutkapillaren. 


Blutkapillare 


Abb. 48.7 Das Atemsystem eines Vogels, a Die Luftsäcke und die 
Lufträume in den Knochen sind Merkmale, die man so nur bei Vögeln 
findet, b Die Luftröhre teilt sich in zwei primäre Bronchien. Diese ver¬ 
laufen zu den hinteren Luftsäcken. Weitere Bronchien verbinden alle 
Luftsäcke mit der Lunge. Die Luft strömt durch die Luftröhre direkt 
in die hinteren Luftsäcke (erstes Einatmen). Von dort geht es durch die 
zahlreichen Parabronchien der Lunge (erstes Ausatmen, Gasaustausch), 
dann in die vorderen Luftsäcke (zweites Einatmen, zugleich gelangt 
wieder frische Luft in die hinteren Luftsäcke) und schließlich durch die 
Luftröhre aus dem Körper (zweites Ausatmen, zugleich gelangt wieder 
verbrauchte Luft in die vorderen Luftsäcke), c Luftkapillaren verlaufen 
zwischen den Parabronchien und den Orten des Gasaustauschs 


| Der mit reinem 0 2 markierte Atemzug wird 
Atemzug 1 direkt in die hinteren Luftsäcke eingeatmet. 



Trachea primärer Bronchus 




Abb. 48.8 Ein Experiment zeigt, wie die Luft durch das Atemsys¬ 
tem der Vögel strömt. Mit Sauerstoffsensoren, die an verschiedenen 
Stellen im Atemsystem platziert wurden, kann man den Strom eines ein¬ 
zigen Atemzugs reinen Sauerstoffs (blau) durch das System verfolgen. 
Jeder Atemzug verbleibt zwei Ventilationszyklen lang im Atemsystem 


Die Luftvolumina, die beim Atmen ausgetauscht werden, lassen 
sich beim Menschen leicht messen; um das Residualvolumen 
in Lunge und Luftwegen eines Menschen zu messen, bedarf es 
jedoch einer indirekten Methode. Mit solchen Messungen des 
Residualvolumens kann man prüfen, ob die Lunge gesund ist. 

Ein Spirometer (auch Respirometer) ist eine Messvorrichtung, 
die das Volumen der ein- und der ausgeatmeten Luft bestimmt 
(►Abb. 48.9). In Ruhe wird die Luftmenge, die ein Mensch 
pro Atemzug in die Lunge und aus der Lunge bewegt, als 
Atemzugvolumen (AZV, auch Tidalvolumen) bezeichnet (bei 
einem Erwachsenen sind es im Durchschnitt 0,51). Wenn Sie so 
tief wie möglich einatmen, ist das Luftvolumen, das Sie über 
das Atemzugvolumen hinaus zusätzlich aufnehmen können, 
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Ihr inspiratorisches Reservevolumen (IRV). Umgekehrt kön¬ 
nen Sie mehr Luft ausatmen, als Sie es in Ruhe normalerweise 
tun; dieses zusätzliche Luftvolumen wird als exspiratorisches 
Reservevolumen (ERV) bezeichnet. Die maximale Kapazität 
zum Luftaustausch in einem einzigen Atemzug, die Vital¬ 
kapazität (VC), ist die Summe von Atemzugvolumen sowie 
inspiratorischem und exspiratorischem Reserve volumen. Die 
Vitalkapazität eines Sportlers ist generell größer als die eines 
Nichtsportlers, und sie nimmt mit steigendem Alter ab, weil das 
Lungengewebe an Dehnbarkeit einbüßt. 

Sehr oft wird auch das Atemzeitvolumen bestimmt, also das 
Atemvolumen in einer bestimmten Zeiteinheit, beispielsweise 
einer Minute (Atemminutenvolumen). Ein erwachsener Mensch 
atmet in Ruhe 12- bis 15-mal pro Minute und kommt dann auf 
ein Atemminutenvolumen von 7-101. Der maximal mögliche 
Wert, der Atemgrenzwert, wird bei Hyperventilation (Hechel¬ 
atmung) erreicht und beträgt 120-1701 pro Minute. Das zeigt 
die enorme Spannweite des je nach Situation möglichen Luft¬ 
verbrauchs. Beim Gerätetauchen wird der Luftverbrauch regel¬ 
mäßig überprüft, und da fällt besonders auf, dass die Teilnehmer 
einer Tauchgruppe die Luft in ihrer Pressluftflasche meist sehr 
unterschiedlich schnell verbrauchen. 


Das Spirometer ist an einem geschlossenen Luftreservoir mit 
einem bekannten Volumen (U Res ) befestigt, sodass die Person 
aus dem Reservoir ein- und in ihn ausatmen kann. Wenn sich 
im Reservoir ein bekannter Anteil Helium (He) befindet und 
die Person die Luft bei mehreren Atemzügen ein- und ausat¬ 
met, verteilt sich das Helium im Reservoir und im Atemsystem 
der Person. Helium wird vom Lungenepithel nur langsam resor¬ 
biert, deshalb ist der gesamte Heliumanteil zu Beginn des Tests 
([He] a ) praktisch derselbe wie zum Ende des Tests ([He] e ). Es 
ist dann nur in einem größeren Luftvolumen verteilt, sodass sei¬ 
ne Konzentration sinkt. Die folgende Formel quantifiziert das 
Verhältnis: 

Heliumanteil zu Beginn = Heliumanteil zum Ende 

Man beginnt, wenn die Person vollständig ausgeatmet hat und 
nun aus dem Reservoir einatmet, und endet, nachdem sie völlig 
ausgeatmet hat. Weil sich F res nicht ändert, kann man aus der 
Abnahme der Heliumkonzentration [He] die funktionelle Resi¬ 
dualkapazität (FRC) der Person ermitteln, die ERV + RV ist. 

Kes x [He] a = (U res + FRC) x [He] e 

Nach Umstellung der Gleichung ergibt sich die funktionelle Re¬ 
sidualkapazität 


Die Vitalkapazität umfasst nicht die gesamte Lungenkapazität, 
weil beim Ausatmen, wie oben bereits erwähnt, ein Totraum ver¬ 
bleibt, das Residual volumen (RV). Warum ist das eigentlich 
so? Der Grund ist, dass wir beim Ausatmen ab einem bestimm¬ 
ten Punkt weder den Brustkorb weiter verkleinern noch das 
Zwerchfell weiter hochwölben können. Wir können das Resi¬ 
dualvolumen nicht direkt spirometrisch messen, doch es lässt 
sich indirekt mit der Helium Verdünnungsmethode bestimmen 
(► „Blick in die Daten: Messen der Lungenventilation“). 


FRC = F res x 


[He] a - [He] e 
[He] e 


Das exspiratorische Reservevolumen (ERV) wird spirometrisch 
bestimmt und vom FRC subtrahiert; man erhält das Residualvo¬ 
lumen (RV). RV plus VC ergibt die Totalkapazität der Lunge. 


Warum ist das Residualvolumen wichtig? Wie Sie in ► Abb. 48.9 
sehen, beträgt das exspiratorische Reserve volumen beim Men¬ 
schen durchschnittlich rund 11, und das Residualvolumen ist 


Abb. 48.9 Messen der Lungen¬ 
ventilation. Ein Spirometer ist eine 
Vorrichtung, die das Luftvolumen 
misst, das eine Person durch ein 
Mundstück atmet. Die Summe von 
Atemzugvolumen sowie inspira¬ 
torischem und exspiratorischem 
Reservevolumen bildet die Vital¬ 
kapazität der Lunge. Addiert man 
noch das Residualvolumen (Totraum) 
dazu, ergibt sich die Totalkapazität 


Die Person atmet durch 
das Mundstück, ... 


... und der Computer zeichnet die 
Rate des Luftstroms als Verän¬ 
derung des Lungenvolumens auf. 


Das inspiratorische Reservevolumen ist eine zusätzliche 
Lungenkapazität, die einen besonders tiefen Atemzug erlaubt. 
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einem einzelnen Atemzug 
austauscht. 
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volumen, das man bei 
kräftigem Ausatmen 
ausstoßen kann. 
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nach maximalem Aus¬ 
atmen in der Lunge 
verbleibt. 
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Blick in die Daten: Messen der Lungenventilation 


Ein Patient beklagt sich über ständige Atemnot. Mit ei¬ 
nem Spirometer ermittelt die Ärztin, dass das Atemzug¬ 
volumen des Patienten 0,31 und sein exspiratorisches Re¬ 
servevolumen 1,51 beträgt. Die Ärztin beschließt, mit der 
Helium Verdünnungsmethode das Residualvolumen des Pa¬ 
tienten zu messen. Sie befestigt das Spirometer an einem 
30-1-Luftreservoir, das 5 % Helium enthält. Mit einem Zwei¬ 
wegeventil ist es möglich, dass der Patient entweder die 
Luft im Zimmer oder die Luft aus dem Reservoir atmet. 
Nachdem der Patient vollständig ausgeatmet hat, stellt die 
Ärztin das Ventil so ein, dass er nun zehn Atemzüge aus 


dem Reservoir atmet. Nachdem er danach vollständig aus¬ 
geatmet hat, stellt die Ärztin das Ventil wieder auf Zimmer¬ 
luft um. Das Volumen des Reservoirs beträgt immer noch 
301, aber die Heliumkonzentration im Reservoir ist jetzt 
4,4%. 

Aufgaben 

1. Wie hoch ist das Residualvolumen des Patienten? 

2. Was könnte die Ursache für die ständige Kurzatmigkeit 
des Patienten sein? 


ebenfalls 11. Daher beträgt die funktionelle Residualkapazität 
21, das Atemzug volumen aber nur 0,51. Infolgedessen besteht 
die Luft, die mit jedem Zug in die Alveolen gelangt, nur aus 
0,51 Lrischluft, gemischt mit 21 verbrauchter Luft. Der maxi¬ 
male pÜ 2 des Gasgemischs in der Lunge ist somit viel geringer 
als der pC >2 der Außenluft, und wegen des Musters von Ein- und 
Ausatmen fällt der pC >2 in den Alveolen während des Atem¬ 
zyklus stetig ab. Das Residualvolumen ist wichtig, weil es zur 
funktionellen Residualkapazität und zur Verdünnung von O 2 in 
der eingeatmeten Luft beiträgt. Jede Erkrankung oder jeder Zu¬ 
stand, der das Residualvolumen erhöht (wie ein Emphysem oder 
eine pulmonäre Librose) beeinträchtigt die Atmung (Respirati¬ 
on) eines Patienten. Wenn Sie an das Mischen von Lrischluft mit 
der funktionellen Residualkapazität denken, verstehen Sie auch, 
warum eine Verringerung des Atemzugvolumens ein Problem 
sein kann - und damit, warum Patienten, die sich von einer Ope¬ 
ration erholen, ermuntert werden, möglichst tief einzuatmen, 
selbst wenn es weh tut. 


Ein geringes Residualvolumen verhindert bei 
See-Elefanten die Dekompressionskrankheit 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Laszination Lorschung: 
Lebenswichtige Atmung“) ging es um die bemerkenswerte Fä¬ 
higkeit von See-Elefanten, lange Zeit in großer Tiefe zu tauchen 
und danach nur wenige Minuten an der Wasseroberfläche zu at¬ 
men. Es stellte sich die Lrage, warum die Tiere nicht an der 
Dekompressionskrankheit leiden, einem gefährlichen und oft 
sehr schmerzhaften Zustand, der sich bei Gerätetauchem ein¬ 
stellt, wenn sie nach einiger Zeit in großer Tiefe zu schnell 
zur Wasseroberfläche aufsteigen. Der Druck des Wassers auf 
den Körper steigt pro 10 m Tiefe um 1 bar. Körpergewebe sind 
nicht komprimierbar, aber die Luft im Atemsystem ist es. Des¬ 
halb atmen Gerätetaucher Luft durch einen Atemregler, der den 
Luftdruck in ihren Lungen im Verhältnis zum Druck des Was¬ 
sers auf den Körper ausgleicht. Wenn der Gesamtluftdruck beim 
Abtauchen steigt, steigen auch die Partialdrücke der Kompo¬ 
nenten des Atemgasgemischs, sodass die Diffusionsrate in die 


Gewebe zunimmt. 80 % der Luft bestehen aus Stickstoff, des¬ 
halb nimmt der Anteil des Stickstoffs, der sich in den Geweben 
löst, zu. Wenn der Taucher dann zu schnell aufsteigt, bleibt der 
Stickstoff nicht in Lösung, sondern bildet kleine Blasen, die die 
Blutgefäße verstopfen, Gewebe zerstören, Schmerzen verursa¬ 
chen und sogar zum Tod führen können. Um dies zu vermeiden, 
lasen Taucher früher auf Dekompressionstabellen und heute auf 
ihrem Tauchcomputer ab, wie schnell sie nach einer bestimm¬ 
ten Zeit und Tauchtiefe auf steigen dürfen. Hat ein Taucher mit 
Pressluft beispielsweise mehr als 15 min in einer Tiefe von 30 m 
verbracht, kann er schon nicht mehr direkt auftauchen, son¬ 
dern muss in 5 m Tiefe einen „Dekostopp“ einlegen. Dabei wird 
der überschüssige Stickstoff, der sich in seinen Geweben ge¬ 
löst hat, abgeatmet, statt in den Geweben Gasblasen zu bilden. 
Auch Lreitaucher (Apnoetaucher) können Dekompressionspro¬ 
bleme bekommen, aber nur, wenn sie mehrfach hintereinander 
sehr tief abtauchen, also tiefer als 30 m: Dabei wird die Luft 
in ihren Lungen jedesmal zusammengepresst und wirkt dann 
wie beim Presslufttauchen. Warum hat ein See-Elefant, der im¬ 
mer wieder noch viel tiefer ins Meer hinabtaucht, nicht mit 
denselben Lolgen zu kämpfen? Das Tier atmet vor dem Abtau¬ 
chen aus und die verbleibende Luft in seinem Atemsystem wird 
in Luftwegen komprimiert, die keine respiratorischen Oberflä¬ 
chen haben. Wenn See-Elefanten tauchen, befindet sich in ihren 
Lungen keine komprimierbare Luft, die in der Tiefe in die Ge¬ 
webe diffundieren und beim Wiederauftauchen Blasen bilden 
könnte. 


48.2 Wiederholung 

Die wichtigsten Anpassungen, die die Effizienz des Gas- 
austauschs bei Tieren erhöhen, sind große Austauschflä¬ 
chen und ein verbessertes Partialdruckgefälle über diesen 
Oberflächen. Bei den Atemsystemen von Tischen und 
Vögeln erfolgt eine kontinuierliche unidirektionale Venti¬ 
lation der respiratorischen Oberflächen. Die Atmung der 
Säugetiere ist bidirektional. In unserer Lunge verbleibt 
ein Residual volumen, das den O 2 -Partialdruck der einge¬ 
atmeten Lrischluft senkt. 
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Lernziele 

Sie sollten ... 

■ das Konzept und die Bedeutung des Gegenstromaus- 
tauschs am Beispiel der Fischkieme erläutern können. 

■ beschreiben können, wie im Atemsystem der Vögel 
der Partialdruckgradient für die O 2 -Aufnahme erhöht 
wird. 

■ die gesamte Lungenkapazität eines Menschen (ein¬ 
schließlich des Residualvolumens) bestimmen kön¬ 
nen. 


_ 7 _ 

1. Wie kann sich (bei konstanten Raten von Ventilation und 
Perfusion) die Strömungsrichtung von Blut und Wasser an 
den Kiemenlamellen von Fischen darauf auswirken, wie viel 
O 2 maximal aufgenommen werden kann? 

2. Wie halten Vögel einen konstanten, unidirektionalen Luft¬ 
strom durch ihre Lungen aufrecht? 

3. Ermitteln Sie die funktionelle Residualkapazität einer Per¬ 
son, die aus einem Spirometer mit einem Reservoirvolumen 
von 301 atmet. Anfangs setzt sich das Gasgemisch aus 20 % 
O 2 , 75 % Stickstoff (N) und 5 % Helium (He) zusammen. 
Die Person beginnt mit einer Inhalation und atmet 20-mal ein 
und aus. Danach beträgt die Heliumkonzentration im Spiro¬ 
meter 4,6 %. 


Trotz ihrer Beschränkungen erfüllen die Lungen der Säugetiere 
ihre Aufgabe gut. Zwar ist die bidirektionale Ventilation nicht 
sehr effizient, aber die Oberfläche der Säugetierlunge ist enorm 
groß und die Diffusions strecke sehr gering. Erfahren Sie nun 
mehr über das Atemsystem des Menschen. 


48.3 Der Atemluftstrom von 
Säugern ist bidirektional 

Die respiratorischen Oberflächen der Säugerlunge sind sehr 
dünnwandige Alveolen, die um eine enorme Zahl fein ver¬ 
zweigter, terminaler Luftwege angeordnet sind. Um besser zu 
verstehen, wie die Ventilation und die Perfusion an diesen re¬ 
spiratorischen Oberflächen geschieht, sollten Sie sich zunächst 
mit der funktionellen Anatomie des gesamten Atemsystems be¬ 
schäftigen (► Abb. 48.10). 

Auf den Punkt gebracht 

■ Schleim hält Partikel fest, die mit der Luft eingeatmet werden, 
und ein Surfactant erleichtert die Ventilation und verhindert ein 
Kollabieren der Alveolen. 

■ Die Inhalation und die Exhalation von Luft führen zu Druck- und 
Volumenänderungen in der Brusthöhle. 


Ein verzweigtes System von Luftwegen 
ventiliert die Lunge 

Beim Menschen gelangt Luft durch die Mundhöhle oder die Na¬ 
sengänge, die sich im Rachenraum (Pharynx) treffen, in die 
Lunge (►Abb. 48.10a). Unterhalb des Pharynx leitet die Spei¬ 
seröhre (Ösophagus) Nahrung in den Magen, und die Luftröhre 
(Trachea) führt in die Lunge. Am Beginn der Luftwege liegt 
der Kehlkopf (Larynx) mit den Stimmbändern. Der Kehlkopf 
ist der „Adamsapfel“, den Sie vorne an Ihrem Hals sehen oder 
fühlen können. Die Luftröhre hat einen Durchmesser von etwa 
2 cm. Ihre dünne Wand wird von C-förmigen Knorpelringen ge¬ 
stützt, die verhindern, dass die Luftröhre durch die wechselnden 
Luftdrücke während des Atemzyklus kollabiert. Wenn Sie mit 
dem Finger vorn direkt unter ihrem Kehlkopf über Ihren Hals 
streichen, können Sie dieses Band von Knorpelringen fühlen. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 48.10: Die Luftröhre teilt sich in zwei Bronchi¬ 
en und diese wiederum in zwei kleinere Luftwege und so fort. 
Wie viele terminale Luftwege sind es nach 23 Verzweigungen? 


Activity 48.1 The Human Respiratory System 

www.Life 11 e.com/ac48.1 

Die Luftröhre teilt sich in zwei etwas dünnere Stammbron¬ 
chien, die zum rechten beziehungsweise linken Lungenflügel 
führen. Die Stammbronchien verzweigen sich mehrfach und er¬ 
zeugen so eine baumartige Struktur immer kleinerer Luftwege, 
die sich in alle Lungenregionen erstrecken. Nach vier derartigen 
Verzweigungen verschwinden die Knorpelringe, was den Über¬ 
gang von den Bronchien zu den Bronchiolen markiert. Nach 
rund 16 Verzweigungen sind die Bronchiolen kleiner als der 
Durchmesser einer Bleistiftmine. Nach fünf bis sechs weiteren 
Verzweigungen erscheinen die winzigen, dünnwandigen Lun¬ 
genbläschen, die Alveolen. In ihnen findet der Gasaustausch 
statt. Nach den ersten Alveolen enden die Luftwege nach etwa 
sechs weiteren Verzweigungen in Ansammlungen von Alveolen 
(►Abb. 48.10b). Weil die Luftwege die Luft nur zu den Al¬ 
veolen und wieder zurück transportieren, selbst aber nicht am 
Gasaustausch beteiligt sind, ist ihr Volumen Totraum. 

Insgesamt beträgt die Zahl der Alveolen in der menschlichen 
Lunge rund 300 Mio. Obwohl jede einzelne Alveole sehr klein 
ist, beträgt ihre gemeinsame Oberfläche für die Diffusion von 
Atemgasen 70-100 m 2 - das entspricht etwa der Größe eines 
halben Volleyballfelds (80 m 2 ). Jede Alveole besteht aus sehr 
flachen Epithelzellen (Pflasterepithel). Zwischen den Alveo¬ 
len und diese umspinnend befinden sich Kapillarnetze, deren 
Wände aus ebenfalls extrem flachen Endothelzellen bestehen. 
Wo eine Kapillare auf eine Alveole trifft, sind beide also 
nur durch diese beiden sehr dünnen Zellschichten und einer 
dazwischenliegenden, bindegewebigen Basalmembran getrennt 
(►Abb. 48.10c); daher beträgt die Diffusionsstrecke zwischen 
Luft und Blut unter 2 pm. 

Zu der am häufigsten tödlich verlaufenden Erkrankung der 
Bronchiolen und Alveolen gehört das Lungenemphysem, eine 
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kleinste Blut¬ 
gefäße 
(Kapillaren) 


Alveolen 


a das Atemsystem 


Die Bronchien sind die Hauptluftwege der 
Lunge. Sie führen zu den Bronchiolen, die 
wie die Blutgefäße fein verzweigt sind. 


Nasenraum 

Mundhöhle 


große Blutgefäße 


Luft gelangt durch Mund oder 
Nase und weiter durch Luftröhre 
und Bronchien in die Lunge ... 


C0 2 -reiches Blut 
vom Herzen 

Lungenarteriole 


... und erreicht 
schließlich die 
Alveolen. 


c Gasaustausch zwischen 
Alveolen und Kapillaren 


In einer Alveole diffundieren die 
0 2 -Moleküle in engen Kontakt 
mit den Erythrocyten, die durch 
das Kapillarnetz strömen, welches 
die Alveolen umgibt. 


0 2 -armes, — 
C0 2 -reiches 
vom Herzen 


Lumen der c . + . . 

Alveole E P th ®'- 

zelle der> 
Basal- OSS Alveole \ 
membran 


Endothel 
zelle der 
Kapillare 


embran A \ I 


Die Alveolen- und die Kapillar¬ 
wand sind extrem dünn. Das 
verkürzt die Diffusionsstrecke 
für 0 2 und C0 2 . 

• 0 2 -reiches, C0 2 -armes 
Blut zum Herzen 


Lumen 
der Kapillare 


Erythrocyt 


ronchiolen 


Lungenfell 

Pleuraspalt 

Rippenfell 


Zwischenrippen¬ 

muskeln 

Bronchien 


Erythrocyten 


b Bronchiolen mit 
Gruppen von Alveolen 


Bronchiole 


beiden Pleurablätter auf diesem 


Flüssigkeitsfilm nahezu reibungs¬ 
frei gegeneinander. 


0 2 -reiches, 
C0 2 -armes Blut 
zum Herzen 


Lungenvenole 


glatter Muskel 


Die beiden Lungenflügel 
liegen in der Brusthöhle, 
die von den Rippen, dem 
Schultergürtel und dem 
Zwerchfell (Diaphragma) 
begrenzt wird. 


Rachen (Pharynx) 
Kehlkopf (Larynx) 


Das Brustfell (Pleura) kleidet mit 
seinem äußeren Blatt (Rippenfell) 
die Brusthöhle aus und überzieht 


mit seinem inneren Blatt (Lungen¬ 
fell) die Lunge. Dazwischen liegt 
der flüssigkeitsgefüllte Pleuraspalt. 
Beim Atmen verschieben sich die 


Abb. 48.10 Das Atemsystem des Menschen. Die Abbildungen führen von den großen zu immer kleineren Strukturen des menschlichen Atem¬ 
trakts, von der Außenwelt bis zu den Alveolen 
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Lungenerkrankung, bei der eine Entzündung die Wände der 
Alveolen zunächst schädigt und dann zerstört; in Deutschland 
leiden schätzungsweise 1 Mio. Menschen daran. Beim Lungen¬ 
emphysem bildet die Lunge größere, aber weniger Alveolen, 
das Residualvolumen nimmt zu und die Lunge verliert ihre 
Elastizität. Zwar können genetische Faktoren zu einem Lungen¬ 
emphysem beitragen, doch die Hauptursache ist Rauchen. 


Sekrete im Atemtrakt 
unterstützen die Ventilation 

Die Säugerlunge weist zwei wichtige Anpassungen auf, die ih¬ 
re Fähigkeit zum Gasaustausch nicht direkt beeinflussen, wohl 
aber den Ventilationsprozess: Schleimsekretion und eine ober¬ 
flächenaktive Substanz (ein Surfactant). 

Viele Zellen, welche die Luftwege auskleiden, produzieren 
einen klebrigen Schleim, der eingeatmete Schmutzpartikel und 
Mikroorganismen einfängt. Andere Zellen, welche die Luftwe¬ 
ge auskleiden, sind bewimpert (Flimmerepithel) und transpor¬ 
tieren den Schleim samt den darin enthaltenen Fremdkörpern 
ständig nach oben in Richtung Rachenraum, wo er ausgespuckt 
oder heruntergeschluckt werden kann. Dieser Schleimtransport¬ 
mechanismus kann durch eingeatmete Schadstoffe geschädigt 
werden. Das Rauchen einer einzigen Zigarette kann die Wim¬ 
pern der Luftwege mehrere Stunden lang immobilisieren. Der 
sogenannte Raucherhusten resultiert aus der Notwendigkeit, 
den angesammelten Schleim aus den Atemwegen zu befördern, 
wenn der Schleimtransport außer Betrieb ist. 

Ein Surfactant (von surface active agent; oberflächenaktive 
Substanz) ist eine Substanz, welche die Oberflächenspan¬ 
nung einer Flüssigkeit senkt. Die Oberflächenspannung ver¬ 
leiht der Wasseroberfläche die Eigenschaften einer elastischen 
Membran; aus diesem Grund können einige Insekten, beispiels¬ 
weise Wasserläufer, über die Wasseroberfläche laufen. Wie in 
► Abschn. 2.4 diskutiert, ist die Oberflächenspannung das Er¬ 
gebnis von Kohäsionskräften zwischen den Wassermolekülen 
aufgrund von Wasserstoffbrücken. Diese Kohäsionskräfte wir¬ 
ken auf die Wassermoleküle an der Oberfläche und ziehen von 
unten und von der Seite, aber nicht von oben. Dieses Kräfteun¬ 
gleichgewicht verursacht die Oberflächenspannung. Der dünne 
Flüssigkeitsfilm, der die Alveolen innen (also zum Luftraum 
hin) auskleidet, weist eine Oberflächenspannung auf, die zur 
Lungenelastizität beiträgt. Um einzuatmen, muss genug Kraft 
aufgebracht werden, um die Eigenelastizität des Lungengewe¬ 
bes wie auch die Oberflächenspannung in den Alveolen zu 
überwinden. 

Das Surfactant der Lunge besteht zu 90 % aus Lipiden und zu 
10% aus Proteinen. Es wirkt wie ein Detergens. Ohne dieses 
Surfactant würden die Alveolen aufgrund der hohen Oberflä¬ 
chenspannung ihres dünnen Flüssigkeitsfilms beim Ausatmen 
kollabieren. Das Einatmen würde dadurch wesentlich erschwert 
oder sogar verhindert. Das Surfactant trägt also entscheidend 
dazu bei, die Arbeit zu verringern, die nötig ist, um die Lunge 
beim Einatmen zu dehnen. Bestimmte Zellen im Alveolarepithel 
(Pneumocyten Typ II) werden durch Dehnung dazu angeregt, 


Surfactantmoleküle zu produzieren und zu sezemieren. Wenn 
ein Kind jedoch mehr als einen Monat zu früh geboren wird, 
produzieren diese Zellen noch kein Surfactant. Die Folge ist das 
Atemnotsyndrom von Frühgeborenen. Leidet ein frühgebore¬ 
nes Kind daran, kann es nur mit großen Schwierigkeiten atmen 
und an Erschöpfung und Atemnot sterben. Bisher war es üb¬ 
lich, solche Kinder an ein Beatmungsgerät anzuschließen und 
ihnen Hormone zu verabreichen, um die Lungenentwicklung 
zu beschleunigen. Ein neuer Ansatz besteht darin, die Lunge 
regelmäßig mittels eines Aerosols mit einem Surfactant zu ver¬ 
sehen. 


Die Lunge wird durch Druckänderungen 
in der Brusthöhle ventiliert 

Die beiden Lungenflügel des Menschen liegen im Brustkorb 
(Thorax) in der Brusthöhle. Die beiden Hälften der Brusthöhle 
sind geschlossene Kompartimente, die unten von einer kuppel¬ 
förmigen Muskelschicht, dem Zwerchfell oder Diaphragma, 
begrenzt werden (►Abb. 48.10a). Die Brusthöhle ist innen 
mit dem Brustfell (Pleura) ausgekleidet, das aus zwei dünnen 
Schichten besteht, die „Blätter“ oder ebenfalls „Fell“ genannt 
werden: Das äußere Blatt (Pleura parietalis oder Rippenfell) 
bildet die Innenschicht der Brusthöhlen wand, das innere Blatt 
(Pleura pulmonalis oder Lungenfell) umkleidet jeden der beiden 
Lungenflügel und ist mit diesem verwachsen. Zwischen diesen 
beiden Pleurablättern befindet sich die schmale flüssigkeitsge¬ 
füllte Pleurahöhle, auch Pleuraspalt genannt. Dadurch sind 
Lungenfell und Rippenfell bei der Atembewegung sehr leicht 
gegeneinander verschiebbar, obwohl sie äußerst stark aneinan¬ 
der haften - wie zwei feuchte Glasplatten oder Objektträger. 
Zwischen den Wassermolekülen im Pleuraspalt herrschen Kohä¬ 
sionskräfte, die verhindern, dass sich beide Blätter beim Atmen 
trennen. Da das Rippenfell mit der Innenwand der Brusthöhle 
und das Lungenfell mit der Lunge verwachsen sind, folgt die 
Lunge passiv jeder Dehnung und Schrumpfung der Brusthöhle. 

Beim Atmen verändert sich das Volumen der Brusthöhle 
(► Abb. 48.1 1). Beim Einatmen erhöht sich die Spannung zwi¬ 
schen den beiden Pleurablättern, weil Zwerchfell und Brustkorb 
nach außen und die Eigenelastizität der Lungenflügel nach in¬ 
nen ziehen. Dieser leichte Unterdrück (Sog) sorgt dafür, dass 
die Alveolen teilweise gebläht bleiben. Wird die Brusthöhle 
punktiert - beispielsweise durch einen Messerstich -, kann Luft 
zwischen die Pleurablätter gelangen und dazu führen, dass die 
Lunge kollabiert. Wenn die Wunde nicht versiegelt wird, zie¬ 
hen die Atembewegungen Luft zwischen die Pleurablätter statt 
in den Lungenflügel (man spricht von einer saugenden Brust¬ 
wunde), und die Alveolen in diesem Lungenflügel werden nicht 
mehr ventiliert; diesen Zustand bezeichnet man als Pneumotho¬ 
rax (oder Lungenkollaps). 

Animation 48.2 Airflow in Mammals 

www.Lifel le.com/a4 8.2 

In Ruhe wird das Einatmen (Inspiration) durch die Kontrak¬ 
tion des muskulösen Zwerchfells eingeleitet (►Abb. 48.11a). 
Wenn sich das kuppelförmige Zwerchfell kontrahiert, vergrö- 
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a Einatmen 


b Ausatmen 



Ausatmen 


Einatmen 


Ausatmen 


Brusthöhle 


Beim 


im Einatmen erweitert 
h die Brusthöhle. 


Beim Ausatmen verengt 
sich die Brusthöhle. 


sich 


beim Einatmen: 

• Zwerchfell kontrahiert sich und bewegt 
sich nach unten. 

• Brusthöhle erweitert sich. 

• Unterdrück im Pleuraspalt nimmt zu. 

• Lungenflügel expandieren. 

• Druck in den Alveolen nimmt ab. 

• Luft strömt ein. 


beim Ausatmen: 

• Zwerchfell erschlafft und bewegt sich 
nach oben. 

• Brusthöhle verengt sich. 

• Unterdrück im Pleuraspalt nimmt ab. 

• Lungenflügel ziehen sich zusammen. 

• Gasgemisch wird aus der Lunge ge¬ 
drückt. 


c Zwischenrippenmuskeln 


Rippe 

innerster Zwischen 
rippenmuskel 

innerer Zwischen¬ 
rippenmuskel 

äußerer Zwischen¬ 
rippenmuskel 

Einatmen 


+2r 


Alveolardruck 
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Druck im Pleuraspalt 
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Abb. 48.11 Ventilation: in die Lunge hinein und wieder hinaus, a Einatmen (Inspiration) ist ein aktiver Prozess, der von der Kontraktion 
des Zwerchfells vorangetrieben wird, das sich abflacht und dadurch die Brusthöhle vergrößert; diese kann durch Kontraktion der Zwischenrip¬ 
penmuskulatur zusätzlich vergrößert werden (Unterdruckatmung), b Ausatmen (Exspiration) ist in Ruhe ein passiver Vorgang, der durch die 
Elastizität des Bauchraums und des Brustkorbs einsetzt, wenn sich das Zwerchfell bzw. die Zwischenrippenmuskulatur wieder entspannen, c Die 
Zwischenrippenmuskulatur wird vor allem für die Erhöhung des Atemzeitvolumens bei Anstrengung eingesetzt, d Zwischen den Atemzügen ist 
der Alveolardruck derselbe wie der atmosphärische Druck. Im Raum zwischen den beiden Brustfellblättern herrscht jedoch stets Unterdrück, 
der verhindert, dass die Lungen kollabieren. Während des Einatmens wird der Druck negativer, sodass sich die Lungen passiv ausdehnen. Der 
Alveolardruck wird deshalb negativ, sodass Luft in die Lungen gezogen wird 


Bert es das Volumen der Brusthöhle und zieht am Brustfell wie 
auch an den Pleurablättern. Da sich die Pleurablätter wegen der 
Oberflächenspannung des dünnen Flüssigkeitsfilms im Pleura¬ 
spalt nicht trennen können, ziehen sie an den Lungenflügeln 
und Luft strömt von außen durch die Luftröhre in die Lunge. 
Das Ausatmen (Exspiration) beginnt, wenn die Kontraktion des 
Zwerchfells aufhört. Sobald sich das Zwerchfell entspannt, wird 
es von der elastischen Rückstellkraft des Lungengewebes wie¬ 
der nach oben gezogen und drückt Luft durch die Luftwege nach 
außen (► Abb. 48.11b). In Ruhe ist Einatmen ein aktiver, Aus¬ 
atmen ein passiver Prozess. 

Das Zwerchfell (Diaphragma) ist nicht der einzige Muskel, 
der das Volumen der Brusthöhle verändern kann. Zwischen 
den Rippen liegen zwei Gruppen von Zwischenrippenmuskeln 
(►Abb. 48.11c). Die äußeren Zwischenrippenmuskeln erwei¬ 
tern den Brustkorb, indem sie die Rippen anheben und leicht 
nach außen bewegen. Die inneren Zwischenrippenmuskeln ver¬ 
kleinern das Volumen des Brustkorbs, indem sie die Rippen 
senken und leicht nach innen bewegen. Bei intensiver körper¬ 


licher Belastung erhöhen die äußeren Zwischenrippenmuskeln 
das eingeatmete Luftvolumen und nutzen das inspiratorische 
Reservevolumen, während die inneren Zwischenrippenmuskeln 
das Volumen der ausgeatmeten Luft vergrößern und das exspi- 
ratorische Reservevolumen nutzen. Auch die Bauchmuskulatur 
kann die Atmung unterstützen. Wenn sich die Bauchmuskeln 
kontrahieren, drücken sie die Eingeweide nach oben gegen das 
Diaphragma und tragen zum exspiratorischen Reservevolumen 
bei. 

Wie Sie sich erinnern, arbeiten Ventilation und Perfusion zu¬ 
sammen, um die über der respiratorischen Oberfläche herr¬ 
schenden Partialdruckgefälle zu erhöhen (►Abb. 48.1 ld). Die 
Ventilation liefert O 2 am Alveolarepithel an. O 2 diffundiert 
durch die respiratorische Oberfläche in das perfundierende 
(durch die Kapillaren strömende) Blut, das es mitnimmt und zu 
den O 2 -verbrauchenden Geweben transportiert. Das Umgekehr¬ 
te gilt für den CO 2 -Austausch. Die Perfusion transportiert CO 2 
zur respiratorischen Oberfläche. Es diffundiert in die Alveolen 
und wird durch die Ventilation aus dem Tier entfernt. 
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48.3 Wiederholung 

Die Säugerlunge besteht aus einem stark verzweigten 
System von Luftwegen, die in blinden Säckchen (Al¬ 
veolen) enden, in denen der Gasaustausch stattfindet. 
Atemmuskeln ventilieren die Alveolen, indem sie Druck¬ 
differenzen zwischen den Lungenflügeln und der Außen¬ 
luft erzeugen. CO 2 und O 2 werden per Diffusion durch 
die dünnen Kapillar- und Alveolenwände ausgetauscht. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, welche Rolle die Oberflächenspan¬ 
nung und das Surfactant bei der Atmung spielen. 

■ erklären können, welche Rolle die Veränderungen des 
Brusthöhlenvolumens und des Drucks in der Brusthöh¬ 
le bei der Ventilation spielen. 

■ die Veränderung der Spannung zwischen den Pleu¬ 
rablättern und die Druckveränderungen in den Alveo¬ 
len (in willkürlichen Einheiten) sowie den Luftstrom 
während eines Atemzyklus beschreiben können. 


_ 7 _ 

1. Weshalb haben manche Frühgeborene Schwierigkeiten beim 
Atmen? 

2. Weshalb führt eine Stichwunde in die Brusthöhle zu einem 
Pneumothorax (Lungenkollaps)? 

3. Wie ist während des Atemzyklus der Druck in den Alveolen, 
wenn die Spannung zwischen den Pleurablättern maximal 
ist? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Sie haben gerade erfahren, wie Sauerstoff durch Ventilation und 
Diffusion über respiratorische Oberflächen in das Blut gelangt 
und wie Kohlenstoffdioxid aus dem Blut entfernt wird. Nun geht 
es darum, wie diese Atemgase im Blut transportiert werden. 

48.4 Atemgase werden im Blut 
transportiert 

Die Durchströmung (Perfusion) der Lungen mit Blut gehört 
zu den Funktionen des Kreislaufsystems. Das Kreislaufsystem 
setzt eine Pumpe (Herz) und ein Netzwerk von Blutgefäßen 
ein, um Blut im Körper zirkulieren zu lassen. Kreislaufsysteme 
sind das Thema von ► Kap. 49, daher soll an dieser Stelle nur 
eine bestimmte Rolle des Kreislaufsystems besprochen werden, 
nämlich der Transport von Atemgasen im Blut. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das Protein Hämoglobin in den Erythrocyten bindet 0 2 in der 
Lunge, transportiert es im Blut und entlässt es in die Gewebe 
des Körpers. 


■ Zu den Faktoren, die die Sauerstoffaffinität von Hämoglobin 
beeinflussen, gehören seine chemische Struktur, der p0 2 im 
Blutplasma, der pH-Wert des Blutes und die Anwesenheit von 
2,3-Diphosphoglycerat. 

■ Der größte Teil des C0 2 , das Körperzellen bilden, wird in Form 
von im Blutplasma gelösten Hydrogencarbonationen (HCO^) 
von den Geweben zu den Alveolen transportiert. 

Der flüssige Teil des Blutes, das Blutplasma, enthält etwas 0 2 in 
physikalisch gelöster Form, doch seine Transportkapazität für 
dieses unpolare Molekül ist recht begrenzt. So kann das Blut¬ 
plasma eines Menschen bei unserer Körpertemperatur von 37 °C 
nur etwa 3 ml 0 2 pro Liter Plasma mit sich führen, was nicht 
einmal für den Grundumsatz ausreichen würde. Um die 0 2 - 
Transportkapazität zu erhöhen, enthält das Blut beziehungswei¬ 
se die Hämolymphe vieler Wirbellosen und fast aller Wirbeltiere 
sauerstofftransportierende Proteine (auch respiratorische Prote¬ 
ine genannt). Diese Proteine nehmen Sauerstoff dort auf, wo 
dessen Partialdruck hoch ist, und setzen ihn dort wieder frei, 
wo sein Partialdruck niedriger ist. 

Im Tierreich gibt es mehrere respiratorische Proteine, am häu¬ 
figsten sind das rote, eisenhaltige Hämoglobin und das blaue, 
kupferhaltige Hämocyanin. Bei Vertebraten wird diese Rolle 
vom Hämoglobin in den Erythrocyten (roten Blutzellen) über¬ 
nommen. Den Anteil der Erythrocyten am Volumen des Blutes 
bezeichnet man als Hämatokrit. Bei Männern beträgt der Hä¬ 
matokritwert im Schnitt 45 %, bei Frauen 40 %. Hämoglobin er¬ 
höht die Sauerstofftransportkapazität des Blutes um einen Faktor 
von rund 60 und ermöglicht so eine hohe Stoffwechselintensität. 


Erythrocyten werden im Knochenmark gebildet 

Bei Menschen sind etwa 25 % aller Zellen des Körpers Erythro¬ 
cyten. Im Knochenmark werden in jeder Sekunde etwa 2 Mio. 
Erythrocyten gebildet, und sie zirkulieren etwa 100-120 Tage 
lang im Körper, bevor sie abgebaut werden. Befindet sich eine 
Person in Ruhe, dauert eine Zirkulation im Körper etwa 1 min. 
Erythrocyten gehören zu den kleinsten Zellen des Körpers. Sie 
müssen die feinsten Blutgefäße passieren, die Kapillaren. Da¬ 
mit sie bei ihrer geringen Größe viel Hämoglobin transportieren 
können (mindestens 25 % ihres Volumens), verlieren Erythro¬ 
cyten ihren Zellkern und die meisten Organellen, bevor sie in 
den Blutkreislauf eintreten. Weil sie keine Mitochondrien besit¬ 
zen, betreiben sie zur ATP-Gewinnung Milchsäuregärung; das 
schont die von ihnen transportierten Sauerstoffvorräte. 

Querverweis 

In ►Abschn. 9.1 wird die Glykolyse als Abfolge von 
Reaktionen erläutert, die mit dem sechsten Schritt ein 
Molekül Glucose in zwei Moleküle 1,3-Diphosphoglyce- 
rat (1,3-Bisphosphoglycerat) umgewandelt haben und mit 
dem zehnten Schritt in zwei Moleküle Pyruvat. Ein Teil 
des 1,3-Diphosphoglycerats kann enzymatisch in 2,3-Di¬ 
phosphoglycerat umgewandelt werden, das eine wichtige 
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Rolle bei der Regulation der sauerstoffbindenden Eigen¬ 
schaften von Hämoglobin spielt, wie Sie weiter unten 
erfahren werden. 


Das Vermögen von Hämoglobin, O 2 aufzunehmen oder freizu¬ 
setzen, hängt vom pC >2 in der Umgebung ab. Ist der pC >2 des 
Blutplasmas hoch, wie es in den Lungenkapillaren gewöhnlich 
der Fall ist, kann jedes Hämoglobinmolekül seine Höchstlast 
von vier O 2 -Molekülen befördern. Wenn das Blut durch den 
übrigen Körper zirkuliert, trifft das Hämoglobin auf niedrigere 
pC> 2 -Werte, bei denen es einige seiner 02 -Moleküle abgibt. 


Hämoglobin kann Sauerstoff reversibel binden 

Erythrocyten (rote Blutzellen) enthalten eine enorm große 
Zahl von Hämoglobinmolekülen. Hämoglobin ist ein Prote¬ 
in, das aus vier Polypeptiduntereinheiten besteht. Jede dieser 
vier Untereinheiten trägt eine Hämgruppe - eine eisenhaltige 
Ringstruktur, die über das zentrale Eisenion ein O 2 -Molekül re¬ 
versibel binden kann. Aufgrund seiner vier Untereinheiten kann 
jedes Hämoglobinmolekül bis zu vier 02 -Moleküle binden, wo¬ 
durch das Blut in die Lage versetzt wird, eine große Menge 
Sauerstoff in die Körpergewebe zu transportieren. 


Die Beziehung zwischen pC >2 und der Menge des hämoglo¬ 
bingebundenen Sauerstoffs ist nicht linear, sondern s-förmig 
(sigmoid). Die sigmoide Sauerstoffbindungskurve des Hämo¬ 
globins spiegelt die Wechselwirkungen zwischen den vier 
Untereinheiten des Hämoglobinmoleküls wider. Bei niedrigen 
pÜ 2 -Werten bindet nur eine einzige Untereinheit ein O 2 -Mo¬ 
lekül (► Abb. 48.12a). Wenn das geschieht, verändert sich die 
Konformation dieser Untereinheit, was wiederum zu einer Ver¬ 
änderung der Raumstruktur des ganzen Hämoglobinmoleküls 
führt. Diese strukturelle Veränderung macht es den anderen Un¬ 
tereinheiten leichter, ein O 2 -Molekül zu binden, das heißt, ihre 
Sauer Stoffaffinität steigt. Daher ist ein geringerer Anstieg des 


Abb. 48.12 Die Bindung von O 2 an Hämoglobin 
hängt vom p (>2 ab. a Die s-Form (Sigmoidität) der 
Bindungs-/Dissoziationskurve von Hämoglobin und 
Sauerstoff spiegelt die positive Kooperativität des 
Hämoglobins wider, b Das Hämoglobin im Blut, das 
die Lunge verlässt, ist zu 100 % sauerstoffgesättigt 
(jedes Hämoglobinmolekül trägt vier 02 -Moleküle). 
Die meisten Hämoglobinmoleküle geben nur eines 
ihrer vier 02 -Moleküle ab, während sie in den Ery¬ 
throcyten durch den Körper zirkulieren, und sind 
noch zu 75 % gesättigt, wenn das Blut in die Lunge 
zurückkehrt. Der steile Abschnitt der Sauerstoff¬ 
bindungskurve kommt ins Spiel, wenn der p02 im 
Gewebe unter 40 mmHg fällt, dem normalen pÜ 2 für 
gemischtvenöses Blut 



Wenn drei 0 2 am Hämoglobin 
gebunden sind, muss der p0 2 
stärker ansteigen, bis 100 % 
0 2 -Sättigung erreicht sind. 


Wenn ein 0 2 am Hämoglobin 
gebunden ist, ist die Affinität 
des Proteins für das zweite 
und dritte 0 2 höher. 


Bei geringem p0 2 bindet 
nur ein einziges 0 2 am 
Hämoglobin. 
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von sauerstoffarmem Blut, 
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(rund 5 kPa). 
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25 % des 0 2 in arteriellem 
Blut wird in Ruhe oder bei 
leichter körperlicher Betä¬ 
tigung an das Gewebe 
abgegeben. 


Eine Sauerstoffreserve von 
75 % wird vom Hämoglobin 
festgehalten und kann an 
Gewebe mit besonders 
niedrigem p0 2 abgegeben 
werden. 
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pC >2 notwendig, damit die meisten Hämoglobinmoleküle zwei 
O 2 -Moleküle binden (d. h., damit es zu einer 50%igen Sättigung 
kommt), als er nötig war, um die Bindung des ersten O 2 -Mole¬ 
küls zu bewirken (25 %ige Sättigung). Dieser Einfluss der O 2 - 
Bindung einer Untereinheit auf die Sauerstoffaffinität der ande¬ 
ren Untereinheiten wird als Kooperativität des Hämoglobins 
bezeichnet; in diesem Fall handelt es sich um eine positive Ko¬ 
operativität. 

Sobald das dritte O 2 -Molekül gebunden ist, scheint sich die 
Beziehung erneut zu verändern, denn nun ist eine stärkere 
Zunahme des pC >2 erforderlich, damit es zu einer 100%igen 
Sättigung des Hämoglobins kommt. Die obere Biegung der Sät¬ 
tigungskurve basiert auf einem Wahrscheinlichkeitsphänomen: 
Je näher wir der vollständigen Sättigung aller Untereinheiten 
kommen, desto unwahrscheinlicher ist es, dass ein bestimmtes 
02-Molekül eine Bindungsstelle findet. Daher erfordert es einen 
relativ höheren pC> 2 , um eine 100 %ige Sättigung zu erzielen. 

Die Art und Weise, wie Hämoglobin Sauerstoff bindet und wie¬ 
der abgibt, trägt dazu bei, diejenigen Gewebe mit O 2 zu versor¬ 
gen, deren Bedarf am größten ist (► Abb. 48. 12b). In der Lunge, 
wo der pC >2 rund 100 mmHg beträgt, ist Hämoglobin zu 100% 
gesättigt. Der pC >2 des Blutes, das aus dem Körper zum Herzen 
zurückkehrt, beträgt gewöhnlich etwa 40 mmHg. Wie Sie sehen, 
ist das Hämoglobin bei diesem pC >2 noch immer zu etwa 75 % 
gesättigt. Wenn das Blut im Körper zirkuliert, wird also durch¬ 
schnittlich nur eines der vier O 2 -Moleküle, die es trägt, an das 
Gewebe abgegeben. Dieses System mag ineffizient erscheinen, 
ist aber tatsächlich äußerst adaptiv, weil das Hämoglobin 75 % 
O 2 als venöse Reserve für höhere Belastungen zurückhält. 

Wenn es im Gewebe zu einem Sauerstoffmangel kommt und der 
pÜ 2 lokal unter 40 mmHg fällt, befindet sich das Hämoglobin, 
das durch dieses Gewebe fließt, im steilen Abschnitt der sigmoi- 
den Sauerstoffbindungskurve. Das heißt, dass schon eine relativ 
geringe Abnahme des pC >2 unter 40 mmHg eine relativ hohe 
O 2 -Abgabe an das Gewebe nach sich zieht. Daher ist die po¬ 
sitive Kooperativität der O 2 -Bindung von Hämoglobin ein sehr 
effizientes Mittel, um Sauerstoff genau dann an ein Gewebe ab¬ 
zugeben, wenn er dort am nötigsten gebraucht wird. 

Die Sauerstofftransportfunktion des Hämoglobins kann rasch 
und tragisch durch ein übliches Nebenprodukt einer unvollstän¬ 
digen Verbrennung gestört werden: Kohlenstoffmonoxid (CO). 
Wenn sich CO aus einem defekten Heizsystem, Abgasen oder 
Schwelbränden in einem geschlossenen Raum ansammelt, kann 
dies tödliche Folgen haben. Das CO bindet an Hämoglobin mit 
viel höherer Affinität als O 2 (240-mal höher); so verhindert es, 
dass Hämoglobin seiner Sauerstofftransportfunktion nachkom- 
men kann. 

Activity 48.2 Hemoglobin Loading Simulation 

www.Lifel le.com/ac48. 2 


Myoglobin hält eine Sauerstoffreserve bereit 


Muskelzellen verfügen über ihr eigenes sauerstoffspeichemdes 
Protein: Myoglobin. Es ist mit Hämoglobin strukturverwandt, 



Abb. 48.13 Anpassungen der Sauerstoffbindung. Myoglobin und 
die unterschiedlichen Hämoglobine weisen unterschiedliche Sauerstoff¬ 
bindungseigenschaften auf, die Anpassungen an verschiedene physiolo¬ 
gische Situationen darstellen. So hat Hämoglobin eines menschlichen 
Fetus eine höhere O 2 -Affinität als Hämoglobin eines Erwachsenen, 
wodurch in der Placenta den O 2 -Transfer von der Mutter zum Fe¬ 
tus erleichtert wird. Wenn eine hohe Stoffwechselrate den pH-Wert 
des Blutes senkt oder ein niedriger O 2 -Partialdruck den Spiegel des 
allosterischen Effektors 2,3-Diphosphoglycerat (2,3-DPG) in den Ery- 
throcyten steigen lässt, sinkt die O 2 -Affinität des Hämoglobins und es 
setzt mehr O 2 frei. Myoglobin mit seiner hohen O 2 -Affinität speichert 
O 2 in der Muskulatur 


besteht aber nur aus einer einzigen Polypeptidkette und Häm¬ 
gruppe, kann also nur ein einziges 02-Molekül binden. Myo¬ 
globin hat eine viel höhere Sauerstoffaffinität als Hämoglobin, 
und daher bindet Myoglobin O 2 auch bei pÜ 2 -Werten, die 
so niedrig sind, dass Hämoglobin sein gebundenes O 2 abgibt 
(►Abb. 48.13). 


_ 7 _ 

Fragen zu ►Abb. 48.13: Wie würde das Einatmen von etwas 
Kohlenstoffmonoxid die Sauerstoffbindungskurve von Hämo¬ 
globin beeinflussen? 


Querverweis 

Die evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen zwischen 
Myoglobin und den verschiedenen Hämoglobinunterein¬ 
heiten sind in ► Abb. 23.9 dargestellt. 


Activity 48.3 Oxygen-Binding Curves 

www.Lifel le.com/ac48. 3 

Indem es Sauerstoff bindet, erleichtert Myoglobin die Diffu¬ 
sion von Sauerstoff in die Muskelzellen und stellt dort eine 
Sauerstoffreserve für Situationen dar, in denen die Arbeitsleis¬ 
tung des Muskels hoch und seine Durchblutung vermindert ist. 
Eine mangelhafte Perfusion tritt häufig auf, weil arbeitende 
Muskeln Blutgefäße zusammendrücken. Wenn die p02-Werte 
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im Gewebe sehr niedrig sind und Hämoglobin den O 2 -Bedarf 
nicht länger decken kann, gibt Myoglobin das gebundene O 2 
ab. Tauchende Säugetiere wie Robben weisen in ihrer Muskula¬ 
tur viel höhere Myoglobinkonzentrationen auf als Landsäuger; 
das ist einer der Gründe, warum sie so lange unter Wasser 
bleiben können (► „Experiment: Robben sind hervorragende 
Apnoetaucher“). Auch bei nicht auf das Tauchen spezialisierten 
Säugern enthalten Skelettmuskeln, die für längere Belastungen 
ausgelegt sind, mehr Myoglobin („rote Muskeln“) als solche, 
die kurzzeitigen Belastungen dienen („weiße Muskeln“); in 
► Abschn. 47.2 wurde das genauer besprochen. 


Die Sauerstoffaffinität von Hämoglobin 
ist variabel 

Verschiedene Faktoren beeinflussen die Sauerstoffaffinität von 
Hämoglobin und damit die Sauer Stoffaufnahme in der Lunge 
oder Kieme wie auch seine Sauerstoffabgabe an die Gewe¬ 
be. Drei dieser Faktoren sind die Struktur von Hämoglobin, 
der pH-Wert und die Anwesenheit des allosterischen Effektors 
2,3-Diphosphoglycerat (2,3-DPG) in den Erythrocyten. (Das 
Molekül wird auch als 2,3-Bisphosphoglycerat bezeichnet.) 

Struktur von Hämoglobin Es gibt bei vielen Tieren und 
auch beim Menschen mehr als einen Hämoglobintyp, denn die 
Polypeptidketten, die das Hämoglobinmolekül bilden, variie¬ 
ren in ihrer Aminosäuresequenz. Das adulte Hämoglobin, also 
das eines erwachsenen Menschen, weist jeweils zwei identische 
Polypeptide auf - zwei a- und zwei ß-Globin-Ketten; seine Sau¬ 
er stoffbindungskurve ist in ► Abb. 48.13 gezeigt. 

Vor der Geburt besitzt der Fetus eine andere Form von Hä¬ 
moglobin; sie besteht aus zwei a- und zwei y-Globin-Ketten. 
Zwischen diesen beiden Hämoglobintypen gibt es einen wich¬ 
tigen physiologischen Unterschied: Fetalhämoglobin weist eine 
höhere 02 -Affinität auf. Daher ist die Sauerstoffbindungskurve 
von fetalem Hämoglobin im Vergleich zum adulten Hämoglo¬ 
bin nach links verschoben (► Abb. 48.13). Wie Sie am Verlauf 
dieser Kurven sehen, nimmt das fetale Hämoglobin bei einem 
gegebenen pC >2 Sauerstoff auf, der vom adulten Hämoglobin der 
Mutter abgegeben wird. Dieser Unterschied in den Sauerstoff¬ 
affinitäten erleichtert in der Placenta den O 2 -Transfer aus dem 
mütterlichen in das fetale Blut. 

Hämoglobin und pH-Wert Die Sauerstoffaffinität von Hä¬ 
moglobin wird auch von physiologischen Parametern beein¬ 
flusst. Der Einfluss des pH-Werts auf die Hämoglobinfunktion 
ist als Bohr-Effekt bekannt. Strömt Blut durch ein metabo¬ 
lisch aktives Gewebe wie einen arbeitenden Muskel, nimmt 
es saure Stoffwechselprodukte auf (Milchsäure, Fettsäuren und 
Kohlensäure) und der pH-Wert im Blut sinkt. Die überschüssi¬ 
gen Protonen binden bevorzugt an desoxygeniertes Hämoglobin 
und senken so dessen Affinität für O 2 . Infolgedessen verlagert 
sich die Sauerstoffbindungskurve des Hämoglobins nach rechts 
(►Abb. 48.13). Aufgrund dieser Verlagerung gibt das Hämo¬ 
globin in Gewebe mit niedrigem pH-Wert mehr O 2 ab - ein 


weiterer Weg, auf dem erreicht wird, dass O 2 zu dem Zeit¬ 
punkt und an dem Ort abgegeben wird, wo es am dringendsten 
gebraucht wird. Umgekehrt ist der pH-Wert des Blutes in der 
Lunge erhöht, weil Milchsäure und Fettsäuren von der Leber 
aufgenommen wurden und CO 2 nun abgeatmet wird. Der ge¬ 
stiegene pH-Wert erhöht die O 2 -Affinität des Hämoglobins und 
es nimmt in der Lunge den Sauerstoff besser auf. 

2,3-Diphosphoglycerat 1,3-Diphosphoglycerat (1,3-DPG) 
ist ein Zwischenprodukt der Glykolyse (►Abschn. 9.2) und 
deshalb eine wichtige Energiequelle für Zellen. 1,3-DPG kann 
durch ein Enzym in den Erythrocyten in 2,3-DPG umgewan¬ 
delt werden. 2,3-DPG ist ein wichtiger Regulator (allosterischer 
Effektor) der Hämoglobinfunktion. Wie überschüssige Proto¬ 
nen bindet auch 2,3-DPG reversibel an die ß-Globin-Ketten von 
desoxygeniertem Hämoglobin und senkt so dessen Sauerstoff¬ 
affinität. Infolgedessen gibt Hämoglobin bei jedem pC >2 mehr 
gebundenen Sauerstoff ab, als dies sonst der Fall wäre. Mit an¬ 
deren Worten verlagert 2,3-DPG die Sauerstoffbindungskurve 
des Säugerhämoglobins nach rechts. 

Wenn Menschen große Höhen aufsuchen oder sich stärker kör¬ 
perlich betätigen, statt viel zu sitzen, sind ihre Erythrocyten 
einem niedrigeren pÜ 2 ausgesetzt, und ihr 2,3-DPG-Spiegel 
steigt; das erleichtert dem Hämoglobin, mehr O 2 an die Gewe¬ 
be abzugeben. Diesen positiven Akklimatisierungseffekt spüren 
Sie bereits am zweiten Tag einer Bergtour. Während einer 
Schwangerschaft steigt das 2,3-DPG in den Erythrocyten der 
Mutter um etwa 30%. Deshalb ist mehr O 2 in der Placen¬ 
ta verfügbar, das vom Hämoglobin des Fetus aufgenommen 
werden kann. Fetales Hämoglobin besitzt auch deshalb eine 
nach links verschobene Sauerstoffbindungskurve, weil seine 
y-Globin-Ketten eine geringere Affinität für 2,3-DPG aufwei¬ 
sen als die ß-Globin-Ketten des adulten Hämoglobins. 


Ein Großteil des CO2 wird im Blut als HC 0 3 
transportiert 

Die Gewebe mit O 2 zu beliefern, macht nur die eine Hälfte der 
respiratorischen Funktion des Blutes aus. Das Blut muss auch 
das Kohlenstoffdioxid, ein Abfallprodukt des Stoffwechsels, aus 
den Geweben schaffen (► Abb. 48.14). CO 2 ist sehr gut wasser¬ 
löslich und diffundiert leicht durch Plasmamembranen, wobei es 
von seinem Bildungsort im Gewebe in das Blut Übertritt, wo der 
pCÜ 2 geringer ist. Im Blut wird jedoch nur sehr wenig gelös¬ 
tes CO 2 transportiert. Das meiste im Gewebe produzierte CO 2 
wird in Form von Hydrogencarbonationen (HCO 3 , auch Bicar- 
bonationen genannt) in die Lunge verfrachtet. CO 2 wird über 
H 2 CO 3 (Kohlensäure) in HCO^ umgewandelt, in dieser Form 
in die Lunge oder Kieme transportiert und dort auf dem umge¬ 
kehrten Weg zurück in CO 2 verwandelt. 

Wenn sich CO 2 in Wasser löst, reagiert ein Teil langsam mit den 
Wassermolekülen zu H 2 CO 3 , von dem das meiste anschließend 
in ein Proton (H + ) und HCO 3 dissoziiert. Diese reversible Re¬ 
aktion stellt sich folgendermaßen dar: 

C0 2 + H 2 0 ^ H 2 C0 3 ^ H + + HCO 3 
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Experiment: Robben sind hervorragende Apnoetaucher 

Originalliteratur: Castellini MA et al. (1992) JExp Biol 165: 181-194 

Weddellrobben leben am Rand des Packeises in der Antarktis. Sie tauchen tief ins Meer hin¬ 
ab, um Beute zu fangen. In dieser Umgebung kann man sehr gut erforschen, wie die Tiere 
tauchen und atmen, denn die Robben müssen immer wieder zu ihrem Atemloch im Eis zu¬ 
rückkehren. Zudem sind die Tiere nicht menschenscheu, weil sie an Land keine Fressfeinde 
kennen. (Eisbären gibt es bekanntlich nur in der Arktis.) 



Frage 

Wie korrelieren die Anforderungen des Stoffwechsels mit dem Sauer Stoff Speicher im Kör¬ 
per, wenn die Robbe taucht? 

Methode 

1. Weddellrobben wurden eingefangen und mehrere Kilometer vom Packeisrand entfernt 
auf dem riesigen antarktischen Schelfeis an einem einzelnen von den Wissenschaftlern 
gebohrten Wasserloch wieder ausgesetzt. 

2. Die Robben wurden mit Entfemungs- und Tiefenmessgeräten versehen, um später die 
Stoffwechselrate einzelnen Tauchprofilen zuordnen zu können. 

3. Ein Zelt mit Laborausrüstung wurde über dem einzelnen Wasserloch, durch das die Rob¬ 
ben ins Meer abtauchen konnten, errichtet. 

4. Die Robben konnten ihre Tauchgänge von Menschen unbeeinflusst durchführen und 
Beute fangen. 

5. Wenn sie zum Eisloch zurückkehrten, um zu atmen, wurden ihr O 2 -Verbrauch und ihre 
CO 2 -Abgabe gemessen, bis sich wieder normale Oberflächenwerte einstellten. Aus die¬ 
sen Daten konnte man den O 2 -Verbrauch, die CO 2 -Produktion und die Stoffwechselrate 
(SR) während des Tauchgangs berechnen. 

Ergebnisse 

Die meisten Tauchgänge dauerten nur wenige Minuten bis maximal 15 min, einige waren 
jedoch länger als 30 min und der längste dauerte 82 min. Die SR wurde auch bestimmt, wenn 
die Robben ruhten und schliefen. Robben atmen im Schlaf oft nicht. Die längste Schlafphase 
ohne Atmung dauerte 13,5 min. 
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Aktivität mittlere Stoffwechselrate (ml O 2 /min/kg) (± Standardabweichung) 

Ruhen 4,1 (0,3) 

Schlafen 3,5 (0,6) 

alle Tauchgänge 4,5 (0,9) 

kurze Tauchgänge 5,0 (0,9) 

lange Tauchgänge 3,4 (0,6) 

Schlussfolgerungen 

1. Die SR beim Ruhen und Schlafen unterscheidet sich nicht signifikant von der des Mit¬ 
telwerts aller Tauchgänge. Dies lässt darauf schließen, dass die Anstrengungen beim 
Tauchen und den damit verbundenen Aktivitäten nicht hoch waren. Wenn eine Robbe, 
die vorher geruht hatte, ins Meer abtauchte, erhöhte sich die SR nur um 10%. (Beim 
Menschen erhöht sich die SR um 16%, wenn er aus der Ruheposition lediglich auf¬ 
steht.) 

2. Die SR während langer Tauchgänge waren geringer als in Ruhe, die SR während kurzer 
Tauchgänge (maximal 15 min) jedoch signifikant höher als während langer Tauchgänge. 
Dies weist darauf hin, dass die Robben über sauerstoffsparende Mechanismen verfügen, 
um länger tauchen zu können. (Bei langen Tauchgängen setzt ein starker Tauchreflex 
ein.) 


Blick in die Daten: Robben sind hervorragende Apnoetaucher 


Wie verhält sich der Sauer Stoff Speicher im Körper der Robbe 
zu ihrem Sauerstoffbedarf? Um die Sauerstoffreserven einer 
Weddellrobbe zu ermitteln, müssen Sie den Sauerstoffanteil 
in ihrem Blut und im Myoglobin ihrer Muskeln zu Beginn 
des Tauchgangs ermitteln. Der Sauerstoffgehalt in ihren Lun¬ 
gen ist nicht relevant, denn die Robbe atmet aus, bevor sie 
abtaucht. Während des Tauchens ist deshalb in ihren Alveo¬ 
len nur wenig Sauerstoff verfügbar. 

Um die Frage zu beantworten, müssen Sie den Anteil von 
O 2 im arteriellen und venösen Blut und im Myoglobin be¬ 
rechnen, der dem Stoffwechsel der Robbe zu Beginn des 
Tauchgangs zur Verfügung steht. 

Gehen Sie von folgenden Werten aus: 

■ durchschnittliche Körpermasse: 355 kg 

■ Blutvolumen: 14,8 % der Masse (7 % beim Menschen) 

■ Hämatokrit: 58 % (beim Menschen im Schnitt 42 %) 

■ Hämoglobingehalt der Erythrocyten: 23,7 % 

■ Sauerstoffbindungskapazität des Hämoglobins: 1,34 ml/g 

■ Blut: 34 % ist arterielles Blut, zu Beginn des Tauchgangs 
zu 95 % gesättigt, Entsättigung bis 20 % ist möglich 

Der im arteriellen Blut verfügbare Sauerstoff berechnet sich 
wie folgt: 

gesamtes arterielles Blut = 355 kg x 0,148 x 0,34 = 17,9 kg 

gesamtes arterielles Hämoglobin = 17,9 kg x 0,58 x 0,24 = 
2,49 kg 


maximale gespeicherte O 2 -Menge = 3,341 

verfügbare arterielle 0 2 -Menge = 3,341 x (0,95 — 0,20) = 

2,51 

Aufgaben 

1. Berechnen Sie die verfügbare 02-Menge im venösen 
Blut. Gehen Sie davon aus, dass 66 % des gesamten Blut¬ 
volumens aus venösem Blut bestehen. Es ist zu Beginn 
des Tauchgangs zu 90 % gesättigt und kann bis auf 0 % 
entsättigen. 

2. Berechnen Sie die insgesamt an Myoglobin gebunde¬ 
ne 02-Menge. Nehmen Sie an, dass Muskulatur 33 % 
der Körpermasse ausmacht. Der Myoglobingehalt des 
Robbenmuskels beträgt im Durchschnitt 45g/kg (20- 
25 g/kg beim Menschen) und die O 2 -Speicherkapazität 
von Myoglobin beträgt 1,34 ml 02 /g. 

3. Wie hoch sind die gesamten O 2 -Reserven zu Beginn des 
Tauchgangs? 

4. Ziehen Sie die beim Experiment ermittelten Werte für die 
Stoffwechselrate heran. Wie lang kann die Robbe Ihrer 
Voraussage nach schlafen, ohne zu atmen? 

5. Ziehen Sie die beim Experiment ermittelten Werte für die 
Stoffwechselrate heran. Wie lang kann eine Weddellrob¬ 
be nur unter Berücksichtigung ihres O 2 -Vorrats maximal 
tauchen? (Ein anderer begrenzender Faktor ist der Glu¬ 
cosevorrat in der Muskulatur, und der ist bei der Robbe 
letztlich limitierend.) 
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|Rund 5 % des 
C0 2 wird gelöst 
im Blutplasma 
transportiert. 


o 


O Im Bereich der 
Körpergewebe 
diffundiert C0 2 
aus den Zellen 
in das Blutplas¬ 
ma und von 
dort auch in die 
Erythrocyten. 


Rund 20 % des 
C0 2 lagert sich 


chemisch als 


Carbamat an 


Hämoglobin 


an. 


Q In den Erythrocyten 
und im Endothel 
werden rund 70 % 
des C0 2 rasch in 
HCOg umgewandelt, 
weil dort Carboan¬ 
hydrase präsent ist. 
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Endothelzelle Blutplasma 


ö 

¥ 



HCO 3 gelangt 
im Austausch 
gegen CI - in 
das Blutplasma. 


Q In der Lunge werden diese 
Abläufe umgekehrt. HCOg 
wird in Kohlensäure umge¬ 
wandelt, die dissoziiert, 
und auch das Hämoglobin 
setzt sein CO? frei. 


Q C0 2 diffundiert aus 
den Erythrocyten in 
das Blutplasma und 
weiter in den Gas¬ 
raum der Alveolen 
und wird von dort 
ausgeatmet. 
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Abb. 48.14 Kohlenstoffdioxid wird in Form von Hydrogencarbonationen transportiert. Die linke Abbildung zeigt die Zirkulation durch die 
Gewebe des Körpers. Die Carboanhydrase (CA) in den Endothelzellen von Blutkapillaren und in Erythrocyten erleichtert die Umwandlung von 
im Gewebe produziertem CO 2 in HCO3 , das im Blutplasma transportiert wird. Die rechte Abbildung zeigt den umgekehrten Prozess in der Lunge, 
wenn CO 2 vom Blut in den Gasraum der Alveolen diffundiert und von dort ausgeatmet wird 


In der extrazellulären Flüssigkeit läuft die Reaktion zwischen 
CO 2 und H 2 O langsam ab. In den Endothelzellen der Kapillaren 
und in den Erythrocyten, wo das Enzym Carboanhydrase die 
Umwandlung von CO 2 und H 2 O in H 2 CO 3 beschleunigt, sieht 
die Sache jedoch ganz anders aus. Die neu gebildete Kohlen¬ 
säure dissoziiert sofort, und die resultierenden Hydrogencarbo¬ 
nationen (HCO 3 ) gelangen im Austausch gegen Chloridionen 
(Cl _ ) in das Blutplasma (►Abb. 48.14). Durch die Umwand¬ 
lung von CO 2 in H 2 CO 3 verringert die Carboanhydrase den 
pCÜ 2 in diesen Zellen und im Plasma, was die Diffusion von 
CO 2 aus Gewebezellen in das Interstitium, in Endothelzellen, in 
das Plasma und in Erythrocyten erleichtert. 

In der Lunge laufen die Reaktionen im Hinblick auf CO 2 und 
HCO 3 umgekehrt ab. Wie Sie sich erinnern, ist ein Enzym (hier 
die Carboanhydrase) zwar ein Reaktionsbeschleuniger, es legt 
aber nicht die Richtung einer reversiblen Reaktion fest. Diese 
wird durch die Konzentrationen der Reaktionspartner und Pro¬ 
dukte bestimmt. Ventilation hält den CO 2 -Partialdruck in den 
Alveolen niedrig, daher diffundiert CO 2 aus dem Blutplasma in 
die Alveolen. Das verringert die CO 2 -Konzentration im Blut, 
was wiederum die Umwandlung von HCO 3 in CO 2 fördert. 
Außerdem senkt die Oxygenierung von Hämoglobin in den Al¬ 
veolen seine Affinität für CO 2 , ein Phänomen, das als Haldane- 
Effekt bezeichnet wird. 

48.4 Wiederholung 

Sauerstoff wird mittels einer reversiblen Bindung an Hä¬ 
moglobin aus der Lunge in die Körpergewebe transpor¬ 
tiert. Jedes Hämoglobinmolekül kann mit vier Sauerstoff¬ 
molekülen beladen werden; die Sättigung der Bindungs- 
stellen ist eine Funktion des Sauerstoffpartialdrucks in 
der Umgebung des Hämoglobins. Die O 2 -Bindungskurve 
bzw. O 2 -Dissoziationskurve des Hämoglobins hängt von 
der Aminosäuresequenz der Globinketten ab und wird 


durch die Konzentrationen von Protonen und von 2,3- 
DPG im Blut verschoben. CO 2 wird im Blut vor allem 
in Form von HCO 3 transportiert, zum Teil auch in Form 
von Carbamat gebunden an Hämoglobin. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, warum es eine physiologische An¬ 
passung ist, dass Hämoglobin in gemischtvenösem 
Blut zu 75 % mit O 2 gesättigt bleibt. 

■ erklären können, wie 2,3-DPG und der pH-Wert die 
O 2 -Bindungseigenschaften von Hämoglobin verän¬ 
dern und die Bedeutung dieser Veränderungen für den 
Organismus erläutern können. 

■ erläutern können, wie das Enzym Carboanhydrase so¬ 
wohl den Übertritt von CO 2 aus Zellen in das Blut als 
auch vom Blut in die Alveolen katalysiert. 


_ 7 _ 

1. Der pÜ 2 der Luft auf Meeresspiegelhöhe beträgt etwa 
159 mmHg. Welche Bedeutung hat die Tatsache, dass 
menschliches Hämoglobin bei einem pÜ 2 von 100 mmHg 
vollständig mit O 2 gesättigt ist und im venösen Blut mit ei¬ 
nem pÜ 2 von etwa 40 mmHg zum Herzen zurückkehrt, also 
mit einer Sättigung von 75 %? 

2. Wenn Erythrocyten in einer Blutbank gelagert werden, nut¬ 
zen sie nach einer gewissen Zeit ihr 1,3-DPG zur Energie¬ 
gewinnung. Wie wirkt sich dies auf ihre Funktionsfähigkeit 
nach einer Bluttransfusion aus? 

3. Warum verlassen HC0 3 '^-Ionen die Erythrocyten im syste¬ 
mischen venösen Blut, treten aber im Kapillarnetz um die 
Alveolen in die Erythrocyten ein? 
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Wir müssen ständig atmen, aber im Allgemeinen machen wir 
uns darüber keine Sorgen und denken meist gar nicht darüber 
nach. Im nächsten Abschnitt erfahren Sie etwas darüber, wie der 
regelmäßige Atemzyklus vom Zentralnervensystem erzeugt und 
kontrolliert wird. 


48.5 Die Atmung wird 

homöostatisch kontrolliert 

Atmen ist eine unwillkürliche Funktion des Zentralnervensys¬ 
tems. Das Atemmuster passt sich leicht anderen Aktivitäten (wie 
Sprechen und Essen) an, und Atemtiefe sowie Atemfrequenz 
verändern sich entsprechend den Stoffwechselanforderungen 
unseres Körpers. Wie wird das erreicht? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das Atemmuster als Abfolge von Inhalation und Exhalation wird 
von einem neuronalen Schaltkreis im Hirnstamm kontrolliert. 

■ Die Atmung wird von Feedback-Mechanismen gesteuert, an de¬ 
nen C0 2 -sensitive Zellen im Gehirn und 0 2 -sensitive Zellen auf 
den großen Arterien beteiligt sind. 

■ Chemosensorische Zellen im Gehirn nehmen den C0 2 -Gehalt 
durch die Konzentrationsveränderung der HCO^-lonen wahr, 
während Gewebeknoten auf der Aorta und den Carotis-Arteri¬ 
en Sensoren für den 0 2 -Gehalt des Blutes sind. 

Der Grundrhythmus der Atmung erfolgt unwillkürlich. Er wird 
von Feedback-Mechanismen modifiziert, die die Bedürfnisse 
des Körpers nach einer angemessenen 0 2 -Zufuhr und C0 2 -Ab- 
fuhr erfüllen. 



Wird der Hirnstamm unterhalb des Pons, aber 
oberhalb der Medulla oblongata durchtrennt, 
geht die Atmung weiter, wird aber unregelmäßig. 

's.___ _ J 


Medulla 
oblonga.~ 


Rücken¬ 

mark 




Wird das Rücken¬ 
mark im Genick 
durchtrennt, setzt 
die Atmung aus. 


Abb. 48.15 Der Atemrhythmus wird im Hirnstamm kontrolliert. 

Der Grundrhythmus der Atmung wird in der Medulla oblongata gene¬ 
riert und von Neuronen in oder über dem Pons (Brücke) moduliert 

Gruppe respiratorischer Motoneuronen findet man in der ventra¬ 
len Medulla oblongata. Sie werden aktiv, wenn der Atembedarf 
hoch ist. Diese Motoneuronen kommunizieren über thoraka¬ 
le Spinalnerven mit den Zwischenrippenmuskeln. Wenn sich 
der Brustkorb dehnt und zusammenzieht, steigt das Atemzeit¬ 
volumen. 

Neuronen im unteren Bereich des Pons tragen dazu bei, den 
Grundrhythmus der Atmung zu regulieren. Höher gelegene 
Gehirnareale modulieren die Atmung, um sie mit Sprechen, 
Singen, Pfeifen, Essen, Husten und dem emotionalen Befinden 
abzugleichen. 


Die Atmung wird vom Hirnstamm kontrolliert 

Die Atmung wird von einem neuronalen Schaltkreis im Hirn¬ 
stamm kontrolliert, der als Rhythmusgeber fungiert, aber wo 
befindet sich dieses Atemzentrum genau? Wird das Rückenmark 
im Genickbereich verletzt, setzt die Atmung aus; das Atemmus¬ 
ter wird also in diesem Bereich des ZNS oder weiter oberhalb 
generiert. Wird der Hirnstamm direkt über dem Pons durch¬ 
trennt, verändert sich die Atmung nicht. Wird das Rückenmark 
im Himstammabschnitt direkt über der Medulla oblongata (dem 
verlängerten Rückenmark) durchtrennt, so wird der Atemrhyth¬ 
mus unregelmäßig (►Abb. 48.15). Mit elektrophysiologischen 
Ableitungen hat man eine Gruppe respiratorischer Motoneu¬ 
ronen in der dorsalen Medulla oblongata ermittelt, die ihre 
Feuerrate erhöhen, kurz bevor die Inspirationsphase beginnt. 
Die Axone dieser Neuronen verlassen das ZNS im Halsbereich 
und bilden den Zwerchfellnerv, der das Zwerchfell innerviert. 
Wenn immer mehr dieser Neuronen immer schneller feuern, 
zieht sich das Zwerchfell zusammen. Plötzlich hören die Neu¬ 
ronen zu feuern auf, das Zwerchfell entspannt sich, und die 
Exspirationsphase beginnt. Wie Sie weiter oben erfahren haben, 
ist Exspiration gewöhnlich ein passiver Prozess, der auf der elas¬ 
tischen Rückstellkraft des Lungengewebes basiert. Eine weitere 


Zur Regulation der Atmung ist 
Feedback-Information nötig 

Wenn sich die Atmung oder die Stoffwechselleistung verändert, 
ändern sich der p0 2 und der pC0 2 im Blut. Daher ist zu er¬ 
warten, dass die Blutkonzentrationen von einem oder beiden 
dieser Gase Feedback-Information an das Atemkontrollzentrum 
in der Medulla oblongata senden, das für den Atemrhythmus 
zuständig ist. Menschen und andere Säuger reagieren bemer¬ 
kenswert unempfindlich auf fallende 0 2 -Partialdrücke im arteri¬ 
ellen Blut, sehr empfindlich hingegen auf einen steigenden C0 2 - 
Partialdruck. Der arterielle p0 2 kann deshalb beträchtlich vom 
Normalwert abweichen, ohne dass die Ventilationsrate deutlich 
zunimmt, aber sogar ein kleiner Anstieg im arteriellen pC0 2 
verursacht eine starke Zunahme der Ventilation (► Abb. 48.16). 
Dieses Verhältnis ist bei wasseratmenden Tieren umgekehrt, 
denn bei diesen ist der p0 2 die wichtigsten Feedback-Informa¬ 
tionen für die Ventilationsrate der Kiemen. 

Die mangelnde 0 2 -Sensitivität des Menschen hatte 1981 bei ei¬ 
nem Unfall im Kennedy Space Center tragische Folgen. Die 
Raumfähre Columbia wurde auf den Start vorbereitet. Um die 
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Abb. 48.16 Kohlenstoffdioxid beeinflusst die Atemfrequenz. Der 

Atemmechanismus reagiert empfindlicher auf erhöhte CO2-Partial¬ 
drücke im arteriellen Blut als auf erniedrigte O2-Partialdrücke 


Gefahr eines Brandes an Bord zu verringern, wurde ein Mo¬ 
torraum mit Stickstoff gespült und verschlossen. Arbeiter, die 
davon nichts wussten, öffneten bei einer Inspektion eine Luke. 
Der erste Arbeiter, der eintrat, wurde bewusstlos. Weitere Ar¬ 
beiter begaben sich in den Raum, um ihn zu retten. Drei von 
ihnen starben, zwei erholten sich später. Bei Sauerstoffmangel 
warnt uns unser Körper nicht vor - wir werden einfach bewusst¬ 
los. Gefährlich wird dies zum Beispiel, wenn man versucht, 
vor dem Streckentauchen durch Hyperventilation (Hechelat¬ 
mung) seinen CCL-Spiegel im Blut stärker abzusenken, um so 
den Einatemreiz hinauszuzögem. Es droht dann unter Wasser 
schlagartige Bewusstlosigkeit aus Sauerstoffmangel. 

Wo werden die Partialdrücke von Gasen im Blut gemessen? 
Hauptsitz der pCÜ2-Empfindlichkeit ist ein Areal auf der ven¬ 
tralen Oberfläche der Medulla oblongata, nicht weit von der 
Neuronengruppe entfernt, die den Atemrhythmus generiert. Pri¬ 
mär sind diese chemosensorischen Zellen jedoch nicht für CO2 
empfindlich. Vielmehr werden sie von H + -Ionen (Protonen) sti¬ 
muliert. Die Protonenkonzentration (bzw. der pH-Wert) in der 
Umgebung dieser Zehen spiegelt den pCÜ2 des Blutes sehr 
genau wider. Wenn der pCÜ2 im Blut höher ist als derjeni¬ 
ge in der extrazellulären Flüssigkeit dieser Region, diffundiert 
CO2 aus dem Blut. Dieses CO2 reagiert mit H 2 0 zu Kohlen¬ 
säure (H2CO3), die in H + - und HCO3 -Ionen zerfällt (siehe 
weiter oben). Die dabei entstehenden Protonen stimulieren die 
chemosensorischen Zehen, die den respiratorischen Gasaus¬ 
tausch erhöhen. Obwohl man als Stimulus für die Atmung den 


PCO2 im Blut angibt, ist der eigentliche Stimulus der pH- 
Wert. 

Im Blut wird der p02 von Gewebeknoten auf den großen Blut¬ 
gefäßen, die das Herz verlassen, gemessen: Halsschlagadern 
(Carotis-Arterien) und Aorta (►Abb. 48 . 17 ). Diese Gewebe¬ 
knoten (Glomera, Singular: Glomus) sind Ansammlungen von 
Chemorezeptoren. Nimmt die Durchblutung dieser Struktu¬ 
ren ab oder sinkt der p02 im Blut dramatisch, werden die 
Chemorezeptoren aktiviert und senden Nervenimpulse an das 
Atemzentrum. Auch wenn wir nicht sehr empfindlich auf Ver¬ 
änderungen des p02 im Blut reagieren, können die Sensoren 
auf den Halsschlagadern und der Aorta in großen Höhenlagen 
oder bei sehr geringem Blutvolumen oder Blutdruck eine Erhö¬ 
hung von Atemfrequenz und Atemtiefe bewirken. Zudem gibt 
es einen Synergismus zwischen CO2- und O2-Wahrnehmung. 
Wenn der pC02 im Blut zunimmt, erhöht sich auch die Emp¬ 
findlichkeit für einen niedrigen O2-Gehalt und umgekehrt. 


48.5 Wiederholung 

Die rhythmischen Kontraktionen der Atemmuskulatur 
werden von Neuronen im Himstamm kontrolliert. Die 
Atmung wird vor allem als Reaktion auf den pCC>2 des 
Blutes reguliert. Ein Areal auf der ventralen Oberfläche 
der Medulla oblongata ist für den pCC>2 empfindlich. Ge¬ 
webeknoten auf den großen Blutgefäßen, die das Herz 
verlassen, sind für den pC>2 im Blut sensitiv und werden 
auch aktiv, wenn ihre Durchblutung abnimmt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Rohe der dorsalen und ventralen Gruppen respira¬ 
torischer Neuronen in der Medulla oblongata erläutern 
können. 

■ Ihr Wissen um die physiologischen Prozesse, die der 
Atmung zugrunde hegen, anwenden können, um die 
Reaktion des Körpers auf intensive körperliche Betäti¬ 
gung und einen Abfall des pC>2 zu erklären. 

■ beschreiben können, wo sich die chemosensorischen 
Zellen der Atemkontrolle befinden und wie sie an 
der negativen Feedback-Kontrolle der Atmung betei¬ 
ligt sind. 


_ 7 _ 

1 . Welche Veränderungen treten bei den respiratorischen Moto¬ 
neuronen und den an der Atmung beteiligten Muskelgruppen 
ein, wenn man von der Atmung in Ruhe übergeht zu einer 
Atmung, bei der ein größerer Teil der Vitalkapazität der Lun¬ 
ge genutzt wird? 

2 . Wenn Sie schnell ins Hochgebirge auf steigen, verändert sich 
möglicherweise Ihr Atemmuster: Phasen, in denen Sie gar 
nicht atmen, wechseln sich mit Phasen ab, in denen Sie rasch 
atmen. Erklären Sie dieses zyklische Atemmuster. Bedenken 
Sie dabei die Diffusionsgradienten für O2 und CO2 und die 
Feedback-Signale, die die Atmung regulieren. 
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Abb. 48.17 Die Atmung wird durch Feedback- 
Informationen kontrolliert. Der Körper nutzt 
Feedback-Informationen von Chemosensoren 
in den großen Arterien, die das Herz verlassen, 
und auf der ventralen Oberfläche der Medulla 
oblongata, um die Ventilationsrate den aktuellen 
Erfordernissen des Stoffwechsels anzupassen. 



Neuronen, die Neuronen 
im Atemzentrum der 
Medulla oblongata erregen 


Signale von höheren 
Hirnzentren 


Chemorezeptoren auf der Ober¬ 
fläche der Medulla oblongata rea¬ 
gieren empfindlich auf den C0 2 - 
Partialdruck und den pH-Wert 
der Cerebrospinalflüssigkeit. 
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Chemosensoren in Gewebe¬ 
knoten auf den großen Blut¬ 
gefäßen, die das Herz ver¬ 
lassen, reagieren empfindlich 
auf den 0 2 -Partialdruck 
im Blut. 


Gewebeknoten auf 
der Halsschlagader 


Halsschlagader 


Aorta 


Gewebeknoten 
auf der Aorta 
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3 . Zellen der Gewebeknoten auf den Halsschlagadern und der 
Aorta haben hohe Stoffwechselraten und reagieren sensitiv 
auf eine schlechtere Durchblutung und auf einen Abfall des 
pC>2 des Blutes. Wie hängen diese beiden Faktoren mitein¬ 
ander zusammen? 


Faszination Forschung: Aufgrund welcher Anpassungen 
sind See-Elefanten hervorragende Apnoetaucher? 

See-Elefanten und andere Robben können bemerkenswert 
tief und lange tauchen und verbringen nur Minuten an der 
Oberfläche, um zwischen ihren Tauchgängen zu atmen. 
In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Lebenswichtige Atmung“) ergaben sich mehrere 
Fragen, die für alle Robben gelten: Wie können sie den 
Druck des Wassers in der Tiefe aushalten? Warum leiden 
sie nicht an der Dekompressionskrankheit? Wie hoch ist 
ihr Sauerstoffbedarf? Wie hoch sind ihre Sauerstoffreser¬ 
ven? Die Antworten auf die ersten beiden Fragen haben 
miteinander zu tun. Nur mit Luft gefüllte Strukturen im 
Körper sind komprimierbar, und die Robben atmen aus, 
bevor sie abtauchen. Ihr Residualvolumen beschränkt sich 
auf die Luftwege, in denen kein Gasaustausch stattfindet. 
In ihrem Atemsystem bleibt deshalb nur wenig Gas zu¬ 
rück, und unter dem hohen Druck sickert deshalb kein 
Stickstoff in ihre Gewebe ein. In ► „Experiment: Robben 


sind hervorragende Apnoetaucher“ finden Sie Werte für 
die Stoffwechselraten (SR) von Weddellrobben, während 
sie ruhen, schlafen oder tauchen. Man kann bei den ver¬ 
schiedenen Aktivitäten keine signifikanten Unterschiede 
messen. Die Stoffwechselrate während der Tauchgänge 
war im Vergleich zum Ruhen nur um etwa 10 % erhöht - 
ungefähr so stark wie bei einem Menschen, der aus dem 
Sitzen aufsteht. 

Wie ist es möglich, dass die Robbe bei einer so ge¬ 
ringen Erhöhung ihrer Stoffwechselrate tauchen kann? 
Und wie kann sie ausreichend Sauerstoff im Körper spei¬ 
chern, um ihn beim Tauchgang zu nutzen? Die Berech¬ 
nungen in ► „Blick in die Daten: Robben sind hervor¬ 
ragende Apnoetaucher“ ergaben, dass eine Robbe dank 
der Sauerstoffreserven in ihrem Körper maximal 12,3 min 
lang schlafen kann, ohne zu atmen. Dies stimmt gut mit 
der maximalen Schlafdauer ohne Atmung überein, die 
beobachtet wurde: 13,5 min. Betrachtet man die Werte 
der Stoffwechselraten bei allen Tauchgängen, kann man 
berechnen, dass die Sauerstoffreserven der Robbe nur 
für Tauchgänge ausreichen würden, die kürzer sind als 
10 min. Das bedeutet, dass die Robbe zusätzliche Anpas¬ 
sungen hat, die es ihr ermöglichen, lange Zeit bei einer 
Stoffwechselrate zu tauchen, die ähnlich niedrig ist wie 
die während des Schlafens. 
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Ausblick 

Man hat frei lebende Robben mit Messgeräten ausge¬ 
stattet und ermittelt, dass ihr Sauerstoffbedarf während 
des Tauchens aufgrund spezieller Anpassungen sehr ge¬ 
ring ist. Weil sie zu Beginn des Tauchgangs ausatmen, 
gleiten sie in die Tiefe wie ein Blatt, das vom Baum 
fällt. Dies beantwortet eine andere Frage: Wann schla¬ 
fen die Robben, wenn sie Tag und Nacht tauchen? 


Sie verbringen einen großen Teil der Zeit, in der sie passiv 
abtauchen, im Schlaf. Dabei sinkt ihre Stoffwechselrate 
noch weiter ab. Dennoch sind bei langen Tauchgängen 
weitere Energieeinsparungen nötig. Das Herz der Robben 
schlägt langsamer, ein Phänomen, das mit dem Tauch¬ 
reflex zusammenhängt. Sie werden im nächsten Kapitel 
mehr darüber erfahren und sehen, wie der Tauchreflex 
dazu beiträgt, die Stoffwechselrate bei längeren Tauch¬ 
gängen drastisch zu senken. 
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Kapitelzusammenfassung 


48.1 Physikalische Faktoren bestimmen den Atemgasaus¬ 
tausch 

■ Die meisten Zellen müssen ständig mit O 2 versorgt wer¬ 
den, während CO 2 ständig abtransportiert werden muss. 
Diese Atemgase werden zwischen den Körperflüssigkei¬ 
ten des Tieres und seiner Umgebung durch Diffusion 
ausgetauscht. 

■ Das Fick’sche Diffusionsgesetz macht deutlich, wie ver¬ 
schiedene physikalische Faktoren die Diffusionsrate von 
Gasen beeinflussen. Anpassungen, die den Austausch der 
Atemgase verbessern, beeinflussen eine oder mehrere Va¬ 
riablen im Diffusionsgesetz. 

■ Bei wasseratmenden Tieren ist der Gasaustausch durch 
die niedrige Diffusionsrate im Wasser und den geringen 
O 2 -Gehalt des Wassers begrenzt. Wenn die Wassertem¬ 
peratur ansteigt, haben wasseratmende ektotherme Tiere 
ein doppeltes Problem: Während der Sauerstoffgehalt im 
Wasser abnimmt, steigt gleichzeitig die Stoffwechselrate 
und damit der Sauerstoffbedarf. Siehe ► Abb. 48.2 

■ Mit zunehmender Höhe über dem Meeresspiegel nimmt 
der Sauerstoffpartialdruck (pC> 2 ) der Luft ab. 

48.2 Höhere Diffusionsraten verbessern den Atemgasaus¬ 
tausch 

■ Zu den Anpassungen, die den Gasaustausch verbessern, 
gehören eine Vergrößerung der respiratorischen Oberflä¬ 
chen und die Erhöhung der Partialdruckgradienten über 
diesen Flächen. Die Partialdruckgradienten werden durch 
Ventilieren der Oberfläche auf der Körperaußenseite mit 
dem Atemmedium und Versorgung der Oberfläche im 
Körperinneren mit Blut aufrechterhalten. 

■ Äußere und innere Kiemen sind Anpassungen an den 
Gasaustausch mit Wasser. Lungen und Tracheen sind 
Anpassungen am den Gasaustausch mit der Luft. Siehe 

► Abb. 48.3,48.4 

■ Die Kiemen eines Fisches weisen große Gasaustausch¬ 
flächen auf, die ständig und unidirektional mit Was¬ 
ser ventiliert werden. Der entgegengesetzt gerichtete 
Blutstrom (Gegenstromaustausch) trägt zu einem effi¬ 
zienteren Gasaustausch bei (Gegenstromprinzip). Siehe 

► Abb. 48.5,48.6 

■ Zum Gasaustauschsystem von Vögeln gehören Luftsä¬ 
cke, die mit den Lungen in Verbindung stehen und als 
Blasebälge wirken, aber nicht für den Gasaustausch ein¬ 
gesetzt werden. Frischluft strömt in einer Richtung durch 
die Vogellunge. Gase werden in Luftkapillaren ausge¬ 
tauscht, die zwischen den Parabronchien verlaufen. Sie¬ 
he ► Abb. 48.7 


■ Jeder Atemzug bleibt zwei Atemzyklen lang im Atem¬ 
system des Vogels. Die hinteren Luftsäcke versorgen 
die Luftkapillaren mit einem ständigen unidirektionalen 
Frischluftstrom. Siehe ► Abb. 48.8; ► Animation 48.1 

■ Bei allen luftatmenden Wirbeltieren außer den Vögeln 
wird die Lunge bidirektional belüftet. Obwohl das Luft¬ 
volumen, das bei jedem Atemzug ausgetauscht wird, bei 
bidirektionaler Atmung beträchtlich variieren kann, wird 
die eingeatmete Luft immer erheblich mit verbrauchter 
Luft vermischt. Siehe ► Abb. 48.9 

48.3 Der Atemluftstrom von Säugern ist bidirektional 

■ Bei Säugetierlungen ist die Gasaustauschfläche, die Mil¬ 
lionen von Alveolen bereitstellen, enorm groß, und die 
Diffusions strecke zwischen der Luft und dem Blut ist 
kurz. Die Oberflächenspannung in den Alveolen wür¬ 
de das Einatmen sehr erschweren, wenn die Alveolen 
kein Surfactant auf ihrer Oberfläche bilden würden. Sie¬ 
he ► Abb. 48.10; ► Activity 48.1 

■ Die Inhalation findet statt, wenn Kontraktionen des 
Zwerchfells das Volumen der Brusthöhle vergrößern und 
den Druck in ihr vermindern. Dabei erhöht sich die Span¬ 
nung zwischen den beiden Blättern des Brustfells. Die 
Entspannung des Zwerchfells erhöht den Druck in der 
Brusthöhle und führt zur Exhalation. Siehe ► Abb. 48.11 ; 

► Animation 48.2 

■ Während Perioden, in denen der Stoffwechsel erhöht ist, 
wie bei anstrengender körperlicher Tätigkeit, wird das 
Luftvolumen, das ein- und ausgeatmet wird, durch die 
Aktivität der Zwischenrippenmuskeln größer. 

48.4 Atemgase werden im Blut transportiert 

■ O 2 bindet reversibel an Hämoglobin in den Erythrocyten. 
Jedes Hämoglobinmolekül kann maximal vier O 2 -Mole¬ 
küle binden. Weil eine positive Kooperativität besteht, 
hängt die Affinität des Hämoglobins für O 2 vom p 02 ab, 
dem das Hämoglobin ausgesetzt ist. Deshalb nimmt Hämo¬ 
globin O 2 auf, wenn das Blut durch respiratorische Organe 
wie Kiemen oder Lungen fließt, und gibt O 2 an stoffwech¬ 
selaktive Gewebe ab. Siehe ► Abb. 48.12; ► Activity 48.2 

■ Myoglobin dient in Muskeln als O 2 -Speicher. 

■ Es gibt mehrere Hämoglobintypen. Fetales Hämoglobin 
hat eine höhere O 2 -Affinität als das Hämoglobin eines Er¬ 
wachsenen, sodass fetales Blut in der Placenta O 2 aus dem 
Blut der Mutter aufnehmen kann. Siehe ►Abb. 48.13; 

► Activity 48.3 

■ CO 2 wird im Blut vor allem in Form von Hydrogencarbo¬ 
nationen (HCO 3 ) transportiert. Siehe ► Abb. 48.14 


Teil IX 






Teil IX 


1496 


48 Gasaustausch 


48.5 Die Atmung wird homöostatisch reguliert 

■ Der Grundrhythmus der Atmung erfolgt unwillkürlich. Er 
wird von Neuronen in der Medulla oblongata generiert 
und von höheren Gehimarealen moduliert. Das wichtigs¬ 
te Feedback-Signal für die Atmung ist der CO 2 -Gehalt im 
Blut. Siehe ► Abb. 48.15,48.16 

■ Der Atemrhythmus ist sensitiv für das Feedback von Che- 
mosensoren auf der ventralen Oberfläche der Medulla 


oblongata und in Gewebeknoten auf den großen Blutge¬ 
fäßen, die das Herz verlassen. Siehe ► Abb. 48.17 

Siehe ► Activity 48.4 für eine Zusammenfassung des Fern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 48.4 Concept Matching: Gas Exchange 

www.Fifel le.com/ac4 8.4 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Atemgase diffundieren von Bereichen mit einem höheren 
Partialdruck hin zu Bereichen mit einem niedrigeren Parti¬ 
aldruck (► Abschn. 48.1). 

■ Bei steigender Temperatur nimmt die Föslichkeit von Sau¬ 
erstoff in Wasser ab. Gleichzeitig steigt die Stoffwechselrate 
aquatischer ektothermer Tiere (► Abschn. 48.1). 

■ Bei Insekten sorgt ein verzweigtes System luftgefüllter Röh¬ 
ren (Tracheen) im Körper für den Gasaustausch (► Abschn. 
48.2). 

Originalliteratur: Hertz SK, Bradley TJ (2005) Nature 433: 
516-519 

Das System, das den Körper eines Insekts mit Fuft versorgt, be¬ 
steht aus Tracheen, die sich verzweigen und den Austausch von 
O 2 und CO 2 mit den Geweben ermöglichen. Die feinsten die¬ 
ser Röhren haben einen Durchmesser unter 1 pm. Die Eingänge 
zum Tracheensystem an der Körperoberfläche sind die Stigmen. 
Sie können geöffnet oder geschlossen werden, und das manch¬ 
mal in rascher Folge (Flatterphase). 

Um die Funktionsweise des Tracheensystems zu untersuchen, 
hat man winzige Plastikröhren in die Tracheen von Puppen 
des Atlasspinners (Attacus atlas , ein riesiger Nachtfalter) ein¬ 
gebracht. Diese Röhrchen waren mit Sensoren verbunden, die 
die CO 2 -Abgabe der Tracheen und die O 2 -Konzentration in den 
Tracheen maßen. Die Puppen hingen in Kammern, in denen die 
Fuft die normale atmosphärische Zusammensetzung hatte. Es 
wurde protokolliert, wie sich die Stigmen verhielten, und die 
Rate des freigesetzten CO 2 sowie der O 2 -Partialdruck in den 
Tracheen gemessen (►Abb. A). Der Gasdruck ist in Kilopas¬ 
cal (kPa) angegeben. 

Um zu testen, wie sich die Stigmen bei verschiedenen atmo¬ 
sphärischen Bedingungen verhalten und welche Auswirkungen 
dies auf die CO 2 -Abgabe und die O 2 -Konzentrationen hat, 
variierten die Forscher den Sauer Stoffanteil der Atmosphäre, 
die die Puppen umgab (in den Diagrammen mit roten Finien 
dargestellt). Dann maßen sie die CO 2 -Abgabe und den O 2 -Par¬ 
tialdruck in den Tracheen während der Flatterphase (► Abb. B). 
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Aufgaben 

1. Umrechnungsfaktor: 1 kPa = 7,5 mmHg. Berechnen Sie die 
Veränderung des pÜ 2 in der Einheit mmHg während einer 
typischen Flatterphase. Wie hoch ist in jedem der drei Expe¬ 
rimente, die in ► Abb. B dargestellt sind, der pÜ 2 in mmHg 
in der Atmosphäre und in den Tracheen ungefähr? 

2. Bedenken Sie, welche Aufgabe die Tracheen der Insekten 
erfüllen, und erläutern Sie, weshalb der pC >2 in den Tracheen 
so stark ansteigt, wenn die Stigmen geöffnet sind, und dann 
im Fauf der Zeit sinkt. Wie wirkt sich die Flatterphase auf 
den pÜ 2 aus? 

3. Möglicherweise verhindert die Flatterphase, dass der pÜ 2 
so hoch wird, dass es zu einer Sauer Stoffvergiftung kommt. 
Scheint Ihnen diese Hypothese plausibel, wenn Sie die Da¬ 
ten in ► Abb. B betrachten? Erläutern Sie Ihre Antwort. 
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Fabrice Muamba (rechts) hatte großes Glück, denn er überlebte einen Herzstillstand, 
verursacht durch hypertrophe Kardiomyopathie, die häufigste Todesursache bei jungen 
Leistungssportlern. Es stellt sich die Frage nach der Ursache dieser Erkrankung und den 
Möglichkeiten einer Vorbeugung oder Behandlung 
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Faszination Forschung: Sportler mit großen Herzen 

Fabrice Muamba war ein beliebter englischer Fußball¬ 
spieler. Am 17. März 2012 kollabierte der 23-jährige 
Fabrice bei einem Pokalspiel plötzlich auf dem Spielfeld. 
Sofort versorgten ihn ein Ärzteteam und ein Kardiolo¬ 
ge, der zufällig als Zuschauer anwesend war. Fabrice 
erhielt mehrere Schocks mit einem Defibrillator und 
eine Herz-Lungen-Wiederbelebung. Er wurde sofort ins 
Krankenhaus gebracht, aber sein Herz hatte 78 min lang 
ausgesetzt. Dennoch überlebte er und konnte bereits am 
16. April wieder entlassen werden. Doch es gibt eine 
lange Liste junger, gut trainierter Athleten, die bei körper¬ 
licher Belastung an einem Herzstillstand gestorben sind. 
Plötzlicher Herztod ist die häuügste Todesursache bei 
Leistungssportlern. In den meisten Fällen ist die Ursache 
kein Herzinfarkt, sondern eine Erkrankung, die hypertro¬ 
phe Kardiomyopathie (HCM). 

Unser Herz ist eine Muskelpumpe und schlägt in Ruhe 
durchschnittlich 60- bis 70-mal pro Minute. Jeder Herz¬ 
schlag treibt rund 70 ml Blut durch den Körper; das sind 
3001 pro Stunde, 72001 pro Tag und 2,6 Mio. 1 pro Jahr - 
und das alles ohne Pausen und ohne die Steigerungen bei 
körperlicher Aktivität mit einzubeziehen. 

Plötzliches Herzversagen ist in Deutschland für 100.000- 
150.000 Todesfälle pro Jahr verantwortlich. Herzversagen 
resultiert in den meisten Fähen aus einer Blockade der 
Gefäße, die den Herzmuskel mit Blut versorgen, und das 
Risiko steigt mit zunehmendem Alter an. Die häuügste 
Ursache für Herzversagen bei Sportlern ist jedoch kei¬ 
ne Gefäßblockade, sondern es sind Genmutationen, die 
die kontraktilen Proteine des Herzens betreffen. Unge¬ 
fähr 1000 solche Mutationen hat man identifiziert und 
etwa einer von 500 Menschen ist davon betroffen. Die 
meisten Menschen mit einer diesen Mutationen führen 
ein normales Leben. Weshalb sind sie dann so gefähr¬ 
lich für Sportler? Die Mutationen bewirken, dass sich der 
Herzmuskel weniger effizient kontrahiert. Besonders bei 
Leistungssportlern vergrößert sich das Herz, um diesen 
Zustand zu kompensieren. Die Herz wände können so dick 
werden, dass sie verhindern, dass das Blut aus dem Her¬ 
zen gepumpt wird. Außerdem kann diese Größenzunah¬ 
me die elektrischen Impulse stören, die die Kontraktion 
des Herzmuskels koordinieren. Dies führt zu Herzstill¬ 
stand. Die Diagnosemöglichkeiten für eine HCM werden 
jedoch immer besser, und viele betroffene Athleten geben 
ihren Sport lieber auf, statt das Risiko des Herztods auf 
sich zu nehmen. 

Kann eine HCM behandelt werden? 

In „Experiment: Stilllegung mutierter Myosingene“ in 
► Abschn. 49.3 und in ► „Faszination Forschung“ am En¬ 
de dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


49.1 Kreislaufsysteme erfüllen 
viele Funktionen 

Ein Kreislaufsystem besteht im Tierreich aus einer muskulösen 
Pumpe (dem Herzen), einer Körperflüssigkeit (Blut oder Hämo- 
lymphe) und einer Reihe von Leitungsgefäßen (Blutgefäße, 
Adern), durch welche die Zirkulation der Flüssigkeit im Kör¬ 
per erfolgt. Herz, Blut/Hämolymphe und Gefäße werden auch 
gemeinsam als Herz-Kreislauf-System oder kardiovaskulä¬ 
res System bezeichnet (vom griechischen kardia für „Herz“ 
und vom lateinischen vasculum für „kleines Gefäß“). In vor¬ 
angegangenen Kapiteln haben Sie erfahren, wie Kreislaufsys¬ 
teme Wärmeenergie, Hormone, Atemgase, Erythrocyten (rote 
Blutzellen), Thrombocyten (Blutplättchen) sowie Zellen und 
Moleküle des Immunsystems transportieren. In den folgenden 
Kapiteln kommt der Transport von Nährstoffen und Abfall¬ 
produkten hinzu. Im jetzigen Kapitel geht es zunächst um die 
Kreislaufsysteme verschiedener Tiergruppen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ein Kreislaufsystem transportiert Zellen und Stoffe durch den 
Körper. 

■ Sehr kleine oder wenig kompakt gebaute größere Organismen 
haben oft kein Kreislaufsystem. Ihre Zellen werden durch direk¬ 
ten Austausch mit der Umgebung versorgt. 

■ Kreislaufsysteme verteilen extrazelluläre Flüssigkeit mithilfe ei¬ 
nes Herzens im Körper. So werden Nährstoffe, Atemgase, Abfall¬ 
stoffe und andere Materialien sowie Wärme verteilt. 


Manche Tiere kommen 
ohne Kreislaufsystem aus 

Einzellige Organismen können ihren gesamten Bedarf durch 
direkten Austausch mit der Umwelt decken. Solche Einzeller 
findet man vorwiegend in aquatischen oder sehr feuchten terrest¬ 
rischen Lebensräumen. Desgleichen sind zahlreiche aquatische 
Tiere, obwohl Vielzeller, so klein, dünn oder porös, dass ah ihre 
Zehen dem Außenmilieu nahe sind. Solche Tierarten benötigen 
oft kein Kreislaufsystem, weil Nährstoffe, Atemgase und Ab¬ 
fallprodukte direkt durch Diffusion zwischen allen Zehen und 
dem Außenmedium ausgetauscht werden können. 

Ahe Zehen eines Schwamms, egal wie groß er ist, stehen in 
direktem Kontakt mit dem sie umgebenden Wasser, das über 
zahlreiche winzige Poren in den Körper eintritt, dort durch 
viele kleine Hohlräume zirkuliert und über einen großen zentra¬ 
len Hohlraum wieder austritt (► Abb. 48.1b). Bei Nesseltieren 
und Plattwürmern werden die Zellen einerseits direkt über die 
Haut, andererseits von einem stark verzweigten Verdauungstrakt 
versorgt, der zugleich die Rohe eines Kreislaufsystems über¬ 
nimmt. Man nennt dies ein GastrovaskularSystem. Es bringt 
wie beim Schwamm das Außenmedium ins Innere des Tieres, 
allerdings nicht über viele Poren, sondern über eine einzelne 
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Mundöffnung; sie dient zugleich als After. Sehr kleine Tiere oh¬ 
ne Kreislaufsystem können eine hohe Stoffwechselrate haben 
und sehr aktiv sein, aber größere Tiere ohne Kreislaufsystem, 
wie Schwämme, Nesseltiere und Plattwürmer, sind in der Regel 
sessil, langsam kriechend oder planktonisch schwebend. Große, 
aktive, kompakt gebaute Tiere mit schneller Lokomotion brau¬ 
chen ein Kreislaufsystem. 


Kreislaufsysteme können offen oder 
geschlossen sein 

Die Zellen von Tieren sind überall dort, wo sie nicht in direktem 
Kontakt mit dem Außenmedium stehen, von extrazellulärer 
Flüssigkeit umgeben und werden von ihr versorgt. Aus die¬ 
ser Flüssigkeit stammen Sauerstoff, Betriebsstoffe, Baustoffe, 
Signalstoffe und Mineralionen. Umgekehrt werden die Ab¬ 
fallstoffe des Zellstoffwechsels dorthin abgegeben. Bei einem 
offenen Kreislaufsystem besteht keine Auftrennung in inter¬ 
stitielle Flüssigkeit, Lymphe und Blut; in diesem Fall spricht 
man von einer einheitlichen Hämolymphe. Extrazelluläre Flüs¬ 
sigkeit und Hämolymphe sind hier also das Gleiche. Offene 
Kreislaufsysteme weisen eine muskulöse Pumpe auf, ein Herz, 
das die Hämolymphe über ableitende Gefäße - Arterien - 
durch den Körper treibt. Sie verlässt die Arterien des Kreislauf¬ 
systems, sickert über Spalten zwischen Muskeln und anderen 
Organen durch die Gewebe, sammelt sich in Lakunen und fließt 
dann direkt oder über zuleitende Gefäße - Venen - in das 
Herz zurück, von wo sie erneut durch den Körper gepumpt 
wird. Im Gegensatz dazu ist die zirkulierende Flüssigkeit ei¬ 
nes geschlossenen Kreislaufsystems, also das Blut (bestehend 
aus Blutplasma und Blutzellen), durchgehend von den ande¬ 
ren Körperflüssigkeiten getrennt, indem die Arterien mit den 
Venen über kleinste Gefäße, die Kapillaren, verbunden sind. 
Blutzellen und Makromoleküle bleiben meist im geschlossenen 
Kreislaufsystem, doch Wasser und niedermolekulare Solute tre¬ 
ten aus den Kapillaren, die hierfür hoch permeabel sind, in die 
umgebende interstitielle Flüssigkeit, mit der die Zellen aller 
Gewebe in direktem Kontakt stehen. 

Bei Tieren mit einem geschlossenen Kreislaufsystem ist die 
extrazelluläre Flüssigkeit also in verschiedene Flüssigkeiten un¬ 
terteilt, zwischen denen ein Stoffaustausch besteht: in das Blut¬ 
plasma, die interstitielle Flüssigkeit, die Lymphe, die Hirnflüs¬ 
sigkeit und einige andere. Die Wassermenge im Körper hängt 
vom Körpergewicht, Geschlecht und Alter ab. Ein erwachsener 
Mann von 75 kg Körpergewicht weist (stark vereinfacht gerech¬ 
net) einen Körperwassergehalt von 451 auf (60%), davon 301 
Zellwasser (zwei Drittel) und 151 extrazelluläre Flüssigkeit (ein 
Drittel). Davon entfallen wiederum etwa zwei Fünftel (61) auf 
die interstitielle Flüssigkeit (inklusive Lymphe). Ein weiteres 
Fünftel (31) entfällt auf das Blutplasma, was zusammen mit 
den Blutzellen etwa 61 Blut ergibt. Die restlichen 61 verteilen 
sich auf die verschiedenen anderen wässrigen Kompartimente 
des Körpers. 


Querverweis 

► Abschn. 39.2 und ► Abb. 39.4 beschreiben die verschie¬ 
denen Kategorien extrazellulärer Flüssigkeit im Körper. 
Sie schaffen ein inneres Milieu, das den Stoffwechsel aller 
Körperzellen ermöglicht. 


Offene Kreislaufsysteme bewegen 
extrazelluläre Flüssigkeit 

Offene Kreislaufsysteme findet man bei den Arthropoden und 
vielen Mollusken wie auch bei einigen anderen Wirbellosen¬ 
gruppen. In diesen Systemen unterstützt eine muskulöse Pumpe 
(Herz) die Bewegung der Hämolymphe durch Gefäße, die in 
verschiedene Körperregionen führen. Die Flüssigkeit sickert aus 
den Gefäßen durch die Gewebe, bevor sie zum Herzen zurück¬ 
kehrt. Bei Arthropoden (► Abb. 49.1a) kehrt die Körperflüssig¬ 
keit durch Öffnungen, sogenannte Ostien (Singular: Ostium), 
zum Herzen zurück. Die Ostien weisen Ventilklappen auf, die es 
der Hämolymphe ermöglichen, in das entspannte Herz zurück¬ 
zukehren, aber verhindern, dass sie wieder zurückströmt, wenn 
sich das Herz kontrahiert. Bei einer Muschel (►Abb. 49.1b) 
sammeln offene Gefäße (Venen) die Hämolymphe aus verschie¬ 
denen Körperregionen und führen sie zum Herzen zurück. Die 
Hämolymphe sickert bei offenen Kreisläufen auch zwischen die 
Muskeln und wird bei deren Bewegung vorangetrieben. 

Wenn Sie den Eindruck haben, dass offene Kreislaufsysteme 
ineffizient sind und nur langsame Tiere wie Muscheln und 
Schnecken versorgen können, dann denken Sie an die Krebse, 
Spinnen und Insekten mit ihren offenen Kreislaufsystemen. 


Geschlossene Kreislaufsysteme lassen Blut 
durch Gefäße zirkulieren 

In einem geschlossenen Kreislaufsystem halten Arterien, Kapil¬ 
laren und Venen das zirkulierende Blut von der interstitiellen 
Flüssigkeit getrennt. Das Blut wird von einem oder mehreren 
Herzen durch das Kreislaufsystem gepumpt, und einige Kompo¬ 
nenten des Blutes verlassen die Gefäße niemals. Geschlossene 
Kreislaufsysteme sind typisch für Wirbeltiere (Vertebraten), 
Ringelwürmer (Anneliden) und einige andere Wirbellosengrup¬ 
pen wie Cephalopoden. 

Ein einfaches Beispiel für ein geschlossenes Kreislaufsystem 
ist dasjenige des Regenwurms (►Abb. 49.1c). Ein großes, 
unpaares Bauchgefäß (Ventralgefäß) transportiert Blut vom Vor¬ 
derende zum Hinterende. Kleinere Gefäße zweigen ab und 
transportieren das Blut zu noch kleineren Gefäßen (Kapillaren), 
die das Gewebe in jedem Segment des Wurmkörpers versorgen. 
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a Arthropoden 

c \ 


Ein muskulöses, schlauchförmiges Herz pumpt die Hämolymphe 
in verschiedene Körperregionen. Sie sickert durch das Gewebe 
und gelangt durch Ostien genannte Öffnungen in das Herz. 



b Mollusken 



"\ 

Bei Mollusken sammelt ein System von Gefäßen die Hämo¬ 
lymphe im Interzellularraum und führt sie zum Herzen zurück. 

v___ J 


Fußarterie 


Kieme 


Magen 
Darm 


Herz 


Fußvene 

Mantel 


Fuß 



c Anneliden 


Lateral herzen 

(verbinden beide Hauptgefäße) 


In Kapillaren 
findet der Stoff¬ 
austausch zwi¬ 
schen Blut und 
interstitieller 
Flüssigkeit statt. 


( ^ 

Bei Anneliden pumpen 

muskulöse Lateralherzen 
Blut durch ein System 
geschlossener Gefäße. 




Abb. 49.1 Kreislaufsysteme. Arthropoden, hier durch ein Insekt 
(Schabe) illustriert (a), und viele Mollusken, wie hier eine Muschel (b), 
haben ein offenes Kreislaufsystem. Die Hämolymphe wird von einem 
schlauchförmigen Herz in Gefäße gepumpt, die die Hämolymphe in 
verschiedene Körperregionen lenken und sich dort in den Interzellular¬ 
raum öffnen, c Anneliden wie Regenwürmer haben ein geschlossenes 
Kreislaufsystem, bei dem die zellulären und makromolekularen Ele¬ 
mente des Blutes in einem Gefäßsystem eingeschlossen sind und das 
Blut von einem oder mehreren muskulösen Herzen durch diese Gefäße 
gepumpt wird. Regenwürmer tauschen Atemgase über ihre Haut aus 
(Hautatmung), ihr Darm resorbiert Nährstoffe, ihre Nierenorgane be¬ 
seitigen Abfallstoffe. Der Kreislauf verbindet dies mit allen Geweben 


In den Kapillaren findet per Diffusion ein Austausch von Atem¬ 
gasen, Nährstoffen und Stoffwechselprodukten zwischen Blut 
und interstitieller Flüssigkeit statt. Das Blut strömt dann aus den 
Kapillaren in größere Gefäße, die zu einem großen, unpaaren 
Rückengefäß (Dorsalgefäß) führen. Das Rückengefäß transpor¬ 
tiert das Blut vom Hinterende des Körpers zum Vorderende. 
Fünf paarige, muskulöse Gefäße im vorderen Bereich verbinden 
Bauch- und Rückengefäß und vervollständigen als Pumpen den 
Kreislauf; sie werden als Lateralherzen (Seitenherzen) bezeich¬ 
net. Die Richtung der Zirkulation wird durch Einwegventile im 
Rückengefäß und in den Lateralherzen bestimmt. 

Ein geschlossenes Kreislaufsystem weist gegenüber einem offe¬ 
nen Kreislaufsystem mehrere Vorteile auf: 

■ Blut kann rascher durch Gefäße als durch Interzellularräume 
fließen und daher Nährstoffe und Abfallprodukte schneller 
zu den einzelnen Geweben schaffen beziehungsweise sie von 
dort abtransportieren. 

■ Durch einen wechselnden Durchmesser (und deshalb auch 
Widerstand) in den Gefäßen können geschlossene Systeme 
bestimmte Gewebe gezielter und dosierter durchbluten. 

■ Spezialisierte Zellen und Makromoleküle, die Hormone und 
Nährstoffe transportieren, können in den Gefäßen gehalten 
werden, ihre Fracht aber an diejenigen Gewebe abgeben, von 
denen sie benötigt wird. 

Bei all diesen Vorteilen eines geschlossenen Kreislaufsystems 
fragen Sie sich vielleicht, wie viele Tierarten mit offenen Kreis¬ 
laufsystemen so aktiv sein können. Im Fall der Insekten ist die 
Antwort klar: Insekten stützen sich beim respiratorischen Gas¬ 
austausch nicht auf ihr Kreislaufsystem (► Abb. 49.4). Man hat 
außerdem herausgefunden, dass auch innerhalb eines offenen 
Kreislaufsystems durch die Größe und die strömungsdynami¬ 
sche Anordnung der Hämolymphspalten eine gezielte, besse¬ 
re Versorgung bestimmter Gewebe, beispielsweise bestimmter 
Muskeln, möglich ist. 


49.1 Wiederholung 

Kreislaufsysteme bestehen aus einer Pumpe und einem 
offenen oder geschlossenen Gefäßsystem, in dem eine 
Flüssigkeit Sauerstoff, Nährstoffe, Abfallprodukte und 
eine Vielzahl weiterer Substanzen sowie Wärme transpor¬ 
tiert. Der Strom in die Gewebe und aus ihnen heraus kann 
in geschlossenen Gefäßsystemen schneller erfolgen, und 
je nach Bedarf können bestimmte Gewebe gezielter ver¬ 
sorgt werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die verschiedenen Funktionen der Kreislaufsysteme 
beschreiben können. 

■ erläutern können, weshalb manche Tiere ohne Kreis¬ 
laufsystem leben können. 
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■ die Unterschiede zwischen Hämolymphe, Blutplasma 
und interstitieller Flüssigkeit beschreiben können. 

■ Merkmale benennen können, die ein geschlossenes 
Kreislaufsystem effizienter machen als ein offenes. 

_ 7_ 

1. Beschreiben Sie, wie Kreislaufsysteme die Muskelarbeit un¬ 
terstützen. 

2. Ein Schwamm ist oft weder klein noch dünn. Wie kann er 
ohne Kreislaufsystem leben? 

3. Erläutern Sie die Bedeutung extrazellulärer Flüssigkeit bei 
großen, mobilen Tieren. 

4. Wie unterstützt ein geschlossenes Kreislaufsystem die 
Kampf-oder-Flucht-Reaktion? 


Dieser Überblick über die offenen und geschlossenen Kreislauf¬ 
systeme von Wirbellosen hat Sie in einige Grundkonzepte von 
Kreislaufsystemen eingeführt. Nun werden Sie Näheres über die 
besonders komplexen Kreislaufsysteme der Wirbeltiere erfah¬ 
ren. 

49.2 Bei Wirbeltieren haben sich aus 
einem einfachen Kreislauf 
doppelte Kreisläufe entwickelt 

Wirbeltiere haben ein geschlossenes Kreislaufsystem und ein 
Herz mit zwei bis vier Kammern. Wenn sich eine Herzkammer 
kontrahiert, übt sie Druck auf das Blut aus. Daraufhin strömt 
das Blut aus dem Herzen in die Gefäße, wo der Druck geringer 
ist. Der Widerstand beim Durchströmen der Gefäße vermin¬ 
dert den Druck, den das Herz erzeugt. Ventile beziehungsweise 
Klappen verhindern einen Rückstrom des Blutes, wenn das Herz 
sich zyklisch kontrahiert und wieder entspannt. Beim Vergleich 
der Kreislaufsysteme der verschiedenen Wirbeltierklassen wird 
ein evolutionärer Trend deutlich: Mit zunehmender Komplexität 
der Kreislaufsysteme kommt es zu einer immer vollständigeren 
Trennung zwischen dem Blut, das durch die Atemorgane kreist 
(Kiemen oder Lungen), und dem Blut, das im übrigen Körper 
zirkuliert. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das Kreislaufsystem der meisten Fische ist ein einfacher Kreis¬ 
lauf, bei dem Blut mit einem zweikammerigen Herzen durch die 
Kiemen und von dort zu den anderen Organen des Körpers ge¬ 
pumpt wird. 

■ Lungenfische besitzen eine evolutionäre Übergangsform zwi¬ 
schen einem einfachen Kreislauf und einem getrenntem Lungen- 
und Körperkreislauf, wie ihn viele Landwirbeltiere aufweisen. 


■ Bei Amphibien spielt Hautatmung eine große Rolle. Ihr Herz ist 
zweikammerig. 

■ Die meisten Reptilien haben ein dreikammeriges Herz, mit dem 
sie den Blutstrom in den Lungenkreislauf kontrollieren können. 
Das ermöglicht ihnen, Energie zu sparen, wenn sie nicht atmen. 

■ Die Trennung von Lungen- und Körperkreislauf bei Krokodilen, 
Vögeln und Säugern mit ihren vierkammerigen Herzen ma¬ 
ximiert den Sauerstofftransport zu den Körperzellen und den 
Gasaustausch in den respiratorischen Geweben. Doppelte Kreis¬ 
läufe können mit unterschiedlichem Druck in jedem Kreislauf 
arbeiten. 

Bei Fischen wird das Blut vom Herzen in die Kiemen gepumpt, 
durchströmt dann die Körpergewebe und fließt schließlich zu¬ 
rück zum Herzen - in einem einfachen Kreislauf. Bei Vögeln 
und Säugern wird das Blut in einem Lungenkreislauf vom Her¬ 
zen in die Lunge und zurück in das Herz gepumpt, anschließend 
in einem Körperkreislauf vom Herzen in den übrigen Körper 
und zurück zum Herzen (doppelter Kreislauf). Bei Amphibien 
und den meisten Reptilien finden wir verschiedene Anpassun¬ 
gen, die den Blutstrom unvollständig in einen Lungen- und 
einen Körperkreislauf trennen. 

Sowohl der Lungen- als auch der Körperkreislauf beginnen mit 
Gefäßen, die Blut vom Herzen wegführen, den Arterien. Die¬ 
se verzweigen sich in kleinere Gefäße, die Arteriolen, die Blut 
in ein Kapillarnetz (Kapillarbett) leiten. Kapillaren sind fei¬ 
ne, dünnwandige Gefäße, in denen ein Stoffaustausch zwischen 
Blut und interstitieller Flüssigkeit stattfindet. Kleine Gefäße, die 
Venolen, transportieren das Blut aus dem jeweiligen Kapillar¬ 
netz ab. Die Venolen vereinigen sich zu größeren Gefäßen, den 
Venen, die das Blut zurück zum Herzen führen. 

Sie können die stammesgeschichtliche Entwicklung des Kreis¬ 
laufsystems von Wirbeltieren verfolgen, indem Sie die Kreis¬ 
laufsysteme von Fischen, Lungenfischen, Amphibien, Reptilen, 
Krokodilen, Vögeln und Säugern vergleichend betrachten. 

Bei Fischen bildet das Kreislaufsystem 
einen einzigen Kreislauf 

Das Fischherz wird als zweikammerig bezeichnet, weil es 
nur über eine Vor- und eine Hauptkammer verfügt. Genau 
genommen sind es jedoch vier in Serie hintereinander ange¬ 
ordnete Kompartimente, die hier für Knochenfische genauer 
beschrieben sind. Blut, das aus allen Teilen des Körpers zu¬ 
rückfließt, sammelt sich im Sinus venosus (Venensinus), der 
in das muskulöse Atrium mündet (Plural: Atrien; auch Vor¬ 
hof oder Vorkammer genannt). Das Atrium pumpt Blut in eine 
noch muskulösere Kammer, den Ventrikel (auch Herzkam¬ 
mer oder Hauptkammer genannt). Der Ventrikel kontrahiert 
und pumpt Blut in den nächsten sehr elastischen Abschnitt, 
den Bulbus arteriosus (Arterienbulbus). Der Druck, mit dem 
der Ventrikel das Blut pumpt, dehnt den Bulbus arteriosus, und 
weil dieser sich elastisch dehnt und verengt, werden die Blut¬ 
druckschwankungen ausgeglichen, die durch das Schlagen des 
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Herzens entstehen. Das arterielle Blut, das den Bulbus arteriosus 
unter Druck verlässt, fließt durch die Kiemen, wo Atemgase aus¬ 
getauscht werden. Blut, das die Kiemen verlässt, sammelt sich 
in einer großen Arterie, der dorsalen Aorta (Hauptschlagader), 
die es an kleinere Arterien und Arteriolen verteilt, welche zu al¬ 
len Organen und Geweben des Körpers führen. In den Geweben 
strömt Blut durch die Kapillarnetze, sammelt sich in den Veno- 
len und Venen und kehrt schließlich zum Sinus venosus zurück. 
Den unidirektionalen Strom des Blutes ermöglichen bei diesem 
Kreislauf Ein wegklappen zwischen dem Sinus venosus und dem 
Atrium, zwischen dem Atrium und dem Ventrikel und zwischen 
dem Ventrikel und dem Bulbus arteriosus. 


0 2 -reiches Blut 
0 2 -armes Blut 


Kiemen 


Die meisten Fische haben 
ein zweikammeriges Herz 
mit einem Atrium und einem 
Ventrikel sowie zusätzlich 
einen Sinus venosus und 
einen Bulbus arteriosus. 



Venen 


Aorta 


Arterien 


Körper¬ 

kapillaren 


Der größte Teil des Drucks, der durch die Kontraktion des Her¬ 
zens an das Blut weitergegeben wird, geht durch den hohen 
Strömungswiderstand in den engen Kiemenlamellen verloren, 
durch die das Blut gepumpt wird (► Abb. 48.5). Infolgedessen 
steht das Blut, das aus den Kiemen in die Aorta gelangt, unter 
geringem Druck, und dies begrenzt beim Kreislaufsystem der 
Fische die maximale Kapazität, die Gewebe mit Sauerstoff und 
Nährstoffen zu versorgen. Offensichtlich hindert dieser mäßige 
arterielle Blutdruck große Thunfische und Schwertfische jedoch 
nicht daran, extrem schnell und ausdauernd zu schwimmen. 
Mit anderen Worten: Dieses im Vergleich zum Säugerkreislauf 
weniger effiziente System ist für den Bedarf der Fische völlig 


ausreichend und besticht durch seine Einfachheit. 


Der evolutionäre Übergang von der Wasser- zur Fuftatmung 
hatte wichtige Konsequenzen für das Kreislaufsystem von Wir¬ 
beltieren. Ein Beispiel, wie sich das System verändert hat, um 
eine einfache Funge zu versorgen, liefern die afrikanischen Fun¬ 
genfische (Gattung Protopterus). 


Bei Lungenfischen hat sich ein Organ 
zur Luftatmung entwickelt 


Fungenfische leben in Tümpeln, deren Sauerstoffgehalt peri¬ 
odisch sehr gering wird, oder sie müssen sogar damit fertig 
werden, dass ihr aquatischer Febensraum völlig austrocknet. In 
Anpassung an diese Situation haben sie eine Aussackung des 
Vorderdarms entwickelt, die ihnen als Funge dient. Diese Fun¬ 
ge enthält zahlreiche dünnwandige Blutgefäße; daher kann Blut, 


das durch diese Gefäße fließt, Sauerstoff aus der Fuft aufneh¬ 
men, die der Fisch in seine Funge schluckt. 

Wie macht sich das Kreislaufsystem dieses neue Organ zunutze? 
Bei Fischen zweigen die Kiemenfilamente von unterstützenden 
Kiemenbögen ab (►Abb. 48.5). Das Blut strömt in einer affe¬ 
renten Arteriole in den Kiemenbogen und verlässt ihn über eine 
efferente Arteriole. Bei Fungenfischen sind die Blutgefäße im 
hinteren Paar Kiemenarterien modifiziert, sodass sie Blut zur 
Funge zu leiten, und ein neues Blutgefäß führt sauerstoffreiches 
Blut von der Funge zurück zum Herzen. Zudem sind die Kie¬ 
menfilamente von zwei vorderen Kiemenbögen zurückgebildet, 
und ihre ehemaligen Adern leiten Blut aus dem Herzen direkt 
zur dorsalen Aorta. Da mehrere Kiemenbögen ihre Kiemen¬ 
filamente behalten haben, kann der afrikanische Fungenfisch 
sowohl Fuft als auch Wasser atmen. 



Kiemen 


vorne 


Ventrikel 


Atrien 


Körper¬ 

kapillaren 


Das Herz eines Lungenfischs 
ist dreikammerig mit einem 
Ventrikel und zwei Atrien. Ein 
Atrium erhält 0 2 -reiches Blut 
aus der Lunge, das andere 02- 
armes Blut aus dem Körper, 
v_ J 


0 2 -reiches Blut 
■ 0 2 -armes Blut 


Kiemen- 

Bypass 

(Umgehung) 

Lungen¬ 

kreislauf 

dorsale 

Aorta 

Lungen¬ 

kapillaren 

Körper¬ 

kreislauf 


Das Fungenfischherz weist Anpassungen auf, die seinen 
Blutstrom teilweise in einen Fungen- und einen Körperkreislauf 
trennen. Im Gegensatz zu anderen Fischen besitzt der Fun¬ 
genfisch zwei Atrien, und damit ist das Herz dreikammerig. 
Das linke Atrium erhält sauerstoffreiches Blut aus der Funge, 
das rechte Atrium hingegen sauerstoffarmes Blut aus dem Kör¬ 
per über den Sinus venosus. Diese beiden Blutströme bleiben 
durch ein unvollständiges Septum weitgehend getrennt, wäh¬ 
rend sie durch den Ventrikel und den Bulbus arteriosus fließen. 
Infolgedessen gelangt das sauerstoffreiche Blut überwiegend in 
die vorderen Kiemenarterien, die in die dorsale Aorta führen, 
während das sauerstoffarme Blut vorwiegend zu den hinte¬ 
ren Kiemenbögen mit ihren funktionstüchtigen Kiemen geleitet 
wird. Das Blut, das die hinteren Kiemenbögen verlässt, fließt zur 
dorsalen Aorta und zur Funge. Deshalb kann die dorsale Aorta 
sauerstoffreiches Blut entweder von der Funge (über die vorde¬ 
ren Kiemenbögen) oder von den Kiemenfilamenten der hinteren 
Kiemenbögen erhalten. 

Ganz offensichtlich hat sich die Funge des Fungenfischs phylo¬ 
genetisch entwickelt, um bei einem Wasserbewohner die Sauer¬ 
stoffaufnahme durch die Kiemen zu ergänzen. Wenn das Wasser 
stark mit Sauerstoff gesättigt ist, kann sich der Fungenfisch 
auf seine Kiemenatmung verlassen; in sauerstoffarmem Wasser 
kann er seine Sauerstoffaufnahme durch Fuftschlucken erhöhen. 
Die damit einhergehenden Veränderungen im Gefäßsystem des 
Fungenfischs haben die Bühne für die Evolution eines separaten 
Fungen- und Körperkreislaufsystems bei den Fandwirbeltieren 
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vorbereitet, denn stammesgeschichtlich stehen die Lungenfi- SclUTOpsiden können Lungen- Und 

sehe den Landwirbeltieren von allen rezenten Fischgruppen am Körperkreislauf aUSqezeichnet kontrollieren 
nächsten (►Abb. 32.10) 


Bei Amphibien sind Körper- und Lungenkreislauf 
teilweise getrennt 


Bei adulten Amphibien pumpt ein einziger Ventrikel Blut in die 
Lunge und in den übrigen Körper; zwei Atrien nehmen das Blut 
auf, das zum Herzen zurückkehrt. Der linke Vorhof empfängt 
sauerstoffreiches Blut aus der Lunge, der rechte sauerstoffarmes 
Blut aus dem Körper. Das Herz ist also wie beim Lungenfisch 
dreikammerig. Ein Sinus venosus ist ebenfalls vorhanden. 



Lungen-Haut-Kreislauf 

_A_ 


rechtes 

Atrium 


Lungen- 
und Haut¬ 
kapillaren 


linkes 

Atrium 


Ventrikel 

Aorta 

Körper¬ 

kapillaren 


"V 

Körperkreislauf 


Bei adulten Amphibien sind 
Lungen-Haut-Kreislauf und 
Körperkreislauf funktionell 
weitgehend getrennt, weil sich 
das Blut im Ventrikel aus strö¬ 


mungsdynamischen Gründen 
kaum mischt. Das Herz ist 


dreikammerig. 

\ ___ / 


0 2 -reiches Blut 
0 2 -armes Blut 
Mischblut 


Da beide Atrien Blut in dieselbe Herzkammer schicken, könn¬ 
ten sich sauerstoffreiches und sauerstoffarmes Blut eigentlich 
mischen, sodass das Blut, das in die Gewebe gepumpt wird, 
nicht vollständig mit Sauerstoff beladen wäre. Diese Durch¬ 
mischung findet jedoch nur in begrenztem Maße statt, weil 
anatomische Strukturen im Ventrikel sauerstoffarmes Blut aus 
dem rechten Atrium in den Lungen-Haut-Kreislauf lenken, sau¬ 
erstoffreiches Blut aus dem linken Atrium jedoch in die Aorta. 
Die Durchmischung wird also durch die im Ventrikel herrschen¬ 
de Strömungsdynamik begrenzt. Der Vorteil dieser partiellen 
Trennung von Lungen- und Körperkreislauf ist, dass der ho¬ 
he Strömungswiderstand des gasaustauschenden Organs nicht 
länger zwischen Herz und Gewebe liegt. Das Blut, welches das 
Amphibienherz Richtung Gewebe verlässt, strömt direkt in die 
Aorta und damit unter höherem Druck in den Körper, als es der 
Fall wäre, wenn es zuerst durch das Atemorgan geflossen wäre 
wie bei Fischen. 

Amphibien weisen eine weitere Anpassung auf, um ihr Blut mit 
Sauerstoff anzureichern. Sie können eine beträchtliche Menge 
Sauerstoff über ihre gut durchblutete, feuchte Haut und auch 
über ihren gut durchbluteten Mundhöhlenboden aufnehmen. 
(Bei den übrigen Land Wirbeltieren, den Amnioten, ist Hautat¬ 
mung dagegen durch die sehr trockene und dicke, mit Schuppen, 
Federn oder Hornhaut bedeckte Epidermis praktisch nicht mög¬ 
lich.) 


Wie in ► Kap. 32 besprochen, gehören zur monophyletischen 
Gruppe der Sauropsiden die Vögel sowie die traditionell als 
Reptilien zusammengefassten Schildkröten, Schlangen, Eidech¬ 
sen und Krokodile (► Abb. 32.21,32.22). Krokodile und Vögel, 
die vergleichsweise nahe miteinander verwandt sind, haben 
Herz-Kreislauf-Systeme mit zwei vollständig getrennten Ven¬ 
trikeln, sodass ein vierkammeriges Herz entsteht. Alle anderen 
Sauropsiden haben ein dreikammeriges Herz, weil ihr Ventrikel 
nicht vollständig in eine rechte und eine linke Kammer unterteilt 
ist. 

Wie Sie an Verhalten, Ökologie und Physiologie der Saurop¬ 
siden sehen, handelt es sich auch bei den ektothermen Arten 
(also den Reptilien) oft um aktive, kräftige und schnelle Tiere. 
Aber ihre Aktivität entlädt sich explosionsartig, und zwischen 
diesen Aktivitätsschüben liegen lange Perioden der Inaktivität. 
In diesen inaktiven Phasen ist die Stoffwechselrate der Rep¬ 
tilien als Ektotherme deutlich geringer als der Grundumsatz 
der endothermen Vögel und Säugetiere. Die enorme Spann¬ 
breite der Stoffwechselanforderungen bei Reptilien bedeutet, 
dass sie nicht ständig atmen müssen. Sie zeigen also län¬ 
gere Atempausen, eine sogenannte intermittierende Atmung. 
Manche Reptilien sind ausgezeichnete Taucher und verbringen 
viel Zeit unter Wasser in Apnoe, also ohne jeglichen Gasaus¬ 
tausch. 

Wenn sich diese Tiere in Apnoe befinden, wäre es Energiever¬ 
schwendung für sie, Blut durch die Lunge zu pumpen. Daher 
haben sie im Laufe der Evolution die Fähigkeit entwickelt, Blut 
erst durch die Lunge und dann durch den übrigen Körper zir¬ 
kulieren zu lassen, wenn sie atmen, doch den Lungenkreislauf 
zu umgehen, wenn sie nicht atmen. Wie schaffen sie es, den 
Blutstrom derart umzuleiten? 

Die meisten Reptilien besitzen ein dreikammeriges Herz - die 
Schildkröten, Schlangen und Eidechsen. Der Ventrikel ist durch 
eine nicht durchgehende Scheidewand (Septum) teilweise in 
eine rechte und eine linke Hälfte getrennt. Sauerstoffreiches 
Blut aus der Lunge strömt durch das linke Atrium in die linke 
Hälfte des Ventrikels. Durch das rechte Atrium strömt sau¬ 
erstoffarmes Blut aus dem Körper in die rechte Hälfte des 
Ventrikels. Diese Reptilienarten haben zwei Aorten - eine rechte 
und eine linke. Die linke Aorta ist so positioniert, dass sie sau¬ 
erstoffreiches Blut aus der linken Hälfte des Ventrikels erhält. 
Die rechte Aorta verläuft dagegen so, dass sie Blut von beiden 
Hälften des Ventrikels empfangen kann. 

Wenn das Tier atmet, ist der Widerstand des Lungenkreislaufs 
geringer als der des Körperkreislaufs; daher fließt Blut aus der 
rechten Hälfte des Ventrikels überwiegend in die Lungenarterie 
statt in die rechte Aorta. Wenn das Tier nicht atmet, verengt sich 
die Lungenarterie, der Strömungswiderstand im Lungenkreis¬ 
lauf steigt, und das Blut aus der rechten Hälfte des Ventrikels 
fließt überwiegend in die rechte Aorta. Infolgedessen strömt 
Blut aus beiden Ventrikelhälften durch beide Aorten in den Kör¬ 
perkreislauf. 
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rechte Aorta 


rechtes 

Atrium 


linkes 

Atrium 


Die meisten Reptilien ha¬ 
ben ein dreikammeriges 
Herz mit einem Ventrikel, 
den ein partielles Sep¬ 
tum in zwei verbundene 
Bereiche unterteilt. Da¬ 
durch wird 0 2 -reiches 
Blut in den Körper und 
0 2 -armes Blut in die 
Lunge gelenkt, 
v___y 


linke Aorta 

Ventrikel 


Körper¬ 

kapillaren 


0 2 -reiches Blut 
0 2 -armes Blut 
Mischblut 


Krokodile haben wie Vögel zwei vollkommen getrennte Ventri¬ 
kel, ihr Herz ist also vierkammerig. Anders als Vögel besitzen 
sie jedoch zwei Aorten, eine pro Ventrikel. Zwischen den beiden 
Aorten existiert dort, wo sie das Herz verlassen, eine Verbin¬ 
dung, und diese ermöglicht es ihnen zu regulieren, wie viel Blut 
in den Lungenkreislauf und wie viel Blut in den Körperkreislauf 
gelangt. Wenn ein Krokodil atmet und der Strömungswiderstand 
im Lungenkreislauf gering ist, schließt der Gegendruck des 
stärkeren linken Ventrikels die Klappe zwischen dem rechten 
Ventrikel und der rechten Aorta, sodass alles Blut aus dem rech¬ 
ten Ventrikel gezwungen ist, in den Lungenkreislauf zu fließen. 
Wenn das Tier aufhört zu atmen, verengen sich die Gefäße in der 
Lunge, der Strömungswiderstand im Lungenkreislauf steigt an, 
und Blut aus dem rechten Ventrikel strömt in die rechte Aorta. 
Diese Fähigkeit aller Reptilien, Blut alternativ in ihren Lungen¬ 
oder in ihren Körperkreislauf zu lenken, ist hervorragend an ihre 
intermittierende Atmung angepasst. 



rechte 

Aorta 


linke 

Aorta 


linkes 

Atrium 

linker 

Ventrikel 


Körper¬ 

kapillaren 


0 2 -reiches Blut 
0 2 -armes Blut 
Mischblut 


Krokodile haben ein vierkam- 
meriges Herz mit zwei voll¬ 
ständig getrennten Ventrikeln, 
doch sie können durch eine 
Verbindung zwischen den bei¬ 
den Aorten selektiv Blut in den 
Lungen- oder den Körper¬ 
kreislauf lenken. 

v__y 


Bei Vögeln und Säugern sind Lungen- und 
Körperkreislauf vollständig getrennt 


Das vierkammerige Herz von Vögeln und Säugern trennt 
Lungen- und Körperkreislauf vollständig. Obwohl sie diesen 
Aufbau konvergent (unabhängig voneinander) aus einem drei- 
kammerigen Herz entwickelt haben, sind sich beide Kreislauf¬ 


systeme erstaunlich ähnlich. Lediglich verläuft beim Vogel der 
Aortenbogen nach rechts (entstanden aus der vierten rechten 
Kiemenarterie) und nicht wie beim Säuger nach links (ent¬ 
standen aus der vierten linken Kiemenarterie). Die Trennung 
in Lungenkreislauf und Körperkreislauf bietet diesen aktiven, 
endothermen Tieren mit ihrer stets hohen Stoffwechselrate meh¬ 
rere Vorteile: 

■ Sauerstoffreiches und sauerstoffarmes Blut können sich nicht 
mischen; daher empfängt der Körperkreislauf stets Blut mit 
maximalem Sauerstoffgehalt. 

■ Der respiratorische Gasaustausch ist verbessert, weil das 
Blut mit dem geringsten Sauerstoff- und dem höchsten Koh- 
lenstoffdioxidgehalt in die Lunge geschickt wird. 

■ Durch die vollständige Trennung können der Lungen- und 
der Körperkreislauf mit unterschiedlichem Blutdruck arbei¬ 
ten. 


0 2 -reiches Blut 



^-'Lungen- 
\ kapillaren 

0 2 -armes Blut 


^2 

(miß 

1 



1 

linker 

Ventrikel 


Vögel und Säuger haben 1 
ein vierkammeriges Herz. 

Ihr Lungen- und ihr Körper¬ 
kreislauf sind vollständig 
getrennt. 

._ _ J 

2 ir 


m — rechter 
Ventrikel 




— — Körper- 
kapillaren 


Die Gewebe von Vögeln und Säugern haben eine hohe Stoff¬ 
wechselrate, was besondere Anforderungen an den Austausch 
von Stoffen und Wärmeenergie stellt. Sie weisen daher eine 
sehr hohe Dichte von Blutgefäßen auf, sodass das Herz einen 
hohen Druck erzeugen muss, um den Körperkreislauf zu ge¬ 
währleisten. Der Lungenkreislauf dieser Tiere ist ebenso gut 
durchblutet wie der Körperkreislauf, doch hat die Lunge viel 
weniger Blutgefäße. Daher kann der Lungenkreislauf von Vö¬ 
geln und Säugern bei deutlich geringerem Druck arbeiten - das 
vierkammerige Herz macht dies durch unterschiedliche Wand¬ 
stärken der beiden Ventrikel möglich. 

Activity 49.1 Vertebrate Circulatory Systems 

www.Lifel le.com/ac49. 1 

49.2 Wiederholung 

Das geschlossene Kreislaufsystem der Wirbeltiere hat 
sich aus einem einzigen Kreislauf bei Fischen hin zu ge¬ 
trennten Lungen- und Körperkreisläufen bei Vögeln und 
Säugetieren entwickelt. Ein entscheidender Schritt war 
die Evolution einer einfachen Lunge bei einer Linie luft¬ 
atmender Fische. Weitere Anpassungen bei Amphibien 
und Reptilien führten dazu, dass sauerstoffreiches und 
sauerstoffarmes Blut in teilweise bis weitgehend getrenn¬ 
ten Kreisläufen transportiert wird. Die Reptilien können 
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das Blut entweder in den Lungen- oder in den Körper¬ 
kreislauf leiten. Bei den Säugetieren und Vögeln sind 
beide Kreisläufe vollständig getrennt, sodass sie bei un¬ 
terschiedlichem Druck arbeiten können. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ das Kreislaufsystem der Fische verstehen. 

■ beschreiben können, wie ein Lungenfisch seine Ge¬ 
webe sowohl im Wasser wie auch an der Luft mit 
Sauerstoff versorgen kann. 

■ erläutern können, weshalb Reptilien ihren Lungen- 
und Körperkreislauf auf einzigartige Weise kontrollie¬ 
ren können. 

■ Ihr Wissen über das vierkammerige Herz und einen 
vollständig getrennten Lungen- und Körperkreislauf 
an wenden können, um die Folgen von Herzerkrankun¬ 
gen zu erklären. 


_ 7_ 

1. Erläutern Sie den Blutstrom im Kreislaufsystem eines Fi¬ 
sches. 

2. Lungenfische, die sich in Stillgewässern fortpflanzen, kön¬ 
nen den Sauerstoffgehalt des Wassers, das ihre Eier unmit¬ 
telbar umgibt, erhöhen. Wie bewerkstelligen sie das? 

3. Erläutern Sie, weshalb bei Reptilien das Blut nicht in den 
Lungenkreislauf strömt, wenn sie nicht atmen, und wie dies 
gesteuert wird. 

4. Beim menschlichen Fetus stehen der Aortenbogen und der 
Verzweigungspunkt der beiden Lungenarterien über den 
Ductus arteriosus Botalli in offener Verbindung, um das 
Lungengewebe zu versorgen. Bei der Geburt wird der Duc¬ 
tus durch den Druck der ersten Atemzüge dauerhaft ge¬ 
schlossen. Was sind die Folgen, wenn der Ductus nach der 
Geburt offen bleibt? 


Sie werden nun am Beispiel des Menschen Einzelheiten zur 
Struktur und Funktion des Säugetierherzens erfahren. 

49.3 Die Herzfunktion beruht auf 
den besonderen Eigenschaften 
des Herzmuskels 

In diesem Abschnitt geht es detailliert um die Struktur und 
Funktion das Säugetierherzens am Beispiel des menschlichen 
Herzens. Zunächst verfolgen Sie den Weg des Blutstroms durch 
das Herz und den Körper. Dann erfahren Sie etwas über die be¬ 
sonderen elektrischen Eigenschaften des Herzmuskels, die zu 
rhythmischen Kontraktionen des Herzens führen. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Beim Säugetierherzen strömt das Blut vom rechten Atrium (Vor¬ 
hof) in den rechten Ventrikel (Herzkammer) und von dort in die 
Lunge wie auch vom linken Atrium in den linken Ventrikel und 
von dort in den Körperkreislauf. Klappen verhindern, dass es zu¬ 
rückfließt. 

■ Bei jedem Herzzyklus kontrahieren sich zunächst beide Atrien 
gleichzeitig, dann beide Ventrikel. Anschließend erfolgt die Er¬ 
schlaffung. 

■ Die Aktionspotenziale der Herzmuskelzellen hängen von den Ei¬ 
genschaften der lonenkanäle in ihren Membranen ab. 

Wie das Herz aller Säugetiere besteht auch das menschliche 
Herz aus vier Kammern - einem rechten und einem lin¬ 
ken Atrium und einem rechten und einem linken Ventrikel 
(► Abb. 49.2). Das rechte Atrium erhält Blut vom Körperkreis¬ 
lauf, das linke Atrium erhält Blut vom Lungenkreislauf. Der 
rechte Ventrikel pumpt Blut über die Lungenarterien durch den 
Lungenkreislauf, der linke Ventrikel über die Aorta durch den 
Körperkreislauf. 

Ventile oder Klappen zwischen Atrien und Ventrikeln, die Se¬ 
gelklappen (Atrioventrikularklappen), verhindern den Rück¬ 
fluss von Blut in die Atrien, wenn sich die Ventrikel kontrahie¬ 
ren. Die rechte Atrioventrikularklappe wird Trikuspidalklappe 
genannt, denn sie hat drei Segel. Die linke Atrioventrikularklap¬ 
pe, die Bikuspidalklappe, hat zwei Segel. Man nennt sie auch 
Mitralklappe, da ihre Form an eine Mitra (Bischofsmütze) er¬ 
innert. Zwischen den Ventrikeln und den Arterien, die das Herz 
verlassen, befinden sich ebenfalls Ein wegklappen. Die Pulmo¬ 
nalklappe (Lungenklappe) führt in die Lungenarterien und 
die Aortenklappe in die Aorta. Gemeinsam werden die beiden 
Klappen auch als Taschen- oder Semilunarklappen bezeich¬ 
net, denn ihre Segel sind wie Halbmonde geformt. 


Blut wird vom rechten Ventrikel in die Lunge 
und vom linken Ventrikel in den übrigen Körper 
gepumpt 

Der rechte Vorhof erhält sauerstoffarmes Blut (venöses Blut) 
aus der oberen Hohlvene (Vena cava superior) und aus der un¬ 
teren Hohlvene (Vena cava inferior) (►Abb. 49.2) - beides 
große Venen, die Blut aus der oberen beziehungsweise un¬ 
teren Körperregion aufnehmen. Auch die Venen des Herzens 
selbst entleeren sich in den rechten Vorhof. Aus dem rechten 
Vorhof fließt das Blut durch die Trikuspidalklappe in den rech¬ 
ten Ventrikel. Die Füllung des Ventrikels resultiert größtenteils 
aus einem passiven Blutstrom, wenn das Herz zwischen zwei 
Schlägen entspannt ist. Ganz am Ende dieser Füllungsphase 
kontrahiert sich der Vorhof und steuert etwas Blut zum ven¬ 
trikulären Blutvolumen bei. Anschließend kontrahiert sich der 
rechte Ventrikel und pumpt das sauerstoffarme Blut in die bei¬ 
den Lungenarterien (Arteriae pulmonales), die es in die beiden 
Lungenflügel transportieren. 

Durch die Lungenvenen (Venae pulmonales) strömt das sauer¬ 
stoffreiche (arterielle) Blut aus der Lunge in den linken Vorhof, 
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49 Kreislaufsysteme 


a Herz-Kreislauf-System 
des Menschen 


innere Drosselvene 

Halsschlagader 

Schlüsselbein¬ 
arterie und -vene 

Aorta 
(Hauptschlagader) 

obere 
Hohlvene 



Die rot dargestellten Gefäße trans¬ 
portieren 0 2 -reiches (arterielles) Blut 
aus der Lunge in das linke Herz, von 
wo aus es in den restlichen Körper 
gepumpt wird. 


geschlossen 


Die blau dargestellten Gefäße 
transportieren 0 2 -armes (ve¬ 
nöses) Blut in das rechte Herz, 
von wo aus es in die Lungen 
gepumpt und mit Sauerstoff 
angereichert wird. 


b das Herz des Menschen 

Pulmonal- 

Aorta (Haupt- JL klappe 

Schlagader) T 


zur Lunge 


aus der Lunge 


Nieren¬ 
vene und 
-arterie 

Darm¬ 
beinarterie 
und -vene 


O 0 2 -armes Blut aus 
den Körpergeweben 
tritt in das rechte 
Atrium ein... 


S ...und fließt durch die 
Trikuspidalklappe 

(eine Segelklappe) in 
den rechten Ventrikel. 


B 


Der rechte Ventrikel 

pumpt Blut durch die 
Pulmonalklappe (eine 
Taschenklappe) in den 
Lungenkreislauf. 




Aorten¬ 

klappe 


Lungenvenen 
"^aus der Lunge 

's 

Aus dem Lungen¬ 
kreislauf kehrt das 


das linke Atrium 

zurück... 

...und fließt durch die 
Bikuspidalklappe 
(eine Segelklappe) in 
den linken Ventrikel. 

Der linke Ventrikel 

pumpt Blut durch die 
Aortenklappe (eine 
Taschenklappe) in 
den Körperkreislauf. 


Abb. 49.2 Das menschliche Herz-Kreislauf-System. a Die wichtigsten Blutgefäße des Körpers transportieren Blut entweder weg vom Herzen 
(Arterien) oder zurück zum Herzen (Venen), b Im menschlichen Herzen fließt das Blut aus der rechten Herzhälfte in die Lunge, anschließend 
in die linke Herzhälfte und von dort weiter in den Körper. Die Segelklappen verhindern einen Rückfluss des Blutes in die Arterien (Vorhöfe), 
wenn sich die Ventrikel (Herzkammern) kontrahieren. Die Taschenklappen (Pulmonalklappe und Aortenklappe) sorgen dafür, dass kein Blut aus 
den Arterien in die Ventrikel zurückfließt, wenn diese erschlaffen. (Bei Vierbeinern spricht man von vorderer und hinterer Hohlvene: Vena cava 
anterior und posterior) 


von wo aus es in den linken Ventrikel gelangt. Wie beim rechten 
Herzen erfolgt die Füllung des linken Ventrikels überwiegend 
passiv, doch durch die Kontraktion des linken Vorhofs zum En¬ 
de der Füllungsphase kommt noch etwas Blut hinzu. 

Die Wände der Ventrikel sind kräftige Muskeln, die sich mit 
einer von der Herzspitze ausgehenden Pressbewegung um den 
Ventrikelinhalt kontrahieren. Wenn der Druck im linken Ventri¬ 
kel hoch genug ist, um die Aortenklappe zu öffnen, strömt das 
Blut in die Aorta und beginnt eine Reise durch den Körper. In 
► Abb. 49.2 sehen Sie, dass die Wände des linken Ventrikels 
dicker sind als die des rechten. Der linke Ventrikel muss Blut 
durch viele Kilometer lange Blutgefäße pumpen und deshalb ge¬ 
gen deutlich mehr Widerstand arbeiten, obwohl beide Ventrikel 
das gleiche Blutvolumen pumpen. 

Der linke Ventrikel ist bei der hypertrophen Kardiomyopathie 
(HCM) betroffen, der Erkrankung, von der Sie in der Einleitung 
zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Sportler mit gro¬ 
ßen Herzen“) erfahren haben. Mutationen haben zur Folge, dass 


sich der Herzmuskel weniger effizient kontrahiert, was zu einer 
erhöhten Arbeitsbelastung des linken Ventrikels führt. Dies wird 
kompensiert, indem sich die Muskulatur des Ventrikels vergrö¬ 
ßert (Hypertrophie). Gerät das Herz bei körperlicher Aktivität 
wiederholt unter Stress, wie bei Leistungssportlern üblich, kann 
es zu einer extremen Hypertrophie kommen (► Abb. 49.3). Das 
hat zur Folge, dass der Blutstrom in die Aorta blockiert wird und 
auch die elektrischen Impulse gestört werden, die die Kontrak¬ 
tion des Herzmuskels koordinieren. 

Beide Herzhälften kontrahieren sich gleichzeitig. Der Zyklus, 
bestehend aus Kontraktion der beiden Atrien, gefolgt von der 
Kontraktion der beiden Ventrikel und der anschließenden Ent¬ 
spannung, wird als Herzzyklus oder Herzaktion bezeichnet. 
Der Herzzyklus ist in zwei Phasen unterteilt: Die Kontraktion 
der Ventrikel wird ventrikuläre Systole genannt, die Erschlaf¬ 
fung ventrikuläre Diastole (►Abb. 49.4). Zum Ende der Dia¬ 
stole kontrahieren sich die Vorhöfe und fügen noch etwas Blut 
zum Blutvolumen in den Ventrikeln hinzu. 
































49.3 Die Herzfunktion beruht auf den besonderen Eigenschaften des Herzmuskels 


1507 




b normal 


a normales Herz 


hypertrophes Herz 


hypertroph 


50 |jm 



50 pm 


Abb. 49.3 Hypertrophe Kardiomyopathie, a Ein normales und ein hypertrophes Herz im Vergleich, b Lichtmikroskopische Aufnahmen der 
Herzmuskelfasern eines normalen und eines hypertrophen Herzens. Die unregelmäßige Anordnung der Muskelfasen bei Hypertrophie führt zu 
ineffizienten Kontraktionen 


a die Ventrikel füllen und leeren sich 




O Kurz vor dem 
Ende der Dia¬ 
stole kontrahie¬ 
ren sich die 
Arterien. 


Q Das erste Herzgeräusch, „Lab“, markiert 
den Beginn der Systole. Die Ventrikel kont¬ 
rahieren sich, die Segelklappen schließen 
sich, und der Druck in den Ventrikeln steigt 
an, bis sich die Taschenklappen (Lungen- 
und Aortenklappe) öffnen. 


Q Das Blut wird aus den 
Ventrikeln in die Aorta 
und die Lungenarte¬ 
rien gepumpt (Austrei¬ 
bungsphase). 


rechtes 

Atrium 


s 


Segelklappen 
(Atrioventrikular¬ 
klappen) 


rechter linker 
Ventrikel Ventrikel 


Lungen¬ 

klappe 


inkes Atrium 



3 Die Ventrikel 
füllen sich mit 
Blut (Füllungs¬ 
phase). 


| „Dap“ markiert das Ende einer 
Systole. Die Ventrikel erschlaffen. 
Der Druck in den Ventrikeln sinkt 
am Ende der Systole, und da der 
Druck in der Aorta nun höher ist, 
schließen sich die Taschenklappen. 


>< 

.53 


b Druck und Volumen verändern sich während des Herzzyklus 



Zeit (s) 


Abb. 49.4 Der Herzzyklus, a Die rhythmische Kontraktion (Systole) und Erschlaffung (Diastole) der Vorhöfe und Ventrikel wird als Herzzyklus 
bezeichnet, b Während der Diastole füllen sich die Ventrikel, und der Druck ist niedrig. Während der Systole steigt der Druck in den Ventrikeln 
an und sie leeren sich. Hier sind die Druck- und Volumenänderungen für den linken Ventrikel dargestellt. Die gestrichelten Linien zeigen das 
maximale und minimale Blutvolumen im linken Ventrikel an 
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49 Kreislaufsysteme 




pulsierendes 

Geräusch 


Das pulsierende 
Geräusch wird 
durch ein glattes 
„Wusch“ des 
strömenden Blu¬ 
tes ersetzt. 


Q Die Manschette ist 
über den Punkt hin¬ 
aus aufgeblasen, 
der den gesamten 
Blutfluss stoppt. 


Die Luft wird langsam aus der Man¬ 
schette abgelassen, bis im Stethoskop 
Geräusche eines pulsierenden Blut¬ 
stroms durch die Verengung der Ar¬ 
terie zu vernehmen sind. In diesem Mo¬ 
ment liegt der Druck in der Manschette 
gerade unterhalb des maximalen 
systolischen Drucks in der Arterie. 
v _ _/ 


0 Der Druck in der Manschette wird 
weiter gesenkt, bis das Geräusch 
kontinuierlich wird. In diesem Mo¬ 
ment liegt der Druck in der Man¬ 
schette gerade unterhalb des dia¬ 
stolischen Drucks in der Arterie. 
Der Blutdruck dieser Person be¬ 
trägt 120/70. 


Abb. 49.5 Blutdruckmessung. Der Blutdruck in der Hauptarterie (Schlagader) des Armes lässt sich mit einem Sphygmomanometer messen, 
einer aufblasbaren Manschette mit Druckmessgerät. Mit einem Stethoskop werden gleichzeitig die Geräusche in den Blutgefäßen abgehört, die 
infolge von Druckänderungen während des Herzzyklus entstehen 


_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 49.4: Wie würden die Kurven für den rechten 
Ventrikel aussehen? Wie würden sie sich unterscheiden und was 
wäre gleich? 


Animation 49.1 The Cardiac Cycle 

www.Lifel le.com/a49. 1 

Die Herztöne im Verlauf eines Herzzyklus, das rhythmische 
„Lab-Dap“, das man beim Abhören der Brust im Stethoskop 
vernimmt, werden durch das heftige Schließen der Herzklap¬ 
pen hervorgerufen. Schließen und Öffnen dieser Klappen sind 
einfache mechanische Ereignisse, die aus Druckdifferenzen auf 
beiden Seiten der Klappen resultieren. Wenn sich die Ventrikel 
zu kontrahieren beginnen (Schritt 2 in ► Abb. 49.4), steigt der 
Druck in den Ventrikeln über denjenigen in den Atrien, und die 
Atrioventrikularklappen schließen sich („Lab“). Sobald die Ven¬ 
trikel zu erschlaffen beginnen, bewirkt der hohe Druck in der 
Aorta und in den Lungenarterien, dass sich die Aortenklappe 
und die Pulmonalklappe schließen („Dap“). 

Fehlerhafte Herzklappen, die sich nicht vollständig schließen, 
rufen einen turbulenten Blutstrom hervor und erzeugen soge¬ 
nannte Herzgeräusche. Wenn sich beispielsweise eine Atrio¬ 
ventrikularklappe nicht völlig schließt, strömt Blut mit einem 
„Wusch“-Geräusch nach dem „Lab“-Ton zurück ins Atrium. 


Blutdruckveränderungen, die mit dem Herzzyklus einhergehen, 
lassen sich in der großen Arterie in Ihrem Arm messen; das 
geschieht beim Arzt mit einem Stethoskop und einem Sphyg¬ 
momanometer (Blutdruckmessgerät, ► Abb. 49.5), das aus einer 
aufblasbaren Druckmanschette und einem Druckmessgerät be¬ 
steht. Diese Methode misst den Minimaldruck, der nötig ist, um 
eine Arterie so stark zusammenzudrücken, dass der Blutstrom 
durch sie zum Erliegen kommt (systolischer Wert) und den 
Minimaldruck, der einen stoßweisen Blutfluss durch die Ar¬ 
terie erlaubt (diastolischer Wert). Bei einer konventionellen 
Blutdruckablesung wird der systolische Wert über dem diastoli¬ 
schen platziert. Normale Werte für einen jüngeren Erwachsenen 
sind 120 mmHg während der Systole und 80 mmHg während 
der Diastole (oder 120/80). Wie Sie sicher wissen, sind heu¬ 
te zahlreiche weniger aufwendige Blutdruckmessgeräte für den 
persönlichen Gebrauch im Handel. 


Der Herzschlag wird im Herzmuskel generiert 

Der Herzmuskel besitzt besondere Eigenschaften, die es ihm er¬ 
möglichen, als effiziente Pumpe zu arbeiten. Herzmuskelzellen 
stehen durch Gap Junctions (Kommunikationskontakte) mitein¬ 
ander in direkter elektrischer Verbindung, was es Aktionspoten¬ 
zialen ermöglicht, sich rasch von Zelle zu Zehe auszubreiten. 
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Da ein sich ausbreitendes Aktionspotenzial zur Kontraktion 
führt, kontrahieren sich große Gruppen von Herzmuskelzellen 
gemeinsam. Diese koordinierte Kontraktion ist von wesentlicher 
Bedeutung für das effiziente Pumpen des Blutes. 

Bestimmte selbsterregende Herzmuskelzellen fungieren als 
Schrittmacher. Diese Zellen sind in der Lage, ohne Beteiligung 
des Nervensystems Aktionspotenziale zu generieren. Wenn sie 
feuern, veranlassen sie Nachbarzellen zur Kontraktion. Der 
primäre Schrittmacher des Säugerherzens ist ein Knoten aus 
modifizierten Muskelzellen, der Sinusknoten, der dort liegt, 
wo die obere rechte Hohlvene in die rechte Vorkammer mün¬ 
det (►Abb. 49.8). Das Ruhepotenzial dieser Zellen ist nicht 
stabil, sondern wird allmählich immer weniger negativ (Depo¬ 
larisation), bis es die Schwelle zur Auslösung eines Aktionspo¬ 
tenzials erreicht. Die Aktionspotenziale der Schrittmacherzellen 
unterscheiden sich deutlich von denen der Neuronen oder an¬ 
derer Muskelzellen (►Abb. 44.8). Sie steigen langsamer an, 
sind breiter und es dauert länger, bis sie zum Ruhepotenzial 
zurückkehren (► Abb. 49.6a). Diese Eigenschaften von Schritt¬ 
macherzellen gehen auf Ionenkanäle in ihrer Membran zurück. 

Am Potenzial der Schrittmacherzellen sind Natrium- und Ka¬ 
liumkanäle sowie - als Besonderheit - zwei Typen von Span¬ 
nung sge steuerten Calciumkanälen beteiligt (►Abb. 49.6b). 
Wenn sich Natriumkanäle öffnen, strömen positive Ladungen 
in die Zelle ein, und das Membranpotenzial wird weniger nega¬ 
tiv. Wenn sich Kaliumkanäle öffnen, strömen positive Ladungen 
aus der Zelle heraus, und das Membranpotenzial wird negativer. 
(Das haben Sie schon in ► Abschn. 44.2 erfahren.) Da die Na¬ 
triumkanäle der Schrittmacher zellen häufiger geöffnet sind als 
diejenigen anderer Herzmuskelzellen, ist das Ruhepotenzial der 
Schrittmacherzellen weniger negativ. Spezielle Calciumkanäle, 
sogenannte T-Typ-Calciumkanäle, öffnen sich bereits bei relativ 
geringer Membrandepolarisation (—50 mV) und verstärken die¬ 
se bis zur Schwelle, um sich gleich wieder zu schließen („T“ 
von transient , vorübergehend). Das anschließende Aktionspo¬ 
tenzial der Schrittmacherzellen beruht nicht wie bei Neuronen, 
Skelettmuskelzellen und anderen Herzmuskelzellen auf sich 
öffnenden Natriumkanälen, sondern auf dem Öffnen von L-Typ- 
Calciumkanälen („L“ von long-lasting , lang anhaltend). Diese 
öffnen und schließen sich langsamer als spannungsgesteuer¬ 
te Natriumkanäle, was den Verlauf der Aktionspotenziale von 
Schrittmacherzellen erklärt. 

Das instabile Ruhepotenzial von Schrittmacherzellen geht auf 
das Verhalten von Kationenkanälen zurück. Wie bei Neuronen 
und Skelettmuskelzellen gibt es spannungsgesteuerte Kalium¬ 
kanäle, die sich in der Anstiegsphase des Aktionspotenzials 
öffnen. Durch diese Kanäle strömen Kaliumionen aus der Zel¬ 
le und stellen das negative Potenzial über der Membran wieder 
her. Die Hyperpolarisation (negatives Membranpotenzial) führt 
zur Öffnung einer besonderen Klasse von spannungsgesteuer¬ 
ten Kationenkanälen, die überwiegend Na + leiten. Gleichzeitig 
beginnen sich die spannungsgesteuerten Kaliumkanäle, die sich 
während des Aktionspotenzials geöffnet haben, langsam wie¬ 
der zu schließen. Das hat zur Folge, dass mehr Natriumionen 
in die Zelle einströmen, als Kaliumionen ausströmen, und das 
Membranpotenzial der Zelle wird allmählich weniger negativ 
(►Abb. 49.6b). 


a Schrittmacherpotenzial 

Q Der langsame Einstrom von zu¬ 
nächst Na + und dann Ca 2+ führt 
zu einer allmählichen Depolari¬ 
sation der Schrittmacherzellen. 


S Wenn die Schwelle er¬ 
reicht ist, löst ein star¬ 
ker Einstrom von Ca 2+ 
ein Aktionspotenzial aus. 



-100 


Weil sich ^-Ka¬ 
näle öffnen, kann 
K + austreten und 
es kommt zur Re¬ 
polarisation der 
Zelle. 


0,15 


0,30 


b lonenkanalaktivität der Schrittmacherzellen 



Abb. 49.6 Das Schrittmacherpotenzial, a Das Ruhepotenzial der 
Schrittmacherzellen des Sinusknotens wird zwischen den Aktionspo¬ 
tenzialen allmählich immer weniger negativ. Das Aktionspotenzial der 
Schrittmacherzellen steigt langsam an und ist breit. Diese Merkmale 
gehen auf die Eigenschaften der Na + - und K + -Kanäle und der bei¬ 
den Typen von Ca 2+ -Kanälen zurück, b Während des Ruhepotenzials 
sind die Schrittmacherzellen des Sinusknotens für Na + durchlässiger 
als Neuronen und andere Muskelzellen. Die K + -Kanäle schließen sich 
allmählich, aber spannungsgesteuerte T-Typ-Ca 2+ -Kanäle öffnen sich. 
Wenn eine Schwelle erreicht ist, öffnen sich die L-Typ-Ca 2+ -Kanäle, 
sodass ein Aktionspotenzial ausgelöst wird. Das Öffnen der K + -Kanäle 
trägt dazu bei, dass das Membranpotenzial zu seinem negativsten Wert 
zurückkehrt 


Der allmähliche Anstieg des Membranpotenzials veranlasst die 
Kanäle, die Na + in die Zelle einströmen lassen, sich zu schlie¬ 
ßen; aber wenn das Membranpotenzial weniger negativ wird, 
öffnen sich einige Calciumkanäle, sodass das Membranpoten¬ 
zial weiter langsam ansteigt. Schließlich erreicht das steigende 
Membranpotenzial den Schwellenwert für die Masse der span¬ 
nungsgesteuerten Calciumkanäle, und ein weiteres Aktionspo¬ 
tenzial wird ausgelöst. Die komplexe Interaktion, die diese 
Ionenkanäle durch ihre Wirkungen auf das Membranpotenzial 
ausüben, führt zur rhythmischen Erzeugung von Aktionspoten¬ 
zialen, die für die Schrittmacherzellen typisch sind. 

Das Nervensystem kontrolliert den Herzschlag (d. h., es be¬ 
schleunigt oder verlangsamt ihn), indem es die Geschwindigkeit 
beeinflusst, mit der das Membranpotenzial der Schrittmacher¬ 
zellen zwischen den Aktionspotenzialen allmählich bis zur 
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Schwelle depolarisiert wird (►Abb. 49.7). Noradrenalin (NA), 
das vom sympathischen Nervensystem freigesetzt wird und 
die Schrittmacherzellen beeinflusst, erhöht die Permeabilität 
der Natrium- und der Calciumkanäle. Das führt dazu, dass 
das Membranpotenzial der Schrittmacherzellen rascher ansteigt, 
das Intervall zwischen den Aktionspotenzialen abnimmt und 
das Herz rascher schlägt. Der Neurotransmitter Acetylcholin 
(ACh), der von parasympathischen Neuronen freigesetzt wird 
und ebenfalls einen Einfluss auf die Schrittmacherzellen hat, 
hat den umgekehrten Effekt. ACh erhöht die Permeabilität 
der Kaliumkanäle, sodass das Membranpotenzial nach einem 
Aktionspotenzial noch negativer wird und langsamer wieder 
ansteigt. Es senkt auch die Permeabilität der Calciumkanäle, 
sodass das Membranpotenzial langsamer ansteigt, das Intervall 
zwischen den Aktionspotenzialen der Schrittmacherzellen län¬ 
ger wird und die Herzschlagfrequenz sinkt. 


Ein Erregungsleitungssystem koordiniert 
die Kontraktion des Herzmuskels 

Ein normaler Herzschlag beginnt mit einem Aktionspotenzial 
im Sinusknoten (►Abb. 49.8). Dieses Aktionspotenzial breitet 
sich rasch durch die elektrisch gekoppelten Zellen der Vorhöfe 
aus und bewirkt, dass sie sich gemeinsam kontrahieren. Da es 
zwischen den Atrium- und den Ventrikelzellen jedoch keine Gap 
Junctions gibt, pflanzt sich das Aktionspotenzial nicht direkt auf 
die Ventrikel fort, und diese kontrahieren sich nicht gemeinsam 
mit den Vorhöfen. 

Wie gelangt das Aktionspotenzial von den Atrien zu den Ven¬ 
trikeln? An der Grenze zwischen Atrien und Ventrikeln liegt 
ein Knoten aus modifizierten Herzmuskelzellen, der Atrio¬ 
ventrikularknoten (AV-Knoten), der von der Depolarisation 
der Atrien erregt wird. Mit leichter Verzögerung generiert er 


Aktionspotenziale, die vom His-Bündel, einem Bündel modi¬ 
fizierter Herzmuskelfasem, welche sich nicht kontrahieren, zu 
den Ventrikeln geleitet werden. Diese Fasern teilen sich in einen 
rechten und einen linken Schenkel, die zur Spitze der Ventri¬ 
kel hin verlaufen und sich dann als Purkinje-Fasern durch die 
gesamte ventrikuläre Muskelmasse ziehen. Diese erregungslei¬ 
tenden Fasern stellen sicher, dass sich Aktionspotenziale im 
Herzen, an der Spitze beginnend, rasch und gleichmäßig in 
der Muskelmasse ausbreiten. Die kurze Verzögerung bei der 
Ausbreitung des Aktionspotenzials, die durch den Atrioven¬ 
trikularknoten bedingt ist, sorgt dafür, dass sich die Atrien 
kontrahieren, bevor es die Ventrikel tun, sodass das Blut aus den 
Atrien in die Ventrikel und anschließend in die Arterien strömt. 


HCM kann das Erregungsleitungssystem 
zerstören 

Wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination For¬ 
schung: Sportler mit großen Herzen“) beschrieben, kann die 
hypertrophe Kardiomyopathie (HCM) die Funktion des linken 
Ventrikels beeinträchtigen (► Abb. 49.8). Zunächst ist in vielen 
Fällen das Septum zwischen den Ventrikeln durch die Hypertro¬ 
phie stark verändert, und dies kann die erregungsleitenden Fa¬ 
sern beeinträchtigen, die durch das Septum verlaufen. Zweitens 
kann das Septum nahe der Aorta verdickt sein und deshalb den 
Eingang zur Aorta blockieren, sodass der Blutfluss und die Fee¬ 
rung des Ventrikels behindert werden. Wie könnten diese Aus¬ 
wirkungen verhindert werden? In ► „Experiment: Stilllegung 
mutierter Myosingene“ wird eine jüngere Studie an Mäusen vor¬ 
gestellt. Die Tiere wurden gentechnisch so verändert, dass sie für 
eine der Myosinketten des Herzmuskels Genmutationen aufwie¬ 
sen, die denen bei zahlreichen menschlichen HCM-Fällen äh¬ 
nelten. Die Mäuse entwickelten ähnliche KrankheitsSymptome 
wie Menschen, die Gene für HCM geerbt haben. Die Wissen- 


Abb. 49.7 Das autonome Nervensystem 
kontrolliert die Herzschlagfrequenz. 

Neurotransmittersignale von den beiden 
Unterabteilungen des autonomen Ner¬ 
vensystems steigern (Noradrenalin) oder 
senken (Acetylcholin) die Geschwin¬ 
digkeit, mit der das Membranpotenzial 
der Schrittmacherzellen ansteigt, und 
kontrollieren dadurch die Feuerrate 
(Aktionspotenzialfrequenz) der Schritt¬ 
macherzellen 
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Kontraktion 
der Atrien 


Kontraktion 
der Ventrikel 
(Systole) 


Aktionspotenziale brei¬ 
ten sich auch zum Atrio¬ 
ventrikularknoten aus. 


Der Atrioventrikularknoten 
feuert und schickt Impulse 
die leitenden Fasern ent¬ 
lang. Die Ventrikel kontra¬ 
hieren sich. 

v__y 


Der Sinusknoten feuert. 
Aktionspotenziale brei¬ 
ten sich durch die Atrien 
aus, die sich kontra¬ 
hieren. 

k___y 


Die elektrischen Eigenschaften der 
Ventrikelmuskulatur erhalten die 
Herzkontraktion aufrecht 


Die Kontraktionen der ventrikulären Muskelfasern halten rund 
300 ms an - viel länger als diejenigen von Skelettmuskelfasern. 
Der Grund dafür liegt in den elektrischen Eigenschaften dieser 
Zellen. Wie Aktionspotenziale in Neuronen und Skelettmuskeln 
werden die Aktionspotenziale in den Muskelzellen der Ven¬ 
trikel durch das Öffnen spannungsgesteuerter Natriumkanäle 
eingeleitet. Im Gegensatz zu Neuronen und Skelettmuskelfa¬ 
sern verharren ventrikuläre Muskelzellen jedoch lange Zeit in 
einem depolarisierten Zustand. Diese Plateauphase des Aktions¬ 
potenzials ist eine Folge einer andauernden Öffnung spannungs¬ 
gesteuerter Calciumkanäle (►Abb. 49.9). Wie Skelettmuskeln 
kontrahieren sich Herzmuskeln dann, wenn Ca 2+ verfügbar ist, 
um an Troponin zu binden (►Abb. 47.6). Solange ihre Calci¬ 
umkanäle offen bleiben, fahren die ventrikulären Muskelzellen 
fort, sich zu kontrahieren. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 49.9: Weshalb ist es wichtig, dass Aktionspo¬ 
tenziale der ventrikulären Muskelfasern breit sind? 


Um die Systole zu beenden, sodass sich die Ventrikel wie¬ 
der füllen können, muss Ca 2+ schnell aus dem Cytosol der 
Ventrikelmuskelzellen entfernt werden. Ca 2+ -Pumpen in der 
Membran des sarkoplasmatischen Reticulums und der Plas¬ 
mamembran transportieren aktiv Ca 2+ -Ionen aus dem Cytosol 
in das sarkoplasmatische Reticulum oder in die interstitielle 
Flüssigkeit. Deshalb bleibt Ca 2+ im Cytosol auf einem niedri¬ 
gen Niveau, bis die nächsten Aktionspotenziale einen weiteren 
Zyklus der Ca 2+ -Freisetzung und eine Muskelkontraktion aus- 
lösen. Die Rate, mit der Ca 2+ in das Cytosol und aus ihm 
herausgelangt, setzt der Herzschlagfrequenz und der Kontrak¬ 
tionsstärke des Ventrikels Grenzen. 


Abb. 49.8 Der Herzschlag. Schrittmacherzellen im Sinusknoten leiten 
den Herzschlag durch Erzeugen von Aktionspotenzialen ein, die sich 
durch die elektrisch gekoppelte Atrialmuskulatur ausbreiten. Das atriale 
Aktionspotenzial breitet sich schließlich bis zum Atrioventrikularkno¬ 
ten (AV-Knoten) aus, der es nach einer kurzen Verzögerung durch das 
His-Bündel und die Purkinje-Fasern zu den Zellen des Ventrikels leitet 

schaftler fanden heraus, dass es bei den HCM-Mäusen nicht zur 
Manifestation von HCM kommt, wenn man die mutierten Gene 
mithilfe der RNA-Interferenz (RNAi) stilllegt. 

Querverweis 

Wie RNAi die Genexpression auf der Ebene der mRNA 
verhindert, wird in ► Abschn. 18.4 besprochen. 


Das EKG registriert die elektrische Aktivität 
des Herzens 

Elektrische Ereignisse im Herzmuskel während eines Herz¬ 
zyklus lassen sich mit Elektroden ableiten, die auf der Kör¬ 
peroberfläche angebracht werden. Eine solche Ableitung wird 
als Elektrokardiogramm (EKG) bezeichnet. Das EKG ist 
ein wichtiges Werkzeug zur Diagnose von Herzproblemen 
(►Abb. 49.10a). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 49.10: Abweichungen vom normalen EKG- 
Muster sind charakteristisch für HCM-Herzen. Was erwarten 
Sie im EKG zu sehen, wenn ein gelegentlicher oder lang an¬ 
haltender Block des AV-Knotens (AV-Block) besteht? 
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Experiment: Stilllegung mutierter Myosingene 


Originalliteratur: Jiang JH et al. (2013) Science 342: 111-114 

Die hypertrophe Kardiomyopathie (HCM) wird durch bestimmte Mutationen in Myosinge¬ 
nen hervorgerufen. Man hat bei Mäusen gentechnisch eine ähnliche Mutation erzeugt, und 
diese Mäuse erkrankten an HCM (HCM-Mausmodell). Außerdem konnte gezeigt werden, 
dass sich HCM noch ausgeprägter entwickelt, wenn die Mäuse mit Cyclosporin A (CsA; 
auch als Ciclosporin bezeichnet) behandelt werden. Die Tiere im HCM-Mausmodell wa¬ 
ren heterozygot für das mutierte Gen (wie auch die meisten betroffenen Menschen), da 
homozygote HCM-Mäuse nicht lebensfähig sind. Da es zudem eine ganze Reihe von Myo¬ 
singenen gibt, könnten die Produkte nichtmutierter Myosingene den Effekt der schadhaften 
Genprodukte auch überdecken. Es stellte sich daher folgende Frage: Bewirkt das selektive 
Stilllegen des mutierten Gens, dass sich die Herzmuskelzellen aufgrund der nicht verän¬ 
derten Gene parallel (wie es normal ist) statt ungeordnet (wie bei einer HCM) ausrichten? 
Die Expression des mutierten Gens wurde in vivo mithilfe der RNA-Interferenz (RNAi) 
verhindert. 

Hypothese 

Unterdrückt man bei Tieren im HCM-Mausmodell die Expression des mutierten Gens, wird 
die Ausbildung des HCM-Phänotyps verhindert. 

Methode 

1. HCM-Mäuse wurden in vier Versuchsgruppen eingeteilt. Gänzlich unbehandelte Wild¬ 
typmäuse dienten als Kontrolle. 

2. Bei zwei der Versuchsgruppen wurde RNAi-Konstrukte mithilfe von Viren eingeschleust 
(„mit RNAi“), die anderen beiden Gruppen wurden damit nicht behandelt („ohne 
RNAi“). 

3. Eine Gruppe „mit RNAi“ und eine Gruppe „ohne RNAi“ erhielt zusätzlich eine Behand¬ 
lung mit Cyclosporin A zur verstärkten Hypertrophie der linken Ventrikel wand. Das 
ergab insgesamt folgende Versuchsgruppen: „ohne RNAi, ohne CsA“, „ohne RNAi, mit 
CsA“, „mit RNAi, ohne CsA“, „mit RNAi, mit CsA“. 

4. Nach einer festgelegten Zeit wurde bei allen Mäusen das Maß der Hypertrophie ihrer 
linken Ventrikelwand ermittelt, indem man deren Dicke bestimmte. 

5. Die Mittelwerte und Standardabweichungen wurden für jede Mäusegruppe ermittelt. 
Dann wurde mit ungepaarten t-Tests überprüft, ob es signifikante Unterschiede gab. 

Ergebnisse 

Die Ergebnisse der beiden Gruppen ohne RNAi sowie der Kontrollgruppe sind im ► Dia¬ 
gramm dargestellt. Die dargestellten Daten basieren auf Mittelwerten und Standardabwei¬ 
chungen, die im ursprünglichen Experiment gewonnen wurden. Die HCM-Mäuse ohne CsA 
zeigten im Vergleich zum Wildtyp eine signifikante Verdickung der linken Ventrikelwand 
(p < 0,003). Die mit CsA behandelten HCM-Mäuse zeigten eine noch stärkere Verdickung 
der linken Ventrikelwand (p < 0,001). Die Ergebnisse der Gruppen mit RNAi folgen in der 
Tabelle. 
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HCM-Maus, nicht mit CsA 
behandelt 



Die Herzmuskelzellen 
sind wenig geordnet. 


HCM-Maus, mit CsA 
behandelt 



Die Herzmuskelzellen 

sind wohlgeordnet. 

v___ 


2,0 



ohne CsA mit CsA Wildtypmäuse, 


v -y- J ohne CsA 

HCM-Mäuse 

Schlussfolgerung 

Aus den Versuchen ohne RNAi ergab sich, dass die Mutation den erwarteten Effekt hat¬ 
te: Sie förderte die Entwicklung der Symptome von HCM. Dieser Effekt wurde durch die 
Behandlung mit Cyclosporin A verstärkt. 


Blick in die Daten: Stilllegung mutierter Myosingene 


Die Hypothese im vorangegangenen Experiment war, dass 
die Stilllegung des mutierten Myosingens durch Anwendung 
von RNAi bei den mutierten Mäusen die Ausbildung des 
HCM-Phänotyps abschwächt. Die Ergebnisse aller Versuche 
sind in der Tabelle aufgeführt. 

Dicke der linken Ventrikelwand einzelner Mäuse (mm) 


ohne RNAi 

mit RNAi 


ohne CsA 

mit CsA 

ohne CsA 

mit CsA 

0,96 

1,60 

0,63 

0,87 

0,98 

1,34 

0,68 

0,82 

1,01 

1,50 

0,85 

0,87 

0,89 

1,39 

0,65 

0,91 

0,86 

1,50 

0,68 

0,74 

0,91 

1,44 


0,83 


1,42 


0,92 


Die dargestellten Daten basieren auf Mittelwerten und Stan¬ 
dardabweichungen, die im ursprünglichen Experiment ge¬ 
wonnen wurden. 

Aufgaben 

1. Hat die Anwendung von RNAi zu einer signifikant dün¬ 
neren linken Ventrikelwand geführt, im Vergleich zu 
HCM-Mäusen, die nicht mit Cyclosporin A behandelt 
worden waren? 

2. Hat die Anwendung von RNAi zu einer signifikant dün¬ 
neren linken Ventrikelwand geführt, im Vergleich zu 
HCM-Mäusen, die mit Cyclosporin A behandelt worden 
waren? 
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2 . 

x 


a 


| Die Anstiegsphase des ventrikulären 
Aktionspotenzials ist durch das Öff¬ 
nen von Na + -Kanälen und das Schlie¬ 
ßen von K + -Kanälen bedingt. 


g 



Die Plateauphase ist eine 
Folge der verlängerten 
Öffnung von Ca 2+ - 
Kanälen. 


Aktions¬ 

potenzial 


Die abfallende 
Phase ist eine Fol¬ 
ge des Schließens 
von Ca 2+ -Kanälen 
und des Öffnens 
von K + -Kanälen. 


J_i_l_ 

0 0,15 0,30 



Abb. 49.9 Das Aktionspotenzial ventrikulärer Muskelfasern, a Die 

drei Phasen des Aktionspotenzials einer ventrikulären Muskelfaser 
sind eine Folge des Öffnens und Schließens von spannungsgesteuer¬ 
ten Kationenkanälen, b Zu Beginn des Aktionspotenzials öffnen sich 
Na + -Kanäle schnell, aber kurz. Zur gleichen Zeit, jedoch langsamer, 
schließen sich K + -Kanäle und Ca 2+ -Kanäle öffnen sich. Die offenen 
Ca 2+ -Kanäle halten die Depolarisation aufrecht. Eine Repolarisation 
ündet statt, wenn sich die Ca 2+ -Kanäle schließen, und die langsame 
Öffnung der K + -Kanäle trägt ebenfalls zur Repolarisation bei 


Die Aktionspotenziale, die durch die Muskeln von Atrien und 
Ventrikeln laufen, bevor sich diese kontrahieren, sind so starke, 
lokale, elektrische Ereignisse, dass sie elektrische Ströme her- 
vorrufen, die sich vom Herzen ausgehend in alle Körperregionen 
ausbreiten. Hautelektroden, die an verschiedenen Körperstellen 
angebracht werden, registrieren diese elektrischen Ströme zu 
unterschiedlichen Zeiten und messen daher Spannungsschwan¬ 
kungen. Das Aussehen des EKGs hängt von der Platzierung der 
Elektroden ab. Elektroden am rechten Handgelenk und am lin¬ 
ken Fußgelenk ergaben das normale EKG in ► Abb. 49. 10b. Die 
Wellenzüge des EKGs werden als P-, Q-, R-, S- und T-Zacken 
bezeichnet, wobei jeder Buchstabe, wie in der Abbildung ge¬ 
zeigt, ein bestimmtes Ereignis im Herzmuskel darstellt. 


49.3 Wiederholung 

Das Säugerherz besitzt zwei Atrien und zwei Ventrikel. 
Das rechte Atrium und der rechte Ventrikel versorgen den 
Lungenkreislauf mit Blut, das linke Atrium und der linke 
Ventrikel den Körperkreislauf. Klappen, die sich aufgrund 
von Druckunterschieden öffnen und schließen, verhin¬ 
dern den Rückstrom des Blutes. Modifizierte Herzmus- 
kelzellen im rechten Atrium fungieren als selbsterregende 
Schrittmacher für Aktionspotenziale. Andere modifizier¬ 
te Herzmuskelzehen, die zwischen den Atrien und den 
Ventrikeln hegen bzw. durch die Ventrikel laufen, leiten 
diese Signale weiter und koordinieren die Herzkontrak¬ 
tion. Breite Aktionspotenziale in Ventrikelmuskelzehen 
beruhen auf zyklischen Strömen von Ca 2+ und ermögli¬ 
chen länger anhaltende Kontraktionen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ den Weg des Blutes durch beide Hälften des Herzes 
beschreiben und die wichtigsten Blutgefäße und Herz¬ 
klappen benennen können. 

■ die Funktionsweise der Herzklappen erläutern können. 

■ den Herzzyklus erläutern und sich dabei auf das 
Volumen und den Druck im linken Ventrikel, den 
Druck in der Aorta und die Herzgeräusche beziehen 
können. 

■ erklären können, wie die Bewegung der Calciumionen 
in und aus dem Cytosol der Herzmuskelzellen die Fre¬ 
quenz und Stärke der Kontraktion beeinflusst. 


_ 7 _ 

1. Die Herzklappen können versteifen oder verkalken, sodass 
weniger Blut hindurchfheßen kann. Man nennt diese Ver¬ 
engung Stenose. Was sind die Folgen einer Stenose der 
Aortenklappe und der Pulmonalklappe? 

2. Digitalisglykoside sind Wirkstoffe, welche die Ca 2+ -Kon¬ 
zentration in den Herzmuskelzehen erhöhen können. Wes¬ 
halb werden sie Patienten mit einer Herzschwäche verab¬ 
reicht? 

3. Die Stenose einer Herzklappe beeinträchtigt den Blutstrom, 
während bei einem Herzklappenprolaps das Blut zurück¬ 
strömt (Regurgitation). Beide Defekte kann man als Herzge¬ 
räusche mit einem Stethoskop hören. Wann im Herzzyklus 
könnte ein Herzgeräusch auf eine Stenose der Aortenklap¬ 
pe hinweisen und wann auf einen Prolaps der Aortenklappe? 
Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Im Folgenden erfahren Sie etwas über die Zusammensetzung 
des Blutes und die typischen Eigenschaften der Gefäße, durch 
die das Blut im Körper zirkuliert. Dabei werden Sie wieder 
einmal sehen, wie stark in der Biologie Struktur und Funkti¬ 
on Zusammenhängen. Außerdem geht es um die Aufgabe der 
Lymphgefäße, die interstitielle Flüssigkeit in das Blut zurück¬ 
zuführen. 
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a EKG-Ableitung 


b eine typische EKG-Aufzeichnung mit korrespondierenden 
arteriellen Drücken und Herzgeräuschen 



Die Herztöne, die man im Stethoskop hört, 
treten am Anfang und Ende einer Systole auf. 

\ ___ J 


Abb. 49.10 Das Elektrokardiogramm, a Ein Elektrokardiogramm (EKG) dient dazu, die Herzfunktion zu überwachen. Die Elektroden, die die 
Person auf dem Ergometer trägt, leiten ein EKG ab, das nach Verstärkung auf einem Monitor angezeigt wird, b Abweichungen von dem hier 
gezeigten, normalen Muster können zur Diagnose von Herzproblemen eingesetzt werden 


49.4 Die Eigenschaften des Blutes 
und der Gefäße bestimmen 
die Funktionsweise 
des Kreislaufsystems 

Blut ist vom Prinzip her ein Bindegewebe, denn wie alle Binde¬ 
gewebe ist es mesenchymaler Herkunft und besteht nicht nur aus 
Zellen, sondern auch aus extrazellulärer Matrix. Ungewöhnlich 
an Blut als Bindegewebe ist lediglich, dass diese extrazelluläre 
Matrix, das Blutplasma, flüssig ist. Daher wird Blut manchmal 
als „flüssiges Bindegewebe“ bezeichnet. (Dasselbe gilt übrigens 
auch für die Hämolymphe.) Es gibt verschiedene Typen von 
Blutzellen, und die Stoffzusammensetzung des Blutplasmas ist 
äußerst komplex. Das geschlossene Kreislaufsystem, durch das 
unser Blut zirkuliert, besteht neben dem Herzen aus verschie¬ 
denen Gefäßtypen. Deren Eigenschaften spiegeln ihre jeweilige 
Funktion wider. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Erythrocyten (rote Blutzellen) werden im Knochenmark gebildet. 
Sie transportieren Atemgase und werden schließlich in der Milz 
und Leber abgebaut. 

■ Thrombocyten (Blutplättchen) und bestimmte Plasmaproteine 
sind an der Blutgerinnung beteiligt. 


■ Glatte Muskelzellen in den Arterien und Arteriolen kontrollieren 
den Blutstrom zu bestimmten Geweben und auch den Blutdruck. 

■ Der Austausch extrazellulärer Flüssigkeit zwischen dem Blut und 
dem Interstitium findet im Kapillarnetz statt. Er beruht darauf, 
dass der Blutdruck Wasser aus den Kapillaren drückt und der 
osmotische Druck Wasser zurück in die Kapillaren strömen lässt. 

■ Einwegklappen und Muskelkontraktionen tragen dazu bei, dass 
das venöse Blut zum Herz zurückfließt. 

Durch Zentrifugation kann man Blutzellen vom Blutplasma 
trennen (►Abb. 49.11). Wenn eine Blutprobe durch Zusätze 
an der Gerinnung gehindert und dann zentrifugiert wird, sam¬ 
meln sich die Zellen alle am Boden des Zentrifugenröhrchens; 
darüber steht das klare, gelbliche Plasma. Das Volumen der 
abgesetzten Blutzellen - Hämatokritwert genannt - ist der Pro¬ 
zentsatz des Blutvolumens, das von den Zellen eingenommen 
wird. Der Hämatokritwert liegt bei Frauen normalerweise bei 
42 %, bei Männern bei 46 %, doch diese Werte können beträcht¬ 
lich schwanken. So sind sie bei Menschen, die in großen Höhen 
leben und arbeiten, gewöhnlich höher, weil die niedrige Sauer¬ 
stoffkonzentration dort eine Mehrproduktion von Erythrocyten 
(rote Blutzellen) anregt. Zwischen dem Blutplasma und den 
abgesetzten Erythrocyten bildet sich eine sehr dünne Schicht 
(weniger als 1 % des Blutvolumens), der Leukocytenfilm oder 
Buffy-Coat, der die meisten Leukocyten (weiße Blutzellen) und 
Thrombocyten (Blutplättchen) enthält. Thrombocyten sind ab¬ 
gespaltene Zellfragmente einer Klasse von Knochenmarkzellen. 
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Aus dem Arm wird Blut entnommen, in ein Zen¬ 
trifugenröhrchen gegeben und zentrifugiert. 
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Abb. 49.11 Zusammensetzung des Blutes. Blut besteht aus einer komplexen wässrigen Lösung (dem Blutplasma) und diversen Zelltypen sowie 
Zellfragmenten. Der Hämatokritwert (Pfeil) ist ein Maß für den prozentualen Anteil der Zellen am gesamten Blutvolumen. Über den Erythrocyten 
setzt sich der dünne Buffy-Coat ab, der Leukocyten und Thrombocyten enthält 


In diesem Abschnitt erfahren Sie etwas über die Erythrocyten 
und Thrombocyten. Die Leukocyten sind Zellen des Immunsys¬ 
tems, die Sie bereits in ► Kap. 41 kennengelernt haben. 


Erythrocyten transportieren die Atemgase 

Wie der Hämatokritwert deutlich macht, sind die meisten Zellen 
im Blut Erythrocyten (auch rote Blutzellen oder rote Blutkör¬ 
perchen genannt). Reife Erythrocyten sind bikonkave, flexible 
Scheiben, vollgepackt mit Hämoglobin. Ihre Aufgabe ist der 
Transport von Atemgasen (► Abschn. 48.4). Dank ihrer Form 
weisen sie eine große Oberfläche für den Gasaustausch auf, und 
ihre Flexibilität ermöglicht es ihnen, sich durch enge Kapilla¬ 
ren zu pressen. Ein Kubikmillimeter Blut (etwa ein Tropfen) 
enthält bei Männern 4,5-6,0 Mio. Erythrocyten, bei Frauen 3,5- 
5,0 Mio. 

Erythrocyten werden, wie auch ah die anderen zellulären Kom¬ 
ponenten, von Stammzehen im roten Knochenmark generiert, 
insbesondere in Rippen, Brustbein, Becken, Wirbeln und den 
Röhrenknochen der Extremitäten. Die Produktion von Ery¬ 
throcyten wird von einem Hormon kontrolliert, Erythropoetin 
(Epo), das von Nierenzellen als Reaktion auf Sauerstoffman¬ 
gel (Hypoxie) im Gewebe ausgeschüttet wird. Viele Gewebe 
reagieren auf Hypoxie mit der Expression eines Transkriptions¬ 
faktors, dem hypoxieinduzierbaren Faktor 1 (HIF-1). Wenn die 


Nieren hypoxisch werden und HIF-1 exprimieren, aktiviert der 
Transkriptionsfaktor unter anderem das erythropoetincodieren¬ 
de Gen. Eine erhöhte Erythropoetinkonzentration im Blut führt 
dazu, dass reife Erythrocyten länger leben, und fördert darüber 
hinaus die Produktion von neuen Erythrocyten im Knochen¬ 
mark. 

Unter normalen Bedingungen produziert Ihr Knochenmark je¬ 
de Sekunde etwa 2 Mio. Erythrocyten. Sich entwickelnde, 
noch unreife Erythrocyten teilen sich noch im Knochenmark 
mehrmals und produzieren währenddessen Hämoglobin. Wenn 
der Hämoglobingehalt eines Erythrocyten rund 30% beträgt, 
beginnen der Zellkern, das endoplasmatische Reticulum, der 
Golgi-Apparat und die Mitochondrien zu zerfallen. Dieser Pro¬ 
zess ist fast abgeschlossen, wenn sich die neuen Erythrocyten 
zwischen dem Endothel der Blutgefäße im Knochenmark hin¬ 
durchzwängen und in das Kreislaufsystem gelangen. Bei den 
meisten Säugerarten kommt es zu einem Verlust des Zellkerns 
in den Erythrocyten und damit zu einer extremen Spezialisie¬ 
rung dieser Zehen als Transportbehälter für Hämoglobin, doch 
die Erythrocyten einiger Säuger und sämtlicher anderen Verte¬ 
braten behalten ihren Kern. 

Jeder Erythrocyt zirkuliert rund 120 Tage im Körper. Mit zu¬ 
nehmendem Alter verliert seine Membran an Flexibilität und 
wird brüchiger. Daher können alte Erythrocyten platzen, wenn 
sie sich verformen, um durch enge Kapillaren zu schlüpfen. 
Ein Ort, an dem sie stark verformt werden, ist die Milz, ein 
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Das Fibringerinnsel versie¬ 
gelt die Wunde, bis die 
Gefäßwand heilt. 

v_ J 


Durch eine Verletzung der Blutgefäßwand 
kommt Blut in Kontakt mit Kollagenfasern 
der extrazellulären Matrix; an die Stelle hef¬ 
ten sich Thrombocyten an und werden ad¬ 
häsiv (klebrig). 


Diese Thrombocyten setzen Substanzen frei, die eine 
Kontraktion des Gefäßes bewirken. Klebrige Blutplätt¬ 
chen bilden einen Pfropf (Aggregat) und setzen die Bil¬ 
dung eines Fibringerinnsels in Gang. 


extrazell u 


Endothel 


lare Matrix 


Erythrocyt Kollagenfasern Pfropf aus Thrombocyten 




Fibrinnetzwerk 




Abb. 49.12 Blutgerinnung, a Die Schädigung eines Blutgefäßes setzt eine Kaskade von Ereignissen in Gang, die zur Bildung eines Fibrinnetz¬ 
werks führt, b In diesem Netzwerk verfangen sich Blutzellen, und es entsteht ein Gerinnsel, wie in dieser digital colorierten REM-Aufnahme zu 
sehen 


Organ, das in der Nähe des Magens oben links in der Bauch¬ 
höhle liegt. Die Milz weist viele venöse Lakunen (Milzsinus) 
auf, die als Speicher für Erythrocyten dienen, aber um in diese 
Lakunen zu gelangen, müssen sich die Erythrocyten zwischen 
den Milzzellen hindurchzwängen. Wenn alte Erythrocyten da¬ 
bei platzen, werden ihre Überreste von Makrophagen aufge¬ 
nommen und abgebaut. (Makrophagen sind eine Klasse von 
Leukocyten, die Zelltrümmer und Fremdmaterial phagocyde¬ 
ren; ► Abschn. 41.3.) 


Thrombocyten spielen bei der Blutgerinnung 
eine Schlüsselrolle 

Neben der Produktion von Erythrocyten und Leukocyten bilden 
die Stammzellen des Knochenmarks (►Abschn. 41.1) Zellen, 
die als Megakaryocyten bezeichnet werden. Dabei handelt 
es sich um große Zellen, die im Knochenmark verbleiben 
und von denen regelmäßig Zellfragmente, die Thrombocyten 
(Blutplättchen), abgespalten und in den Blutkreislauf entlas¬ 
sen werden. Ein Thrombocyt ist nicht mehr als ein winziges 
Zellfragment ohne Zellorganellen, aber beladen mit Enzymen 
und anderen chemischen Verbindungen, die er für seine Aufga¬ 
be benötigt: die Abdichtung von Lecks in Blutgefäßen und die 
Einleitung der Blutgerinnung (► Abb. 49.12). 

Wird ein Blutgefäß geschädigt, werden Kollagenfasern freige¬ 
legt. Wenn ein Thrombocyt auf Kollagenfasern trifft, wird er 
aktiviert. Er schwillt an, nimmt eine unregelmäßige Form an, 


wird adhäsiv („klebrig“) und setzt Gerinnungsfaktoren frei, die 
andere Thrombocyten aktivieren und die Blutgerinnung einlei¬ 
ten. Die klebrigen Thrombocyten bilden auch eine Abdichtung 
an der geschädigten Stelle. 

An der Blutgerinnung sind viele Schritte und eine große Zahl 
an Gerinnungsfaktoren beteiligt, von denen die meisten in 
einer inaktiven Form im Blut zirkulieren. Fehlt auch nur ein 
einziger dieser Faktoren, so kann dies die Gerinnung behin¬ 
dern und zu ausgedehnten Blutungen führen. Da die meisten 
Gerinnungsfaktoren in der Leber produziert werden, können Le¬ 
bererkrankungen wie eine Hepatitis oder eine Zirrhose starke 
Blutungen nach sich ziehen. Die erbliche, geschlechtsgebunde¬ 
ne BlutgerinnungsStörung Hämophilie (Bluterkrankheit) ist ein 
Beispiel für eine genetisch bedingte Unfähigkeit, einen dieser 
Gerinnungsfaktoren zu bilden. Man unterscheidet unter ande¬ 
rem eine Hämophilie A (Faktor VIII fehlt), eine Hämophilie B 
(Faktor IX fehlt) und eine Hämophilie C (Faktor XI fehlt). 

Gerinnungsfaktoren sind an einer Kaskade chemischer Reak¬ 
tionen beteiligt, die andere im Blut zirkulierende Substanzen 
aktivieren. Die Kaskade wird initiiert durch die Schädigung von 
Blutgefäßen oder anderen Geweben, die Blut in Kontakt mit 
Proteinen wie Kollagen bringt, welche normalerweise durch die 
endotheliale Auskleidung der Blutgefäße vom Blut getrennt ge¬ 
halten werden. Dieser Kontakt führt zu einer Aktivierung von 
Thrombocyten und setzt die Gerinnungskaskade in Gang. Die¬ 
se Kaskade sich nacheinander aktivierender Gerinnungsfaktoren 
bewirkt schließlich die Umwandlung eines im Blut zirkulie¬ 
renden inaktiven Enzyms, Prothrombin, in seine aktive Form, 
Thrombin. Thrombin spaltet Fibrinogen, ein Plasmaprotein, 
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a die Gewebeschichten 
von Blutgefäßen 


Arterie 


Vene 


Arterien weisen viele 
elastische Bindege¬ 
websfasern und glatte 
Muskeln auf, was ihnen 
erlaubt, einem hohen 
Druck zu widerstehen. 


b Abfolge der Gefäße 
im Kreislaufsystem 


Arterie 



Da Venen unter geringem 
Druck arbeiten, haben 
manche von ihnen Klappen, 
um einen Blutrückfluss zu 
verhindern (► Abb. 49.16). 


Venen 


Arteriolen 


Venolen 


Kapillaren 


c Merkmale der Blutgefäßtypen 



Abb. 49.13 Aufbau der Blutgefäße. a Die unterschiedlichen anatomischen Merkmale von Arterien und Venen sind an ihre Funktion angepasst, 
b Blut aus dem arteriellen System strömt in die Kapillarnetze, wo es zum Austausch mit der interstitiellen Flüssigkeit kommt. Das venöse System 
führt das Blut zum Herz zurück, c Das Diagramm vergleicht den Gesamtquerschnitt, den Blutdruck und die Strömungsgeschwindigkeit der 
verschiedenen Gefäßtypen 


das dann unlösliche Fäden aus Fibrin bildet. Diese Fibrinfä¬ 
den formen das Maschen werk, welches das Blut gerinnen lässt, 
Gefäße abdichtet und ein Gerüst für die Bildung von Narbenge¬ 
webe bereitstellt (► Abb. 49.12). 

Lässt man Blut in einem Gefäß gerinnen, setzt sich das Gerinn¬ 
sel aus Blutzellen und Fibrinfäden von einem gelben Überstand 
ab. Dieser Überstand ist das vom Fibrin befreite Blutplasma und 
wird als Serum bezeichnet. 


Arterien widerstehen hohen Drücken, 

Arteriolen kontrollieren die Verteilung 
des Blutes im Körper 

Die Wände der großen Arterien enthalten viele Kollagenfasem, 
die sie in die Lage versetzen, den hohen Drücken zu widerste¬ 


hen, die das Herz erzeugt (► Abb. 49.13a). Diese Reißfestigkeit 
wird ergänzt durch zwei elastische Schichten, die reich an dem 
Faserprotein Elastin sind. Die elastischen Schichten haben eben¬ 
falls eine wichtige Funktion: Während der Systole werden sie 
gedehnt, wie Sie beim Bulbus arteriosus der Fische gesehen ha¬ 
ben, und sie speichern dadurch einen Teil der Energie, die das 
Herz auf das Blut überträgt. Während der Diastole geben sie die¬ 
se Energie durch ihre elastischen Rückstellkräfte wieder an das 
Blut zurück, indem sie Druck darauf ausüben und es vorantrei¬ 
ben. Die Aorta spielt dabei aufgrund der hohen Elastizität ihrer 
Gefäßwand eine besondere Rohe, indem sie den pulsierend aus 
dem Herzen ausgestoßenen Blutstrom in einen kontinuierlichen 
Blutstrom verwandelt (Windkesselfunktion). 

Activity 49.3 Structure of Blood Vessels 

www.Lifel le.com/ac49. 3 

Glatte Muskelzehen in den Wänden der Arterien und Arteriolen 
sorgen dafür, dass diese Gefäße verengt oder erweitert werden 
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können. Wenn sich der Durchmesser der Gefäße ändert, ver¬ 
ändert sich gleichzeitig der Strömungswiderstand, den sie dem 
Blutstrom entgegensetzen. Infolgedessen ändert sich auch das 
Blutvolumen, das durch sie fließt. Durch Beeinflussung von 
Kontraktion und Entspannung der glatten Muskelzellen in den 
Wänden von Arterien und Arteriolen können neuronale und 
hormonelle Mechanismen den Blutstrom durch diese Gefäße 
kontrollieren. Weil ihr Strömungswiderstand variieren kann, um 
die Durchblutung bestimmter Gewebe zu kontrollieren, werden 
die Arteriolen auch als Widerstandsgefäße bezeichnet. 


Der Stoffaustausch zwischen Blut und Gewebe 
erfolgt durch Druckfiltration, 

Osmose und Diffusion 


Der Stoffaustausch erfolgt in den zwischen den Arteriolen und 
Venolen gelegenen Kapillarnetzen (► Abb. 49.13b). Nur weni¬ 
ge Zellen befinden sich weiter als ein paar Zelldurchmesser von 
einer Kapillare entfernt. Der Bedarf der Zellen wird durch den 
Stoffaustausch zwischen dem Blut und der interstitiellen Flüs¬ 
sigkeit durch die Kapillarwände gedeckt. Dieser Austausch wird 
durch die dünnen, durchlässigen Wände der Kapillaren wie auch 
durch die geringe Strömungsgeschwindigkeit des Blutes in den 
Kapillaren erleichtert. 

Es mag rätselhaft erscheinen, dass das Blut durch die großen 
Arterien rasch unter hohem Druck strömt, Druck und Strö¬ 
mungsgeschwindigkeit jedoch sinken, sobald es die dünnen 
Kapillaren erreicht (►Abb. 49.13c). Wenn Sie den Durchmes¬ 
ser der Austrittsöffnung bei einem Gartenschlauch mit Ihrem 
Daumen verkleinern, nimmt der Druck im Schlauch zu, was 
wiederum die Geschwindigkeit des Wassers erhöht, das aus der 
Öffnung spritzt. Wie Sie aber bedenken sollten, sind die Arte¬ 
riolen stark verzweigt, und jede Arteriole teilt sich in zahlreiche 
Kapillaren auf. Zwar ist der Durchmesser einer einzelnen Kapil¬ 
lare so klein, dass Erythrocyten sie nur einzeln im Gänsemarsch 
passieren können, doch gibt es so viele Kapillaren, dass ihr Ge¬ 
samtquerschnitt sehr viel größer ist als der Gesamtquerschnitt 
von einem der anderen Gefäßtypen. Alle Kapillaren haben ge¬ 
meinsam eine viel höhere Aufnahmekapazität für Blut als die 
Arteriolen. 

Die Kapillarwände bestehen aus einer einzelnen Schicht dünner 
Endothelzellen (► Abb. 49.14). In den meisten Körpergeweben 
mit Ausnahme des Gehirns weisen die Kapillaren zwischen den 
Endothelzellen winzige Löcher auf; sie sind fenestriert (gefens¬ 
tert). Kapillaren sind daher permeabel für Wasser, einige Ionen 
und kleine Moleküle, aber nicht für Makromoleküle wie Prote¬ 
ine und noch weniger für Blutzellen. Am arteriellen Ende (hoher 
Druck) presst der Blutdruck daher Wasser und kleine Solute in 
Form eines Massenstroms durch Druckfiltration aus den Kapil¬ 
laren zwischen den Endothelzellen hindurch in den umgebenden 
Interzellularraum (den man auch als Interstitium bezeichnet). 

Media Clip 49.1 Capillary Flow: A Tight Squeeze 

www. Life 1 le.com/mc49. 1 

Warum sammeln sich Wasser und niedermolekulare Solute 
dann nicht im Interzellularraum an? Wie wird das Blutvolumen 



Kern der Kapillar¬ 
endothelzelle 


Endothel¬ 
zellen 


Zellkern 


12 pm 


Die Wände der Kapillaren beste¬ 
hen aus einer einzigen Schicht 
von Endothelzellen. Flüssigkeit 
kann durch die Lücken zwischen 
den Zellen austreten. 


Erythrocyt 



Mitochondrium 


Abb. 49.14 Eine enge Gasse. Kapillaren haben einen sehr geringen 
Durchmesser und die Strömungsgeschwindigkeit des Blutes in ihnen 
ist gering (LM-Aufnahme) 


konstantgehalten, wenn ständig Flüssigkeit aus den Kapilla¬ 
ren austritt? Eine Antwort auf diese Frage wurde vor mehr als 
100 Jahren von dem Physiologen Emest Starling vorgeschlagen 
und ist als Starling-Hypothese bekannt. Starling vermutete, 
die Wasserbilanz in den Kapillarnetzen sei ein Resultat zwei¬ 
er einander entgegengesetzt wirkender Kräfte, die wir heute als 
Starling-Kräfte bezeichnen: 

■ Der Blutdruck (Druck = Kraft/Fläche) presst Wasser und 
kleine Solute aus den Kapillaren. 

■ Der osmotische Druck zieht Wasser in die Kapillaren zurück. 

Der Blutdruck ist am arteriellen Ende eines Kapillarnetzes hoch 
und sinkt, während sich das Blut zum venösen Ende der Ka¬ 
pillare bewegt, ständig weiter ab (► Abb. 49.15). Nach Starling 
geht der osmotische Druck vor allem auf Kolloide (fein in ei¬ 
ner Flüssigkeit verteilte, größere Teilchen) zurück, nämlich auf 
Plasmaproteinmoleküle, die die Kapillaren nicht verlassen kön¬ 
nen. Dieser kolloidosmotische Druck bleibt über die ganze 
Kapillarlänge relativ konstant. Solange der Blutdruck höher ist 
als der kolloidosmotische Druck, tritt Flüssigkeit aus der Ka¬ 
pillare aus. Am Venolenende der meisten Kapillaren fällt der 
Blutdruck unter den kolloidosmotischen Druck, daher tritt dort 
die Flüssigkeit wieder in die Kapillare ein. Die tatsächlichen 
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Abb. 49.15 Die Starling-Hypothese. Diese ursprünglich ganz auf dem 
kolloidosmotischen Druck von impermeablen Plasmaproteinen fußende 
Hypothese, wie das Blutvolumen in den Kapillarnetzen aufrechterhal¬ 
ten wird, wurde kürzlich um den osmotischen Effekt erweitert, der von 
Hydrogencarbonat ausgeübt wird, a Wenn der Blutdruck höher ist als 
der osmotische Druck, tritt Wasser aus der Kapillare aus. Wenn der 
Blutdruck unter den osmotischen Druck sinkt, kehrt Wasser in die Ka¬ 
pillare zurück, b Das Gleichgewicht dieser beiden Kräfte verändert sich 
über dem Kapillarnetz, wenn der Blutdruck sinkt 


Zahlen für ein normales Kapillarnetz bei einer ruhenden Person 
sprechen dafür, dass es zu einem leichten Netto Verlust von Was¬ 
ser in den Interzellularraum kommt. Dieser Verlust, der rund 41 
pro Tag beträgt, sickert als interstitielle Flüssigkeit zwischen die 
Zellen. Als Ausgleich sammelt das Lymphsystem im Interzel¬ 
lularraum über den Tag hinweg die gleiche Flüssigkeitsmenge 
ein und führt sie hauptsächlich im Bereich des linken Venen¬ 
winkels in das Kreislaufsystem zurück. 

Aktuelle Forschungsergebnisse sprechen dafür, dass Hydrogen¬ 
carbonationen (HCO 3 ) im Blutplasma neben den Proteinen 
einen wichtigen Beitrag zu den osmotischen Kräften liefern, 
die Wasser zurück in die Kapillaren ziehen. Das im Zellstoff¬ 
wechsel produzierte CO 2 diffundiert in die Endothelzellen, die 
die Kapillaren auskleiden, wo es über H 2 CO 3 in HCO 3 -Ionen 
umgewandelt wird und sich so im Blutplasma anreichert. Bei ei¬ 
ner Person in Ruhe kann die zunehmende HCO 3 -Konzentration 
dazu führen, dass der osmotische Druck des Blutes am venö¬ 
sen Ende um 30 mmHg höher ist als am arteriellen Ende, und 
bei intensiver körperlicher Tätigkeit kann diese Differenz noch 


deutlich höher sein. Daher sieht es mittlerweile sogar so aus, als 
sei weniger der (kolloid)osmotische Druck durch die Proteine, 
sondern der von HCO 3 ausgeübte osmotische Druck und damit 
indirekt der CO 2 -Partialdruck der Hauptfaktor, der Wasser zu¬ 
rück in die Kapillaren zieht. 

Alle Kapillaren sind permeabel für O 2 , CO 2 , Glucose, Lactat 
und kleine Ionen wie Na + und CI - . Auch lipidlösliche Stoffe 
können die Kapillarwände gut passieren. Wasser und kleine So- 
lute gelangen als Massenstrom durch enge Spalten zwischen den 
Endothelzellen (Fenestrierung der Kapillaren). Im Verdauungs¬ 
trakt, wo Nährstoffbausteine in das Blut aufgenommen werden, 
und in den Nieren, die Abfallstoffe wie Harnstoff aus dem 
Blut entfernen, sind die Kapillaren sehr viel weniger selektiv. 
In den Plasmamembranen der Kapillarendothelzellen befinden 
sich auch Transporter für den erleichterten Transport bestimmter 
Moleküle wie Glucose und Lactat. Die Permeabilität der Kapil¬ 
larnetze variiert jedoch stark - dies gilt es bei der Entwicklung 
und der Verabreichung von Medikamenten zu bedenken. 

Die Kapillaren im Gehirn sind ein Sonderfall. Sie sind relativ 
undurchlässig und von einer dicht anliegenden Schicht aus Glia- 
zellen umgeben. Durch sie können außer lipidlöslichen Substan¬ 
zen (darunter Alkohol und Anästhetika) nicht viele Moleküle 
passieren. Diese hohe Selektivität der Kapillaren im Gehirn wird 
als die Blut-Hirn-Schranke bezeichnet. Aber auch im Gehirn 
gibt es bestimmte Regionen, wo die Kapillaren durchlässiger 
sind, sodass es auf hydrophile Hormone reagieren kann. 


Blut fließt durch Venen zurück zum Herzen 


Der Druck des Blutes, das von den Kapillaren in die Venolen 
fließt, ist außerordentlich niedrig und reicht nicht aus, um das 
Blut zurück zum Herzen zu treiben. Die Wände von Venen sind 
dehnbarer als die von Arterien, und Blut neigt dazu, sich in den 
Venen zu sammeln. Bei einem ruhenden Individuum können 
über 80 % des gesamten Blutvolumens in den Venen gespeichert 
sein. Wegen ihrer hohen Blutspeicherungskapazität werden Ve¬ 
nen als Kapazitätsgefäße bezeichnet. 

Der Blutfluss durch über dem Niveau des Herzens liegende Ve¬ 
nen wird von der Schwerkraft unterstützt. Unterhalb des Herzni¬ 
veaus muss das Blut in den Venen jedoch gegen die Schwerkraft 
zum Herzen zurückkehren. Die wichtigste Kraft, die das Blut 
aus diesen Regionen Richtung Herz treibt, ist der Druck, der 
von den sich rundum kontrahierenden Skelettmuskeln auf die 
Venen ausgeübt wird. Wenn sich Muskeln kontrahieren, wer¬ 
den die Gefäße zusammengedrückt, und Blut wird durch sie 
hindurch gepresst. Während einer länger andauernden Muskel¬ 
kontraktion kann es sein, dass der Blutstrom zeitweise blockiert 
ist, doch sobald die Muskeln erschlaffen, kann sich das Blut wei¬ 
terbewegen. Ein weg ventile in den Venen der Extremitäten - die 
Venenklappen - verhindern einen Rückstrom des Blutes. Wann 
immer eine Vene zusammengedrückt wird, wird daher Blut in 
Richtung Herz bewegt (► Abb. 49.16). 

Bei einer Person in Ruhe führt die Schwerkraft zu Blutansamm¬ 
lungen in den Venen im unteren Körperbereich und übt Druck 
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Venenklappe Venenklappe 


Muskel kon¬ 
trahiert sich: 


Durch dieses Zusammenpressen wird das Blut in den 
Venen Richtung Herz bewegt, denn die Venenklappen 
verhindern einen Rückfluss. 

v_y 



Venenklappe Venenklappe 

offen geschlossen 



Muskel 

erschlafft: 


Das Blut wird durch Skelett¬ 
muskelkontraktion und je nach 
Körperregion auch durch die 
Schwerkraft vorwärtsgetrieben. 


Gegendruck entwickelt sich infolge 
von Kontraktion der Atrien, Skelett¬ 
muskelkontraktion und eventuelle 
Schwerkraftwirkung. 


Abb. 49.16 Blutfluss in eine Richtung. Venen haben Venenklappen, 
die ein Zurückfließen des Blutes verhindern, und die Kontraktion der 
Skelettmuskulatur trägt dazu bei, das Blut in Richtung Herz zu bewegen 


auf die Kapillarnetze aus. Dieser Gegendruck verschiebt die 
Balance zwischen Blutdruck und kolloidosmotischem Druck, 
sodass es zu einem zunehmenden Flüssigkeitsverlust in den In¬ 
terzellularraum kommt. Aus diesem Grund fällt es schwer, sich 
die Schuhe wieder anzuziehen, wenn man lange Zeit barfuß ge¬ 
sessen hat, zum Beispiel während eines Langstreckenfluges. 

Wenn ein Tier geht oder rennt, wirken die Kontraktionen seiner 
Beinmuskulatur wegen der Einwegventile (Venenklappen) in 
den Beinvenen als zusätzliche Gefäßpumpen, die die Rückkehr 
des Blutes aus dem unteren Körperbereich zum Herzen unter¬ 
stützen. Wird ein größeres Blutvolumen zum Herzen zurück¬ 
transportiert, kontrahiert sich das Herz stärker, und seine Pump¬ 
leistung steigt. Diese erhöhte Aus wurfleistung ist die Folge einer 
Eigenschaft des Herzmuskels, die durch den Frank-Starling- 
Mechanismus beschrieben wird: Wenn die Herzmuskelzellen 
gedehnt werden, wie es der Fall ist, wenn das Volumen des zu¬ 
rückkehrenden Blutes zunimmt, kontrahieren sie sich stärker. 

Auch die Atmung unterstützt die Rückführung des venösen 
Blutes zum Herzen. Wie Sie schon wissen, erzeugen die Atem¬ 
muskeln, die am Einatmen beteiligt sind, einen Unterdrück, der 
Luft in die Lungen saugt (►Abb. 48.11). Dieser Unterdrück 


zieht auch Blut in Richtung Brustkorb, wodurch sich der ve¬ 
nöse Rückfluss zum rechten Atrium erhöht. Zudem besitzen 
einige der größten Venen unmittelbar in Herznähe eine glatte 
Muskulatur, die sich zu Beginn einer körperlichen Betätigung 
kontrahiert. Diese Kontraktion kann den venösen Rückfluss 
rasch erhöhen, das Herz in Einklang mit dem Frank-Starling- 
Mechanismus zu einer Leistungssteigerung anregen und so das 
Herzzeitvolumen erhöhen. 


Lymphgefäße führen interstitielle Flüssigkeit 
in den Blutkreislauf zurück 


Die interstitielle Flüssigkeit, die sich außerhalb der Kapilla¬ 
ren ansammelt, enthält Wasser und kleine Moleküle, aber keine 
Erythrocyten oder Thrombocyten und weniger Proteine als das 
Blut. Ein separates, jedoch offenes Gefäßsystem - das Lymph¬ 
system - führt Flüssigkeit in den Blutkreislauf zurück. Jedes 
Kapillametz enthält zumindest eine blind geschlossene Lymph- 
kapillare. 

Querverweis 

Das Lymphsystem wurde zusammen mit dem Immunsys¬ 
tem besprochen (► Abschn. 41.1). 

Nachdem die Gewebeflüssigkeit in die Lymphgefäße gelangt ist, 
wird sie als Lymphe bezeichnet. Feine Lymphkapillaren verei¬ 
nigen sich allmählich zu immer größeren Gefäßen und enden 
in zwei Lymphgängen, die sich im Venenwinkel in die gro¬ 
ßen Venen an der Halsbasis entleeren (► Abb. 41.2). Der linke 
Gang ist viel größer als der rechte und wird als Milchbrust¬ 
gang oder Ductus thoracicus bezeichnet. Er transportiert den 
größten Teil der Lymphe aus dem unteren Körperbereich. Auf 
dem Weg dorthin wird der Lymphe ein Teil des Wassers entzo¬ 
gen. Wie das Blut wird auch die Lymphe durch Kontraktionen 
der Skelettmuskulatur und Atembewegungen in Richtung Herz 
transportiert. Lymphknoten entlang der größten Lymphgefäße 
sind die Hauptorte der Lymphocytenproduktion und phago- 
cytotischer Aktivitäten, mit deren Hilfe Mikroorganismen und 
anderes Fremdmaterial aus dem Kreislaufsystem entfernt wer¬ 
den. 


Gefäßerkrankungen können tödlich sein 


Wie bereits in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Sportler mit großen Herzen“) erwähnt, sind Herz- 
Kreislauf-Erkrankungen sehr häufig. Sie sind für rund ein Vier¬ 
tel aller Todesfälle in Europa und den Vereinigten Staaten 
verantwortlich. Der unmittelbare Grund für die meisten dieser 
Todesfälle ist nicht eine Vorschädigung des Herzmuskels, wie 
es bei den eingangs erwähnten Sportlern der Fall war. Viel¬ 
mehr handelt es sich in den meisten Fällen um einen Herzinfarkt 
oder Schlaganfall; beide stehen gewöhnlich am Ende einer Er- 
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Abb. 49.17 Atherosklerotische Plaque, a Gesunde Arterie mit weiter 
Lichtung, b Eine atherosklerotische Arterie, die durch eine Plaque und 
einen Thrombus verstopft ist 


krankung namens Atherosklerose (auch: Arteriosklerose), die 
bereits viele Jahre vor Einsetzen der ersten Symptome beginnt. 

Gesunde Arterien haben eine glatte innere Auskleidung aus 
Endothelzellen (► Abb. 49.17a). Diese Auskleidung kann durch 
chronischen Bluthochdruck (Hypertonie), Rauchen, fettreiche 
Ernährung oder Mikroorganismen geschädigt werden. Herd¬ 
förmige Ablagerungen, sogenannte Plaques, beginnen sich 
einer Hypothese zufolge dort zu bilden, wo das Endothel ge¬ 
schädigt ist. Zunächst locken die geschädigten Endothelzellen 
bestimmte Leukocyten (Makrophagen) an, die Wachstumsfak¬ 
toren und Cytokine ausschütten. Daraufhin gesellen sich zu 
den Makrophagen glatte Muskelzellen, die aus den tieferen 
Schichten der Arterienwand einwandern. Lipide, insbesondere 
LDL-Cholesterin (an Lipoproteine geringer Dichte [low-density 
lipoproteins] gebundenes Cholesterin), werden von Makropha¬ 
gen aufgenommen, die sich dabei in Schaumzellen um wandeln, 
sodass die sich entwickelnde Plaque fetthaltig wird. Faseri¬ 
ges Bindegewebe, das von den einwandernden glatten Mus¬ 
kelzellen in der Plaque produziert wird, führt zusammen mit 
Ablagerungen von Calciumcarbonat dazu, dass die Arterien¬ 
wand an Elastizität verliert (Arterienverkalkung). Die wach¬ 
sende Plaque verengt die Arterie und ruft Turbulenzen im 
vorbeifließenden Blut hervor. Örtliche Gegebenheiten können 
dazu führen, dass Thrombocyten an der Plaque haften bleiben 
(► Abb. 49.12) und die Bildung eines Blutpfropfs (Thrombus) 


im Gefäß einleiten, der die Arterie abrupt verschließen kann 
(►Abb. 49.17b). 

Das Herz selbst wird durch die Herzkranzgefäße (Koronar¬ 
arterien) mit Blut versorgt, die sehr anfällig für Atherosklerose 
sind. Wenn sich diese Arterien verengen, nimmt die Durch¬ 
blutung des Herzmuskels ab. Symptome sind Brustschmerzen 
und Atemnot schon bei leichter Anstrengung. Bei einer Per¬ 
son mit Atherosklerose ist das Risiko groß, dass sich in einer 
Koronararterie ein Thrombus bildet. Diese Erkrankung, die als 
Koronarthrombose bezeichnet wird, kann das Gefäß völlig 
blockieren und einen Herzinfarkt hervorrufen, medizinisch 
Myokardinfarkt genannt. 

Ein Stück von einem Thrombus, das sich losreißt, wird als Em¬ 
bolus bezeichnet. Ein solcher Embolus wandert häufig in ein 
Gefäß mit kleinerem Durchmesser und setzt sich dort fest, so¬ 
dass der Blutstrom blockiert ist (Embolie). Besonders gefährdet 
sind Arterien, die durch Plaquebildung bereits verengt sind. 
Eine Embolie in einer Hirnarterie führt dazu, dass die Zellen, 
die von dieser Arterie versorgt wurden, absterben. Das bezeich¬ 
net man als Schlaganfall. Die spezifischen Schädigungen, die 
aus einem Schlaganfall resultieren, beispielsweise Gedächtnis¬ 
verlust, Sprachstörungen oder Lähmungserscheinungen, hängen 
von der Lage der blockierten Arterie ab. 

Die wohl wichtigsten Faktoren, die darüber entscheiden, ob 
jemand an Atherosklerose erkrankt oder nicht, sind die ge¬ 
netische Prädisposition und das Lebensalter. Umweltbedingte 
Risikofaktoren spielen jedoch ebenfalls eine große Rolle. Zu 
den Risikofaktoren gehören eine fett- und cholesterinreiche 
Ernährung, Rauchen und eine bewegungsarme Lebensweise. 
Gewisse Erkrankungen wie Bluthochdruck (Hypertonie), Fett¬ 
sucht und Diabetes mellitus sind ebenfalls Risikofaktoren für 
Atherosklerose, wenn sie unbehandelt bleiben. Veränderungen 
in Ernährungsweise und Bewegungsverhalten können Athero¬ 
sklerose Vorbeugen sowie Schäden im Frühstadium rückgängig 
machen. 

49.4 Wiederholung 

Blut ist ein flüssiges Bindegewebe mit zellulären Bestand¬ 
teilen, die beim Transport von Atemgasen, der Immunab¬ 
wehr und der Blutgerinnung eine Rolle spielen. Die Ei¬ 
genschaften von Arterien, Arteriolen, Kapillaren, Venolen 
und Venen spiegeln ihre Funktionen wider. Der Stoffaus¬ 
tausch zwischen Blut und interstitieller Flüssigkeit findet 
in den kleinsten Gefäßen statt, den Kapillaren. Er wird ge¬ 
mäß der Starling-Hypothese durch den Blutdruck und den 
osmotischen Druck vorangetrieben. Lymphgefäße trans¬ 
portieren interstitielle Flüssigkeit zurück ins Blut. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Merkmale, den Lebenszyklus und die Funktion 
von Erythrocyten erläutern können. 

■ den Prozess der Blutgerinnung beschreiben können. 
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■ die Rolle der Arteriolen bei der Kontrolle des Blut¬ 
stroms erläutern können. 

■ die Faktoren benennen können, die den Rückfluss des 
Blutes in den Venen zum Herzen beeinflussen. 


_ 7_ 

1. Weshalb trainieren Leistungssportler oft in großer Höhen¬ 
lage? 

2. Warum bezeichnet man den Prozess der Blutgerinnung als 
Kaskade? 

3. Weshalb bezeichnet man die Arteriolen als Widerstandsge¬ 
fäße und die Venen als Kapazitätsgefäße, und auf welche 
Funktionen weisen diese Bezeichnungen hin? 

4. Wenn man sehr lange Zeit hungern muss, beginnt der Kör¬ 
per, die Proteine im Blutplasma zur Energiegewinnung ab¬ 
zubauen. In diesem Stadium sammelt sich Flüssigkeit im 
Bauch und in den Extremitäten (Hungerödeme, Kwashior¬ 
kor). Wie hängt der Proteinabbau mit den Hungerödemen 
zusammen? 


Jedes Gewebe im Körper muss angemessen mit sauerstoff- 
reichem Blut versorgt werden. Die Durchblutung (Perfusion) 
erfordert die Aufrechterhaltung eines adäquaten Blutdrucks, 
und die Verteilung des Blutstroms im Körper hängt von der Kon¬ 
trolle des Strömungswiderstands in den Blutgefäßen ab, die die 
verschiedenen Gewebe versorgen. 


49.5 Das Kreislaufsystem wird 
hormonell und neuronal 
kontrolliert 

Will man untersuchen, wie ein physiologischer Prozess reguliert 
wird, beginnen man damit, die entscheidenden Komponenten 
dieses Prozesses zu identifizieren und sich zu fragen, wie sie 
kontrolliert werden können und welche Informationen verwen¬ 
det werden, um diese Kontrolle auszuüben. Der Blutfluss ist 
vom Blutdruck abhängig, und als entscheidende Variable des 
Kreislaufsystems wurde der Blutdruck in der Aorta identifiziert. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Der Blutstrom wird von autoregulatorischen Mechanismen der 
glatten Muskulatur der Arteriolen kontrolliert, um lokalen Stoff¬ 
wechselanforderungen gerecht zu werden. 

■ Der durchschnittliche Druck in den Arterien wird neuronal und 
hormonell über die glatte Muskulatur in den Arteriolen reguliert. 

■ Dehnungsrezeptoren in den Wänden der großen Arterien leiten 
ständig Informationen über den Blutdruck zum kardiovaskulären 
Kontrollzentrum im Gehirn, das die physiologischen Mechanis¬ 
men kontrolliert, die den mittleren arteriellen Druck beeinflussen. 

Der Druck in der Aorta oszilliert zwischen Systole und Diasto¬ 
le, und eine Diastole dauert gewöhnlich doppelt so lang wie eine 
Systole (► Abb. 49.4). Man kann den mittleren arteriellen Druck 


(MAD) einfach schätzen, indem man zum diastolischen Druck 
ein Drittel der Differenz zwischen dem systolischen und diasto¬ 
lischen Druck addiert. Um die physiologischen Mechanismen 
zu verstehen, die den mittleren arteriellen Druck kontrollieren, 
müssen Sie berücksichtigen, welche Faktoren ihn bestimmen. 
Der mittlere arterielle Druck wird bestimmt vom Herzzeitvolu¬ 
men (HZV) und dem Strömungswiderstand in den Blutgefäßen, 
dem totalen peripheren Widerstand (TPW). 

MAD = HZV x TPW 

Das Herzzeitvolumen ist jedoch eine Funktion der Herzfrequenz 
(HF) und des Schlagvolumens (SV); daher lässt sich die Bezie¬ 
hung, um die es hier geht, so ausdrücken: 

MAD = HF x SV x TPW 

HF, SV und TPW werden auf lokalem wie auf systemischem 
Niveau von neuronalen und hormonellen Mechanismen kontrol¬ 
liert. 

Auf lokalem Niveau kontrolliert jedes Gewebe seine eigene 
Durchblutung mittels autoregulatorischen Mechanismen, die 
bewirken, dass sich die das Gewebe versorgenden Arteriolen 
verengen oder erweitern. Die kollektive autoregulatorische Ak¬ 
tivität aller Kapillarnetze in sämtlichen Körpergeweben beein¬ 
flusst den TPW und damit den MAD. Wenn sich viele Arteriolen 
plötzlich erweitern, sinken TPW und MAD, verengen sich viele 
Arteriolen, steigen beide. Veränderungen des MAD liefern In¬ 
formationen über einen veränderten Bedarf des Körpers. Strömt 
Blut durch die Kapillarnetze, verändert sich seine Zusammen¬ 
setzung - sein CO 2 -Gehalt steigt, und sein O 2 -Gehalt sinkt. 
Daher liefert auch die Blutzusammensetzung Informationen, die 
der Körper verwendet, um das Kreislaufsystem zu regulieren. 



( " ^ 

Der Blutfluss durch ein Kapillarnetz wird 

durch die Kontraktion glatter Muskeln in 
den Arterien und Arteriolen kontrolliert. 


...oder sie können die Blut¬ 
versorgung des Kapillar¬ 
netzes unterbinden. 

v___ ) 


Venole 


Metarteriole 

(Durchgangs¬ 

kanal) 


Arteriole 

Kapillare 


Muskel¬ 

fasern 

(Zellen) 


Präkapillare Sphinkter können sich 
als Reaktion auf eine lokale Hypoxie, 
einen niedrigen pH-Wert oder Cyto- 
kine öffnen, ... 

v_._y 


Vene 


Arterie 


Abb. 49.18 Lokale Kontrolle der Durchblutung. Bei einem niedri¬ 
gen O2-Partialdruck oder erhöhten Konzentrationen von Abfallproduk¬ 
ten des Stoffwechsels entspannt sich die glatte Muskultur der Arterien 
und Arteriolen, sodass die Durchblutung des Kapillarnetzes steigt 
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Nerven- und Hormonsystem reagieren auf Veränderungen des 
mittleren arteriellen Drucks und in der Blutzusammensetzung 
durch Veränderung von Atemfrequenz, Herzfrequenz, Schlag¬ 
volumen und totalem peripherem Widerstand, um den Stoff¬ 
wechselanforderungen des Körpers gerecht zu werden. 

Activity 49.4 Blood Pressure and Heart Rate Simulation 

www.Lifel le.com/ac49. 4 

Durch Autoregulation wird die lokale 
Durchblutung den lokalen Bedürfnissen 
angepasst 

Die Blutmenge, die durch ein Kapillametz fließt, wird von der 
glatten Muskulatur der Arterien und Arteriolen kontrolliert, die 
dieses Kapillarnetz versorgen. In ►Abb. 49.18 ist der Blut¬ 
fluss in einem typischen Kapillarnetz dargestellt. Blut strömt 
aus einer Arteriole in das Netz hinein. „Manschetten“ aus glat¬ 
ter Muskulatur, die präkapillären Sphinkter, auf der Arteriole 
können die Blut Versorgung des Kapillarnetzes unterbinden. Das 
Blut passiert dann das Kapillarnetz über einen Durchgangs¬ 
kanal, Metarteriole genannt. Sind die präkapillären Sphinkter 
entspannt und ist die Arteriole offen, treibt der arterielle Druck 
Blut in die Kapillaren. 

Die Autoregulation basiert auf der Empfindlichkeit der glatten 
Muskulatur für ihre lokale chemische Umgebung. Ein niedri¬ 


ger O 2 -Partialdruck und hoher CO 2 -Partialdruck bewirken eine 
Entspannung der glatten Muskulatur; dadurch steigt die Durch¬ 
blutung, sodass mehr O 2 herbei- und mehr CO 2 abtransportiert 
wird. Ein Anstieg der Konzentrationen anderer Nebenproduk¬ 
te des Stoffwechsels wie Milchsäure, Protonen, Kaliumionen 
und Adenosin (deren Konzentrationen sich im arbeitenden 
Muskel allesamt erhöhen) fördert eine Mehrdurchblutung über 
denselben Mechanismus. Daher führen Aktivitäten, die den 
Stoffwechsel in einem Gewebe anregen, zu einer physiologi¬ 
schen Mehrdurchblutung in diesem Gewebe. Umgekehrt führt 
eine verringerte Stoffwechselaktivität autoregulatorisch zu einer 
Minderdurchblutung der betreffenden Gewebe. 

Diese physiologischen Durchblutungsänderungen sind von 
krankhaften Durchblutungsstörungen zu unterscheiden: einer 
Hyperämie (pathologische Mehrdurchblutung) zum Beispiel 
aufgrund einer Entzündung beziehungsweise einer Ischämie 
(pathologische Minderdurchblutung) zum Beispiel aufgrund ei¬ 
ner Thrombose. 


Der arterielle Blutdruck wird von hormonellen 
und neuronalen Mechanismen kontrolliert 
und reguliert 

Kontrolle und Regulation des Herz-Kreislauf-Systems begin¬ 
nen mit den lokalen autoregulatorischen Mechanismen, die den 
Widerstand der Arterien und Arteriolen verändern, welche die 



Abb. 49.19 Blutdruckkontrolle durch lokale und systemische Mechanismen. Ein Absinken des arteriellen Blutdrucks verringert die Gewebe¬ 
durchblutung, was zu einer lokalen Ansammlung von Abfallprodukten des Stoffwechsels führt. Diese Veränderung im extrazellulären Umfeld regt 
ein autoregulatorisches Öffnen der arteriellen Gefäße an (Vasodilatation). Negative Feedback-Mechanismen (einschließlich der Freisetzung von 
Vasopressin), die Arterien in momentan weniger wichtigen Geweben verengen (Vasokonstriktion) und so die Aufrechterhaltung von Blutvolumen 
und Blutdruck fördern, verhindern ein Absinken des zentralen Blutdrucks 
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Kapillarnetze speisen. Die Bedürfnisse der Kapillametze beein¬ 
flussen den mittleren arteriellen Druck (MAD) und die Blutzu¬ 
sammensetzung. Beide liefern Informationen für die Kontrolle 
von endokrinen und neuronalen Reaktionen, die darauf hin¬ 
wirken, Blutdruck und Blutzusammensetzung zu normalisieren. 
Auf diese Weise werden Kreislauffunktionen an die lokalen und 
die systemischen Bedürfnisse des Körpers angepasst. 

Arterien und Arteriolen werden vom autonomen (vegetativen) 
Nervensystem innerviert, insbesondere vom sympathischen An¬ 
teil. Der sympathische postganglionäre Neurotransmitter Nor¬ 
adrenalin bindet an Rezeptoren auf der glatten Muskulatur von 
Blutgefäßen im Darm und anderen Geweben, die für die Kampf- 
oder-Flucht-Reaktion nicht von zentraler Bedeutung sind. Dies 
führt dazu, dass sich diese Gefäße verengen (Vasokonstriktion) 
und so ihre Durchblutung abnimmt, was eine Erhöhung des ar¬ 
teriellen Blutdrucks zur Folge hat. Wie bereits früher in diesem 
Kapitel diskutiert, erhöht eine gesteigerte Sympathicusaktivität 
die Herzfrequenz, und weil sie zudem die Stärke der Herzmus¬ 
kelkontraktion erhöht, erhöht sie auch das Schlagvolumen. 

Hormone spielen ebenfalls eine Rolle bei der Regulation des ar¬ 
teriellen Blutdrucks. Adrenalin, das ähnlich wie Noradrenalin 
wirkt, wird bei starker Aktivierung des Sympathicus aus dem 
Nebennierenmark freigesetzt; Ursache kann ein Absinken des 
arteriellen Blutdrucks sein oder die Aktivierung einer Kampf- 
oder-Flucht-Reaktion bei Gefahr. Bei Absinken des Blutdrucks 
setzt die Niere das Enzym Renin frei, welches im Blut das 
Protein Angiotensin aktiviert (► Abb. 49.19). Diese Signalstof¬ 
fe beeinflussen Arteriolen, die überwiegend in den peripheren 
Geweben (Extremitäten) lokalisiert sind oder in Geweben, de¬ 
ren Funktion nicht ständig aufrechterhalten werden muss (wie 
es beim Verdauungstrakt der Fall ist). Dadurch, dass diese 
Hormone den Blutfluss durch solche Arteriolen verringern, er¬ 
höhen sie den zentralen Blutdruck und die Durchblutung so 
wichtiger Organe wie Herz, Gehirn und Nieren. Renin und 
Angiotensin werden Sie in ► Abschn. 51.6 in Zusammenhang 
mit der Regulation der Nierenfunktion erneut begegnen. Die 
Aktivität des autonomen Nervensystems, welche die Herzfre¬ 
quenz und die Verengung der Blutgefäße kontrolliert, wird in 
den kardiovaskulären Kontrollzentren der Medulla oblongata 
generiert. Viele Inputs laufen in diesem zentralen, integrati- 
ven Netzwerk zusammen und beeinflussen die Befehle, die 
es über sympathische und parasympathische Neuronen ausgibt 
(►Abb. 49.20). Von besonderer Bedeutung sind einlaufende 
Informationen über Veränderungen des Blutdrucks, die von 
Druckrezeptoren (Barorezeptoren) in den Wänden der Aorta 
und der zum Gehirn führenden Halsschlagadern (Carotis-Arte¬ 
rien) geliefert werden. 

Eine erhöhte Aktivität in den Druckrezeptoren der großen Arte¬ 
rien zeigt einen steigenden Blutdruck an und hemmt Signale des 
sympathischen Nervensystems an Arterien und Arteriolen, wäh¬ 
rend sie die Signalgebung des parasympathischen Systems an 
die Schrittmacherzellen im Herzen verstärkt. Infolgedessen ver¬ 
langsamt sich der Herzschlag, und die Arteriolen im peripheren 
Gewebe erweitern sich, wodurch der Blutdruck sinkt. Wenn der 
Druck in den großen Arterien fällt, nimmt die Aktivität der Deh¬ 
nung srezeptoren ab, und der Output des sympathischen Systems 
auf Arterien und Arteriolen nimmt wieder zu, während derjeni¬ 
ge des parasympathischen Systems auf die Schrittmacherzellen 
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oder der pC0 2 ansteigt, 
werden Chemorezeptoren in 
der Aorta und den Hals¬ 
schlagadern aktiviert. 


Abb. 49.20 Regulation des Herzzeitvolumens. Das autonome Ner¬ 
vensystem kontrolliert die Pulsfrequenz. Dabei reagiert es auf Informa¬ 
tionen über Blutdruck und Blutchemie, die von Druckrezeptoren und 
Chemorezeptoren geliefert werden. Informationen von diesen Sensoren 
werden an das kardiovaskuläre Kontrollzentrum in der Medulla oblon¬ 
gata weitergeleitet, wo sie mit anderen Informationen integriert werden. 
Das Zentrum in der Medulla generiert Reaktionen im sympathischen 
und parasympathischen Nervensystem, die das Herzzeitvolumen ant¬ 
agonistisch steuern 


im Herzen sinkt. Aufgrund dessen schlägt das Herz schneller, 
und die Arteriolen im peripheren Gewebe verengen sich, was 
den Blutdruck erhöht. 

Ein weiteres Hormon, das zur Stabilisierung des Blutdrucks bei¬ 
trägt, ist das antidiuretische Hormon (ADH, auch Adiuretin 
oder Vasopressin genannt), das von der Neurohypophyse als 
Reaktion auf ein Ab sinken der Aktivität der Druckrezeptoren 
ausgeschüttet wird, was eine Abnahme des arteriellen Blut- 
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drucks signalisiert. ADH bewirkt eine Wasserrückresorption in 
den Nieren und damit den Erhalt des Blutvolumens und eine 
Erhöhung des Blutdrucks (►Abb. 51.14). Eine erhöhte Ak¬ 
tivität der Dehnungsrezeptoren hemmt die ADH-Freisetzung; 
infolgedessen scheiden die Nieren mehr Wasser aus, sodass das 
Blutvolumen zurückgeht und es zu einem Absinken des arteri¬ 
ellen Blutdrucks kommt (► Abb. 49.19). 

Andere Informationen, die bewirken, dass das medulläre Regu¬ 
lationssystem Herzfrequenz und Blutdruck erhöht, stammen von 
den Chemorezeptoren in der Medulla oblongata, Aorta und den 
Halsschlagadern. 

Querverweis 

In ► Abschn. 48.5 wird besprochen, wie der CO 2 - und der 
O 2 -Partialdruck im Blut gemessen wird. Durch eine Er¬ 
höhung des CO 2 -Partialdrucks und ein Absinken des pH- 
Werts werden Chemorezeptoren in der Medulla oblongata 
aktiviert, sinkt der O 2 -Partialdruck, werden die Gewebe¬ 
knoten auf den Halsschlagadern und der Aorta aktiviert. 
Chemorezeptoren senden Signale zum kardiovaskulären 
Kontrollzentrum sowie zum Atemkontrollzentrum. 


49.5 Wiederholung 

Die Blutversorgung der Gewebe wird lokal von autore¬ 
gulatorischen Mechanismen gesteuert, die die Arteriolen 
erweitern oder verengen. Diese lokalen Ereignisse wer¬ 
den in Veränderungen des zentralen Blutdrucks und der 
Blutzusammensetzung übersetzt, die von neuronalen und 
hormonellen Mechanismen wahrgenommen und in kar¬ 
diovaskuläre Anpassungen übersetzt werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Mechanismen erläutern können, die der Autoregu¬ 
lation des lokalen Blutstroms zugrunde liegen. 

■ die Rolle des autonomen Nervensystems bei der Re¬ 
gulation des mittleren arteriellen Drucks (MAD) be¬ 
schreiben können. 

■ ein Diagramm zeichnen können, das zeigt, wie eine 
Zu- oder Abnahme der Feuerrate der Druckrezeptoren 
eine Veränderung des MAD verursacht. 

■ Ihr Wissen über die lokale und systemische Kontrolle 
kardiovaskulärer Abläufe an wenden können, um Wech¬ 
selwirkungen zwischen den beiden zu beschreiben. 


_ 7 _ 

1. Warum wird die Autoregulation in ► Abb. 49.19 als positive 
Rückkopplung beschrieben? 

2. Welche unterschiedlichen Rollen spielen die beiden Unter¬ 
abteilungen des autonomen Nervensystems bei der Regula¬ 
tion des MAD? 


3. Dehnungsrezeptoren können mit unterschiedlicher Frequenz 
feuern, je nach dem Grad der Dehnung. In Ruhe feuern sie 
in der Mitte des Bereichs. Warum ist dies adaptiv? 

4. Erläutern Sie, wie die lokale autoregulatorische Kontrolle 
des Blutstroms hormonelle Anpassungen des MAD auslösen 
kann. 


Faszination Forschung: Kann eine HCM behandelt werden? 

Jedes Organ Ihres Körpers kann zur Erholung eine Weile 
vermindert arbeiten, mit einer Ausnahme: Ihr Herz. Wenn 
das Herz nur einige Minuten nicht schlägt, kann dies zum 
Tod führen. Aber warum sollte das Herz eines gesunden, 
gut trainierten Leistungssportlers aufhören zu schlagen? 
Genau wie körperliches Training die Skelettmuskulatur 
vergrößert und kräftigt, geschieht dies auch mit dem Her¬ 
zen. Es reagiert auf gesteigerte Anforderungen, indem 
es größer und kräftiger wird. Wenn ein Mensch jedoch 
Genmutationen aufweist, welche die Funktionalität von 
Proteinen des Kontraktionsapparats der Herzmuskulatur 
beeinträchtigen, arbeitet der Herzmuskel weniger effizi¬ 
ent. Um dies zu kompensieren, kann ein solches Herz 
insbesondere durch intensives Ausdauertraining unge¬ 
wöhnlich groß werden. Vor allem eine Hypertrophie der 
Wand des linken Ventrikels kann ernsthafte Folgen haben: 
Zum einen befindet sich die Öffnung der Aorta neben dem 
Septum, das die beiden Ventrikel trennt. Ist das Septum 
vergrößert, kann es den Eingang zur Aorta blockieren, so¬ 
dass die Auswurfleistung des Herzens sinkt. Außerdem 
führen das His-Bündel und der rechte und linke Schen¬ 
kel der Purkinje-Fasern, die das Schrittmacherpotenzial 
zur Ventrikelspitze leiten, durch das Septum. Eine Hyper¬ 
trophie des Septums kann die Leitung dieser wichtigen 
Signale stören. Wird eine fortgeschrittene HCM diagno¬ 
stiziert, kann man einen Teil des Herzmuskels operativ 
entfernen. 

Ausblick 

Die Mutationen, die dafür verantwortlich sind, dass sich 
eine HCM zu einer Krankheit entwickelt, sind nicht sel¬ 
ten. Die meisten betroffenen Menschen wissen jedoch ihr 
Leben lang nicht einmal von ihrem Risiko zu erkranken. 
Der Grund ist, dass die meisten von uns ihr Herz nicht so 
stark beanspruchen wie ein Leistungssportler. Was kann 
man deshalb tun, um die mit HCM verbundenen Risi¬ 
ken zu vermindern? Nach einem Gentest könnten sich die 
Träger der Mutationen bewusst entscheiden, ob sie sich 
extremen körperlichen Trainingsprogrammen aussetzen. 
Ärztliche Untersuchungen wie ein EKG, eine Sonogra¬ 
phie oder eine Magnetresonanztomographie (MRT) kön¬ 
nen die Diagnose erleichtern. In ► „Experiment: Stillle¬ 
gung mutierter Myosingene“ wird eine mögliche künfti¬ 
ge Gentherapie vorgestellt. Vielleicht kann man Verfahren 
entwickeln, um die mutierten Gene auf sichere Weise still¬ 
zulegen, bevor sich eine schwere HCM ausbilden kann. 
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49.1 Kreislaufsysteme erfüllen viele Funktionen 

■ Die Stoffwechselanforderungen der Zellen vieler kleiner 
oder einfach gebauter Tiere werden erfüllt, indem ein 
direkter Stoffaustausch mit dem äußeren Medium stattfin¬ 
det. Die Stoffwechselanforderungen der Zellen größerer, 
kompakter Tiere werden von einem Kreislaufsystem er¬ 
füllt, das Nährstoffe, Atemgase, Stoffwechselprodukte 
und anderes mehr im Körper transportiert. 

■ Bei offenen Kreislaufsystemen verlässt die extrazellulä¬ 
re Flüssigkeit, die man Hämolymphe nennt, die Gefäße 
und sickert durch Gewebe, bevor sie zum Herzen zurück¬ 
kehrt. Bei geschlossenen Kreislaufsystemen zirkuliert 
das Blut (das Blutplasma ist Teil der extrazellulären Flüs¬ 
sigkeit) in einem Gefäßsystem. Geschlossene Kreislauf¬ 
systeme können Blut gezielter zu spezifischen Geweben 
transportieren. Siehe ► Abb. 49.1 

49.2 Bei Wirbeltieren haben sich aus einem einfachen 

Kreislauf doppelte Kreisläufe entwickelt 

■ Bei Wirbeltieren besteht das Kreislaufsystem aus einem 
Herz und einem geschlossenen System von Gefäßen. In 
ihnen wird Blut getrennt von der interstitiellen Flüssig¬ 
keit transportiert. Arterien und Arteriolen transportieren 
Blut vom Herzen in den Körper. In den Kapillaren finden 
der Austausch zwischen dem Blut und der interstitiellen 
Flüssigkeit statt. Yenoien und Venen transportieren das 
Blut zurück zum Herzen. 

■ Bei den Wirbeltieren haben sich aus dem einfachen Kreis¬ 
laufsystem der Fische teilweise oder vollständig getrennte 
Lungen- und Körperkreisläufen bei den Land Wirbeltieren 
entwickelt. 

■ Beim einfachen Kreislauf der Fische strömt das Blut uni- 
direktional und wird durch Einwegklappen zwischen dem 
Sinus venosus und dem Atrium, zwischen dem Atrium 
und dem Ventrikel und zwischen dem Ventrikel und dem 
Bulbus arteriosus in eine Richtung geleitet. 

■ Bei Vögeln und Säugetieren durchströmt das Blut zwei 
vollständig getrennte Kreisläufe. Der Lungenkreislauf 
transportiert Blut vom Herz zur Lunge und zurück und 
der Körperkreislauf transportiert Blut vom Herz in die üb¬ 
rigen Körpergewebe und zurück. Siehe ► Activity 49.1 

49.3 Die Herzfunktion beruht auf den besonderen Eigen¬ 
schaften des Herzmuskels 

■ Das Säugetierherz weist vier Kammern auf. Herzklap¬ 
pen verhindern, dass das Blut zurückströmt. Siehe 
► Abb. 49.2; ► Activity 49.2 

■ Der Herzzyklus hat zwei Phasen: die ventrikuläre Sy¬ 
stole ist die Kontraktionsphase und die ventrikuläre Dia¬ 
stole die Erschlaffungsphase. Die Abfolge der Herzge¬ 
räusche („Lab-Dap“) kommt durch das Schließen der 
Herzklappen zustande. Siehe ► Abb. 49.4; ► Anima¬ 
tion 49.1 


■ Den Blutdruck kann man mit einem Sphygmomanome¬ 
ter (Blutdruckmessgerät) und einem Stethoskop messen. 
Siehe ► Abb. 49.5 

■ Schrittmacherzellen im Sinusknoten bestimmen auf¬ 
grund der Eigenschaften ihrer Ionenkanäle die Herz¬ 
frequenz. Das autonome Nervensystem kontrolliert die 
Herzfrequenz: Sympathicusaktivität steigert die Herzfre¬ 
quenz und Parasympathicusaktivität senkt sie, indem die 
Depolarisationsrate des Ruhepotenzials der Schrittma¬ 
cherzellen verändert wird. Siehe ► Abb. 49.6, 49.7 

■ Der Sinusknoten kontrolliert den Herzzyklus, indem er 
eine Welle der Depolarisation in den Atrien auslöst, die 
durch ein System zu den Ventrikeln geleitet wird, das aus 
Atrioventrikularknoten (AV-Knoten), His-Bündel und 
Purkinje-Fasern besteht. Siehe ► Abb. 49.8 

■ Eine anhaltende Kontraktion der Herzmuskelzellen 
kommt durch lang anhaltende Aktionspotenziale zustan¬ 
de, die von spannungsgesteuerten Na + - und Ca + -Kanälen 
generiert werden. Siehe ► Abb. 49.9 

■ Ein Elektrokardiogramm (EKG) nimmt die elektri¬ 
schen Aktivitäten auf, die von der Depolarisation und 
Repolarisationen der Herzmuskulatur verursacht werden. 
Siehe ►Abb. 49.10 

49.4 Die Eigenschaften des Blutes und der Gefäße bestim¬ 
men die Funktionsweise des Kreislaufsystems 

■ Blut besteht aus flüssigem Plasma (Wasser, Salzionen, 
kleine Moleküle und Proteine) und einem zellulären An¬ 
teil - Erythrocyten (rote Blutzellen), Thrombocyten 
(Blutplättchen) und Leukocyten (weiße Blutzellen). Alle 
zellulären Bestandteile werden von Stammzellen im Kno¬ 
chenmark gebildet. Siehe ► Abb. 49.11 

■ Erythrocyten transportieren Sauerstoff. Ihre Bildung im 
Knochenmark wird durch Erythropoetin stimuliert, das 
als Reaktion auf eine Hypoxie (niedriger Sauerstoffge- 
halt) in den Geweben gebildet wird. 

■ Thrombocyten (Blutplättchen) und im Blut zirkulierende 
Proteine spielen bei der Blutgerinnung die Hauptrolle. 
Es entsteht ein Maschenwerk aus fädigem Fibrin, das 
dazu beiträgt, die geschädigten Gefäße zu verschließen. 
Siehe ►Abb. 49.12 

■ Mit glatten Muskelzellen können die Gefäße ihren Durch¬ 
messer verändern, wodurch der Widerstand und des¬ 
halb der Blutstrom verändert werden. Arterien wände ent¬ 
halten Kollagen und Elastin, sodass sie hohe Drücke 
bei gleichzeitiger Dehnbarkeit aushalten können. Siehe 
► Abb. 49.13; ► Activity 49.3 

■ In Kapillarnetzen werden Stoffe zwischen dem Blut und 
der interstitiellen Flüssigkeit ausgetauscht. 

■ Die Starling-Hypothese erklärt, wie das Blutvolumen in 
den Kapillarnetzen durch einen Austausch von Flüssig¬ 
keiten erhalten wird, angetrieben vom Blutdruck und vom 
osmotischen Druck. Siehe ►Abb. 49.15 
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Hydrogencarbonationen im Blutplasma tragen zu den 
osmotischen Kräften bei, die Wasser zurück in die Ka¬ 
pillaren ziehen. 

Die Fähigkeit bestimmter Moleküle, Kapillarwände zu 
passieren, hängt vom Bau der Kapillare und den chemi¬ 
schen Eigenschaften des Moleküls ab. 

Venen haben eine hohe Blutspeicherkapazität. Unterstützt 
durch die Schwerkraft, durch Kontraktionen der Skelett¬ 
muskulatur und die Atmung transportieren sie das Blut 
zurück zum Herzen. Siehe ► Abb. 49.16 
Der Frank-Starling-Mechanismus beschreibt Kräfte, 
die die Auswurfleistung des Herzens steigern, wie die 
Dehnung der Herzmuskelzellen, verursacht durch einen 
vermehrten Rückstrom aus den Venen. 

Das Lymphsystem transportiert die interstitielle Flüssig¬ 
keit zurück in das Blut. 


49.5 Das Kreislaufsystem wird hormonell und neuronal 
kontrolliert 

■ Der Blutstrom durch die Kapillarnetze wird von lo¬ 
kalen autoregulatorischen Mechanismen, Hormonen 
und vom autonomen Nervensystem kontrolliert. Siehe 

► Abb. 49.18; ► Activity 49.4 

■ Der Blutdruck wird unter anderem durch die Hormone 
ADH (antidiuretisches Hormon, Vasopressin) und An¬ 
giotensin kontrolliert, die die Kontraktion der Blutgefäße 
stimulieren. Siehe ►Abb. 49.19 

■ Die Herzschlagfrequenz wird durch das autonome Ner¬ 
vensystem kontrolliert. Es reagiert auf Informationen über 
Blutdruck und Blutchemie, die von regulatorischen Zen¬ 
tren in der Medulla oblongata integriert werden. Siehe 

► Abb. 49.20 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Die meisten Reptilien haben ein dreikammeriges Herz, mit 
dem sie den Blutstrom in den Lungenkreislauf kontrollieren 
können. Das ermöglicht ihnen, Energie zu sparen, wenn sie 
nicht atmen (► Ab sehn. 49.2). 

Originalliteratur: Eme JJ et al. (2010) J Exp Biol 213: 2673- 
2680 

Krokodilherzen sind vierkammerig wie die Herzen von Vögeln 
und Säugetieren. Krokodile besitzen jedoch zwei Aorten. Jede 
leitet das Blut aus einem Ventrikel fort, und eine Klappe in jeder 
Aorta kontrolliert den Blutstrom. Die beiden Aorten sind unmit¬ 
telbar dort, wo sie das Herz verlassen, miteinander verbunden. 
Deshalb kann der rechte Ventrikel des Krokodilherzens Blut in 
die Lungen oder in den restlichen Körper pumpen. Wenn das 
Krokodil atmet, ist der Widerstand im Lungenkreislauf gering 
und das Blut fließt in die Lungenarterie, denn ein hoher Ge¬ 
gendruck vom linken Ventrikel, ausgeübt durch die Verbindung, 
hält die rechte Aortenklappe geschlossen. Atmet das Tier nicht, 
steigt der Widerstand im Lungenkreislauf, und Blut aus dem 
rechten Ventrikel fließt in die rechte Aorta. Die Wissenschaft¬ 
ler versuchten zu zeigen, dass die Verbindung einen adaptiven 
Vorteil bietet. 

Die Wissenschaftler verschlossen bei jungen Mississippi-Alli¬ 
gatoren (5-7 Monate alt) chirurgisch die rechte Aorta nahe des 
rechten Ventrikels, sodass das Blut aus dem rechten Ventri¬ 
kel nicht in den Körper fließen konnte, sondern wie bei einem 
Vogel- oder Säugetierkreislauf den Weg durch die Lungen neh¬ 
men musste. Bei einer ähnlichen Krokodilgruppe wurden als 
Kontrolle Scheinoperationen durchgeführt. Dabei wurden alle 
Schritte der Operation genauso durchgeführt wie bei der Test¬ 


gruppe, aber man verschloss die Aorten nicht. Nachdem sich die 
Krokodile vom Eingriff erholt hatten, bildete man zwei Gruppen 
und zwei Kontrollgruppen. Die Hälfte der Tiere lebte geruhsam, 
während die andere dreimal pro Woche bis zur Erschöpfung 
auf einem Laufband lief. Während der nächsten 21 Monate be¬ 
stimmten die Wissenschaftler im Abstand von zwei Wochen die 
Körpermasse und Körperlänge. Die Tiere bekamen bei jeder 
Fütterung ausreichend Nahrung. 
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■ Kontrollgruppe 

■ Versuchsgruppe 






Die Daten jeder Gruppe wurden mit der Methode der kleins¬ 
ten Quadrate ausgewertet. Balken repräsentieren die für jede 
Gruppe ermittelten Mittelwerte, die Fehlerbalken sind die Stan¬ 
dardfehler der Mittelwerte. Die Wahrscheinlichkeiten (p , von 
probability ), dass die Mittelwerte in jedem Vergleich zufällig 
sind, sind über den ► Diagrammen angegeben. 

Aufgaben 

1. Stellen Sie in einer Zeichnung wie die Kreislaufdiagramme 
in ► Ab sehn. 49.2 dar, wie das Blut durch das Krokodilherz 
strömt. Zeichnen Sie den operativen Eingriff der Wissen¬ 
schaftler ein. Zeigen Sie in der Zeichnung, wie die Operation 
den Blutstrom durch das Krokodilherz verändert. Erläutern 
Sie Ihre Zeichnung schriftlich. Dann erklären Sie, weshalb 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was Sie gelernt haben 

das Krokodilherz nach dem Eingriff einem Vogelherzen äh¬ 
nelt. 

2. Welchen Vorteil hat ein Alligator, wenn das Blut den Lun¬ 
genkreislauf umgehen kann? 

3. Wie wirkt es sich aus, wenn das Blut vom rechten Ventrikel 
nicht mehr in den Körper fließen kann? Worauf lassen die 
Daten zu Körpermasse und Körperlänge schließen? 

4. Die Tiere dieser Studie wurden in menschlicher Obhut 
gehalten und gefüttert, und es wurden nur Körpermas¬ 
se und Körpergröße untersucht. Deshalb könnte es sein, 
dass das Experiment unter diesen Bedingungen nur be¬ 
grenzt geeignet ist, den adaptiven Vorteil der Verbindung 
der Aorten nachzuweisen. Schlagen Sie weitere Versuche 
vor, die den adaptiven Vorteil der Aortenverbindung zeigen 
könnten. 
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50 Ernährung, Verdauung und Resorption 


Faszination Forschung: Effiziente Verwertung der Nahrung 

Jahrtausende lang waren die Pima im Südwesten von 
Nordamerika Jäger und Sammler, die ihre Ernährung 
durch Ackerbau ergänzten. Das Klima, in dem sie lebten, 
war arid, daher entwickelten sie raffinierte Bewässerungs¬ 
systeme; dennoch erlebten sie immer wieder Dürrepe¬ 
rioden und darauf folgend Hungersnöte. Heute sind die 
meisten Menschen, die ethnisch zur Pimapopulation in 
den Vereinigten Staaten gehören, im klinischen Sinne 
fettleibig (adipös). Das Durchschnittsgewicht ihrer Popu¬ 
lation ist tatsächlich eines der höchsten der Welt. 

Die Pima leiden unter gesundheitlichen Problemen, die 
mit starkem Übergewicht einhergehen können, wie Dia¬ 
betes, Bluthochdruck und Herzerkrankungen. Die Diabe¬ 
teshäufigkeit unter den Pima beträgt das Siebenfache des 
nationalen Durchschnitts. Zwei Drittel der Erwachsenen 
über 40 sind Diabetiker. Zudem tritt der Diabetes heu¬ 
te bei jüngeren Menschen auf als früher. Was hat eine 
derartig radikale Gesundheitsverschlechterung bei einem 
ganzen Volk hervorgerufen? Es gibt mindestens zwei 
miteinander verknüpfte Faktoren, die dabei eine Rolle 
spielen: Genetik und Lebensweise. 

Genetiker vermuten, dass die wiederholten Hungersnöte 
einen starken Selektionsdruck für „Effizienzgene“ er¬ 
zeugt haben - bestimmte Allele derjenigen Gene, die an 
Verdauungs-, Resorptions- und Energiespeicherfunktio¬ 
nen beteiligt sind und zu einer ungewöhnlich hohen Effi¬ 
zienz bei der Umwandlung von Nahrung in körpereigene 
Energieträger und in Energiereserven wie Fett führen. 
Bei Nahrungsmangel verschaffen solche Effizienzgene 
einem Individuum einen starken Selektionsvorteil. Die Pi¬ 
ma sind also ein Beispiel für einen Effizienzgenphänotyp. 
Sie haben einen sehr geringen Grundumsatz und wandeln 
andere Nährstoffe leicht in Fett um. Bei vielen Pima führt 
der Konsum einer Standardmenge Glucose zu einem drei¬ 
mal höheren Anstieg des Insulinspiegels als bei einem 
Amerikaner europäischer Abstammung. 

Der andere Faktor, der für die unter den Pima epidemische 
Fettleibigkeit begünstigt, ist eine radikale Abkehr von ih¬ 
rem traditionellen Lebensstil. Heutzutage essen die Pima 
eine moderne westliche Kost, darunter fett- und kalori¬ 
enreiches Fast Food. Im Allgemeinen betätigen sie sich 
körperlich zudem viel weniger als ihre Vorfahren. Eine 
andere Population der Pima lebt in der Sierra Madre im 
Norden von Mexiko. Genetisch unterscheiden sie sich 
nicht von der Population in Arizona. Sie haben jedoch 
ihre traditionelle Lebensweise beibehalten, sind deshalb 
körperlich aktiver und ernähren sich wie ihre Vorfahren. 
Unter den mexikanischen Pima sind Fettleibigkeit und 
Diabetes nicht häufig. 

Eine kalorienreiche Ernährung und wenig Bewegung sind 
Faktoren, die nicht nur die Pima betreffen, sondern zu 
einer allgemeinen Zunahme von Fettleibigkeit in den 
westlichen Industrienationen beitragen. In jüngerer Zeit 


wurde neben der Kalorienzufuhr ein zusätzlicher Faktor 
entdeckt, der zur Fettleibigkeit beitragen könnte: die Art 
der verzehrten Nahrung. Die Zusammensetzung der Nah¬ 
rung beeinflusst die Populationen der Mikroorganismen 
im Darm, und diese Darmflora beeinflusst wiederum die 
Verdauung. Die Kalorienmenge, die der Körper aus dem 
Verdauungstrakt gewinnt, hängt also nicht nur vom Nähr¬ 
wert der konsumierten Lebensmittel ab, sondern auch 
davon, um welche Art von Nahrung es sich handelt. 

Könnten sich verschiedene Lebensmittel bei gleichen 
Nährwerten unterschiedlich auf die Kontrolle des 
Körpergewichts auswirken? 

In „Experiment: Wie trägt die Darmflora zu Fettleibigkeit 
und Stoffwechselerkrankungen bei?“ in ► Abschn. 50.2 
und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapi¬ 
tels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


50.1 Nahrung liefert Energieträger 
und Baustoffe 
für die Biosynthese 

Tiere sind heterotroph - sie konsumieren andere Lebewesen 
oder deren Teile, um existieren zu können. Im Gegensatz da¬ 
zu können autotrophe Organismen (fast alle Pflanzen, viele 
Bakterien, einige Archaeen und viele Protisten) Sonnenenergie 
oder anorganische chemische Energie nutzen, um all ihre orga¬ 
nischen Bestandteile selbst zu synthetisieren. 

Querverweis 

Fleischfressende und parasitische Pflanzen werden in 
► Abschn. 35.5 besprochen. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Fettstoffe, Kohlenhydrate und Proteine in der Nahrung liefern 
Energie. 

■ Die Energiespeicher im Tierkörper sind Glykogen und Fett. 

■ Bestimmte kleine organische Moleküle, darunter essenzielle 
Aminosäuren und Fettsäuren, kann unser Körper nicht selbst 
hersteilen; sie müssen ebenfalls mit der Nahrung aufgenommen 
werden. 

Direkt und indirekt nutzen heterotrophe Organismen die Syn¬ 
these organischer Verbindungen aus anorganischen Stoffen, die 
von den Autotrophen durchgeführt wird - in der Tat hän¬ 
gen sie völlig davon ab. Und sie haben eine enorme Vielfalt 
von Anpassungen entwickelt, um diese Ressourcen auszubeu¬ 
ten (► Abb. 50.1). In diesem Abschnitt geht es darum, wie Tiere 
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a 



Abb. 50.1 Heterotrophe Organismen gewinnen Energie aus au- 
totrophen Organismen, a Pflanzenfresser (Herbivoren) nutzen die 
Energie autotropher Organismen direkt. Die großen Pflanzenfresser der 
afrikanischen Savanne müssen riesige Mengen an Pflanzenmaterial zu 
sich nehmen, um ihren Nahrungsbedarf zu decken, b Fleischfresser 
(Carnivoren) beziehen ihre Energie indirekt von autotrophen Organis¬ 
men, weil die in einem Beutetier gespeicherte Energie ursprünglich von 
autotrophen Organismen stammt. Bei einem Fleischfresser kommt et¬ 
wa 10 % der Energie an, die der Pflanzenfresser aufgenommen hat; die 
restlichen 90 % hat dieser selbst verbraucht 


Nahrung in pflanzlicher oder tierischer Form als Energiequel¬ 
len und als Bausteine für ihre eigenen Makromoleküle nutzen. 
Sie erfahren zudem Näheres über den Bedarf an Vitaminen 
und bestimmten Mineralstoffen, sowie über Krankheiten, die ihr 
Fehlen verursacht. 


Energiebedarf und Energieverbrauch 
des Körpers lassen sich messen 

Energie ist die Fähigkeit, Arbeit zu leisten, und sie tritt in 
verschiedenen Formen auf - mechanische Energie, elektrische 
Energie, Wärmeenergie, chemische Energie, Kernenergie. Wie 
in ► Kap. 8 diskutiert, ist eine Kalorie (cal) ein Maß für die 


Wärmeenergie; genau gesagt, ist es diejenige Wärmemenge, die 
nötig ist, um 1 g Wasser um 1 °C zu erwärmen. Da dieser Wert 
im Vergleich zum Energiebedarf vieler Tiere sehr klein ist, ver¬ 
wenden Physiologen in der Regel die Maßeinheit Kilokalorie 
(kcal; 1kcal = 1000 cal). (Mitunter findet man noch die ver¬ 
altete Maßeinheit „Cal“ für „große Kalorien“; mit diesen sind 
Kilokalorien gemeint.) Eigentlich wurde schon 1948 die Kalo¬ 
rie bzw. Kilokalorie als physikalische Einheit der Wärmemenge 
offiziell durch die Einheit Joule (J) bzw. Kilojoule (kJ) ersetzt 
(1 kcal % 4,19 kJ; 1 J % 0,24 cal). Die meisten Wissenschaftler 
verwenden daher die SI-Einheit Joule (SI von System Interna¬ 
tional), aber die Öffentlichkeit und die Lebensmittelindustrie 
halten weiterhin an der Kalorie als Einheit fest, weil die Men¬ 
schen an diese Zahlenangaben gewöhnt sind und sich etwas 
darunter vor stellen können. 

Fast jede Lebensmittel Verpackung in Deutschland trägt ein Eti¬ 
kett mit „Nährstoffhinweisen“, darunter findet sich auch der 
Kaloriengehalt der Nahrung. In welcher Beziehung stehen Ka¬ 
lorien zur Diskussion in ► Kap. 9, in der es darum ging, wie 
die Energie in den chemischen Bindungen von Nährstoffmo¬ 
lekülen auf die energiereichen Phosphatbindungen von Adeno¬ 
sintriphosphat (ATP) übertragen und dann zur Verrichtung von 
Zellarbeit verwendet wird? Und warum benutzen wir Wärme¬ 
energie als Maß für die Energie in Lebensmitteln? 

Der Grund dafür sind die Gesetze der Thermodynamik, die uns 
sagen, dass Energie weder erzeugt noch vernichtet, sondern nur 
von einer Energieform in die andere umgewandelt werden kann. 


Querverweis 

Die Gesetze der Thermodynamik und ihre Auswirkungen 
auf biologische Systeme sind in ► Abschn. 8.1 beschrie¬ 
ben. 


Jede Umwandlung von Energie, so auch die in Nährstoffmo¬ 
lekülen, ist im Grunde ineffizient; tatsächlich wird ein großer 
Teil der ursprünglich enthaltenen chemischen Energie stets in 
Wärmeenergie umgewandelt. Ob wir die Energie in Glucose zur 
ATP-Produktion verwenden oder ATP zur Muskelkontraktion 
oder zum Ionentransport einsetzen, der größte Teil der verfügba¬ 
ren chemischen Energie geht als Wärmeenergie verloren. Unter 
dem Strich verhält es sich so: Wenn ein endothermes Tier oder 
der Mensch bei angenehmer Außentemperatur (28 °C) völlig 
entspannt ruht und dabei nicht verdaut (leerer Magen), dann ist 
die Wärmeenergie, die es pro Tag an die Umgebung verliert, 
ein Maß für seinen Gesamtenergieverbrauch in Ruhe - seinen 
Grundumsatz. (Bei einem ektothermen Tier erfolgt diese Be¬ 
stimmung bei einer für den betreffenden Lebensraum typischen 
Temperatur.) 

Die Stoffwechselrate eines Tieres ist ein Maß für den gesam¬ 
ten Energiebedarf, den das Tier durch Nahrungsaufnahme und 
Verdauung decken muss. Der Grundumsatz eines Menschen be¬ 
trägt etwa 1300-1500 kcal/Tag für eine erwachsene Frau und 
1600-1800 kcal/Tag für einen erwachsenen Mann. Körperliche 
Betätigung erhöht den Energiebedarf. Bei einer Person, die eine 
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Erdbeermagerjoghurt 
(180 g) 130 kcal 
(544 kJ) 



Truthahnsandwich 
215 kcal (900 kJ) 



Cheeseburger 
(125 g) 530 kcal 
(2218 kJ) 




große Käsepizza 
1300 kcal 
(5439 kJ) 


Ruhen 

Gehen 

Joggen 

Ruhen 

Gehen 

Joggen 

Ruhen 

Gehen 

Joggen 


Ruhen 

Gehen 

Joggen 



Zeit (h) 


864 min 


Abb. 50.2 Energie in der Nahrung und ihre Nutzung. Links ist der Energiegehalt mehrerer gängiger Nahrungsmittel angegeben. Die Graük 
zeigt, wie lange es etwa dauern würde, bis ein Mensch mit einem Grundumsatz von 1800 kcal/Tag (rund 7500 kJ/Tag) eine entsprechende Menge 
an Energie umsetzt, während er ruht, wandert oder joggt 


sitzende Tätigkeit ausübt, gehen rund 30 % des gesamten Ener¬ 
gieverbrauchs auf Skelettmuskelaktivität zurück; bei jemandem, 
der körperlich schwer arbeitet, sind es mehr als 95 % der gesam¬ 
ten Energieausgaben. 

Die energieliefernden Nahrungsbestandteile sind Fette, Kohlen¬ 
hydrate und Proteine. Fette liefern ungefähr 9,5 kcal/g, Kohlen¬ 
hydrate 4,2kcal/g und Proteine 4,1 kcal/g. In ► Abb. 50.2 sind 
einige Beziehungen zwischen Nahrung, Energie und Energie¬ 
verbrauch dargesteht. 

Das Maß für die Energieausnutzung, also die Leistung (Ar¬ 
beit/Zeit), ist in SI-Einheiten U/s (Joule/Sekunde) = IW 
(Watt). Sie kennen die Einheit Watt von elektrischen Gerä¬ 
ten; denken Sie also daran, wenn Sie Kalorien pro Tag in 
Watt umwandeln, dass in Watt eine Zeitdimension steckt. Der 
Grundumsatz beträgt bei einem Mann durchschnittlicher Größe 
1700 kcal/Tag ^ 7100 kJ/Tag oder 82 W. 

Es ist also möglich, den Energiegehalt einer Nahrung, die ein 
Tier zu sich nimmt, zu quantifizieren. Ebenso ist es möglich, 
die Energiekosten von allem, was ein Tier tut, quantitativ zu 
bestimmen. Durch Vergleich von aufgenommenen und abgege¬ 
benen Kalorien bzw. Joule lassen sich Energiebudgets für alle 
Lebenslagen erstehen. Das erlaubt es Biologen, die Nahrungs¬ 
aufnahme einer Kosten-Nutzen-Analyse zu unterziehen. 

Querverweis 

Jedes Verhalten beinhaltet Energiekosten, Opportunitäts¬ 
kosten und Risikokosten und kann an seinen Auswirkun¬ 
gen auf den Reproduktionserfolg gemessen werden. In 
► Abschn. 52.4 werden Kosten und Nutzen verschiedener 
Verhaltensweisen untersucht. Es wird gezeigt, wie man 
mit Kosten-Nutzen-Analysen evolutionäre Anpassungen 
quantitativ analysieren kann. 


Energiereserven können im Körper 
gespeichert werden 

Obwohl Körperzehen laufend Energie benötigen, sind die meis¬ 
ten Tiere nicht ständig mit der Nahrungsaufnahme beschäftigt. 
Daher müssen Tiere energiereiche Moleküle speichern, die nach 
Bedarf zwischen den Mahlzeiten freigesetzt werden können. 
Kohlenhydrate werden in der Leber und in Muskelzehen in 
Form von Glykogen gespeichert, doch der gesamte Glykogen¬ 
speicher steht lediglich annähernd den Grundumsatz für einen 
Tag sicher. Fett steht die wichtigste Form der Energiespeiche¬ 
rung im Tierkörper dar. Nicht nur, dass Fett doppelt so viel 
Energie pro Gramm enthält wie Glykogen, es kann zudem mit 
wenig zusätzlichem Wasser gespeichert werden, was es kom¬ 
pakter macht. Zugvögel speichern Energie in Form von Fett als 
Betriebsstoff für ihre weiten Wanderungen; müssten sie diesel¬ 
be Energiemenge in Form von Glykogen speichern, wären sie 
zu schwer, um fliegen zu können. Proteine werden gewöhnlich 
nicht als Energiespeicher eingesetzt, allerdings kann Körper¬ 
protein in Hungerphasen zur Energiegewinnung herangezogen 
werden. 

Wenn ein Tier zu wenig Nährstoffe aufnimmt, um seinen Ener¬ 
giebedarf zu decken, hegt eine Unterernährung vor; es muss 
diesen Rückstand dadurch ausgleichen, dass es einen Teil sei¬ 
ner körpereigenen Moleküle metabolisiert. Dieser Selbstverzehr 
beginnt mit den Energiespeichem Glykogen und Fett. So lan¬ 
ge es geht, wird der Proteinverlust möglichst gering gehalten, 
aber schließlich beginnt ein verhungerndes Tier, seine eigenen 
Proteine als Betriebsstoff einzusetzen (► Abb. 50.3a). Blutplas¬ 
maproteine gehören zu den ersten, die verwendet werden, was 
dazu führt, dass der osmotische Druck im Plasma abnimmt, 
so dass sich zu viel Flüssigkeit aus dem Blut in den In- 
terzellularräumen sammelt (Bildung von Hungerödemen). Die 
Ansammlung von Flüssigkeit in den Extremitäten und im Abdo¬ 
men ist das klassische Anzeichen der Proteinmangelkrankheit, 
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die in den Tropen unter dem Namen Kwashiorkor bekannt ist 
(► Abb. 50.3b). Ein anhaltender Proteinverlust schädigt die Or¬ 
gane des Körpers und führt schließlich zum Tod. 

Wenn ein Tier oder Mensch ständig mehr Nährstoffe aufnimmt, 
als die Deckung seines Energiebedarfs erfordert, liegt eine 
Überernährung vor. Die überschüssigen Nährstoffe werden als 
zusätzliche Körpermasse gespeichert. Zunächst bilden sich Gly¬ 
kogenreserven; dann werden mit der Nahrung aufgenommene, 
überschüssige Kohlenhydrate, Lipide und Proteine in Form von 
Körperfett gespeichert. Bei vielen Winterschläfem ist eine sai¬ 
sonale Überernährung eine wichtige Anpassung, um die folgen¬ 
de Zeit des langen Nahrungsmangels zu überleben. Beim Men¬ 
schen können starke Überernährung und die daraus resultierende 
Adipositas jedoch zu einem ernsten Gesundheitsproblem wer¬ 
den und das Risiko für Bluthochdruck, Herzinfarkt, Diabetes 
und andere Krankheiten erhöhen, wie beim Volk der Pirna, das 
in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: 
Effiziente Verwertung der Nahrung“) vorgestellt wurde. 


Nahrung liefert Bausteine 
für Kohlenstoffgerüste 

Tiere sind als heterotrophe Organismen nicht in der Lage, or¬ 
ganische Moleküle aus anorganischen Vorstufen herzustellen. 
Das gilt selbst für so ein einfaches Molekül wie die Acetyl- 
gruppe (CH 3 CO-), die in zahlreichen Biosynthesen als Baustein 
für Kohlenstoffgerüste gebraucht wird. Tiere erzeugen die Ace- 
tylgruppe jedoch in ihrem Stoffwechsel aus allen möglichen 
organischen Verbindungen, die sie mit der Nahrung aufnehmen. 
Die Acetylgruppe bildet dann den Grundbaustein für Kohlen¬ 
stoffgerüste größerer organischer Moleküle (► Abb. 50.4). Die 


Acetylgruppen in Tieren stammen also allesamt ursprünglich 
aus Pflanzen und anderen autotrophen Organismen. 

Einem ausreichend ernährten Tier fehlen Acetylgruppen nicht. 
An manchen chemischen Verbindungen, die Kohlenstoffgerüste 
liefern, kann jedoch selbst dann Mangel in der Nahrung ei¬ 
nes Tieres herrschen, wenn die Kalorienzufuhr ausreichend ist. 
Unter den Aminosäuren, den Bausteinen der Proteine, gibt es 
bestimmte, die in der Nahrung knapp sein können, deren Koh¬ 
lenstoffgerüste der Körper aber nicht selbst hersteilen kann. 
Von den 20 verschiedenen Aminosäuren, die für die Proteinsyn¬ 
these benötigt werden, kann ein Tier bestimmte Typen selbst 
herstellen, indem ihr Stoffwechsel Acetylgruppen oder andere 
Kohlenstoffgerüste nutzt und Aminogruppen (-NH 2 ) von ande¬ 
ren Aminosäuren darauf überträgt. Die meisten Tiere können 
jedoch nicht sämtliche der 20 Aminosäuren synthetisieren; jede 
Tierart muss gewisse Aminosäuren - essenzielle Aminosäu¬ 
ren - mit der Nahrung aufnehmen. Wenn das bei einer davon 
nicht in genügender Menge erfolgt (Fehlernährung), ist die 
Proteinsynthese beeinträchtigt - mit entsprechenden Folgen. 

Die essenziellen Aminosäuren unterscheiden sich also von 
Tierart zu Tierart. Die meisten Wissenschaftler stimmen darin 
überein, dass ein erwachsener Menschen acht essenzielle Ami¬ 
nosäuren mit seiner Nahrung zu sich nehmen muss: Isoleucin, 
Leucin, Lysin, Methionin, Phenylalanin, Threonin, Tryptophan 
und Valin. Alle acht Aminosäuren sind in Milch, Eiern, Fleisch 
und Sojaprodukten zu finden, doch die meisten pflanzlichen 
Nahrungsmittel enthalten keine adäquaten Mengen dieser Ami¬ 
nosäuren. Daher birgt eine streng vegane Ernährung, wenn sie 
bezüglich der verzehrten Pflanzen sehr einseitig ist, ein Ri¬ 
siko für eine Proteinmangelemährung. Eine sich ergänzende 
Mischung von pflanzlichen Nahrungsmitteln liefert jedoch al¬ 
le acht essenziellen Aminosäuren (►Abb. 50.5). In der Regel 
lassen sich Getreideprodukte (z. B. Reis, Weizen und Mais) 


Abb. 50.3 Hungern - zeitlicher Verlauf. 

a Bei einem Menschen, der lange Zeit un¬ 
terernährt ist, sind die Energiereserven des 
Körpers irgendwann erschöpft, b Der aufge¬ 
triebene Bauch, das geschwollene Gesicht und 
die geschwollenen Hände und Füße dieses 
kleinen Jungen sind Hungerödeme. Auch die 
spindeldürren Gliedmaßen sind Symptome 
der Proteinmangelkrankheit Kwashiorkor. 

Sie resultieren daraus, dass der Körper Blut¬ 
plasmaproteine und Muskelgewebe abbaut, 
um an die nötigen Energieträger zu gelangen. 
Die Flüssigkeitsansammlung in bestimmten 
Bereichen kommt von dem zu niedrigen os¬ 
motischen Druck des Blutplasmas 



Die Reserven an Kohlen¬ 
hydraten sind nach einem 
einzigen Tag ohne Nahrung 
erschöpft. 


Wenn die Vorräte an Körper¬ 
fett erschöpft sind, werden 
zunehmend Proteine abge¬ 
baut - mit schlimmen Folgen. 



Teil IX 


























Teil IX 


1536 


50 Ernährung, Verdauung und Resorption 



H 2 h 2 
Fettsäuren 


Abb. 50.4 Die Acetylgruppe ist ein über die Nahrung erworbener Baustein für Kohlenstoffgerüste. Tiere können die Acetylgruppe nicht 
selbst synthetisieren, sondern gewinnen sie aus dem Abbau organischer Moleküle in der Nahrung und verwenden sie zur Bildung einer breiten 
Palette von Verbindungen. Lediglich Kohlenhydrate können Tiere aus der Acetylgruppe nicht herstellen, weil ihnen, anders als vielen Pflanzen, 
ein geeigneter Stoffwechselweg fehlt 


die acht für den 
erwachsenen 
Menschen essen¬ 
ziellen Aminosäuren: 



Tryptophan 

Methionin 


Getreide 

(Mais in Tortilla-Chips) 


Valin 

Threonin 

Phenylalanin 

Leucin 




Isoleucin Hülsenfrüchte 

Lysin (Bohnendip) 


Abb. 50.5 Eine Ernährungsstrategie für Veganer. Durch die Kom¬ 
bination von Getreide und Hülsenfrüchten in einem Gericht können 
Veganer, also Vegetarier, die auch auf Eier, Milch und deren Produk¬ 
te verzichten, alle acht essenziellen Aminosäuren zu sich nehmen 


mit Hülsenfrüchten (z. B. Bohnen und Erbsen) in diesem Sinne 
gut kombinieren. Lange bevor die chemische Basis dieser sich 
ergänzenden Ernährung verstanden wurde, entwickelten Gesell¬ 
schaften, die kaum Zugang zu tierischer Kost hatten, entspre¬ 
chende Speisezusammenstellungen. Viele mittelamerikanische 
und südamerikanische Völker essen traditionellerweise Bohnen 
und Mais, und viele indigene Völker in Nordamerika ergänzen 
ihre Bohnen mit Kürbis. 

Kinder, insbesondere Kleinkinder, sowie Genesende brauchen 
zusätzlich noch Histidin und Arginin, vielleicht auch noch 
Tyrosin und Cystein. Außerdem benötigen Menschen mit be¬ 
stimmten Stoffwechselstörungen einige Aminosäuren, weil sie 
sie nicht adäquat synthetisieren können. Beispielsweise fehlt 


Menschen mit einer angeborenen Stoffwechselstörung, der Phe¬ 
nylketonurie, das Enzym, um Phenylalanin in Tyrosin umzu¬ 
wandeln (►Abschn. 15.3); die Betroffenen müssen Tyrosin 
daher aus der Nahrung beziehen und ihre Phenylalaninaufnahme 
mit der Nahrung außerdem gering halten, damit sich Phenylala¬ 
nin nicht in toxischen Mengen ansammelt. 

Warum werden die Proteine in der Nahrung vollständig in ihre 
Aminosäuren zerlegt, bevor sie vom Körper verwertet werden? 
Würde es nicht Energie sparen, sie zumindest teilweise direkt 
zu nutzen? Es gibt mehrere Gründe, warum aufgenommene 
Proteine nicht so verwendet werden, wie sie in der Nahrung vor¬ 
liegen: 

■ Makromoleküle (wie Proteine) werden von den Dünndarm¬ 
zellen nicht aufgenommen, wohl aber die Monomere, aus 
denen sie bestehen (wie Aminosäuren). 

■ Struktur und Funktion von Proteinen sind höchst artspezi¬ 
fisch. Ein Protein, das bei einer Tierart optimal funktioniert, 
arbeitet unter Umständen bei einer anderen nicht besonders 
gut. 

■ Fremde, aus dem Darm aufgenommene Proteine würden im 
Körper vom Immunsystem als Eindringlinge erkannt und at¬ 
tackiert. 

Menschen können mithilfe von Acetylgruppen fast alle erfor¬ 
derlichen Lipide synthetisieren (►Abb. 50.4). Diese Acetyl¬ 
gruppen können wir als heterotrophe Organismen zwar nicht 
selbst aus anorganischen Vorstufen herstellen, aber wir gewin¬ 
nen sie aus dem Abbau aufgenommener Nährstoffe. Gewisse 
Fettsäuren, als essenzielle Fettsäuren bezeichnet, können wir 
allerdings nicht selbst synthetisieren, sondern wir müssen sie in 
fertigem Zustand mit der Nahrung aufnehmen. Vor allem sind 
das Linolsäure (eine Omega-6-Fettsäure) und a-Linolensäure 
(eine Omega-3-Fettsäure). Beides sind ungesättigte Fettsäuren, 
die Säuger brauchen, um andere ungesättigte Fettsäuren her- 
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Tab. 50.1 Chemische Elemente aus Mineralstoffen, die von Tieren benötigt werden 


Element Quelle für den Menschen (Auswahl) 

Makronährelemente 

Calcium (Ca) Milchprodukte, Eier, grünes Blattgemüse, ganze Getreide¬ 
körner, Hülsenfrüchte, Nüsse, Fleisch 

Chlor (CI) Kochsalz (NaCl), Fleisch, Eier, Gemüse, Milchprodukte 


Magnesium (Mg) grünes Gemüse, Fleisch, ganze Getreidekörner, Nüsse, 
Milch, Hülsenfrüchte 

Milchprodukte, Eier, Fleisch, ganze Getreidekörner, Hülsen¬ 
früchte, Nüsse 

Fleisch, ganze Getreidekörner, Früchte, Gemüse 


Phosphor (P) 
Kalium (K) 
Natrium (Na) 
Schwefel (S) 


Kochsalz, Milchprodukte, Fleisch, Eier, Gemüse 
Fleisch, Eier, Milchprodukte, Nüsse, Hülsenfrüchte 


Mikronährelemente (Spurenelemente) 

Chrom (Cr) Fleisch, Milchprodukte, ganze Getreidekörner, Hülsenfrüch¬ 

te, Hefe 

Cobalt (Co) Fleisch, Trinkwasser 

Eisen (Fe) Feber, grünes Blattgemüse, Eier, ganze Getreidekörner, 

Hülsenfrüchte, Nüsse 

Fluor (F) fluoridiertes Trinkwasser (in Deutschland nicht erlaubt), 

fluoridierte Zahnpasta und als Zusatz in Speisesalz 

Jod (I) Fisch, Muscheln, Mozzarella, Feldsalat, jodiertes Speisesalz 

Kupfer (Cu) Feber, Fleisch, Fisch, Muscheln, Hülsenfrüchte, ganze Ge¬ 
treidekörner, Nüsse 

Mangan (Mn) Innereien, ganze Getreidekörner, Hülsenfrüchte, Nüsse, Tee, 
Kaffee 

Molybdän (Mo) Innereien, Milchprodukte, ganze Getreidekörner, grünes 
Blattgemüse, Hülsenfrüchte 

Selen (Se) Fleisch, Meeresfrüchte, ganze Getreidekörner, Eier, Milch, 

Knoblauch 

Silicium (Si) Hirse, Bier 

Zink (Zn) Feber, Fisch, Muscheln und viele andere Nahrungsmittel 


Hauptfunktionen 

Knochen- und Zahnbildung, Blutgerinnung, Nerven- und 
Muskelfunktion, Enzymaktivierung 
Wasserhaushalt, Verdauung (in Form von HCl), wichtigstes 
Anion in der Gewebeflüssigkeit 

Cofaktor von vielen Enzymen, Knochen- und Zahnbildung 

Bestandteil von Nucleinsäuren, ATP und Phospholipiden; 
Pufferfunktion, Zuckerstoffwechsel 
Nerven- und Muskelfunktion, Proteinsynthese, wichtigstes 
Kation in den Zellen 

Nerven- und Muskelfunktion, Wasserhaushalt, wichtigstes 
Kation in der Gewebeflüssigkeit 

Bestandteil von Proteinen und Cosubstraten, Entgiftung 
schädlicher Substanzen 

Glucosestoffwechsel 

Bestandteil von Vitamin B 12 ; Erythrocytenbildung 
Bestandteil vieler Redoxenzyme, von Enzymen der At¬ 
mungskette und von Hämoglobin und Myoglobin 
erhält die Zahnstruktur, beugt Zahnschäden vor 

Bestandteil der Schilddrüsenhormone 
Bestandteil vieler Redoxenzyme und von Enzymen der At¬ 
mungskette, Hämoglobinproduktion; Knochenbildung 
aktiviert viele Enzyme 

Bestandteil einiger Enzyme 

Fettstoffwechsel, Bestandteil einiger Enzyme 

Bestandteil von Mucopolysacchariden in Epithel- und 
Bindegeweben 

Bestandteil einiger Enzyme und Transkriptionsfaktoren, 
Insulinphysiologie 


zustellen, beispielsweise Arachidonsäure. Diese ist Bestandteil 
mehrerer Signalmoleküle, darunter auch die Pro staglandine. Es¬ 
senzielle Fettsäuren sind zudem notwendige Bestandteile von 
Membranphospholipiden. Ein Mangel an a-Linolensäure kann 
zu Problemen wie Unfruchtbarkeit und gestörter Milchproduk¬ 
tion (Laktation) führen, aber da sie in der Regel in Pflanzenölen 
vorhanden ist, ist ein Mangel bei ausreichend genährten Indivi¬ 
duen unwahrscheinlich. 


Für zahlreiche Funktionen 
brauchen Tiere Mineralstoffe 

Die wichtigsten chemischen Elemente aus Mineralstoffen, die 
Tiere benötigen, sind in ►Tab. 50.1 aufgeführt. Man unter¬ 
scheidet Mineralstoffelemente, die in relativ großen Mengen 
zugeführt werden müssen (Makronährelemente), von solchen, 


die nur in sehr geringen Mengen gebraucht werden, weil da¬ 
von im Körper weniger als 50 mg/kg Körpergewicht vorkommt 
(Mikronährelemente). Letztere werden auch als Spurenele¬ 
mente bezeichnet. Von manchen sind so winzige Mengen er¬ 
forderlich (Ultraspurenelement), dass Mangelerscheinungen nie 
beobachtet werden, und dennoch sind sie existenziell wichtig. 

Calcium ist ein Beispiel für einen Makronährelement. Es ist 
das fünfthäuflgste Element im Körper; ein Mensch von 70 kg 
Gewicht enthält etwa 1,2 kg Calcium. Calciumphosphat ist 
das wichtigste Baumaterial in Knochen und Zähnen. Muskel¬ 
kontraktion, Nervenfunktion und zahlreiche andere zelluläre 
Funktionen bei Tieren erfordern Calciumionen (Ca 2+ ). Der 
Tumover von Calcium in der extrazellulären Flüssigkeit ist 
hoch, da Knochen laufend umgebaut werden und Calcium stän¬ 
dig in die Zellen eintritt und sie wieder verlässt. Calcium geht 
mit Harn, Schweiß und Exkrementen aus dem Körper ver¬ 
loren, daher muss es regelmäßig ersetzt werden. Menschen 
müssen mit der Nahrung täglich rund 800-1000 mg Calcium 
aufnehmen. 
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Querverweis 

Viele physiologische Prozesse werden von Ca 2+ beein¬ 
flusst, deshalb ist es sehr wichtig, dass der Calciumspiegel 
im Blut zwischen 9 und 11 mg/ 100 ml beträgt. Dies macht 
nur 0,1% des im Körper befindlichen Ca 2+ aus. Etwa 1 % 
ist intrazellulär vorhanden und 99 % sind in den Knochen 
gespeichert. Angesichts solch enormer Speicher ist es eine 
Herausforderung, den so bedeutenden Calciumspiegel im 
Blut aufrechtzuerhalten. Die hormonelle Steuerung des 
Blutcalciumspiegels wird in ► Abschn. 40.4 besprochen 
und die zellulären Mechanismen in ► Abschn. 47.1. 


Eisen ist ein Beispiel für ein Mikronährelement. Es ist überall 
im Körper zu finden, weil es das sauerstoffbindende Metallion 
im Hämoglobin und Myoglobin ist und zudem ein Bestandteil 
von Enzymen der Atmungskette. Dennoch beträgt die Ge¬ 
samtmenge an Eisen in einem Menschen von 70 kg Gewicht 
lediglich rund 4 g, und da Eisen im Körper sehr effizient recy¬ 
celt wird und nicht mit dem Harn verloren geht, müssen wir 
mit der Nahrung täglich nur etwa 15 mg davon aufnehmen. 
Trotz der geringen erforderlichen Eisenmenge ist Eisenmangel 
heutzutage die Mineralstoffmangelerkrankung mit der weltweit 
größten Verbreitung; sie kann zu Anämie (Blutarmut) füh¬ 
ren. Anämische Menschen fühlen sich ständig schwach und 
müde. 

Activity 50.1 Mineral Elements Required by Animais 
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Tiere müssen Vitamine 
mit der Nahrung aufnehmen 


Wie essenzielle Aminosäuren und essenzielle Fettsäuren sind 
Vitamine organische Verbindungen, die ein Tier für normales 
Wachsen und Gedeihen benötigt, aber nicht selbst synthetisie¬ 
ren kann. Allerdings werden Vitamine nur in winzigen Mengen 
gebraucht. Die meisten Vitamine fungieren als Cosubstrate 
(Coenzyme) oder als Teile von Cosubstraten (► Abschn. 8.4). 

Die Liste der Vitamine variiert von Tierart zu Tierart. Primaten 
zum Beispiel benötigen Ascorbinsäure (Vitamin C). Die meis¬ 
ten Säugetiere können Ascorbinsäure herstellen, aber Primaten 
(einschließlich des Menschen) können es nicht, deshalb ist für 
Primaten Ascorbinsäure ein Vitamin. Wenn wir kein Vitamin C 
mit der Nahrung aufnehmen, entwickeln wir nach einer Weile 
Skorbut, eine Krankheit mit Symptomen wie Zahnfleischbluten, 
Zahnausfall, subkutanen Blutungen und verzögerter Wundhei¬ 
lung. Skorbut war in früheren Zeiten für Seeleute auf langen 
Reisen eine tödliche Bedrohung, bis der schottische Arzt James 
Lind um 1750 entdeckte, dass sich diese Krankheit verhin¬ 
dern ließ, wenn die Seeleute genügend frisches Grünzeug oder 
Obst aßen. Schließlich machte die britische Admiralität Limo¬ 
nen zum festen Bestandteil der Verpflegung für die Besatzung 
auf ihren Schiffen. Als Tadeus Reichstein 1933 die Struktur der 


aktiven Komponente entschlüsselte, nannte man sie Ascorbin¬ 
säure (Ascorbin von „ohne Skorbut“). 

Für den Menschen essenziell sind nach heutigem Wissenstand 
13 Vitamine. Sie lassen sich in zwei Gruppen unterteilen: neun 
wasserlösliche und vier fettlösliche Vitamine (►Tab. 50.2). 
Werden mehr wasserlösliche Vitamine mit der Nahrung aufge- 
nommen als der Körper braucht, wird der Überschuss einfach 
mit dem Harn ausgeschieden. (Dies geschieht auch mit einem 
Großteil des Vitamin C, das viele Menschen im Übermaß ein¬ 
nehmen.) Die fettlöslichen Vitamine akkumulieren jedoch im 
Körperfett; werden sie im Überschuss aufgenommen, können 
sie sich in der Leber in toxischen Konzentrationen anreichem. 
Das fettlösliche Vitamin D (Calciferol), das für die Calci¬ 
umresorption und den Calciumstoffwechsel essenziell ist, ist 
ein Sonderfall, weil der Körper es selbst herstellen kann (wie 
Sie in ► Abschn. 40.4 erfahren haben, ist Vitamin D definiti¬ 
onsgemäß ein Hormon). Bestimmte im menschlichen Körper 
vorhandene Lipide können unter Einwirkung von ultraviolettem 
Licht auf die Haut in Vitamin D umgewandelt werden. Daher 
muss Vitamin D nur von solchen Individuen mit der Nahrung 
aufgenommen werden, die sich nur unzureichend der Sonne 
aus setzen. 

Der Vitamin-D-Bedarf hat möglicherweise eine wichtige Rol¬ 
le bei der Evolution der menschlichen Hautfarbe gespielt. 
Menschliche Ethnien, die an niedrige Breitengrade angepasst 
sind, haben zum Schutz vor der schädigenden Wirkung von 
UV-Strahlung eine dunkel pigmentierte Haut. Diese Menschen 
setzen im Allgemeinen große Teile ihrer Haut der Sonne aus, 
sodass ihr Körper adäquate Mengen an Vitamin D produziert. 
Die meisten menschlichen Ethnien, die an höhere Breiten ange¬ 
passt sind, haben die dunkle Hautpigmentierung ihrer Vorfahren 
verloren. Vermutlich erleichtert eine hellere Haut die Vitamin- 
D-Produktion in den relativ kleinen Hautpartien, die während 
der kurzen Wintertage dem Sonnenlicht ausgesetzt sind. Eine 
Ausnahme von dieser Korrelation zwischen Breitengrad und 
Hautpigmentierung bilden die Inuit in der Arktis. Dieses dun¬ 
kelhäutige Volk gewinnt ausreichend Vitamin D aus den gro¬ 
ßen Mengen von Meeressäugerfett (vor allem Walblubber) und 
Fischöl in ihrer Nahrung. 

Activity 50.2 Vitamins in the Human Diet 
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Fehlernährung führt zu Erkrankungen 


Fehlt über längere Zeit ein essenzieller Nährstoff, ein Nährele¬ 
ment oder ein Vitamin in der Nahrung - liegt also eine chro¬ 
nische Fehlernährung vor -, so führt dies zu einer typischen 
Mangelkrankheit, wie das weiter oben erwähnte Kwashiorkor 
(Proteinmangelkrankheit). In ► Tab. 50.2 sind verschiedene Vit¬ 
aminmangelkrankheiten aufgeführt, und über Skorbut (Mangel 
an Vitamin C) haben Sie bereits Näheres erfahren. Eine andere 
Vitaminmangelkrankheit, Beriberi (medizinisch: Polyneuritis), 
war direkt an der Entdeckung der Vitamine beteiligt. 

Beriberi heißt „extreme Schwäche“. Diese Erkrankung verbrei¬ 
tete sich in Asien im 19. Jahrhundert, nachdem weißer Reis 
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Tab. 50.2 Vitamine in der menschlichen Nahrung 


Vitamine 

wasserlöslich 

Bi 

Thiamin 

B 2 

Riboflavin 

B 3 

Niacin 

B 5 

Pantothensäure 

B 6 

Pyridoxin 

B 9 

Folsäure 

B12 

Cobalamin 

C 

Ascorbinsäure 

H 

Biotin 

fettlöslich 

A 

Retinol 

D 

Calciferol 

E 

Tocopherol 

K 

Menadion 


Quelle Funktion Mangelsymptome 


Leber, Hülsenfrüchte, ganze Getreide¬ 
körner 

Milchprodukte, Fleisch, Eier, grünes 
Blattgemüse 

Fleisch, Geflügel, Leber, Hefe 
Leber, Eier, Hefe 

Leber, ganze Getreidekörner, Milchpro¬ 
dukte 

Gemüse, Eier, Leber, ganze Getreide¬ 
körner 

Leber, Fleisch, Milchprodukte, Eier 
Zitrusfrüchte, Tomaten, Kartoffeln 
Leber, Hefe, Darmbakterien 


Früchte, Gemüse, Leber, Milchprodukte 

angereicherte Babynahrung und Mar¬ 
garine, Fischleberöle (Lebertran), 
Sonnenschein 

Fleisch, Milchprodukte, ganze Getreide¬ 
körner 

Darmbakterien, Leber 


Vorstufe eines Cosubstrats bei der Zell¬ 
atmung 

Vorstufe des Wasserstoffüberträgers 
FAD 

Vorstufe der Wasserstoffüberträger 
NAD und NADP 
Bestandteil von Coenzym A 

Vorstufe eines Cosubstrats im Amino¬ 
säurestoffwechsel 
Vorstufe eines Cosubstrats bei der 
Nucleotid- und Hämsynthese 
Bildung von Nucleinsäuren, Proteinen 
und roten Blutzellen 
Bindegewebssynthese, Antioxidans 

prosthetische Gruppe von Carboxylasen 

Vorstufe von Sehpigmenten 
Ca 2+ - und Phosphatresorption 

Muskelerhalt, Antioxidans 
Blutgerinnung 


Beriberi, Appetitverlust, Erschöpfung 

eingerissene Mundwinkel, Augenrei¬ 
zungen, Hautprobleme 
Pellagra, Hautprobleme, Durchfall, 
geistige Störungen 

Störung der Nebennierenfunktion, Ferti¬ 
litätsprobleme 

Anämie, verlangsamtes Wachstum, 
Hautprobleme, Krämpfe 
Anämie 

perniziöse Anämie 

Skorbut, langsame Wundheilung, beein¬ 
trächtigtes Knochenwachstum 
Hautprobleme, Haarausfall 

Nachtblindheit 
Rachitis, Osteoporose 

Anämie 

Blutgerinnungsprobleme 


So können Sie sich die fettlöslichen Vitamine leicht merken: EDeKA. 


als Nahrungsmittel in Mode gekommen war und es zur Regel 
wurde, Reis in Reismühlen zu schälen, das heißt, das mehr¬ 
schichtige Silberhäutchen zu entfernen, die ungeschältem Reis 
seine bräunliche Färbung verleihen. Eine der entscheidenden 
Beobachtungen war, dass Vögel - Hühner und Tauben - dem 
Beriberi ähnliche Symptome entwickelten, wenn sie ausschließ¬ 
lich mit weißem, geschältem Reis gefüttert wurden. Im Jahre 
1912 heilte Casimir Funk an Beriberi erkrankte Tauben, indem 
er sie mit den entfernten Reishäutchen fütterte. 

Zum Zeitpunkt von Funks Entdeckung nahm man an, sämtliche 
Krankheiten würden entweder von Mikroorganismen hervor¬ 
gerufen oder seien ererbt. Funk formulierte nun die radikale 
Vorstellung, Beriberi und einige andere Erkrankungen seien 
ernährungsbedingt und resultierten aus einem Mangel an be¬ 
stimmten Substanzen. Er prägte auch den Begriff „Vitamine“, 
weil er irrigerweise annahm, all diese Substanzen seien Amine 
(Verbindungen mit Aminogruppen), die zum Leben (lateinisch: 
vita) notwendig sind. Im Jahre 1926 wurde Thiamin (Vita¬ 
min BQ - die Substanz, die beim Schälen der Reiskörner unter 
anderem verloren geht - als erstes Vitamin überhaupt in reiner 
Form isoliert. 

Mangelerkrankungen können auch aus der Unfähigkeit resul¬ 
tieren, einen für den Körper essenziellen Stoff zu resorbieren 


oder zu verarbeiten, selbst wenn er in der Nahrung vorhan¬ 
den ist. Vitamin B 12 (Cobalamin) ist beispielsweise in allen 
Nahrungsmitteln tierischen Ursprungs enthalten. Da Pflanzen 
Vitamin B 12 weder verwenden noch produzieren, kann eine 
strikt vegetarische Ernährung (die nicht mithilfe von Vitamin¬ 
präparaten ergänzt wird) zu einer Vitamin-B 12 -Mangelkrankheit 
namens perniziöse Anämie führen, bei der die roten Blutzel¬ 
len nicht richtig reifen. Die häufigste Ursache von perniziöser 
Anämie ist jedoch kein Mangel an Vitamin B 12 in der Nah¬ 
rung, sondern eine Unfähigkeit, dieses Vitamin aus dem Darm 
zu resorbieren. Normalerweise sezernieren Zellen in der Magen¬ 
schleimhaut ein Peptid, den Intrinsic Factor, der an Vitamin B 12 
bindet und dessen Resorption im Dünndarm ermöglicht. Eine 
Schädigung der Magenschleimhaut kann daher zu perniziöser 
Anämie führen. 

Auch das Fehlen eines Mineralstoffs in der Nahrung kann 
zu Mangelkrankheiten führten. Beispiele sind Hypothyreose 
und ein Kropf, die sich bei Jodmangel entwickeln können 
(► Abschn. 40.4), und Anämie aufgrund eines Eisenmangels. 
Jodmangel ist in den reichen Ländern fast unbekannt, denn wir 
jodieren unser Speisesalz. In großen Teilen der menschlichen 
Bevölkerung ist Jodmangel aber noch immer ein großes Ge¬ 
sundheitsproblem . 
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50.1 Wiederholung 

Tiere sind heterotroph und müssen deshalb organische 
Energieträger und organische Bausteine für Kohlenstoff¬ 
gerüste über ihre Nahrung aufnehmen. Hinzu kommen ei¬ 
nige essenzielle Nährstoffe, Nährelemente und Vitamine; 
diese kann der Körper nicht selbst herstellen. Fehlernäh¬ 
rung kann zu einer Mangelerkrankung führen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Anpassungen zur Speicherung von Energie bei Tieren 
beschreiben können. 

■ die Schwierigkeit erläutern können, alle essenziellen 
Aminosäuren aus der Nahrung zu beziehen. 

■ Beispiele für mineralische Makro- und Mikronährele¬ 
mente und ihre Funktionen nennen können. 

■ wasserlösliche und fettlösliche Vitamine und ihre 
Funktionen im Tierkörper vergleichen können. 


_ ? _ 

1. Grauwale verbringen den Sommer im Meer vor Alaska und 
ziehen im Winter in Meeresgebiete vor Mexiko. Während ih¬ 
rer Migrationen und in den Überwinterungsgebieten nehmen 
sie sehr wenig oder gar keine Nahrung auf. Welche Ener¬ 
giequelle nutzen sie während dieser langen Zeit und welche 
Vorteile bietet dies? 

2. Das Volk der Inuit verzehrt die Leber von Eisbären nicht, 
denn sie enthält so viel Vitamin A, dass eine ernsthafte 
Erkrankung, die Hypervitaminose A, die Folge wäre. (Da 
Eisbärenleber voller Trichinen ist, würden sie zudem an ei¬ 
ner schweren Trichinose erkranken.) Warum gibt es keine 
Hypervitaminose C? 

3. Bei einer Anämie fehlt das Mikronährelement Eisen. Frauen 
vor den Wechseljahren leiden häufiger an Anämie als Män¬ 
ner. Weshalb? 

4. Ein Komapatient wird über eine Magensonde mit ei¬ 
ner Nährstoffmischung ernährt. Einem Patienten, dessen 
Magen-Darm-System nicht funktionsfähig ist, wird die 
Nährstoffmischung über die Blutgefäße verabreicht. Die Mi¬ 
schung, die in den Magen geleitet wird, enthält Proteine, der 
über die Blutgefäße verabreichten Mischung fehlen Proteine 
dagegen. Warum ist das so? Was ist statt der Proteine in der 
Mischung enthalten? 


Sie haben sich nun einen Überblick über die essenziellen Be¬ 
standteile in der tierischen Ernährung verschafft. Als Nächstes 
geht es um verschiedene Methoden und Anpassungen, mit 
deren Hilfe die Tiere an die Nahrung gelangen, die sie benö¬ 
tigen, und um die Mechanismen, mit denen der Nahrung, wenn 
sie einmal in den Körper gelangt ist, die Nährstoffe entzogen 
werden. 


50.2 Es gibt zahlreiche 

Möglichkeiten, Nahrung 
aufzunehmen und zu verdauen 

Tiere lassen sich danach einteilen, wie sie sich ihre Nahrung 
beschaffen. Saprophagen (Fäulnisfresser), auch Detritivoren 
(Detritusfresser, Substratfresser) genannt, sind Tiere, die to¬ 
tes organisches Material fressen; Beispiele sind Regenwürmer, 
Mistkäfer und viele Krabben. Tiere, die sich von lebenden 
Organismen ernähren, werden als Prädatoren (Fressfeinde) be¬ 
zeichnet. Dabei ernähren sich Herbivoren (Pflanzenfresser) von 
Pflanzen, Carnivoren (Fleischfresser, Räuber) von Tieren, Om¬ 
nivoren (Allesfresser) von beidem. Carnivoren und Omnivoren 
können sich je nach Technik als Jäger, Angler, Fallensteller 
usw. betätigen. Filtrierer, wie Muscheln und Blauwale, er¬ 
nähren sich von Planktonorganismen, die sie aus dem Wasser 
seihen; Strudler erzeugen dabei den Wasserstrom selbst. Zu 
den Säftesaugern, die sich von Flüssigkeit ernähren, gehören 
Stechmücken, Blattläuse und Blutegel, aber auch manche Vö¬ 
gel wie Kolibris, die Blütennektar verzehren. Die anatomischen 
Anpassungen, die es einer Art ermöglichen, eine bestimmte 
Nahrungsquelle zu nutzen, sind gewöhnlich recht offensichtlich, 
doch physiologische und biochemische Anpassungen können 
ebenso wichtig sein. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Tiere zeigen vielfältige Anpassungen an die Aufnahme und Ver¬ 
arbeitung ihrer Nahrung. 

■ Die Verdauung findet bei Tieren in einer Körperhöhle statt, wo 
Enzyme durch Hydrolyse Makromoleküle in deren organische 
Bausteine zerlegen, welche von den Zellen aufgenommen wer¬ 
den können. 

■ Tiere sind auf symbiotische Bakterien in ihrem Verdauungssys¬ 
tem angewiesen, die bei der Verdauung wichtige Aufgaben 
übernehmen. 


Die Nahrung von Herbivoren ist häufig 
energiearm und schwer verdaulich 

Die meisten pflanzlichen Materialien sind zäh und schwer auf¬ 
zuschließen, doch Herbivoren müssen große Mengen davon 
verarbeiten, weil deren Energiegehalt gering ist. Die meis¬ 
ten Herbivoren verbringen daher einen Großteil ihrer Zeit mit 
der Aufnahme und Verarbeitung von Nahrung. Viele haben 
erstaunliche Anpassungen zur Nahrungsaufnahme entwickelt; 
Beispiele sind der Rüssel des Elefanten oder der riesige Schna¬ 
bel des früchtefressenden Tukans, der die halbe Körperlänge 
erreichen kann. Bei Wirbellosen haben sich viele Typen von 
mahlenden, raspelnden und zerschneidenden Mundwerkzeugen 
zur Aufnahme von Pflanzenmaterial herausgebildet. Auch die 
Zähne pflanzenfressender Wirbeltiere, die dazu dienen, grobes 
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Pflanzenmaterial abzubeißen, zu zermahlen und zu zerquet¬ 
schen, sind das Ergebnis der natürlichen Selektion. 

Am Beispiel des Elefanten lässt sich die große Bedeutung der 
Zähne gut verstehen. Elefanten besitzen im Lauf ihres Lebens 
sechs Backenzähne je Kieferhälfte, zu jeder Zeit aber immer 
nur einen. Der erste Backenzahn ist bei der Geburt vorhanden, 
und die folgenden Zähne erscheinen hinten im Kiefer und be¬ 
wegen sich im Lauf der Zeit nach vom. Der erste Backenzahn 
fällt im Alter von zwei bis drei Jahren aus, der zweite mit vier 
bis sechs Jahren und so weiter. Bis der letzte und größte (20 cm 
lang und 4 kg schwer) abgenutzt ist, ist das Tier manchmal älter 
als 60 Jahre. Wenn auch dieser Zahn ausfällt, muss der Elefant 
in freier Wildbahn verhungern. 

Bei Pflanzenfressern kann der Verdauungsprozess sehr speziali¬ 
siert ablaufen. Ein Beispiel sind die Koalas, die fast ausschließ¬ 
lich Blätter von Eukalyptusbäumen verspeisen. Diese Blätter 
enthalten viele Fasern und wenig an verwertbaren Energieträ¬ 
gern oder Proteinen, dafür jedoch giftige Substanzen. Der Koala 
hat kräftige Kiefer zum Zermalmen der Blätter und einen sehr 
langen Darm zum Fermentieren des Blattbreies. Seine Leber 
bildet Enzyme, die die Oxidation der Blattgifte zu weniger 
problematischen Substanzen katalysieren, und seine Stoffwech¬ 
selrate ist niedrig. Deshalb verbraucht er nur wenig Energie und 
kann so die geringe Energieaufnahme über die Nahrung aus- 
gleichen. 


Carnivoren müssen Beute entdecken, 
fangen und töten 

Die räuberischen Verhaltensweisen vieler Carnivoren sind le¬ 
gendär. Denken Sie nur an die Jagdstrategien von Falken, 
Löwen oder Haien. Carnivoren haben im Verlauf ihrer Evolu¬ 
tion Schläue, Kraft, Schnelligkeit, starke Kiefer, scharfe Zäh¬ 
ne und kräftige Klauen entwickelt. Darüber hinaus waren sie 
bemerkenswert erfindungsreich, was scharfe Sinne zum Entde¬ 
cken ihrer Beute angeht. Fledermäuse setzen Echoortung ein, 
Grubenottern nehmen die Infrarotstrahlung ihrer warmblütigen 
Beute wahr, und manche Fische spüren ihre Beute über elek¬ 
trische Felder auf, die diese im Wasser erzeugt. Es gibt viele 
faszinierende Beispiele für die Anpassungen an das Fangen von 
Beute, wie das lähmende Gift vieler Schlangen, die lange, kleb¬ 
rige Zunge der Chamäleons und die Fangnetze von Spinnen. 

Einige Räuber verdauen ihre Beute vor dem Mund (extrakorpo¬ 
rale Verdauung). So injizieren viele Spinnen ihrer Insektenbeute 
Verdauungsenzyme und saugen dann den verflüssigten Inhalt 
aus, sodass in den Netzen nur noch die leeren, filigranen 
Exoskelette übrig bleiben. Die meisten Tiere jedoch verdauen 
ihre Beute im Körperinneren, und meist beginnt der Prozess da¬ 
mit, dass die Nahrung zerkleinert wird. 


Wirbeltierarten haben unterschiedliche Zähne 

Zähne sind an den Erwerb und die erste Verarbeitung bestimm¬ 
ter Futtertypen angepasst. Da sie zu den härtesten Strukturen 
des Körpers gehören, können die Zähne eines Tieres seinen Tod 
lange überdauern. Anhand von Zähnen können Paläontologen 
Tiere identifizieren, die in der Urzeit lebten, und aus dem Gebiss 
Rückschlüsse auf ihre Nahrung und die Art ihres Nahrungser¬ 
werbs ziehen. 

Alle Säugerzähne weisen denselben allgemeinen Bau auf, der 
aus drei Elementen besteht (► Abb. 50.6a). Ein außerordentlich 
hartes Material, der Zahnschmelz (Enamel), der vorwiegend 
aus Calciumphosphat besteht, bedeckt die Zahnkrone. Diese 
und die Zahnwurzel enthalten eine Schicht Knochenmaterial, 
das Dentin, in dessen Innerem sich eine Zahnhöhle (Pulpa) 
befindet, welche Blutgefäße, Nerven und die dentinproduzieren¬ 
den Zellen enthält. 

Während die Zähne von Fischen oder Reptilien alle gleich 
aussehen, besitzen Säugetiere ein heterodontes Gebiss, also 
ein Gebiss aus verschiedenen, recht unterschiedlichen Zähnen 
(►Abb. 50.6b). Dabei ist die jeweilige Form und Anordnung 
der Säugerzähne an die betreffende Ernährungsweise und Nah¬ 
rung angepasst. Im Allgemeinen werden Schneidezähne (Inci- 
sivi) zum Schneiden oder Nagen benutzt, Eckzähne (Canini) 
zum Stechen und Zupacken und Vorbackenzähne (Prämolaren) 
wie auch Backenzähne (Molaren) zum Abbeißen, Zerschnei¬ 
den, Zermalmen und Zermahlen. Die sehr abwechslungsreiche 
Ernährung des Menschen spiegelt sich, wie unter Omnivoren 
üblich, in unserem Vielzwecksatz an Zähnen wider. 


Die Verdauung beginnt normalerweise 
in einer Körperhöhle 

Die einfachsten VerdauungsSysteme findet man bei den am ein¬ 
fachsten gebauten Tieren, wie den Schwämmen. Wasser wird 
durch Hohlräume im Schwammkörper gestrudelt, und einzelne 
Zellen nehmen Nahrungspartikel aus dem Wasser durch Phago- 
cytose auf (► Abb. 30.2b). Es gibt also keinen Verdauungstrakt, 
sondern die gesamte Verdauung findet intrazellulär statt. Die 
meisten anderen Tiere nehmen die Nahrung in eine Körperhöhle 
auf, einen Verdauungstrakt, der in Verbindung mit dem Au¬ 
ßenmedium steht und in den sie Verdauungsenzyme sezernieren. 
Diese Enzyme wirken hydrolytisch auf die makromolekularen 
Nährstoffe (Proteine, Kohlenhydrate, Nucleinsäuren, Lipide) in 
der Nahrung ein und bauen sie zu Nährstoffmonomeren ab 
(Aminosäuren, Einfachzucker, Nucleotide, Fettsäuren), die von 
den Zellen, welche diesen Hohlraum auskleiden, resorbiert wer¬ 
den können. 

Der einfachste Verdauungstrakt ist ein sackförmiger Gastral- 
raum, der mit der Außenwelt durch eine einzige Öffnung in 
Verbindung steht. Nesseltiere (Cnidaria) beispielsweise lähmen 
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Zahn¬ 

krone 



Der Zahnschmelz 
(Enamel) ist extrem hart 
und besteht vorwiegend 
aus Calciumphosphat. 

Er bedeckt die Krone. 


Das Innere der Krone 
und die Wurzel beste¬ 
hen aus Dentin (einem 
Knochenmaterial) ... 


... und der Zahnhöhle 
(Pulpa). Sie enthält 
Blutgefäße, Nerven 
und die Bildungszellen 
des Dentins. 


Zahnzement Kiefer- Nerven und 

(hält den Zahn knochen Blutgefäße 
im Kieferknochen) 


Wurzelhaut 


ein Omnivore 

(Mensch) 


ein Herbivore 


Omnivoren (Alles¬ 
fresser) haben 
einen Vielzweck¬ 
satz an Zähnen. 


Carnivoren haben zu 
Fangzähnen vergrößerte 
Eckzähne, mit denen sie 
ihre Beute packen und 
töten. 


Eckzähne (Canini, zum 
Packen und Stechen) 

I Schneidezähne (Incisivi, 
zum Schneiden) 

I Vorbackenzähne (Prämo¬ 
laren, zum Scheren oder 
Mahlen) 

Backenzähne (Molaren, 
zum Mahlen) 



Herbivoren (Pflanzenfresser) benut¬ 
zen ihre Schneide- und Eckzähne, 
die im Unterkiefer weit vorne sitzen, 
um Blätter von Pflanzen abzureißen. 
Ihre großen Molaren und Prämolaren 
wirken dann als Mahlzähne. 


Abb. 50.6 Säugerzähne, a Ein Säugerzahn besteht aus drei Elementen: Zahnschmelz (Enamel), Zahnbein (Dentin) und Zahnhöhle (Pulpa), b Das 
Gebiss ist bei den verschiedenen Säugerarten auf unterschiedliche Nahrung spezialisiert. Die Abbildung zeigt die Zähne im Unterkiefer, von oben 
gesehen. Ein heterodontes Gebiss (aus unterschiedlichen Zahntypen bestehend) gehört zu den typischen Säugetiermerkmalen 


und töten Beute mithilfe ihrer Nesselkapseln (►Abb. 30.19) 
und befördern sie mit ihren Tentakeln in ihren Gastralraum. Von 
Enzymen, die von Drüsenzellen in den Gastralraum sezemiert 
werden, wird die Beute teilweise verdaut. Nährzellen, die den 


kanal sind auf bestimmte Funktionen spezialisiert; es herrscht 
also eine ausgeprägte Kompartimentierung (►Abb. 50.7). Um 
die Effizienz von Verdauung und Resorption zu optimieren, 
müssen diese Funktionen koordiniert werden, sodass sie in der 


Gastralraum zusammen mit den Drüsenzellen auskleiden, neh¬ 
men kleine, freigesetzte Nahrungspartikel durch Phagocytose 
auf. Die dabei entstandenen Vesikel fusionieren dann mit den 
Lysosomen, welche die Verdauungsenzyme enthalten, und die 
intrazelluläre Verdauung vervollständigt den Abbau der Nah¬ 
rung. Aus den Vesikeln werden die Nährstoffe in das Cytosol 
freigesetzt. Ein solches Verdauungssystem, das gleichzeitig die 
Nährstoffe im Körper verteilt, nennt man Gastrovaskularsys- 
tem; man findet es auch bei den freilebenden Plattwürmem 
(Plathelminthes, ►Abb. 31.6). 


richtigen Reihenfolge und mit geeigneter Geschwindigkeit ab¬ 
laufen. 

In der Mundhöhle kann die Nahrung beispielsweise von Zäh¬ 
nen (bei vielen Wirbeltieren), von einer Radula (bei Schnecken) 
oder von Mandibeln (bei vielen Gliederfüßern) zerkleinert 
werden. Bei den meisten Vögeln zermalmt ein muskulöser Ab¬ 
schnitt des Vorderdarms, der Muskelmagen oder Kaumagen, 
zusammen mit kleinen Steinen die Nahrung. Manche Tiere, 
wie Schlangen, verschlingen große Beutetiere, ohne sie vorher 
zu zerkleinern. Die Zähne sind bei diesen Arten nach hin¬ 


Ein durchgehender Verdauungstrakt erlaubt 
eine Arbeitsteilung seiner Kompartimente 

Zu den Bilateria gehörende Tiere (► Abschn. 30.1) haben meist 
einen durchgehenden Verdauungstrakt. Eine Mundöffnung (Sto- 
mium) nimmt die Nahrung in einen Schlund (Pharynx) auf, ein 
anschließender kanalartiger Darm (Intestinum) dient der Ver¬ 
dauung und Resorption, und unverdauliche Reste werden über 
einen After (Anus) ausgeschieden. Der Darm kann sehr gleich¬ 
förmig gebaut sein wie bei den Fadenwürmem (Nematoda, 
► Abb. 31.16), meistens existieren jedoch verschiedene Kom¬ 
partimente mit Arbeitsteilung wie Magen, Dünndam, Dickdarm 
usw. Das nennt man dann einen Magen-Darm-Trakt oder ein 
Gastrointestinaltrakt. Unterschiedliche Abschnitte im Darm¬ 


ten gekrümmt, sodass sich die Beute nur in eine Richtung 
bewegen kann, während sie verschlungen wird. Kropf und Ma¬ 
gen sind Speicherkammern, die es Tieren ermöglichen, relativ 
große Mengen an Nahrung aufzunehmen und erst später zu ver¬ 
dauen. In diesen Speicherkammem kann die Nahrung weiter 
zerkleinert und gemischt werden, und bei den meisten Wirbel¬ 
tieren sind sie wichtige Orte der Verdauung. Die Nahrung, die 
in den nächsten Darmabschnitt, den Mitteldarm (bei uns der 
Dünndarm), gelangt, ist gut zerkleinert und durchmischt und ge¬ 
wöhnlich schon teilweise verdaut. 

Der größte Teil der Verdauung geschieht im Mitteldarm, wo 
Nährstoffmonomere, Wasser und Ionen resorbiert werden. Um 
Nahrung zu verdauen, sezemieren spezialisierte Drüsenzellen 
Verdauungsenzyme in den Mitteldarm, und die Darmschleim¬ 
haut selbst scheidet weitere Enzyme ab. Im letzten Abschnitt des 
Mitteldarms, dem Hinterdarm (bei uns der Dickdarm), kommt 
es zur Rückresorption von Wasser und Ionen; hier werden unver- 
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Regenwurm 





Abb. 50.7 Funktionsräume für Verdauung und Resorption. Die 

meisten Wirbellosen und alle Wirbeltiere haben einen durchgehenden 
Verdauungstrakt, der mit einer Mundöffnung zur Nahrungsaufnahme 
beginnt und in einem After (Anus) zur Ausscheidung von Unverdau¬ 
lichem endet. Zwischen diesen beiden Öffnungen liegen spezialisierte 
Darmabschnitte, die der Verdauung und Resorption von Nährstoffen, 
Ionen und Wasser dienen und je nach Tierart unterschiedlich ausgebil¬ 
det sind 


daute Abfallstoffe als Exkremente gespeichert (auch als Fäzes 
bezeichnet, beim Menschen auch als Stuhl, bei Tieren als Kot 
bekannt). Sie können zur passenden Zeit oder an einem pas¬ 
senden Ort ausgeschieden werden. Ein muskulöser Enddarm 
oder Mastdarm (Rectum) in der Nähe des Afters unterstützt 
die Abgabe von Kot. Bei Insekten ist das Rectum der Ort der 
Wasserrückresorption. 

Bei vielen Tieren haben diejenigen Teile des Darmkanals, die 
Nährstoffe resorbieren, eine sehr große Oberfläche entwickelt. 
Am einfachsten kann man die Oberfläche eines Rohrs vergrö¬ 
ßern, ohne den Durchmesser zu verändern, indem man sie auf¬ 
faltet. Bei Regenwürmern (►Abb. 50.8a) geschieht dies durch 
eine Längsfalte im Darm, Typhlosolis genannt (► Abb. 31.11). 


Haie, die einen großen Magen, aber einen kurzen Darm besit¬ 
zen, weisen eine spezielle Anpassung auf, die man als Spiralfal¬ 
te bezeichnet (► Abb. 50.8b). Eine Innenstruktur im unteren Teil 
des Dünndarms zwingt die Nahrung, den Darm spiralig zu pas¬ 
sieren. Die so vergrößerte Oberfläche kann wesentlich größere 
Stoffmengen resorbieren. Große Teile können den Spiraldarm 
jedoch nicht passieren, deshalb bleibt die Nahrung lange Zeit 
im Magen, wo sie aufgeschlossen wird. Größere unverdauliche 
Nahrungsbestandteile müssen ausgewürgt werden. 

Bei Menschen ist wie bei den meisten anderen Wirbeltieren die 
Darmwand stark gefaltet, wobei die einzelnen Falten zahllose 
mikroskopisch kleine, fingerförmige Fortsätze tragen, die als 
Darmzotten oder Villi bezeichnet werden (► Abb. 50.8c). Die 
Epithelzehen, welche die Oberfläche der Darmzotten bilden, 
weisen ihrerseits noch winzigere Fortsätze auf, die Mikrovilli. 
Sie verleihen dem Darmtrakt eine riesige innere Oberfläche zur 
Nährstoffresorption. 


Verdauungsenzyme bauen makromolekulare 
Nährstoffe zu Monomeren ab 

Makromoleküle in der Nahrung wie Proteine, Kohlenhydrate 
und Lipide werden von hydrolytischen Enzymen (Hydrolasen), 
die an verschiedenen Stehen im Verdauungstrakt produziert wer¬ 
den, in ihre monomeren Bausteine zerlegt. Viele dieser Enzyme 
werden in das Darmlumen sezerniert; andere bleiben an die 
Membran der Mikrovilli gebunden. All diese Enzyme spalten 
die chemischen Bindungen von Makromolekülen durch Hydro¬ 
lyse, eine Reaktion, bei der eine kovalente Bindung durch Ad¬ 
dition eines Wassermoleküls gelöst wird (► Abb. 3.4b). Verdau¬ 
ung senzy me werden nach den Substanzen eingeteilt, die sie hy¬ 
drolysieren: Proteasen spalten die Bindung zwischen benach¬ 
barten Aminosäuren in Proteinen, Glykosidasen hydrolysieren 
Kohlenhydrate, Peptidasen spalten Peptide, Lipasen Fette und 
Nucleasen Nucleinsäuren. Sie werden die Verdauungsenzyme 
des Menschen in ► Abschn. 50.3 genauer kennenlemen. 


Das Darmmikrobiom trägt zur Verdauung bei 

Der Darm wird von einer riesigen Anzahl an Mikroorganis¬ 
men besiedelt, vor allem von Bakterien. Die Gesamtheit der 
Genome fremder Mikroorganismenarten, die mit einem Or¬ 
ganismus assoziiert sind, nennt man sein Mikrobiom. Im 
weiteren Sinne wird der Ausdruck „Mikrobiom“ oft auch für 
die Gesamtheit dieser Mikroorganismen verwendet, aber der 
korrekte Begriff dafür ist Mikrobiota. Das Mikrobiom der 
Haut unterscheidet sich von dem des Mundes, des Darms, 
des Atemtrakts und des Urogenitaltrakts. Die Mikrobiota des 
Darms, meistens als Darmflora bezeichnet, nimmt Nährstof¬ 
fe aus der Nahrung auf, die den Darm passiert, und trägt im 
Gegenzug zum Verdauungsprozess des Wirts bei. Die Egel der 
Gattung Hirudo bilden zum Beispiel keine Enzyme, die die 
mit dem Wirtsblut aufgenommenen Proteine verdauen können. 
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f - \ Lymph- 

... die die Falten des Darm- gefäß 

epithels noch vergrößern. 


Epithel¬ 
zellen 

Kapillaren 

Venole 

Lymphgefäß 

Arteriole 


c Falten des Darmepithels 
und Darmzotten beim 
Menschen 


Kerckring- 

Falten 


... und Mikrovilli ver¬ 
größern die Oberfläche 
der Darmzotten, wo¬ 
durch die Resorptions¬ 
fläche stark zunimmt. 


Mikrovilli 


Blut- und 
Lymphgefäße 


Fingerförmige Darm¬ 
zotten (Villi) vergrößern 
die Oberfläche dieser 


Bei den meisten Wirbeltieren wird durch 
die schiere Länge des schlauchförmigen 
Dünndarms eine relativ große Resorptions¬ 
oberfläche geschaffen, ... 

J 


Falten, ... 


a Längsfalte der Darmwand beim Regenwurm 


Darm 


Bei Regenwürmern weist die 
Darmwand zur Oberflächen¬ 
vergrößerung eine dorsale Längs¬ 
falte auf, Typhlosolis genannt. 


b Spiralfalte beim Hai 

Haie haben einen relativ kurzen Dünn¬ 
darm, aber der untere Teil weist eine 
Innenstruktur auf, eine Spiralfalte, die 
die Oberfläche vergrößert. 


Abb. 50.8 Darmoberfläche und Nährstoffresorption. Eine Vergrößerung der Darmoberfläche verbessert die Aufnahme von Nährstoffen 


Experiment: Wie trägt die Darmflora zu Fettleibigkeit und 
Stoffwechselerkrankungen bei? 

Originalliteratur: Caesar R et al. (2015) Cell 22: 658-668 

Fette unterscheiden sich in der Zusammensetzung der Fettsäuren, und Fettsäuren unter¬ 
scheiden sich in der Anzahl der Einfach- und Doppelbindungen zwischen ihren Kohlen¬ 
stoffatomen (► Abschn. 3.4). Gesättigte Fettsäuren besitzen, anders als ungesättigte, keine 
Doppelbindungen. Eine an gesättigten Fettsäuren reiche Ernährung kann sich in vielerlei 
Hinsicht negativ auf die Gesundheit auswirken. Die Studie von Caesar und seinen Mitarbei¬ 
tern, die im folgenden Experiment nachvollzogen wird, befasst sich mit den Auswirkungen 
der Fettart in der Nahrung auf die Darmflora (bestimmt über Mikrobiomanalysen) und da¬ 
mit, wie sich die Darmflora wiederum auf die Gesundheit auswirkt. 

Hypothese 

Die Art der Fette in der Nahrung kann die Zusammensetzung des Mikrobioms im Darm 
beeinflussen. 

Methode 

1. Zwei Gruppen von Mäusen wurden mit isokalorischen Diäten aufgezogen (gleiche Ka¬ 
lorienmengen), die entweder reich an gesättigten Fettsäuren (Schweineschmalz) oder 
reich an ungesättigten Fettsäuren (Fischöl) waren. 






























50.2 Es gibt zahlreiche Möglichkeiten, Nahrung aufzunehmen und zu verdauen 


1545 


2. Einmal wöchentlich wurde das Körpergewicht der Mäuse bestimmt. 

3. Nach 11 Wochen wurde das Mikrobiom jeder Maus durch Sequenzierung der Gene für 
ribosomale RNA bestimmt. 


Ergebnisse 

Die Daten wurden ausgewertet und verglichen (Diagramme). 



HK1 (30%) 



Die Zunahmen an Körper¬ 
gewicht wurden für beide 
Mäusegruppen als Mittel¬ 
werte ± Standardfehler des 
Mittelwerts aufgetragen. Zu 
jedem Zeitpunkt wurden die 
Mittelwerte mit einem f-Test 
verglichen (► Anhang B), 
und sie waren ab der ersten 
Woche und in der folgenden 
Zeit signifikant unterschied¬ 
lich (*=p< 0,001). 


4 6 8 

Zeit (Wochen) 


Schlussfolgerungen 

1. Die Zusammensetzung der Nahrungsfette beeinflusste die Zusammensetzung des Mi- 
krobioms. 

2. Mäuse, deren Nahrung gesättigte Fettsäuren enthielt, nahmen mehr und schneller an 
Gewicht zu als Mäuse, die eine isokalorische Nahrung mit ungesättigten Fettsäuren er¬ 
hielten. 


Stattdessen sind sie auf Bakterien angewiesen, die diese Aufga¬ 
be übernehmen. Die dabei frei werdenden Aminosäuren werden 
anschließend vom Egel und den Bakterien verbraucht. Die 
Darmflora des Menschen leistet ebenfalls einen wichtigen Bei¬ 
trag zur Verdauung. Sie verhindert, dass sich schädliche Mikro¬ 
organismen ansiedeln können und bilden sogar einige Vitamine 
(Vitamin K und Biotin). Der Körper des Menschen besteht aus 
10 13 Zellen, aber in unserem Darm sind wahrscheinlich zehn¬ 
mal so viele einzellige Organismen enthalten, die mindestens 
500 verschiedenen Arten angehören (►Abb. 25.18). Jüngere 
Studien haben gezeigt, dass Mikrobiome im Darm nicht unver¬ 
änderlich sind, sondern durch die Nahrung und andere Faktoren 
wie Medikamente beeinflusst werden. Die Mikroorganismen 
in den verschiedenen Kompartimenten des Verdauungstrakts 


unterstützen nicht nur die Verdauung, sondern haben wahr¬ 
scheinlich weit bedeutendere Auswirkungen (►„Experiment: 
Wie trägt die Darmflora zu Fettleibigkeit und Stoffwechseler¬ 
krankungen bei?“). 

50.2 Wiederholung 

Heterotrophe Organismen weisen verschiedene Anpas¬ 
sungen an das Beschaffen von Nahrung auf. Wenn die 
Nahrung aufgenommen wurde, wird sie durch sezernierte 
Enzyme extrazellulär verdaut, meist in einem durchge¬ 
henden Verdauungstrakt. Die Nährstoffmonomere, die 
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Blick in die Daten: Wie trägt die Darmflora zu Fettleibigkeit und Stoffwechselerkrankungen bei? 


Die Hypothese der Wissenschaftler war, dass Mäuse, die 
mehr gesättigte Fettsäuren aufnehmen, mit höherer Wahr¬ 
scheinlichkeit fettleibig werden und Symptome von Diabetes 
entwickeln. Um die Auswirkungen der Ernährung auf die 
Entwicklung von Stoffwechselerkrankungen zu untersuchen, 
sammelten die Wissenschaftler zusätzliche Daten von den 
beiden Mäusegruppen: bei nüchternen Mäusen den Gluco¬ 
sespiegel und den Insulinspiegel im Blut. Sie führten auch 
einen Insulintoleranztest durch (Auswirkung einer Dosis 
Insulin auf den Blutglucosespiegel). Die Daten sind als Mit¬ 
telwerte angegeben (=b Standardfehler). 

Aufgaben 

1. Bestimmen Sie mit einem t-Test, ob der Unterschied 
im Blutglucosespiegel (nüchtern) für die mit Schweine¬ 
schmalz und Fischöl gefütterten Mäuse signifikant ist. 

2. Bestimmen Sie mit einem t-Test, ob der Unterschied 
im Blutinsulinspiegel (nüchtern) für die mit Schweine¬ 
schmalz und Fischöl gefütterten Mäuse signifikant ist. 

3. Tragen Sie die Daten für die Blutglucose im zeitlichen 
Verlauf auf. Unterscheiden sich die beiden Mäusegrup¬ 


pen in ihrer Reaktion auf dieselbe Dosis Insulin? Wenn 
ja, zu welchen Zeitpunkten? 

4. Welche Schlüsse können Sie über die Auswirkungen der 
Nahrungsfettart auf den Kohlenhydratstoffwechsel zie¬ 
hen? 


Blutglucose (nüchtern) (mM) 

Blutinsulin (nüchtern) (ng/ml) 

Schweineschmalz 
(N = 14) 

Fischöl 
(N = 14) 

Schweineschmalz 
(N = 10) 

Fischöl 
(N = 14) 

11 (0,22) 

10,32 (0,23) 

3,96 (0,36) 

1,09 (0,17) 


Blutglucose (% vom Wert zum Zeitpunkt 0) 

Zeit nach der 
Insulininjektion 

Schweineschmalz 

Fischöl 

0 

100 

100 

30 

59,8 (3,05) 

49,8 (4,09) 

60 

54,5 (3,51) 

37,2 (4,07) 

90 

63,1 (3,91) 

39,1 (4,09) 

120 

75,6 (3,06) 

56,9 (3,31) 


dabei frei werden, werden vom Tierkörper aufgenommen. 
Die Darmflora spielt bei der Verdauung eine Rolle. 


leiden die Betroffenen häufig unter Blähungen, Bauch¬ 
schmerzen, Durchfall, Fettstuhl und Eisenmangel und verlie¬ 
ren an Körpergewicht. Weshalb treten diese Symptome auf? 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Anpassungen verschiedener Tierarten, die die Nah¬ 
rungsaufnahme und Verdauung betreffen, vergleichen 
können. 

■ die strukturellen Merkmale des Darms verschiedener 
Tiergruppen im Hinblick auf die jeweilige Verdau¬ 
ungsfunktion erläutern können. 

■ Verdauungsenzyme in den Verdauungstrakten ver¬ 
schiedener Tiere beschreiben können. 

■ die Bedeutung des Mikrobioms bei der Verdauung er¬ 
läutern können. 


_ 7 _ 

1. Warum verbringen Herbivoren typischerweise mehr Zeit mit 
der Nahrungsaufnahme als Camivoren? 

2. Was haben alle Verdauungsenzyme hinsichtlich ihrer Wir¬ 
kung gemeinsam? 

3. Warum haben viele Menschen nach einer Behandlung mit 
Antibiotika Probleme mit der Verdauung? 

4. Wenn Menschen, die unter Zöliakie leiden, glutenhaltige 
Nahrungsmittel konsumieren, schädigt ihr Immunsystem die 
Dünndarmzotten. Wird die Krankheit nicht diagnostiziert, 


Bei der Nahrungsaufnahme wird die Nahrung vom Tier in der 
Regel zerkleinert und dann in den Magen und Darm transpor¬ 
tiert, um dort von Hydrolasen verdaut zu werden. Durch den 
Verdauungsprozess werden Nährstoffmonomere frei, die vom 
Tierkörper resorbiert werden und in das Blut oder die Hämolym- 
phe gelangen. Diesen Vorgang werden Sie nun bei Wirbeltieren 
genauer betrachten. 

50.3 Im Verdauungssystem der 
Wirbeltiere werden die 
Nährstoffe schrittweise zerlegt 

Die Verdauung erfolgt bei Wirbeltieren in einem schlauchför¬ 
migen Verdauungstrakt, der sich vom Mund bis zum After 
zieht; dazu gehören auch mehrere akzessorische Organe, die 
Sekrete produzieren, welche eine wichtige Rolle bei der Ver¬ 
dauung spielen (►Abb. 50.9). In diesem Abschnitt erfahren 
Sie etwas über drei wichtige Prozesse in diesem System: den 
Transport von Nahrung durch den Verdauungstrakt, die aufein¬ 
anderfolgenden Schritte der Verdauung und die Resorption der 
Nährstoffmonomere. Dabei steht das menschliche Verdauungs¬ 
system im Mittelpunkt. 
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Ohrspeichel¬ 
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Abb. 50.9 Das menschliche Verdauungssystem. Verschiedene Funk¬ 
tionsräume in dem langen schlauchförmigen Verdauungstrakt sind da¬ 
rauf spezialisiert, Nahrung zu verdauen, Nährstoffe, Ionen und Wasser 
zu resorbieren sowie unverdauliche Nahrungsbestandteile auszuschei¬ 
den. Akzessorische Organe wie Leber und Pankreas steuern Sekrete bei, 
die Enzyme und andere Moleküle enthalten 


Auf den Punkt gebracht 

■ Die Struktur des Wirbeltierdarms unterstützt seine Verdauungs¬ 
funktion. 

■ In verschiedenen Abschnitten des Verdauungssystems finden 
vielfältige chemische und physikalische Prozesse statt, um aus 
der Nahrung effizient diejenigen Bestandteile freizusetzen, die 
der Körper nutzen kann. 

■ Herbivoren bilden keine Cellulasen, die zur Verdauung der Cel¬ 
lulose in ihrer Pflanzennahrung nötig sind. Deshalb sind sie auf 
Mikroorganismen angewiesen, die diese Aufgabe übernehmen. 

Activity 50.4 The Human Digestive System 

www.Lifel le.com/ac50.4 


Der Wirbeltierdarm besteht aus 
konzentrischen Gewebeschichten 


Die Gewebe des Wirbeltierdarms bilden konzentrische Schich¬ 
ten, die auf der ganzen Länge des Darms gleich angeordnet sind 
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Abb. 50.10 Die Gewebeschichten des Wirbeltierdarms. Alle Funk¬ 
tionsräume des Darms sind bezüglich ihrer Gewebeschichten gleich 
aufgebaut, doch in den unterschiedlichen Darmabschnitten sind diese 
Gewebe speziell angepasst 


(►Abb. 50.10). Vom Darminneren oder Darmlumen ausge¬ 
hend, ist die erste Gewebeschicht die Darmschleimhaut oder 
Mucosa, die aus zarten, mit Bindegewebe unterlegten Epi¬ 
thelzellen besteht. Die in der Submucosa liegenden Brunner- 
Drüsen sezernieren über Ausführungsgänge Schleim, Verdau¬ 
ungsenzyme und den epidermalen Wachstumsfaktor (EGF) in 
das Darmlumen. Bestimmte Mucosazellen im Magen produzie¬ 
ren Salzsäure (HCl). Wie Sie in ► Abschn. 50.1 erfahren haben, 
sezernieren einige auch den Intrinsic Factor, der die Resorpti¬ 
on von Vitamin B 12 unterstützt. In bestimmten Darmregionen 
resorbieren Mucosazellen die Nährstoffmonomere. Die apikale 


Plasmamembran dieser resorbierenden Zellen weist zahlreiche 


Mikrovilli zur Vergrößerung der Oberfläche auf, an der die Re¬ 
sorption stattfindet (► Abb. 50.8c). 


An der Basis der Mucosa befinden sich einige glatte Muskelzel¬ 
len mit zufälliger Orientierung. Die Aufgabe dieser Zellschicht 
ist es, die Darmschleimhaut zu bewegen, um den Kontakt mit 
dem Darminhalt zu verbessern. Direkt auf die Mucosa folgt die 
Submucosa. Hier verlaufen die Blut- und Lymphgefäße, welche 
die aufgenommenen Nährstoffmonomere in den ganzen Kör¬ 
per transportieren. Die Submucosa enthält auch ein Geflecht 
aus Nerven, die sowohl sensorische Funktion (verantwortlich 
für Magenschmerzen) als auch regulatorische Funktion haben 
und verschiedene sekretorische Darmtätigkeiten kontrollieren. 
Auf die Submucosa folgt nach außen hin die Muscularis mit 
zwei Schichten glattem Muskelgewebe, die für die Darmbewe¬ 
gung sorgen. Innen befindet sich die Ringmuskelschicht, außen 
die Längsmuskelschicht (► Abb. 50.10). Bei einer Kontraktion 
verengen die Ringmuskeln den Darm, die Längsmuskeln ver¬ 
kürzen ihn. Zwischen den beiden glatten Muskelschichten hegt 
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a Schlucken 


b Peristaltik 


Nahrung 


Zunge 
Kehlkopf 
Luftröhre 
Speiseröhre 



Schlund 
(Rachen, 

Pharynx) 

Kehldeckel 
Stimmritze 

oberer Ösophagus¬ 
sphinkter 




O Die Nahrung wird zerkaut, und die 
Zunge drückt den Nahrungsball 
(Bolus) in den hinteren Bereich der 
Mundhöhle. Sensorische Nervenfa¬ 
sern lösen den Schluckreflex aus. 


Q Wenn die Stimmbänder 
den Kehlkopf schließen, 
wird der weiche Gaumen 
angehoben. 


Q Der Kehlkopf wird angehoben 
und nach vorne bewegt und 
vom Kehldeckel verschlossen. 
Der obere Ösophagussphinkter 
erschlafft und der Bolus gelangt 
in die Speiseröhre. 


Speiseröhre 

Ringmuskulatur 
kontrahiert sich 

Nahrungsball 
(Bolus) 

Ringmuskulatur 

erschlafft 

Längsmuskulatur 
kontrahiert sich 

unterer Öso¬ 
phagussphinkter 


Pylorussphinkter 
(Pförtner) 



- 


Peristaltische Kontraktionen bewe¬ 
gen den Bolus in Richtung Magen. 


Abb. 50.11 Schlucken und Peristaltik, a Nahrung, die in den hinteren Mundhöhlenbereich gedrückt wird, löst den Schluckreflex aus. b So¬ 
bald der Nahrungsball (Bolus) in die Speiseröhre gelangt, wird er durch Peristaltik, das heißt durch koordinierte Bewegungen der Ring- und 
Längsmuskulatur, in den Magen transportiert 


ein weiteres Nervengeflecht, das die Darmbewegungen kon¬ 
trolliert und koordiniert. Die koordinierte Aktivität der beiden 
glatten Muskelschichten durchmischt den Darminhalt und be¬ 
wegt ihn kontinuierlich in Richtung Rectum. 

Media Clip 50.1 Following Food from Mouth to Gut 

www. Life 1 le.com/mc50. 1 

Die Nervennetze in der Submucosa und zwischen den Mus¬ 
kelschichten werden als Darmnervensystem oder enterisches 
Nervensystem (ENS) bezeichnet, und sie sind ungewöhn¬ 
lich. Die Zellkörper der meisten peripheren Nerven befinden 
sich im Zentralnervensystem (ZNS), also im Gehirn oder im 
Rückenmark. Die einzigen Ausnahmen sind die postganglio¬ 
nären Zellen des autonomen Nervensystems und die Zellen des 
enterischen Nervensystems. Außerdem empfangen die meisten 
Neuronen des peripheren Nervensystems entweder Synapsen 
von Neuronen des Zentralnervensystems (ZNS) oder bilden 
selbst Synapsen mit Neuronen des ZNS. Die meisten Neuro¬ 
nen des enterischen Nervensystems stehen dagegen nur mit 
anderen Neuronen ihres Netzwerks in synaptischem Kontakt. 
Daher sind sie für die Kommunikation innerhalb des Darmtrakts 
verantwortlich. Das ZNS kann die Aktivität des enterischen Ner¬ 
vensystems beeinflussen und Information vom ENS erhalten, 
aber man kann tatsächlich sagen, dass der Darm seinen eigenen 
„Kopf“ hat. (Daher kommt auch die Bezeichnung „Darmhirn“ 
für das ENS.) 

Der Darm ist von einer Bindegewebshülle umgeben, dem 
Bauchfell (Peritoneum); das Bauchfell überzieht auch alle an¬ 
deren Organe in der Bauchhöhle und kleidet zudem die Wände 
der Bauchhöhle aus. Zum Bauchfell gehören Bindegewebe und 
epithelartige Gewebe (Mesothel), die eine Flüssigkeit sezernie- 
ren, welche die Organe befeuchtet, sodass sie in der Bauchhöhle 
leicht aneinander vorbeigleiten können. 


Mechanische Aktivität bewegt die Nahrung 
durch den Darm und unterstützt die Verdauung 

Beim Menschen und den meisten anderen Säugern wird die 
Nahrung in der Mundhöhle gekaut und mit Speichel durch¬ 
mischt. Dann schiebt eine muskulöse Zunge den zerkauten Nah¬ 
rungsball oder Bolus in der Mundhöhle nach hinten. Wenn der 
Bolus mit dem weichen Gaumen im hinteren Bereich der Mund¬ 
höhle in Kontakt kommt, löst dies den Schluckvorgang aus, eine 
komplexe Folge von autonomen Reflexen. Durch Schlucken ge¬ 
langt der Bolus durch den Schlund (Pharynx) in die Speiseröhre 
(Ösophagus). Um zu vermeiden, dass Nahrung in die Luftröh¬ 
re (Trachea) gelangt, schließen die Stimmbänder den Kehlkopf 
(Larynx), und eine Gewebeklappe, der Kehldeckel (Epiglottis), 
verschließt den Eingang zur Luftröhre (► Abb. 50. 11a). 

Wenn ein Bolus in die Speiseröhre gelangt, wird er von Wel¬ 
len der Muskelkontraktion, die man als Peristaltik bezeichnet, 
weiter in Richtung Magen bewegt (► Abb. 50.1 lb). Die Schwer¬ 
kraft hilft dabei mit, ist aber nicht erforderlich. Die Muskulatur 
im oberen Bereich der Speiseröhre ist Skelettmuskulatur (also 
quergestreift) und wird vom Zentralnervensystem kontrolliert; 
die restliche Speiseröhrenmuskulatur ist glatt und wird vom au¬ 
tonomen und vom enterischen Nervensystem kontrolliert. 

Die glatten Muskelschichten des Verdauungstrakts kontrahie¬ 
ren sich als Reaktion auf die Dehnung (►Abb. 47.8). Wenn 
ein Nahrungsbolus die Region mit der glatten Muskulatur des 
Ösophagus erreicht und diese dehnt, reagieren die Muskeln 
mit einer Kontraktion und schieben die Nahrung in Richtung 
Magen. Warum drückt die Kontraktion der glatten Muskulatur 
die Nahrung nicht zurück in Richtung Mund? Das Nerven¬ 
netz zwischen den beiden glatten Muskelschichten koordiniert 
die Muskulatur, sodass der Kontraktion stets eine Welle der 
Entspannung vorauseilt. Wenn sich eine Region der glatten 
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Darmmuskulatur kontrahiert, entspannen sich die Ringmuskeln 
direkt dahinter, während sich die Längsmuskeln kontrahieren, 
sodass die Nahrung in diesen Bereich geschoben wird. Die re¬ 
sultierende Dehnung führt dazu, dass sich diese Ringmuskulatur 
kontrahiert, während sich die nächste Region entspannt. Auf 
diese Weise bewegt die Peristaltik die Nahrung allmählich durch 
den gesamten Verdauungstrakt. 

Der Rückfluss von Nahrung aus dem Magen in die Speiseröhre 
wird gewöhnlich vom unteren Ösophagussphinkter verhindert, 
einem dicken Muskelring am Übergang zwischen Speiseröh¬ 
re und Magen. Dieser Sphinkter ist normalerweise kontrahiert, 
doch peristaltische Wellen führen dazu, dass er sich genügend 
entspannt, damit Nahrung aus der Speiseröhre in den Magen ge¬ 
langen kann. Auch an anderen Stellen im Verdauungstrakt fin¬ 
det man Sphinkter. Der Pylorussphinkter (Pförtner) am Magen¬ 
ausgang regelt die Passage von Mageninhalt in den Dünndarm. 
Zwei weitere wichtige Sphinkter, die ebenfalls die Bewegung des 
Darminhalts kontrollieren, sind die Ileocaecalklappe (Sphinkter 
zwischen Dünn- und Dickdarm) und der Analsphinkter, der sich 
entspannen muss, damit Stuhl abgesetzt werden kann. 

Einige Bewegungen des Magens sind nicht so koordiniert wie 
die peristaltischen Bewegungen des Ösophagus und dienen da¬ 
zu, den Inhalt des Magens zu bewegen und mit den Verdauungs¬ 
säften zu durchmischen. Die peristaltischen Kontraktionswellen 
werden in den unteren Magenregionen jedoch koordinierter und 
drücken das halb verdaute Material gegen den Pylorussphink¬ 
ter, der die Passage zum Dünndarm kontrolliert. Im Dünndarm 
setzt sich die Peristaltik fort, um den Darminhalt in Richtung 
Dickdarm zu bewegen. 

Die chemische Verdauung 
beginnt in Mund und Magen 

Das Enzym a-Amylase wird von den Speicheldrüsen sezer- 
niert und vermischt sich beim Kauen mit der Nahrung. Die 
a-Amylase hydrolysiert glykosidische Bindungen in Stärkemo¬ 
lekülen, wodurch letztlich das Disaccharid Maltose (bestehend 
aus zwei Glucoseeinheiten) freigesetzt wird. Die Amylasewir¬ 
kung führt dazu, dass ein Stück Brot leicht süß zu schmecken 
beginnt, wenn man es lange genug kaut. 

Die Hauptaufgabe des Magens ist es, Nahrung zu speichern 
und sie allmählich an den Dünndarm abzugeben, sodass die 
Verdauung langsamer ablaufen kann als die Nahrungsaufnah¬ 
me. Der Magen hat auch sekretorische Funktionen. Sekrete 
unterstützen die Verdauung und töten mögliche Krankheitser¬ 
reger ab, die mit der Nahrung aufgenommen wurden. Tiefe 
Einfaltungen in den Magenwänden, die Magengrübchen (Fo- 
veola gastrica), sind mit drei Typen von sekretorischen Zellen 
ausgekleidet (► Abb. 50.12a,b): (1) Nebenzellen, die Schleim 
und Hydrogencarbonat sezernieren, (2) Belegzellen, die Salz¬ 
säure (HCl) freisetzen, und (3) Hauptzellen, die die inaktive 
Vorstufe Pepsinogen des proteolytischen Enzyms Pepsin sezer¬ 
nieren (►Abb. 50.12c). Der außerordentlich niedrige pH-Wert 
des Magensafts hat mehrere Funktionen. Er tötet die meisten 


mit der Nahrung aufgenommenen Mikroorganismen ab, löst 
die Mittellamelle zwischen Pflanzenzellwänden auf und denatu¬ 
riert Proteine, wodurch diese zugänglicher für die hydrolytische 
Spaltung durch Pepsin werden. Zudem setzt er die Umwandlung 
von Pepsinogen in Pepsin in Gang, indem er ein blockieren¬ 
des Peptid abspaltet, dessen Aminosäuren das aktive Zentrum 
des Enzyms maskieren. Das neu gebildete Pepsin aktiviert in 
einem positiven Rückkopplungsprozess, einer Autokatalyse, 
weitere Pepsinogenmoleküle. Die Säure und das proteolytische 
Enzym Pepsin könnten die Magen wände schädigen, aber die 
schleim- und HCO 3 -sezemierenden Zellen bilden eine Schutz¬ 
schicht mit neutralem pH-Puffer für das Schleimhautepithel. 
Außerdem werden laufend Schleimhautzellen nachgebildet. 

Die Belegzellen können so viel HCl produzieren - rund 
21/Tag -, dass der Mageninhalt auf einen pH-Wert unter 1 
fällt; das ist ebenso sauer wie Batteriesäure und zehnmal sau¬ 
rer als Zitronensaft. Das heißt, dass die Magengrübchen über 
ihrer Plasmamembran eine dreimillionenfache H + -Konzentrati¬ 
onsdifferenz erzeugen können. Eine derartige Transportleistung 
ist einmalig im Körper. Wie schaffen die Belegzellen das? Daran 
sind Enzyme und Transportproteine beteiligt. 

Das Enzym Carboanhydrase in diesen Zellen katalysiert die Hy¬ 
dratisierung von CO 2 zu H 2 CO 3 , das spontan in H + und ein 
Hydrogencarbonation (HCO 3 ) zerfällt. Auf der Blutseite der 
Belegzelle befördert ein Antiporter (►Abb. 6.12) HCO 3 im 
Austausch gegen CI“ aus der Belegzelle, auf der Magenlumen¬ 
seite befördert ein anderer Antiporter H + gegen K + aus der 
Belegzelle hinaus (►Abb. 50.12d). Dieses aufgenommene K + 
diffundiert durch einen K + -Kanal jedoch direkt wieder aus der 
Zelle in das Magenlumen. Der Transport von K + in das Zell¬ 
innere wirkt daher wie ein endloses Förderband, das H + in 
das Magenlumen schafft. Das auf der Blutseite aufgenomme- 
ne CI - durchquert die Belegzelle und gelangt, ebenfalls passiv, 
durch einen CU-Kanal ins Magenlumen, wodurch die elektri¬ 
sche Neutralität gewahrt bleibt. 


Der Magen entlässt seinen Inhalt 
nach und nach in den Dünndarm 

Der saure, flüssige Brei aus Magensaft und teilweise verdau¬ 
ter Nahrung im Magen wird als Chymus bezeichnet. Aus dem 
sauren Chymus können einige wenige Substanzen direkt durch 
die Magenwände aufgenommen werden, darunter auch Alko¬ 
hol (daher seine rasche Wirkung), Aspirin und Koffein, aber 
nur in relativ geringen Mengen. Der größte Teil der Resorpti¬ 
on findet im Dünndarm statt. Peristaltische Kontraktionen der 
Magenwände treiben den Chymus in Richtung Magenausgang. 
Diese peristaltischen Wellen bewirken, dass sich der Pylorus¬ 
sphinkter kurz entspannt, sodass kleine Chymusportionen in den 
Dünndarm gelangen. Auf diese Weise leert sich der menschli¬ 
che Magen im Verlauf von etwa 4 h allmählich. Dieser langsame 
Übertritt von Nahrung in den Dünndarm ermöglicht es diesem, 
die aufgenommene Nahrung nach und nach in kleinen Portionen 
zu verarbeiten. 
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50 Ernährung, Verdauung und Resorption 


a Anatomie des Magens 

unterer Ösophagus¬ 
sphinkter 


Pylorus- Fa | ten 
sphinkter 


b Magenschleimhaut (Mucosa) c Hauptzellen und Belegzellen 



Nebenzellen sezernieren 
Schleim und HCO3, die 
die Magenschleimhaut 
vor einem Selbstverdau 
schützen. 



Magengrübchen sind tiefe 
Falten der Magenschleimhaut. 
Belegzellen sezernieren HCl 
und Hauptzellen Pepsinogen. 



Hauptzelle 

(sezerniert 

Pepsinogen) 

Belegzelle 

(sezerniert 

HCl) 


Ein niedriger pH-Wert wandelt Pepsino¬ 
gen in Pepsin um. Dieses aktiviert 
andere Pepsinogenmoleküle. 


aktiver Transport von H + -lonen 


I Die Carboanhydrase katalysiert die Bildung von 



Austausch gegen CI - aus 
der Zelle transportiert. 


H + wird im Austausch ge¬ 
gen K + aktiv in das Lumen 
des Magengrübchens 
transportiert. 


Abb. 50.12 Aktivitäten im Magen, a Der menschliche Magen speichert aufgenommene Nahrung und baut sie teilweise ab. b Magengrübchen 
sind Falten in der Magenwand. Nebenzellen sezernieren Schleim und Hydrogencarbonat, c Belegzellen in den Magengrübchen sondern Salzsäure 
ab, und Hauptzellen sezernieren Pepsinogen. Durch HCl und Autokatalyse wird inaktives Pepsinogen in aktives Pepsin umgewandelt, d Beleg¬ 
zellen können durch den aktiven Transport von H + -Ionen, die durch die katalytische Wirkung der Carboanhydrase entstehen, ein außerordentlich 
starkes H + -Konzentrationsgefälle zwischen dem Cytoplasma und dem Lumen des Magengrübchens aufbauen 


Der größte Teil der Verdauung findet im 
Dünndarm statt 

Im Dünndarm wird der saure Chymus mit Hydrogencarbonat 
neutralisiert, die Verdauung von Kohlenhydraten und Proteinen 
geht weiter, und die Fett- und Nucleinsäureverdauung sowie die 
Resorption der Nährstoffmonomere beginnen. Seinen Namen 
verdankt der Dünndarm seinem Durchmesser; es handelt sich 
um ein sehr langes Organ, das beim lebenden Erwachsenen rund 
drei Meter misst. (Ein Dünndarm, der einem Toten entnommen 
wurde, hat seine Spannung verloren und hat dann eine Länge 
von bis zu 6 m.) Wegen dieser Länge und der Kerckring-Falten, 
Darmzotten und Mikrovilli seiner Schleimhaut ist seine Ober¬ 
fläche enorm groß: 200-300m 2 - also mindestens so groß wie 
ein Tennisfeld. Durch diese Oberfläche resorbiert der Dünndarm 
die aus der verdauten Nahrung stammenden Moleküle. 

Der Dünndarm des Menschen weist drei Abschnitte auf. Der 
erste Abschnitt, der rund 25 cm misst, wird als Zwölffinger¬ 
darm (Duodenum) bezeichnet; dort findet der Hauptteil der 


Verdauung statt. Im Leerdarm (Jejunum) und im Krumm¬ 
darm (Ileum), zusammen rund 270 cm, erfolgen dann etwa 
90 % der Resorption (► Abb. 50.9). 

Die Verdauung im Dünndarm erfordert zahlreiche spezialisier¬ 
te Enzyme sowie andere Verdauungsfördemde Sekrete. Zwei 
akzessorische Organe, die nicht zum Verdauungstrakt gehören, 
nämlich Leber und Pankreas (Bauchspeicheldrüse), produzieren 
viele dieser Enzyme und Sekrete und entleeren sie durch Gänge 
in das Lumen des Dünndarms. 

Leber Die Leber produziert aus Cholesterol Gallensalze und 
scheidet sie als Gallenflüssigkeit aus. Die Gallenflüssigkeit 
oder kurz Galle enthält neben Gallensalzen noch andere Sub¬ 
stanzen wie Phospholipide und die Gallenfarbstoffe Biliverdin 
(grünlich) und Bilirubin (gelblich), beides Abbauprodukte der 
Hämgruppe von Hämoglobin. Aus der Leber fließt die Galle 
durch den Lebergang (Ductus hepaticus) ab und gelangt durch 
eine Abzweigung dieses Gangs, den Gallenblasengang (Ductus 
cysticus), in die Gallenblase, wo sie gespeichert wird. Un- 
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Abb. 50.13 Die Gänge von Gallenblase und Pankreas. Galle, die 
in der Leber produziert wird, verlässt die Leber durch den Lebergang 
(Ductus hepaticus). Von diesem Gang zweigt der Gallenblasengang 
(Ductus cysticus) zur Gallenblase ab, in der die Galle gespeichert wird. 
Die Vereinigung von Leber- und Gallenblasengang ist der Ductus chole- 
dochus. Er vereinigt sich mit dem Pankreasgang (Ductus pancreaticus), 
bevor er in den Zwölffingerdarm mündet 


a Fettverdauung 


Q Fette und andere Lipide in 
der Nahrung werden von 
Gallensalzen im Darmlumen 
zu kleinen Tröpfchen, den 
Micellen, emulgiert. 


großer Fetttropfen 


Lipase aus dem Pankreas hydroly¬ 
siert die Fette in den Micellen und 
baut sie zu Fettsäuren und Mono- 
acylglyceriden ab. 



Monoacylglycerine 


b Fettresorption 


Fettsäuren und Monoacylglycerine 
gelangen per Diffusion in die Zelle. 
Im endoplasmatischen Reticulum 
werden sie wieder zu Triacylglyce- 
rinen zusammengesetzt. 


El Triacylglycerine werden mit Chole¬ 
sterol und Phospholipiden zusam¬ 
mengepackt und mit Proteinen 
kombiniert. So bilden sie Chylo- 
mikronen. 


Chylomikronen werden in Ve- 
sikeln verpackt. Sie verlassen 
die Zelle durch Exocytose und 
gelangen in das lymphatische 
System. 



Lymphgefäß 


terhalb dieser Gabelung wird der Gang als Hauptgallengang 
(Ductus choledochus) bezeichnet. Bevor dieser Gang in den 
Zwölffingerdarm (Duodenum) mündet, vereinigt er sich mit 
dem Pankreasgang (Ductus pancreaticus) (► Abb. 50.13). 

Fette, die in den Zwölffingerdarm gelangen, regen dort Epithel¬ 
zellen dazu an, das Hormon Cholecystokinin (CCK) freizu¬ 
setzen, das seinerseits die Wände der Gallenblase veranlasst, 
sich rhythmisch zu kontrahieren. Dadurch wird Galle aus der 
Gallenblase durch den Ductus cysticus in den Ductus chole¬ 
dochus gepresst. Ein kleiner Schließmuskel an der Einmün¬ 
dungsstelle des Ductus choledochus in den Zwölffingerdarm, 
Sphinkter Oddi genannt, erschlafft in Reaktion auf peristaltische 
Wehen und ermöglicht die Abgabe von Galle in das Darm¬ 
lumen. 

Um die Rohe der Galle bei der Fettverdauung zu verstehen, 
denken Sie an eine Salatsauce mit Essig und Öl. Das hydro¬ 
phobe Öl versucht sich zu großen Kügelchen zu vereinigen. 
Aus diesem Grund enthalten viele Salatsaucen Emulgatoren - 
Stoffe, die verhindern, dass sich Öltröpfchen zu größeren Trop¬ 
fen vereinigen. So ist Mayonnaise beispielsweise ein Gemisch 
aus Essig und Öl, dem als Emulgator Eigelb zugefügt wur¬ 
de. Galle emulgiert Fette im Chymus. Das eine Ende eines 
Gallensalzmoleküls ist fettlöslich (lipophil, also zugleich hy¬ 
drophob), das andere wasserlöslich (hydrophil, also zugleich 
lipophob). Gallenmoleküle heften sich mit ihrem fettlöslichen 


Abb. 50.14 Verdauung von Fetten, a Fette und andere Lipide in der 
Nahrung werden von der Galle in kleine Micellen zerteilt, die den an¬ 
greifenden Lipasen eine große Oberfläche bieten, b Die Produkte der 
Fettverdauung werden von den Zellen der Dünndarmschleimhaut re¬ 
sorbiert, dort erneut zu Triacylglycerinen zusammengesetzt und in die 
Lymphgefäße exportiert 


Ende an die Fetttröpfchen, sodass ihre wasserlöslichen Enden 
hervorstehen. Infolgedessen verhindern sie, dass sich die Fett¬ 
tröpfchen zu größeren Tropfen vereinigen. Die daraus resultie¬ 
renden sehr kleinen Fettpartikel werden als Micellen bezeichnet 
(►Abb. 50.14a). Die Micellen enthalten Monoacylglycerine, 
langkettige Fettsäuren, Phospholipide, Cholesterol, fettlösliche 
Vitamine und Gallensalze. Die Oberfläche der Fette, die den 
fettverdauenden Enzymen (Lipasen) ausgesetzt sind, ist somit 
stark vergrößert. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 50.14: Die wenigen Menschen, denen die Gal¬ 
lenblase entfernt wurde, müssen sich danach fettarm ernähren, 
um keinen Durchfall zu bekommen. Weshalb? 


Animation 50.1 The Digestion and Absorption of Fats 
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Tab. 50.3 Die wichtigsten Verdauungsenzyme des Menschen 


Quelle/Enzyme Wirkung 

Speicheldrüsen 

a-Amylase des Speichels Stärke -> Maltose 

Magen 

Pepsin Proteine -> Peptide; Autokatalyse 

Pankreas 


a-Amylase des Pankreas 

Lipase 

Nuclease 

Trypsin 

Chymotrypsin 

Carboxypeptidase 


Stärke -> Maltose 
Fette -> Fettsäuren und Glycerol 
Nucleinsäuren —»► Nucleotide 
Proteine -> Peptide; 

Aktivierung von Proenzymen 
Proteine —>> Peptide 

Peptide -> kürzere Peptide und Amino¬ 
säuren 


Dünndarm 

Aminopeptidase 

Dipeptidase 

Enteropeptidase 

Nuclease 

Maltase 

Lactase 

Saccharase 


Peptide -> kürzere Peptide und Amino¬ 
säuren 

Dipeptide —>► Aminosäuren 
Trypsinogen -> Trypsin 
Nucleinsäuren -> Nucleotide 
Maltose -> Glucose 
Lactose -> Galactose und Glucose 
Saccharose -> Fructose und Glucose 


Pankreas Das Pankreas (Bauchspeicheldrüse) ist eine gro¬ 
ße Drüse, die direkt unter dem Magen liegt (► Abb. 50.9 und 

► Abb. 50.13). Sie fungiert als endokrine Drüse (die Hormo¬ 
ne in das Blut und in die interstitielle Flüssigkeit freisetzt; 

► Abschn. 40.1) wie auch als exokrine Drüse (die Verdauungs¬ 
säfte durch den Pankreasgang in das Darmlumen abgibt). Das 
exokrine Gewebe des Pankreas produziert eine ganze Reihe 
von Verdauungsenzymen, darunter Lipasen, Amylasen, Pro¬ 
teasen und Nucleasen (►Tab. 50.3). Wie im Magen werden 
die Proteasen als Proenzyme (Zymogene) freigesetzt; ande¬ 
renfalls würden sie das Pankreas und seine Gänge verdauen, 
bevor sie überhaupt in den Zwölffingerdarm gelangen. Dort 
angekommen, werden die Proenzyme von Proteasen aktiviert. 
Insbesondere wird von Trypsinogen durch ein von Schleimhaut¬ 
zellen sezerniertes Enzym namens Enteropeptidase ein Peptid 
abgespalten, wodurch die aktive Protease Trypsin entsteht. 
Trypsin kann andere Trypsinogenmoleküle spalten, um noch 
mehr Trypsin freizusetzen, und auf ähnliche Weise auch noch 
andere Proteasen aktivieren. 


Die Mischung aus Proenzymen, die vom Pankreas produziert 
wird, kann gefährlich werden, wenn der Pankreasgang blockiert 
oder das Pankreas durch eine Infektion oder einen heftigen 
Schlag in den Unterleib verletzt worden ist. Ein paar aktivier¬ 
te Trypsinmoleküle können eine Kettenreaktion enzymatischer 
Aktivität in Gang setzen, die das Pankreasgewebe in kurzer Zeit 
verdaut (eine Erkrankung, die man als Pankreatitis bezeichnet) 
und damit sowohl die endokrinen als auch die exokrinen Funk¬ 
tionen zerstört. 


Das Pankreas produziert auch eine Flüssigkeit, die reich an 
Hydrogencarbonationen (HCO 3 ) ist. Diese sind basisch und 
neutralisieren den sauren Chymus, der aus dem Magen in das 


Duodenum gelangt. Dünndarmenzyme funktionieren am besten 
bei einem neutralen oder leicht basischen pH-Wert. Die Bildung 
von Hydrogencarbonat und seine Sekretion in die Gänge des 
Pankreas ähnelt der Bildung von H + -Ionen und ihrer Sekretion 
in die Magengrübchen, aber sie verläuft räumlich entgegenge¬ 
setzt. Bei beiden Typen sekretorischer Zehen katalysiert die 
Carboanhydrase die Hydratisierung von CO 2 . H 2 CO 3 wird ge¬ 
bildet, das in Protonen und HCO 3 -Ionen dissoziiert. Während 
bei den Magengrübchen die Protonen in das Lumen und das Hy¬ 
drogencarbonat in das Kreislaufsystem gelangen, reichert sich 
beim Pankreasgang das HCO 3 im Lumen an und die Protonen 
werden in das Kreislaufsystem exportiert. 


Nährstoffmonomere werden 
im Dünndarm resorbiert 


Die endgültige Verdauung von Proteinen und Kohlenhydra¬ 
ten, die zu resorbierbaren Produkten führt, findet zwischen den 
Mikrovilli statt. Die mit Mikrovilli besetzten Schleimhautzel¬ 
len produzieren Peptidasen, die kleine Peptide in Aminosäuren 
spalten, welche die Zellen aufnehmen können. Diese Epithel¬ 
zellen produzieren auch die Enzyme Maltase, Lactase und 
Saccharase (Sucrase), welche die häufigen Doppelzucker (Di¬ 
saccharide) Maltose, Lactose und Saccharose in resorbierbare 
Monosaccharide - Glucose, Galactose und Fructose - zerlegen. 
Für die Fettverdauung besteht auch eine geringe Lipaseaktivität. 

Bei vielen Menschen geht die Produktion des Enzyms Lactase 
nach der Kindheit zurück, und sie haben daher Schwierigkeiten, 
Lactose (Milchzucker) zu verdauen. Lactose ist ein Disaccharid 
und kann nicht resorbiert werden, ohne in seine Monosaccha¬ 
ride - Glucose und Galactose - gespalten zu werden. Nicht 
verdaute Lactose wird von Bakterien im Dickdarm metabolisiert 
und kann aufgrund des dabei freigesetzten CO 2 zu Blähungen, 
Durchfall und Bauchkrämpfen führen. 

Die Mechanismen, mit deren Hilfe die Zehen, die den Dünn¬ 
darm auskleiden, Nährstoffmonomere und anorganische Ionen 
aufnehmen, sind vielfältig und umfassen Diffusion, erleich¬ 
terte Diffusion, Osmose, aktiven Transport und Cotransport. 
Viele anorganische Ionen wie Natrium-, Calcium- und Eisen¬ 
ionen werden von diesen Zellen aktiv transportiert. An der 
basolateralen Seite der Darmepithelzellen gibt es beispielswei¬ 
se Natriumtransporter. Sie halten in diesen Zehen durch aktiven 
Transport von Na + in die interstitielle Flüssigkeit eine geringe 
Na + -Konzentration aufrecht, sodass Na + aus dem im Darmlu¬ 
men befindlichen Chymus über die apikale Seite in die Zellen 
nachdiffundieren kann. Pro Tag werden auf diese Weise rund 
30 g Na + aufgenommen, und CI“ folgt passiv nach. 

Die Aufnahme von Natriumionen und anderen Ionen ist auch 
wichtig für die Wasserresorption, weil sie einen osmotischen 
Konzentrationsgradienten erzeugt. Als Reaktion auf diesen os¬ 
motischen Gradienten bewegen sich täglich 7-81 Wasser aus 
dem Darmlumen durch die Zwischenräume zwischen den Epi- 
thelzellen in den Körper. Da sich das Wasser durch die Zell¬ 
zwischenräume und nicht durch die Zellen selbst bewegt, kann 
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es gelöste Stoffe mit sich führen; dieser Transportmechanis¬ 
mus wird als Solvent-drag-Mechanismus („Lösungsmittel- 
Schleppmechanismus“) bezeichnet. 

In den epithelialen Plasmamembranen existieren zahlreiche 
Transportproteine. Einige, wie das Transportprotein für Fruc¬ 
tose, erleichtern lediglich die Diffusion, und das erfordert ein 
Konzentrationsgefälle. Dieser Mechanismus funktioniert bei 
Fructose, weil diese, sobald sie in die Zelle gelangt, zum Teil 
in Glucose umgewandelt wird. Ein Großteil der Fructose ver¬ 
lässt die Zelle über ein weiteres Transportprotein und gelangt 
in die Pfortader, wodurch der Konzentrationsgradient eben¬ 
falls aufrechterhalten wird. Transportproteine, die als Symporter 
(►Abb. 6.12) bezeichnet werden, nutzen den Konzentrations¬ 
gradienten von Natriumionen über der Membran, der von der 
Na + /K + -ATPase aufrechterhalten wird, über die alle Zellen ver¬ 
fügen (► Abb. 6.13). Symporter kombinieren den Transport von 
Na + mit dem eines anderen Moleküls, wie Glucose, Galactose 
oder einer Aminosäure. Wenn Na + seinem Konzentrationsgra¬ 
dienten in die Zelle hinein folgt, gelangen die anderen Moleküle 
„huckepack“ mit in die Zelle. 

Die Resorption von Produkten der Fettverdauung ist relativ ein¬ 
fach. Triacylglycerine werden hydrolytisch in Diacylglycerine, 
Monoacylglycerine, freie Fettsäuren und Glycerol gespalten. 
Die Micellen treten zwischen die Mikrovilli und setzen dort ih¬ 
re Bestandteile frei. Da diese alle lipidlöslich sind, gelangen sie 
in die Mucosazellen des Dünndarms, indem sie einfach durch 
die Plasmamembran der Mikrovilli diffundieren. In den Mu¬ 
cosazellen werden diese Moleküle wieder zu Triacylglycerinen 
zusammengesetzt, mit Cholesterol und Phospholipiden zu was¬ 
serlösliche Chylomikronen kombiniert (►Abb. 50.14b). Statt 
direkt in das Blut gelangen die Chylomikronen in blind ge¬ 
schlossene Lymphgefäße im Inneren einer jeden Darmzotte, die 
als Milchgänge bezeichnet werden (►Abb. 50.8c). Sie wan¬ 
dern dann durch das Lymphsystem und werden schließlich vor 
allem über den Milchbrustgang im Schlüsselbeinbereich dem 
Blutstrom zugeführt. Nach einer fettreichen Mahlzeit können 
die Chylomikronen im Blut so zahlreich sein, dass sie dem 
Plasma ein milchiges Aussehen verleihen. Chylomikronen ver¬ 
sorgen die Gewebe mit Triacylgly cerinen und Cholesterol. 

Die Gallensalze, die die Fette im Darmlumen emulgieren, wer¬ 
den nicht zusammen mit den Lipidkomponenten resorbiert, 
sondern pendeln zwischen Darminhalt und Bürstensaum hin 
und her. Im Krummdarm (Ileum) werden Gallensalze aktiv 
aufgenommen und mit dem Blutstrom in die Leber zurücktrans¬ 
portiert. 


Resorbierte Nährstoffe werden zur Leber 
transportiert 

Das Blut, das den Verdauungstrakt verlässt, strömt über die Le¬ 
berpfortader zur Leber. Diese große Vene verteilt das Blut 
an die Lebersinusoide - weitlumige Kapillaren mit einem sehr 
lückenhaften, für alle Plasmabestandteile permeablen Endothel. 
Die Leberzellen, die die Sinusoide umgeben, resorbieren die 
aus dem Verdauungstrakt kommenden Nährstoffmonomere; sie 


speichern sie entweder oder wandeln sie in andere Moleküle 
um, die der Körper benötigt. Glucose, Saccharose und Fructose 
dienen der Synthese von Glykogen; aus Aminosäuren werden 
Proteine gebildet. Lipide aus den Chylomikronen werden ent¬ 
weder als Triacylglycerine gespeichert oder zur Synthese von 
Lipoproteinen verwandt, die von der Leber freigesetzt werden 
und andere Gewebe mit Triacylglycerinen und Cholesterol ver¬ 
sorgen (► Abschn. 50.4). 


Wasser und anorganische Ionen werden 
im Dickdarm resorbiert 

Die Peristaltik transportiert den Inhalt des Dünndarms allmäh¬ 
lich durch einen weiteren Sphinkter, die Ileocaecalklappe, in 
den Dickdarm. Die meisten verfügbaren Nährstoffe sind in¬ 
zwischen aus dem Chymus, der in den Dickdarm gelangt ist, 
entfernt worden, doch er enthält noch viel Wasser und anorga¬ 
nische Ionen. Eine wichtige Art der Bewegung im Dickdarm 
wird als Segmentation bezeichnet. Sie resultiert vor allem aus 
Kontraktionen der Ringmuskulatur, die den Dickdarm wieder¬ 
holt in Segmente unterteilt. Diese Bewegungen bewirken, dass 
der Chymus im Dickdarm umherschwappt, und fördern die Re¬ 
sorption von Ionen und Wasser, indem sie den Kontakt zwischen 
dem Chymus und dem Dickdarmepithel intensivieren. Indem 
Ionen und Wasser resorbiert werden, wandelt sich der Chy¬ 
mus des Dünndarms zu halbfestem Kot. Wird der Masse im 
Dickdarm zu viel Wasser entzogen, führt dies zu Verstopfung 
(Obstipation). Umgekehrt kommt es zu Durchfall (Diarrhö), 
wenn der Masse zu wenig Wasser entzogen wird; in diesem 
Fall wird das im Dickdarm befindliche Wasser zusammen mit 
den Exkrementen ausgeschieden. Starker Durchfall, der von 
Erkrankungen wie Cholera ausgelöst wird, kann zu einem so ra¬ 
schen Wasser- und Elektrolytverlust führen, dass der Tod unter 
Umständen innerhalb von Stunden eintritt. Eine einfache Rehy- 
dratation mit biologischen Elektrolyten (insbesondere Natrium, 
Kalium, Calcium, Magnesium, Chlorid, Phosphat und Hydro¬ 
gencarbonat) kann da Leben retten. 

Die Exkremente werden im Rectum gespeichert, bis sie schließ¬ 
lich ausgeschieden werden. Dies geschieht meist einmal pro 
Tag; der Ausscheidung geht starke peristaltische Aktivität vo¬ 
raus. Die Dehnung der Rectumwände durch die Exkremente 
löst einen parasympathischen Reflex aus, der die Darmmusku¬ 
latur des Rectums kontrahieren und den inneren Analsphinkter 
entspannen lässt. Zusätzlich unterliegt der äußere Analsphinkter 
einer bewussten Kontrolle, sodass das Absetzen von Stuhl nicht 
unwillkürlich geschieht. 

Pflanzenfresser verlassen sich bei der 
Celluloseverdauung auf Mikroorganismen 

Als Hauptbestandteil von Pflanzenzellwänden ist Cellulose die 
häufigste organische Verbindung in der Nahrung von Pflanzen¬ 
fressern. Die meisten Herbivoren können jedoch keine Cellu- 
lasen produzieren, Enzyme also, die Cellulose hydrolysieren. 
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Pansen 


Der Labmagen (Abomasum) entspricht in 
etwa unserem eigenen Magen. Er sezerniert 
HCl und Proteasen. Die Mikroorganismen 
werden von der HCl abgetötet, von den 
Proteasen aufgeschlossen und zur weiteren 

Verdauung in den Dünndarm transportiert. 

\ ___ / 


Der Inhalt des Pansens wird 
periodisch ins Maul hoch¬ 
gewürgt und erneut zerkaut 
(Wiederkäuen). 


Pansen (Rumen) und Netzmagen 
(Reticulum) sind vollgepackt mit cel¬ 
lulosevergärenden Mikroorganismen. 


Die Mischung aus vergo¬ 
rener Nahrung und Mikro¬ 
organismen passiert den 
Blättermagen (Omasum), 
wo sie durch Wasserent¬ 


zug konzentriert wird. 

V___/ 


Abb. 50.15 Der Magen eines Wiederkäuers. Bisons haben ebenso 
wie Hausrinder einen hoch spezialisierten Verdauungstrakt mit vier Mä¬ 
gen, die es ihnen ermöglichen, durch mikrobielle Fermentation Energie 
aus ansonsten unverdaulichem Pflanzenmaterial zu gewinnen. Die sich 
rasant vermehrenden Mikroorganismen, überwiegend Bakterien, wer¬ 
den dabei selbst zu einer wichtigen Nahrungsquelle 


Zu den Ausnahmen gehören Silberfischchen (flügellose Insek¬ 
ten, die sich nicht selten auch im Haus finden), Regenwürmer 
und Schiffsbohrmuscheln (Teredo navalis). Andere Herbivoren, 
von Termiten bis Rindern, verlassen sich auf Mikroorganismen, 
die in ihrem Verdauungstrakt leben und die Celluloseverdauung 
übernehmen. 

Das VerdauungsSystem von Wiederkäuern (Ruminantia) wie 
Rindern ist ein großes, vierkammeriges Organsystem, das die 
Vorteile seiner symbiotischen Mikroorganismen optimal nutzt 
(► Abb. 50.15). Die ersten beiden Kammern, Pansen (Rumen) 
und Netzmagen (Reticulum), enthalten große Mengen an anae¬ 
roben Mikroorganismen, die Cellulose durch Gärung abbauen. 
Wiederkäuer würgen den Inhalt ihres Pansens von Zeit zu Zeit 
hoch, um ihn erneut zu zerkauen. Wenn die nun noch gründ¬ 
licher zerkleinerten Pflanzenfasern wieder hinuntergeschluckt 
werden, haben sie eine viel größere Oberfläche, an der die 
Mikroorganismen angreifen können. Diese bauen Cellulose zu 
Glucose ab, von der sie selbst leben und sich dabei massenhaft 
vermehren. 


_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 50.15: Warum befinden sich Pansen und Netz¬ 
magen vor dem echten Magen (Abomasum)? 


Zusammen mit der teilweise verdauten Nahrung verlassen rie¬ 
sige Mengen an Mikroorganismen den Pansen und Netzmagen. 


Diese Mischung passiert den Blättermagen (Omasum), wo sie 
durch Wasserentzug konzentriert wird. Dann tritt sie in den 
echten Magen ein, den Labmagen (Abomasum), wo die Mi¬ 
kroorganismen von der sezemierten Salzsäure getötet, von den 
Proteasen teilweise verdaut und zur weiteren Verdauung und 
Resorption in den Dünndarm weitergeleitet werden. So verdaut 
eine Kuh täglich bis zu 10 kg endosymbiotische Mikroorganis¬ 
men. Die Vermehrungsgeschwindigkeit der Mikroorganismen 
im Pansen ist groß genug, um diesen Verlust zu kompensieren, 
daher wird eine wohlausgewogene Beziehung zum gegenseiti¬ 
gen Nutzen aufrechterhalten. 

Einige herbivore Säuger wie Kaninchen verfügen mit dem 
Blinddarm (Caecum) über eine mikrobielle Gärkammer in 
Form einer Abzweigung des Dickdarms (►Abb. 50.7). Da 
sich der Blinddarm in den Dickdarm entleert, der keine be¬ 
sonders große Oberfläche aufweist, ist die Resorption der von 
den Mikroorganismen produzierten Nährstoffe ineffizient und 
unvollständig. Solche Säuger produzieren häufig zwei Sorten 
Kot, eine Sorte aus reinen Abfallstoffen sowie eine zweite, 
die überwiegend aus Material aus dem Blinddarm besteht und 
die die Tiere direkt von der Afteröffnung aufnehmen und fres¬ 
sen; dieses Verhalten wird als Koprophagie bezeichnet. Diesem 
Blinddarmkot können im Dünndarm die Nährstoffe entzogen 
werden, die sonst verloren wären. Beim Menschen ist der Blind¬ 
darm sehr kurz und endet im Wurmfortsatz (Appendix), auch 
als „Darmmandel“ bezeichnet. Er ist ein Teil des Immunsys¬ 
tems und bildet zudem möglicherweise ein Refugium für die 
Darmflora, von dem aus nach Durchfallerkrankungen eine Wie¬ 
derbesiedlung des Darms erfolgen kann. 


50.3 Wiederholung 

Das Gastrointestinaltrakt der Vertebraten ist ein durch¬ 
gehender Trakt, der daran angepasst ist, Nahrung aufzu¬ 
nehmen, zu zerkleinern und zu verdauen und die aus den 
makromolekularen Nährstoffen freigesetzten Monomere 
zu resorbieren. Die Peristaltik bewegt den Nahrungsbrei 
durch den Darm. Segmentationsbewegungen durchmi¬ 
schen den Darminhalt. Die enzymatische Verdauung und 
die Resorption der Nährstoffmonomere finden vor allem 
im Dünndarm statt. Wasser und Ionen werden im Dick¬ 
darm resorbiert. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Mechanismen erläutern können, die die Nahrung 
durch das Verdauungssystem von Vertebraten bewe¬ 
gen. 

■ die Rolle der Säure und ihre Bildung im Magen be¬ 
schreiben können. 

■ die Autokatalyse und ihre Rolle bei der Verdauung er¬ 
klären können. 

■ erläutern können, wie die Galle die Verdauung unter¬ 
stützt. 
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■ erläutern können, warum sich Mikroorganismen in be¬ 
stimmten Teilen des Verdauungstrakts von Herbivoren 
befinden. 

■ die Rolle der Mikroorganismen im VerdauungsSystem 
verschiedener Vertebraten vergleichen können. 


_ 7_ 

1. Erläutern Sie, warum in der Schwerelosigkeit im Weltraum 
die Nahrung dennoch vom Mund in den Magen gelangt. 

2. Biochemiker zerkleinerten ein Stück Magenwand und sti¬ 
mulierten es mit dem Hormon, das den Magen veranlasst, 
HCl zu sezernieren. Der pH-Wert der Lösung veränderte sich 
nicht. Weshalb nicht? 

3. Wie unterstützt die Galle die Verdauung von Fetten und wes¬ 
halb sind keine Moleküle mit gleicher Funktion nötig, um 
den Transport von Fetten in der Lymphe und im Blut zu er¬ 
leichtern? 

4. Erläutern Sie, weshalb die Mikroorganismen im Verdau¬ 
ung strakt eine wichtige Nährstoff quelle für Wiederkäuer 
sind, nicht aber für Menschen. 

5. Erklären Sie, weshalb im Verdauungssystem der Wieder¬ 
käuer HCl im Labmagen (Abomasum) sezerniert wird, aber 
nicht im Pansen, Netzmagen oder Blättermagen. 

6. Weshalb begünstigen die autokatalytischen Eigenschaften 
von Pepsin einen positiven Rückkopplungsmechanismus der 
Proteinhydrolyse im Magen? 


Die Schritte von der Nahrungsaufnahme bis zu Verdauung der 
Nahrung - von der Zerkleinerung im Mund bis zu den Ver¬ 
dauungsprozessen im Magen-Darm-Trakt - sorgen dafür, dass 
die Nährstoffmonomere in der Nahrung resorbiert werden kön¬ 
nen und dem Stoffwechsel zur Verfügung stehen. Als Nächstes 
werden Sie erfahren, wie die Verdauungsprozesse kontrolliert 
werden und was mit den Nährstoffmonomeren im Körper ge¬ 
schieht, sobald die Nahrung verdaut ist. 

50.4 Der Nährstofffluss wird 
kontrolliert und reguliert 

Wie Sie gesehen haben, gleicht der Verdauung strakt der Wirbel¬ 
tiere einem Demontageband. Aus der Nahrung werden schritt¬ 
weise die Nährstoffe freigesetzt. Makromoleküle werden in ihre 
Monomere zerlegt. Dabei sind Kontrolle und Koordination der 
einzelnen Verdauungsschritte von entscheidender Bedeutung. 
Diese Prozesse werden sowohl neuronal als auch hormonell ge¬ 
steuert. Sobald die Verdauungsprodukte resorbiert werden und 
im Blut erscheinen, muss auch ihre Verfügbarkeit für die Kör¬ 
perzellen kontrolliert werden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Hormone kontrollieren das Geschehen im Verdauungstrakt und 
in den akzessorischen Organen. 


■ Die Leber baut energiereiche Moleküle um und speichert sie. 

■ Die Leber kontrolliert den Fettstoffwechsel durch die Bildung von 
Lipoproteinen, die Fettmoleküle von ihren Speicherorten zu ihren 
Verbrauchsorten transportieren und umgekehrt. 

■ Das Pankreas sezerniert Hormone, die dazu beitragen, den Glu¬ 
cosespiegel im Blut zu regulieren. 

■ Körpergewicht und Essverhalten werden von stimulierenden und 
hemmenden Hormonen beeinflusst, die Neuronen im Nucleusar- 
cuatus des Hypothalamus aktivieren. 

Beim Anblick oder Geruch einer leckeren Mahlzeit läuft uns 
das Wasser im Munde zusammen. Die Reaktion ist ein au¬ 
tonomer Reflex, wie der Schluckreflex. Zahlreiche autonome 
Reflexe koordinieren die Aktivität in verschiedenen Abschnitten 
des Verdauung strakts, stimuliert von guten Nahrungsgerüchen. 
Auch das Würgen beim Geruch von verwesendem Fleisch ist 
ein autonomer Reflex. Diese Reflexe bezeichnet man als die 
cephalische Phase der Kontrolle der Verdauungsprozesse, da 
das ZNS beteiligt ist. Die Verdauungsprozesse werden aber zu 
einem großen Teil von neuronalen und hormonellen Mechanis¬ 
men im Darm kontrolliert. 

Neuronale Botschaften können über das enterische Nervensys¬ 
tem von einer Region des Verdauung strakts in eine andere wei¬ 
tergeleitet werden. Eine Funktion des enterischen Nervensys¬ 
tems ist es, die Bewegung des Nahrungsbreies durch den Darm 
zu koordinieren. Dieses eigenständige Nervensystem tauscht In¬ 
formationen mit dem ZNS aus, seine wichtigste Aufgabe ist 
es jedoch, die Abläufe im gesamten Verdauungstrakt zu ko¬ 
ordinieren. Trotz der erstaunlichen Leistungen des enterischen 
Nervensystems kontrollieren und regeln hormonelle Mecha¬ 
nismen einen großen Teil der Verdauung und Nährstoffver¬ 
arbeitung. 


Viele Verdauungsfunktionen werden von 
Hormonen kontrolliert 

Mehrere Hormone kontrollieren die Aktivität des Verdauungs¬ 
trakts und seiner akzessorischen Organe (►Abb. 50.16). Das 
erste Hormon, das jemals entdeckt wurde, stammt aus dem 
Zwölffingerdarm: Es erhielt den Namen Sekretin, weil es das 
Pankreas zur Sekretion von Verdauungssäften veranlasst. Sekre¬ 
tin ist jedoch nur eines von mehreren Hormonen, welche die 
Pankreas Sekretion kontrollieren; insbesondere regt Sekretin das 
Pankreas dazu an, einen Schleim abzusondern, der reich an Hy¬ 
drogencarbonationen ist. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 50.16: Weshalb stimulieren Sekretin und Cho- 
lecystokinin das Pankreas, hemmen aber den Magen? 


Der Reiz, der dazu führt, dass der Zwölffingerdarm Sekre¬ 
tin freisetzt, ist ein niedriger pH-Wert - das Eintreffen von 
saurem Chymus aus dem Magen. Ebenso reagiert die Dünn¬ 
darmschleimhaut auf Fette und Proteine im Chymus mit der 
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50 Ernährung, Verdauung und Resorption 


Nahrung im Magen 



Gastrin wird von Zellen der 
Magenschleimhaut freigesetzt. 


Ein niedriger 
pH-Wert hemmt 
die Gastrinse- 




Gastrin zirkuliert im Blut 
und kehrt zum Magen zurück. 



Abb. 50.16 Hormone kontrollieren die Verdauung. Die Hormone 
Gastrin, Cholecystokinin und Sekretin sind an Rückkopplungsschleifen 
beteiligt, die die sequenzielle Verarbeitung von Nahrung im Verdau¬ 
ungstrakt kontrollieren. Rote Linien verweisen auf hemmende, grüne 
Pfeile auf aktivierende Einflüsse 


Ausschüttung von Cholecystokinin (CKK). Wie bereits erwähnt 
veranlasst dieses Hormon die Gallenblase dazu, Galle auszu¬ 
schütten, und das Pankreas, Verdauungsenzyme freizusetzen. 
Cholecystokinin und Sekretin verlangsamen zudem die Magen¬ 
bewegung, was wiederum den Übertritt von Chymus in den 
Zwölffingerdarm verzögert und dort eine vollständigere Verdau¬ 
ung ermöglicht. 

Die Präsenz von Nahrung im Magen regt Zellen im unte¬ 
ren Magenbereich dazu an, ein Hormon namens Gastrin in 
das Blut abzugeben. Gastrin kehrt mit dem Blutstrom zum 
Magen zurück, wo es die Sekretion von Verdauungssäften 
und auch Bewegungen des Magens stimuliert. Wenn der pH- 
Wert des Mageninhalts unter 3 fällt, wird die Gastrinaus¬ 
schüttung gehemmt - ein Beispiel für eine negative Rück¬ 
kopplung. 


Die Leber reguliert den Umsatz 
energiereicher Moleküle 


Die meisten Tiere fressen nicht ständig und befinden sich ent¬ 
weder in der Resorptionsphase (die Nährstoffaufnahme in das 
Blut findet statt) oder in der Postresorptionsphase (die Nähr¬ 
stoffaufnahme in das Blut ist beendet). Sie brauchen jedoch 
ständig Nährstoffe für den Energiestoffwechsel und die Biosyn¬ 
these. Deshalb muss der Nährstoffumsatz so gesteuert werden, 
dass das Tier in der Resorptionsphase Depots in der Leber, in der 
Muskulatur und im Fettgewebe anlegt und diese Depots dann 
während der Postresorptionsphase effizient nutzt. Wenn viele 
energiereiche Moleküle im Blut vorhanden sind, speichert die 
Leber sie in Form von Glykogen und Fett. Die Leber syntheti¬ 
siert aus zirkulierenden Aminosäuren auch Blutplasmaproteine. 
Wenn die Konzentration energiereicher Moleküle im Blut sinkt, 
zapft die Leber ihre Reserven an und gibt Nährstoffe ins Blut ab. 

Die Leber verfügt über eine enorme Kapazität, energierei¬ 
che Moleküle ineinander umzuwandeln. Leberzellen können in 
der Resorptionsphase Monosaccharide in Glykogen oder Fette 
umwandeln und den Prozess in der Postresorptionsphase um¬ 
kehren, sodass Glucose wieder ins Blut gelangt. Die Leber 
kann auch bestimmte Aminosäuren und einige andere Mole¬ 
küle wie Pyruvat und Lactat in einem als Gluconeogenese 
(►Abb. 9.13) bezeichneten Prozess in Glucose umwandeln. 
Bei starker körperlicher Aktivität verbrauchen die Muskelzel¬ 
len ihren Glykogenspeicher, um Glucose für den Stoffwechsel 
bereitzustehen. Die Glucose, die aus dem Muskelglykogen frei¬ 
gesetzt wird, muss in den Zehen verbraucht werden, in denen 
sie gebildet wird. Glucose kann die Muskelzellen, anders als 
die Leberzehen, nicht verlassen. Wenn die Muskelarbeit anae¬ 
rob wird, sammeln sich Pyruvat und Lactat an. Diese Moleküle 
treten aus den Muskelzellen in den Kreislauf über. Aus dem 
Kreislauf werden sie von der Leber aufgenommen und in Glu¬ 
cose umgewandelt. Diese verlässt die Leberzehen, zirkuliert im 
Blut und kann von Muskel- oder auch von Nervenzellen aufge¬ 
nommen werden. 


Die Leber bildet Lipoproteine: 
der Gute, der Böse und der Hässliche 


Durch die Bildung von Lipoproteinen kontrolliert die Leber den 
Fettstoffwechsel entscheidend. Ein Lipoprotein ist ein Teil¬ 
chen, das aus hydrophoben Fett- und Cholesterolmolekülen 
besteht, die mit Phospholipiden und Proteinen kombiniert sind, 
wodurch der Komplex wasserlöslich wird. Lipoproteine trans¬ 
portieren Fettmoleküle, die größte Energiereserve im Körper, 
von ihren Speicherorten zu ihren Verbrauchsorten und umge¬ 
kehrt. Sie haben im vorangegangenen Abschnitt erfahren, wie 
die Galle das Problem der Fettverarbeitung in einem wässri¬ 
gen Medium löst. Der Transport von Fetten im Kreislaufsystem 
steht dasselbe Problem dar, und Lipoproteine sind die Lösung. 

Die größten Lipoproteinpartikel im Blut sind die weiter oben 
erwähnten Chylomikronen, die von den Zehen der Dünndarm- 
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Schleimhaut produziert werden und über die Lymphe und unter 
Umgehung der Leber in den Blutkreislauf gelangen. Im Blut 
setzt die Lipoproteinlipase Fettsäuren aus den Triacyglycerinen 
frei, die von der Muskulatur und dem Fettgewebe aufgenom¬ 
men werden oder im Blut, gebunden an Albumin, zu anderen 
Geweben transportiert werden. Übrig bleiben Chylomikronen- 
reste (Remnants), die viel Cholesterol enthalten. Sie gelangen 
mit dem Blut zur Leber und werden dort aufgenommen. 

Neben den Chylomikronen, die im Darm produziert werden, 
werden Lipoproteine, wie erwähnt, auch in der Leber syn¬ 
thetisiert. Diese Lipoproteine lassen sich entsprechend ihrer 
Dichte klassifizieren. Fettstoffe haben eine geringe Dichte (Fett 
schwimmt auf der Wasseroberfläche); daher ist die Dichte eines 
Lipoproteins umso geringer, je mehr Lipide es enthält. 

■ HDL (von high-density lipoproteins , Lipoproteine hoher 
Dichte) transportieren Cholesterol aus allen Körpergeweben 
in die Leber, wo es zur Herstellung von Galle verwendet 
wird. HDL bestehen zu rund 40 % aus Protein, zu ca. 33 % 
aus Phospholipiden, zu 7 % aus Triacylglycerinen und zu 
ca. 20 % aus Cholesterol. Die sind die „guten“ Lipoprotei¬ 
ne, und ihre Konzentration ist bei Menschen höher, die sich 
körperlich bewegen und fit sind. 

■ LDL (von low-density lipoproteins , Lipoproteine geringer 
Dichte) transportieren Cholesterol durch den ganzen Körper, 
wo es zur Biosynthese eingesetzt oder gespeichert wird. Sie 
bestehen zu rund 23 % aus Protein, zu ca. 21 % aus Phospho¬ 
lipiden, zu ca. 10% aus Triacylglycerinen und zu ca. 46% 
aus Cholesterol. Sie gelten als die „bösen“ Lipoproteine, weil 
sie mit einem erhöhten Risiko für Herz-Kreislauf-Erkran¬ 
kungen einhergehen. 

■ VLDL (von very-low-density lipoproteins , Lipoproteine 
sehr geringer Dichte) bestehen überwiegend aus Triacylgly¬ 
cerinen, die sie zu Fettzellen im Gewebe überall im Körper 
transportieren. VLDL setzen sich aus rund 10% Protein, zu 
ca. 16% aus Phospholipiden, zu ca. 54% aus Triacylglyce¬ 
rinen und 20 % Cholesterol zusammen. Sie sind die „hässli¬ 
chen“ Lipoproteine, weil sie mit exzessiver Fettspeicherung 
wie auch mit einem erhöhten Risiko für Herz-Kreislauf-Er¬ 
krankungen in Zusammenhang gebracht werden. 

The Good, the Bad and the Ugly ist der internationale Titel ei¬ 
nes berühmten Italowestern, der bei uns unter dem Titel „Zwei 
glorreiche Halunken“ bekannt ist. 


Insulin und Glucagon kontrollieren 
den Energiestoffwechsel 


Während der Resorptionsphase steigt der Blutzuckerspiegel, weil 
Kohlenhydrate verdaut und resorbiert werden (►Abb. 50.17). 
In dieser Zeitspanne setzt das Pankreas Insulin frei, das eine 
entscheidende Rolle dabei spielt, Glucose dahin zu dirigieren, 
wo sie gebraucht oder gespeichert wird. In ► Abschn. 50.3 wur¬ 
de erwähnt, dass das Pankreas sowohl eine exokrine Funktion 
(Sekretion, die mit der Verdauung in Verbindung steht) als auch 
eine endokrine Funktion hat. Die endokrine Funktion ist in 
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Abb. 50.17 Regulation des Glucosespiegels im Blut. Das Hormon 
Insulin (blau) fördert die Glucosenutzung und Speicherung und senkt 
deshalb den Blutzuckerspiegel. Das Hormon Glucagon (hellbraun) 
wirkt auf die Leber, um Glykogen abzubauen und Glucose ins Blut aus¬ 
zuschütten 


Zellansammlungen lokalisiert, den Langerhans-Inseln. Ein In¬ 
selzelltyp, die ß-Zellen, bilden das Proteohormon Insulin und 
setzen es frei, während ein anderer Inselzelltyp, die a-Zellen, 
das Proteohormon Glucagon bildet und und freisetzt. (Gluca¬ 
gon wird weiter unten besprochen.) Die Wirkung von Insulin 
unterscheidet sich in verschiedenen Geweben, doch sie zielt im¬ 
mer darauf ab, die Nutzung von Glucose als Betriebsstoff zu 
fördern und überschüssige Glucose in Form von Glykogen und 
Fett zu speichern. 


_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 50.17: Das Nervensystem ist auf eine ständi¬ 
ge Versorgung mit Glucose angewiesen. In der Abbildung ist 
jedoch kein Hinweis darauf zu finden, dass Insulin oder Gluca¬ 
gon eine Versorgung des Nervensystems mit Glucose bewirken. 
Warum? 


Animation 50.2 Insulin and Glucose Regulation 

www.Lifel le.com/a50.2 
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50 Ernährung, Verdauung und Resorption 


Glucose gelangt durch Diffusion in die Zellen. Die Diffusion 
wird von Transportern erleichtert, aber es handelt sich nicht 
um einen aktiven Transport. Sie benötigen einen Konzentrati¬ 
onsgradienten, deshalb ist es wichtig, den Blutzuckerspiegel zu 
regulieren, sodass immer angemessene Konzentrationsgradien¬ 
ten an den Plasmamembranen aufrechterhalten werden. Es gibt 
eine ganze Reihe von Glucosetransportem. In der Skelettmusku¬ 
latur und im Fettgewebe wird ein Glucosetransporter mit dem 
Namen GLUT4 exprimiert und in der Membran cytoplasmati- 
scher Vesikel gespeichert. Bindet Insulin an seinen Rezeptor auf 
der Zelloberfläche, sorgt die anschließende Signaltransduktion 
dafür, dass diese Vesikel mit der Plasmamembran verschmelzen 
und so die Glucosetransporter in diese eingebaut werden. 

Insulin spielt eine wichtige Rolle dabei, wie Zellen die Glucose 
verwenden, die sie aus dem Kreislauf aufnehmen. Im Fettgewe¬ 
be hemmt Insulin die Lipase und fördert die Fettsynthese aus 
Glucose. In der Leber aktiviert Insulin das Enzym Glucokinase, 
das Glucose phosphoryliert, wenn sie in die Zelle gelangt, so¬ 
dass sie nicht wieder aus der Zelle hinausdiffundieren kann, was 
die Gesamtdiffusion von Glucose in die Zelle verstärkt. Gleich¬ 
zeitig hemmt Insulin das Enzym Glucose-6-Phosphatase, das 
es der Glucose ermöglicht, die Zelle zu verlassen. Insulin ak¬ 
tiviert auch die Glykogen-Synthase, ein Enzym in Leberzellen, 
das die Polymerisation von Glucose zu Glykogen katalysiert. 
Zudem aktiviert Insulin Enzyme, die den Fluss von Glucose in 
die Glykolyse steigern (► Abb. 50.18). 

Um den Blutzuckerspiegel während der Postresorptionspha¬ 
se aufrechtzuerhalten, bauen die Leberzellen ihr gespeichertes 
Glykogen ab, wodurch Glucose ins Blut ausgeschüttet wird. Die 
verschiedenen Prozesse, die es ermöglichen, dass die Leber Glu¬ 
cose freisetzt, hängen von einem Absinken des Insulinspiegels 
im Blut ab (►Abb. 50.18). Sinkt der Insulinspiegel, wird das 
für die Glykogensynthese verantwortliche Enzym gehemmt und 
das glykogenspaltende Enzym aktiviert. Außerdem wird das En¬ 
zym, das Glucose phosphoryliert, gehemmt und die Aktivität 
der Glucose-6-Phosphatase erhöht. Das hat zur Folge, dass Gly¬ 
kogen in Glucose gespalten und diese ins Blut ausgeschüttet 
wird. Eine andere Folge des sinkenden Insulinspiegels ist die 
verstärkte Aktivität der Lipasen in der Leber und im Fettgewebe, 
sodass Fettsäuren in das Blut freigesetzt werden. Die meis¬ 
ten Zellen verwenden bevorzugt Fettsäuren als Betriebsstoff für 
ihren Stoffwechsel in der Postresorptionsphase. Zusammenfas¬ 
send lässt sich sagen, dass ein Absinken des Insulinspiegels im 
Blut die wichtigste Kontrolle des Energiestoffwechsels in der 
Postresorptionsphase ist. 

Ein Gewebe, das seine Energiequelle in der Postresorptionspha¬ 
se nicht wechselt, ist das Nervensystem. Die Zellen des Nerven¬ 
systems benötigen einen ständigen Nachschub an Glucose, denn 
sie können andere Betriebsstoffe nur in sehr geringem Maße 
nutzen. Die meisten Neuronen sind nicht auf Insulin angewie¬ 
sen, um Glucose aus dem Blut aufzunehmen, aber sie benötigen 
einen adäquaten Glucosekonzentrationsgradienten, um Gluco¬ 
se mittels erleichterter Diffusion durch ihre Plasmamembranen 
zu schleusen. Daher ist es essenziell, dass der Blutzuckerspie¬ 
gel eines Tieres auch in der Postresorptionsphase stabil bleibt. 
Weil das Nervengewebe derart von Glucose und einem konstan- 



Abb. 50.18 Insulin kontrolliert den Weg der Glucoseverarbeitung 
in der Leber. Glucose tritt durch Diffusion in die Leberzelle ein. Wenn 
Insulin vorhanden ist (grüne Pfeile) wird die Glucose phosphoryliert 
und kann die Zelle nicht verlassen. Das Glucose-6-phosphat tritt entwe¬ 
der in die Glykolyse ein oder wird zu Glykogen polymerisiert. Insulin 
aktiviert die Enzyme der Glykogensynthese. Ohne Insulin (rote Pfei¬ 
le) ist die Glucokinase gehemmt, während die Glykogen-Phosphorylase 
und die Glucose-6-Phosphatase aktiviert sind. Deshalb wird Glykogen 
in Glucose-6-phosphat umgewandelt, das dephosphoryliert wird, sodass 
die Glucose die Zelle verlassen und in das Blut eintreten kann. Fructose 
kann ebenfalls in die Zelle diffundieren und entweder in Glucose um¬ 
gewandelt werden oder in die Glykolyse eintreten 

ten Glucosespiegel im Blut abhängig ist, ist es so wichtig, dass 
andere Zellen in anderen Geweben in dieser Phase auf den Fett¬ 
stoffwechsel umschalten. 

Der Stoffwechsel von energiereichen Molekülen in der Post¬ 
resorptionsphase wird größtenteils durch das Absenken des 
Insulinspiegels kontrolliert, aber wenn der Blutzuckerspiegel 
unter einen bestimmten Wert fällt, kommt ein anderes Pankre¬ 
ashormon, Glucagon, ins Spiel. Die Wirkung von Glucagon 
ist derjenigen von Insulin genau entgegengesetzt: Es regt die 
Leberzellen zum Glykogenabbau und zur Gluconeogenese an. 
Daher produziert die Leber unter dem Einfluss von Gluca¬ 
gon Glucose und entlässt sie in den Blutstrom. Beachten Sie, 
dass sich unter den Bedingungen, die die Glucagonfreisetzung 
stimulieren, bereits der niedrige Insulinspiegel auswirkt: Die 
Aktivitäten der Glykogen-Synthase und der Glucokinase sind 
gering und die der Glucose-6-Phosphatase ist hoch. 


Das Gehirn spielt bei der Regulation der 
Nahrungsaufnahme eine wichtige Rolle 

Viele Gehirnbereiche und Signale sind an der Steuerung der 
Nahrungsaufnahme beteiligt. Bereits vor langer Zeit entdeckte 
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man, dass Ratten bei einer Schädigung eines Areals im Zentrum 
des Hypothalamus, dem ventromedialen Hypothalamus, mehr 
fressen und fett werden. Wird hingegen der laterale Hypothala¬ 
mus geschädigt, fressen die Tiere weniger und werden schlank. 
In beiden Fällen erreichen die Ratten schließlich in Hinblick auf 
ihr Körpergewicht ein neues Gleichgewicht, das sie beibehalten. 
Die Regulation des Körpergewichts wird also aufrechterhalten, 
aber der Sollwert wurde verstellt. 

Heute wissen wir, dass eine andere Region des Hypothalamus, 
der Nucleus arcuatus, eine wichtige Rolle bei der Integration 
vielfältiger RückkopplungsSignale spielt, die die Nahrungsauf¬ 
nahme und das Körpergewicht beeinflussen. Zellen innerhalb 
des Nucleus arcuatus senden Axone zum ventromedialen und 
dorsalen Hypothalamus und zu anderen Gehirnregionen, die 
die Nahrungsaufnahme und den Stoffwechsel beeinflussen. Eine 
Gruppe der Neuronen des Nucleus arcuatus beeinflusst Gehirn¬ 
regionen, die die Nahrungsaufnahme drosseln, während eine 
andere Neuronengruppe Gehimregionen beeinflusst, die sie sti¬ 
mulieren. Aber was stimuliert oder hemmt die Aktivität der 
Neuronen des Nucleus arcuatus? 

Bisher konnten mehrere Faktoren identifiziert werden, die den 
Energiehaushalt des Körpers beeinflussen. Drei davon sind die 
Proteine Insulin, Leptin und Ghrelin. Insulin wird freigesetzt, 
wenn der Blutzuckerspiegel hoch ist. Zudem führt es zu einem 
Sättigungsgefühl und hemmt so die Nahrungsaufnahme. Leptin 
(vom griechischen leptos für „dünn“) wird von Fettzellen frei¬ 
gesetzt in Abhängigkeit davon, wie viel Fett sie enthalten. Es 
gibt Hinweise darauf, dass Leptin ein Signal für Sättigung ist 
(► „Experiment: Eine Genmutation führt bei Mäusen zu Fett¬ 
leibigkeit“). Ghrelin wird vom Magen abgegeben, wenn er leer 
ist. Der Ghrelinspiegel steigt vor Mahlzeiten und sinkt nach 
Mahlzeiten. Im Nucleus arcuatus aktivieren Insulin und Lep¬ 
tin Neuronen, die die Nahrungsaufnahme drosseln, und hemmen 
Neuronen, die die Nahrungsaufnahme steigern. Ghrelin hat den 
gegenteiligen Effekt auf diese beiden Neuronengruppen. 

Activity 50.5 Parabiotic Mice Simulation 

www.Lifel le.com/ac50.5 

Ein Enzym, das eine Schlüsselrolle bei der Regulation der 
Nahrungsaufnahme spielen könnte, ist die AMP-aktivierte Pro¬ 
teinkinase (AMPK). Bei Nährstoffmangel bilden die meisten 
Zellen AMPK, das sie vor ATP-Mangel schützt. Das funktio¬ 
niert so, dass AMPK mehrere Enzyme des anabolen Fettstoff¬ 
wechsels phosphoryliert und auf diese Weise einige besonders 
energiezehrende Biosynthesewege abschaltet. Hungern erhöht 
den AMPK-Spiegel im Hypothalamus und Nahrungsaufnahme 
senkt ihn. Insulin und Leptin senken die AMPK-Aktivität im 
Hypothalamus und Ghrelin steigert sie. Deshalb könnten ver¬ 
schiedene Signale, die die Nahrungsaufnahme steuern, bei der 
AMPK-Expression als integrierte Antwort zusammenlaufen. 

50.4 Wiederholung 

Die wichtigsten Faktoren, die die Darmfunktion kontrol¬ 
lieren, sind autonome Reflexe, das enterische Nerven¬ 


system und die Hormone Gastrin, Sekretin und Chole- 
cystokinin. Insulin ist das wichtigste Hormon, das den 
Energiestoffwechsel steuert. Es wirkt auf Leber, Mus¬ 
keln und Fettgewebe. Der Hypothalamus kontrolliert die 
Nahrungsaufnahme, indem der das Gefühl von Hunger 
und Sättigung generiert. Dies geschieht unter dem Ein¬ 
fluss von Feedback-Informationen von Blutzuckerzucker¬ 
spiegel und Hormonen, unter ihnen Insulin, Leptin und 
Ghrelin. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erklären können, wie Hormone die Abgabe des Nah¬ 
rungsbreies in den Dünndarm und die angemessene 
Sekretion von Verdauungssäften kontrollieren. 

■ metabolische Umwandlungen beschreiben können, die 
in der Leber und in den Muskeln stattfinden, um den 
Glucosebedarf des Körpers zu decken. 

■ die Klassen von Lipoproteinen unterscheiden können. 

■ die Insulinwirkung auf Abläufe in Skelettmuskelzel¬ 
len, Fettzellen und Leberzellen erläutern können. 

■ Hinweise dafür nennen können, dass Leptin als Sig¬ 
nal für Sättigung und Ghrelin als Signal für Hunger 
wirkt. 

■ Ergebnisse aus Experimenten interpretieren können, 
die durchgeführt wurden, um die Regulationsmecha¬ 
nismen von Körpergewicht und Nahrungsaufnahme¬ 
verhalten zu erforschen. 


_ 7 _ 

1. Manche Patienten werden über eine Magensonde ernährt 
und andere über eine Sonde, die bis in das Jejunum führt, 
den mittleren Teil des Dünndarms. Wie sollten sich die 
Nährstoffzusammensetzung für die Dünndarmsonde und die 
Magensonde unterscheiden? 

2. Wie unterschieden sich die drei Klassen der Lipoproteine in 
Struktur und Funktion? 

3. Wie wirkt sich ein hoher bzw. niedriger Insulinspiegel auf 
die Leber und die Muskulatur aus? Was ist gleich und was 
verschieden? 

4. Betrachten Sie die Experimente, in denen der laterale oder 
der ventromediale Hypothalamus von Ratten geschädigt 
wurde. Welches Ergebnis lässt darauf schließen, dass sich 
die Regulation des Körpergewichts veränderte und nicht nur 
das Empfinden von Sättigung oder Hunger, das der Ernäh¬ 
rungszustand hervorruft? 

5. Wenn Muskeln nicht mit ausreichend Sauerstoff versorgt 
werden, bilden sie durch Glykolyse kleine Mengen ATP, aber 
sie bilden auch Pyruvat und Lactat. Erläutern Sie, wie Py¬ 
ruvat und Lactat dazu beitragen, dass die Glykolyse weiter 
ablaufen kann. 

6. Welche Beobachtung stützt die Hypothese, dass Leptin das 
Sättigungsgefühl beeinflusst? 
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50 Ernährung, Verdauung und Resorption 


Experiment: Eine Genmutation führt bei Mäusen zu Fettleibigkeit 


Originalliteratur: Coleman DL (1973) Diabetologia 9: 294-297; Coleman DL, Hummel 
KP (1969 ) Amer J Physiol 217: 1298-1304 

Bei Mäusen wird das Protein Leptin, ein Faktor für das Sättigungsgefühl, das dem Gehirn 
eine ausreichende Nahrungsaufnahme signalisiert, vom Ob -Gen codiert. Das rezessive ob- 
Allel ist ein Funktionsverlustallel, deshalb bilden ob lob -Mäuse kein Leptin. Sie erleben kein 
Sättigungsgefühl und werden fettleibig. Das Db -Gen codiert den Leptinrezeptor; deshalb 
können Mäuse, die homozygot für das rezessive Funktionsverlustallel db sind, Leptin nicht 
nutzen, auch wenn sie es bilden. Sie werden deshalb ebenfalls fettleibig. 


Hypothese 

Mäuse, die Leptin nicht bilden können, werden nicht fettleibig, wenn sie Leptin über Fremd¬ 
blut erhalten. 


Methode 

1. Es wurden zwei Stämme genetisch fettleibiger Labormäuse erzeugt. Einem Stamm fehl¬ 
te funktionsfähiges Leptin (Genotyp oblob ) und einem der Rezeptor für Leptin (Genotyp 
db/db ). 

2. Parabiotische Paare wurden erzeugt, indem jeweils das Kreislaufsystem einer nicht 
fettleibigen (Wildtyp-)Maus mit einem Partner des fettleibigen Stamms chirurgisch ver¬ 
bunden wurde. (Parabiose ist das Wechselwirken miteinander verwachsener Individuen 
einer Art.) 

3. Die Mäuse konnten beliebig viel Nahrung aufnehmen und wurden regelmäßig gewogen. 


parabiotisches Paar 



Wildtypmaus genetisch fettleibige 
(Obi- und Db /-) Maus (entweder oblob 
oder db/db) 


Ergebnisse 

Parabiotische ob/ob -Mäuse (kein Leptin) verloren Fett. Parabiotische db/db -Mäuse (keine 
Leptinrezeptoren) blieben fettleibig. 
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Schlussfolgerung 

Vom Wildtyppartner (WT) wurde wirksames Leptin übertragen, wie die oblob -Mäuse zeig¬ 
ten. Bei den db/db -Mäusen konnte es nicht wirken, weil die Rezeptoren fehlten. Das 
bestätigt Leptin als Signalstoff für das Sättigungsgefühl. 


Faszination Forschung: Könnten sich verschiedene Lebens¬ 
mittel bei gleichen Nährwerten unterschiedlich auf die 
Kontrolle des Körpergewichts auswirken? 

Die Pirna in Arizona gehörten zu den ersten ethnischen 
Gemeinschaften, die mit genomweiten Studien untersucht 
wurden. Es zeigte sich, dass viele Gene Fettleibigkeit 
fördern können, dass sie jedoch nur schwache Auswir¬ 
kungen haben. Die Schlussfolgerung war, dass die Nei¬ 
gung zur Fettleibigkeit auch genetische Ursachen haben 
kann, aber mit Ausnahme seltener Fälle sind mehrere 
Gene beteiligt, und auch die Umwelt hat einen starken 
Einfluss. Ein Aspekt ist die körperliche Aktivität, ein an¬ 
derer die Ernährung. Der Kaloriengehalt der Nahrung ist 
offensichtlich bedeutend, aber wie sieht es mit der Zu¬ 
sammensetzung der Nahrung aus? Die in ► „Experiment: 
Wie trägt die Darmflora zu Fettleibigkeit und Stoffwech¬ 
selerkrankungen bei?“ vorgestellten Experimente zeigen, 
dass die Zusammensetzung der Nahrung die Zusammen¬ 
setzung des Mikrobioms im Darm beeinflussen kann, und 
die Darmflora kann wiederum beeinflussen, wie sich die 
Ernährung auf die Gesundheit auswirkt. Als sich die Pi¬ 
rna von einer traditionellen Ernährungsweise auf eine sehr 
fettreiche westliche Ernährung umstellten, könnte sich ih¬ 
re Darmflora verändert haben, und dies hat womöglich zu 
Fettleibigkeit und Diabetes beigetragen. 


Ausblick 

Es wäre interessant, die Mikrobiome der Pirna in Arizona 
und Mexiko zu vergleichen. Man könnte sie auch mit den 
Mikrobiomen anderer Völker vergleichen, die sich ähn¬ 
lich oder unterschiedlich ernähren. Wenn ein bestimmtes 
Mikrobiomprofil den Phänotyp Fettleibigkeit/Diabetes 
fördert, wäre es möglich, dieses Mikrobiom durch eine 
spezielle Diät zu verändern. So wie wir heute mit einem 
Genscreening gesundheitliche Risiken einschätzen kön¬ 
nen, könnten wir standardisierte, preisgünstige Verfahren 
zum Screening des Mikrobioms entwickeln. Während wir 
unsere genetische Ausstattung (heute noch) nicht ver¬ 
ändern können, können wir unsere Darmflora zukünftig 
vielleicht auch gezielt beeinflussen. Bereits heute wissen 
wir, dass sich unsere Ernährung auf das Mikrobiom in 
unserem Darm auswirkt, und bei therapieresistenten In¬ 
fektionen mit Clostridium difficile (u. a. eine Folge der 
Einnahme von Antiobiotika) werden Stuhltransplantatio¬ 
nen durchgeführt. Die intensive Untersuchung der Darm¬ 
flora und anderer Mikrobiota mittels Mikrobiomanalysen 
könnte neue Möglichkeiten der Darmsanierung und damit 
der Therapie von Darmkerkrankungen wie auch ande¬ 
ren Krankheiten eröffnen, die mit Mikrobiota assoziiert 
sind. 
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50 Ernährung, Verdauung und Resorption 


Kapitelzusammenfassung 


50.1 Nahrung liefert Energieträger und Baustoffe für die 

Biosynthese 

■ Tiere sind heterotrophe Organismen, die ihre Energieträ¬ 
ger und organischen molekularen Bausteine direkt oder 
indirekt von autotrophen Organismen beziehen. 

■ Kohlenhydrate, Fette und Proteine in der Nahrung versor¬ 
gen Tiere mit Energie. Ein Maß für den Energiegehalt 
der Nahrung ist die Kilokalorie (kcal). Im Überfluss 
aufgenommene Kalorien werden als Glykogen und Fett 
gespeichert. Siehe ► Abb. 50.2 

■ Vielen Tieren liefert die Nahrung essenzielle Kohlen¬ 
stoffgerüste, die sie nicht selbst synthetisieren können. 
Siehe ► Abb. 50.4 

■ Acht der 20 in Proteinen vorhandenen Aminosäuren 
sind essenziell für erwachsene Menschen. Möglicherwei¬ 
se müssen Kinder noch vier weitere Aminosäuren mit 
der Nahrung aufnehmen. Die übrigen kann der Körper 
selbst synthetisieren. Makronährelemente sind mine¬ 
ralische Ionen, die in relativ großen Mengen benötigt 
werden. Mikronährelemente müssen nur in kleinen Men¬ 
gen zugeführt werden. Siehe ►Abb. 50.5, ►Tab. 50.1; 
► Activity 50.1 

■ Vitamine sind organische Moleküle, die mit der Nahrung 
aufgenommen werden müssen und in sehr kleinen Men¬ 
gen benötigt werden. Siehe ► Tab. 50.2; ► Activity 50.2 

■ Eine Fehlernährung liegt vor, wenn in der Nahrung 
essenzielle Nährstoffe, bestimmte Mineralstoffe oder Vit¬ 
amine fehlen. Chronische Fehlernährung kann Mangel¬ 
krankheiten hervorrufen. 

50.2 Es gibt zahlreiche Möglichkeiten, Nahrung aufzu¬ 
nehmen und zu verdauen 

■ Tiere kann man danach einteilen, wie sie sich ihre Nähr¬ 
stoffe beschaffen: Saprobionten und Detrivoren oder 
Zersetzer sind auf tote organische Materie angewiesen, 
Filtrierer seihen winzige Nahrungsbestandteile aus dem 
Wasser ihrer Umgebung, Herbivoren verspeisen Pflan¬ 
zen und Carnivoren andere Tiere. Siehe ► Activity 50.3 

■ Bei der Verdauung werden Makromoleküle in der Nah¬ 
rung in Monomere zerlegt, die von den Zellen aufge¬ 
nommen und verwertet werden können. Bei den meisten 
Tieren findet die Verdauung in einem durchgehenden Ver¬ 
dauungstrakt statt. Siehe ► Abb. 50.7 

■ Die resorbierenden Regionen des Vertebratendarms sind 
charakterisiert durch eine große Oberfläche, die durch 
starke Faltung und zahlreiche Villi und Mikrovilli ent¬ 
steht. Siehe ► Abb. 50.8 

■ Enzyme spalten Proteine, Kohlenhydrate und Fette hydro¬ 
lytisch in Monomere. 

■ Die Zusammensetzung der Darmflora kann über eine Mi- 
krobiomanalyse bestimmt werden. Die Darmflora ist am 
Verdauungsprozess beteiligt und stellt bestimmte Nähr¬ 


stoffe für die Resorption zur Verfügung. Sie reagiert 
sensitiv auf die Zusammensetzung der Nahrung, die Auf¬ 
nahme von Medikamenten und andere Faktoren. Siehe 

► „Experiment: Wie trägt die Darmflora zu Fettleibigkeit 
und Stoffwechselerkrankungen bei?“ 

50.3 Im Verdauungssystem der Wirbeltiere werden die 

Nährstoffe schrittweise zerlegt 

■ Der Vertebratendarm besteht aus mehreren Kompartimen¬ 
ten mit unterschiedlicher Funktion. Siehe ► Abb. 50.9; 

► Activity 50.4 

■ Die Zellen und Gewebe des Vertebratendarms sind über 
seine ganze Fänge auf die gleiche Weise organisiert. Die 
innerste Gewebeschicht, die Mucosa (Darmschleimhaut), 
ist die Oberfläche für die Sekretion und Resorption. Die 
Submucosa enthält Blut- und Fymphgefäße und ein sen¬ 
sorisches Geflecht aus Nerven, das auch die Sekretion des 
Darms kontrolliert. Zwischen den beiden darauffolgenden 
Muskelschichten befindet sich ein anderes Nervenge¬ 
flecht, das die Bewegungen des Darms kontrolliert. Siehe 

► Abb. 50.10 

■ Schlucken ist ein Reflex, bei dem ein Brocken zerkauter 
Nahrung (Bolus) in den Ösophagus befördert wird. Die 
Peristaltik und Segmentation des Darms bewegen den 
Bolus und später den Nahrungsbrei (Chymus) durch den 
Verdauungstrakt. Sphinkter blockieren den Durchgang 
an bestimmten Stellen, aber sie entspannen sich, wenn 
eine peristaltische Welle ankommt. Siehe ► Abb. 50.11 

■ Die Verdauung beginnt im Mund, wo mit dem Spei¬ 
chel a-Amylase abgegeben wird. Die Verdauung von 
Proteinen beginnt im Magen, wo Belegzellen HCl und 
Hauptzellen Pepsinogen absondem, das zu Pepsin wird, 
wenn es durch einen niedrigen pH-Wert und Autokata¬ 
lyse aktiviert wird. Das Pepsin beginnt den Proteinver¬ 
dau. Die Mucosa sondert auch hydrogencarbonathaltigen 
Schleim ab, der die Magenschleimhaut schützt. Siehe 

► Abb. 50.12 

■ Im Zwölffingerdarm (Duodenum) übernehmen Enzyme 
des Pankreas den größten Teil der Verdauung. Galle aus 
der Feber und Gallenblase emulgiert Fette, sodass Micel- 
len resultieren. Hydrogencarbonationen aus dem Pankre¬ 
as neutralisieren den pH-Wert des sauren Chymus, der 
aus dem Magen ankommt, und schaffen eine Umgebung, 
die die Wirkung der Enzyme des Pankreas fördert. Eines 
davon ist Trypsin. Siehe ► Abb. 50.13, ► Tab. 50.3 

■ Die letztendliche Spaltung der Peptide und Disacchari¬ 
de in Monomere geschieht zwischen den Mikrovilli der 
Darmmucosa. Aminosäuren, Monosaccharide, Nucleoti- 
de und anorganische Ionen werden von den Mikrovilli 
resorbiert. Manchmal sind spezifische Transportproteine 
involviert. Symporter unterstützen oft die Resorption der 
Nährstoffe. 
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■ Fette, die von Lipasen aufgebrochen wurden, wer¬ 
den meist als Monoacylglycerine und Fettsäuren resor¬ 
biert. Daraus werden in den Darmepithelzellen wieder 
Triacylglycerine synthetisiert. Die Triacylglycerine wer¬ 
den mit Cholesterol, Phospholipiden und Proteinen zu 
Chylomikronen kombiniert, die aus den Mucosazel- 
len in die Lymphgefäße der Submucosa wandern. Siehe 

► Abb. 50.14; ► Animation 50.1 

■ Wasser und Ionen werden im Dickdarm resorbiert, die 
Abfallstoffe zu Kot verfestigt, der gelegentlich ausge¬ 
schieden werden. 

■ Mikroorganismen in einigen Kompartimenten des Darms 
verdauen Stoffe, die der Wirt nicht verdauen kann. Siehe 

► Abb. 50.15 

50.4 Der Nährstofffluss wird kontrolliert und reguliert 

■ Autonome Reflexe koordinieren die Aktivität des Ver¬ 
dauung strakts. Dieser besitzt ein intrinsisches (eigenstän¬ 
diges) Nervensystem, das enterische Nervensystem, das 
unabhängig vom ZNS agieren kann. 

■ Die Abläufe im Magen und Dünndarm werden vor allem 
von den Hormonen Gastrin, Sekretin und Cholecystoki- 
nin kontrolliert. Siehe ► Abb. 50.16 

■ Die Leber spielt eine zentrale Rolle bei der Speicherung 
und Freisetzung der energieliefernden Moleküle. In der 
Resorptionsphase nimmt sie Fette und Kohlenhydrate 


auf, speichert sie und wandelt Monosaccharide in Glyko¬ 
gen oder Fette um. Die Leber nimmt auch Aminosäuren 
auf und bildet aus ihnen Blutplasmaproteine. In der Le¬ 
ber findet zudem Gluconeogenese aus Pyruvat und Lactat 
statt. 

■ Lipide und Cholesterol verlassen die Leber als LDL 

(Lipoproteine geringer Dichte). HDL (Lipoproteine 
hoher Dichte) transportieren Lipide und Cholesterol zu¬ 
rück zur Leber. 

■ Insulin kontrolliert den Energie Stoffwechsel während der 
Resorptionsphase maßgeblich und fördert die Glucose¬ 
aufnahme sowie die Glykogen- und Fettsynthese. In der 
Postresorptionsphase hemmt ein Insulinmangel bei den 
meisten Zellen des Körpers die Aufnahme und Verwer¬ 
tung von Glucose; eine Ausnahme sind Neuronen, die von 
Insulin nicht direkt beeinflusst werden. Wenn der Blut¬ 
zuckerspiegel sinkt, wird vermehrt Glucagon freigesetzt, 
das die Leber stimuliert, Glykogen zu Glucose abzubau¬ 
en und diese ins Blut freizusetzen. Siehe ►Abb. 50.17, 
50.18; ► Animation 50.2 

■ Die Nahrungsaufnahme wird von Gefühlen des Hungers 
bzw. der Sättigung gesteuert, die von Gehirnmechanis¬ 
men generiert werden. Dies geschieht unter dem Einfluss 
von Feedback-Informationen, unter anderem von Insulin, 
Leptin und Ghrelin. Siehe ► „Experiment: Eine Genmu¬ 
tation führt bei Mäusen zu Fettleibigkeit“; ► Activity 50.5 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Fettstoffe, Kohlenhydrate und Proteine in der Nahrung lie¬ 
fern Energie (► Abschn. 50.1). 

■ Tiere zeigen vielfältige Anpassungen an die Aufnahme und 
Verarbeitung ihrer Nahrung (► Abschn. 50.2). 

■ Tiere sind auf symbiotische Bakterien in ihrem Verdau¬ 
ungssystem angewiesen, die bei der Verdauung wichtige 
Aufgaben übernehmen (► Abschn. 50.2). 

Originalliteratur: Sommer F (2016) Cell Rep 14: 1655-1661 

Der Winter auf der Nordhalbkugel kann eine extreme Zeit mit 
niedrigen Temperaturen, einer dicken Schneedecke und wenig 
Nahrung sein. Braunbären (Ursus arctos) überstehen die wid¬ 
rigen Bedingungen, indem sie Winterruhe halten. Die Bären 
nehmen in dieser Zeit keine oder nur selten Nahrung auf. In der 
Zeit vor der Winterruhe fressen sie jedoch so viel, dass sich ihre 


Körpermasse manchmal verdoppelt. Die zusätzlichen Kalorien 
speichern sie als Körperfett, das ihnen die notwendige Energie 
liefert, um die Wintermonate zu überleben. 

In den letzten Jahren zeigte sich immer deutlicher, wie wichtig 
die Darmflora bei der Verdauung und bei vielen anderen Aspek¬ 
ten der Ernährung ist. Wissenschaftler stellten die Frage, ob sich 
das Mikrobiom im Darm eines Bären zu den Zeiten, in denen er 
Fett ansetzt, vom Mikrobiom in den Zeiten des Hungems unter¬ 
scheidet. Sie untersuchten Blut- und Kotproben von 16 frei le¬ 
benden Braunbären während der Winterruhe (Februar bis März) 
und zu einem späteren Zeitpunkt (Juni). Die Zusammensetzung 
der Darmflora in den Kotproben wurde durch Mikrobiomana- 
lysen bestimmt und die Triacylglycerine und andere Nährstoffe 
im Blut untersucht. Die Ergebnisse, die in ► Abb. A dargestellt 
sind, zeigen, dass es Unterschiede zwischen dem Sommer und 
dem Winter gibt, was die Zusammensetzung des Mikrobioms 
und die Spiegel von Triacylglycerinen, Lactat und Succinat be¬ 
trifft. Die Daten zur Zusammensetzung des Mikrobioms sind als 
Mittelwerte, 25-%- bis 75-%-Perzentilen (farbige Balken) und 
Gesamtbereiche der Daten (senkrechte Linien) angegeben. Die 
Graphen für die Anteile der Nährstoffe im Blut sind als Mittel¬ 
werte =b Standardfehler (SEM) (* = p < 0,05; **=/?< 0,01) 
angegeben. 
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Die beobachteten jahreszeitlichen Unterschiede der Darmflora 
könnten einfach daraus resultieren, ob sich Nahrung im Darm 
befindet oder nicht. Um zu prüfen, ob die Darmflora im Sommer 
und Winter unterschiedliche Einflüsse auf den Ernährungssta¬ 
tus hat, untersuchten die Wissenschaftler ihre Auswirkungen, 
indem sie sie in keimfreie Mäuse transplantierten. Keimfreie 
Mäuse haben keine Darmflora und nehmen, anders als normale 
Mäuse, nicht an Körpergewicht zu, wenn sie fettreiche Nah¬ 
rung fressen. Den keimfreien Mäusen wurde Kot von Sommer¬ 
und Winterbären in den Darm übertragen. Zwei Wochen nach 
der Übertragung wurden die Veränderungen in Körpergewicht, 
Körperfett und Triacylglycerinspiegel im Blut untersucht. Die 
Ergebnisse sind in ► Abb. B dargestellt. Die Daten sind als Mit¬ 
telwerte =b Standardfehler dargestellt (*=/?< 0,05). 


Aufgaben 

1. Inwiefern weisen die Daten zu den jahreszeitlichen Verän¬ 
derungen von Triacylglycerinen, Lactat und Succinat darauf 
hin, dass es Unterschiede im Sommer- und Winterstoff¬ 
wechsel der Bären gibt? (Beachten Sie, dass Lactat das 
Endprodukt der Milchsäuregärung und Succinat ein Zwi¬ 
schenprodukt des Citratzyklus ist.) 

2. Weisen die Daten auf signifikante jahreszeitliche Verände¬ 
rungen in der Darmflora der Bären hin? Stellen Sie Hypo¬ 
thesen auf, die diese Veränderungen erklären könnten. 

3. Wie wird der Energiehaushalt der keimfreien Mäuse be¬ 
einflusst, wenn sie eine Darmflora erhalten, die von über¬ 
winternden Bären stammt? Worauf weisen die Daten hin? 
Gibt es einen Unterschied zwischen den Daten, die sich 
auf die Mikrobiome im Sommer bzw. im Winter beziehen? 
Formulieren Sie eine Hypothese, die Ihre Antwort erklären 
könnte. 

4. Was geht aus diesen Daten allgemein hervor? Wie tragen An¬ 
passungen der Verdauung zum Überleben der Bären in ihrem 
natürlichen Lebensraum bei? 











® 
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Salzhaushalt, Wasserhaushalt 
und Stickstoffausscheidung 




Die Vampirfledermaus (Desmodus rotundus) kann ihr Exkretionssystem rasch umstellen. Je 
nachdem, ob sie ihre Blutmahlzeit verdaut oder ruht, muss sie überschüssiges Wasser 
ausscheiden oder Wasser einsparen 


51.1 Exkretionssysteme regulieren den Salz- und Wasserhaushalt 

des Körpers . 1566 

51.2 Tiere scheiden Stickstoff als Ammoniak, Harnstoff 

oder Harnsäure aus . 1570 

51.3 Zur Exkretion nutzen Wirbellose Druckfiltration, Sekretion 

und Reabsorption . 1571 

51.4 Das Nephron ist die funktionelle Einheit des Exkretionssystems 

der Wirbeltiere . 1574 

51.5 Die Säugerniere kann einen konzentrierten Harn erzeugen . 1578 
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51 Salzhaushalt, Wasserhaushalt und Stickstoffausscheidung 


Faszination Forschung: Wie Vampirfledermäuse Blut als 
schnelle Mahlzeit verwerten 

Blut, Schweiß und Tränen schmecken salzig, weil sie 
Ionenkonzentrationen ähnlich der extrazellulären Flüs¬ 
sigkeit aufweisen, welche die Körperzellen umgibt. Die 
Zusammensetzung und das Volumen der extrazellulären 
Flüssigkeit werden vom ExkretionsSystem reguliert. Die 
Herausforderung an das Exkretions System hängt von der 
Umwelt eines Tieres und seiner Lebensweise ab. Manche 
Wüstentiere treffen nur selten, wenn überhaupt, auf frei¬ 
es Wasser. Deshalb müssen sie Wasser sparen, indem sie 
überschüssige Ionen und stickstoffhaltige Abfallprodukte 
mit so wenig Wasserverlust wie möglich ausscheiden. Im 
Süßwasser lebende Knochenfische haben das umgekehrte 
Problem: Ständig gelangt per Osmose und mit ihrer Nah¬ 
rungsaufnahme Wasser in ihren Körper. Deshalb müssen 
sie Wasser ausscheiden und Ionen zurückhalten. Mari¬ 
ne Knochenfische sind mit ähnlichen Herausforderungen 
konfrontiert wie Wüstenbewohner. Sie verlieren Körper¬ 
wasser an die Umgebung und nehmen viel Salz auf. 
Deshalb müssen sie Körperwasser zurückhalten, Meer¬ 
wasser trinken und Ionen abgeben. 

Die Mechanismen zur Regulation des Salz- und Wasser¬ 
haushalts im Körper sind bei vielen Tieren vom Prinzip 
her ähnlich, im Detail aber artspezifisch angepasst an die 
jeweiligen ökophysiologischen Bedingungen. Ein drasti¬ 
sches Beispiel ist die in Amerika lebende Vampirfleder¬ 
maus, die sich vom Blut von Weidetieren ernährt, wie 
Ziegen oder Rinder. Sie öffnet mit ihren scharfen Schnei¬ 
dezähnen ein Blutgefäß (meist am Bein eines schlafenden 
Opfers) und leckt das austretende Blut auf. Eine Vampir¬ 
fledermaus nimmt nur einmal am Tag Nahrung zu sich, 
und das muss schnell gehen, bevor das Opfer aufwacht 
und den Blutsauger ab schüttelt. 

Blut enthält viele nahrhafte Proteine, besteht aber größ¬ 
tenteils aus Wasser. Um ihre täglichen Bedürfnisse zu 
befriedigen, muss eine Vampirfledermaus ein riesiges 
Blutvolumen im Verhältnis zu ihrer Körpergröße aufneh¬ 
men, und sie muss zurück zu ihrem Ruhequartier fliegen. 
Um die Proteinaufnahme zu steigern und dennoch fliegen 
zu können, gibt die Fledermaus das Wasser noch während 
des Bluttrinkens ab. Dann fließt ein warmes Rinnsal am 
Bein des Opfers hinunter, und das ist kein Blut. 

Wenn die Fledermaus wieder in ihrem Ruhequartier ist 
und verdaut hat, wird ihr Exkretionssystem vor die ge¬ 
genteilige Herausforderung gestellt: Sobald sie die Ami¬ 
nosäuren ihrer proteinreichen Mahlzeit metabolisiert, ent¬ 
steht eine große Menge an giftigen, stickstoffhaltigen 
Abfallprodukten. Diese müssen ohne großen Wasserver¬ 
lust ausgeschieden werden, denn oft nimmt die Fleder¬ 
maus erst mit ihrer nächsten Mahlzeit wieder Flüssig¬ 
keit auf. Innerhalb weniger Stunden muss das Exkre¬ 
tionssystem der Fledermaus also komplett umschalten: 


Zuerst geht es darum, rasch viel Wasser abzugeben, und 
später müssen stickstoffhaltige Abfallprodukte mit dem 
Ham ausgeschieden werden, ohne dem Körper dabei viel 
Wasser zu entziehen. Das Exkretions System der Fleder¬ 
maus kann also schnell zwischen der Bildung großer Men¬ 
gen eines stark verdünnten Harns und der Bildung kleiner 
Mengen eines hoch konzentrierten Harns wechseln. 

Wie verarbeitet das Exkretionssystem der Vampirfle¬ 
dermaus ihre proteinhaltige Flüssignahrung? 

In „Experiment: Wie können Vampirfledermäuse Blut als 
schnelle Mahlzeit verwerten?“ in ► Abschn. 51.5 und in 
► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels fin¬ 
den Sie Antworten auf diese Frage. 


51.1 Exkretionssysteme regulieren 
den Salz- und Wasserhaushalt 
des Körpers 

Die Homöostase der extrazellulären Flüssigkeit (Blutplasma 
und interstitielle Flüssigkeit; ► Abschn. 39.2) ist aus mehreren 
Gründen entscheidend: 

■ Die Solutkonzentration der extrazellulären Flüssigkeit be¬ 
stimmt den Wasserhaushalt der Körperzellen. 

■ Die spezifische Mineralionenzusammensetzung der extrazel¬ 
lulären Flüssigkeit beeinflusst viele Zellfunktionen. 

■ Um gesund zu bleiben, müssen Zellen stickstoffhaltige Ab¬ 
fallprodukte ausscheiden. 

Die Probleme, die gelöst werden müssen, um einen physiolo¬ 
gischen Gleichgewichtszustand der extrazellulären Flüssigkeit 
aufrechtzuerhalten, hängen sowohl von der Umgebung ab, in 
der eine Art lebt (im Meer, im Süß wasser oder an Land) wie 
auch von ihrer Lebensweise, wie das Beispiel der Vampirfle¬ 
dermaus in der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination 
Forschung: Wie Vampirfledermäuse Blut als schnelle Mahlzeit 
verwerten“) deutlich macht. Tiere sind auf Exkretionssyste¬ 
me angewiesen, um das Volumen, die Solutkonzentration und 
die Mineralionenzusammensetzung ihrer extrazellulären Flüs¬ 
sigkeiten aufrechtzuerhalten und wasserlösliche Abfallprodukte 
auszuscheiden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Exkretionssysteme vieler Tiere regulieren die Osmolarität 
und die lonenzusammensetzung der extrazellulären Flüssigkeit 
mit Druckfiltration, Sekretion und Reabsorption. 

■ Aquatische Tiere weisen entweder dieselbe Osmolarität wie ih¬ 
re Umgebung auf oder wenden Energie auf, um eine konstante 
innere Osmolarität aufrechtzuerhalten. 
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Wasser gelangt durch Osmose in Zellen hinein 
und aus ihnen heraus 

Das Volumen von Zellen hängt davon ab, ob sie Wasser aus der 
extrazellulären Flüssigkeit aufnehmen oder Wasser an sie abge¬ 
ben. Die Bewegung von Wasser durch die Plasmamembran von 
Zellen durch Osmose ist von Unterschieden in der Solutkonzen- 
tration auf beiden Seiten der Membran und der Permeabilität 
der Membran abhängig (► Abschn. 6.3). Ist die Solutkonzen- 
tration in der extrazellulären Flüssigkeit einer Tierzelle geringer 
als im Cytoplasma (ist die Umgebung also gegenüber der Zel¬ 
le hypotonisch), dringt Wasser in die Zelle ein, was dazu führt, 
dass sie anschwillt und möglicherweise platzt (► Abb. 6.9). Ist 
die Solutkonzentration in der extrazellulären Flüssigkeit höher 
ist als im Cytoplasma (ist die Umgebung gegenüber der Zelle 
hypertonisch), verliert die Zelle Wasser und schrumpft. Bei bei¬ 
derseits gleicher Solutkonzentration sind Umgebung und Zelle 
isotonisch. Deshalb wirkt sich die Solutkonzentration der extra¬ 
zellulären Flüssigkeit sowohl auf das Volumen als auch auf die 
Solutkonzentration in den Zellen aus. 

Tierphysiologen verwenden den Begriff Osmolarität, wenn es 
um osmotische Phänomene geht. Unter der Osmolarität einer 
Lösung versteht man die Anzahl der Mol osmotisch wirksamer 
Teilchen (Solute) pro Liter Lösungsmittel. Daher stellt eine ein¬ 
molare Glucoselösung auch eine einosmolare Lösung dar, eine 
einmolare Natriumchloridlösung ist hingegen eine zweiosmola- 
re Lösung, weil jedes NaCl-Molekül in zwei osmotisch aktive 
Teilchen dissoziiert: Na + und CI“. 

Die in ► Kap. 6 eingeführten Begriffe hypertonisch, hypoto¬ 
nisch und isotonisch werden verwendet, wenn das Verhalten der 
Zellen in der betreffenden Flüssigkeit im Vordergrund steht - 
ob sie schrumpfen, schwellen oder gleich bleiben. Wenn es 
dagegen wie im vorliegenden Kapitel primär die Solutkonzen- 
trationen geht, verwendet man in der Biologie die Begriffe 
hyperosmotisch, hypoosmotisch und isoosmotisch. 

Querverweis 

Wie in ► Abschn. 2.4 beschrieben, entspricht ein Mol der 

Menge einer Substanz in Gramm, deren Masse numerisch 

identisch mit der Molekülmasse ist. 


Exkretionssysteme kontrollieren die 
Osmolarität und Zusammensetzung der 
extrazellulären Flüssigkeit 

ExkretionsSysteme wirken über das Ausscheiden von Soluten, 
die im Überschuss vorhanden sind (wie NaCl, wenn wir viel 
Salz essen) oder eliminiert werden müssen (wie Harnstoff), 
und das Zurückhalten von Soluten, die vom Körper noch ge¬ 
braucht werden (wie Glucose und Aminosäuren). Harnstoff ist 


ein Abfallprodukt des Stickstoffmetabolismus. Die vom Exkre¬ 
tionssystem abgegebene Flüssigkeit wird als Harn oder Urin 
bezeichnet. 

Ein breites Spektrum von tierischen Exkretions Systemen zeich¬ 
net sich durch drei Grundprozesse aus: Druckfiltration, Sekreti¬ 
on und ReabSorption (Rückresorption). Die filtrierte extrazellu¬ 
läre Flüssigkeit enthält weder Zellen noch Makromoleküle (wie 
Proteine). Bei Tieren mit einem geschlossenen Kreislaufsystem 
wird das Blutplasma in der Regel aus Kapillaren in benachbarte 
Tubuli (Röhrchen) filtriert. Die Wände der Kapillaren und der 
Tubuli bilden zusammen den Ultrafilter, der Makromoleküle 
und Zellen zurückhält und alle kleinen Moleküle und das Wasser 
ungehindert passieren lässt. Die Ultrafiltration wird durch den 
Blutdruck vorangetrieben. Wenn das Ultrafiltrat, der Primär¬ 
harn, durch die Tubuli fließt, werden seine Zusammensetzung 
und Konzentration durch Sekretion und Reabsorption modifi¬ 
ziert, um den Urin (Endharn) zu bilden, der schließlich den 
Körper verlässt. Dabei wird auch je nach Bedarf viel oder we¬ 
nig Wasser zurückgewonnen. Die größte aller Tiergruppen, die 
Insekten, bildet eine Ausnahme, indem dort die Exkretion nur 
mittels Sekretion und Reabsorption erfolgt; eine Druckfiltration 
findet nicht statt (siehe weiter unten). 

Die Kontrolle des Wasserhaushalts bei Tieren bezeichnet man 
als Osmoregulation. Dabei betreibt nicht jede einzelne Zelle für 
sich Osmoregulation, sondern die Osmolarität der umgebenden 
extrazellulären Flüssigkeit wird reguliert. Jedoch können bei 
Weitem nicht alle Tierarten osmoregulieren, wie Sie gleich se¬ 
hen werden. Was aber jede Tierart und jede einzelne Körperzelle 
beherrschen muss, ist die Ionenregulation. Durch Ionenregula¬ 
tion werden bestimmte Ionen selektiv in einem Kompartiment 
zurückgehalten oder angereichert und andere werden ausge¬ 
schieden, ohne dass sich die Osmolarität der beiden Flüssigkei¬ 
ten dabei ändert. 

Bei allen Erläuterungen, die über die Bewegung von Wasser 
über Membranen folgen, sollten Sie beachten, dass es in der 
Natur keinen aktiven Wassertransport durch Transportproteine 
gibt, sondern nur eine erleichterte Diffusion von Wassermo¬ 
lekülen durch membranständige Wasserkanäle (Aquaporine, 
siehe weiter unten). Eine Nettobewegung von Wassermole¬ 
külen durch Ultrafilter oder Biomembranen erfolgt entweder 
aufgrund einer hydrostatischen Druckdifferenz (z. B. erzeugt 
durch den Blutdruck) oder einer osmotischen Druckdifferenz 
(osmotischer Gradient zwischen unterschiedlich konzentrierten 
Lösungen). Wasser fließt immer entlang eines hydrostatischen 
Druckgefälles (von einem positiveren zu einem negativeren 
Druckpotenzial 4> p ) oder entlang eines osmotischen Druckge¬ 
fälles (von einem positiveren zu einem negativeren osmotischen 
Potenzial s ). Dabei ist 4> p auf der Seite des höheren hydro¬ 
statischen Drucks positiver und 4> s auf der Seite der höheren 
Solutkonzentration negativer. Das in ► Abschn. 34.1 beschrie¬ 
bene Wasserpotenzial 4* ist die Summe aus 4^ und 4^ s . 
Wenn Wasser durch den Blutdruck und/oder durch Osmose 
eine für Wasser permeable Barriere durchquert, bewegt es sich 
immer in Richtung des niedrigeren (stärker negativen) Wasser¬ 
potenzials. 
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ln verdünntem Meer¬ 
wasser transportiert 
ein Salzkrebschen 
Ionen in seine extra¬ 
zelluläre Flüssigkeit, 
um deren Osmolarität 
über derjenigen im 
Außenmilieu zu halten. 


Über einen weiten 
Bereich von extra¬ 
zellulären Salzkon¬ 
zentrationen passt 
sich bei Muscheln 
die Osmolarität 
der extrazellulären 
Flüssigkeit der¬ 
jenigen im Außen¬ 
milieu an. 


In sehr salzigem Was¬ 
ser transportiert ein 
Salzkrebschen Ionen 
aus der extrazellulären 
Flüssigkeit heraus, um 
die Osmolarität unter 
derjenigen im Außen¬ 
medium zu halten. 



Die Osmolarität 
von Meerwas¬ 
ser beträgt im 
Durchschnitt 
1000 mosm/l. 


0 500 1000 1500 

Osmolarität im Außenmilieu (mosm/l) 


Abb. 51.1 Marine Wirbellose sind meist Osmokonformer, doch 
manche sind Osmoregulierer. Unter konstanten Salzkonzentrationen 
lebende, marine Wirbellose sind in der Regel Osmokonformer. Manche 
Muschelarten können in Brackwasser, im Watt oder im Gezeitenbereich 
unter starken Schwankungen der Salzkonzentration leben und sind den¬ 
noch Osmokonformer, wie die hier abgebildete Miesmuschel, Mytilus 
edulis. Ihr Körper schwillt oder schrumpft etwas je nach Salzgehalt der 
Umwelt; werden die Verhältnisse zu extrem, schließt sie ihre Schalen. 
An solche schwankenden Bedingungen angepasste Krebse sind sehr 
gute Osmoregulierer, wobei das hier abgebildete Salzkrebschen (, Arte - 
mia salina ) die Osmoregulation am besten beherrscht. Es kann selbst 
bei extrem schwankendem Salzgehalt eine relativ konstante Osmolari¬ 
tät seiner Hämolymphe aufrechterhalten 


Die meisten marinen Wirbellosen 
sind Osmokonformer 


jedoch durch den Einstrom von Süßwasser verdünnt, wie im 
Brackwasser von Flussmündungen, und Tiere müssen ihre os¬ 
motischen Konzentrationen über der der Umgebung halten - ein 
Prozess, den man als hyperosmotische Regulation bezeichnet. 

Das Salzkrebschen (Salinenkrebschen) Artemia salina ist 
ein Osmoregulierer mit einem beachtlichen Toleranzbereich 
(► Abb. 51.1). Man findet Salzkrebschen im Brackwasser, aber 
auch in großer Zahl in den salzigsten Lebensräumen der Er¬ 
de, wie in Salzseen oder auch in Verdunstungsbecken an der 
Küste, wo Salz zu kommerziellen Zwecken konzentriert wird 
(►Abb. 25.16). Die Osmolarität in solchen Gewässern kann 
2500 mosm/l erreichen. Kein Tier könnte mit so hohen Os- 
molaritäten im Körper überleben, denn bei einer solchen So- 
lutkonzentration würden Proteine denaturieren. A. salina kann 
diese Lebensräume besiedeln, denn es verfügt über die Fähig¬ 
keit der hypoosmotischen Regulation, indem es NaCl aus seiner 
extrazellulären Flüssigkeit aktiv über die Kiemenmembranen 
in das Außenmilieu transportiert. A. salina kann im Süßwasser 
nicht überleben, wohl aber in verdünntem Meerwasser; dann 
kehrt es die Richtung des NaCl-Transports über seine Kie¬ 
menmembranen einfach um und hält so die Osmolarität seiner 
extrazellulären Flüssigkeit über derjenigen des Außenmilieus. 
Es schaltet somit auf hyperosmotische Regulation um. 

Alle marinen Wirbellosen, ob sie die Osmoregulation beherr¬ 
schen oder nicht, müssen Ionenregulierer sein. Zwar entspre¬ 
chen die Konzentrationen von Na + und CI“ in ihrer extrazellu¬ 
lären Flüssigkeit vielleicht denen des Meerwassers, viele andere 
Ionen müssen aber reguliert werden. Die K + -Konzentration bei¬ 
spielsweise ist in der extrazellulären Flüssigkeit gewöhnlich 
höher als im Meerwasser, und die Konzentrationen von Mg 2+ 
und SO^“ sind meistens niedriger. Aktive Transporter halten 
optimale Konzentrationen der regulierten Ionen in den extra¬ 
zellulären Flüssigkeiten aufrecht. Die osmotischen Verhältnisse 
ändern sie dabei jedoch nicht. 

Tierphysiologen unterscheiden sowohl bei Osmokonformern als 
auch bei Osmoregulierern euryhaline Arten (vertragen star¬ 
ke Schwankungen der Salzkonzentration in ihrem Lebensraum) 
von stenohalinen Arten (vertragen nur eine geringe Schwan¬ 
kung der Salzkonzentration). 


Bei den meisten marinen Wirbellosen ist die Osmolarität ih¬ 
rer extrazellulären Flüssigkeit gleich der des Meerwassers; sie 
osmoregulieren nicht und werden daher als Osmokonformer 
bezeichnet (►Abb. 51.1). Die Osmolarität von Meerwasser 
beträgt etwa 1000 mosm/l (Milliosmol pro Liter), kann aber 
erheblich abweichen, wie in Brackwassergebieten, wo Süßwas¬ 
ser einströmt, oder in Gezeitentümpeln, wo Wasser verdunstet 
und die Salzkonzentration somit ansteigt. Osmokonformer spa¬ 
ren die viele Energie, die eine Osmoregulation kosten würde, 
aber viele Osmokonformer vertragen keine Lebensräume, in de¬ 
nen die Osmolarität stark schwankt. 

Manche Wirbellose im Meer halten eine recht konstante Osmo¬ 
larität ihrer extrazellulären Flüssigkeit aufrecht, wenn sich die 
Osmolarität der Umgebung verändert. Diese Tiere nennt man 
deshalb Osmoregulierer (►Abb. 51.1). Marine Osmoregulie- 
rer halten eine osmotische Konzentration aufrecht, die deutlich 
unter der der Umgebung hegt. Man bezeichnet dies als hy¬ 
poosmotische Regulation. Gelegentlich wird das Meerwasser 


Alle Süßwasser- und Landtiere sowie die 
marinen Knochenfische sind Osmoregulierer 

Bei fast allen im Meer lebenden Wirbeltiergruppen hegt die 
Osmolarität der extrazellulären Flüssigkeit aufgrund von Osmo¬ 
regulation stets bei rund 300 mosm/l. Die ausgeprägte Osmo¬ 
regulation der marinen Knochenfische wird in ► Abschn. 51.4 
näher besprochen. Schleimaale (Myxini), die zu den Kieferlo¬ 
sen gehören und als die stammesgeschichtlich älteste rezente 
Wirbeltiergruppe gelten (►Abb. 32.11), sind Osmokonformer; 
der Salzgehalt ihrer extrazellulären Flüssigkeiten entspricht 
der des Meerwassers. Myxini betreiben jedoch wie alle Tie¬ 
re Ionenregulation. Auch Knorpelfische (Chondrichthyes, wie 
Haie und Rochen) sind Osmokonformer, obwohl der Mine- 
ralionengehalt in ihren extrazellulären Flüssigkeiten deutlich 
niedriger ist als im umgebenden Meerwasser. Doch halten 
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Die Salzdrüsen sitzen in Schädelvertiefungen direkt über 
den Augen. Es handelt sich um Bündel von Sekretionstu¬ 
buli, die von parallel angeordneten Arteriolen und Venolen 
versorgt werden und sich in einen Zentralkanal entleeren. 


Tubulusflüssig- extrazelluläre 

keit (Harn) Tubuluszelle Flüssigkeit 

ii m ' ■■ 


Schädel 



CP wird aktiv aus der extrazellu¬ 
lären Flüssigkeit in Tubuluszellen 
transportiert. Wenn sich die CF- 
Kanäle auf der Tubulusseite der 
Plasmamembran öffnen, diffun¬ 
diert CF in den Tubulus und Na + 
folgt. H2O wird durch Osmose in 
den Tubulus gezogen und spült 
die NaCI-Lösung in den Zentral¬ 
kanal. 


r Tropfen am Schnabel ist 
eine ausgeschiedene Salzlösung. 


Abb. 51.2 Salzdrüsen scheiden über die Nasengänge überschüssiges Salz aus. a Seevögel haben hinter der Stirn Salzdrüsen, mit denen sie 
überschüssiges NaCl ausscheiden können, das sie mit ihrer Nahrung zu sich nehmen, b Dieser Eissturmvogel ist von einem Nahrungsflug auf See 
zurückgekehrt und sondert salzige Tröpfchen über seinen Schnabel ab 


die Knorpelfische in ihren extrazellulären Flüssigkeiten zusätz¬ 
lich zwei organische Solute zurück, nämlich Harnstoff und 
Trimethylaminoxid, beides Produkte des Stickstoffmetabolis- 
mus. Wegen der impermeablen Proteine in den extrazellulären 
Flüssigkeiten ist diese nicht isoosmotisch, sondern leicht hy¬ 
perosmotisch zum Meerwasser, sodass die Tiere Wasser durch 
Osmose aufnehmen. 

Süßwassertiere sind durchweg Osmoregulierer. Sie können kei¬ 
ne Osmokonformer sein, denn das würde bedeuten, dass ihre 
extrazelluläre Flüssigkeit keine Solute enthielte. Keine Zehe 
kann jedoch in einer Umgebung ohne Solute leben, und deshalb 
müssen Süßwassertiere stets osmoregulieren, das heißt ständig 
Energie aufwenden, um Wasser auszuscheiden und gleichzeitig 
Salze zurückzuhalten. 

Terrestrische Tiere gewinnen Mineralionen aus ihrer Nahrung 
und regulieren die Ionenzusammensetzung ihrer extrazellulären 
Flüssigkeit dadurch, dass sie einige Mineralionen zurückhal¬ 
ten und andere ausscheiden. Zum Beispiel müssen die meisten 
Herbivoren Natriumionen zurückhalten, da die Pflanzen, von 
denen sie sich ernähren, eine geringe Natriumionenkonzentra¬ 
tion aufweisen. Im Gegensatz dazu müssen Vögel, die sich von 
Meerestieren ernähren, das überschüssige Natrium abgeben, das 
sie mit der Nahrung zu sich nehmen. Solche Vögel, zu denen 
die Pinguine und Möwen gehören, sondern überschüssiges NaCl 
durch im Kopf gelegene Salzdrüsen ab. Diese Drüsen beför¬ 
dern CI“-Ionen (denen Na + und Wasser passiv folgen) durch 
sekundär aktiven Transport in Gänge, sodass dort eine konzen¬ 
trierte NaCI-Lösung entsteht, die in die Nasenhöhle abgegeben 
wird und vom Schnabel abtropft (► Abb. 51.2). Man kann be¬ 
obachten, dass Meeresvögel wie Pinguine und Möwen häufig 
niesen oder ihren Kopf schütteln, um die salzigen Tröpfchen 
loszu werden. 


51.1 Wiederholung 

Die meisten Exkretionssysteme kontrollieren den Wasser- 
und Salzhaushalt und die Exkretion stickstoffhaltiger Ab¬ 
fallprodukte über drei Mechanismen: (1) Druckfiltration 
von Körperflüssigkeiten, bei der ein Primärham entsteht, 
(2) aktive Sekretion von Stoffen in den Harn und (3) akti¬ 
ve Reabsorption von Stoffen aus dem Harn. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, welche Rolle Druckfiltration, Se¬ 
kretion und Reabsorption bei den Exkretionssystemen 
von Tieren mit geschlossenen Kreislaufsystemen spie¬ 
len. 

■ die Merkmale der Osmoregulation einer bestimmten 
Art beschreiben können, wenn Sie ihren Lebensraum 
kennen und Ihnen Daten über die Zusammensetzung 
ihrer extrazellulären Flüssigkeit vorliegen. 


_ 7 _ 

1. Welche Bedeutung hat das geschlossene Kreislaufsystem der 
Wirbeltiere für die Osmoregulation im Süßwasser? 

2. Weshalb ist Osmoregulation für A. salina als Bewohner der 
Gezeitenzone wichtig, und wie bewältigt A. salina die Os¬ 
moregulation, wenn seine Umgebung extrem salzhaltig ist? 

3. Wie gelangt bei Seevögeln Wasser in die Zentralkanäle der 
im Kopf gelegenen Salzdrüsen? 
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Tiere müssen nicht nur ihren Salz- und Wasserhaushalt regulie¬ 
ren, sondern auch Stoffwechselabfälle aus ihrer extrazellulären 
Flüssigkeit entfernen. Das Hauptproblem sind Stickstoffver¬ 
bindungen. Wenn stickstoffhaltige Moleküle im Stoffwechsel 
abgebaut werden, entstehen toxische Endprodukte. 

51.2 Tiere scheiden Stickstoff als 
Ammoniak, Harnstoff oder 
Harnsäure aus 

Das Endprodukt des Kohlenhydrat- und des Fettstoffwechsels 
neben Wasser ist Kohlenstoffdioxid, das sich über die At¬ 
mung leicht aus dem Körper entfernen lässt, bevor es toxische 
Konzentrationen erreicht. Proteine und Nucleinsäuren enthal¬ 
ten jedoch organisch gebundenen Stickstoff; daher entstehen 
im Rahmen ihrer Metabolisierung neben Wasser und Kohlen¬ 
stoffdioxid auch stickstoffhaltige Abfallprodukte, in erster Linie 
Ammoniak. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Unterschiedliche stickstoffhaltige Abfallprodukte haben je nach 
Lebensraum und Physiologie bestimmte Vorteile. 

■ Bei der Exkretion von Harnsäure wird am meisten Wasser ge¬ 
spart. 


Ammoniak ist hochgiftig 

Das häufigste stickstoffhaltige Stoffwechselendprodukt ist Am¬ 
moniak (NH 3 ). Da Ammoniak für die Zellen hochgiftig ist, 
muss es entweder ständig ausgeschieden werden, um eine An¬ 
reicherung zu verhindern, oder es muss vor der Ausscheidung 
durch Umwandlung in Harnstoff oder Harnsäure entgiftet 
werden (► Abb. 51.3). Ammoniak ist sehr leicht wasserlöslich, 
indem es Ammoniumionen (NHj) bildet; diese sind jedoch 
ebenfalls sehr giftig, da sie in diversen Zellprozessen mit dem 


gleich großen und gleich geladenen Kaliumion (K + ) um Bin¬ 
dungsplätze konkurrieren. NH^ diffundiert rasch, sodass seine 
ständige Ausscheidung für viele aquatische Tiere recht einfach 
ist, indem sie es durch Diffusion über ihre Kiemenmembranen 
fortwährend aus dem Blut an das umgebende Wasser abgeben. 
Tiere, die Ammoniak bzw. Ammoniumionen ausscheiden, wie 
aquatische Wirbellose und Knochenfische, werden als ammo- 
niotelische Tiere bezeichnet. 

Ammoniak kann auch an den Alveolarmembranen luftatmender 
Tiere durch Diffusion ausgeschieden werden, aber bei bidirek¬ 
tionaler Ventilation würde sich Ammoniak in der extrazellulären 
Flüssigkeit ansammeln und toxisch wirken. Deshalb müssen 
diese Tiere Ammoniak in Harnstoff oder Harnsäure umwandeln, 
um es zu entgiften. 


Harnstoff ist in Wasser löslich 

Säuger, Amphibien, Knorpelfische (wie Haie und Rochen) und 
Schleimaale scheiden als wichtigstes stickstoffhaltiges Abfall¬ 
produkt Harnstoff aus. Man bezeichnet sie deshalb als ureo- 
telische Tiere. Harnstoff ist recht gut wasserlöslich, doch die 
Exkretion von Harnstoff kann zu einem starken Wasserverlust 
führen, den sich viele Tiere kaum leisten können. Bei Säuge¬ 
tieren ist deshalb das Exkretionssystem der Wirbeltiere daran 
angepasst, Wasser zu sparen, indem es eine konzentrierte Ham- 
stofflösung als Urin bildet. In ► Abschn. 51.1 haben Sie bereits 
erfahren, dass Haie und Rochen das Problem des Wasserver- 
lusts im Meerwasser lösen, indem sie hohe Konzentrationen von 
Harnstoff und Trimethylaminoxid in ihrer extrazellulären Flüs¬ 
sigkeit aufrechterhalten, sodass diese zum Meerwasser leicht 
hyperosmotisch ist. 


Harnsäure ist in Wasser schlecht löslich 

Ein Harnsäuremolekül enthält doppelt so viele Stickstoffato¬ 
me wie ein Hamstoffmolekül (►Abb. 51.3). Es ist in Wasser 


Abb. 51.3 Stickstoffhaltige Abfallprodukte 
des Stoffwechsels. Im Rahmen des Stoffwechsels 
von Proteinen und Nucleinsäuren fallen stick¬ 
stoffhaltige Abfallprodukte an. Viele aquatische 
Tiere, einschließlich der meisten Fische, schei¬ 
den stickstoffhaltige Abfallprodukte in Form 
von Ammoniak aus, das in Form von NH^ gut 
wasserlöslich ist und rasch diffundiert. Die meis¬ 
ten terrestrischen und einige aquatische Tiere 
scheiden entweder Harnstoff oder Harnsäure 
aus. Harnstoff ist besser wasserlöslich und das 
wichtigste stickstoffhaltige Abfallprodukt von 
Säugern und Amphibien wie auch von einigen 
Fischen. Harnsäure ist schlecht wasserlöslich und 
das wichtigste stickstoffhaltige Abfallprodukt 
der Insekten und Spinnen, Reptilien, Vögel und 
einiger Amphibien 


Ammoniak 


GH 



ammoniotelische Tiere 
(aquatische Wirbellose 
und die meisten Fische) 


Harnstoff 


o=c 

X G]H2 



ureotelische Tiere 
(Säugetiere, die meisten 
Amphibien, Knorpelfische) 


Harnsäure 
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uricotelische Tiere 
(Vögel, Reptilien, einige 
Amphibien, Insekten, Spinnen) 
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schlecht löslich, kann aber im Ham eine kolloidale Suspension 
bilden und in halbfester Form ausgeschieden werden (die weiße 
Masse in Vogel- und Insektenkot.) Weil Harnsäure im Exkre¬ 
tionssystem durch Fällung aus der Lösung abgeschieden wird, 
kann relativ viel Wasser aus dem Ham reabsorbiert werden. 
Dadurch wird der Wasserverlust vermindert, der mit der Aus¬ 
scheidung stickstoffhaltiger Abfallprodukte einhergeht. Tiere, 
die Harnsäure ausscheiden, werden als uricotelisch bezeichnet. 
Zu ihnen gehören die Insekten und Spinnen, Reptilien, Vögel 
und einige Amphibien. Viele uricotelische Arten kommen in 
sehr trockenen Lebensräumen vor. 


Die meisten Arten erzeugen mehr als nur ein 
einziges stickstoffhaltiges Abfallprodukt 

Menschen sind ureotelisch, doch wir scheiden auch etwas 
Harnsäure aus. Die Harnsäure im menschlichen Harn stammt 
weitgehend aus dem Stoffwechsel von Nucleinsäuren. Wenn 
der Harnsäurespiegel in der extrazellulären Flüssigkeit zu stark 
ansteigt, können Hamsäurekristalle in den Gelenken ausfallen 
und eine altbekannte Krankheit hervorrufen, die Gicht. Da die 
Löslichkeit mit der Temperatur sinkt, fallen Harnsäurekristalle 
gewöhnlich zuerst in den Extremitäten aus, vor allem im großen 
Zeh. Schmerzen im großen Zeh sind ein typisches Zeichen von 
Gicht. Das Risiko, Gicht zu bekommen, steigt, wenn man zu 
viele Proteine, Bier und Spirituosen zu sich nimmt (Wein spielt 
keine große Rolle). Deshalb wurde sie früher als „Krankheit der 
Reichen“ bezeichnet. Gicht kannte man bereits vor sehr langer 
Zeit. Der früheste bekannte Fall wurde um 2500 v. Chr. in Ägyp¬ 
ten dokumentiert. 

Menschen können auch Ammoniak (beziehungsweise NH^) 
ausscheiden, und dies ist ein wichtiger Mechanismus, um den 
pH-Wert der extrazellulären Flüssigkeit zu regulieren. Wie Sie 
später in diesem Kapitel erfahren werden, puffern die ausge¬ 
schiedenen Ammoniumionen den Harn und ermöglichen die 
Sekretion von mehr Protonen. 

Arten, bei denen die unterschiedlichen EntwicklungsStadien in 
verschiedenen Lebensräumen leben, verwenden unter Umstän¬ 
den mehr als nur einen Mechanismus der Stickstoffexkretion. 
Die Kaulquappen von Fröschen und Kröten scheiden über ihre 
Kiemenmembranen Ammoniak ab, doch wenn sie sich in er¬ 
wachsene Frösche beziehungsweise Kröten verwandelt haben, 
gehen sie in der Regel zur Exkretion von Harnstoff über. Einige 
adulte Frösche und Kröten, die in ariden Gebieten leben, schei¬ 
den Harnsäure aus. 

51.2 Wiederholung 

Ammoniak ist ein häufiges Abfallprodukt stickstoffhal¬ 
tiger Moleküle. Die meisten aquatischen Tiere geben 
Ammoniak über Diffusion ins Wasser ab. An Land le¬ 
bende Tiere und einige im Wasser lebende Tiere entgif¬ 
ten Ammoniak über die Umwandlung in Harnstoff oder 
Harnsäure. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Anteile der stickstoffhaltigen Abfallprodukte Am¬ 
moniak, Harnstoff und Harnsäure vergleichen können. 

■ die relativen Vor- und Nachteile beschreiben können, 
wenn stickstoffhaltige Abfallprodukte entweder als 
Harnstoff oder als Harnsäure ausgeschieden werden. 


_ 7 _ 

1. Wenn Aminosäuren abgebaut werden, ist ein erster Schritt 
die Abspaltung der Aminogruppe, sodass Ammoniak ent¬ 
steht. Was geschieht mit dem Ammoniak bei einem Fisch 
der Gruppe Strahlenflosser und bei einem Säugetier? Erläu¬ 
tern Sie, weshalb dies geschieht. 

2. Warum bilden Haie und Rochen Harnstoff statt Harnsäu¬ 
re, um die osmotische Konzentration in ihrer extrazellulären 
Flüssigkeit zu erhöhen? 

3. Welchen Vorteil hat es für ein terrestrisches Tier, Harnsäure 
als stickstoffhaltiges Abfallprodukt abzugeben? 


Tiere zeigen eine ganze Reihe von Anpassungen, um ihren Salz- 
und Wasserhaushalt in unterschiedlichen Lebensräumen zu re¬ 
gulieren. Diese Anpassungen basieren jedoch bei den meisten 
Tiergruppen auf zwei grundsätzlichen Mechanismen - nämlich 
auf einer Druckfiltration und einer tubulären Verarbeitung des 
entstandenen Ultrafiltrats, um manche Solute zu behalten, ande¬ 
re hingegen auszuscheiden. 

51.3 Zur Exkretion nutzen 

Wirbellose Druckfiltration, 
Sekretion und Reabsorption 

Süßwasserbewohner und an Land lebende Tiere weisen eine 
breite Palette von Adaptationen auf, um ihren Salz- und Was¬ 
serhaushalt zu regulieren und Stickstoffverbindungen auszu¬ 
scheiden. In diesem Abschnitt lernen Sie drei Beispiele für 
ExkretionsSysteme bei Wirbellosen näher kennen: Protonephri- 
dien, Metanephridien und Malpighi-Gefäße. Jedes dieser Sys¬ 
teme produziert zunächst einen Extrakt aus der extrazellulären 
Flüssigkeit, der keine Makromoleküle oder Zellen enthält. An¬ 
schließend verändern sie die Solutzusammensetzung (Ionen und 
kleine Moleküle) dieser Flüssigkeit, um ein Exkretionsprodukt 
zu bilden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Wirbellose haben im Lauf der Evolution Salzwasser, Brackwasser, 
Süßwasser sowie feuchte und trockene terrestrische Lebensräu¬ 
me besiedelt. 

■ Die Protonephridien der Plattwürmer arbeiten mit Druckfiltrati¬ 
on, Sekretion und Reabsorption. 
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■ Die Metanephridien der Anneliden bestehen aus einem Wim¬ 
pertrichter und einem Tubulussystem. Blut wird aus dem ge¬ 
schlossenen Kreislaufsystem in das Coelom druckfiltriert und die 
Coelomflüssigkeit dann im Metanephridium durch Sekretion und 
Reabsorption weiter prozessiert. 

■ Die Malpighi-Gefäße der Insekten sezernieren aktiv Solute, dar¬ 
unter K + , CI - und Harnsäure, aus der Hämolymphe in ihr Lumen, 
was osmotisch Wasser nachzieht. Die Harnsäuremoleküle bilden 
eine kolloidale Suspension. Die Malpighi-Gefäße münden in den 
Darm. Im Rectum werden K + , CI - und das meiste Wasser wieder 
reabsorbiert. 


Die Protonephridien von Plattwürmern scheiden 
Wasser aus und halten Mineralionen zurück 

Viele Plattwürmer (Plathelminthes), wie der Strudelwurm Pla- 
naria, leben im Süßwasser. Diese Tiere scheiden Wasser mittels 
eines komplexen Systems von Exkretionskanälen (Tubuli) aus, 
das sich durch ihren ganzen Körper zieht. Jeder Exkretionska¬ 
nal endet in einer Terminalzelle (Cyrtocyte, Reusengeißelzelle), 
die eine Wimpernflamme enthält - Wimpemflamme deshalb, 
weil das Schlagen des Geißelbündels im Lichtmikroskop an 
das Flackern einer Flamme erinnert (► Abb. 51.4). Eine Termi¬ 
nalzelle mit ihrer Wimpernflamme und ein aus flachen Zellen 
bestehender Exkretionskanal (Tubulus) bilden zusammen ein 
Protonephridium (vom griechischen proto für „vor-“ und ne- 
phros für „Niere“). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 51.4: Ist die Flüssigkeit, die den Exkretions- 
porus verlässt, hypertonisch oder hypotonisch zur interstitiellen 
Flüssigkeit des Plattwurms? 


Extrazelluläre Flüssigkeit tritt durch Druckfiltration in die Tu¬ 
buli ein. Das Schlagen der Wimpernflamme führt zu einem 
leichten Unterdrück im Tubulus, und die Bewegungen des Tie¬ 
res erzeugen einen Überdruck in der extrazellulären Flüssigkeit. 
Diese Druckdifferenz bewirkt die Filtration durch winzige, von 
Mikrovilli gebildete Zwischenräume zwischen den Tubuluszel¬ 
len. Das Ultrafiltrat fließt in Richtung Exkretionsporus, und auf 
dem Weg dorthin modifizieren die Tubuluszellen die Zusam¬ 
mensetzung der Flüssigkeit durch Reabsorption und Sekretion 
bestimmter Ionen und Moleküle. Weil mehr Ionen reabsorbiert 
als sezerniert werden, ist der Ham, der den Körper des Platt¬ 
wurms verlässt, weniger stark konzentriert als die extrazelluläre 
Flüssigkeit des Tieres. Insgesamt werden wichtige Ionen und 
andere Solute vom Protonephridium zurückgehalten, und Was¬ 
ser sowie Abfallstoffe werden ausgeschieden. 


Die Metanephridien von Ringelwürmern 
verarbeiten Coelomflüssigkeit 


Bei Ringelwürmem (Anneliden) wie dem Regenwurm sind die 
Druckfiltration von Körperflüssigkeiten und die Modifikation 




Terminal¬ 
zelle mit 
Wimpern¬ 
flamme 

Zellkern 


Manche Solute 
werden von den 
Tubuluszellen re¬ 
absorbiert; andere 
werden zusätzlich 
in den Tubulus 
sezerniert. 


Exkretions¬ 

porus 


3 Extrazelluläre Flüssigkeit 
wird durch die von Mikro¬ 
villi gebildeten Schlitze 
zwischen Terminalzelle 
und erster Tubuluszelle 
ultrafiltriert... 

V_ 


... und durch das Schlagen 
der Wimpern in der Wimper¬ 
flamme die Tubuli hinunter 


in Richtung Exkretionsporus 
bewegt. 

V___/ 


Abb. 51.4 Protonephridien bei Plattwürmern. Die Protonephridien 
des Plattwurms Planaria bestehen aus Exkretionskanälen (Tubuli), die 
jeweils in einer Terminalzelle mit Wimpernflamme enden. Zwischen 
der Terminalzelle und der ersten Tubuluszelle wird die Körperflüs¬ 
sigkeit in das Tubuluslumen druckfiltriert. Fingerförmige, von beiden 
Seiten ineinandergreifende Mikrovilli bilden den Filtrationsapparat. 
Während das Ultrafiltrat den Tubulus hinunterfließt, wird seine Zu¬ 
sammensetzung durch Sekretion und Reabsorption verändert. Schwarze 
Pfeile zeigen die Strömungsrichtung der Flüssigkeit an 


von Harn durch die Exkretionskanäle hoch entwickelte Pro¬ 
zesse. Wie Sie sich erinnern, sind Anneliden segmentiert und 
weisen in jedem Segment einen zweigeteilten, flüssigkeitsge¬ 
füllten Coelomraum auf (►Abb. 31.11). Anneliden haben ein 
geschlossenes Kreislaufsystem, durch das Blut unter Druck ge¬ 
pumpt wird. Der Blutdruck ultrafiltriert das Blut durch die 
dünnen, permeablen Kapillarwände in das Coelom. Manche 
Abfallprodukte wie Ammoniak diffundieren direkt aus dem Ge¬ 
webe in das Coelom. Aber wohin geht die Coelomflüssigkeit? 
Als Beispiel dient hier der Regenwurm, doch ist das System bei 
allen Anneliden ähnlich. 

Jedes Segment des Regenwurms enthält ein Paar Metane¬ 
phridien (vom griechischen meta für „nach“). Jedes Meta¬ 
nephridium beginnt im Coelom mit einer bewimperten, trich¬ 
terförmigen Öffnung, dem Nephrostom; dieses geht in einen 
Tubulus über, der sehr bald die Zwischenwand (Dissepiment) 
zum Coelomraum im dahinterliegenden Segment. Dort mündet 
der Tubulus schließlich über einen Exkretionsporus nach außen 
(► Abb. 51.5). Coelomflüssigkeit wird von den Wimpern durch 
das Nephrostom in den Exkretionstubulus des Metanephridiums 
getrieben. Während die Flüssigkeit durch den Tubulus fließt, 
reabsorbieren dessen Zellen durch aktiven Transport bestimmte 
Moleküle aus dem sich bildenden Ham in Blutkapillaren hinein, 
die den langen, in Schleifen liegenden Tubulus eng umspinnen. 
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Abb. 51.5 Metanephridien beim Re¬ 
genwurm. Die Metanephridien der 
Anneliden sind segmental angeord¬ 
net. Der Querschnitt links zeigt ein 
Paar Metanephridien. Die drei Längs¬ 
schnitte (rechts) zeigen pro Segment 
jeweils nur eines der beiden Metane¬ 
phridien. Coelomflüssigkeit tritt durch 
das Nephrostom ein und fließt durch 
einen Exkretionstubulus, der über eine 
Harnblase zum Exkretionsporus führt. 
Ein enger Kontakt von Tubulus und 
Blutkapillaren erleichtert den aktiven 
Austausch von Substanzen zwischen 
Blut und Harn 



^ Exkretions¬ 
tubulus 

Nephrostom 


Exkretionsporus 


Blutkapillaren Harnblase Coelomraum 


Metanephridium 


Harn 


01 Coelomflüssigkeit wird von 
Cilien, die das Nephrostom 
umgeben, in den Tubulus des 
Metanephridiums transportiert. 


a Die Tubuluszellen des Meta¬ 
nephridiums verändern die 
Zusammensetzung der Flüssig¬ 
keit, während sie durch den 
Tubulus fließt... 


... und produzieren einen 
verdünnten Harn, der durch 
den Exkretionsporus aus¬ 
geschieden wird. 


Gleichzeitig sezernieren die Tubuluszellen andere Moleküle ak¬ 
tiv aus dem Blut in den Ham. Der Ham sammelt sich bei jedem 
Metanephridium zunächst in einer Harnblase. Durch deren Ex¬ 
kretionsporus scheidet der Regenwurm dann einen sehr schwach 
konzentrierten Harn aus, der neben anderen Soluten auch stick¬ 
stoffhaltige Abfallprodukte enthält. 

Ein ganz ähnliches ExkretionsSystem wie die Anneliden haben 
die Mollusken. Da sie nicht segmentiert sind, besitzen sie le¬ 
diglich zwei besonders leistungsfähige Metanephridien, deren 
Coelomraum der Herzbeutel ist. Der Exkretionsporus mündet 
in die Mantelhöhle. 


Die Malpighi-Gefäße von Insekten arbeiten 
nicht mit Druckfiltration, sondern nur mit 
Sekretion und Reabsorption 

Insekten können stickstoffhaltige Abfallprodukte mit sehr gerin¬ 
gem Wasserverlust ausscheiden. Daher gehören manche Insek¬ 
ten zu den wenigen Tierarten, die in den trockensten Gebieten der 
Erde Vorkommen. Das Exkretionssystem der Insekten wird von 
den Malpighi-Gefäßen gebildet. Je nach Spezies münden an der 
Grenze zwischen Mittel- und Enddarm zwei bis mehrere Hun¬ 
dert dieser Tubuli in das Darmlumen. Die Malpighi-Gefäße lie¬ 
gen frei in der Hämolymphe und enden dort blind (► Abb. 51.6). 


Dickdarm und Rectum wieder aktiv in die Hämolymphe zurück¬ 
geholt? 


Insekten haben ein offenes Kreislaufsystem und bauen in den 
Hämolymphräumen keine Druckdifferenz auf, die ausreichen 
würde, um extrazelluläre Flüssigkeit in die Malpighi-Gefäße zu 
filtrieren. Stattdessen transportieren die Zellen der Malpighi- 
Gefäße Harnsäure, Kalium- und Natriumionen aktiv aus der ex¬ 
trazellulären Flüssigkeit in die Malpighi-Gefäße. Chloridionen 
folgen passiv nach (Ladungsausgleich). Die hohe Konzentrati¬ 
on der Solute in den Tubuli sorgt dafür, dass Wasser aufgrund 
des osmotischen Gradienten passiv nachfolgt, was den Inhalt der 
Tubuli flüssig hält und in Richtung Darm treibt. 

Die Epithelzellen des Enddarms und vor allem des Rectums 
(letzter, stark verdickter Abschnitt des Enddarms) transportieren 
Natrium- und Kaliumionen aktiv aus dem Darminhalt zurück 
in die Hämolymphe. Chloridionen folgen wieder passiv nach. 
Dieser lokale Transport von Mineralionen erzeugt einen osmo¬ 
tischen Gradienten, der Wasser aus dem Inhalt des Rectums 
zurück in die Hämolymphe zieht. Wenn die Harnsäurekon- 
zentration steigt, bilden die Harnsäuremoleküle eine kolloidale 
Suspension, sodass noch mehr Wasser zur Reabsorption verfüg¬ 
bar ist. Zurück im Rectum bleiben Harnsäurekristalle, gemischt 
mit Kot; diese halbfeste Masse wird vom Insekt ausgeschieden. 
Sie kennen das von den kleinen Klecksen, die Fliegen und an¬ 
dere Insekten auf Fensterscheiben zurücklassen. 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 51.6: Warum werden Na + - und K + -Ionen ak¬ 
tiv in die Malpighi-Gefäße transportiert und später aus dem 


Das Malpighi-Gefäßsystem mit seinem NaCl/KCl-Kettentrans- 
port ist ein hoch effizienter Mechanismus zur Ausscheidung 
von stickstoffhaltigen Abfallprodukten und einigen Salzen, der 
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B H 2 0 folgt passiv durch 
Osmose in die Malpighi- 
Gefäße und spült den 
Inhalt in den Darm. 


Harnsäure fällt im 
Rectum aus und wird 
zusammen mit dem 
Kot ausgeschieden. 


Malpighi 

Gefäß 


Mittel 

darm 


H Na+ un 


Malpighi 

Gefäße 




Na + 


Enddarm 


Rectum 


Harnsäure, K+ und Na + 
werden aktiv in die Mal- 
pighi-Gefäße transportiert, 
CI“ folgt passiv nach. 


saure 


halbfeste Mischung 
aus Kot und 
Harnsäure 


und K + werden aktiv aus dem Enddarm 
und dem Rectum in die Hämolymphe (extra¬ 
zelluläre Flüssigkeit) transportiert; CI“ und 
H 2 0 folgen passiv nach. 


Abb. 51.6 Malpighi-Gefäße bei Insekten. Die blind geschlossenen, dünnwandigen Malpighi-Gefäße münden dort, wo der Mitteldarm in den 
Dickdarm übergeht, in das Darmlumen und erstrecken sich in Zwischenräume, die Hämolymphe enthalten. Sie enden dort blind. Dieses Exkreti¬ 
onssystem beruht ganz auf Sekretion und Reabsorption und ermöglicht es, Abfallstoffe mit sehr wenig Wasserverlust auszuscheiden 


ohne großen Wasserverlust funktioniert. Es gibt jedoch einen 
Nachteil im Vergleich zu den Nephridien: Potenziell schädliche 
Stoffe, für die das Insekt keine aktiven Transportmechanismen 
in den Zellen der Malpighi-Gefäße hat, kann das Tier nicht ab¬ 
geben. Sie müssen im Körper verbleiben und dort zum Beispiel 
abgekapselt werden. In dieser Beziehung ist das von den Proto- 
und Metanephridien (und auch von der Wirbeltiemiere, sie¬ 
he unten) angewendete „Rauswurf-Rückhol-Prinzip“ eindeutig 
überlegen, denn es schwemmt zuverlässig jede Fremdsubstanz 
aus dem Körper, die klein und wasserlöslich ist. 

51.3 Wiederholung 

Protonephridien und Metanephridien erzeugen ein Ultra- 
hltrat der Körperflüssigkeiten, das durch Sekretion und 
Reabsorption spezifischer Stoffe modifiziert wird, bevor 
es ausgeschieden wird. Die Malphiphi-Gefäße der Insek¬ 
ten sezernieren aktiv Harnsäure und andere Solute in das 
Tubuluslumen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Struktur und Funktion eines Protonephridiums be¬ 
schreiben können. 

■ den Prozess der Harnbildung durch ein Metanephridi- 
um schematisch darstellen können. 

■ erläutern können, wie manche Insekten dank der Mal¬ 
pighi-Gefäße sehr trockene Lebensräume besiedeln 
konnten. 


_ ? _ 

1. Wie können Plattwürmer mit ihren Protonephridien in Süß- 
gewässem leben? 

2. Wie stehen bei Anneliden Blutplasma, Coelomflüssigkeit 
und Harn miteinander in Verbindung? 

3. Auf welche Weise spart das Exkretionssystem eines Insekts 
Wasser ein? 


Nachdem Sie erfahren haben, wie verschiedene Wirbellosen- 
gruppen die Stickstoffexkretion handhaben, geht es nun um die 
Grundeinheit der Wirbeltierniere, das Nephron, und seine Evo¬ 
lution. Das Nephron ermöglicht es Wirbeltieren, den Salz- und 
Wasserhaushalt trotz stark schwankender Umweltbedingungen 
auf einem relativ konstanten Niveau zu halten. 


51.4 Das Nephron ist die 

funktionelle Einheit des 
Exkretionssystems der 
Wirbeltiere 

Das Hauptexkretionsorgan der Wirbeltiere ist die Niere. Die 
kleinste funktionelle Einheit der Niere ist das Nephron, das aus 
Blutgefäßen und einem Tubulus besteht. Das Blut kommt in ei¬ 
nem Knäuel von Kapillaren an, die sehr permeabel sind und das 
Blut in den Tubulus druckfiltrieren. Der Tubulus gliedert sich 
in mehrere Kompartimente mit unterschiedlichen Aufgaben. 
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Durch Reabsorption und Sekretion im Tubulussystem entsteht 
aus einem Primärharn ein Endharn (Urin), der sich in der Zu¬ 
sammensetzung deutlich vom Blutplasma unterscheidet. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Reptilien sind unabhängiger vom Wasser als Amphibien. 

■ Das Nephron bildet durch Druckfiltration des Blutplasmas im 
Glomerulus und durch Verarbeitung des Filtrats im Tubulus 
(Reabsorption und Sekretion von Soluten) einen Endharn. 

■ Bei der Druckfiltration im Glomerulus spielen die anatomischen 
Merkmale des Kapillarknäuels und der Zellen der Bowman-Kap- 
sel eine wichtige Rolle. 

■ Die Flüssigkeit, die in die Bowman-Kapsel eintritt, nennt man 
Nierenfiltrat oder Primärharn. Dieser wird weiter zu Endharn 
(Urin) verarbeitet, während er sich durch den Tubulus des Ne¬ 
phrons bewegt. 

Nach den Fossilbelegen haben sich die Landwirbeltiere wahr¬ 
scheinlich aus Süßwasserformen entwickelt. Das Exkretions¬ 
system ihrer limnischen Vorfahren diente somit vor allem der 
Ausscheidung von überschüssigem Wasser, während Mineral¬ 
ionen zurückgehalten werden mussten. Aber wenn sich die 
frühen Exkretionssysteme der Wirbeltiere unter Bedingungen 
entwickelt haben, die eine Wasserausscheidung erforderten, wie 
haben sich spätere Vertebratenlinien an terrestrische Lebensräu¬ 
me anpassen können, wo Wasser eingespart und Mineralionen 
ausgeschieden werden müssen? Die Antwort auf diese Frage 
fällt je nach Vertebratengruppe verschieden aus. Sogar bei den 
im Meer lebenden Fischen unterscheiden sich die Anpassun¬ 
gen der Exkretionssysteme von Knochenfischen von denen der 
Knorpelfische. Die ExkretionsSysteme der Sauropsiden (Rep¬ 
tilien und Vögel) sowie der Säugetiere sparen Wasser ein. 
Sauropsiden erreichen dies vor allem dadurch, dass sie urico- 
telisch sind und Exkrete bilden, die nur wenig Wasser enthalten. 
Säuger sind hingegen ammoniotelisch und scheiden einen flüs¬ 
sigen Harn aus, haben aber die Fähigkeit entwickelt, diesen sehr 
stark zu konzentrieren. 


Marine Fische müssen Wasser sparen 

Knochenfische im Meer regulieren ihre extrazelluläre Flüssig¬ 
keit so, dass deren Osmolarität nur ein Drittel bis die Hälfte 
der Osmolarität von Meerwasser aufweist. Dies wird dahinge¬ 
hend interpretiert, dass die Knochenfische wahrscheinlich im 
Süßwasser entstanden sind und nicht im Meer. Marine Kno¬ 
chenfische müssen also Wasser sparen und zudem Meerwasser 
trinken, weil sie ständig durch Osmose Wasser verlieren, und sie 
müssen überschüssige Solute ausscheiden. Marine Knochenfi¬ 
sche können keinen Harn bilden, der konzentrierter ist als ihre 
extrazelluläre Flüssigkeit, deshalb minimieren sie den Wasser¬ 
verlust, indem sie sehr wenig Harn bilden. 

Wenn im Meer lebende Knochenfische in ihrem Ham keine 
überschüssigen Mineralionen ausscheiden können, wie werden 
sie dann mit der hohen Salzlast fertig, die sie mit der Nahrung 
und durch das Trinken aufnehmen? Diese Fische resorbieren 


einige in der Nahrung beziehungsweise im Meerwasser ent¬ 
haltene Ionentypen, vor allem zweiwertige Ionen wie Mg 2+ 
oder SO 4 - , nicht aus dem Darm. NaCl, das den Hauptteil der 
aufgenommenen Salze ausmacht, wird aktiv über die Kiemen¬ 
membranen ausgeschieden, und zwar von besonderen Zellen, 
die Chloridzellen genannt werden. Wie bereits erwähnt, können 
Knochenfische ihr stickstoffhaltiges Abfallprodukt, Ammoniak 
(in Form von NHj"), durch Diffusion über die Kiemenmembra¬ 
nen abgeben. 

Im Süßwasser lebende Knochenfische hingegen trinken nicht, 
ihre Nieren bilden große Mengen an stark verdünntem Harn 
und ihre Chloridzellen nehmen NaCl aktiv aus dem umgeben¬ 
den Wasser auf. 

Haie und Rochen sind wegen der hohen Solutkonzentration 
in ihren extrazellulären Flüssigkeiten Osmokonformer (siehe 
oben). Wie bereits erwähnt, erhöhen sie die Osmolarität ihrer 
Körperflüssigkeiten, indem sie Harnstoff und Trimethylamin¬ 
oxid zurückhalten, sodass ihre extrazellulären Flüssigkeiten 
leicht hyperosmotisch zum Meerwasser sind. Diese Arten haben 
sich an eine Harnstoffkonzentration in den Körperflüssigkei¬ 
ten angepasst, die für andere Wirbeltiere giftig wäre. Haie und 
Rochen haben damit noch immer das Problem, die großen Salz¬ 
mengen ausscheiden zu müssen, die sie mit der Nahrung zu sich 
nehmen. Sie lösen dies mithilfe einer Drüse im Rectum (Rec¬ 
taldrüse), die wie die nasalen Salzdrüsen von Seevögeln aktiv 
NaCl ausscheidet. 


Amphibien sind mehr von Austrocknung 
bedroht als Reptilien 

Die meisten Amphibien leben in oder in der Nähe von Süß¬ 
wasservorkommen und halten sich außerhalb des Wassers in 
feuchten Habitaten auf. Wie Süßwasserfische produzieren die 
meisten Amphibienarten eine große Menge verdünnten Ham 
und halten Mineralionen im Körper zurück. Einige Amphibi¬ 
en haben sich jedoch an Lebensräume angepasst, in denen sie 
Wasser sparen müssen. 

Amphibien, die in sehr trockenen terrestrischen Habitaten le¬ 
ben, haben die Wasserdurchlässigkeit ihrer Haut verringert. 
Einige sezemieren eine wachsartige Substanz, die sie über die 
Hautoberfläche verteilen, um sie wasserabweisend zu machen. 
Mehrere Arten von Schaufelfußkröten, die in ariden Regio¬ 
nen Nordamerikas leben, graben sich in den Boden ein und 
überdauern so die langen Trockenzeiten. Sie verfallen in eine 
Trockenstarre, ein Zustand mit sehr geringer Stoffwechselakti¬ 
vität und daher auch mit geringem Wasserverbrauch. Wenn es 
regnet - möglicherweise nur einmal im Jahr - erwachen die 
Schaufelfußkröten aus ihrer Trockenstarre, beginnen zu fressen 
und laichen ab. Ihre interessanteste Anpassung ist ihre riesige 
Harnblase. Bevor die Schaufelfußkröten in Trockenstarre ver¬ 
fallen, füllen sie ihre Harnblase mit verdünntem Ham, der bis 
zu einem Drittel ihrer Körpermasse ausmachen kann. Dieser 
Harn dient als Wasservorrat und wird während der langen Tro¬ 
ckenstarre allmählich ins Blut reabsorbiert. Die Ureinwohner 
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wussten, wie man die vergrabenen Kröten aufspüren und im 
Notfall als Wasserquelle nutzen kann. 

Sauropsiden, also Reptilien und Vögel, bewohnen Lebensräu¬ 
me, die von rein aquatisch bis zu trocken-heißen Wüsten ran¬ 
gieren. Schlangen, Eidechsen und Vögel gehören sogar zu den 
auffälligsten Bewohnern vieler Wüsten. Drei wichtige Anpas¬ 
sungen haben dafür gesorgt, dass Sauropsiden nicht mehr so 
eng an das Wasser gebunden sind wie die meisten Amphibien 
(► Abschn. 33.4): 

■ Sauropsiden sind Amnioten, die kein Süßwasser brauchen, 
um sich fortzupflanzen. Sie haben eine innere Befruchtung 
und legen beschälte Eier, die den Embryo weitgehend vor 
Wasserverlust durch Verdunstung schützen. 

■ Sauropsiden haben eine trockene, beschuppte Haut, die eben¬ 
falls die Verdunstungsrate herabsetzt. 

■ Sauropsiden scheiden stickstoffhaltige Abfallprodukte in 
Form von relativ fester Harnsäure aus, wozu sie wenig Was¬ 
ser benötigen. 


Säuger können einen hoch konzentrierten Harn 
produzieren 

Säuger bewohnen ganz unterschiedliche Lebensräume, von de¬ 
nen viele spezielle Herausforderungen für das ExkretionsSystem 
darstellen. Die schwierigsten Bedingungen bieten Habitate, in 
denen es kaum Wasser gibt. Säuger verfügen über eine Reihe 
von Anpassungen, um Wasser zu sparen, aber die wichtigste 
dabei ist die Fähigkeit, einen Harn zu produzieren, der stär¬ 
ker konzentriert ist als ihre extrazelluläre Flüssigkeit. Säuger 
können ihren Ham aufgrund von Anpassungen ihrer Nieren 
konzentrieren, die in ►Abschn. 51.5 ausführlich besprochen 
werden. Um zu verstehen, wie diese Anpassungen funktionie¬ 
ren, müssen Sie sich jedoch zunächst mit Bau und Funktion der 
Wirbeltierniere befassen. 


Das Nephron ist die funktionelle Einheit 
der Wirbeltierniere 


Die Bildung von Endham (Urin) im Wirbeltiemephron umfasst 
drei Hauptprozesse (► Abb. 51.7): 

■ Druckfiltration'. Jedes Nephron weist ein dichtes Kapillar¬ 
knäuel auf, das als Glomerulus (Plural: Glomeruli) bezeich¬ 
net wird. Der Glomerulus ist höchst permeabel für Wasser, 
Ionen und kleine Moleküle, aber durch besondere, aufsitzen¬ 
de Zellen, die Podocyten, impermeabel für Makromoleküle 
oder Zellen. Der Blutdruck sorgt für die Bewegung von Was¬ 
ser und darin gelösten niedermolekularen Soluten aus den 
Glomeruluskapillaren durch den Ultrafilter. 

■ Sekretion'. Das Ultrafiltrat fließt aus jedem Glomerulus als 
Primärharn in einen Nierentubulus (Nierenkanälchen). Der 
Primärham wird durch Tubuluszellen, die Substanzen in das 


Q Eine afferente Arteriole 
versorgt den Glome¬ 
rulus mit Blut, das unter 
hohem Druck steht. 


S Der Glomerulus, 

ein Kapillarknäuel, 
ist der Ort der Ultra¬ 
filtration des Blutes. 


I Das Ultrafiltrat 
wird von der 

Bowman-Kapsel 

aufgenommen. 


Sekretion und 
Reabsorption 



s Die Zellen des Nieren¬ 
tubulus verändern die Zu¬ 
sammensetzung des Ultra¬ 
filtrats durch Sekretion und 
Reabsorption von Soluten. 


□ Peritubuläre Kapillaren frans- 
portieren Stoffe zu den Nieren¬ 
tubuli, die in den Harn sezer- 
niert werden, und transportieren 
reabsorbierte Substanzen ab. 


Exkretion 


(0 Der gebildete Endharn der einzelnen 
Nephrone gelangt über Sammel¬ 
rohre in einen gemeinsamen Aus¬ 
führungsgang. 


Endharn 


Abb. 51.7 Das Wirbeltiernephron. Das Nephron der Vertebraten be¬ 
steht aus dem Tubulus (Nierenkanälchen), der mit zwei Kapillarnetzen 
assoziiert ist, den glomerulären und den peritubulären Kapillaren 


Tubuluslumen sezemieren, weiter modifiziert. Das sind Sub¬ 
stanzen, die der Körper regelmäßig ausscheiden muss. 

■ Reabsorption'. Zellen im Nierentubulus modifizieren den Pri¬ 
märharn durch Reabsorption von bestimmten Ionen, Nähr¬ 
stoffen und Wasser, die sie in das Blut zurückführen, 
während sie überschüssige Ionen und Abfallprodukte wie 
Harnstoff im Tubulus zurückhalten. Durch eine weitere 
Reabsorption von Wasser entsteht schließlich der Endham, 
auch einfach Harn oder Urin genannt. 

Activity 51.2 The Vertebrate Nephron 

www. Life 11 e.com/ac51.2 

Blut tritt durch eine afferente Arteriole in die Glomeruluskapil¬ 
laren ein und verlässt sie durch eine efferente Arteriole. Dieses 
kurze Gefäß wird als Arteriole bezeichnet, weil es ein nach¬ 
geordnetes Kapillarbett speist, die peritubulären Kapillaren, 
welche den Tubulus eng umschlingen. Peritubuläre Kapillaren 
transportieren Substanzen zu den Wandzellen des Tubulus, die 
sie in den Harn sezernieren, und transportieren Substanzen ab, 
die diese Zellen aus dem Harn reabsorbieren. 
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a Bowman-Kapsel 

proximaler Tubulus 


b mehrere Glomeruli 

afferente Arteriolen Glomeruli 


c Tubuluszellen 

Podocyt 


Podocytenfortsätze 


Basalmembran 
Kapillarwand 
Fenster (Durchmesser: 100 nm) 


Podocyten Kapillaren Bowman-Kapsel 

d Aufbau des glomerulären Ultrafilters 


Ultrafiltrat 


Blut 


/ \ 

Eine menschliche Niere enthält ca. 

1 Mio. Glomeruli bzw. Nephrone. Ein 
Glomerulus hat einen Durchmesser 
von durchschnittlich 215 pm. 

V_____y 


/ \ 

Die Podocytenfortsätze bilden ein 
Molekularsieb mit einer Porengröße 
von ca. 4 nm. 

V_y 


Abb. 51.8 Eine Reise durch das Nephron. Diese digital colorierten REM-Aufnahmen illustrieren die anatomische Basis der Druckfiltration des 
Blutes in den Nieren, a Dieser Querschnitt zeigt unten einen Glomerulus und die Tubuluszellen, die die umgebende Bowman-Kapsel bilden, b In 
diesem Präparat, das nur die Blutgefäße zeigt (das Tubulusgewebe wurde entfernt), erscheinen die Glomeruli als Kapillarknäuel, die von Arterio¬ 
len versorgt werden, c Eine stärkere Vergrößerung eines Glomerulus mit intakten Tubuluszellen zeigt die Podocyten, die sich um die glomerulären 
Kapillaren schmiegen, d In dieser TEM-Aufnahme sind die drei Schichten des Ultrafilters des Glomerulus zu sehen: die gefensterten Endothelzel¬ 
len der Kapillaren, das Netzwerk aus Kollagenfasern, das die Basalmembran bildet, und die Filtrationsschlitze zwischen den Podocytenfortsätzen. 
Alle drei Schichten tragen negative Ladungen, was dazu beiträgt, dass Proteinmoleküle nicht passieren können 


Blut wird in die Bowman-Kapsel filtriert 

Der Tubulus (Tubulus renalis, Nierenkanälchen) des Nephrons 
beginnt mit der Bowman-Kapsel (►Abb. 51.7), die den Glo¬ 
merulus umgibt (►Abb. 51.8a,b). Der Glomerulus scheint in 
die Bowman-Kapsel gedrückt zu sein wie eine Faust in einen 
aufgeblasenen Luftballon. Die Zellen der Kapsel, die in direk¬ 
tem Kontakt mit den glomerulären Kapillaren stehen, werden als 
Podocyten (Füßchenzellen) bezeichnet (►Abb. 51.8c). Diese 
hoch spezialisierten Zellen weisen zahlreiche primäre Ausläu¬ 
fer auf, die wiederum Hunderte von dünnen, fingerförmigen, 
sekundären Ausläufern tragen. Die Podocyten schmiegen sich 
so eng rund um die Kapillaren, dass ihre sekundären Ausläufer 
ineinandergreifen und die Kapillaren vollständig bedecken. 

Die löchrigen (fenestrierten) Wände der Kapillaren (► Abschn. 
49.4), die Basalmembran des Kapillarendothels und die Po¬ 
docyten der Bowman-Kapsel wirken zusammen als Ultrafilter. 
Die ca. lOOnm weiten Fenster in den Kapillarwänden und 
das Maschen werk der Basalmembran halten die Blutzellen zu¬ 
rück. Die 40 nm weiten Schlitze zwischen den fingerförmigen, 
sekundären Fortsätzen der Podocyten sind durch ein Protein 


(Nephrin) auf 4 nm große Poren verengt. Diese verhindern, dass 
Makromoleküle, insbesondere Proteine, die Kapillaren verlas¬ 
sen (► Abb. 51.8d). 

Das Blut wird von dem in der afferenten Arteriole herrschen¬ 
den arteriellen Blutdruck durch den Ultrafilter gepresst. Die 
glomeruläre Filtrationsrate ist hoch, weil der Blutdruck in den 
glomerulären Kapillaren ungewöhnlich hoch ist und weil die 
Kapillaren des Glomerulus zusammen mit den Podocyten, die 
sie bedecken, durchlässiger für Wasser sind als andere Kapillar¬ 
netze im Körper. 

Das Ultrafiltrat, also die durchtretende Flüssigkeit, entspricht in 
seiner Zusammensetzung etwa dem Blutplasma, außer dass ihm 
die Plasmaproteine fehlen. Diese bleiben zusammen mit den 
Blutzellen im Blut. Das Ultrafiltrat ist der Primärharn, auch 
Nierenfiltrat genannt. 

Wie Sie sich erinnern, bilden die marinen Knochenfische sehr 
wenig Harn. Die Erklärung dafür ist, dass ihre Nieren nur 
wenige oder gar keine Glomeruli aufweisen. Die Nieren der 
Süßwasserfische besitzen dagegen viele Glomeruli, und der pro¬ 
duzierte Harn ist reichlich und sehr dünn. 
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Die Nierentubuli wandeln den Primärharn 
in Endharn um 

Reabsorption und Sekretion im Nierentubulus führen dazu, dass 
sich die Zusammensetzung des Primärhams stark verändert, 
während er in Richtung Sammelrohr fließt. Die Tubuluszellen 
gewinnen gewisse Moleküle aktiv aus dem Harn zurück. Sie 
werden wieder in das Blut abgegeben, das durch die peritu¬ 
bulären Kapillaren strömt. Zum Beispiel werden Glucose und 
Aminosäuren reabsorbiert. Auch der größte Teil des NaCl wird 
zurückgewonnen. Andere Substanzen im Blut der peritubulären 
Kapillaren werden aktiv in den Harn sezerniert. Ein Beispiel ist 
die p-Aminohippursäure (pczra-Aminohippursäure, PAH), die in 
der Leber aus Benzoesäure, einem häufigen Nahrungskonser¬ 
vierungsmittel, synthetisiert wird. Wegen der Vorgänge in den 
Nierentubuli unterscheidet sich die Flüssigkeit, die die Niere als 
Endharn (Sekundärharn, Urin) verlässt, in ihrer Zusammenset¬ 
zung deutlich vom ursprünglichen Ultrafiltrat, dem Primärham. 

51.4 Wiederholung 

Die Niere ist das wichtigste Exkretionsorgan der Wir¬ 
beltiere. Ihre funktionelle Einheit ist das Nephron, zu 
dem ein Glomerulus gehört, der das Blut filtriert, und 
ein Nierentubulus, der Solute sezerniert und reabsorbiert 
und das Ultrafiltrat modifiziert, sodass aus Primärharn 
Endham entsteht. An Süßwasserfischen kann man be¬ 
obachten, dass sich das Nephron entwickelt hat, um 
überschüssiges Wasser auszuscheiden, während wertvolle 
Solute zurückgehalten werden. Wirbeltiere zeigen ver¬ 
schiedene Anpassungen, um Wasser einzusparen. Marine 
Knochenfische bilden sehr wenig Ham, geben aber stick¬ 
stoffhaltige Abfallprodukte in Form von Ammoniak über 
die Kiemen ab und scheiden auch Mineralionen über die 
Kiemen aus. Marine Knorpelfische bilden Harnstoff und 
halten ihn zurück, sodass ihre extrazelluläre Flüssigkeit 
hyperosmotisch zur Umgebung ist. Deshalb nehmen sie 
durch Osmose Wasser auf. Viele terrestrische Wirbeltiere 
halten Wasser zurück, indem sie stickstoffhaltige Abfall¬ 
produkte als Harnsäure ausscheiden, den Wasserverlust 
durch Verdunstung minimieren und aktiv Mineralionen 
sezernieren. Säugetiere können Wasser einsparen, indem 
sie einen Harn bilden, der konzentrierter ist als ihre extra¬ 
zelluläre Flüssigkeit. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Anpassungen in den anatomischen Merkmalen und im 
Verhalten von Amphibien und Reptilien erläutern kön¬ 
nen, die den Wasserverlust minimieren. 

■ die Organisation der Blutgefäße im Nephron beschrei¬ 
ben können. 

■ erläutern können, wie Blutplasma aus den Kapillaren 
des Glomerulus in die Bowman-Kapsel ultrafiltriert 
wird. 


■ erläutern können, warum sich die Zusammensetzung 
des Ultrafiltrats verändert, während es das Nephron 
passiert. 


_ 7 _ 

1. Wie hängt die Notwendigkeit des Wassersparens mit der 
Evolution der inneren Befruchtung zusammen? 

2. Welche Rolle spielen die afferenten und efferenten Arterio- 
len im Nephron? 

3. Was sind die anatomischen Komponenten des glomerulären 
Ultrafilters? 

4. Wie kommt es dazu, dass sich die Zusammensetzung des 
Urins von der Zusammensetzung des Blutes unterscheidet? 


Die Anpassungen, die es der Säugemiere ermöglichen, einen zur 
extrazellulären Flüssigkeit hyperosmotischen Ham zu produzie¬ 
ren, waren ein wichtiger Schritt in der Evolution der Säugetiere, 
und sie wurden weitgehend durch Veränderungen im Bau und in 
den regionalen Funktionen der Nierentubuli erreicht. Aufgrund 
dieser Veränderungen entwickelte sich aus einer Niere, die Was¬ 
ser ausscheidet, eine Niere, die Wasser zurückhält. 

51.5 Die Säugerniere kann einen 
konzentrierten Harn erzeugen 

Säuger haben eine hohe Körpertemperatur und eine hohe Stoff¬ 
wechselrate und laufen daher potenziell Gefahr, durch Schwit¬ 
zen oder Hecheln rasch viel Wasser zu verlieren. Zudem bilden 
sie viel Harnstoff, der über den Ham entsorgt werden muss. 
Dank eines Exkretionssystems, das den Wasserverlust niedrig 
hält, wurde es vielen dieser sehr aktiven Arten möglich, aride 
Lebensräume zu besiedeln. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Jedes Nephron ist in der Niere so angeordnet, dass der Glome- 
rulus mit der Bowman-Kapsel, der proximale Tubulus und der 
distale Tubulus in der Rindenschicht liegen, während sich die 
Henle-Schleife und das Sammelrohr in der Markschicht befinden. 

■ Der größte Teil des Ultrafiltrats wird in den proximalen Tubuli 
isoosmotisch reabsorbiert. 

■ Die Henle-Schleifen erzeugen durch eine Gegenstrommultiplika¬ 
tion einen osmotischen Gradienten in der interstitiellen Flüssig¬ 
keit. 

■ Wenn der Harn das Sammelrohr passiert, kann Wasser in die 
interstitielle Flüssigkeit reabsorbiert werden, um einen konzen¬ 
trierteren Harn zu bilden. 

■ Die Säugerniere reguliert in Verbindung mit der Lunge den pH- 
Wert der interstitiellen Flüssigkeit. 

Media Clip 51.1 Inside the Bladder 

www. Life 11 e.com/mc51.1 
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a Organe des Exkretionssystems b Querschnitt durch die Niere 


Rinde 

(Cortex) 



Mark 
(Medulla) 



Nieren 
Pyramide 

Harnleiter 


c Nephron in einer Säugerniere 

Glomerulus 


Bowman 
Kapsel 

proximaler 
Tubulus 

peritubuläre 
Kapillaren 

Henle-Schleife 
(dickes Segment 
des aufsteigen¬ 
den Astes) 


afferente Arteriole 

efferente Arteriole 

% 


cortikales 

Nephron 

(kurze 

Schleife) 


Henle-Schleife 
(dünnes Segment 
des aufsteigen¬ 
den Astes) 

Henle-Schleife 
(absteigender Ast) 

Vasa recta 
(Kapillaren) 



Abb. 51.9 Das Exkretionssystem des Menschen, a Die Nieren des Menschen liegen im mittleren Rückenbereich direkt hinter der Wand der 
Bauchhöhle. Die Nebennieren (► Abb. 40.15) liegen oberhalb der Nieren. Sie bilden das Hormon Aldosteron, das eine Rolle bei der Regulation der 
Nierenfunktion spielt, b Eine komplexe innere Gewebestruktur ist die Basis der Nierenfunktion. Einige Teile des Nephrons liegen im Außenbereich 
des Organs, der Rindenschicht (Cortex), andere im Innenbereich, der Markschicht (Medulla). c Die Glomeruli und die proximalen und distalen 
Tubuli befinden sich in der Nierenrinde. Die Henle-Schleifen steigen parallel als gerade Abschnitte in das Mark ab und wieder in die Rinde auf. 
Die Sammelrohre verlaufen von der Nierenrinde zur inneren Oberfläche des Nierenmarks, wo sie sich in den Harnleiter öffnen. Die Vasa recta 
sind peritubuläre Kapillaren, die parallel zu den Henle-Schleifen verlaufen. Sie sind für Mineralionen und Wasser durchlässig 


Die Nieren produzieren Urin, 

der in der Harnblase gespeichert wird 

Die ExkretionsSysteme von Säugern ähneln sich, daher kann 
hier das Exkretionssystem es Menschen als Beispiel dienen. 
Der Mensch hat zwei Nieren, die direkt hinter der Bauchhöh¬ 
le in Höhe der Rückenmitte liegen (►Abb. 51.9a). Jede Niere 
druckfiltriert Blut, verarbeitet das Ultrafiltrat zu Endham (Urin) 
und entlässt diesen über das Nierenbecken in einen Gang, den 
Harnleiter (Ureter). Der Harnleiter einer jeden Niere führt zur 
Harnblase, wo der Ham gespeichert wird, bis er durch die 
Harnröhre (Urethra) ausgeschieden wird. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 51.9: Wie ist das Verhältnis der Blutosmolarität 
in den Vasa recta zur Osmolarität der interstitiellen Flüssigkeit 
in den verschiedenen Bereichen des Nierenmarks? 


Activity 51.3 The Human Excretory System 

www. Life 11 e.com/ac51.3 

Zwei Sphinkter, welche die Basis der Harnröhre umschließen, 
kontrollieren den Zeitpunkt der Harnabgabe (Miktion). Einer 


dieser Sphinkter ist ein glatter Muskel und wird vom autono¬ 
men Nervensystem kontrolliert. Wenn sich die Harnblase füllt, 
lösen Dehnungsrezeptoren in der Blasenwand einen spinalen 
Reflex aus, der diesen Sphinkter entspannt. Dieser Reflex stellt 
bei Kleinkindern die einzige Miktionskontrolle dar, daher ih¬ 
re wiederholten „Missgeschicke“. Der andere Spinkter ist ein 
quergestreifter Muskel und wird vom willkürlichen Nervensys¬ 
tem kontrolliert. Wenn die Blase sehr voll ist, kann nur eine 
bewusste Willensanstrengung die Hamabgabe verhindern. Die 
Kontrolle dieses Sphinkters wird im Kleinkindalter erlernt. 

Die Nephrone sind in der Niere 
regelmäßig angeordnet 

Die Niere ist bohnenförmig; schneidet man sie der Länge 
nach auf und klappt sie wie zwei Hälften auseinander, wird 
ihr anatomischer Aufbau sichtbar (►Abb. 51.9b). Harnleiter, 
Nierenarterie und Nierenvene treten auf der konkaven (ein- 
gedellten) Seite in die Niere ein. Der Harnleiter erstreckt sich 
mit mehreren Ästen in die Niere, deren Endigungen Nierenge¬ 
webe umschließen, das als Nierenpyramide bezeichnet wird. 
Die Nierenpyramiden bauen den inneren Kern oder das Nieren¬ 
mark (Medulla renalis) auf. Das Nierenmark ist von Gewebe 
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umgeben, der Nierenrinde (Cortex renalis), die ein granuläres 
Aussehen aufweist. Im Bereich zwischen Rinde und Mark spal¬ 
tet sich die Nierenarterie in zahlreiche Arteriolen auf, die die 
Nephrone versorgen. In derselben Region sammelt die Nieren¬ 
vene das Blut aus den zahlreichen Venolen, die das Blut aus den 
peritubulären Kapillaren abführen. 

Die Nephrone sind innerhalb der Niere sehr regelmäßig ange¬ 
ordnet. Sämtliche Glomeruli mit ihren Bowman-Kapseln liegen 
in der Nierenrinde. Der erste Abschnitt eines Nierentubulus wird 
als (gewundener) proximaler Tubulus bezeichnet, weil er pro¬ 
ximal, das heißt nahe, am Glomerulus liegt, dem Bildungsort 
des Ultrafiltrats (► Abb. 51.9c). Sämtliche proximalen Tubuli 
befinden sich ebenfalls in der Nierenrinde. 

An einer bestimmten Stelle steigt der Tubulus geradewegs ins 
Nierenmark hinab. Im Nierenmark macht er eine Haarnadelkur¬ 
ve und steigt direkt wieder zur Rindenschicht auf; dabei bildet 
er die Henle-Schleife. Manche Nephrone haben längere Henle- 
Schleifen als andere. Rund 20-30% der Nephrone des Men¬ 
schen, die tief in der Rinde (also nahe an der Grenze zum Mark) 
liegende Glomeruli aufweisen, haben lange Henle-Schleifen, 
die bis weit in das Mark hineinreichen. Nephrone, deren Glo¬ 
meruli weiter oben in der Nierenrinde liegen, haben in der Regel 
kürzere Henle-Schleifen, die nur wenig ins Nierenmark ziehen. 
Wie Sie noch sehen werden, stellen die langen Schleifen die ent¬ 
scheidende Anpassung des Säugernephrons dar, die es der Niere 
ermöglicht, den Harn zu konzentrieren. 

Wo der aufsteigende Ast der Henle-Schleife die Rindenschicht 
erreicht, wird er zum (gewundenen) distalen Tubulus - distal 
(d. h. fern) deshalb, weil der Tubulus weiter vom Glomerulus 
entfernt liegt. Die distalen Tubuli vieler Nephrone münden in 
der Nierenrinde in ein gemeinsames Sammelrohr. Die Sam¬ 
melrohre laufen dann parallel zu den Henle-Schleifen durch 
die Nierenpyramiden abwärts und leeren sich in ein trichter¬ 
förmiges Nierenbecken. Bereiche des Nierenbeckens, die jede 
Nierenpyramide umgeben, vereinigen sich und verlassen die 
Niere als Harnleiter (► Abb. 51.9b). 

Die Blutgefäße in der Niere sind parallel zu den Nephronen an¬ 
geordnet (►Abb. 51.9c). Immer kleinere Gefäße zweigen von 
der Nierenarterie ab, ziehen in die Rindenschicht und bilden 
die afferenten Arteriolen, die jedem Glomerulus Blut zuführen. 
Entleert wird jeder Glomerulus anschließend von einer efferen¬ 
ten Arteriole, die sich in peritubuläre Kapillaren auffächert, von 
denen die meisten die in der Rindenschicht liegenden Abschnit¬ 
te der Nierentubuli umgeben. Wie Sie gesehen haben, erlaubt 
die enge Verbindung zwischen glomerulären und peritubulären 
Kapillaren Austauschprozesse zwischen dem Blut und den spe¬ 
zialisierten Bereichen des Nierentubulus. 

Einige peritubuläre Kapillaren verlaufen parallel zu den Henle- 
Schleifen und den Sammelrohren in der Markschicht und bil¬ 
den ein vaskuläres Maschenwerk, das als Vasa recta bezeichnet 
wird. Sämtliche peritubulären Kapillaren eines Nephrons mün¬ 
den gemeinsam in eine Venole, die sich mit den Venolen anderer 
Nephrone vereinigt; das gemeinsame Gefäß zieht schließlich zur 
Nierenvene. Wie Sie sehen werden, hängt die Fähigkeit der Säu¬ 
gerniere zur Hamkonzentration von der WasserreabSorption im 
Nierenmark ab, und die Vasa recta sind die Gefäße, über die dieses 
Wasser aus dem Nierenmark in den Blutkreislauf zurückgelangt. 


Der größte Teil des glomerulären Ultrafiltrats 
wird im proximalen Tubulus zurückgewonnen 

Der größte Teil des Wassers und der Solute, die aus dem Glome¬ 
rulus ultrafiltriert wurden, wird reabsorbiert und gelangt nicht 
in den Endham. Das ergibt sich aus einem Vergleich der Filtra¬ 
tionsrate der Glomeruli und der Rate der Harnproduktion. Die 
Nieren erhalten rund 11 Blut pro Minute; das macht 15001 Blut 
pro Tag. Wie viel davon wird von den Glomeruli in die Nie¬ 
rentubuli ultrafiltriert? Die Antwort lautet: etwa 12%. Das ist 
noch immer eine ganze Menge - 1801 Primärharn pro Tag. Da 
wir in der Regel pro Tag 2-31 Endharn aus scheiden, werden an¬ 
nähernd 98 % des FlüssigkeitsVolumens des Primärharns in das 
Blut zurückgeführt. Wo und wie wird diese enorme Wassermen¬ 
ge reabsorbiert? 

Der proximale Tubulus sorgt für den größten Teil der Rück¬ 
gewinnung von Wasser und Soluten aus dem Primärharn. Die 
Zellen dieses Tubulusabschnitts tragen auf ihrer apikalen (dem 
Tubuluslumen zugewandten) Oberfläche zahlreiche Mikrovilli, 
welche die Reabsorptionsfläche deutlich erhöhen. Zudem sind 
diese Zellen reich an Mitochondrien - ein Hinweis darauf, dass 
sie metabolisch sehr aktiv sind. Sie transportieren vor allem Na + 
aktiv aus dem Primärham in das Interstitium, CU folgt passiv 
nach. Zudem werden fast alle Glucose- und Aminosäuremo¬ 
leküle, die aus dem Blut filtriert werden, von den Zellen des 
proximalen Tubulus aktiv reabsorbiert und in die interstitielle 
Flüssigkeit transportiert. Dieser aktive Soluttransport führt da¬ 
zu, dass Wasser osmotisch nachgezogen wird. Das Wasser und 
die Solute, die auf diese Weise in die interstitielle Flüssigkeit ge¬ 
langen, werden von den peritubulären Kapillaren aufgenommen 
und in das venöse Blut rückgeführt. Diese sehr stoffwechselin¬ 
tensiven Prozesse führen zu einer Reabsorption von über 75 % 
der Flüssigkeit, die anfangs in das Nephron gelangt. 

Trotz des großen Volumens des vom proximalen Tubulus reab- 
sorbierten Wassers verändert sich die Gesamtosmolarität des 
Nierenfiltrats nicht, da auch entsprechende Mengen an Soluten 
reabsorbiert werden. Daher wird der Prozess, der in den pro¬ 
ximalen Tubuluszellen abläuft, als isoosmotische Reabsorption 
bezeichnet. Die Flüssigkeit, die in die Henle-Schleife eintritt, 
hat dieselbe Osmolarität wie das Blutplasma, wenn ihre Zusam¬ 
mensetzung auch eine andere ist. Wie kommt es dann, dass die 
Nieren einen Endham produzieren, der konzentrierter als das 
Blutplasma ist? 

Die Henle-Schleife erzeugt im Nierenmark 
einen osmotischen Gradienten 

Menschen können einen Ham produzieren, dessen Konzen¬ 
tration viermal so hoch ist wie die ihres Blutplasmas. Die 
Vampirfledermaus, der Sie in der Einleitung zu diesem Kapi¬ 
tel (► „Faszination Forschung: Wie Vampirfledermäuse Blut als 
schnelle Mahlzeit verwerten“) begegnet sind, kann einen Ham 
erzeugen, der 15-mal höher konzentriert ist als ihr Blutplas¬ 
ma (► „Experiment: Wie können Vampirfledermäuse Blut als 
schnelle Mahlzeit verwerten?“). Diese Fähigkeit der Säuger- 
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Rindenschicht 


Primärharn proximaler 
(300 mosm/l) Tubulus 



Diffusion (Osmose) 
aktiver Transport 
Flüssigkeitsstrom 


Sammelrohr 


Das dicke Segment des aufsteigenden Astes der 
Henle-Schleife pumpt NaCI aus dem Harn in die 
interstitielle Flüssigkeit. Wasser kann den abstei¬ 
genden Ast nicht verlassen, deshalb sammelt sich 
NaCI in der interstitiellen Flüssigkeit. 


Die daraus resultierende, höhere Osmolarität der 
interstitiellen Flüssigkeit führt zu einer osmotischen 
Resorption von Wasser aus dem dünnen abstei¬ 
genden Ast der Henle-Schleife, wodurch sich der 
Harn, der in den aufsteigenden Ast eintritt, 
konzentriert. 


Die Zusammensetzung des Endhams wird durch 
Sekretion und Reabsorption von Soluten im dis¬ 
talen Tubulus genau kontrolliert. 


Die Flüssigkeit, die durch das Sammelrohr fließt, 
ist weniger stark konzentriert als die umgebende 
interstitielle Flüssigkeit. Daher wird Wasser osmo¬ 
tisch herausgezogen. 


Wasser, das aus dem absteigenden Ast der Henle- 
Schleife und dem Sammelgang reabsorbiert wird, 
verlässt die Markschicht durch die Vasa recta. 


Der untere Teil des Sammelrohrs ist für Harnstoff 
permeabel, der in die interstitielle Flüssigkeit abge¬ 
geben wird und von dort wieder in die Henle- 
Schleife gelangt. Auf diese Weise trägt er zum os¬ 
motischen Gradienten in der Markschicht bei. 


Endharn 
(1200 mosm/l) 


Abb. 51.10 Wie der Harn konzentriert wird. Das System zur Gegenstrommultiplikation ermöglicht der Säugerniere, einen Harn zu produzieren, 
der weitaus stärker konzentriert ist als das Blutplasma. Die Zusammensetzung - aber nicht die Konzentration - des Ultraültrats verändert sich im 
proximalen Tubulus, wo für den Körper wichtige Stoffe (wie NaCI) reabsorbiert werden. Der größte Teil der Wasserreabsorption erfolgt osmotisch. 
Der Prozess der Harnkonzentrierung beginnt im dicken aufsteigenden Ast der Henle-Schleife, der NaCI reabsorbiert, aber für Wasser impermeabel 
ist. Dieses reabsorbierte NaCI erzeugt eine Osmolarität, die Wasser aus dem absteigenden Ast zieht. NaCI kann auch in den dünnen absteigenden 
Ast diffundieren, sodass die Flüssigkeit in diesem Ast konzentrierter wird. Durch diesen kontinuierlichen Prozess wird ein osmotischer Gradient in 
der interstitiellen Flüssigkeit der Markschicht erzeugt, wie der dortige Farbverlauf verdeutlicht. Wenn der Harn im Sammelrohr diesen osmotischen 
Gradienten passiert, verliert er auf osmotischem Weg Wasser und wird konzentrierter, wie der Farbverlauf im Sammelrohr zeigt. Der Endharn kann 
fast dieselbe Konzentration erreichen wie die interstitielle Flüssigkeit der inneren Markschicht 


niere zur Hamkonzentration basiert auf der anatomischen An¬ 
ordnung der Henle-Schleifen, die eine Gegenstrommultiplika¬ 
tion bewirkt. Der Begriff „Gegenstrom“ bezieht sich auf die 
Tatsache, dass der Harn im absteigenden Ast der Schleife in die 
entgegengesetzte Richtung wie die Flüssigkeit im aufsteigen¬ 
den Ast fließt. „Multiplizierend“ wirkt dieses System, indem es 
in der Markschicht der Niere einen osmotischen Gradienten von 
Soluten und damit einen osmotischen Gradienten erzeugt, der 
letztlich durch massiven Wasserentzug die Konzentration bezie¬ 
hungsweise Osmolarität des Endhams vervielfacht. 


Die Henle-Schleifen produzieren nicht selbst einen konzentrier¬ 
ten Ham; vielmehr erhöhen sie allmählich die Osmolarität der 
interstitiellen Flüssigkeit in der Markschicht. Beim Menschen 
weist die interstitielle Flüssigkeit dort, wo das Mark an die Rin¬ 
de grenzt, eine Osmolarität von etwa 300 mosm/l auf (entspricht 
der Osmolarität des Blutplasmas); in der Nähe der Haarnadel¬ 
kurve der Henle-Schleife kann die Osmolarität auf das Vierfa¬ 
che ansteigen, also auf rund 1200mosm/l (►Abb. 51.10). Wie 
erzeugt die Schleife diesen Effekt? 
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Experiment: Wie können Vampirfledermäuse Blut als schnelle Mahlzeit 
verwerten? 

Originalliteratur: Busch C (1988) Comp Biochem PhysiolA 90: 141-146 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: Wie Vampirfledermäuse 
Blut als schnelle Mahlzeit verwerten“) haben Sie erfahren, dass Vampirfledermäuse nur 
einmal am Tag Nahrung zu sich nehmen. Bei Sonnenuntergang fliegen sie aus und suchen 
sich ein Opfer. Nach der Mahlzeit kehren sie zu ihrem Ruheplatz zurück. Diese nächtli¬ 
che Exkursion dauert gewöhnlich weniger als 2 h. Deshalb müssen diese kleinen Tiere in 
sehr kurzer Zeit ein ausreichendes Volumen ihrer Blutnahrung zu sich nehmen, um für die 
nächsten 22 h mit Energie und Wasser versorgt zu sein. Wie schaffen sie das? 

Hypothese 

Vampirfledermäuse steigern die Nahrungsaufnahme und erhalten ihre Flugfähigkeit, indem 
sie sofort das meiste Wasser ausscheiden, das in ihrer Blutmahlzeit enthalten war. Während 
sie später ihre proteinhaltige Mahlzeit verdauen, bilden sie einen hoch konzentrierten Ham, 
um Wasser zu sparen. 

Methode 

1. Einer Kolonie von Vampirfledermäusen in menschlicher Obhut wurde einmal täglich für 
2 h eine Mahlzeit aus Rinderblut angeboten. So wurde die natürliche Nahrungsaufnahme 
nachgeahmt. 

2. Die Fledermäuse hatten keinen Zugang zu Trinkwasser. 

3. Die Mengen des täglich aufgenommenen Blutes und das daraufhin ausgeschiedene 
Harnvolumen sowie die Harnkonzentration im zeitlichen Verlauf wurden ermittelt. 

Ergebnisse 

In der ► Tabelle ist das durchschnittlichen Körpergewicht von neun Vampirfledermäusen 
sowie die durchschnittlichen Blutmenge aufgeführt, die sie während eines Zeitraums von 
fünf bis acht Tagen aufnahmen. 


durchschnittliches Körpergewicht (g) 

durchschnittliche aufgenommene Blutmenge (g) 

25,0 

19,7 

26,3 

11,3 

26,4 

13,6 

28,6 

16,8 

29,6 

15,7 

30,3 

17,8 

32,4 

24,7 

36,0 

24,4 

36,2 

18,6 


Schlussfolgerung 

Während der kurzen täglichen Nahrungsaufnahme nehmen Vampirfledermäuse im Schnitt 
eine Blutmenge auf, die 60 % ihres Körpergewichts entspricht. 
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Blick in die Daten: Wie können Vampirfledermäuse Blut als schnelle Mahlzeit verwerten? 


Die Fledermäuse nehmen eine Blutmenge auf, die 60 % ihres 
Körpergewichts entspricht, und müssen trotzdem flugfähig 
bleiben. Deshalb scheiden sie rasch einen großen Anteil 
des Wassers aus, das in ihrer Nahrung enthalten ist. Eine 
Woche lang wurden der zeitliche Verlauf des Harnflusses 
und die Hamkonzentration während und nach der tägli¬ 
chen Fütterung bei drei Vampirfledermäusen gemessen und 
Durchschnittswerte ermittelt (► Tabelle). Tragen Sie sowohl 
die Harnflussrate als auch die Harnosmolarität im Verlauf der 
Zeit in einem Diagramm auf. 

Aufgaben 

1. Ermitteln Sie die durchschnittlichen Harnmengen, die 
während der ersten Stunde nach dem Beginn der Nah¬ 
rungsaufnahme ausgeschieden wurden. Nehmen Sie an, 
dass die aufgenommene Blutmenge 60 % des Körperge¬ 
wichts von 30 g entspricht. Welcher prozentuale Anteil 
des aufgenommenen Volumens wurde während dieser 
ersten Stunde ausgeschieden? 

2. Gehen Sie davon aus, dass die normale Osmolarität der in¬ 
terstitiellen Flüssigkeit bei einem Säugetier 300 mosm/1 


beträgt, und berechnen Sie den maximalen Konzentrati¬ 
onsfaktor bei den Vampirfledermäusen. 

3. Bei den Angaben zur Osmolarität des Harns fehlen drei 
Werte. Wäre es vertretbar, im erstellten Diagramm den 
Wert nach 90 min und den Wert nach 330 min mit einer 
geraden Linie zu verbinden? Begründen Sie Ihre Antwort. 


Zeit nach Beginn 
der Fütterung (min) 

durchschnittliche 
Harnflussrate (g/g 
Körpergewicht / h) 

durchschnittliche 
Osmolarität des 
Harns (osm/1) 

10 

0,13 

0,5 

20 

0,24 

0,25 

45 

0,16 

0,40 

90 

0,05 

0,70 

150 

0,01 

- 

210 

0,01 

- 

270 

0,005 

- 

330 

0,003 

3,3 

390 

0,02 

3,4 


- keine Daten vorhanden 


_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 51.10: Was würde ein Medikament (ein Schlei¬ 
fendiuretikum) bewirken, das den Na + -Transport aus dem di¬ 
cken auf steigenden Ast der Henle-Schleife blockiert? 


Animation 51.1 The Mammalian Kidney 

www.Life 11 e.com/a51.1 

Die Zellen in den einzelnen Abschnitten der Henle-Schleife un¬ 
terscheiden sich anatomisch und funktionell. Die Zellen des 
absteigenden Astes und die ersten Zellen des aufsteigenden 
Astes sind dünn, ohne Mikrovilli und mit nur wenigen Mito- 
chondrien ausgestattet. Sie sind nicht auf den Transport von 
Substanzen eingerichtet. Ein Stück weiter oben im aufsteigen¬ 
den Ast schließen sich Zellen an, die auf aktiven Transport 
spezialisiert sind. Diese Zellen sind dick und besitzen zahlrei¬ 
che Mitochondrien. Entsprechend wird die Henle-Schleife in 
den dünnen absteigenden Ast, das dünne Segment des aufstei¬ 
genden Astes und das dicke Segment des aufsteigenden Astes 
eingeteilt (► Abb. 51.9c). 

Die Gegenstrommultiplikation ist vielleicht am einfachsten zu 
verstehen, wenn Sie sich zuerst die Ereignisse ansehen, die 
sich im dicken Segment des aufsteigenden Astes abspielen 
(►Abb. 51.10, Nr. 1). Die Zellen im dicken Segment des auf¬ 
steigenden Astes reabsorbieren aktiv Na + und CI“ aus dem 
dortigen Harn und transportieren diese Ionen in die interstitielle 
Flüssigkeit. Das dicke aufsteigende Segment ist für Wasser nicht 
permeabel, daher erhöht die Reabsorption von Na + und CI“ aus 
dem dortigen Ham die Konzentration dieser Solute in der um¬ 


gebenden interstitiellen Flüssigkeit und senkt die Konzentration 
des nun in den distalen Tubulus eintretenden Harns. 

Der dünne absteigende Ast ist hingegen für Wasser sehr gut 
durchlässig, für Na + und CI“ jedoch kaum. Da die lokale in¬ 
terstitielle Flüssigkeit durch das aus dem benachbarten, dicken 
aufsteigenden Ast reabsorbierte Na + und CD stärker konzen¬ 
triert ist, wird Wasser osmotisch aus dem im absteigenden Ast 
befindlichen Harn gezogen. Daher wird der Harn im absteigen¬ 
den Ast, während er in Richtung Haarnadelkurve am Boden der 
Markschicht strömt, immer stärker konzentriert (► Abb. 51.10, 
Nr. 2). 

Das dünne Segment des aufsteigenden Astes ist wie das dicke 
Segment des aufsteigenden Astes für Wasser nicht durchlässig, 
wohl aber für Na + und CD. Im dünnen Segment des aufsteigen¬ 
den Astes ist der Ham stärker konzentriert als die interstitielle 
Flüssigkeit rund herum; daher diffundieren Na + und CD hinaus. 
Sobald der Harn das dicke Segment des aufsteigenden Astes er¬ 
reicht, geht der aktive Transport von Na + und CD aus dem Harn 
in die interstitielle Flüssigkeit weiter. 

Infolge der gerade beschriebenen Prozesse ist der Ham, der 
in den distalen Tubulus gelangt, weniger konzentriert als das 
Blutplasma (►Abb. 51.10, Nr. 3), und die in der Markschicht 
verbliebenen Solute haben in der interstitiellen Flüssigkeit einen 
osmotischen Gradienten erzeugt (in ►Abb. 51.10 angedeutet 
durch den Färb verlauf im Hintergrund). 

Sie fragen sich vielleicht, warum der Blutfluss durch die 
Markschicht den osmotischen Gradienten, der von den Henle- 
Schleifen aufgebaut wird, nicht gleich wieder auswäscht. Die 
parallele Anordnung der absteigenden und aufsteigenden peri- 
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tubulären Kapillaren - der Vasa recta - in der Markschicht hilft, 
den osmotischen Gradienten dort aufrechtzuerhalten. Diese Ka¬ 
pillaren sind für Mineralionen wie auch für Wasser permeabel. 
Wenn das Blut also den absteigenden Ast der Vasa recta hin¬ 
ab in die zunehmend konzentrierte interstitielle Flüssigkeit der 
Markschicht strömt, verliert es Wasser und gewinnt Solute. 
Strömt das Blut vom Boden der Markschicht im auf steigenden 
Ast der Vasa recta nach oben, geschieht das Gegenteil (Wasser 
wird gewonnen und Solute gehen verloren), weil nun das Blut 
konzentrierter ist als die umgebende interstitielle Flüssigkeit 
(► Abb. 51.10, Nr. 4-6). Die Dynamik dieses Gegenstromaus- 
tauschs von Mineralionen und Wasser zwischen dem Blut in 
den Vasa recta und der interstitiellen Flüssigkeit führt zu einer 
geringen Nettoveränderung in der Zusammensetzung der inter¬ 
stitiellen Flüssigkeit in der Markschicht. 


Die Wasserpermeabilität der Nierentubuli 
hängt von Wasserkanälen ab 

Wie Sie gerade gesehen haben, sind einige Tubulusregionen, 
wie der proximale Tubulus, sehr wasserdurchlässig, während 
andere, wie der dicke aufsteigende Ast der Henle-Schleife, was¬ 
serundurchlässig sind. Wie kommt es zu solchen Unterschieden 
in der Wasserpermeabilität in verschiedenen Abschnitte des 
Nephrons? Nephronregionen, die sehr wasserdurchlässig sind, 
weisen eine größere Zahl von Aquaporinen auf, eine Klasse 
von Membranproteinen, die Wasserkanäle bilden. Die Wand¬ 
zellen im proximalen Nierentubulus und im absteigenden Ast 
der Henle-Schleife sind in ihren Plasmamembranen reich an 
Aquaporinen, die Wandzellen im aufsteigenden Ast der Henle- 
Schleife hingegen nicht. 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 6.3 erläutert wurde, gelangt Wasser 
nicht leicht durch Plasmamembranen. Aquaporine sind 
Proteinkanäle in der Plasmamembran, durch die Wasser¬ 
moleküle passieren können. 


Als interessante evolutionäre Anpassung sei erwähnt, dass 
Aquaporine bei Amphibien eine ganz ungewöhnliche Rolle im 
Wasserhaushalt spielen. Viele Amphibien können, wenn sie sich 
nicht sowieso im Wasser aufhalten, Wasser aus einem feuch¬ 
ten Substrat gewinnen, weil die Epithelzellen ihrer Bauchhaut 
Aquaporine aufweisen. Daher kann Wasser durch ihre Haut in 
die interstitielle Flüssigkeit wandern, wenn sie auf feuchtem Un¬ 
tergrund sitzen. 


Der distale Tubulus ist für die 
Feinzusammensetzung des Harns zuständig 

Der erste Abschnitt des distalen Tubulus weist ähnliche Ei¬ 
genschaften wie das dicke Segment des aufsteigenden Astes 


der Henle-Schleife auf. Na + und CI“ werden aus dem Harn 
transportiert, und Wasser kann nicht nachfolgen. Infolgedessen 
wird der Harn noch stärker verdünnt. Die späteren Abschnitte 
des distalen Tubulus sind jedoch wasserdurchlässig, und Was¬ 
ser kann dort osmotisch aus dem Tubulus in die interstitielle 
Flüssigkeit gezogen werden. Wenn der Harn aus dem distalen 
Tubulus in das Sammelrohr strömt, kann seine Osmolarität un¬ 
ter der Osmolarität des Blutplasmas liegen oder ihr entsprechen 
(ca. 300mosm/l). 

Eine wichtige Aufgabe des distalen Tubulus ist die Feinab¬ 
stimmung der Ionenzusammensetzung des Harns. Obgleich es 
im proximalen Tubulus zu einer massenhaften Reabsorption 
von Substanzen wie Calcium-, Phosphat-, Hydrogencarbonat- 
und Kaliumionen kommt, treten im distalen Tubulus Verände¬ 
rungen in den Konzentrationen dieser Ionen auf. So wird K + 
im distalen Tubulus reabsorbiert, wenn die betreffende Per¬ 
son einen Kaliummangel hat; hat eine Person hingegen einen 
Überschuss an K + -Ionen im Blut, werden sie in den dista¬ 
len Tubulus sezerniert. Wie Sie in ►Abschn. 51.6 noch sehen 
werden, wird dieser Kaliumaustausch von dem Hormon Aldos¬ 
teron kontrolliert. Ein weiteres Beispiel ist die Reabsorption von 
Ca 2+ -Ionen im distalen Tubulus, die von Vitamin D kontrolliert 
wird. Die Feinabstimmung der Hamzusammensetzung wird im 
Sammelrohr fortgesetzt. Wie Sie sich vorstellen können, gibt 
es im distalen Tubulus zahlreiche unterschiedliche Ionentrans¬ 
porter. 


Harn wird im Sammelrohr konzentriert 

Der Ham, der in das Sammelrohr fließt, weist nahezu die¬ 
selbe Solutkonzentration beziehungsweise Osmolarität auf wie 
das Blutplasma, aber seine Zusammensetzung ist ganz anders. 
Das Hauptsolut im Tubulus ist nun Harnstoff, weil die meisten 
Mineralionen bereits früher im Nephron reabsorbiert wurden. 
Während der Ham das Sammelrohr passiert, verliert er osmo¬ 
tisch Wasser an die interstitielle Flüssigkeit, und dieses Wasser 
kehrt über die Vasa recta in den Blutkreislauf zurück. 

Der osmotische Gradient, der von den Henle-Schleifen in der 
Markschicht aufgebaut wird, erzeugt das negative osmotische 
Potenzial, das Wasser aus den Sammelrohren zieht. Die Sam¬ 
melrohre beginnen in der Rindenschicht und laufen durch die 
Markschicht. Wenn die Solutkonzentration in der Gewebeflüs¬ 
sigkeit rundum ansteigt, kann dem Harn im Sammelrohr immer 
mehr Wasser entzogen werden. Die Sammelrohre vereinigen 
sich zu immer größeren Gefäßen, und schließlich ergießt sich 
der fertige Endham an der Spitze der Nierenpyramiden in das 
Nierenbecken, das in den Harnleiter führt. Wenn der Harn als 
Endharn das Nierenbecken erreicht, ist er also bei Bedarf stark 
konzentriert, wobei Harnstoff das Hauptsolut dar stellt. 

Wenn Wasser aus dem Sammelrohr gezogen wird, tritt auch et¬ 
was Harnstoff in die interstitielle Flüssigkeit der Markschicht 
und erhöht deren Osmolarität. Dieser Harnstoff diffundiert zu¬ 
rück in die Henle-Schleife und wird erneut in das Sammelrohr 
transportiert. Es liegt also ein Kreislauf von Harnstoff in der 
Markschicht vor, der wesentlich zur Fähigkeit der Nieren bei¬ 
trägt, den Ham in den Sammelrohren zu konzentrieren. Insge- 
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samt wird die Fähigkeit eines Säugers zum Konzentrieren von 
Harn bestimmt von der Anzahl an Nephronen mit langen Henle- 
Schleifen sowie von dem maximalen Konzentrationsgefälle, das 
die Nieren in der Markschicht aufbauen können; Letzteres hängt 
von der relativen Länge der Henle-Schleifen ab (siehe weiter un¬ 
ten). 


Die Nieren unterstützen die Regulation des 
Säure-Base-Gleichgewichts 

Neben der Regulation des Salz- und Wasserhaushalts und der 
Ausscheidung stickstoffhaltiger Abfallprodukte haben die Nie¬ 
ren eine weitere wichtige Aufgabe: Sie regulieren die Konzen¬ 
tration an Protonen (also den pH-Wert) im Blut. Der pH-Wert 
des Blutes ist eine kritische Variable, weil er die Struktur und 
damit die Funktion von Proteinen beeinflusst. 

Eine Möglichkeit, Veränderungen des pH-Werts in einer che¬ 
mischen Lösung zu minimieren, besteht darin, einen Puffer 
zuzugeben - eine Substanz, die Protonen (H + -Ionen) sowohl 
aufnehmen als auch abgeben kann (► Abschn. 2.4). Der wich¬ 
tigste Puffer im Blut ist das Kohlensäure/Hydrogencarbonat- 
Puffersystem (H 2 CO 3 /HCO 3 ; ► Abb. 48.14). Hydrogencarbo¬ 
nat (Bicarbonat) entsteht bei der Dissoziation von Kohlensäure, 
welche wiederum durch die Reaktion von CO 2 mit H 2 O gebildet 
wird, und zwar entsprechend der folgenden Gleichgewichtsre¬ 
aktion: 

C0 2 + H 2 0 ^ H 2 C0 3 ^ H+ + HCO^ 

Wenn überschüssige H + -Ionen zu diesem Reaktionsgemisch 
gegeben werden, verschiebt sich das Reaktionsgleichgewicht, 
wie Sie aus dieser Gleichung ersehen können, nach links und 
die überschüssigen Protonen werden aufgenommen. Wenn hin¬ 
gegen H + -Ionen aus dem Reaktionsgemisch entfernt werden, 
verschiebt sich das Reaktionsgleichgewicht nach rechts und 
Protonen werden freigesetzt. 

Das H 2 CO 3 /HCO 3 -Puffersystem spielt eine wichtige Rolle bei 
der Kontrolle des pH-Werts im Blut und deshalb auch des 
pH-Werts der interstitiellen Flüssigkeit, weil das Reaktions¬ 
gleichgewicht unter physiologischen Bedingungen nach rechts 
oder links verschoben werden kann. Die Lunge kontrolliert den 
C 02 -Spiegel im Blut und verändert damit den sauren Anteil der 
Reaktion. CO 2 wird als saurer Anteil der Reaktion betrachtet, 
denn wenn man CO 2 zugibt, verlagert sich die Reaktion nach 
rechts, und es werden mehr H + -Ionen produziert. Die Nieren 
kontrollieren hingegen den basischen Anteil der Reaktion, in¬ 
dem sie H + aus dem Blut entfernen, während HCO 3 -Ionen in 
das Blut zurückgelangen. Wie geschieht das? 

HCO 3 wird in den Glomerulus filtriert und ist deshalb im 
Primärharn vorhanden. Wie in ► Abb. 51.11a dargestellt, trans¬ 
portieren die Tubuluszellen H + im Austausch mit Na + in den 
Harn. Im Tubulus verbinden sich die Protonen mit den ul¬ 
trafiltrierten HCO 3 -Ionen zu H 2 CO 3 , das in H 2 O und CO 2 
dissoziiert. Das CO 2 diffundiert in die Tubuluszelle, wo es in 
Anwesenheit des Enzyms Carboanhydrase HCO 3 bildet, das in 
die interstitielle Flüssigkeit und dann ins Blut transportiert wird. 


Für jedes Proton, das in den Ham sezemiert wird, gelangt also 
ein HCO 3 -Ion ins Blut. 

An einem anderen Mechanismus zur H + -Sekretion und HCO^- 
Reabsorption sind Ammoniak (NH 3 ) und das Ammoniumion 
(NH 4 ") beteiligt. Bei der Metabolisierung der Aminosäure Glut¬ 
amin in den Zellen des Nierentubulus entstehen NH 3 (und 
daraus NH+) sowie HCO 3 (► Abb. 51.1 lb). HCO 3 wird in die 
interstitielle Flüssigkeit reabsorbiert. NH 4 wird mithilfe eines 
Ammoniumtransporters in das Tubuluslumen transportiert und 
zusammen mit einer äquimolaren Menge CI“ mit dem End¬ 
harn ausgeschieden. Dieser Prozess führt dazu, dass ein weiteres 
HCO 3 -Ion ins Blut gelangt. 


Nierenversagen wird mit einer Dialyse 
behandelt 

Nierenversagen, also der Verlust der Nierenfunktion, führt zu 
einem Salz- und Wasserrückhalt (und damit zu einem hohen 
Blutdruck), zu einer Hamstoffretention (und damit zu einer ur¬ 
ämischen Vergiftung) und zu einem Absinken des pH-Werts im 
Blut (Azidose). Jemand, der ein vollständiges Nierenversagen 
erleidet, stirbt innerhalb von zwei Wochen, wenn er nicht be¬ 
handelt wird. Eine drastische, aber höchst wirksame Maßnahme 
ist eine Nierentransplantation, aber gewöhnlich ist es notwen¬ 
dig, einem Patienten längere Zeit anderweitig zu helfen, bis eine 
geeignete Niere verfügbar wird. Daher ist die Blutwäsche mit 
Hämodialysegeräten wichtig. 

In einem Gerät zur Hämodialyse (oder kurz Dialyse) fließt das 
Blut des Patienten durch viele kleine Kanäle, deren Wand von ei¬ 
ner selektiv permeablen Membran gebildet wird (► Abb. 51.12). 
Über die Außenseite der Kanäle strömt eine Dialyselösung. Klei¬ 
ne Moleküle und Ionen diffundieren aus einem Bereich höherer 
Konzentration in einen Bereich niedrigerer Konzentration durch 
die Membran, und deshalb ist die Zusammensetzung der Dia¬ 
lyseflüssigkeit sehr wichtig. Die Konzentrationen der einzelnen 
Solute, die im Blutplasma verbleiben sollen, müssen in der Dia¬ 
lyseflüssigkeit genauso hoch sein wie im Blutplasma. Solute, die 
aus dem Blut entfernt werden sollen, sind in der frischen Dialy¬ 
seflüssigkeit nicht vorhanden. Die Osmolarität der Dialyseflüs¬ 
sigkeit muss derjenigen des Blutplasmas entsprechen. 

Das Dialysegerät nimmt rund 500 ml Patientenblut auf einmal 
auf, und die Einheit verarbeitet mehrere Hundert Milliliter Blut 
pro Minute. Ein Patient ohne Nierenfunktion muss dreimal pro 
Woche für 4-6 h an das Dialysegerät angeschlossen werden. 

51.5 Wiederholung 

Die anatomische Anordnung der Nephrone erlaubt der 
Säugemiere, einen Ham zu produzieren, der stärker kon¬ 
zentriert ist als das Blut; dadurch wird Wasser gespart, 
sodass das extrazelluläre Flüssigkeitsvolumen konstant 
bleibt. Eine starke ReabSorption von Mineralionen, an¬ 
deren für den Körper wichtigen Soluten und Wasser 
findet im proximalen Tubulus statt. Die Henle-Schleife 
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a H 2 C0 3 /HC0 3 -Puffersystem im Nierentubulus 


| Na + und HC0 3 befinden 
sich im Ultrafiltrat. 


) Die Zellen der Nierentubuli sezernieren H + 
im Austausch gegen Na + in den Harn. 



m 


Lumen des 
Nierentubulus 


HCO 3 + H + 


Ein Na + /HC 03 -Symporter trans¬ 
portiert Na + und HC0 3 aus der 
Tubuluszelle in das Interstitium. 


Blut¬ 

kapillare 


h 2 o + 00 2 


| Durch die Reaktion von HCO 3 
und H + bildet sich C0 2 , das in 
die Tubuluszelle diffundiert. 


I C0 2 wird in der Tubu¬ 
luszelle wieder in 
HCO 3 verwandelt. 



b Ausscheidung von Ammoniak 



HCOö 

Na + 







Abb. 51.11 Die Nieren scheiden Säuren aus und halten Basen zurück, a Hydrogencarbonationen (HCO^) befinden sich im Glomerulusfiltrat, 
und die Zellen der Nierentubuli sezernieren Protonen (H + ) in den Harn. Im Nierentubulus puffert das filtrierte Hydrogencarbonat die sezernierten 
Protonen ab und verhindert so, dass der Harn zu sauer wird. Das CO 2 , das sich bei der Reaktion von Hydrogencarbonat und Protonen bildet, 
wird von den Tubuluszellen wieder in Hydrogencarbonat verwandelt und zurück in die interstitielle Flüssigkeit transportiert, b Die Sekretion von 
Ammoniumionen (NHj) von den Zellen der Nierentubuli in den Harn ist ebenfalls wichtig für den Säure-Base-Haushalt 


fungiert als Gegenstrommultiplikator und erzeugt einen 
osmotischen Gradienten in der interstitiellen Flüssigkeit 
des Nierenmarks. Durch die Nierenmarkschicht verlau¬ 
fen Sammelrohre; sie verlieren osmotisch Wasser an 
die umgebende interstitielle Flüssigkeit und konzentrie¬ 
ren so den Ham. Die Nieren tragen zum Säure-Base- 
Gleichgewicht des Körpers bei, indem sie Protonen aus- 
scheiden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ den inneren Aufbau der Säugemiere beschreiben kön¬ 
nen. 

■ den Mechanismus beschreiben können, durch den der 
größte Teil des Primärharns im proximalen Tubulus 
reabsorbiert wird. 

■ beschreiben können, wie die Henle-Schleife einen 
osmotischen Gradienten in der extrazellulären Flüssig¬ 
keit des Nierenmarks aufrechterhält. 


■ erläutern können, wie das Exkretionssystem der Säu¬ 
ger an der Regulation des pH-Werts der extrazellulären 
Flüssigkeit beteiligt ist. 


_ 7 _ 

1. Wenn Sie die Anzahl der Mitochondrien im Gewebe der 
Säugerniere bestimmen könnten, wo würden Sie die höchs¬ 
te, die niedrigste und eine mittlere Anzahl finden? Erläutern 
Sie Ihre Antwort. 

2. Wie funktioniert die Gegenstrommultiplikation der Henle- 
Schleifen? 

3. Wie werden sich beim Vergleich einer Wasserrattenart mit 
einer Wüstenrattenart gleicher Körpergröße die Nieren in der 
anatomischen Struktur Ihrer Meinung nach unterscheiden? 
Erläutern Sie Ihre Antwort. 

4. Die Zellen der Nierentubuli sezernieren aktiv Protonen. Wie 
führt dies dazu, dass die Hydrogencarbonatkonzentration im 
Blut steigt? 
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| Blut wird dem Patienten aus 


Das Blut wird durch eine selektiv 
permeable Membran dialysiert, 
an der eine Lösung mit einer dem 
Blutplasma ähnlichen Zusammen¬ 
setzung vorbeiströmt. 




Q Gebrauchte Dialyselösung, 
die mit Abfallstoffen beladen 
ist, wird entsorgt. 




frische Dialyselösung Inkubator, der 
eine konstante 
Temperatur gewährleistet 


Abb. 51.1 2 Hämodialyse. Das Blut von Patienten mit Nierenversagen lässt sich mithilfe von Hämodialysegeräten reinigen und von Abfallstoffen 
befreien. Das Blut fließt durch Kanäle mit Wänden aus einer selektiv permeablen Membran, die eine Diffusion von Soluten aus dem Blut in die 
Dialyseflüssigkeit ermöglicht, indem diese eine geeignete Zusammensetzung hat 


Die Nieren tragen in mehrfacher Hinsicht zur Homöostase bei, 
zum Beispiel regulieren sie das Volumen der extrazellulären 
Flüssigkeit, erhalten die Osmolarität und die Ionenkonzentratio¬ 
nen der extrazellulären Flüssigkeit aufrecht und regulieren den 
pH-Wert. Wie Sie im nächsten Abschnitt sehen werden, spie¬ 
len die Nieren auch eine Schlüsselrolle bei der Regulation des 
Blutdrucks. 

51.6 Die Nierenfunktion wird 
sehr genau reguliert 

Auf die Nieren wirken mehrere Regulationsmechanismen, um 
Blutdruck, Blutosmolarität und Blutzusammensetzung kon¬ 
stantzuhalten. Diese Mechanismen werden hier getrennt disku¬ 
tieren; dabei sollte Ihnen jedoch stets bewusst sein, dass sie alle 
Zusammenarbeiten. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Zirkulierendes Renin löst die Freisetzung von Angiotensin aus, 
das aufgrund mehrerer Wirkungen zur Erhöhung des Blutdrucks 
führt. 

■ Die Niere reguliert den Gefäßwiderstand für eine konstante glo- 
meruläre Filtrationsrate selbst. 


■ Das antidiuretische Flormon (ADFI, auch Vasopressin genannt) 
kontrolliert die Flarnkonzentration als Antwort auf Blutdruck und 
Blutosmolarität. 


Die glomeruläre Filtrationsrate wird reguliert 

Wenn die Nieren aufhören würden, Blut zu filtrieren, könnten 
sie keine ihrer Aufgaben erfüllen. Die Aufrechterhaltung einer 
konstanten glomerulären Filtrationsrate hängt von einer an¬ 
gemessenen Durchblutung der Nieren bei angemessenem Blut¬ 
druck ab. Die Nierenarterien transportieren Blut normalerweise 
unter hohem Druck zu den Nieren, denn sie zweigen früh von 
der Aorta ab. Zusätzlich stellen autoregulatorische Mechanismen 
eine passende Blutversorgung und einen passenden Blutdruck 
für die Nierenfunktion sicher, unabhängig davon, was anders¬ 
wo im Körper geschieht. Die autoregulatorischen Anpassungen 
der Niere kompensieren Abnahmen im Herzzeitvolumen oder im 
Blutdruck, sodass die glomeruläre Filtrationsrate konstant bleibt. 

Ein autoregulatorischer Mechanismus ist die Erweiterung der 
afferenten Nierenarteriolen, wenn der Blutdruck sinkt. Diese 
Vasodilatation verringert den Widerstand in den Arteriolen und 
trägt dazu bei, den Blutdruck in den glomerulären Kapillaren 
aufrechtzuerhalten. Wenn eine Erweiterung der Arteriolen nicht 
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Bei niedriger glomerulärer Filtra¬ 
tionsrate ist auch die Stömungs- 
geschwindigkeit des Filtrats durch 
das Nephron gering, und mehr 
NaCI wird reabsorbiert, ... 


afferente 

Arteriole 



... sodass die Flüssigkeit 
im distalen Tubulus stärker 
verdünnt ist. 


proximaler 
Tubulus 


Zellen der 
Macula densa 


| Spezialisierte Zellen des distalen Tu¬ 
bulus, die Zellen der Macula densa, 
reagieren auf den verdünnten Harn, 
indem sie benachbarte sekretorische 
Zellen veranlassen, in die ebenfalls 
benachbarte afferente glomeruläre 
Arteriole Renin freizusetzen. 


Renin 


efferente 

Arteriole 


o 


Angiotensinogen —►Angiotensin I 

■TI 


Renin im Blut wandelt ein dort zirku¬ 
lierendes Prohormon, Angiotensino¬ 
gen, in Angiotensin I um. 


Angiotensin I —► Angiotensin 

ITH 



Das zirkulierende angionensinkonver- 
tierende Enzym (ACE), das in Lunge 
und Nieren produziert wird, wandelt 
Angiotensin I in Angiotensin II um 
(häufig einfach Angiotensin genannt). 


Angiotensin I 


regt den 
Durst an 


regt die Nebennieren¬ 
rinde zur Ausschüttung 
von Aldosteron an 


t 


regt die Verengung 
der peripheren 
Gefäße an 


Aldosteron erhöht die Na+-Rückresorption 


| Angiotensin erhöht die glomerulärer 
Filtrationsrate mittels mehrerer Me¬ 
chanismen, darunter die Verengung 
der efferenten glomerulären Arteriolen. 


Abb. 51.13 Das Renin-Angiotensin-Aldosteron-System (RAAS) trägt zur Regulation der glomerulären Filtrationsrate bei. Wenn die glo¬ 
meruläre Filtrationsrate sinkt, fließt der Harn langsamer durch die Henle-Schleifen, aus dem dicken Segment des aufsteigenden Astes wird mehr 
NaCI reabsorbiert, und der Harn, der den distalen Tubulus erreicht, ist dann stärker verdünnt. Der verdünnte Harn im distalen Tubulus fließt nahe 
an den glomerulären Arteriolen vorbei und stimuliert dortige juxtaglomeruläre Zellen zur Ausschüttung des Enzyms Renin in den Kreislauf. Renin 
setzt eine Kaskade von Ereignissen in Gang, die Zusammenwirken, um Blutvolumen, Blutdruck und glomeruläre Filtrationsrate zu erhöhen 


ausreicht, die glomeruläre Filtrationsrate vor dem Absinken zu 
bewahren, schütten die Nieren das Enzym Renin in das Blut 
aus. Renin wandelt ein im Blutstrom zirkulierendes Protein, 
Angiotensinogen, in Angiotensin I um. Angiotensin I wird an¬ 
schließend vom angiotensinkonvertierenden Enzym (ACE) in 
das aktive Hormon Angiotensin II umgewandelt, meist einfach 
Angiotensin genannt (► Abb. 51.13). Angiotensin hat mehrere 
Wirkungen, die dazu beitragen, die glomeruläre Filtrationsrate 
wieder zum Normal wert zurückzuführen: 

■ Angiotensin verengt die efferenten Nierenarteriolen, wo¬ 
durch der Blutdruck in den glomerulären Kapillaren erhöht 
wird. Als verschließe man mit einem Finger teilweise die 
Öffnung eines Gartenschlauchs, erhöht diese Verengung des 
Abflusses den Blutdruck in den glomerulären Kapillaren. 


■ Angiotensin verengt die peripheren Blutgefäße im ganzen 
Körper, wodurch sich der zentrale Blutdruck erhöht. 

■ Angiotensin regt die Nebennierenrinde dazu an, das Hor¬ 
mon Aldosteron freizusetzen. Aldosteron regt die Natri- 
umreabsorption in den Nieren an und verstärkt dadurch 
deren Wasserrückgewinnung. Das wiederum hilft, das Blut¬ 
volumen und damit den zentralen Blutdruck aufrechtzu¬ 
erhalten. 

■ Angiotensin wirkt auf das Gehirn und regt das Durstgefühl 
an. Eine erhöhte Wasseraufnahme aufgrund des Durstes er¬ 
höht ebenfalls Blutvolumen und Blutdruck. 

Activity 51.4 Kidney Regulation Simulation 
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Daher koordiniert das Renin-Angiotensin-Aldosteron-System 
(RAAS) viele Reaktionen, die Zusammenwirken, um Blutdruck 
und Nierenfunktion aufrechtzuerhalten. 


Die Regulation der glomerulären Filtrationsrate 
nutzt Feedback-Information 
vom distalen Tubulus 


Als ein bemerkenswertes anatomisches Merkmal des Nephrons 
kommt der Nierentubulus dort, wo er zur Rinde zurückkehrt 
und zum distalen Tubulus wird, in engem Kontakt mit der af¬ 
ferenten und der efferenten Arteriole des Glomerulus. Hier sind 
Tubuluszellen modifiziert und bilden eine Macula densa ge¬ 
nannte Struktur (► Abb. 51.13). Zellen der Arteriolenwand sind 
hier ebenfalls modifiziert und werden juxtaglomeruläre Zellen 
genannt. Die Zellen der Macula densa nehmen die Konzentra¬ 
tion von NaCl im Harn wahr, der im distalen Tubulus eintrifft. 
Ist die glomeruläre Filtrationsrate hoch, strömt viel Ham durch 
die Henle-Schleife und die Zellen des dicken absteigenden As¬ 
tes können nicht das gesamte passierende NaCl reabsorbieren. 
Ist die glomeruläre Filtrationsrate niedrig, strömt weniger Harn 
durch die Henle-Schleife, und die Zellen des dicken absteigen¬ 
den Astes können mehr NaCl reabsorbieren. Wenn die NaCl- 
Konzentration im distalen Tubulus zu stark sinkt, signalisieren 
die Macula-densa-Zellen den juxtaglomerulären Zellen, Renin 
in die afferente glomeruläre Arteriole freizusetzen und so die 
RAAS-Antwort auszulösen. Deshalb ist die Konzentration von 
NaCl in dem die Macula densa passierenden Harn abhängig von 
der glomerulären Filtrationsrate, und sie liefert eine Informati¬ 
on, die eine feine Steuerung des RAAS-Systems ermöglicht. 



Abb. 51.14 Das antidiuretische Hormon (ADH, Vasopressin) er¬ 
höht den Blutdruck und fördert die Rückgewinnung von Wasser. 

ADH wird von Nervenzellen im Hypothalamus produziert und von ih¬ 
ren Axonen in die Neurohypophyse transportiert. Die Ausschüttung von 
ADH wird von hypothalamischen Osmorezeptoren angeregt und von 
Dehnungsrezeptoren in den großen Arterien gehemmt. Rote Linien zei¬ 
gen eine Hemmung, grüne Pfeile eine Aktivierung an 


Blutosmolarität und Blutdruck 
werden von ADH reguliert 

Zellen im Hypothalamus können die Ausschüttung eines Hor¬ 
mons, des antidiuretischen Hormons (ADH, auch Adiuretin 
oder Vasopressin genannt) aus der Neurohypophyse anregen. 
Dieses Hormon wirkt auf die Zellen des Sammelrohrs und 
führt dort zur Einlagerung von Aquaporinen (Wasserkanälen) 
in die Plasmamembranen. Aquaporine erhöhen deren Wasser¬ 
durchlässigkeit; daher wird mehr Wasser aus der Flüssigkeit 
im Sammelrohr in das Interstitium des Nierenmarks reabsor- 
biert. Je höher der ADH-Spiegel im Blut, desto größer die Zahl 
der Aquaporine. Verschiedene Faktoren können die Freisetzung 
von ADH fördern oder hemmen. Eine Schlüsselstellung für die 
Nierenfunktion nehmen zum einen Osmorezeptoren ein, die die 
Blutosmolarität überwachen, und zum anderen Dehnungsrezep¬ 
toren, die den Blutdruck kontrollieren (► Abb. 51.14). 

Die Neuronen der Osmorezeptoren im Hypothalamus werden 
von einem Anstieg der Blutosmolarität aktiviert, und sie fördern 
die Ausschüttung von ADH. ADH unterstützt zudem die Regu¬ 
lation der Blutosmolarität, indem es die Wasserrückgewinnung 


kontrolliert. Diese Osmorezeptoren regen auch den Durst an. 
Der Wasserrückhalt und die Wasseraufnahme, die daraus resul¬ 
tieren, verdünnen das Blut, weil sie das Blutvolumen steigern. 

Dehnungsrezeptoren in den Wänden von Aorta und Halsschlag¬ 
adern (►Abb. 49.19), die eine Zunahme des Blutdrucks regis¬ 
trieren, hemmen die ADH-Freisetzung. Wenn weniger ADH im 
Blut zirkuliert, wird weniger Wasser reabsorbiert. Das Ham- 
volumen steigt an und das Blutvolumen und damit auch der 
Blutdruck sinken. 

Wenn der Blutdruck sinkt, etwa wenn Sie durch eine Verletzung 
Blut verlieren oder durch Schwitzen einen starken Wasserver¬ 
lust erleiden, nimmt die Aktivität der Dehnungsrezeptoren in 
den Wänden von Aorta und Halsschlagadern ab. Der Input 
dieser Rezeptoren, der dem Hypothalamus über Himnerven zu¬ 
geleitet wird, hemmt die Ausschüttung von ADH; wenn die 
Feuerrate dieser Dehnungsrezeptoren sinkt, steigt die ADH- 
Ausschüttung. Mehr ADH führt zu einer effizienteren Wasser¬ 
rückgewinnung und dient daher dem Schutz von Blutvolumen 
und Blutdruck. 

Alkohol hemmt die ADH-Ausschüttung, und das erklärt, warum 
exzessiver Bier- oder Weingenuss zu übermäßiger Hamabgabe 
und Dehydrierung führen kann, was zu den Symptomen des Ka¬ 
ters beiträgt. 
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Wie bereits erwähnt, bestimmt die Präsenz von Aquaporinen 
in Plasmamembranen deren Wasserpermeabilität. Aquaporine 
spielen eine wichtige und einzigartige Rolle im Sammelrohr. 
In den Plasmamembranen von Zellen des distalen Tubulus fin¬ 
den sich unterschiedliche Vertreter der Aquaporinfamilie: In 
der basolateralen Membran (den Blutgefäßen zugewandt) tre¬ 
ten mindestens zwei Aquaporintypen (AGP-3 und AQP-4) auf. 
Ein anderes Aquaporin, AQP-2, beobachtet man in der apikalen 
Plasmamembran (dem Tubuluslumen zugewandt). Die Präsenz 
von AQP-2 in dieser Membran wird von ADH kontrolliert 
(► „Experiment: ADH induziert den Einbau von Aquaporinmo- 
lekülen in Plasmamembranen“). 

Wenn der ADH-Spiegel niedrig ist, zum Beispiel bei ausrei¬ 
chender Wasserversorgung, befinden sich die AQP-2-Kanäle 
vorwiegend in der Membran intrazellulärer Vesikel der Sammel¬ 
rohrzellen; dann ist die Wasserdurchlässigkeit des Sammelrohrs 
gering. ADH veranlasst diese Vesikel, ihre AQP-2-Kanäle in 
die apikale Plasmamembran der Sammelrohrzellen einzubauen, 
sodass diese Membran und damit die Zellen wasserdurchlässig 
werden. (Ihre basolateralen Bereiche sind ja mit permanent ein¬ 
gebauten Aquaporinen bestückt.) ADH fördert zudem die Syn¬ 
these neuer AQP-2-Proteine. Daher kontrolliert zirkulierendes 
ADH die Zahl der AQP-2-Wasserkanäle in der Plasmamembran 
von Sammelrohrzellen und damit deren Wasserpermeabilität. 


Das Herz bildet ein Hormon, 

das zur Senkung des Blutdrucks beiträgt 

Das Herz kann man sich vielleicht nur schwer als endokrines 
Organ vorstellen, dennoch ist das eine seiner Funktionen. Wenn 
das Blutvolumen hoch ist, ist auch der Blutdruck hoch, und das 
setzt das Herz unter Spannung. Unter diesen Bedingungen dehnt 
der erhöhte venöse Rückfluss aus dem Körper die Herzvorhö- 
fe (Atrien). Wenn die atrialen Muskelfasern überdehnt werden, 
setzen sie ein Peptidhormon in das Blut frei, das atriale na¬ 
triuretische Peptid (ANP, auch atrialer natriuretischer Faktor 
genannt). ANP gelangt über den Blutkreislauf zu den Nieren, 
wo es die NatriumeabSorption senkt. Wird weniger Natrium 


reabsorbiert, wird weniger Wasser rückgewonnen, und der abge¬ 
gebene Ham ist verdünnter. Daher bewirkt ANP eine Senkung 
des Blutvolumens und damit des Blutdrucks. 

51.6 Wiederholung 

Die glomeruläre Filtration spielt für die Nierenfunkti¬ 
on eine Schlüsselrolle und wird durch autoregulatorische 
Mechanismen aufrechterhalten. Zu diesen Mechanismen 
gehören die Erweiterung oder Verengung der afferenten 
Arteriolen des Glomerulus und die hormonelle Steue¬ 
rung der Verengung der efferenten Arteriolen des Glome¬ 
rulus durch das Renin-Angiotensin-Aldosteron-System 
(RAAS). Angiotensin kontrolliert die Freisetzung von 
Aldosteron, das die NatriumreabSorption steuert. Rezep¬ 
toren, die Blutdruck und Blutosmolarität überwachen, 
stimulieren oder hemmen die Ausschüttung von ADH, 
das die Wasserdurchlässigkeit der Sammelrohre reguliert. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, wie Renin, Angiotensin und Al¬ 
dosteron die glomeruläre Filtrationsrate und den Blut¬ 
druck beeinflussen. 

■ die Antwort des Renin-Angiotensin-Aldosteron-Sys- 
tems Vorhersagen können, wenn durch ein Ereignis der 
Blutdruck sinkt. 

■ die Rolle von ADH bei der Regulation der Nierenfunk¬ 
tion erläutern können, wenn sich Blutosmolarität und 
Blutdruck verändern. 


_ 7 _ 

1. Aufgrund welcher Mechanismen regulieren die afferenten 
und efferenten glomerulären Arteriolen die glomeruläre Fil¬ 
trationsrate, und wie werden diese Antworten kontrolliert? 

2. Aldosteron stimuliert die Aktivität der Natrium-Kalium- 
Pumpen im distalen Tubulus und in den Anfangsbereichen 
der Sammelrohre. Die Aldosteronfreisetzung wird durch 


Experiment: ADH induziert den Einbau von Aquaporinmolekülen in 
Plasmamembranen 

Originalliteratur: Nielsen S et al. (1995) Proc NatlAcad Sei USA 92: 1013-1017 

Aquaporine machen verschiedene Regionen der Nierentubuli wasserdurchlässig. Ein Aqua¬ 
porin, AQP-2, ist für die Permeabilität der Sammelrohrzellen verantwortlich. Nielsen und 
Kollegen führten ein Experiment durch, um herauszufinden, wie das antidiuretische Hormon 
auf diese Proteine wirkt, um das Permeabilitätsniveau in den Nierenzellen zu kontrollieren. 

Hypothese 

Das antidiuretische Hormon (ADH) kontrolliert die Lokalisation der Aquaporinmoleküle. 
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Methode 


1. 

2 . 


Es wurden Sammelrohre aus der Niere der Ratte isoliert. 

Mit einer immunchemischen Färbung wurden AQP-2-Aquaporine in Sammelrohrzellen 
in Anwesenheit und bei Fehlen von ADH lokalisiert. Zudem wurden die Aquaporine 
lokalisiert, nachdem ADH appliziert und anschließend ausgewaschen wurde. 


AQP-3/AQP-4 


Sammel¬ 
roh rzelle 


Ohne ADH befand sich 
AQP-2 vorwiegend in 
der Plasmamembran 
intrazellulärer Vesikel. 


Mit ADH befand sich 
AQP-2 vorwiegend in 
der Plasmamembran 
von Sammelrohrzellen. 


Nach dem Auswaschen 
von ADH befand sich 
AQP-2 wieder vorwie¬ 
gend in der Plasma¬ 
membran intrazellu¬ 
lärer Vesikel. 



Lumen des Sammelrohrs 
,A_ 


Vesikel 


Membran 


AQP-2 


apikale 

Membran 


3. Die Wasserpermeabilität der Sammelrohrzellen wurde unter denselben drei Versuchsbe¬ 
dingungen bestimmt. 

Ergebnisse 



ADH ADH Auswaschen 
von ADH 


Schlussfolgerung 

In Abwesenheit von ADH wird AQP-2 intrazellulär in Vesikelmembranen eingelagert. 
Wenn ADH präsent ist, werden diese Wasserkanäle in die Plasmamembran eingebaut, wo¬ 
durch die Wasserpermeabilität der Zelle steigt. 


Angiotensin ausgelöst. Erläutern Sie auf Basis dieser In¬ 
formation die Bedeutung der Tatsache, dass die Natrium- 
Kalium-Pumpen der Tubuluszellen jeweils für drei Na + - 
Ionen, die in das Interstitium reabsorbiert werden, zwei 
K + -Ionen in den Harn sezernieren. 


3. Stellen Sie sich vor, Sie würden viel salzhaltige Hühnerbrü¬ 
he mit einer Osmolarität von 300mosm/l trinken. Welche 
beiden Mechanismen spielen eine Rolle, wenn Ihre Nieren 
das überschüssige Flüssigkeitsvolumen und das überschüs¬ 
sige Na + ausscheiden? Erläutern Sie Ihre Antwort. 
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51 Salzhaushalt, Wasserhaushalt und Stickstoffausscheidung 


Faszination Forschung: Wie verarbeitet das Exkretionssys¬ 
tem der Vampirfledermaus ihre proteinhaltige Flüssignah¬ 
rung? 

Wie Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszina¬ 
tion Forschung: Wie Vampirfledermäuse Blut als schnel¬ 
le Mahlzeit verwerten“) erfahren haben, halten ruhende 
Vampirfledermäuse Wasser zurück, indem sie einen Ham 
bilden, der bis zu 15-mal konzentrierter ist als ihr Blut. 
Menschen können im Vergleich dazu nur einen Harn bil¬ 
den, der maximal viermal konzentrierter ist als das Blut. 

Wie in ► Abschn. 51.5 besprochen wurde, hängt die Fä¬ 
higkeit eines Säugers, konzentrierten Harn zu bilden, vom 
osmotischen Gradienten ab, der von den Henle-Schleifen 
im Nierenmark erzeugt wird. Eine wichtige Anpassung 
zur Erhöhung des osmotischen Gradienten ist es, dass 
die Henle-Schleifen im Verhältnis zur Gesamtgröße der 
Niere lang sind. Einige kleine Wüstenrennmäuse haben 
zum Beispiel extrem lange Henle-Schleifen, sodass die 
Nierenpyramide (in jeder Niere der Nagetiere gibt es im 
Gegensatz zum Menschen nur eine) sich weit aus der kon¬ 
kaven Oberfläche der Niere in den Harnleiter erstreckt 
(► Abb.). Der daraus resultierende osmotische Gradient 
entzieht dem Ham einen großen Teil des Wassers, wäh¬ 
rend er das Sammelrohr passiert. Wüstenrennmäuse sind 
so effiziente Wassersparer, dass ihnen das Wasser, das bei 
der Metabolisierung ihrer Nahrung entsteht, zum Überle¬ 
ben ausreicht. 

Sind die Henle-Schleifen in der Niere der Vampirfle¬ 
dermaus Ihrer Vermutung nach ähnlich lang wie die 
einer Laborratte oder wie die einer Wüstenrennmaus? 

Auch die Niere der Vampirfledermaus kann einen sehr 
konzentrierten Harn erzeugen. Innerhalb von Minuten 
nach der Nahrungsaufnahme kann sich die Hamstoffkon- 
zentration um mehr als das 500-Fache erhöhen. 

Ausblick 

Ein Verständnis der vielfältigen Mechanismen, die phy¬ 
siologische Systeme kontrollieren und regulieren, kann 
zur Entdeckung neuer Arzneistoffe beitragen. Das Nie¬ 
rensystem ist ein Beispiel. Die Ursache vieler Krank¬ 
heiten sind Probleme mit dem Wasser- und Salzhaushalt 
des Körpers. Ein häufiges Problem ist ein Wasserrückhalt 
im Körper. Man hat viele Medikamente entwickelt, die 
die Wasserausscheidung mit dem Ham erhöhen, wie dies 
bei Vampirfledermäusen auf natürliche Weise geschieht. 
Diese Medikamente nennt man Diuretika, und weil die 
Wirkmechanismen unterschiedlich sind, sind auch die 


Auswirkungen auf den Na + -, K + - und Ca 2+ -Spiegel 
im Blut unterschiedlich, was zu schwerwiegenden Ne¬ 
benwirkungen führen kann. Ein zu starker K + -Verlust 
beispielsweise kann Herzrhythmusstörungen, Muskel¬ 
schwäche und Lähmung hervorrufen. Ein zu starker K + - 
Rückhalt kann ebenfalls zu Herzrhythmus Störungen in 
Verbindung mit Muskelkrämpfen und Lähmungen füh¬ 
ren. Geht zu viel Na + verloren, kann dies Schädigungen 
des Zentralnervensystems zur Folge haben. Zu viel Ca 2+ 
hat viele negative Nebenwirkungen, von Depressionen 
und Müdigkeit hin zu Erbrechen und Gicht. Es ist deshalb 
wichtig zu verstehen, wie Medikamente auf physiologi¬ 
sche Systeme wirken, um negative Nebenwirkungen zu 
vermeiden. 



Die Fähigkeit, Harn zu konzentrieren. Die Fähigkeit der Säu¬ 
gerniere, Harn zu konzentrieren, hängt von der Länge der Henle- 
Schleifen zur Gesamtgröße der Nieren ab. a Die Niere einer 
Wüstenrennmaus weist eine einzelne Nierenpyramide mit Hen¬ 
le-Schleifen auf, die so lang sind, dass sie aus der Markschicht 
heraus bis in den Harnleiter ragen (Harnleiter sind nicht abge¬ 
bildet). b Bei einer gewöhnlichen Laborratte sind die Henle- 
Schleifen viel kürzer 
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Kapitelzusammenfassung 


51.1 Exkretionssysteme regulieren den Salz- und Wasser¬ 
haushalt des Körpers 

■ Exkretionssysteme halten die Osmolarität und das Vo¬ 
lumen der extrazellulären Flüssigkeiten aufrecht und 
eliminieren Abfallprodukte des Stickstoffmetabolismus 
durch Druckfiltration, Sekretion und Reabsorption. Als 
Endprodukt wird Harn ausgeschieden. 

■ Es gibt keinen aktiven Wassertransport, deshalb muss 
Wasser durch eine Konzentrationsdifferenz (Osmose) 
oder eine Druckdifferenz (Filtration) durch Membranen 
bewegt werden. 

■ Wasser tritt durch Osmose in die Zellen ein und aus ihnen 
aus. Für einen ausgeglichenen Wasserhaushalt müssen 
Tiere die Osmolarität ihrer extrazellulären Flüssigkeiten 
so regulieren, dass sie innerhalb eines angemessenen Be¬ 
reichs bleibt. 

■ Marine Tiere sind Osmokonformer oder Osmoregu- 
lierer. Süßwassertiere müssen Osmoregulierer sein. Sie 
müssen ständig Wasser ausscheiden und Mineralionen zu¬ 
rückhalten. Terrestrische Tiere sind Osmoregulierer, aber 
die Regulationsweise hängt vom Febensraum und der Fe- 
bensweise ab. Siehe ► Abb. 51.1 

■ Neben der Osmolarität der Zellen und extrazellulären 
Flüssigkeiten müssen Tiere auch ihre Ionenzusammenset¬ 
zung regulieren, indem sie bestimmte Ionen zurückhalten 
und andere sezernieren. Salzdrüsen sind Anpassungen, 
um NaCl zu sezernieren. Siehe ► Abb. 51.2 

51.2 Tiere scheiden Stickstoff als Ammoniak, Harnstoff 

oder Harnsäure aus 

■ Wasseratmende Tiere können stickstoffhaltige Abfallpro¬ 
dukte wie Ammoniak durch Diffusion über ihre Kie¬ 
menmembranen oder ihre Haut ausscheiden. Terrestrische 
Tiere und einige aquatische Tiere entgiften Ammoniak, 
indem sie ihn in Harnstoff oder Harnsäure umwandeln 
und diese ausscheiden. Siehe ► Abb. 51.3 

■ Je nachdem, in welcher Form die Tiere ihre stickstoffhal¬ 
tigen Abfallprodukte ausscheiden, werden sie als ammo- 
niotelisch, ureotelisch oder uricotelisch bezeichnet. 

51.3 Zur Exkretion nutzen Wirbellose Druckfiltration, 

Sekretion und Reabsorption 

■ Die Protonephridien eines Plattwurms bestehen aus ei¬ 
nem Exkretionskanal und einer Terminalzelle mit Wim¬ 
pernflamme. Extrazelluläre Flüssigkeit wird in den Kanal 
ultrafiltriert und das Ultrafiltrat dann durch Sekretion und 
Reabsorption zu einem verdünnten Harn verarbeitet. Sie¬ 
he ► Abb. 51.4 

■ Bei Anneliden bewirkt der Blutdruck eine Ultrafiltration 
des Blutes durch die Kapillarwände in die Coelomflüs- 
sigkeit. Diese wird im Coelom von Metanephridien 
aufgenommen, die die Zusammensetzung durch Sekre¬ 
tion und Reabsorption verändern. Siehe ►Abb. 51.5; 
► Activity 51.1 


■ Bei den Insekten sezernieren die Wandzellen der Mal- 
pighi-Gefäße Mineralionen und Harnsäure aktiv aus der 
Hämolymphe in das Gefäßlumen. Wasser folgt passiv 
durch Osmose. Die Flüssigkeit gelangt über den Enddarm 
in das Rectum, wo die Mineralionen und das Wasser reab- 
sorbiert werden, während die Harnsäure zusammen mit 
dem Kot ausgeschieden wird. Siehe ► Abb. 51.6 

51.4 Das Nephron der Wirbeltiere ist ein Rauswurf- 

Rückhol-System 

■ Marine Knochenfische bilden nur wenig Ham, trinken 
Meerwasser und sondern Mineralionen aktiv über die 
Kiemen ab. Im Süßwasser lebende Knochenfische bilden 
viel verdünnten Harn, trinken nicht und nehmen Mineral¬ 
ionen aktiv über die Kiemen auf. Knorpelfische halten 
Harnstoff und Trimethylaminoxid in der extrazellulären 
Flüssigkeit zurück, sodass deren Osmolarität ähnlich ist 
wie die des Meerwassers. 

■ Reptilien und Vögel haben eine Haut, die kaum was¬ 
serdurchlässig ist, und scheiden Stickstoff in Form von 
relativ fester Harnsäure aus. 

■ Säugetiere bilden einen Ham, der Harnstoff enthält und 
deutlich konzentrierter ist als ihre extrazelluläre Flüssig¬ 
keit. 

■ Das Nephron, die Funktionseinheit der Niere von 
Wirbeltieren, besteht aus einem Glomerulus, in dem 
Blut durch die Wände eines Kapillarknäuels druckfil¬ 
triert wird, einem Nierentubulus (Nierenkanälchen), 
in dem das Glomerulusfiltrat (Ultrafiltrat, Primärham) 
durch Sekretion und Reabsorption zu Endham verarbei¬ 
tet wird, und einem System peritubulärer Kapillaren, 
die den Tubulus umgeben. Siehe ►Abb. 51.7; ►Acti¬ 
vity 51.2 

51.5 Die Säugerniere kann einen konzentrierten Harn er¬ 
zeugen 

■ Die Fähigkeit der Säugerniere zur Harnkonzentrierung 
beruht auf ihrer Anatomie, die eine Gegenstrommulti¬ 
plikation ermöglicht. 

■ Die Glomeruli wie auch die gewundenen proximalen und 
distalen Tubuli liegen in der Rindenschicht (Cortex) 
der Niere. Bestimmte Solute werden von den Tubu¬ 
luszellen aktiv aus dem Primärharn reabsorbiert, ande¬ 
re Solute werden aktiv in den Harn sezerniert. Gera¬ 
de Abschnitte der Nierentubuli, die als Henle-Schleife 
bezeichnet werden, und die Sammelrohre sind in der 
Markschicht (Medulla) der Niere parallel angeordnet. 
Siehe^ Abb. 51.9; ► Activity 51.3 

■ Mineralionen, Wasser und für den Körper wertvolle orga¬ 
nische Moleküle wie Glucose und Aminosäuren werden 
im proximalen Tubulus reabsorbiert. Der Ham wird hier 
nicht konzentrierter, obwohl sich seine Zusammensetzung 
verändert. 
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51 Salzhaushalt, Wasserhaushalt und Stickstoffausscheidung 


■ Die Henle-Schleifen bauen durch die Gegenstrommulti¬ 
plikation einen osmotischen Gradienten in der intersti¬ 
tiellen Flüssigkeit der Markschicht auf. Harn, der die 
Sammelrohre hinab zum Harnleiter (Ureter) fließt, wird 
durch die osmotische Reabsorption von Wasser konzen¬ 
triert, die vom osmotischen Gradienten in der umge¬ 
benden interstitiellen Flüssigkeit ermöglicht wird. Siehe 
► Abb. 51.10; ► Animation 51.1 

■ Protonen, die von Wandzellen der Nierentubuli in den 
Ham sezerniert werden, werden dort durch das Kohlen¬ 
säure/Hydrogencarbonat-Puffersystem und andere che¬ 
mische Puffersysteme abgefangen. Siehe ► Abb. 51.11 

51.6 Die Nierenfunktion wird sehr genau reguliert 

■ Die Nierenfunktion wird bei Säugern durch autoregulato¬ 
rische Mechanismen kontrolliert, die selbst bei schwan¬ 
kendem Blutdruck eine konstant hohe glomeruläre Fil¬ 
trationsrate aufrechterhalten. 

■ Das Renin-Angiotensin-Aldosteron-System (RAAS) ist 
ein wichtiger autoregulatorischer Mechanismus. Renin 
wird von den Nieren ausgeschüttet, wenn der Blutdruck 
sinkt. Renin aktiviert Angiotensin, das zur Verengung 
der efferenten glomerulären Arteriolen und peripheren 


Blutgefäße führt. Dies bewirkt die Freisetzung von Al¬ 
dosteron (das die Wasserrückgewinnung erhöht). Zudem 
regt es den Durst an. Siehe ► Abb. 51.13; ► Activity 51.4 

■ Veränderungen des Blutdrucks und der Blutosmolarität 
beeinflussen die Freisetzung von antidiuretischem Hor¬ 
mon (ADH, Vasopressin), das die Wasserpermeabilität 
der Sammelrohre und damit die Wassermenge kontrol¬ 
liert, die aus dem Harn reabsorbiert wird. ADH regt die 
Expression von Aquaporinen an, die in der Plasmamem¬ 
bran von Wandzellen der Sammelrohre als Wasserkanäle 
dienen. Siehe ►Abb. 51.14; ►„Experiment: ADH in¬ 
duziert den Einbau von Aquaporinmolekülen in Plasma¬ 
membranen“ 

■ Wenn das Volumen des zum Herzen zurückkehrenden 
Blutes zunimmt und somit die Vorhofwände gedehnt wer¬ 
den, setzen diese atriales natriuretisches Peptid (ANP) 
frei, das die Ausscheidung von Salz und Wasser erhöht. 

Siehe ► Activity 51.5 für eine Übersicht über die wichtigsten 

Organsysteme des Menschen 

Activity 51.5 The Major Organ Systems 

www.Lifel le.com/ac5 1.5 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Henle-Schleifen findet man, wie oben beschrieben, nur im Nie¬ 
renmark, und deshalb können sie höchstens so lang sein, wie 
das Mark dick ist. Um die Daten für unterschiedlich große Säu¬ 
getiere vergleichbar zu machen, wurde als Größe die relative 
Nierenmarkdicke (rNMD) verwendet. Die rNMD wird wie folgt 
berechnet: 


Rückblick 

■ Wenn der Ham das Sammelrohr passiert, kann Wasser in die 
interstitielle Flüssigkeit reabsorbiert werden, um einen kon¬ 
zentrierteren Ham zu bilden (► Abschn. 51.5). 

Originalliteratur: Schmidt-Nielsen B, O’Dell R (1961) Am J 
Physiol 200: 1119-1124; Dolph CL et al. (1962) Physiol Zool 
35:263-269 

Dass Säugetiernieren einen konzentrierten Harn bilden kön¬ 
nen, hat direkt mit der Gegenstrommultiplikation in den Henle- 
Schleifen zu tun. Deshalb ist anzunehmen, dass der Ham umso 
stärker konzentriert werden kann, je länger die Henle-Schlei¬ 
fen sind. Da die Schleifen in größeren Nieren vermutlich am 
längsten sind, sollte ein großes Säugetier wie ein Kamel stär¬ 
ker konzentrierten Harn bilden können als ein kleines Säugetier 
wie eine Spitzmaus. Manche Säugetiere, die in sehr trockenen 
Lebensräumen Vorkommen, sind ziemlich klein. Wie können 
sie mit ihren kleinen Nieren dennoch einen hoch konzentrierten 
Harn bilden und somit Wasser sparen? 

Um die Körpergröße zu berücksichtigen, ziehen Wissenschaft¬ 
ler nicht die reale Länge der Henle-Schleife heran, sondern ihre 
relative Länge im Verhältnis zur Gesamtgröße der Niere. Die 


Dicke des Nierenmarks x 10 

rNMD = 

V Breite x Länge x Dicke der gesamten Niere 

Bei weiteren Untersuchungen stellte man fest, dass nicht alle 
Henle-Schleifen das gesamte Nierenmark durchziehen. Einige 
sind kürzer als andere. Dies führte zu einer zweiten Hypothe¬ 
se, nämlich dass die Fähigkeit der Niere, einen konzentrierteren 
Harn zu bilden, mit dem Verhältnis von langen zu kurzen Henle- 
Schleifen Zusammenhängen könnte. In anderen Worten: Je hö¬ 
her der prozentuale Anteil langer Schleifen, desto stärker kann 
der Ham konzentriert werden. 

Um die beiden Hypothesen zu testen, führten Wissenschaftler 
viele Untersuchungen an verschieden großen Säugetieren aus 
unterschiedlichen Lebensräumen durch. Die Säugetiere hatten 
in dieser Zeit keinen Zugang zu Trinkwasser, weil man her¬ 
ausfinden wollte, welche maximale Hamkonzentration jede Art 
erreichen kann. Man ermittelte die Harnkonzentration über das 
Messen der Gefrierpunktserniedrigung (GPE). Süßwasser ge¬ 
friert bei 0°C, aber je mehr Solute dem Wasser zugegeben 
werden, desto stärker muss die Temperatur absinken, bis die Lö¬ 
sung gefriert. Die GPE der Harnproben ist deshalb ein Maß für 
die Solutkonzentration. Die Ergebnisse aller Tests sind in der 
► Tabelle aufgeführt. 
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Organismus 

Anteil langer Henle- 
Schleifen (%) 

rNMD 

GPE 0 

Mensch 

14 

3 

2,6 

Schwein 

3 

1,6 

2 

Hund 

100 

4,3 

4,85 

Katze 

100 

4,8 

5,8 

Biber 

0 

1,3 

0,96 

Laborratte 

28 

5,8 

4,85 

Sandratte 

100 

10,7 

9,2 

Kängururatte 

27 

8,5 

10,4 

Wüstenspringmaus 

33 

9,3 

12 


Aufgaben 

1. Ist die rNMD geeignet, um zu ermitteln, welche Konzentra¬ 
tion der Harn eines Tieres erreichen kann? Tragen Sie die 
rNMD gegen die GPE auf, um die Frage zu beantworten. 

2. Können Tiere mit einem höheren prozentualen Anteil an 
Henle-Schleifen einen konzentrierteren Harn bilden? Tragen 
Sie die Anteile langer Schleifen gegen die GPE auf. 

3. Gibt der prozentuale Anteil langer Henle-Schleifen oder die 
rNMD besser darüber Auskunft, ob ein Tier hoch konzen¬ 
trierten Harn bilden kann? Erläutern Sie Ihre Antwort. 
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52 Verhalten von Tieren 


Faszination Forschung: Ein angeborenes Lernverhalten 

In jedem Frühjahr kann man die herrlichen Gesänge der 
Vögel hören. Weshalb singen Vögel? Singvogelmänn¬ 
chen lassen ihre artspezifischen Gesänge erklingen, weil 
sie mit anderen Männchen um ein Revier konkurrieren, 
und sie singen auch, um Partnerinnen anzulocken. Viele 
Weibchen singen zwar nicht, aber sie erkennen die Gesän¬ 
ge ihrer eigenen Art. Die Männchen der meisten Arten, 
wie der Dachsammer (Zonotrichia leucophrys), müssen 
ihre Gesänge erlernen. Was sie lernen können, wird von 
ihren Genen beeinflusst, und wann sie lernen können, 
hängt von ihrer Physiologie ab. Ein männliches Junges im 
Nest hört seinen Vater und andere Dachsammern singen. 
Es hört auch die Gesänge von vielen anderen Vogelarten. 
Es selbst singt aber erst fast ein Jahr später, wenn es ge¬ 
schlechtsreif wird, und dann singt es den Gesang seines 
Vaters und nicht den anderer Vogelarten. Zunächst ist sein 
Gesang noch unausgereift, aber durch Versuch und Irrtum 
passt es ihn allmählich an den Gesang an, den es in seinem 
Gedächtnis gespeichert hat, obwohl es auch andere Vo¬ 
gelarten in seiner Umgebung singen hört. Sein Talent als 
Sänger hängt von zwei entscheidenden Bedingungen ab: 
Es muss seinen artspezifischen Gesang in den ersten zwei 
Monaten seines Lebens hören, und es muss sich selbst hö¬ 
ren können, während es seinen Gesang entwickelt. Beides 
sind Lemerfahrungen, aber die Gene des Vogels spielen 
dabei eine entscheidende Rolle. 

Dachsammermännchen, die allein im Labor aufgezogen 
werden und denen Aufnahmen von Gesängen nicht ver¬ 
wandter Arten vorgespielt werden, lernen keine dieser 
Gesangsmuster, auch wenn man sie ihnen immer wieder 
vorspielt. Aber wenn in dieser verwirrenden Geräuschku¬ 
lisse der artspezifische Gesang nur wenige Male erklingt, 
wird der junge Vogel ihn im folgenden Frühjahr singen. 
Dachsammem müssen ihren Gesang also lernen, aber eine 
genetische Prädisposition sorgt dafür, dass sie den Gesang 
ihrer eigenen Art erlernen. 

Auch die Weibchen lauschen als Nestlinge dem Gesang 
des Vaters. Wenn sie älter werden, wählen sie Partner 
aus, die wie ihr Vater singen. Das ist ein Grund da¬ 
für, dass Männchen nur ihren artspezifischen Gesang 
erlernen. Aber wie wählt ein Weibchen seinen Partner 
letztendlich aus? Die Gesänge der Männchen variieren, 
und einige musikalische Motive scheinen besonders sexy 
zu sein. Auch die Weisen, wie die Gesänge vorgetragen 
werden, unterscheiden sich je nach Individuum und so¬ 
zialem Kontext. Wie bei Menschen spielt die Variabilität 
sicherlich eine Rolle bei der Partnerwahl. 

Wie beeinflusst der soziale Kontext das Lernen und 
die Expression von Vogelgesängen? 

In „Experiment: Übung macht den Meister“ in ► Abschn. 
52.3 und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses 
Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


52.1 Die Ethologie führte zur 

modernen Verhaltensbiologie 

Menschen studieren das Verhalten von Tieren schon seit prä¬ 
historischen Zeiten. Für die Jäger war es sehr wichtig, die 
Gewohnheiten ihrer potenziellen Beute, aber auch potenzieller 
Fressfeinde zu kennen. Die Beachtung von Verhaltensmerk¬ 
malen führte schließlich zur Domestikation von Tierarten. Be¬ 
richte über eindrucksvolle Verhaltensweisen von Tieren, wie 
jahreszeitliches Auftauchen und Verschwinden, Paarungs- und 
Balz verhalten, Aggression, Beutefang und auch weniger drama¬ 
tisches Verhalten wie elterliche Fürsorge, Kommunikation und 
Schlaf finden sich überall in der überlieferten Geschichte. Doch 
erst Anfang des 20. Jahrhunderts kam die wissenschaftliche Un¬ 
tersuchung des Verhaltens von Tieren wirklich in Schwung. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ethologie ist die Erforschung natürlichen Verhaltens von Tierar¬ 
ten in ihrer natürlichen Umgebung. 

■ Verhalten hat proximate und ultimate Ursachen. 

Konditionierte Reflexe sind 
einfache Verhaltensmechanismen 

Ende des 19. Jahrhunderts untersuchte der russische Physiologe 
Iwan Pawlow an Hunden die neuronale Kontrolle der Speichel¬ 
sekretion. Seine Hunde speichelten beim Geruch von Futter, 
aber darüber hinaus beobachtete Pawlow, dass sie auch Spei¬ 
chelfluss bekamen, wenn der Pfleger, der sie normalerweise 
fütterte, den Raum betrat, selbst wenn kein Futter präsent war. 
Aufbauend auf diesen Beobachtungen ersetzte Pawlow den An¬ 
blick des Pflegers durch ein akustisches Signal. Wenn der Hund 
gefüttert wurde, tickte ein Metronom. Nach einer Reihe von Ver¬ 
suchsdurchgängen speichelte der Hund, wenn er das Metronom 
ticken hörte, selbst wenn ihm kein Futter angeboten wurde. 

Speichelfluss als Reaktion auf den Anblick, den Geruch oder 
den Geschmack von Nahrung ist eine natürliche Antwort auf 
einen Reiz (Stimulus), aber Speicheln als Reaktion auf einen 
Ton war eine erlernte Antwort. Die Koppelung eines Tons mit 
der Erfahrung, gefüttert zu werden, konditionierte das Ner¬ 
vensystem des Hundes darauf, eine Reaktion zu zeigen, die 
Pawlow als konditionierten Reflex (bedingten Reflex) bezeich- 
nete (►Abb. 52.1). Die natürliche Reaktion nannte er einen 
unkonditionierten Reflex. Der natürliche Reiz, in diesem Fall 
das Futter, wurde als unkonditionierter Reiz (unbedingter Reiz) 
bezeichnet, der unnatürliche Reiz (in diesem Fall der Ton) als 
konditionierter Reiz (bedingter Reiz). Pawlow wurde 1904 für 
seine Arbeit mit dem Nobelpreis ausgezeichnet, denn er hat¬ 
te gezeigt, dass ein einfaches, vom Nervensystem kontrolliertes 
Verhalten durch Lernen modifiziert werden kann, und als Erster 
ein experimentelles Modell des Lernens entwickelt. Diese Ar¬ 
beit regte zu zahlreichen weiteren Forschungen an. 

Eine besonders interessante Variante, die über die Konditionie¬ 
rung autonomer Reflexe hinausgeht, wurde von dem amerikani- 
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a vor der Konditionierung 


Nahrung ist ein unkonditionierter Reiz, 
der als Reaktion einen unkonditionier¬ 
ten Reflex (Speicheln) hervorruft. 


Schall ist ein neutraler Reiz, 
der keine Reaktion hervorruft. 


b Konditionierung 



c nach der Konditionierung 



Abb. 52.1 Der konditionierte Reflex, a Vor der Konditionierung 
reagiert das Tier nicht auf den künstlichen Reiz. Koppelt man eine na¬ 
türliche Reaktion auf einen natürlichen Reiz mit einem künstlichen Reiz 
(b), so lernt ein Tier, wie Iwan Pawlow entdeckte, selbst dann die Re¬ 
aktion zu zeigen, wenn nur der künstliche Reiz angeboten wird (c) 


sehen Psychologen Burrhus Skinner entwickelt; er zeigte, dass 
jede Zufallshandlung eines Tieres zu einer konditionierten Reak¬ 
tion auf einen Reiz werden kann, wenn eine Belohnung zeitnah 
mit Handlung und Reiz verknüpft wird. So ließ sich eine Ratte 
beispielsweise dazu konditionieren, als Reaktion auf einen Reiz 
einen Hebel zu drücken, falls sie eine Belohnung erhielt, wenn 
sie sich so verhielt, wie es der Experimentator wünschte. Da das 
Tier darauf konditioniert war, eine Handlung (vom englischen 
Operation) an seiner Umgebung vorzunehmen, bezeichnete man 
dieses experimentelle Protokoll als operante Konditionierung 
und sah darin ein weiteres Modell des Lernens. 

Der experimentelle Ansatz zur Erforschung des Verhaltens, der 
von Pawlow und Skinner initiiert wurde, inspirierte viele Verhal¬ 


tensforscher an, doch der Fokus dieser Forschung waren meist 
Experimente unter kontrollierten Laborbedingungen über Ler¬ 
nen und Gedächtnis, die nur bei wenigen Arten durchgeführt 
wurden, vor allem an Albinolaborratten. Dieses Feld der Ver¬ 
haltensforschung an Tieren wurde als Behaviorismus bekannt. 


Verhaltensforscher konzentrierten sich 
auf das Verhalten von Tieren 
in ihrer natürlichen Umgebung 


Zur selben Zeit wie der Behaviorismus entwickelte sich vor¬ 
wiegend in Europa ein alternativer Ansatz zur Erforschung des 
Verhaltens von Tieren. Die Forscher konzentrierten sich da¬ 
rauf, die charakteristischen Verhaltensmerkmale von Tieren in 
ihrer natürlichen Umgebung zu beschreiben, ein Ansatz, der 
als klassische Verhaltensbiologie oder Ethologie bekannt wurde 
(vom griechischen ethos für „Charakter“ und logos für „Stu¬ 
dium“). Im Gegensatz zu den Behavioristen interessierten sich 
die Ethologen für ein breites Spektrum von Tierarten, für de¬ 
ren stammesgeschichtliche Beziehungen und die Art und Weise, 
wie deren Verhalten an ihre Umwelt angepasst war. An der Spit¬ 
ze der ethologischen Bewegung standen Karl von Frisch, der 
die Tanzsprache der Bienen entschlüsselte, Konrad Lorenz, der 
die starke Bindung entdeckte, die sich zwischen einem Eltem- 
teil und seinen Nachkommen in einer „sensiblen Phase“ nach 
der Geburt entwickelt, und Niko Tinbergen, der angeborene 
Verhaltensmuster untersuchte, die gemeinhin als „Instinkte“ be¬ 
zeichnet werden. Diese drei Forscher wurden 1973 für „ihre 
Entdeckungen in Bezug auf Organisation und Auslösung indi¬ 
vidueller und sozialer Verhaltensmuster“ mit dem Nobelpreis 
ausgezeichnet. Ihre Arbeiten waren die Grundlage der moder¬ 
nen Verhaltensforschung. 

Die angeborenen Verhaltensweisen, für die sich die Ethologen 
besonders interessierten, waren genetisch festgelegte Muster. 
Man ging davon aus, dass Verhaltensmuster genetisch fixiert, 
also angeboren sind, wenn Folgendes zutrifft: 

■ Sie werden ohne Lernen ausgeführt. 

■ Sie sind stereotyp (werden also jedes Mal in der gleichen 
Weise ausgeführt). 

■ Sie lassen sich durch Lernen nicht verändern. 

Die Ethologen bezeichneten so etwas als fixierte Handlungs¬ 
muster. 

Um zu demonstrieren, dass eine Verhaltensweise genetisch 
determiniert, also angeboren ist, führten Ethologen Deprivati¬ 
onsexperimente durch, bei denen Tiere so aufgezogen wurden, 
dass ihnen jegliche Erfahrung, die für das interessierende Ver¬ 
halten relevant ist, vorenthalten blieb. Ein Beispiel für ein 
natürliches Deprivationsexperiment ist der Netzbau bei Spin¬ 
nen. Die Eltern der Jungspinne sterben, bevor sie schlüpft, und 
in einer jahreszeitlich geprägten Umwelt gibt es keine Vorbil¬ 
der, die sie kopieren könnte, wenn sie ihr erstes Netz baut, was 
Tausende stereotyper Bewegungen in einer bestimmten Abfol¬ 
ge erfordert. Dennoch baut die junge Spinne gleich beim ersten 
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Abb. 52.2 Auslösung eines fixierten Handlungsmusters, a Bei vielen Möwenarten picken die Jungen instinktiv nach dem roten Fleck auf dem 
Unterschnabel der Elternvögel, ein Verhalten, das den Altvogel veranlasst, Nahrung in den Schlund des Nachwuchses zu würgen, b Wie Tinbergens 
Experimente gezeigt haben, ist der rote Fleck am Schnabel des Altvogels die entscheidende Komponente, die die Pickreaktion auslöst 


Mal ein perfektes, artspezifisches Netz und wiederholt dies spä¬ 
ter immer wieder. Deshalb müssen die Informationen für das 
Weben des Netzes in ihrem Nervensystem genetisch program¬ 
miert sein. 

Fixierte Handlungsmuster sind gewöhnlich Reaktionen auf spe¬ 
zifische Reize (Stimuli). Die Ethologen charakterisierten diese 
Reize sorgfältig und bezeichneten sie als Auslöser. Im Allge¬ 
meinen sind Auslöser sehr einfache Teilmengen der Informatio¬ 
nen, die in der Umwelt zur Verfügung stehen. So studierte Tin- 
bergen beispielsweise das Bettel verhalten von Möwenjungen. 
Wenn ein Elternteil zum Nest zurückkehrt, um die Brut zu füt¬ 
tern, betteln die Jungen um Futter, indem sie auf den roten Fleck 
am elterlichen Schnabel picken; dadurch regen sie den Altvogel 
an, seinen Mageninhalt hervorzuwürgen (►Abb. 52.2a). An¬ 
schließend untersuchte Tinbergen experimentell, was die Jungen 
veranlasste, nach dem Schnabel ihrer Eltern zu picken; er testete 
dazu Möwenkopfmodelle, die sich in Form und Farbe unter¬ 
schieden (► Abb. 52.2b), aber auch Modelle eines Schnabels 
ohne Kopf. Die Ergebnisse zeigten, dass der rote Fleck als 
Auslöser für das Bettel verhalten der Jungen notwendig war. Tat¬ 
sächlich löste ein Bleistift mit einem roten Radiergummi eine 
stärkere Pickreaktion aus als ein akkurates Modell eines Mö¬ 
wenkopfes ohne roten Fleck. 

_ ?_ 

Frage zu ► Abb. 52.2: Warum sind Auslöser einfache Teilmen¬ 
gen aller verfügbaren sensorischen Informationen? 


Ethologen fragen nach 
den Ursachen von Verhalten 

Die Ethologen demonstrierten die genetische Basis für fixier¬ 
te Handlungsmuster durch Kreuzung eng verwandter Arten. 


Konrad Forenz untersuchte das Balz verhalten verschiedener En¬ 
tenvögel. Schwimmentenarten wie Stock-, Krick-, Spieß- und 
Schnatterenten sind eng miteinander verwandt und können sich 
kreuzen, aber so etwas kommt in freier Natur selten vor. Jeder 
Erpel zeigt ein komplexes Balz verhalten, das aus einer genau 
abgestimmten Folge von Bewegungen besteht und für seine Art 
typisch ist. Ein Weibchen wird seine Werbung aller Voraussicht 
nach nur dann akzeptieren, wenn das gesamte Balzritual korrekt 
und ansprechend ausgeführt wird. 

Als Forenz diese Schwimmentenarten kreuzte, fand er, dass die 
Hybrid- oder Bastardnachkommen einige Elemente aus dem 
Balz verhalten jeder Elternart zeigten, doch in neuer Kombi¬ 
nation. Des Weiteren beobachtete Forenz, dass die Bastarde 
manchmal Balzkomponenten zeigten, die im Repertoire der El- 
temarten nicht vorkamen, aber für die Balz anderer Schwimm¬ 
entenarten typisch waren. Wie Forenz’ Hybridisierungsexperi¬ 
mente eindeutig belegten, waren die stereotypen, motorischen 
Balzmuster angeboren. Die Beobachtung, dass sich Weibchen 
nicht für Männchen interessieren, die ein hybridisiertes Balzver- 
halten zeigten, sprach dafür, dass diese genetisch determinierten 
Verhaltensweisen von der sexuellen Selektion (► Abschn. 20.2) 
als reproduktive Isolationsmechanismen geformt worden wa¬ 
ren. 


Querverweis 

Zwei Populationen einer Art können sich zu unterschiedli¬ 
chen Arten entwickeln, wenn Hybriden der beiden Popu¬ 
lationen eine geringere Fitness haben. In solchen Fällen 
bevorzugt die Evolution Mechanismen, die die Hybri¬ 
disierung verhindern. Am häufigsten sind reproduktive 
Isolationsmechanismen, wie in ►Abschn. 23.4 erläutert 
wird. 
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Die Ethologen legten die Grundlage für die Anwendung mo¬ 
derner biologischer Methoden zum Studium des Verhaltens von 
Tieren. Tinbergen umriss die vier Fragen, die sich Forscher in 
diesem Zusammenhang stellen müssen: 

■ Mechanismus : Wie wird das Verhalten ausgelöst, wie funk¬ 
tioniert es physiologisch und wie kann es durch Fernen 
modifiziert werden? 

■ Entwicklung : Wie entsteht das Verhalten im Verlauf der 
Individualentwicklung und wie verändert es sich mit zuneh¬ 
mendem Alter? 

■ Zweck : Warum ist das Verhalten genau so und nicht anders 
und warum verbessert es so die biologische Fitness des Tie¬ 
res? 

■ Evolution : Warum hat sich das Verhalten überhaupt entwi¬ 
ckelt und warum ist es anders als bei nahe verwandten Arten? 

Die beiden ersten Fragen beziehen sich auf die proximaten Ur¬ 
sachen (Wirkursachen) des Verhaltens - die genetischen, phy¬ 
siologischen, neuronalen und entwicklungsbiologischen Me¬ 
chanismen, die bestimmen, wie ein Verhalten ausgelöst wird und 
wie es funktioniert (Wie-Fragen). Die dritte und die vierte Frage 
beziehen sich auf die Ultimaten Ursachen (Zweckursachen) 
des Verhaltens - die Evolutionsprozesse, die dafür verantwort¬ 
lich sind, welche Fähigkeiten und Verhaltenstendenzen ein Tier 
zeigt, und die erklären, warum ein bestimmtes Verhalten erfolgt 
(Warum-Fragen). Im folgenden Abschnitt lernen Sie viele Expe¬ 
rimente kennen, in denen es um das Verhalten von Tieren geht. 
In jedem Fall sollten Sie überlegen, welche von Tinbergens vier 
Fragen darin angesprochen werden und ob es um die proximaten 
oder die Ultimaten Ursachen des Verhaltens geht. 

52.1 Wiederholung 

Die frühen Untersuchungen des Verhaltens von Tieren 
gingen von zwei Ansätzen aus. Die Behavioristen kon¬ 
zentrierten sich auf die Untersuchung von konditionier¬ 
tem Verhalten einiger Fabortierarten und stellten Fragen, 
bei denen es um das Fernen ging. Die Ethologen un¬ 
tersuchten genetisch determinierte Verhaltensweisen bei 
zahlreichen Tierarten in ihrem natürlichen Febensraum 
und stellten Fragen nach dem Mechanismus und der Evo¬ 
lution dieser Verhaltensweisen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ zwischen Behaviorismus und Ethologie unterscheiden 
können. 

■ die Bedeutung von Deprivationsexperimenten erläu¬ 
tern können. 

■ an Beispielen die proximaten und Ultimaten Ursachen 
von Verhalten erklären können. 


_ 7 _ 

1. Wie unterscheidet sich ein fixiertes Handlungsmuster von 
einer Verhaltensweise, die ein Tier nach operanter Konditio¬ 
nierung nach Pawlow zeigt? 


2. Was können die Ursachen dafür sein, dass ein genetisch 
determiniertes Verhalten in einem Deprivationsexperiment 
nicht gezeigt wird? 

3. Nennen Sie proximate und ultimate Ursachen von Balzver¬ 
halten. 


Die Arbeit der Ethologen ließ keinen Zweifel daran, dass 
Verhalten genetisch determiniert sein kann, aber wie? Gene co¬ 
dieren Proteine. Verhalten umfasst höchst komplexe Merkmale, 
die durch sensorischen Input und aufwendige Kontrollen der 
Reaktionen auf diesen Input gekennzeichnet sind. Ist es da nahe¬ 
liegend anzunehmen, dass ein einzelnes Gen einen spezifischen 
Einfluss auf ein Verhalten haben kann? 

52.2 Verhalten kann genetisch 
determiniert sein 

Die Arbeit von Ethologen hat gezeigt, dass die meisten Ver¬ 
haltensweisen bei Tieren eine genetische Grundlage haben. Die 
meisten Tierarten sind Insekten und andere Wirbellose, und un¬ 
ter den Wirbeltieren gehört die Mehrzahl der Arten nicht den 
Säugetieren an, schon gar nicht den Primaten. Während seit 
vielen Jahren kontrovers diskutiert wird, wie Anlagen und Er¬ 
ziehung das Verhalten des Menschen beeinflussen (nature ver¬ 
sus nurture), wurde durch Forschung an anderen Arten vielfach 
belegt, dass die Gene bei der Ausbildung des Verhaltens eine 
entscheidende Rolle spielen. Genetisch determiniertes, komple¬ 
xes Verhalten wie das Weben eines Spinnennetzes oder das 
Paarungsverhalten von Enten, das oben erwähnt wurde, muss 
offensichtlich von vielen Genen beeinflusst werden. Seit immer 
bessere Methoden der Genomanalyse entwickelt werden, kennt 
man viele Beispiele dafür, dass Veränderungen einzelner Gene 
Verhaltensunterschiede zur Folge haben. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Auch einzelne Gene können komplexes Verhalten beeinflussen. 

■ Zucht- und Knock-out-Experimente geben Aufschluss über die 
genetische Determination des Verhaltens. 


Mutationen einzelner Gene können 
den Phänotyp eines Verhaltens verändern 

Sind Sie ein Morgen- oder ein Abendmensch? Manche Men¬ 
schen sind Frühaufsteher und am Morgen am leistungsfähigsten, 
andere hingegen können spät in der Nacht am besten arbeiten. 
Möglicherweise beruht dieser große Unterschied im Verhal¬ 
ten auf Unterschieden eines einzigen Gens. Diese Geschichte 
beginnt mit der Taufliege Drosophila. Taufliegen haben wie na¬ 
hezu alle Lebewesen Tagesrhythmen, die auch dann eingehalten 
werden, wenn alle äußeren Zeitgeber wegfallen. Aber ohne Zeit¬ 
geber von außen umfassen diese Rhythmen nicht genau 24 h, 
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deshalb bezeichnet man sie als circadiane Rhythmen (vom la¬ 
teinischen circa für „etwa“ und dies für „Tag“). Wissenschaftler, 
die bei Drosophila mit Chemikalien zufällige Genmutationen 
erzeugten, entdeckten ein Gen, das die Dauer oder Periodenlän¬ 
ge der circadianen Rhythmen der Fliegen kontrolliert. Dieses 
Gen wurde per für Periode genannt, und Varianten dieses Gens 
führten zu kurzen oder langen circadianen Perioden. Heute 
wissen wir, dass noch viele weitere Gene an den circadianen 
Rhythmen von Lebewesen beteiligt sind und dass diese Ge¬ 
ne von Drosophila bis hin zum Menschen hoch konserviert 
sind. Eine Variante des per- Gens führt zu einem Syndrom, das 
als vorverlagerte Schlafphasenstörung bezeichnet wird. Die be¬ 
troffenen Personen haben einen kurzen circadianen Rhythmus. 
Deshalb gehen sie meist früher zu Bett und wachen früher auf 
als andere. 

Dass einzelne Gene auch komplexe Verhaltensweisen beein¬ 
flussen können, sollte nicht überraschend sein. Viele Verhal¬ 
tensweisen hängen von einem bestimmten Signalmolekül oder 
einem bestimmten Rezeptormolekül ab, und eine Veränderung 
des Gens für das Signal oder den Rezeptor könnte deshalb das 
Verhalten stark verändern. Mutationen eines Gens für einen ol¬ 
faktorischen Rezeptor zum Beispiel könnten zur Folge haben, 
dass der Träger einen anderen Geruch wahrnehmen kann. Sogar 
Veränderungen im Muster der Genexpression können ein kom¬ 
plexes Verhalten verändern. Wie in der Einleitung von ► Kap. 7 
(► „Faszination Forschung: Ein Signal für die Partnerbindung“) 
besprochen wurde, sind Präriewühlmäuse monogam, und beide 
Geschlechter kümmern sich um die Jungen. Rocky-Mountains- 
Wühlmäuse bilden keine Paare, sind promiskuitiv und küm¬ 
mern sich nicht so lange um ihre Jungen wie Präriewühlmäuse. 
Der Unterschied zwischen diesen beiden Arten liegt in der Ex¬ 
pression der Rezeptoren für die Neuropeptide antidiuretisches 
Hormon (ADH), auch Vasopressin genannt, bei den Männ¬ 
chen und für Oxytocin bei den Weibchen begründet: Im Gehirn 
der Rocky-Mountains-Wühlmäuse sind deutlich weniger Re¬ 
zeptoren für diese Neuropeptide vorhanden. In ► Abschn. 52.6 
werden Sie noch mehr über die Sozialsysteme von Wühlmäusen 
erfahren. 


Knock-out-Experimente können die Rolle 
spezifischer Gene enthüllen 

Wie in ►Kap. 18 besprochen wurde, wird bei einem Knock¬ 
out-Experiment eines der Gene eines Organismus stillgelegt, um 
herauszufinden, welchen Effekt die Eliminierung auf den Phä¬ 
notyp des Organismus hat. Das Ausschalten von Genen, die an 
sensorischen Bahnen beteiligt sind, kann ausgeprägte Effekte 
auf das Verhalten haben. Ein Beispiel ist ein Gen für einen spe¬ 
ziellen olfaktorischen Rezeptor bei Mäusen. 

Wie Sie in ► Abschn. 45.2 gesehen haben, verfügen Mäuse über 
zwei Geruchsorgane: das Riechepithel in der Nase, das bei allen 
Säugern zu finden ist, und ein kleines Organ in den Nasengän¬ 
gen, das Vomeronasalorgan oder VNO (► Abb. 52.3). Catherine 
Dulac hat entdeckt, dass in diesem Organ eine große Zahl von 
Pheromonrezeptoren exprimiert wird. (Pheromone sind in die 


Umgebung entlassene Signalmoleküle zur Kommunikation mit 
Artgenossen.) Wenn die Rezeptoren im VNO des Männchens 
vom Weibchen freigesetzte Sexuallockstoffe binden, so Dulacs 
Hypothese, regt diese Bindung das Paarungsverhalten an. Um 
ihre Hypothese zu testen, erzeugte Dulac gentechnisch Mäu¬ 
semännchen, bei denen das Gen für einen Ionenkanal, der für 
den VNO-Rezeptor notwendig ist, ausgeschaltet war. Anders als 
in der Hypothese erwartet, verfolgten die Knock-out-Männchen 
Weibchen, die in ihren Käfig gesetzt wurden, und paarten sich 
mit ihnen. Sie verfolgten jedoch auch Männchen, die in ih¬ 
ren Käfig gesetzt wurden, und versuchten, sich mit ihnen zu 
paaren. Normalerweise reagiert ein Mäusemännchen aggressiv 
auf fremde Männchen, aber die Knock-out-Männchen konn¬ 
ten bei den in ihren Käfig gesetzten Tieren nicht zwischen 
Männchen und Weibchen unterscheiden. Demnach sind korrekt 
funktionierende VNO-Rezeptoren offenbar nicht für die sexuel¬ 
le Anziehungskraft wesentlich, sondern für die Identifizierung 
des Geschlechts. Man kann sich vorstellen, wie die Selektion, 
die auf dieses eine Gen ein wirkt, die Stärke der Aggression zwi¬ 
schen zwei Männchen modifizieren und zu Veränderungen des 
Sozialverhaltens führen könnte. 


Komplexe Verhaltensphänotypen 
werden von Genkaskaden kontrolliert 

Das Werbeverhalten eines bekannten Modellorganismus, der 
Taufliege ( Drosophila melanogaster ), ist stereotyp, artspezi¬ 
fisch und erfordert kein Lernen - ein klassisches fixiertes 
Handlungsmuster. Trifft ein Männchen auf eine potenzielle 
Geschlechtspartnerin, folgt es ihr, beklopft ihren Körper mit 
einem seiner Vorderbeine, streckt einen Flügel aus und lässt 
ihn vibrieren und leckt ihre Genitalien (►Abb. 52.4a). Die 
Entwicklung dieses komplexen männlichen Verhaltens steht un¬ 
ter der Kontrolle eines einzigen Gens namens fruitless (fru ), 
genauso, wie die Entwicklung der männlichen Anatomie un¬ 
ter der Kontrolle eines anderen Gens namens douhlesex ( dsx ) 
steht. Bei Männchen wie Weibchen sind diese beiden Gene 
Teil einer Genexpressionskaskade oder kurz Genkaskade, die 
sich bei den Geschlechtern im Spleißmodus der Prä-mRNA 
unterscheidet. Diese Unterschiede beim Spleißen führen zu 
verschiedenen dsx- und /rw-Genprodukten bei Männchen und 
Weibchen (►Abb. 52.4b). Die weibliche Version des Dsx- 
Proteins kontrolliert die Entwicklung der weiblichen Anatomie. 
Die Expression von fru im männlichen Nervensystem führt zur 
Anlage von neuronalen Schaltkreisen, die das männliche Se¬ 
xualverhalten kontrollieren. 

Aus diesem Beispiel kann man zwei wichtige Lehren zie¬ 
hen: Erstens sind Gene, die Verhaltensaspekte kontrollieren, 
wie andere Gene in der Regel in Genkaskaden eingebettet; 
diese bieten zahlreiche Gelegenheiten für einfache genetische 
Veränderungen, welche den Phänotyp selbst komplexester Ver¬ 
haltensmuster ändern. Zweitens beeinflussen manche Gene wie 
dsx und fru eine ganze Palette von Genen, die zu komplexen 
Verhaltensweisen beitragen. Modifikationen in irgendeinem die¬ 
ser Gene oder ihrer Expression können das Verhalten verändern. 
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a Vomeronasalorgan (VNO) der Maus 

Gehirn Nebenriech¬ 



haut 


b 



Abb. 52.3 Das Vomeronasalorgan der Maus identifiziert das Geschlecht, a Das VNO der Maus liegt in direkter Nachbarschaft der Nasen¬ 
gänge. Es enthält Pheromonrezeptoren, deren Input zu speziellen Regionen des Riechkolbens weitergeleitet wird (dem akzessorischen Bulbus 
olfactorius oder Nebenriechkolben). Fortsätze des Nebenriechkolbens führen nur zu Regionen des Gehirns, die mit dem Sexualverhalten zu tun 
haben, während Fortsätze des Hauptriechkolbens zu vielen verschiedenen Regionen des Gehirns führen (nicht dargestellt), b Bei männlichen 
Mäusen spielen Informationen vom VNO offenbar eine entscheidende Rolle bei der Identifizierung des Geschlechts und damit eines potenziellen 
Sexualpartners 
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Geschlechtsbestimmende Prä-mRNAs werden bei 
Weibchen in einer bestimmten Weise gespleißt... 


I sx/-mRNA und tra- 
mRNA der Weib¬ 
chen werden in 
zwei Proteine trans- 
latiert, die kaska¬ 
denartig das 
Spleißen bei der 
Genexpression der 
Weibchen kontrol¬ 
lieren. 
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Ihr Fehlen führt zu 
einer längeren dsx- 
mRNA, deren Pro¬ 
teinprodukt die 
männliche Anato¬ 
mie kontrolliert, ... 


Introns (nicht- 
codierende DNA) 


Fru-Protein 
der Männchen 


... und zu einer 
längeren fru-m RNA, 
deren Proteinpro¬ 
dukt männliches 
Werbeverhalten 
bewirkt. 


Abb. 52.4 Die Gene doublesex und fruitless. a Männliche Taufliegen zeigen ein stereotypes, artspezifisches Werbeverhalten, b Die sexuelle 
Differenzierung von Drosophila wird von einer hierarchischen Genkaskade aus vier Genen und dem geschlechtsspezifischen Spleißen der vier 
Prä-mRNAs kontrolliert. Nur beim Männchen entstehen die kompletten Proteine Dsx und Fru, die so zur Entwicklung der männlichen Geschlechts¬ 
merkmale beziehungsweise des männlichen Sexualverhaltens führen 
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52 Verhalten von Tieren 


Obgleich kein Verhalten von einem einzelnen Gen codiert wird, 
können Veränderungen in einzelnen Genen Verhalten in einer 
Weise beeinflussen, die die biologische Fitness des Tieres be¬ 
trifft. (Wie Sie in ► Abschn. 20.4. erfahren haben, bemisst sich 
die biologische Fitness oder Darwin-Fitness am Fortpflanzungs¬ 
erfolg eines Organismus in einer Population.) 

52.2 Wiederholung 

Das Verhalten der meisten Arten ist stark genetisch 
determiniert. Genmanipulationen wie Mutationen und 
Knock-out-Experimente zeigen, dass ein einziges Gen 
eine große Rolle bei der Entwicklung und Expression 
eines Verhaltens spielen kann. Die meisten Verhaltens¬ 
weisen werden von vielen Genen kontrolliert, und diese 
Gene wirken häufig in Expressionskaskaden. Deshalb 
kann eine einzige Genmodifikation sogar ein komplexes 
Verhalten beeinflussen, das von vielen Genen gesteuert 
wird. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ an einem Beispiel erläutern können, wie ein einziges 
Gen ein Verhalten beeinflussen kann. 

■ unterschiedliche Hinweise darauf beschreiben können, 
dass einzelne Gene das Verhalten beeinflussen können. 

■ den evolutionären Nutzen einer Genkaskade erläutern 
können, die das Verhalten beeinflusst. 


_ 7 _ 

1. In jüngerer Zeit wurde eine Methode entwickelt, die Ex¬ 
pression der Gene, die Oxytocin oder das antidiuretische 
Hormon codieren, bei Rocky-Mountains-Wühlmäusen zu 
verstärken. Zu welchen Verhaltensunterschieden könnte eine 
solche Behandlung führen? Was könnten die Gründe da¬ 
für sein, dass das erwartete Ergebnis nicht zu beobachten 
ist? 

2. Stellen Sie sich vor, Sie würden zwei Individuen aus ver¬ 
schiedenen Populationen kreuzen, die reinerbig (homozy¬ 
got) für ein Verhaltensmerkmal sind, das sich bei den beiden 
Populationen unterscheidet. Was können Sie über die geneti¬ 
sche Grundlage dieses Verhaltens schlussfolgern, wenn sich 
alle Nachkommen wie eines der Elterntiere verhalten? 

3. Was sind die evolutionären Vorteile eines artspezifisehen 
Balz- und PaarungsVerhaltens, das wie bei Drosophila von 
einer Genkaskade kontrolliert wird? 


Wie können die Genkaskaden, die komplexen Verhaltensweisen 
zugrunde liegen, so programmiert werden, dass sie selektiv auf 
spezielle Stimulussätze reagieren? Wie kann ihre Expression auf 
geeignete Perioden im Leben eines Tieres begrenzt werden? Die 
Antworten auf diese Fragen lassen sich finden, wenn man un¬ 
tersucht, wie sich Verhalten im Laufe des individuellen Lebens 
entwickelt. 


52.3 Verhalten hängt oft vom 
Entwicklungsstadium ab 

Das Aufkommen von bestimmten Verhaltensweisen während 
der Entwicklung und dem Heranreifen eines Tieres ist von der 
Entwicklung des Nervensystems wie auch vom Wachstum und 
Heranreifen anderer Körper Systeme abhängig. Aber selbst bei 
ausreichender anatomischer und physiologischer Kompetenz 
kann es sein, dass ein bestimmtes Verhalten nicht exprimiert 
wird. Verhaltensweisen, die in einem bestimmten Stadium im 
Leben eines Tieres adaptiv sind, sind es in einem anderen Sta¬ 
dium vielleicht nicht. Verhalten, das für juvenile Tiere typisch 
ist, wie das Betteln um Nahrung, kann verschwinden, und es 
treten neue Verhaltensmuster geschlechtsreifer Tiere auf, bei¬ 
spielsweise Balz verhalten. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Hormone können die Entwicklung bestimmter Verhaltensmuster 
und den Zeitpunkt ihrer Expression bestimmen. 

■ Komplexe Verhaltensweisen können genetisch determiniert sein 
und gleichzeitig durch Lernen beeinflusst werden. 

Hormone können Möglichkeit und Zeitpunkt 
eines Verhaltens bestimmen 

Hormone können in frühem Alter die Entwicklung eines Verhal¬ 
tenspotenzials und die Expression dieses Verhaltens zu einem 
späteren Zeitpunkt bewirken. Ein gut untersuchtes Beispiel da¬ 
für ist das Sexual verhalten von Ratten (► Abb. 52.5). Normaler¬ 
weise zeigen adulte Männchen und Weibchen ein unterschied¬ 
liches Sexual verhalten: Weibchen nehmen in Gegenwart von 
Männchen eine KopulationsStellung ein, die wegen des dabei 
eingenommenen Hohlkreuzes als Lordose bezeichnet wird, und 
Männchen kopulieren mit paarungsbereiten Weibchen. Doch 
weder Männchen noch Weibchen zeigen dieses Verhalten, be¬ 
vor sie geschlechtsreif sind. Experimente, in denen neugeborene 
und adulte Ratten kastriert wurden (um den Einfluss von Se¬ 
xualhormonen zu eliminieren, die natürlicherweise von ihren 
Gonaden produziert werden) und anschließend künstlich mit 
Sexualhormonen behandelt wurden, führten zu den folgenden 
Schlussfolgerungen: 

■ Die Entwicklung von männlichem Sexual verhalten erfordert, 
dass das Gehirn der neugeborenen Ratte Testosteron ausge¬ 
setzt wird; für die Entwicklung von weiblichem Sexual ver¬ 
halten benötigt das Gehirn jedoch keine Östrogenexposition. 

■ Testosteron maskulinisiert das Nervensystem von genetisch 
männlichen wie auch von genetisch weiblichen Ratten. 

■ Adulte Ratten brauchen Sexualhormone, um sexuelles Ver¬ 
halten zu zeigen, doch Testosteron ruft nur dann bei adulten 
Männchen männliches Sexual verhalten hervor, wenn ihr Ge¬ 
hirn als Neugeborene maskulinisiert wurde, und Östrogen 
ruft nur dann bei adulten Weibchen weibliches Sexualver¬ 
halten hervor, wenn ihr Gehirn als Neugeborene nicht mas¬ 
kulinisiert wurde. 
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a Experimente mit weiblichen Ratten 


b Experimente mit männlichen Ratten 


Experiment 1 


Experiment 2 


Ein neugeborenes 9 
wird kastriert. 


Ein adultes 9 
wird kastriert. 

Es wird mit $ 
Geschlechts¬ 
hormonen 
behandelt. 

Beobachtung: Lordose 



■ Behandlung 
I mitTestos- 
1 teron 

Beobachtung: kein 
Sexualverhalten 





Beobachtung: kein 
Sexualverhalten 



Experiment 3 


Ein neugeborenes $ 
wird kastriert und 
mit Testosteron 
behandelt. 



Man lässt es heran¬ 
wachsen. 


Es wird mit 9 
Geschlechts¬ 
hormonen 
behandelt. 


Beobachtung: keine 
Lordose 



i Behandlung 
mit Testos¬ 
teron 

Beobachtung: Sexualver¬ 
halten des 8 bei Anwesen¬ 
heit eines empfängnis¬ 
bereiten $ 



Experiment 1 

Experiment 2 

Experiment 3 


Ein neugeborenes 8 
wird kastriert. 

rr —x 

Ein neugeborenes 8 
wird kastriert und mit 
Testosteron 
behandelt. 

Ein erwachsenes 8 
wird kastriert. 

Es wird mit 9 

1 Geschlechts- 
1 hormonen 
\ behandelt. 

Man lässt es heran¬ 
wachsen. 

( Es wird mit V 

1 Geschlechts- 
1 hormonen 
^ behandelt. 

Man lässt es heran¬ 
wachsen. 

. Es wird mit 9 

1 Geschlechts- 
1 hormonen 
\ behandelt. 

Beobachtung: keine 
Lordose 

Beobachtung: Lordose 

Beobachtung: keine 
Lordose 







■ Behandlung 

1 mitTestos- 
1 teron 

i Behandlung 

1 mitTestos- 
X teron 

■ Behandlung 

1 mitTestos- 
X teron 

Beobachtung: Kopu¬ 
lation bei Anwesenheit 
eines empfängnis¬ 
bereiten $ 

Beobachtung: kein Se¬ 
xualverhalten bei Anwe¬ 
senheit eines empfäng¬ 
nisbereiten 9 

Beobachtung: Kopulation 
bei Anwesenheit eines 
empfängnisbereiten 9 








Abb. 52.5 Hormonelle Kontrolle des Sexualverhaltens. Wie die experimentelle Hormonbehandlung kastrierter Ratten zeigt, entscheiden die in 
der Entwicklung vorhandenen Sexualhormone darüber, welche sexuellen Verhaltensmuster sich ausbilden, während die beim erwachsenen Tier 
vorhandenen Sexualhormone kontrollieren, wann diese Muster gezeigt werden. Werden die Sexualhormone kurz nach der Geburt durch Kastration 
(Entfernen der Gonaden) eliminiert, bildet sich ein weibliches Verhaltensmuster als Standard aus 


Daher bestimmen die Sexualhormone, die zum Zeitpunkt der 
Geburt präsent sind, welches sexuelle Verhaltensmuster sich 
später entwickelt, und die Sexualhormone, die im Erwachsenen¬ 
alter präsent sind, wann dieses Muster exprimiert wird. 


Einige Verhaltensweisen können nur 
zu bestimmten Zeiten erworben werden 

Das Ansprechen auf einfache Auslöser ist ausreichend für 
gewisse Verhaltensweisen wie das Bettel verhalten von Möwen¬ 
jungen, doch andere Verhaltensmuster verlangen umfassendere 
Informationen, die offenbar nicht genetisch programmiert wer¬ 
den können. Ein Beispiel ist das gegenseitige Erkennen von 
Eltern und Nachwuchs. Wenn Tiere in enger Nachbarschaft mit 
Artgenossen leben, wie in einer Vogelkolonie oder einer Huf¬ 
tierherde, ist es für eine Mutter und ihr Junges wichtig, einander 
schon bald nach der Geburt individuell zu erkennen, sodass sie 
einander selbst in dichtem Gedränge wiederfinden können. In 
vielen solchen Fällen wird die Bindung zwischen Eltern und 
Nachkommen durch Prägung (Imprinting) sichergestellt. Ty¬ 
pisch für Prägung ist, dass ein Tier während einer begrenzten 
sensiblen Phase oder kritischen Periode einen speziellen Satz 
von Reizen erlernt. 


Konrad Lorenz demonstrierte, dass Gänseküken in einem Zeit¬ 
raum zwischen zwölf und 16h nach dem Schlüpfen auf ihre Mut¬ 
ter geprägt werden. Indem sich Lorenz den Küken in dieser sen¬ 
siblen Phase präsentierte, gelang es ihm, sie auf sich zu prägen. 
Sie folgten ihm überall hin, als sei er ihre Mutter (► Abb. 52.6a). 
In einem späteren Experiment trugen seine Assistenten Stiefel 
mit verschiedenen Mustern. Die Gänseküken wurden auf die 
Stiefel geprägt, und sogar wenn sich verschiedene Gruppen von 
Küken vermischten, bildeten sie bald wieder die ursprünglichen 
Gruppen, weil die Vögel ihren „Eltemstiefeln“ folgten. 

Prägung erfordert nur eine kurze Exposition, aber ihre Wirkung 
ist stark und dauerhaft. Kaiserpinguine (Aptenodytes forsteri) 
pflanzen sich in der Antarktis während der dunkelsten, kältesten 
Jahreszeit fort. Die Eltemvögel wandern bis zu 150 km weit ins 
Inland, um dicht an dicht eine Kolonie zu gründen, wo die Weib¬ 
chen jeweils ein Ei legen. Das Weibchen kehrt dann zum Meer 
zurück, um zu fressen, während sein Partner das gemeinsame Ei 
bebrütet. Wenn das Weibchen zurückkehrt, ist das Junge bereits 
geschlüpft. Dann füttert die Mutter den Nachwuchs und küm¬ 
mert sich darum, während der Vater zum Meer zurückwandert, 
um seinerseits zu fressen. In der Regel bleibt er so lange fort, 
dass sich die Mutter schließlich ebenfalls in Richtung Meer auf- 
machen muss, um Nahrung zu suchen und nicht zu verhungern. 
Daher muss der Vater, wenn er nach wochenlanger Abwesenheit 
zurückkehrt, in einer dicht gedrängten Kolonie durcheinander- 
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a Anseranser 



Abb. 52.6 Prägung hilft Eltern und Nachkommen, einander zu er¬ 
kennen. a Graugänse (Anser anser ), die als frisch geschlüpfte Küken 
auf Konrad Lorenz geprägt worden waren, folgten dem Forscher über¬ 
all hin. b Aufgrund von Prägung kann ein männlicher Kaiserpinguin 
sein eigenes Junges unter vielen anderen ünden 

laufender, junger Pinguine, die alle nach ihren Eltern rufen, sein 
eigenes Junges wiederfinden (►Abb. 52.6b). Doch es gelingt 
dem Vater stets, seinen Nachwuchs an dessen Ruf zu lokalisie¬ 
ren, den er sich eingeprägt hat, bevor er sich auf seine lange 
Wanderung begab. 

Die sensible Phase für die Prägung kann durch einen entwick¬ 
lungsphysiologisch oder hormonell bestimmten Zustand deter¬ 
miniert und recht kurz sein. Wenn beispielsweise eine Mutter¬ 
ziege ihr Neugeborenes nicht innerhalb von 10 min nach seiner 
Geburt beschnüffelt und beleckt, erkennt sie es später nicht als 
ihr eigenes. Bei Ziegen wird die sensible Phase vom Höchst¬ 
stand des Oxytocinspiegels im Blut der Mutter zum Zeitpunkt 
der Geburt und von olfaktorischen Reizen bestimmt, die das neu¬ 
geborene Zicklein aussendet. Eine Ziege, bei der vor der Geburt 
der Geruchssinn ausgeschaltet wird, kann nach der Geburt ihr ei¬ 
genes Junges nicht von anderen Neugeborenen unterscheiden. 


Das Erlernen des Vogelgesangs beruht 
auf Vererbung, Prägung, Entwicklung 
und sozialen Interaktionen 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination For¬ 
schung: Ein angeborenes Lemverhalten“) haben Sie erfahren, 
wie Dachsammem ihren Gesang erlernen. Dies ist ein klassi¬ 
sches Beispiel dafür, wie Vererbung, Physiologie und Erfahrung 
bei der Entwicklung und Ausführung von Verhaltensweisen 


Zusammenwirken. Die Vererbung stattet die Vögel mit einer 
neuronalen Vorlage aus, die in einem frühen EntwicklungsSta¬ 
dium mit der Erfahrung abgeglichen werden muss. Diese Art 
des Lernens, die Prägung, ist durch entwicklungsphysiologi¬ 
sche Prozesse auf eine sensible oder kritische Phase beschränkt. 
Monate später, nach Erreichen der Geschlechtsreife, fangen die 
Vögel zu singen an, und eine zweite Phase des Lernens be¬ 
ginnt. Nun müssen die Vögel auditorische Erfahrungen machen, 
um die motorischen Muster zu entwickeln, die für die voll¬ 
ständige Ausbildung des artspezifischen Gesangs nötig sind 
(►Abb. 52.7). Zum Ende dieser Lernphase manifestiert sich 
der Gesang. Auf diese Weise gewährleistet der gesamte Prozess 
der Entwicklung eines komplexen artspezifischen, für den Fort¬ 
pflanzungserfolg notwendigen Verhaltens, dass dieses konstant 
bleibt. Dennoch kommt auch Variation vor, doch Variation ist 
die Voraussetzung für Evolution. 

In der Natur sind die Gesänge der Vögel variabel. Die Gesänge 
zweier Männchen unterscheiden sich immer ein wenig, selbst 
wenn ihre Reviere benachbart sind. Dachsammern haben re¬ 
gionale Dialekte, und ein Vogel, der in ein Gebiet mit einem 
anderen Dialekt zieht, übernimmt dieses Gesangsmuster mög¬ 
licherweise. Man hat sogar beobachtet, dass Dachsammem die 
Gesänge nah verwandter Arten singen. In einem aufschlussrei¬ 
chen Laborexperiment zog man Dachsammem in Isolation auf, 
aber sie konnten ein Männchen einer nah verwandten Art se¬ 
hen und seinen Gesang hören. Außerdem erklangen Aufnahmen 
der Gesänge von Dachsammern über Lautsprecher. Wenn die¬ 
se Vögel geschlechtsreif wurden, sangen sie den Gesang der 
nah verwandten Art. Dass die Gesänge einzelner Vögel außer¬ 
dem leicht variieren, kann mit sozialen Interaktionen wie der 
Anpassung an eine regionale Norm oder der Demonstration 
individueller Qualitäten zu tun haben. Außerdem kann so die 
Bindung zwischen zwei Partnern aufrechterhalten werden. 

Wenn man erforscht, welchen adaptiven Wert Variationen im Ge¬ 
sang der Männchen haben, muss man auch die Partnerwahl der 
Weibchen bedenken. Sarah Woolley und Allison Doupe forsch¬ 
ten an Zebrafinken (Taeniopygia guttata ), einer Art, die zu einem 
wertvollen Modellsystem für die Neurobiologie des Vogelge¬ 
sangs wurde. Wenn Zebrafinkenmännchen in Isolation singen, 
ist ihr Gesang variabel (ungerichtet). Es scheint, als ob sie im¬ 
provisieren und neue Motive ausprobieren würden. In der Anwe¬ 
senheit von Weibchen aber singen sie einen gerichteten Gesang 
(an das Weibchen gerichtet), der weniger variabel ist. Woolley 
und Doupe führten Experimente durch, um herauszufinden, wel¬ 
che Gesänge Zebrafinkenweibchen bevorzugen (► „Experiment: 
Übung macht den Meister“). Die Weibchen bevorzugten den ge¬ 
richteten Gesang ihres Partners. Die Fähigkeit, Variationen in die 
artspezifischen Gesänge einzubauen, könnte wichtig sein, um die 
Individualität zu betonen und die Partnerwahl zu beeinflussen, 
aber wie gesungen wird, hängt vom sozialen Kontext ab. 

Zeitwahl und Expression des Vogelgesangs 
stehen unter hormoneller Kontrolle 

Wie Sie gesehen haben, hören sowohl männliche als auch weib¬ 
liche Singvögel als Nestlinge ihren artspezifischen Gesang, 
doch bei den meisten Arten singen im Erwachsenenalter nur die 
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Abb. 52.7 Sensible Phasen für das Gesangslernen, a Ein 

Sonogramm, das den arttypischen Gesang eines adul¬ 
ten Dachsammermännchens (Zonotrichia leucophrys ) 
zeigt, b Gesang eines isoliert aufgewachsenen, adul¬ 
ten Männchens, das den Gesang als Nestling nie gehört 
hat. c Gesang eines adulten Männchens, das den arteige¬ 
nen Gesang als Nestling gehört hat, dessen Gehör aber 
ausgeschaltet wurde, bevor er selbst zu singen begann. 
Experimente haben gezeigt, dass der Vogel zunächst ein 
Gesangsgedächtnis erwerben muss, indem er als Nestling 
den arteigenen Gesang hört; anschließend muss er in der 
Lage sein, sich selbst beim Singen zu hören, während er 
versucht, seinen Gesang der Tonfolge in seinem Gesangs¬ 
gedächtnis anzupassen 



b isolierter, von Hand aufgezogener Vogel 



c taub gemachter Vogel 



Zeit (s) 


Männchen, und sie singen nur im Frühjahr. Diese Unterschiede 
zwischen männlichen und weiblichen Singvögeln im Hinblick 
auf Expression und Zeitwahl des Gesangs haben hormonelle 
Ursachen. Forscher injizierten adulten Singvögeln im Frühjahr 
Testosteron, und die Weibchen sangen den artspezifischen Ge¬ 
sang wie die Männchen. Offensichtlich speichern Weibchen wie 
Männchen den arteigenen Gesang als Nestlinge im Gedächtnis 
und können ihn auch hervorbringen, doch es fehlt ihnen norma¬ 
lerweise einfach an der nötigen hormonellen Stimulation. 

Wie bewirkt Testosteron, dass ein Vogel singt? Ein steigender 
Testosteronspiegel führt in jedem Frühjahr dazu, dass bestimmte 
Bereiche des männlichen Gehirns, die am Erlernen und Ex- 
primieren von Gesang beteiligt sind, größer werden. Einzelne 
Nervenzellen in diesen Gehirnregionen nehmen stark an Grö¬ 
ße zu und entwickeln längere Fortsätze, und auch die Zahl der 
Nervenzellen in diesen Regionen steigt. Hormone können also 
Verhalten kontrollieren, indem sie im Verlauf der Entwicklung 
als Reaktion auf Umweltreize sowohl die Gehirnstruktur als 
auch die Gehirnfunktion verändern. 


kennen. Genetisch determiniertes Verhalten und Prägung 
weisen eine gewisse Variabilität auf, sodass das Verhalten 
durch den sozialen Kontext geformt werden kann. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie Hormone den Zeitpunkt und die 
Expression des Verhaltens beeinflussen können. 

■ Hinweise darauf beschreiben können, dass die Gene 
eine Rolle bei der Gesangsentwicklung von Vögeln 
spielen. 

■ erläutern können, weshalb es hinsichtlich der Evoluti¬ 
on vorteilhaft ist, dass das Singverhalten einer Vogelart 
eine gewisse Variabilität aufweist. 


7 


52.3 Wiederholung 

Die genetischen Anlagen können bestimmen, welche Ver¬ 
haltensweisen erlernt werden können. Hormone können 
die sensible Phase festlegen, in der das Verhalten erlernt 
werden kann, und auch die Motivationslage, die seine Ex¬ 
pression auslöst. Prägung bewirkt, dass Individuen andere 
Individuen oder Arten zu einem späteren Zeitpunkt er- 


1. Warum gilt eine weibliche Ausprägung des Sexualverhaltens 
bei Ratten als Standard? 

2. Erläutern Sie, warum ein Singvogel, der als adulter Vogel 
taub gemacht wurde, seinen Gesang singen kann, nicht je¬ 
doch ein Vogel, der vor der Geschlechtsreife taub gemacht 
wurde. 

3. Unter welchen Bedingungen kann die Variabilität eines art¬ 
spezifischen Verhaltens einen adaptiven Vorteil haben und 
unter welchen Bedingungen nicht? 
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52 Verhalten von Tieren 


Komplexe Verhaltensweisen sind das Ergebnis von Interaktio¬ 
nen zwischen genetischen, physiologischen und umweltbeding¬ 
ten Faktoren. An der Ausbildung von Verhalten sind viele Gene 
beteiligt; daher gibt es zahlreiche Gelegenheiten für die Se¬ 


lektion, verhaltensbiologische Modifikationen zu favorisieren. 
Mit Fragen, wie Verhaltensänderungen Tiere an Umweltbe¬ 
dingungen anpassen, beschäftigt sich das stark auf Evolution 
fokussierte Gebiet der Verhaltensökologie. 


Experiment: Übung macht den Meister 


Originalliteratur: Woolley SC, Doupe AJ (2008) PLoS Biol 6 (3): e62 

Wenn Zebrafinkenmännchen (Taeniopygia guttata ) allein singen, improvisieren sie (un¬ 
gerichteter Gesang). Singen sie jedoch in Anwesenheit eines Weibchens, ist ihr Gesang 
stereotyp (gerichtet). Woolley und Doupe stellten die Frage, ob die Qualität des Gesangs 
das Verhalten der Weibchen beeinflusst. 


Hypothese 

Weibliche Zebrafinken bevorzugen gerichteten Gesang, und sie können den Gesang ihrer 

Partner identifizieren. 

Methode 

1. Der Gesang von Männchen, die allein sangen (ungerichteter Gesang), und der Gesang 
von Männchen, die in Anwesenheit ihrer Partnerin sangen (gerichteter Gesang), wurden 
aufgenommen. 

2. Das Weibchen wurde in die mittlere Kammer einer Box mit drei Kammern gesetzt 
(► Abb.). Es konnte sich in die anderen Kammern begeben. Die Aufnahmen des ge¬ 
richteten Gesangs ihres Partners wurden auf einer Seite der Box und die Aufnahmen des 
ungerichteten Gesangs auf der anderen Seite abgespielt. 

3. Die Zeit, die das Weibchen in den verschiedenen Kammern verbrachte, wurde erfasst. 



Ergebnisse 

Weibchen verbrachten mehr Zeit in der Kammer, in der der gerichtete Gesang ihres Part¬ 
ners abgespielt wurde. Die im ► Diagramm dargestellten Daten zeigen die Ergebnisse für 
17 Weibchen mit Mittelwerten und Standardabweichungen. Der /»-Wert eines gepaarten 
t -Tests ist < 0,001. 
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ungerichteter gerichteter 
Gesang Gesang 

des des 

Partners Partners 


Schlussfolgerung 

Weibchen können zwischen dem gerichteten und dem ungerichteten Gesang ihres Partners 
unterscheiden und finden den gerichteten Gesang attraktiver. 


Blick in die Daten: Übung macht den Meister 


Das Experiment hat gezeigt, dass Weibchen zwischen den 
gerichteten und ungerichteten Gesängen ihrer Partner unter¬ 
scheiden konnten. Die nächste Frage war, ob sie zwischen 
den gerichteten Gesängen ihrer Partner und den gerichte¬ 
ten Gesängen anderer Männchen unterscheiden können. In 
einem zweiten Experiment war der Versuchsaufbau der glei¬ 
che wie beim ersten Experiment, aber die beiden Gesänge, 
die den Weibchen vorgespielt wurden, waren der gerichtete 
Gesang des Partners und der gerichtete Gesang eines unbe¬ 
kannten Männchens. Die Ergebnisse mit 18 Weibchen sind 
in der ► Tabelle dargestellt. 


Aufgaben 

1. Nehmen Sie an, dass die Präferenz des Weibchens für 
den gerichteten Gesang ihres Partners bei der Paarbin¬ 
dung eine Rolle spielt und nicht nur eine Aufforderung 
zur Paarung ist. Welchen Daten würden Sie sammeln, um 
diese Hypothese zu testen? 

2. Tragen Sie die Daten als Balkendiagramme auf. Stellen 
Sie die Mittelwerte und Standardabweichungen dar und 
führen sie gepaarte t -Tests durch, um das Signifikanzni¬ 
veau zu bestimmen. Können Weibchen den gerichteten 
Gesang ihres Partners vom gerichteten Gesang eines un¬ 
bekannten Männchens unterscheiden? 


3. Können Sie aus den erhobenen Daten auf das Paarungs¬ 
system der Zebrafinken schließen? 

4. Welche Funktion könnte der ungerichtete Gesang haben? 


Zeit in der Nähe eines gerich¬ 
teten Gesangs unbekannter 
Herkunft (%) 

Zeit in der Nähe eines gerichte¬ 
ten Gesangs des Partners (%) 

25 

55 

15 

81 

8 

43 

7 

78 

6 

92 

6 

92 

5 

90 

5 

50 

5 

86 

4 

85 

4 

84 

3 

83 

3 

81 

3 

80 

2 

73 

1 

72 

1 

97 

0 

98 
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52 Verhalten von Tieren 


52.4 Kosten und Nutzen bestimmen 
den Anpassungswert 
von Verhalten 

Die meisten Verhaltensweisen, die hier bisher besprochen wur¬ 
den, beinhalten Interaktionen zwischen Individuen. Individuen 
interagieren außerdem mit ihrer Umwelt, und viele Verhaltens¬ 
weisen haben sich als Anpassungen an die Umwelt entwickelt. 
Umweltbedingungen können zeitlich und räumlich höchst varia¬ 
bel sein. Verhaltensökologen erforschen, in welcher Beziehung 
das Verhalten zur Umwelt steht, um zu verstehen, welche Se¬ 
lektionsdrücke die Evolution artspezifischer Verhaltensweisen 
formen. Einige Beispiele sollen dies näher erläutern. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Kosten und Nutzen bestimmen die Evolution von Verhaltensant¬ 
worten auf die Umwelt. 

■ Je nach Art des Territorialverhaltens fallen die Kosten und Nut¬ 
zen unterschiedlich aus. 

■ Auch die Evolution des Verhaltens beim Nahrungserwerb wird 
von Kosten und Nutzen beeinflusst. 


Tiere müssen wählen, wie sie sich verhalten 

Das Verhalten eines Tieres ist weitgehend eine Folge von Ent¬ 
scheidungen: sich wann wohin bewegen, wo ein Nest bauen, 
was fressen, wann kämpfen und wann fliehen, mit wem sich 
zusammentun, mit wem sich paaren. Werden falsche Entschei¬ 
dungen getroffen, vermindert sich die biologische Fitness. Ver¬ 
haltensökologen möchten herausfinden, welche Informationen 
Tiere nutzen, um Verhaltensentscheidungen zu treffen, und wie 
diese Informationen mit Umweltaspekten Zusammenhängen, die 
ihre biologische Fitness beeinflussen. 

Als Lebensraum oder Habitat bezeichnet man das Gebiet, 
in dem ein Tier lebt. In den meisten Fällen bietet das Habi¬ 
tat nicht nur einen geschützten Ort zum Nisten, sondern auch 
Nahrung und Zugang zu Geschlechtspartnern. In vielen Fällen 
sind die Anhaltspunkte, die Tiere nutzen, um ein Habitat auszu¬ 
wählen, recht einfach. Beispielsweise wählen Seevögel Klippen 
oder Felsen im Meer zum Nisten, weil diese Orte Schutz vor 
Fressfeinden bieten. Tiere mit einer sehr spezialisierten Ernäh¬ 
rung wählen natürlich Habitate, in denen ihre Nahrungsquelle 
reichlich vorhanden ist. Die allgemeine Hypothese von Verhal¬ 
tensökologen lautet: Die Anhaltspunkte, die Tiere verwenden, 
um ein geeignetes Habitat zu wählen, sind zuverlässige Indika¬ 
toren, dass sich die dortigen Bedingungen für Überleben und 
Fortpflanzung eignen. 

Für viele Arten ist die Anwesenheit von Artgenossen ein zu¬ 
verlässiger Indikator, der anzeigt, dass ein bestimmter Ort für 
sie als Lebensraum geeignet ist. Die Beobachtung von Artge¬ 
nossen kann Tieren auch in anderer Weise Informationen über 
die Qualität des Habitats liefern. Halsbandschnäpper ( Ficedu- 
la albicollis ), die im Frühling in ihren Brutgebieten eintreffen, 


sind neugierige Nachbarn; sie begutachten regelmäßig die Nes¬ 
ter anderer Individuen. Forscher stellten die Hypothese auf, dass 
Halsbandschnäpper die Qualität eines Habitats danach beurtei¬ 
len, wie gut es ihren Nachbarn geht. Um diese Hypothese zu 
überprüfen, sorgten sie in einigen Gebieten für besonders große 
Bruten - normalerweise ein Anzeichen für Nahrungsüberfluss 
indem sie aus einigen Nestern Jungvögel entnahmen und sie in 
Nester in einem anderen Gebiet zusätzlich einsetzten. Im fol¬ 
genden Jahr siedelten sich die Halsbandschnäpper bevorzugt in 
solchen Gebieten an, in denen die Bruten künstlich vergrößert 
worden waren. 


Verhaltensweisen haben Kosten und Nutzen 

Eine Kosten-Nutzen-Analyse kann man einsetzen, um das Ver¬ 
hältnis zwischen Verhalten, Umwelt und biologischer Fitness zu 
untersuchen. Die Idee dahinter ist, dass einem Tier für seine Ak¬ 
tivitäten nur begrenzt Zeit und Energie zur Verfügung stehen 
und es sich nicht leisten kann, Verhaltensweisen an den Tag zu 
legen, die mehr kosten als nützen. Eine Kosten-Nutzen-Ana- 
lyse bildet ein Grundgerüst, das Verhaltensökologen verwenden 
können, um Beobachtungen durchzuführen, Hypothesen aufzu¬ 
stellen und sich Experimente auszudenken, bei denen es darum 
geht, herauszufinden, warum sich bestimmte Verhaltensmuster 
so entwickelt haben, wie es der Fall ist. 

Der Nutzen eines Verhaltens lässt sich in Form einer erhöh¬ 
ten biologischen Fitness messen, die ein Tier erzielt, indem es 
dieses Verhalten zeigt. Die Kosten eines Verhaltens setzen sich 
gewöhnlich aus drei Komponenten zusammen: 

■ Energiekosten belaufen sich auf die Energie, die ein Tier 
aufwenden muss, um dieses Verhalten durchzuführen. 

■ Risikokosten betreffen die erhöhte Wahrscheinlichkeit, bei 
der Ausführung dieses Verhaltens verletzt oder getötet zu 
werden. 

■ Opportunitätskosten entstehen durch den Vorteil, den das 
Tier aufgibt, indem es nicht zur gleichen Zeit andere Verhal¬ 
tensweisen zeigen kann. 


Territorialverhalten erfordert hohe Kosten 

Territorialverhalten eignet sich gut für eine Kosten-Nutzen- 
Analyse. Darunter versteht man aggressives Verhalten eines Tie¬ 
res, um einem Artgenossen den Zugang zu einem Habitat oder 
einer Ressource zu verweigern. Optimale Habitate und Ressour¬ 
cen sind in der Regel dünn gesät, daher müssen Artgenossen 
darum konkurrieren. Viele Tiere - in der Regel Männchen - ver¬ 
teidigen Allzweckreviere, die eine Nistgelegenheit, Verstecke, 
Nahrungsquellen und Zugang zu Geschlechtspartnem bieten. 
Der Revierhalter steckt die Grenzen seines Reviers ab, indem 
er sich seinen Nachbarn gegenüber aggressiv verhält; er muss 
daher seine Reviergrenzen ständig überwachen und auf Ein¬ 
dringlinge reagieren. Diese aggressiven Interaktionen bestehen 
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in der Regel aus höchst stereotypen artspezifischen Zurschau¬ 
stellungen (Displays) wie dem Vogelgesang. Mittels Territorial¬ 
verhalten sichert sich das Männchen die Ressourcen, die es für 
seinen Fortpflanzungserfolg braucht, aber dafür zahlt es einen 
Preis. 

Territoriale Displays erfordern einen beträchtlichen Energie¬ 
aufwand, sie setzen das Männchen einer erhöhten Gefährdung 
durch Raubfeinde aus, und sie kosten es Zeit, die es sonst für 
Nahrungsaufnahme oder Brutpflege aufwenden könnte. Michael 
Moore und Catherine Marler führten ein Experiment durch, um 
herauszufinden, welche Kosten die Verteidigung eines Territori¬ 
ums für männliche Yarrow-Stachelleguane (Sceloporus jarrovii) 
mit sich bringt. Die Männchen dieser Leguane verteidigen Ter¬ 
ritorien, in denen mehrere Weibchen leben und aus denen sie 
männliche Artgenossen vertreiben. Am heftigsten tun sie dies 
in der Regel im September und Oktober, wenn der Testosteron¬ 
spiegel der Männchen hoch ist und die Weibchen am ehesten 
paarungsbereit sind. Die Forscher veränderten die Intensität des 
Territorial Verhaltens der Leguane, indem sie einigen Männchen 
im Sommer, wenn sie sich normalerweise nicht besonders terri¬ 
torial verhalten, kleine Kapseln mit Testosteron unter die Haut 
pflanzten (►„Experiment: Die Kosten der Verteidigung eines 
Reviers“). 

Die Männchen mit den implantierten Testosteronkapseln pa¬ 
trouillierten ihre Territorien häufiger, stellten sich häufiger zur 
Schau und verbrauchten ungefähr ein Drittel mehr Energie als 
die Kontrollmännchen (Energiekosten). Infolgedessen hatten sie 
weniger Zeit für die Nahrungsaufnahme, fingen weniger In¬ 
sekten und speicherten weniger Energie (Opportunitätskosten), 
und sie hatten eine höhere Sterberate (Risikokosten). Im Som¬ 
mer, wenn die Weibchen eine geringere Paarungsbereitschaft 
zeigen, übersteigen diese Kosten einer heftigen Reviervertei¬ 
digung den reproduktiven Nutzen der Territorialität. Daher hat 
die natürliche Selektion eine saisonale Veränderung des Hor¬ 
monspiegels begünstigt, der das Territorialverhalten bei dieser 
Leguanart kontrolliert. 

Animation 52.1 The Costs of Defending a Territory 

www.Lifel le.com/a52. 1 

Der Kosten-Nutzen-Ansatz erklärt die Vielfalt von Territorial¬ 
verhalten, auf die man im Tierreich trifft. Selbst wenn eine 
Ressource für ein Tier absolut lebenswichtig ist, wird ein Tier 
kein Territorial verhalten zeigen, wenn diese Ressource nicht 
ökonomisch verteidigt werden kann. Nahrung ist für alle Tie¬ 
re lebenswichtig, aber wenn sie räumlich weit verstreut ist 
oder ihr Angebot saisonal schwankt, lohnt es sich nicht, die 
hohen Kosten aufzuwenden, die zur Verteidigung nötig sind. 
Beispielsweise lässt sich die hohe See, wo Seevögel nach Nah¬ 
rung suchen, nicht verteidigen. Aber sichere Nistplätze auf 
Inseln oder Felsklippen sind rar, und sie können sehr wohl 
verteidigt werden. Daher sind die Territorien von Seevögeln 
unter Umständen nicht größer als das Umfeld, das die Vögel 
mit dem Schnabel erreichen können, wenn sie im Nest sitzen 
(►Abb. 52.8a). 

In einigen Fällen ist die Ressource, die verteidigt wird, das 
Weibchen selbst. See-Elefanten verbringen den größten Teil 


a Thalassarche melanophris b Mirounga angustirostris 


c Centrocercus urophasianus 


Abb. 52.8 Tiere verteidigen unterschiedlich große Territorien. 

a Die Nistterritorien vieler Seevögel nehmen nur so viel Raum ein, wie 
die Vögel verteidigen können, ohne das Nest zu verlassen, b Männliche 
See-Elefanten kämpfen heftig, um Strandbereiche zu verteidigen, wo 
die Weibchen an Land kommen, um ihre Jungen zu gebären, c Männli¬ 
che Kampfläufer versammeln sich in einer Art Arena, Lek genannt, um 
gemeinsam zu balzen, Weibchen zu beeindrucken und sich zu paaren 


ihres Lebens im Meer, aber die Weibchen kommen an traditio¬ 
nellen Wurfplätzen an Land, um ihre Jungen zu gebären. Die 
männlichen See-Elefanten treffen vor den Weibchen an die¬ 
sen Strandabschnitten ein und stecken ihre Territorien durch 
heftige Kämpfe ab (►Abb. 52.8b). Wenn die Weibchen an¬ 
landen, gelangen sie in die Territorien der Männchen. Solange 
der Revierbesitzer Herausforderer abwehren kann, kann er sich 
mit allen Weibchen paaren, die seinen Strandabschnitt auf¬ 
suchen. 

Bei einer sehr ungewöhnlichen Form männlichen Territorial Ver¬ 
haltens werden weder Nahrung noch Brutplätze noch Weibchen 
verteidigt. Ein Lek ist ein Areal, wo sich männliche Beifußhüh¬ 
ner zusammenfinden, um durch gemeinsame Zurschaustellung 
ihres Könnens Weibchen zu beeindrucken und Paarungsge¬ 
legenheiten zu finden. Obgleich der Platz nicht limitiert ist, 
verteidigt jedes Männchen einen kleinen Flecken Boden, auf 
dem es sich produziert (►Abb. 52.8c). Die „Lagen“ im Zen¬ 
trum des Leks sind die prestigeträchtigsten, und die Männchen 
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52 Verhalten von Tieren 


Experiment: Die Kosten der Verteidigung eines Reviers 


Originalliteratur: Marler CA, Moore MC (1988) Behav Ecol Sociobiol 23: 21-26 

Michael Moore und Catherine Marler setzten Yarrow-Stachelleguanen (Sceloporus jarrovii) 
Testosteronimplantate ein, um deren Territorialverhalten zu verstärken. Anschließend ma¬ 
ßen sie die Kosten, die es für die Echsen mit sich brachte, im Sommer ein Territorium zu 
verteidigen, was die Tiere normalerweise nicht tun. 


Hypothese 

Yarrow-Stachelleguane verteidigen im Sommer kein Territorium, denn die Energiekosten 
des Territorial Verhaltens übersteigen zu dieser Jahreszeit den Nutzen. 


Methode 

1. Im Sommer, wenn die Leguan Weibchen nicht empfängnisbereit sind, wurden einigen 
Männchen Testosteronkapseln unter die Haut geschoben. Andere Männchen blieben als 
Kontrolle unbehandelt. 

2. Man beobachtete das Muster des Territorial Verhaltens und die Überlebensrate der beiden 
Männchengruppen. 


Ergebnisse 



Tageszeit 



Schlussfolgerung 

Bei diesen Leguanen verringern die Kosten, im Sommer ein Territorium zu verteidigen, die 
Überlebensrate signifikant, ohne den Fortpflanzungserfolg zu erhöhen. 
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wetteifern intensiv darum. Die Weibchen stolzieren in den Lek, 
schauen sich die Männchen an und paaren sich in der Regel 
mit denjenigen Männchen, die die „Toplagen“ innehaben. Der 
Vorteil dieses Systems besteht für das Weibchen darin, dass es 
von einem erfolgreichen Wettbewerber begattet wird und sein 
Nachwuchs daher Gene tragen wird, die zu diesem Erfolg bei¬ 
getragen haben. Die Kosten des Lek-Displays für die Männchen 
sind hoch, denn sie müssen ständig ein intensives Territorial ver¬ 
halten zeigen, das sie vom Fressen, Trinken und Schlafen abhält, 
bis sie verdrängt werden. Ihr Vorteil besteht in der Chance, ih¬ 
re biologische Fitness deutlich zu erhöhen, indem sie sich mit 
möglichst vielen Weibchen paaren. 


Eine Kosten-Nutzen-Analyse lässt sich auf den 
Nahrungserwerb anwenden 

Wenn ein Tier nach Nahrung sucht, muss es unter anderem 
entscheiden, wie viel Zeit es an jedem Ort verbringt, bevor 
es weiterzieht, welche Ressourcen dort tatsächlich essbar sind 
und was es davon tatsächlich fressen sollte und was lieber 
nicht. Mithilfe von Kosten-Nutzen-Analysen des Nahrungser¬ 
werbs haben Forscher sehr viel Datenmaterial gesammelt, das 
zur Formulierung einer Theorie des optimalen Nahrungser¬ 
werbs geführt hat (bisweilen auch als „Hypothese der optimalen 
Nahrungsnutzung“ beziehungsweise „Hypothese der optimalen 
Nahrungswahl“ bezeichnet). Sie gibt Auskunft über den Fitness¬ 
wert einer Nahrungswahl. Der Hauptnutzen der Nahrungssuche 
liegt im Nährwert der aufgenommenen Nahrung, also in der 
Energie, den Mineralstoffen und den Vitaminen, die sie enthält 
(► Abschn. 50.1). Die Kosten der Nahrungssuche ähneln denje¬ 
nigen anderer Verhaltensweisen: Energieverbrauch, Zeit, die für 
andere Aktivitäten fehlt, welche die biologische Fitness erhö¬ 
hen könnten, und ein erhöhtes Risiko, Fressfeinden zum Opfer 
zu fallen. 

Animation 52.2 Foraging Behavior 

www.Lifel le.com/a52. 2 

Tiere müssen sich häufig zwischen verschiedenen Nahrungs¬ 
quellen entscheiden, die nicht nur im Energiegehalt, sondern 
auch in ihrer Reichhaltigkeit differieren oder darin, wie leicht 
Nahrung zu erwerben oder zu verdauen ist. Die Theorie des 
optimalen Nahrungserwerbs sagt voraus, dass Tiere in solchen 
Situationen so wählen, dass die Rate, mit der sie Energie gewin¬ 
nen, möglichst hoch wird. Je rascher ein Tier auf Nahrungssuche 
seine energetischen Bedürfnisse erfüllt, desto geringer sind 
Opportunitäts- und Risikokosten der Nahrungssuche. 

Diese Energiemaximierungshypothese betrachtet Nahrung im 
Rahmen der Energie, die sie bietet, aber Tiere haben ne¬ 
ben ihrem Energiebedarf ernährungsphysiologische Bedürfnis¬ 
se, die bei ihrer Nahrungssuche eine Rolle spielen können. 
So sind essenzielle Mineralstoffe in der Nahrung mancher 
Tiere Mangelware, und solche Tiere gehen unter Umstän¬ 
den hohe Energiekosten und Risiken ein, um sie zu erlangen 
(►Abb. 52.9). Nahrung kann auch aufgrund ihrer medizi¬ 
nischen Wirkung konsumiert werden. So sind Schimpansen 


a Ara chloropterus 



Abb. 52.9 Herbivoren suchen ungewöhnliche Mineralquellen auf. 

a Dunkelrote Aras im Amazonasregenwald versorgen sich mit essen¬ 
ziellen Mineralstoffen (Nährelementen), indem sie trockenen Lehm zu 
sich nehmen, b Edelfalter gelangen an die benötigten Mineralionen, in¬ 
dem sie Sekrete von der Haut und den Nasenöffnungen eines Kaimans 
trinken 

dabei beobachtet worden, wie sie das Mark des Korbblüt¬ 
lers Vernonia amygdalina verzehrten. Das Mark enthält kleine 
Mengen eines sekundären Pflanzenstoffs namens Vernonio- 
sid B1, der in hohen Konzentrationen für Schimpansen giftig ist, 
in niedrigen Konzentrationen hingegen Darmparasiten abtöten 
kann. Schimpansen, die dieses Mark verzehren, haben weni¬ 
ger Parasiten. Und schließlich wissen Sie von sich selbst und 
ebenso von Ihrem Haustier, dass besonders wohlschmecken¬ 
de Nahrung ganz unabhängig von ihrem Energiegehalt attraktiv 
ist. 

52.4 Wiederholung 

Viele Verhaltensweisen werden von Umweltbedingun¬ 
gen geformt, denn diese beeinflussen die Entscheidungen, 
die Tiere treffen müssen. Entscheidungen können Nut¬ 
zen zur Folge haben, die die biologische Fitness erhöhen, 
aber sie haben auch Kosten wie Energie-, Opportunitäts¬ 
und Risikokosten. Kosten-Nutzen-Analysen können auf 
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Territorial verhalten und Nahrungs such verhalten ange¬ 
wendet werden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ erläutern können, wie man Kosten-Nutzen-Analysen 
bei der Erforschung des Verhaltens einsetzt. 

■ verschiedene Arten des Territorialverhaltens und die 
Kosten und Nutzen beschreiben können, die ihre Evo¬ 
lution beeinflusst haben könnten. 

■ erläutern können, warum aggressives Territorialver¬ 
halten Zugang zu bestimmten Ressourcen verschaffen 
kann, zu anderen jedoch nicht. 

■ erläutern können, warum beim Nahrungserwerb zwi¬ 
schen dem Nutzen der Nährstoffe, die aufgenommen 
werden, und den Kosten für die dabei benötigte Ener¬ 
gie, den damit verbundenen Risiken und den Opportu¬ 
nitätskosten abgewogen werden muss. 


_ 7_ 

1. Bei Rotschulterstärlingen bauen die Männchen die Nester 
bevorzugt in Sümpfen, bei der Nahrungssuche jedoch bevor¬ 
zugen sie Wiesen im Hochland. Welche Kosten und Nutzen 
waren bei der Ausbildung dieser Verhaltensweisen Ihrer 
Meinung nach entscheidend? 

2. Bei Buntbarschen kommen dominante Männchen mit bun¬ 
ten Mustern vor, die Reviere verteidigen. Es gibt auch nicht 
dominante Männchen, die unauffällig gefärbt sind und kei¬ 
ne Reviere verteidigen. Sie tauchen gelegentlich auf, wenn 
ein Weibchen ablaicht, und befruchten einige seiner Eier. 
Was sind die Kosten und Nutzen dieser beiden Verhaltens¬ 
weisen? 

3. See-Elefanten verteidigen ein Stück Strand als Revier und 
Präriehühner ein Stück Grasland. See-Elefantenbullen sind 
viel größer als die Weibchen und kämpfen heftig um die Re¬ 
viere. Männliche Präriehühner sind dagegen kaum größer als 
die Weibchen. Sie balzen auffällig, kämpfen aber nicht hef¬ 
tig mit benachbarten Männchen. Welche Selektionsdrücke 
haben die unterschiedlichen Verhaltensweisen dieser beiden 
Tierarten Ihrer Meinung nach geformt? 

4. Stellen Sie sich ein Tier vor, das die Wahl zwischen zwei 
Nahrungsquellen hat. Eine ist kalorienreich, aber weiträumig 
in offenem Gelände verteilt. Die andere ist kalorienarm, aber 
in großer Dichte in einer geschützten Umgebung vorhanden. 
Welche Selektionsdrücke wirken auf die Nahrungspräferenz 
dieser Tierart? 


Verhaltensökologen wollen verstehen, warum in einer bestimm¬ 
ten natürlichen Umwelt ein bestimmtes Verhalten zur Erhö¬ 
hung der Fitness führt - sie fragen nach den Ultimaten Ursa¬ 
chen. Dagegen fokussieren sich Verhaltensphysiologen darauf, 
wie dieses Verhalten von seinen Mechanismen und Prinzipi¬ 
en her funktioniert - sie fragen nach den proximaten Ursa¬ 
chen. 


52.5 Die Wirkursachen von Verhalten 
können erforscht werden 

An der Kontrolle von Verhalten sind das Nervensystem und das 
Hormonsystem beteiligt. Die Ausführung von Verhalten erfolgt 
über das Skelettmuskelsystem oder andere Effektormechanis¬ 
men, zum Beispiel solche, die Sekretabgaben, Farbveränderun¬ 
gen, elektrische Impulse, Töne und sogar Licht produzieren. Sie 
haben bereits viele der physiologischen Systeme kennengelemt, 
die bei diesen Prozessen eine Rolle spielen, darunter endokrine 
Mechanismen, Fortpflanzungssysteme, Nervensysteme, senso¬ 
rische Systeme und Mechanismen zum Nahrungserwerb. Das 
Gebiet der Verhaltensphysiologie, das Aspekte all dieser Sys¬ 
teme umfasst, ist außerordentlich umfangreich; hier soll es 
nur um drei Phänomene gehen, die von Verhaltensphysiolo¬ 
gen untersucht werden: Zeitwahl von Verhalten, Navigation und 
Kommunikation. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Tiere haben genetisch determinierte Tages- und Jahresrhythmen, 
mit denen sie Bedingungen in der Zukunft vorauskalkulieren 
können. 

■ Tiere navigieren, indem sie Landmarken oder Zeit- und Rich¬ 
tungsinformationen nutzen, und einige Arten nutzen echte Zwei- 
Koordinaten-Navigation. 

■ Tiere kommunizieren optisch, akustisch, taktil und chemisch. 


Biologische Rhythmen koordinieren 
Verhalten mit Umweltzyklen 

Alle 24 h dreht sich unser Planet einmal um seine eigene 
Achse und schafft damit zyklisch wiederkehrende Umweltbe¬ 
dingungen, was Licht und Dunkel, Temperatur, Feuchtigkeit 
und Gezeiten angeht. Zusätzlich ist die Erdachse gegen die Um¬ 
laufbahn der Erde um die Sonne geneigt, daher verändert sich 
der Hell-Dunkel-Zyklus im Laufe des Jahres. Diese täglichen 
und jahreszeitlichen Zyklen beeinflussen die Physiologie und 
das Verhalten von Tieren stark. Tiere sind in der Regel je nach 
Art eher tag-, nacht- oder dämmerungsaktiv, und sie verfügen 
über entsprechende sensorische Fähigkeiten. Daher ist es adap¬ 
tiv, das eigene Verhalten so zu organisieren, dass es mit dem 
umweltbedingten Zyklus von Hell und Dunkel korreliert. Auch 
könnte ein Verhalten, das zu einer bestimmten Jahreszeit adaptiv 
ist (wie im Hochsommer), zu anderen Jahreszeiten nicht adaptiv 
sein (beispielsweise im Winter). Daher ist es wichtig für Tie¬ 
re, ihr Verhalten zeitlich zu regulieren und an bestimmte Tages¬ 
oder Jahreszeiten anzupassen. Außerdem müssen sie in der Lage 
sein, diese Zeiten vorauszusehen. 

Ci read iane Rhythmen Selbst wenn Tiere bei konstanter 
Temperatur und ständigem Zugang zu Futter und Wasser in völ¬ 
liger Dunkelheit gehalten werden, zeigen sie beim Schlafen, 
Essen, Trinken und fast allen anderen Lebensäußerungen tages¬ 
zyklische Aktivitäten. Die Persistenz dieser täglichen Zyklen 
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Bei einem 12-h-hell/12-h- 
dunkel-Rhythmus ist die 
Maus überwiegend in der 
Dunkelheit aktiv und zeigt 
einen Ruhe-Aktivitäts- 
Zyklus von 24 h. 


Bei völliger Dunkelheit weist 
die Maus noch immer einen 
täglichen Wechsel von Ruhe 
und Aktivität auf, doch die 
Periode dieses Zyklus 
beträgt weniger als 24 h. 
Infolgedessen beginnt und 
beendet die Maus ihre 
Aktivitätsphase jeden Tag 
etwas früher. 


Wenn die Maus in Abstän¬ 
den von 24 h für 20 min Licht 
erhält, passt sich ihr Ruhe- 
Aktivitäts-Zyklus an eine 
24-h-Periodik an. 



24 

Stunden 


Abb. 52.10 Circadiane Rhythmen werden durch Umweltsignale angepasst. Der Aktivitäts-Ruhe-Zyklus einer Labormaus (ein nachtaktives 
Tier) reagiert auf den Hell-Dunkel-Zyklus, bei dem sie gehalten wird. Die grauen Balken zeigen an, wann die Maus im Laufrad läuft. In jeder 
horizontalen Zeile sind zwei Tage Aktivität registriert; in dieser Darstellung werden die Daten eines jeden Tages zweimal aufgetragen - einmal 
auf der rechten Hälfte einer jeden Zeile (Stunde 24-48) und zum zweiten Mal auf der linken Hälfte der nächsten Zeile darunter (Stunde 0-24). 
Diese doppelte Auftragung macht die Muster leichter erkennbar 


bei fehlenden Zeitgebern aus der Umwelt spricht dafür, dass 
Tiere eine innere (endogene) Uhr besitzen, also einen körperei¬ 
genen Oszillator. Ohne Zeitgeber aus der Umwelt sind diese 
Tageszyklen nicht exakt 24 h lang. Sie werden daher wie wei¬ 
ter oben beschrieben als circadiane Rhythmen bezeichnet. 

Einen biologischen Rhythmus kann man sich als eine Reihe von 
Zyklen vorstellen, und die Länge eines dieser Zyklen wird als 
Periode des Rhythmus bezeichnet. Jeder beliebige Punkt des 
Zyklus ist eine Phase dieses Zyklus; Wenn zwei Zyklen voll¬ 
ständig gleich laufen, sind sie in Phase, und wenn sich ein 
Rhythmus verschiebt (wie beim Verstellen einer Uhr), ist er pha¬ 
senbeschleunigt (die Uhr geht vor) oder phasenverzögert (die 
Uhr geht nach). Da die Periode eines circadianen Rhythmus 
nicht genau 24 h beträgt, muss er jeden Tag phasenbeschleunigt 
oder phasenverzögert werden, um in Phase mit dem natürlichen 
Tageszyklus der Umwelt zu bleiben. Mit anderen Worten muss 
der Rhythmus mit dem Hell-Dunkel-Zyklus der Umwelt syn¬ 
chronisiert werden. 

Ein Tier, das unter konstanten Umweltbedingungen gehalten 
wird, ist nicht an den 24-h-Rhythmus der Umwelt angepasst, 


und seine circadiane Uhr folgt ihrer natürlichen Periode - sie 
ist freilaufend. Wenn eine Periode weniger als 24 h beträgt, 
beginnt das Tier jeden Tag ein wenig früher, aktiv zu wer¬ 
den (► Abb. 52.10). Die Periode des freilaufenden, circadianen 
Rhythmus wird genetisch kontrolliert. Unterschiedliche Tier¬ 
arten haben unterschiedliche mittlere Perioden, und innerhalb 
einer Art können Mutationen zu unterschiedlichen Periodenlän¬ 
gen führen. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 52.10: Schauen Sie sich die letzten Aktivitäts¬ 
phasen der Maus im zweiten Diagramm im Vergleich zu denen 
im dritten Diagramm an, das die Aktivitätsphasen bei regelmä¬ 
ßigen Lichtimpulsen darstellt. Ähneln die Übergangsphase und 
die Anpassung der circadianen Uhr eher dem Jetlag nach einem 
Flug von New York nach Frankfurt oder dem Jetlag nach einem 
Flug in die umgekehrte Richtung? 

Animation 52.3 Circadian Rhythms 

www.Lifel le.com/a52. 3 
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Unter natürlichen Bedingungen koppeln Zeitgeber aus der Um¬ 
welt, wie Sonnenauf- und -Untergang, den freilaufenden, circa- 
dianen Rhythmus an den Hell-Dunkel-Zyklus der Umwelt. Im 
Labor ist es möglich, die circadianen Rhythmen freilaufender 
Tiere mit kurzen Hell- oder Dunkelpulsen alle 24 h an einen 
24-h-Rhythmus anzupassen (► Abb. 52.10, unten). 

Bei Säugern behndet sich die Hauptuhr für den circadianen 
Rhythmus in zwei kleinen Zellgruppen direkt über der Seh¬ 
nervenkreuzung (Chiasma opticum). Diese Strukturen werden 
als suprachiasmatische Nuclei (SCN) bezeichnet. Werden die 
SCN eines Säugers zerstört, verliert er seine circadiane Rhyth¬ 
mik - er wird arrhythmisch: Unter konstanten Bedingungen ist 
es dann zu jedem beliebigen Zeitpunkt gleich wahrscheinlich, 
dass er aktiv ist oder schläft. 

Martin Ralph und seine Mitarbeiter zeigten in einem beach¬ 
tenswerten Experiment, dass die SCN die Quelle circadianer 
Rhythmen sind. Als man die SCN adulter Hamster mit typischen 
24-h-Rhythmen zerstörte, wurden die Tiere arrhythmisch. Nach 
einigen Wochen des arrhythmischen Verhaltens transplantier¬ 
ten die Wissenschaftler SCN-Gewebe von Hamsterfeten in die 
Gehirne der arrhythmischen Hamster. Die Feten hatte man so 
gezüchtet, dass die circadiane Periode durch eine Mutation aty¬ 
pisch kurz war. Das Experiment brachte zwei bemerkenswerte 
Ergebnisse hervor (► Abb. 52.1 1). Erstens wurde der circadiane 
Rhythmus durch das transplantierte Gewebe wiederhergesteht, 
was zeigte, dass die SCN ausreichen, um circadiane Rhyth¬ 
men zu generieren. Das ist bisher der einzige Fall, in dem ein 
Verhalten durch ein neuronales Transplantat wiederhergestellt 
werden konnte. Zweitens wies der wiederhergestellte circadiane 
Rhythmus die Periodenlänge des Spenderstamms auf, was zeigt, 
dass der spezifische Phänotyp des Verhaltens eine Eigenschaft 
des neuronalen Spendergewebes war und nur von ihm generiert 
wurde. 

Am molekularen Mechanismus der circadianen Uhr sind ne¬ 
gative Rückkopplungsschleifen beteiligt. Obgleich zahlreiche 
Gene involviert sind, einschließlich des per- Gens, das in 
► Abschn. 52.2 besprochen wurde, kann man den Mechanis¬ 
mus verallgemeinern und Folgendes sagen: In den SCN-Zellen 
werden Uhrgene exprimiert, die mRNA tritt ins Cytoplasma ein, 
wo sie translatiert wird. Die resultierenden Proteine dimerisie- 
ren im Cytoplasma und kehren als Transkriptionsfaktoren in 
den Kern zurück, wo sie die Expression der Uhrgene abstel¬ 
len, bis die Transkriptionsfaktoren degradiert sind. Die Periode 
dieses Zyklus beträgt rund einen Tag. Diese Befunde zeigen, 
dass es möglich ist, circadiane Rhythmen des Verhaltens auf 
allen Ebenen zu verstehen, von den molekularen Rhythmusge¬ 
neratoren bis zu den Umweltreizen, die sie mit dem täglichen 
Hell-Dunkel-Zyklus synchronisieren. 


Circannuale Rhythmen Jahreszeitliche Veränderungen ih¬ 
rer Umwelt stellen für viele Tierarten eine Herausforderung 
dar. Die meisten Tiere pflanzen sich dann am erfolgreichs¬ 
ten fort, wenn sie ihr reproduktives Verhalten so terminieren, 
dass es in eine Zeit fällt, die für das Überleben ihrer Jungen 
besonders günstig ist. Viele Tiere müssen beträchtliche Vorbe¬ 
reitungen treffen, bevor sie zur Fortpflanzung schreiten können. 
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Abb. 52.11 Die Hauptuhr im Gehirn kann transplantiert werden. 

Bei diesem Experiment wurde der Aktivitätsrhythmus eines Wildtyp¬ 
hamsters (mit arttypischen Genen) gemessen. Dieses Tier hatte eine 
circadiane Periode von 24,5 h (oberer Teil der Darstellung). Nach¬ 
dem die suprachiasmatischen Nuclei (SCN) entfernt wurden, wurde der 
Hamster arrhythmisch. SCN-Gewebe aus dem Fetus eines „Kurztag¬ 
hamsters“ (mit einer aufgrund einer Mutation circadianen Periode von 
19 h) wurde dem Wildtyphamster dann an die Stellen transplantiert, wo 
die ursprünglichen SCN gewesen waren. Das transplantierte Gewebe 
stellte den circadianen Rhythmus des Hamsters wieder her, aber die cir¬ 
cadiane Periode war danach so lang wie die des Spendertiers 


Wandernde Tiere müssen zur rechten Zeit im Fortpflanzungsge¬ 
biet eintreffen, und Tiere, die während der Brunft spezialisierte 
Strukturen zur Schau stellen - wie das Geweih von Hirschen 
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und Elchen müssen diese wachsen lassen, bevor die Fortpflan¬ 
zung szeit anbricht. 

Für viele Tierarten ist die Veränderung der Tageslänge - die 
Photoperiode - ein zuverlässiger Hinweis auf eine heran¬ 
rückende saisonale Veränderung, für andere hingegen nicht. So 
verbringen Winterschläfer lange Monate in dunklen Höhlen un¬ 
ter der Erde, in die kein Fichtstrahl dringt, doch sie müssen 
physiologisch darauf vorbereitet sein, sich schon kurz nach Ver¬ 
lassen ihres Unterschlupfes im Frühjahr zu paaren. Ein Vogel, 
der in Äquatomähe überwintert, kann sich nicht nach Änderun¬ 
gen der Photoperiode richten, um herauszufinden, wann es Zeit 
ist, sich auf den Weg in sein Brutgebiet in gemäßigten Breiten zu 
machen. Wenn solche Tiere unter Faborbedingungen gehalten 
werden, zeigen sie einen endogenen circannualen Rhythmus, 
einen eingebauten neuronalen Kalender, der mit der Jahreszeit 
mithält. Im Gegensatz zu circadianen Rhythmen ist die neuro¬ 
nale Basis circannualer Rhythmen bisher unbekannt. 

Querverweis 

Photoperioden sind auch für Pflanzen bedeutend, die 
sich an jahreszeitliche Veränderungen anpassen müs¬ 
sen und deshalb für die Fänge der Nacht sensitiv sind 
(► Abschn. 38.2). 


Tiere müssen sich in ihrer Umwelt 
zurechtfinden können 

Um einen geeigneten Febensraum, Nahrung und Geschlechts¬ 
partner zu finden sowie Fressfeinden und schlechtem Wetter zu 
entkommen, müssen Tiere in der Fage sein, sich in ihrer Um¬ 
welt zurechtzufinden. Innerhalb seiner lokalen Umgebung kann 
ein Tier sein Verhalten im Raum organisieren, indem es sich an 
Fandmarken orientiert. Was aber, wenn der Zielort weit entfernt 
ist? 

Pilotierende Tiere orientieren sich nach Landmarken 

Die meisten Tiere finden ihren Weg, indem sie sich an die Struk¬ 
turen in dem Febensraum erinnern, in dem sie sich bewegen. 
Navigation nach Fandmarken wird als Pilotieren bezeichnet. So 
unternehmen Grauwale saisonale Wanderungen zwischen der 
Beringsee und den Küstenlagunen von Mexiko (► Abb. 52.12). 
Sie finden ihren Weg teilweise, indem sie der Westküste von 
Nordamerika folgen. Die Regeln sind einfach: Das Festland 
muss rechts sei, wenn sie nach Norden ziehen und links, wenn 
sie nach Süden ziehen. Küstenlinien, Bergketten, Flüsse, Mee¬ 
resströmungen und Windmuster - sie alle können den Walen 
als Orientierungsmerkmale zum Pilotieren dienen. Viele bemer¬ 
kenswerte Fälle von Fernorientierung lassen sich jedoch nicht 
mit Pilotieren erklären. 

Heimfindevermögen: an einen bestimmten Ort zurück¬ 
kehren Die Fähigkeit eines Tieres, zu einem Nistplatz, einer 
Höhle oder anderen bestimmten Örtlichkeiten zurückzukehren, 



Abb. 52.12 Pilotieren. Grauwale (Eschrichtius robustus ) ziehen im 
Winter aus der Beringsee nach Süden, an die Küsten von Baja Califor¬ 
nia. Dabei navigieren sie durch Pilotieren, sie orientieren sich also an 
Landmarken, teilweise, indem sie der Westküste Nordamerikas folgen 

wird als Heimfindevermögen (Homing) bezeichnet. In vielen 
Fällen ist das Heimfindevermögen nichts anderes als Pilotie¬ 
ren in einer bekannten Umgebung, doch einige Tiere, die große 
Entfernungen durch unbekanntes Terrain zurücklegen, verfügen 
über ein viel raffinierteres Heimfindevermögen. Die Fähigkeit 
von Tauben, zu ihrem Schlag zurückzukehren, nachdem sie weit 
davon entfernt freigelassen wurden, ist wohlbekannt. Wie finden 
die Vögel nach Hause zurück? 

Wie Experimente gezeigt haben, benutzen Tauben die Sonne 
als Kompass, aber sie finden auch dann zu ihrem Schlag zu¬ 
rück, wenn die Sonne nicht zu sehen ist, wie Experimente, in 
denen Tauben mattierte Kontaktlinsen aufgesetzt wurden, bele¬ 
gen; visuelle Hinweise sind also nicht entscheidend. Besonders 
erstaunlich ist die Tatsache, dass sich Tauben mit einem inneren 
Magnetkompass nach dem Erdmagnetfeld orientieren können. 
Sie verfügen also über einen Magnetsinn. Zusammengenom¬ 
men kann man aus den Experimenten zum Heimfindevermögen 
von Tauben schließen: Diese Vögel benutzen zahlreiche red¬ 
undante Quellen als Richtungshinweise und können je nach 
Umständen auf die eine oder andere Quelle zurückgreifen. 

Activity 52.1 Homing Simulation 

www.Lifel le.com/ac52. 1 

Wanderungen und Navigation über große Entfernun¬ 
gen Schon als die ersten Menschen gemäßigte und subpo¬ 
lare Breitengrade besiedelten, muss ihnen aufgefallen sein, 
dass ganze Tierpopulationen, insbesondere Vögel, jahreszeitbe¬ 
dingt verschwinden und wieder auftauchen. Erst zu Beginn des 
19. Jahrhunderts begann man jedoch, Migrationsmuster durch 
die individuelle Markierung einzelner Vögel mit Fußringen zu 
erforschen. Durch die Identifizierung individueller Vögel in ei¬ 
ner Population ließ sich zeigen, dass dieselben Vögel und ihre 
Nachkommen Jahr um Jahr zu denselben Brutplätzen zurück¬ 
kehrten und dass sich eben diese Vögel außerhalb der Brutsaison 
Hunderte oder sogar Tausende Kilometer entfernt von ihren 
Nistgründen aufhielten. 
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Da Zugvögel und auch heimfindende Arten in der Lage sind, 
eine direkte Route zu ihrem Zielort zu wählen, auch wenn sie 
die Gegenden, die sie dabei durchqueren, noch nie gesehen ha¬ 
ben, müssen sie über andere Navigationsmechanismen als das 
Pilotieren verfügen. Menschen benutzen vorwiegend zwei Na¬ 
vigationssysteme: 

■ Bei der Distanz- und Richtungsnavigation muss man die 
Richtung zum Zielort und die Entfernung bis dorthin kennen. 
Mit einem Kompass zum Bestimmen der Himmelsrichtung 
und einem Streckenmessgerät können Menschen auf diese 
Weise navigieren. 

■ Bei der Zwei-Koordinaten-Navigation (auch als echte Navi¬ 
gation bezeichnet) muss man Längen- und Breitengrad (also 
die Landkartenkoordinaten) der gegenwärtigen Position und 
des Zielorts kennen und zudem über einen Kompass verfü¬ 
gen, um die Richtung festzulegen. 

Viele Tiere scheinen einen „Kompasssinn“ zu besitzen, der 
ihnen ermöglicht, aus Umwelthinweisen die Richtung zu ermit¬ 
teln. Andere Tiere haben einen „Kartensinn“, der ihnen erlaubt, 
ihre Position zu bestimmen. 

Das Verhalten vieler Tiere spricht dafür, dass sie zur Zwei- 
Koordinaten-Navigation in der Lage sind. So brüten Grau¬ 
kopfalbatrosse auf ozeanischen Inseln der Südhalbkugel. Wenn 
ein junger Graukopfalbatros das Nest seiner Eltern verlässt, 
streift er acht bis neun Jahre über die südlichen Meere, bevor 
er geschlechtsreif wird. Dann kehrt er zu der Insel zurück, wo 
er geschlüpft ist, sucht sich einen Geschlechtspartner und baut 
ein Nest (► Abb. 52.13). Wie gelingt es dem Vogel, nach jahre¬ 
langer Wanderung eine winzige Insel im Meer wiederzufinden? 
Wir kennen die Antwort nicht, aber der Albatros liefert uns den 
Beweis dafür, dass ein Tier zur Zwei-Koordinaten-Navigation 
fähig sein kann, ähnlich wie Seeleute vor der Einrichtung von 
Global-Positioning-Systemen (GPS) navigierten. 

Die Fähigkeit, eine Position durch Berechnung der Winkel zwi¬ 
schen Himmelskörpern wie der Sonne beziehungsweise den 
Sternen und dem Horizont zu einem bestimmten Zeitpunkt 
zu bestimmen, wird als astronomische Navigation bezeichnet. 
Tagsüber kann die Sonne als Kompass dienen, wenn man die 
Uhrzeit kennt, und Tiere können die Tageszeit anhand ihrer cir- 
cadianen Uhr ermitteln. Diese Fähigkeit ist durch Experimente 
wie das in ► „Experiment: Ein zeitkompensierter Sonnenkom¬ 
pass“ erläuterte demonstriert worden, in denen diese Uhren 
verstellt wurden. Ähnliche Experimente haben gezeigt, dass vie¬ 
le Tierarten sich mit einem zeitkompensierten Sonnenkompass 
orientieren können. 

Animation 52.4 Time-Compensated Solar Compass 

www.Lifel le.com/a52.4 

Viele Tiere sind gewöhnlich nachtaktiv; zusätzlich wandern vie¬ 
le tagaktive Zugvögel nachts und können daher ihre Zugrichtung 
nicht nach der Sonne bestimmen. Die Sterne bieten zwei In¬ 
formationsquellen über die Himmelsrichtung: sich bewegende 
Sternbilder und einen Fixpunkt. Die Lage der Sternbilder (wie 
die der Sonne) verändert sich, weil sich die Erde dreht. Mit einer 



b Thalassarche chrysostoma 



Abb. 52.13 Heimkehr, a Graukopfalbatrosse schlüpfen auf Inseln in 
den subantarktischen Meeren. Acht bis neun Jahre lang streifen die 
Jungvögel über die Südpolarmeere, b Wenn sie die Geschlechtsreife 
erreichen, kehren sie zu der Insel zurück, auf der sie geschlüpft sind, 
und ziehen dort ihre eigenen Jungen groß 

Sternkarte und einer Uhr lässt sich mithilfe eines jeden Stern¬ 
bilds die Himmelsrichtung bestimmen. Es gibt jedoch einen 
Punkt, der sich in der Nacht nicht verschiebt, nämlich der Punkt 
direkt über der Erdachse. In der Nordhemisphäre nimmt der Po¬ 
larstem diese Position ein und weist immer nach Norden. 

Stephen Emlen hat gezeigt, dass Vögel lernen können, die Ster¬ 
ne zur Orientierung zu nutzen. Wenn die Jahreszeit naht, in der 
Zugvögel normalerweise zu ihren Winterquartieren aufbrechen, 
werden gefangene Jungvögel von Zugvogelarten motorisch ak¬ 
tiver (Zugunruhe) und orientieren sich in die Richtung, in die sie 
fliegen würden. Woher kennen sie diese Richtung? Wenn diese 
Jungvögel in einem Planetarium mit einem natürlichen Sternen- 
muster aufgezogen werden, das jedoch nicht rotiert, lernen sie 
nicht, sich zu orientieren, und ihre Aktivität vor Beginn der Zug¬ 
zeit verteilt sich zufällig auf alle Himmelsrichtungen. Wenn sich 
der Sternenhimmel jedoch dreht - selbst dann, wenn ein anderer 
Stern als den Polarstem als Fixpunkt dient -, orientieren die Vö¬ 
gel ihre Aktivität vor Beginn der Zugzeit so, als zeige der feste 
Punkt am Himmel Norden an. 
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Tiere setzen zahlreiche Sinnesmodalitäten 
zur Kommunikation ein 

Wenn einzelne Tiere miteinander in Kontakt treten, tauschen sie 
Informationen aus; daher kann sich im Verlauf der Evolution 
aus Verhaltensweisen von Tieren ein System zum Informations¬ 
austausch entwickeln, also ein Kommunikationssystem. Eine 
Weiterentwicklung individueller Verhaltensweisen zu Kommu¬ 
nikationssignalen geschieht aber nur, wenn die Weitergabe von 
Informationen dem Sender wie auch dem Empfänger nutzt. Um 
zu verstehen, warum diese Bedingung erfüllt sein muss, brau¬ 
chen Sie sich nur männliches Balz verhalten vor Augen führen, 
das ziemlich sonderbar, zeit- und energieaufwändig und zudem 
risikoreich sein kann. Diese Zurschaustellung wird jedoch be¬ 
lohnt, wenn sie die Wahrscheinlichkeit erhöht, dass der Sender 
sich paart und damit seine Gene weitergibt. Es kommt also 
zu einer sexuellen Selektion, wenn die Zurschaustellung dem 
Weibchen (als Empfänger) Informationen über die potenziellen 
Vaterqualitäten des Männchens (als Sender) übermittelt. 

Tiere kommunizieren mithilfe einer Vielzahl von sensorischen 
Modalitäten; diese variieren je nach der Natur des erzeug¬ 
ten Signals, der Spezifität der übermittelten Informationen, der 
Geschwindigkeit und Dauerhaftigkeit des Signals und seiner 
Eignung in verschiedenen Umgebungen. Verhaltensphysiolo¬ 
gen, die sich für Kommunikation interessieren, müssen die 
sensorischen und motorischen Merkmale der von ihnen unter¬ 
suchten Tiere in Betracht ziehen wie auch die physikalischen 
Parameter der Kommunikationsmodalitäten, die diese Tiere ver¬ 
wenden, und der Umwelt, in der sie kommunizieren. 

Chemische Signale Aufgrund ihrer vielfältigen Molekular¬ 
struktur können Pheromone sehr spezifische Botschaften mit 
hohem Informationsgehalt übermitteln (► Abschn. 45.2). Phe¬ 
romone sind Tag und Nacht wirksam und können über ein 
breites Spektrum von Entfernungen übermittelt werden. Phero¬ 
mone, die bei verschiedenen Formen der Kommunikation einge¬ 
setzt werden, unterscheiden sich in ihrer Flüchtigkeit (Verdamp¬ 
fungsgeschwindigkeit) und ihrem Diffusionsvermögen; diese 
chemischen und physikalischen Eigenschaften sind von Art und 
Größe der Pheromonmoleküle abhängig. Pheromone, die als 
Alarmsignale dienen, sind zum Beispiel sehr leicht flüchtig und 
haben ein hohes Diffusionsvermögen, sodass sich ihre Botschaft 
rasch verbreitet. Pheromone, die zur Reviermarkierung oder 
Markierung einer Spur eingesetzt werden, sind kaum flüchtig 
und haben eine geringe Diffusionsgeschwindigkeit; daher blei¬ 
ben sie lange Zeit wirksam und können Richtungsinformationen 
übermitteln. Sexualpheromone wie die des Schwammspinners 
(► Abb. 45.4) nehmen in dieser Hinsicht eine Zwischenstellung 
ein; sie können sich weit ausbreiten, verschwinden aber nicht 
sofort wieder. 

Pheromone sind ein wirksames Mittel, um Informationen zwi¬ 
schen Artgenossen auszutauschen; und weil der Empfänger das 
richtige Rezeptormolekül aufweisen muss, um das Pheromon 
wahrzunehmen, wird dieses Signal auch nicht so leicht von ei¬ 
nem Fressfeind entschlüsselt. Pheromonsignale lassen sich nicht 


rasch verändern, aber sie können statische, komplexe Informa¬ 
tionen übermitteln. Säuger, die ihr Territorium mit Pheromonen 
markieren, liefern dem Empfänger viele Informationen über 
sich: Art, individuelle Identität, Reproduktionsstatus, Körper¬ 
größe (angezeigt durch die Höhe der Markierung) und wann das 
Tier zum letzten Mal an Ort und Stelle war (angezeigt durch die 
Intensität des Geruchs). 

Optische Signale Optische (visuelle) Signale haben den Vor¬ 
teil, dass sie Informationen über beträchtliche Entfernungen 
übermitteln können (je nach Umwelt und Sehschärfe des Emp¬ 
fängers) und die Position des Signalgebers eindeutig anzeigen. 
Der Signalgehalt kann durch Bewegungen (wie beim Werbever¬ 
halten) oder verschiedene Körperhaltungen verstärkt werden. 
Wirksame visuelle Signale erfordern jedoch Licht, und der 
Empfänger muss in die richtige Richtung blicken. Daher ist vi¬ 
suelle Kommunikation nachts oder in Umgebungen, in denen es 
an Licht mangelt, wie in Höhlen und in der Tiefsee, nicht ohne 
Weiteres einsetzbar. Viele marine und einige terrestrische Ar¬ 
ten haben diese Einschränkung überwunden, indem sie eigene 
lichtemittierende Mechanismen entwickelt haben. So verwen¬ 
den Glühwürmchen eine enzymatische Reaktion, um Lichtblitze 
auszusenden. Mit diesen Lichtblitzen, die in einem artspezifi¬ 
schen Muster emittiert werden, können Glühwürmchen nachts 
nach Geschlechtspartnern suchen. 

Ein weiterer Nachteil visueller Signale ist, dass sie von ande¬ 
ren Arten ausgebeutet werden können. So gibt es zum Beispiel 
räuberische Glühwürmchenarten, welche die aufblitzenden Paa¬ 
rung sSignale von Weibchen anderer Arten nachahmen. Wenn 
sich ein eifriges Männchen dann dem signalisierenden ver¬ 
meintlichen Weibchen nähert, wird es gefressen. Daher kann 
Täuschung ebenso Teil der KommunikationsSysteme von Tie¬ 
ren sein, wie sie Teil des Sprachgebrauchs beim Menschen ist. 

Akustische Signale Töne können komplexe Informationen 
nicht so rasch übermitteln wie visuelle Signale. Aber anders 
als visuelle Signale kann man akustische (auditorische) Signale 
auch nachts und in dunklen oder dicht bewachsenen Lebensräu¬ 
men weitergeben. Akustische Signale sind nicht wie optische 
Signale durch Hindernisse verstellbar und daher in komple¬ 
xen Lebensräumen wie Wäldern oft von Vorteil. Akustische 
Signale sind oft besser als optische Signale geeignet, die Auf¬ 
merksamkeit eines Empfängers zu erregen, weil der Empfänger 
den Signalgeber nicht direkt anschauen muss, um die Botschaft 
zu empfangen. Töne eignen sich zudem gut zur Kommunika¬ 
tion über weite Entfernungen. Auch wenn die Lautstärke mit 
zunehmender Entfernung von der Tonquelle abnimmt, können 
Töne zur Kommunikation über viel größere Strecken dienen, 
als dies mit optischen Signalen möglich wäre. So verfügen Bu¬ 
ckelwale über komplexe Gesänge. Wenn diese Töne in einer 
Meerestiefe von rund 1000 m produziert werden, lassen sie sich 
noch viele Hundert Kilometer entfernt wahmehmen. Auf die¬ 
se Weise können die Wale einander über riesige Meeresgebiete 
hinweg lokalisieren. Buckelwalpopulationen nehmen im Som¬ 
mer im nördlichen Pazifischen Ozean Nahrung auf und ziehen 
dann Tausende von Kilometern weit in Gebiete, in denen sie sich 
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52 Verhalten von Tieren 


Experiment: Ein zeitkompensierter Sonnenkompass 


Originalliteratur: Kramer G (1952) Ibis 94: 265-285 

Experimente zeigen, dass Tauben den Stand der Sonne nutzen, um bei der Navigation die 
Richtungen festzulegen, in der sich Nahrung befindet. Man hat den circadianen Rhythmus 
der Taube verschoben und konnte zeigen, dass die circadianen Uhren der Vögel zu ihrer 
Fähigkeit beitragen, die Richtung je nach Stand der Sonne richtig einzuschätzen. 


Hypothese 


Tauben leiten die Kompassrichtung vom Stand der Sonne in Verbindung mit ihrer endoge¬ 
nen circadianen Uhr ab. 


Methode 


1. Eine Taube wurde in einen runden Käfig gesetzt, aus dem sie Sonne und Himmel, aber 
nicht den Horizont sehen konnte. 

2. Rund um den Käfig wurden zahlreiche Futterbehälter angebracht, aber Futter wurde nur 
in den südlichsten Behälter gegeben, sodass der Vogel darauf abgerichtet wurde, im 
Süden nach Futter zu suchen. (Drehte man den Käfig, gab aber immer nur Futter in den 
südlichsten Behälter, ließ sich zeigen, dass der Vogel navigiert, um Süden zu finden.) 

3. Die abgerichtete Taube wurde zwei Wochen lang in einen Raum mit einem kontrollierten 
Fichtzyklus gesetzt. Man schaltete das Ficht um Mitternacht an und zur Mittagsstunde 
wieder aus, um den circadianen Rhythmus der Taube um 6 h nach vorne zu verschieben 
(das heißt 6 Uhr morgens erschien dem Vogel wie 12 Uhr mittags.) 

4. Die Taube wurde in den runden Käfig unter natürlichem Ficht zurückgesetzt, und man 
beobachtete, wo sie nach Nahrung suchte. 



Sonne 



Norden 


Futter- * 
behälter 


dreht 

sich 


Käfig 


v 


s' 


Jeder Punkt 
repräsentiert 
ein Picken 
bei der 
Futtersuche. 


West 



Süden" voller wenn der Käfig 

Futter- gedreht wurde. 


behälter 


^ leerer 
) Futterbehälter 


Osten Die Taube 


suchte stets im 
Futterbehälter 
im Süden nach 
Nahrung, selbst 


Ergebnisse 

Eine 6-h-Verschiebung nach vom führte zu einem 90°-Irrtum bei der Orientierung der 
Taube. 
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Osten 




voller 

Futter¬ 

behälter 


Bei Sonnenaufgang suchte 
eine Taube, deren innere 
Uhr vorging, Futter im 
Behälter im Osten des 
Käfigs - also in der 
Richtung, in der nach dem 
Sonnenstand am Mittag 
Süden läge. 


Schlussfolgerung 

Tauben können die Himmelsrichtung anhand eines Sonnenkompasses bestimmen. 


im Winter fortpflanzen, entweder im östlichen Pazifik, mitten im 
Pazifik (um Hawaii) oder im westlichen Pazifik (► Abb. 54.4). 
Es ist wichtig, dass Individuen, die in riesigen Meeresgebieten 
umherziehen, über weite Strecken kommunizieren können. Die 
Wale müssen sich zur gleichen Zeit im Jahr in relativ kleinen 
Gebieten sammeln, um sich fortzupflanzen. 

Der Informationsgehalt von akustischen Signalen lässt sich 
durch Variieren der Frequenz erhöhen, wie sich an den 
Sonogrammen artspezifischer Gesänge von Dachsammem 
(►Abb. 52.7) und an unserer eigenen Sprache erkennen lässt. 
Akustische Signale bergen jedoch für den Sender auch die Ge¬ 
fahr, von einem Fressfeind aufgespürt zu werden. Diese Gefahr 
kann durch Anpassung der Frequenz und der Signalstruktur 
verringert werden; auf diese Weise lassen sich die Richtungs¬ 
informationen reduzieren, die der Empfänger aus dem Signal 
ziehen kann. Alarmrufe sind in der Regel reine Töne (sie um¬ 
fassen nur eine einzige Frequenz) ohne aufwendige temporale 
Struktur (Starts und Stopps). Einen solchen Ruf zu lokalisie¬ 
ren, ist außerordentlich schwierig. Auf der anderen Seite decken 
territoriale Fautäußerungen ein breites Frequenzband ab und 
weisen eine zeitliche Struktur auf. Diese Rufe sind leicht zu lo¬ 
kalisieren. Frequenzen und Strukturen akustischer Signale sind 
zudem an bestimmte Febensräume angepasst. So weisen bei¬ 
spielsweise unterschiedliche Vegetationstypen unterschiedliche 
schallschluckende Eigenschaften auf: In Wäldern tragen reine 
niederfrequente Töne besser, in offenen Habitaten sind es kom¬ 
plexere, höherfrequente Rufe. 


Mechanosensorische Signale Tiere, die nicht weit vonein¬ 
ander entfernt sind, können mit taktilen Kontakten kommuni¬ 
zieren. Ein klassisches Beispiel für eine mechanosensorische 
Kommunikation ist der Tanz der Honigbienen (Apis spec.), den 
Karl von Frisch als Erster beschrieb. Honigbienen verfügen über 
ein ausgezeichnetes Navigationsvermögen und können die Fa- 
ge einer Nahrungsquelle in bis zu 10 km Entfernung zuverlässig 
an ihre Stockgenossinnen übermitteln. Wenn eine Sammelbiene 
Nahrung findet, kehrt sie zum Stock zurück und informiert die 
anderen Stockbewohnerinnen über ihre Entdeckung, indem sie 
im Dunkeln auf der senkrechten Fläche der Honigwabe einen 


Schwänzeltanz zeigt. Andere Bienen folgen der Tänzerin und 
empfangen die Botschaft. 

Der Schwänzeltanz übermittelt Informationen über Entfernung 
und Richtung der Nahrungsquelle. Die Biene zeichnet, während 
sie über die senkrechte Fläche läuft, wiederholt die Figur ei¬ 
ner Acht. Dabei wechselt sie zwischen Halbkreisen nach rechts 
beziehungsweise links und einer kurzen, geraden Strecke zwi¬ 
schen den Wendungen, die mit heftig wackelndem Hinterleib 
(Schwänzeln) zurückgelegt wird (►Abb. 52.14). Bienen be¬ 
nutzen die Sonne als Kompass, und der Winkel des geraden 
Abschnitts zeigt die Richtung der Nahrungsquelle relativ zur 
Richtung der Sonne an, auf den Horizont projiziert. Selbst 
bei bedecktem Himmel kann die Sammelbiene die Richtung 
zur Nahrungsquelle angeben, weil sie polarisiertes Ficht sehen 
kann. Die innere Uhr der Honigbiene erlaubt der Tänzerin, die 
Bewegung der Sonne während ihres Rückflugs einzuberechnen 
und ihren Tanz dementsprechend anzupassen. 

Activity 52.2 Honey Bee Dance Communication 

www.Fifel le.com/ac52. 2 

Die Dauer des Schwänzeltanzes gibt Auskunft über die Ent¬ 
fernung der Nahrungsquelle: Je weiter entfernt sie ist, desto 
länger dauert jede Schwänzelrunde. Wenn die entdeckte Nah¬ 
rungsquelle nicht weit vom Stock entfernt liegt, dauert die 
Schwänzelrunde so kurz an, dass von Frisch solche Bewegungs¬ 
abläufe für eine andere Tanzform hielt, die er als Rundtanz 
bezeichnete. Die Honigbiene hat also eine Tanzsprache, die so¬ 
wohl die Entfernung wie auch die Richtung kommuniziert, in 
der sich eine Nahrungsquelle befindet. 

Einen Beleg dafür, dass Bienen nicht einfach einer Geruchs spur 
folgen, um die angezeigte Nahrungsquelle zu finden, erbrachte 
von Frisch mit einer allgemeinen Beobachtung. Bienen, die von 
einer neu entdeckten Nahrungsquelle zurückkehren, umfliegen 
Hindernisse wie Gebäude, aber die Sammelbienen, die darauf¬ 
hin zur Nahrungsquelle aufbrechen, fliegen in einer Reihe über 
Hindernisse hinweg, was unmöglich wäre, wenn sie einer Ge¬ 
ruchsspur folgen würden. Sorgfältige Beobachtung ist die beste 
Grundlage, um Verhalten zu untersuchen. 
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Abb. 52.14 Der Schwänzeltanz der Honigbiene, a Eine Honigbie¬ 
ne läuft im dunklen Stock auf der senkrechten Honigwabe geradewegs 
nach oben und wackelt (schwänzelt) dabei mit ihrem Hinterleib, um 
ihren Stockgenossinnen mitzuteilen, dass in Richtung Sonne eine Fut¬ 
terquelle liegt, b Wenn ihr Schwänzellauf um einen bestimmten Winkel 
von der Vertikalen abweicht, wissen die anderen Bienen, dass die Rich¬ 
tung der Futterquelle genau um diesen Winkel von der Richtung zur 
Sonne abweicht 

Kommunikation mit multiplen sensorischen Modalitä¬ 
ten Für jedes Signalsystem ist es sehr wichtig, Mehrdeutigkeit 
zu vermeiden. Die Signalspezifität wächst, wenn multiple sen¬ 
sorische Modalitäten benutzt werden. Beim Werbeverhalten 
von Taufliegen beispielsweise werden taktile, chemische, op¬ 
tische und akustische Signale eingesetzt (►Abb. 52.4a). Das 
Taufliegenmännchen richtet sich auf das Weibchen aus und be¬ 
rührt dessen Körper mit einem Vorderbein (taktil). Sobald das 
Männchen die Pheromone in der Cuticula des Weibchens wahr¬ 
genommen hat (chemisch), lässt es einen Flügel zittern und 
erzeugt einen speziellen „Balzgesang“ (akustisch). Dann betas¬ 
tet das Männchen mit seinen Mundwerkzeugen die Genitalien 
des Weibchens (chemisch und taktil); falls es empfängnisbereit 
ist, kopulieren die beiden. Wenn das sensorische Feedback dem 
Männchen oder dem Weibchen an irgendeinem Punkt anzeigt, 
dass eine Paarung unangebracht ist, endet die Balz sofort. 

52.5 Wiederholung 

Biologische Rhythmen es erlauben einem Tier, Verände¬ 
rungen der Umwelt vorauszusehen. Bei Säugern gene¬ 
riert eine circadiane Uhr im suprachiasmatischen Nucleus 


einen Rhythmus, der von Umweltinformationen ange¬ 
passt werden kann. Die navigatorischen Fähigkeiten von 
Tieren reichen vom einfachen Pilotieren nach Landmar¬ 
ken über Distanz- und Richtungsnavigation bis zur Zwei- 
Koordinaten-Navigation. Verhaltensweisen können sich 
zu KommunikationsSignalen entwickeln, wenn ihre Über¬ 
mittlung Sender und Empfänger nutzt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Merkmale circadianer Rhythmen beschreiben kön¬ 
nen. 

■ erläutern können, wie ein zeitkompensierter Sonnen¬ 
kompass funktioniert. 

■ die unterschiedlichen Kommunikationsweisen von 
Tieren und ihre Vor- und Nachteile beschreiben kön¬ 
nen. 

■ erläutern können, wie effektiv verschiedene Kommu¬ 
nikationsweisen unter bestimmten Umständen sind. 


_ 7 _ 

1. Was ist ein freilaufender, circadianer Rhythmus, und wie 
wird er durch Licht an einen 24-h-Tag angepasst? 

2. Weshalb ist ein zeitkompensierter Sonnenkompass für Ho¬ 
nigbienen wichtig, und wie beeinflusst er den Schwänzel¬ 
tanz? 

3. Welche Arten der Kommunikation sind für den Informati¬ 
onsaustauch einzelner Individuen am besten geeignet, und 
welche, wenn ganze Populationen miteinander kommunizie¬ 
ren müssen? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Wenn Verhalten Interaktionen zwischen vielen Individuen bein¬ 
haltet, muss man bedenken, wie die natürliche Selektion auf 
alle Interagierenden wirkt, wenn diese Signale aussenden oder 
Signale empfangen. Dies ist beim Sozial verhalten besonders re¬ 
levant. 

52.6 Sozialverhalten erhöht 
die biologische Fitness 

Bisher ging es vor allem um das individuelle Verhalten einzel¬ 
ner Tiere. Sie haben beispielsweise etwas über fixierte Hand¬ 
lungsmuster, Deprivationsexperimente, genetische Determinati¬ 
on, entwicklungsbiologische und physiologische Mechanismen 
erfahren. Der größte Teil des Verhaltens findet jedoch in ei¬ 
nem sozialen Kontext statt. Die Evolution von Sozial verhalten 
wurde 1975 mit der Veröffentlichung von Edward Wilsons 
bahnbrechendem Buch Sociobiology zu einer eigenen biologi¬ 
schen Disziplin, der Soziobiologie. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Wenn sich Verwandte eines Individuums erfolgreich fortpflan¬ 
zen, trägt dies zu seiner Gesamtfitness bei. 
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■ Zu eusozialen Systemen gehören auch sterile Mitglieder, die sich 
als Individuen nicht fortpflanzen. 

■ Die Evolution von Sozialverhalten kann man mit Kosten-Nutzen- 
Analysen erforschen. 

Sei es bei der Paarung oder der Aufzucht der Jungen, der Mi¬ 
grationen von Tiergruppen oder dem Zusammenleben in einer 
Gruppe wie einer Kolonie, immer kommt es auch zu Interak¬ 
tionen zwischen Individuen. Die Selektion wirkt dabei auf alle 
Teilnehmer dieser Interaktionen ein. 


Unterschiedliche Paarungssysteme 
erhöhen die biologische Fitness 

Das soziale Verhalten umfasst ein sehr weites Feld, und das 
Paarungsverhalten ist dabei ein wesentlicher Aspekt. Weil die 
natürliche Selektion stets den Fortpflanzungserfolg beider Ge¬ 
schlechter steigert, hat sich eine erstaunliche Vielfalt von Paa¬ 
rung sSystemen entwickelt. 

Monogamie und Promiskuität In der Einleitung zu 
► Kap. 7 („Faszination Forschung: Ein Signal für die Partner¬ 
bindung“) haben Sie das Paarungsverhalten zweier Wühlmaus¬ 
arten kennengelemt. Präriewühlmäuse (Microtus ochrogaster) 
leben in Monogamie und bilden eine starke Paarbindung aus, 
die ein Leben lang halten kann, und beide Eltern beteiligen 
sich an der Aufzucht der Jungen. Rocky-Mountains-Wühlmäu- 
se (M. montanus) sind hingegen promiskuitiv: Die Männchen 
paaren sich mit vielen Weibchen, und die Weibchen ziehen die 
Jungen allein auf. Verhaltensphysiologen haben die proximaten 
Ursachen erklärt, die hinter diesen so unterschiedlichen Verhal¬ 
tensweisen stehen, indem sie die Freisetzung von Neurohormo- 
nen und die Verteilung von Rezeptoren für diese Hormone im 
Gehirn der beiden Arten nachgewiesen haben. Die hier gestellte 
Frage nach den Ultimaten Ursachen ist jedoch, warum sich bei 
so nahe verwandten Arten zwei so unterschiedliche Paarungs¬ 
systeme entwickelt haben. 

Zunächst einmal ist davon auszugehen, dass zum Zeitpunkt der 
Befruchtung eine Asymmetrie zwischen dem Beitrag besteht, 
den Männchen und Weibchen zugunsten ihrer Jungen leisten. 
Weibchen bilden eine begrenzte Zahl von Eizellen, und jede 
Eizelle ist großzügig mit Ressourcen ausgestattet. Männchen 
bilden eine fast unendlich große Zahl an Spermien, die so gut 
wie keine Ressourcen enthalten. Daher sind die Energie- und 
Opportunitätskosten für das Weibchen beträchtlich höher als für 
das Männchen. Bei Säugern vergrößert sich diese Asymmetrie 
während der Tragzeit, denn das Weibchen trägt den Löwenan¬ 
teil der Kosten. Zum Zeitpunkt der Geburt oder des Schlüpfens 
ist das Investment des Weibchens in den Nachwuchs sehr viel 
größer als das des Männchens, und die wichtigste Möglichkeit 
für das Weibchen, seine biologische Fitness zu erhöhen, besteht 
darin, sicherzustellen, dass sein Nachwuchs gesund bleibt, her¬ 
anwächst und seine eigenen Gene weitergibt. 

Das Männchen hat andere Optionen, um seine biologische 
Fitness zu erhöhen. Es kann sich nach der Begattung des 
Weibchens einfach aus dem Staub machen und nach weiteren 


Geschlechtspartnerinnen suchen, um seinen Fortpflanzungser¬ 
folg zu steigern - und das ist der Fall bei der Rocky-Mountains- 
Wühlmaus. Oder es kann beim Weibchen bleiben, das es be¬ 
gattet hat, es beschützen und ihm bei der Aufzucht der Jungen 
helfen - wie im Fall der Präriewühlmaus. Welche Strategie seine 
biologische Fitness letztlich stärker erhöht, hängt von einer Rei¬ 
he Faktoren ab, die vom Lebensraum der Art beeinflusst werden, 
beispielsweise von der Wahrscheinlichkeit, dass ein Weibchen 
mitsamt Nachwuchs ohne Hilfe des Männchens überleben kann, 
und der Chance des Männchens, auf ein weiteres fertiles Weib¬ 
chen zu treffen. Daher versuchen Soziobiologen, diese Faktoren 
in der Natur zu quantifizieren, um die beobachteten Unterschie¬ 
de bei Paarungssystemen zu erklären. 

Polygynie Bei Paarungssystemen, bei denen ein Männchen 
mehr als ein einziges Weibchen hat, also bei Polygynie (Viel¬ 
weiberei), kommt eine andere Asymmetrie zum Tragen. In 
Situationen, in denen ein polygynes Männchen eine Gruppe 
von Weibchen (einen Harem) von anderen Männchen fernhalten 
kann, kann es seine biologische Fitness dadurch steigern, dass 
es die Zahl der Weibchen in seinem Harem erhöht. Wie Sie in 
► Abschn. 52.4 gesehen haben, erreichen See-Elefantenbullen 
dieses Ziel, indem sie ein Stück Strand verteidigen, auf dem 
Weibchen ihre Jungen werfen können. Pavianmännchen tun 
dies, indem sie die Weibchen in ihrem Trupp Zusammenhalten. 
Männliche Rotschulterstärlinge (Agelaius phoeniceus) können 
sich mit mehr als einer Partnerin paaren, indem sie qualita¬ 
tiv hochwertige Nistterritorien verteidigen, in ihrem Territorium 
mehr als ein Nest bauen und Weibchen in diese Nester locken. 
Da das Geschlechterverhältnis bei sämtlichen Arten nahe bei 
50:50 liegt, kommt es zu großen individuellen Unterschieden 
bei der biologischen Fitness der Männchen: Manche Indivi¬ 
duen haben einen hohen Fortpflanzungserfolg, andere jedoch 
überhaupt keinen. Daher begünstigt die natürliche Selektion 
Männchen, die sich erfolgreich gegen andere Männchen durch¬ 
setzen und sich einen privilegierten Zugang zu vielen Weibchen 
verschaffen können. Im Allgemeinen siegen die größeren und 
stärkeren Männchen, und es entwickelt sich ein Sexualdimor¬ 
phismus in Bezug auf die Körpergröße. See-Elefanten sind 
ein Extrembeispiel: Bullen wiegen mehr als das Dreifache der 
Weibchen. Wenn man Arten mit polygynem Paarungssystem 
vergleicht, besteht eine starke, positive Korrelation zwischen 
der Zahl der Weibchen, die ein Männchen kontrolliert, und dem 
Ausmaß des Sexualdimorphismus. 

Warum lassen sich Weibchen auf solche polygynen Paarungs¬ 
systeme ein? Warum suchen sie sich nicht ein nettes, nicht 
konkurrenzbetontes Männchen für sich alleine? In manchen 
Fällen bleibt dem Weibchen keine Wahl. Wenn weibliche Rot¬ 
schulterstärlinge in optimalem Terrain nisten möchten, müssen 
sie die Aufmerksamkeiten des Revierhalters mit anderen Weib¬ 
chen teilen. Aber selbst wenn ein Weibchen die Wahl hat, mit 
wem es sich paaren möchte, erhöht es wahrscheinlich seine 
biologische Fitness dadurch, dass es sich auf ein Männchen 
einlässt, das stark und dominant ist und daher eine Reihe von 
Weibchen kontrolliert. Warum? Wenn der Geschlechtspartner 
des Weibchens ein dominantes Männchen ist, erben die Söh¬ 
ne des Weibchens wahrscheinlich Merkmale des Vaters, die 
sie später ebenfalls zu dominanten Männchen machen, und 
schenken so dem Weibchen mehr Enkel. Eine nicht zufällige 
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Leontopithecus rosalia 



Abb. 52.15 Polyandrie bei einem kleinen Primaten. Die in ihrem 
Bestand gefährdeten Goldenen Löwenäffchen in Brasilien sind kleine 
Primaten, deren einzigartige Lebensweise in einigen Gruppen zu Po¬ 
lyandrie geführt hat, wobei die Männchen eine wichtige Rolle bei der 
Aufzucht der Jungen spielen 

Partnerwahl der Weibchen, die sich nach Merkmalen der Männ¬ 
chen richtet, führt zu sexueller Selektion. Ein extremes Beispiel 
sexueller Selektion ist das Lek-PaarungsSystem (► Abb. 52.8c); 
alles, was ein Männchen den Weibchen dort zu bieten hat, ist 
die Zurschaustellung seiner Dominanz über andere Männchen. 


Querverweis 

Charles Darwin erkannte, dass das Phänomen der sexu¬ 
ellen Selektion zur Evolution von Merkmalen führt, die 
die Gesundheit und das Überleben des Individuums be¬ 
einträchtigen können (► Abschn. 21.2). 


Polyandrie Ein Paarungssystem, bei dem ein einzelnes Weib¬ 
chen mit mehreren Männchen kopuliert, wird als Polyandrie 
(Vielmännerei) bezeichnet. Diese Art von Paarungssystem ist 
relativ selten, aber man findet Polyandrie bei manchen Vogel¬ 
arten und einigen wenigen Säugerarten, bei denen die elterliche 
Fürsorge des Männchens starke Auswirkungen auf die biologi¬ 
sche Fitness hat. Das ist der Fall beim Goldenen Löwenäffchen 
(Leontopithecus rosalia ), einer Primatenart, die im brasiliani¬ 
schen Regenwald zu Hause ist (► Abb. 52.15). Im Vergleich zu 
anderen Primaten sind Löwenäffchen sehr klein - sie wiegen 
als Erwachsene weniger als 1 kg - und sind daher einem hohen 
Druck durch Raubfeinde ausgesetzt. Die Weibchen gebären in 
der Regel Zwillinge, und daher machen die Neugeborenen einen 
höheren Prozentsatz des mütterlichen Gewichts aus, als dies bei 
anderen Primaten der Fall ist. Sie wachsen auch schneller, daher 
sind die Stillkosten hoch. Aus all diesen Gründen ist es unwahr¬ 
scheinlich, dass junge Löwenäffchen, die allein von ihrer Mutter 
versorgt werden, Überlebenschancen haben. 


Was kann ein männliches Löwenäffchen tun, um zu seinem Re¬ 
produktionserfolg beizutragen? Ausschau nach Raubfeinden zu 
halten, ist ein offensichtlicher Beitrag, Nahrung für das Weib¬ 
chen und die Jungen zu sammeln, ein weiterer. Wie andere 
Primateneltern tragen Löwenäffchen ihre Jungen die meiste Zeit 
mit sich herum, aber die meisten anderen Primaten haben nur 
ein einziges Junges pro Wurf. Wenn Löwenäffchenmütter Zwil¬ 
linge tragen, verbringen sie 92 % ihrer Zeit mit Ruhen; tragen 
sie keine Jungen, sind es nur 58 %. Ruhen ist mit Nahrungssu¬ 
che nicht vereinbar, und die Mutter braucht bei zwei Säuglingen 
viel Energie, um ihren Bedarf zu decken. Ist aber ein Männ¬ 
chen präsent, übernimmt es die Jungen rund ein Drittel der Zeit, 
sodass der Mutter viel mehr Zeit zur Nahrungssuche und zum 
Fressen bleibt. 

Wenn schon ein einzelnes Männchen von Nutzen ist, um die Jun¬ 
gen zu schützen und großzuziehen, dann sollten zwei Männchen 
diesen Nutzen noch vergrößern. Manche Weibchen können ein 
zweites Männchen an sich binden, indem sie sich mit ihm paa¬ 
ren. Keines der beiden Männchen kann sich sicher sein, ob es der 
Vater der Jungen ist, die schließlich geboren werden, daher ist es 
im besten Interesse beider Männchen, bei ihrer Aufzucht zu hel¬ 
fen. Von den in Feldstudien beobachteten sozialen Gruppen der 
Löwenäffchen waren solche mit mehreren Männchen und nur ei¬ 
nem Weibchen dreimal häufiger als solche mit einem Pärchen. 

Biologische Fitness kann mehr als die 
Produktion von eigenem Nachwuchs umfassen 

Als Menschen fällt es uns nicht schwer, das Konzept der erwei¬ 
terten Familie zu verstehen - mit Schwestern, Brüdern, Tanten, 
Onkeln, Nichten, Neffen. Familienclans sind auch bei anderen 
Arten eine häufige Form der sozialen Organisation, und die Mit¬ 
glieder dieser Familien können bei der Verteidigung des Terri¬ 
toriums, Feindvermeidung, Nahrungssuche und Jungenaufzucht 
kooperieren. Falls Verhalten begünstigt wird, wenn es die bio¬ 
logische Fitness des ausführenden Individuums erhöht, wie lässt 
sich dann die Evolution von Sozial verhalten erklären, das nicht 
zu mehr Nachwuchs des Ausführenden führt, sondern als Al¬ 
truismus in Erscheinung tritt, also als Begünstigung eines ande¬ 
ren Individuums auf Kosten des eigenen Fortpflanzungserfolgs? 

Die biologische Fitness eines Individuums nimmt durch Nach¬ 
kommen zu, weil diese Nachkommen die Gene der Eltern in 
die nächste Generation tragen. Biologische Fitness, die durch 
die Produktion eigener Nachkommen gewonnen wird, wird 
als individuelle Fitness bezeichnet. Die Gene eines Individu¬ 
ums werden jedoch nicht nur durch eigene Nachkommen in 
die nächste Generation getragen. Bei diploiden Organismen 
haben zwei Nachkommen derselben Eltern, also Geschwister, 
im Schnitt 50% der Allele gemeinsam, und ein Individuum 
teilt rund 25 % seiner Allele mit den Nachkommen seines Ge- 
schwisters. Indem es seinen Eltern und Verwandten hilft, ihren 
Nachwuchs aufzuziehen, unterstützt ein Individuum daher die 
Weitergabe dieser gemeinsamen Allele an die nächste Gen¬ 
eration. Die Gesamtfitness setzt sich daher aus dem eigenen 
Fortpflanzungserfolg eines Individuums und demjenigen seiner 
Verwandten zusammen. 
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Aphelocoma coerulescens 



Abb. 52.16 Helfer am Nest. Junge Florida-Buschhäher verzichten häufig in ihren ersten Jahren als erwachsene Vögel auf eine eigene Fortpflan¬ 
zung und unterstützen stattdessen ihre Eltern bei der Aufzucht ihrer Geschwister. Die jungen Vögel helfen ihren Eltern, die Nestlinge zu füttern, 
das Territorium zu verteidigen und das Nest vor Nesträubern zu schützen 


Die Maximierung der Gesamtfitness ist der Mechanismus, der 
hinter dem Konzept der Verwandtenselektion steckt (auch Sip¬ 
penselektion; kin selection ): Selektion von Verhaltensweisen, 
die den Fortpflanzungserfolg von Verwandten erhöhen, selbst 
wenn sie auf Kosten des Ausführenden gehen. Ein Beispiel 
ist das Helfen-am-Nest-Verhalten, das beim Florida-Buschhä- 
her (Aphelocoma coerulescens ) ausführlich untersucht wurde. 
Buschhäherpaare gehen eine lebenslange Partnerschaft ein und 
verteidigen aggressiv große Reviere. Bei der Aufzucht der Jun¬ 
gen kann das Brutpaar von drei bis fünf Helfern unterstützt 
werden (►Abb. 52.16). Die Helfer warnen vor Fressfeinden, 
füttern die Jungen, säubern das Nest und begleiten die Jungen 
auf ihren Ausflügen. Warum helfen diese Vögel anderen, statt 
ihre eigenen Jungen aufzuziehen? Im Rahmen einer Langzeit¬ 
studie gelang es, eine Reihe wichtiger Faktoren herauszufinden: 

■ Die Helfer sind Nachkommen des Brutpaares aus einer vor¬ 
hergehenden Brutsaison und in der Regel ein bis drei Jahre 
alt. 

■ Der Fortpflanzungserfolg von Jungvögeln, die zu brüten ver¬ 
suchen, liegt nahe bei null. 

■ Der Fortpflanzungserfolg von Brutpaaren mit Helfern ist et¬ 
wa dreimal höher als derjenige ohne Helfer. 

Diese Ergebnisse stützen die Schlussfolgerung, dass die Busch¬ 
häherhelfer ihre Gesamtfitness erhöhen, indem sie ihren Eltern 
bei der Aufzucht ihrer Geschwister helfen, bis sie alt und erfah¬ 
ren genug sind, um ihre eigenen Jungen mit einer vertretbaren 
Erfolgswahrscheinlichkeit durchzubringen. 

Das Konzept der Verwandtenselektion wurde von William Ha¬ 
milton formuliert und ist als Hamilton-Regel bekannt gewor¬ 
den. Damit ein anscheinend altruistisches Verhalten adaptiv ist, 
so argumentierte er, muss der Nutzen für denjenigen, der das 
altruistische Verhalten zeigt, größer sein als dessen Kosten, das 
heißt das Verhältnis von Kosten zu Nutzen muss größer sein als 
der Kehrwert des Verwandtschaftsgrades. Diese Beziehung wur¬ 
de Jahre zuvor von dem renommierten Genetiker John Haldane 


klar ausgedrückt, der während einer Diskussion über Altruismus 
meinte, er sei nicht gewillt, sein Leben für die Rettung seines 
Bruders zu riskieren - aber für zwei Brüder oder acht Vettern 
würde er es in Erwägung ziehen. 


Eusozialität ist das Ergebnis 
extremer Verwandtenselektion 

Die Hamilton-Regel kann angewendet werden, um Eusozialität 
zu erklären: Darunter versteht man soziale Gruppen, zu denen 
sterile Mitglieder gehören (also Mitglieder, die sich als Indivi¬ 
duen nicht fortpflanzen). Extrembeispiele sind die Bienen, Wes¬ 
pen und Ameisen, die Mitglieder der großen Insektenordnung 
der Hautflügler (Hymenoptera) sind. In einer Honigbienenkolo¬ 
nie zum Beispiel sind die Arbeiterinnen (oft mehrere Tausend 
Individuen) sterile Weibchen. 

Media Clip 52.1 Social Shrimps 

www. Li fei le.com/mc52. 1 

Der Schlüssel zum Verständnis der Evolution bei diesen Hyme- 
nopteren liegt in ihrem Mechanismus zur Geschlechtsbestim¬ 
mung, der als Haplodiploidie bezeichnet wird; dabei sind die 
diploiden Individuen weiblich und die haploiden Individuen 
männlich. Die Königin hat in ihrem Körper einen lebenslan¬ 
gen Vorrat an Spermien gespeichert, den sie von ihrem einzigen 
Hochzeitsflug mitgebracht hat, und sie kontrolliert, ob ihre Eier 
befruchtet werden oder nicht. Ein unbefruchtetes Ei entwickelt 
sich zu einem Männchen (bei Bienen als Drohnen bezeichnet), 
ein befruchtetes Ei zu einem Weibchen. 

Daher teilen die Töchter der Königin sämtliche Allele ihres Va¬ 
ters und die Hälfte der Allele ihrer Mutter. Infolgedessen sind 
den Arbeiterinnen im Stock - allesamt Schwestern - also durch¬ 
schnittlich 75 % ihrer Allele gemeinsam (► Abb. 52.17). 
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Männchen sind der 
haploide Nachwuchs 
einer früheren Königin. 


Die Spermien eines 
einzigen Männchens 
befruchten alle Eier 
der Königin. 
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Männchen Königin 
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haploide 
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f 

Sterile Schwestern teilen 
100 % der Gene mit ihrem 
Vater und 50 % der Gene mit 
ihrer Mutter. Das bedeutet, 
dass Schwestern im Schnitt 
75 % ihrer Gene teilen. 



Haploide Männ¬ 
chen entwickeln 
sich aus den 
unbefruchteten 
Eiern der momen¬ 
tanen Königin. 

V___/ 


Abb. 52.17 Schwestern werden gegenüber Töchtern bevorzugt. 

Weibliche Honigbienen sind diploid und Männchen haploid. Würde 
sich eine weibliche Arbeiterin fortpflanzen, so würde sie im Schnitt 
50 % ihrer Gene mit ihren Töchtern teilen. Mit ihren Schwestern teilt 
sie aber im Schnitt 75 % ihrer Gene. Wenn man die Gesamtütness be¬ 
trachtet, ist bei dieser Art eine Schwester für die biologische Fitness 
wertvoller als eine Tochter 


Die Grundlage des Fortpflanzungserfolgs bei eusozialen Insek¬ 
ten ist die Gründung neuer Kolonien um eine neue Königin. 
Wenn sich eine neue Königin aus dem Nachwuchs einer Ar¬ 
beiterin entwickeln würde, würde die Arbeiterin weniger Gene 
mit der neuen Königin teilen als wenn sich die neue Königin aus 
einer Schwester entwickelt. 

Haplodiploidie ist aber keine zwingende Voraussetzung für 
die Evolution von Eusozialität. Fast alle eusozialen Tiere bau¬ 
en komplizierte Nester oder Bausysteme, in denen sie ihre 
Nachkommen aufziehen. Solche Bauten stellen ein enormes 
Investment von Ressourcen dar. Nacktmulle (. Heterocephalus 
glaber) - die Säugetierart mit der ausgeprägtesten Eusoziali- 
tät - leben in einem komplexen unterirdischen Tunnelsystem 
(►Abb. 52.18). Eine Kolonie umfasst 70-80 Individuen, doch 
darunter sind nur ein einziges fruchtbares Weibchen und ein 
paar fruchtbare Männchen. Die anderen Koloniemitglieder sind 
sterile Arbeiterinnen, die das Tunnelsystem graben und instand 
halten, Wurzelknollen ernten, die Königin und deren Nachkom¬ 
men mit ihren Exkrementen füttern und den Bau verteidigen. 
Individuen, die versuchen, eine neue Kolonie zu gründen, ge¬ 
hen ein hohes Risiko ein, dass ihr Versuch fehlschlägt oder 
dass sie Fressfeinden zum Opfer fallen. Wenn die Chancen für 
eine individuelle Reproduktion praktisch null sind, kann ein In¬ 
dividuum seine Gesamtfitness am besten maximieren, indem 
es in der Kolonie bleibt und dabei hilft, sie „in Schuss“ zu 
halten. 


Heterocephalus glaber 



Abb. 52.18 Ein eusoziales Säugetier. Nacktmulle leben in großen 
Kolonien mit nur einem fortpflanzungsfähigen Weibchen und einigen 
wenigen fortpflanzungsfähigen Männchen. Ihr Bau ist ein ausgeklügel¬ 
tes Tunnelsystem, das von den Mitgliedern der Kolonie im Lauf der Zeit 
gegraben wurde 


Das Leben in der Gruppe 
beinhaltet Nutzen und Kosten 


Neben ihrem direkten Einfluss auf den Fortpflanzungserfolg 
können Sozialsysteme auf vielerlei Weise zum Überleben beitra¬ 
gen, aber sie können auch Kosten verursachen. Daher ist die Kos- 
ten-Nutzen-Analyse ein wichtiges Instrument für Verhaltens¬ 
ökologen, um die Evolution von Sozial verhalten zu verstehen. 

Ein auf der Hand liegendes Beispiel für einen Nutzen, den das 
Leben in Gruppen mit sich bringt, ist ein größerer Jagderfolg. 
Dadurch, dass Hyänenhunde (Afrikanische Wildhunde, Lycaon 
pictus; ►Abb. 58.17) im Rudel jagen, können sie kooperative 
Strategien einsetzen, die ihnen das Reißen größerer Beutetiere 
ermöglichen, als es ein einzelner Hyänenhund könnte. Je größer 
das Rudel, desto größer die Erfolgsrate. Nach dem Reißen der 
Beute verringert die Anwesenheit von Artgenossen zudem das 
Risiko, dass die Hyänenhunde ihre Beute an größere Räuber wie 
Hyänen verlieren. 

Gruppenleben kann auch das Risiko der Gruppenmitglieder ver¬ 
ringern, selbst einem Räuber zum Opfer zu fallen. Viele kleinere 
Vögel gehen in großen Schwärmen auf Nahrungssuche. Um zu 
überprüfen, ob die Schwarmbildung Schutz vor Feinden bietet, 
ließ Robert Kenward in England in der Nähe eines Schwarms 
Ringeltauben ( Columba palumbus) einen abgerichteten Habicht 
(Accipiter gentilis) frei. Wenn die Zahl der Tauben im Schwarm 
stieg, sank der Jagderfolg des Habichts (►Abb. 52.19a). Je 
größer der Schwarm, desto eher machten einzelne Vögel des 
Schwarms den Habicht aus und flogen davon. Dieses Fluchtver¬ 
halten löste bei den anderen Individuen des Schwarms ebenfalls 
die Flucht aus. 

Alarmrufe sind eine andere Möglichkeit, das Risiko zu senken, 
von einem Feind erbeutet zu werden, aber der Rufer erhöht sei¬ 
ne Risikokosten, weil er die Aufmerksamkeit auf sich zieht. 
Belding-Ziesel ( Urocitellus beldingi ) leben in großen Koloni¬ 
en in offenem Grasland. Wenn ein Ziesel die Anwesenheit eines 
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Abb. 52.19 Das Leben in Gruppen bietet Schutz vor Feinden. Tiere, die in Gruppen leben, können die Kosten verteilen, die bei der Ausschau 
nach Feinden entstehen, a Je größer ein Taubenschwarm ist, desto größer ist die Chance, dass eine der Tauben den Habicht entdeckt, bevor er 
angreift, und desto geringer ist die Chance, dass der Habicht eine der Tauben erbeutet, b Ein männlicher Belding-Ziesel stößt einen Alarmruf aus, 
weil er einen Räuber entdeckt hat. Obgleich dieses Verhalten sein individuelles Risiko erhöht, einem Räuber zum Opfer zu fallen, erhöht er die 
Überlebenschancen vieler seiner nächsten Verwandten 


Feindes mit einem lauten, scharfen Bellen verkündet, flüchten 
alle Ziesel in der Nähe in ihre Baue (► Abb. 52.19b). Paul Sher¬ 
man hat nachgewiesen, dass die Rufer im Vergleich zu den ande¬ 
ren ein doppelt so hohes Risiko tragen, zur Beute zu werden - 
warum tun sie es also? Wie die Arbeit von Sherman und an¬ 
deren gezeigt hat, ist dieses altruistische Verhalten ein Produkt 
der Verwandtenselektion. Bei dieser polygynen Art richten die 
Männchen im Frühjahr große Territorien ein, die die Territorien 
mehrerer Weibchen umfassen, die sie begatten. Dann vertreiben 
die Weibchen die Männchen. Weibliche Nachkommen siedeln 
sich in der Nachbarschaft ihrer Mütter an; daher sind benachbar¬ 
te Weibchen in einer Kolonie gewöhnlich Schwestern, und sie 
verteidigen gegenseitig ihren Nachwuchs. Wie Sherman zeigte, 
geben Männchen seltener Alarm als Weibchen, und Weibchen 
geben mit höherer Wahrscheinlichkeit Alarm, wenn sich Ver¬ 
wandte in der Nähe befinden. 

Sozial verhalten bringt viele Kosten, aber auch großen Nutzen 
mit sich. Die Nahrungssuche in der Gruppe kann die Nah¬ 
rungsmenge verringern, die für jeden einzelnen zur Verfügung 
steht, und die nahrungssuchenden Individuen können einander 
bei der Nahrungssuche behindern. In Gruppen lebende Individu¬ 
en sehen sich unter Umständen einer stärkeren Konkurrenz um 
Geschlechtspartner und Nahrung ausgesetzt als solitär leben¬ 
de Tiere. Zudem kann eine große Gruppe die Aufmerksamkeit 
von Feinden auf sich ziehen. Und das Leben in hohen Po¬ 


pulationsdichten kann das Infektionsrisiko erhöhen. Über die 
Ausbreitung von Krankheiten unter Wildtierpopulationen ist 
noch nicht viel bekannt, aber wie Studien gezeigt haben, sind 
Tiere, die in Sozialverbänden leben, anfälliger für Krankheits¬ 
ausbrüche als solitäre Arten. 


Kann man die Konzepte der Soziobiologie 
auf Menschen anwenden? 

Seit der Veröffentlichung von Edward Wilsons Sociobiology 
wird die Übertragung der Konzepte der Evolutionsgenetik auf 
das Verhalten des Menschen kontrovers diskutiert. Die Debatte 
wurde heftig geführt, weil der falsche Eindruck entstanden war, 
dass soziobiologische Ansätze pseudowissenschaftlichen Leh¬ 
ren wie dem Sozialdarwinismus, dem biologischen Determinis¬ 
mus und der Eugenik ähneln, die als Rechtfertigung für Rassis¬ 
mus, Diskriminierungen und Massenmorde herangezogen wur¬ 
den. Die Soziobiologie ist jedoch reine Naturwissenschaft, die 
nach den Ursachen fragt und daraus keine Ideologien ableiten 
will. Wir kennen zum Beispiel die genetische Grundlage des Ge¬ 
schlechtsdimorphismus, der die Körpergröße und Muskelmasse 
des Menschen betrifft, und wir können diesen Dimorphismus mit 
dem anderer Säugetiere vergleichen. Würde man solche Daten 
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jedoch heranziehen, um ein polygames Gesellschaftssystem po¬ 
litisch zu rechtfertigen und einen gesetzlichen Rahmen dafür zu 
schaffen, hätte das nichts mehr mit Naturwissenschaft zu tun. 

Es ist völlig klar, dass unsere Biochemie, Zellbiologie, Anatomie 
und Physiologie eine genetische Grundlage haben. Aber es ist 
auch offensichtlich, dass genetisch determinierte Merkmale von 
Faktoren wie der Umwelt, der Ernährung, sozialen Interaktio¬ 
nen und unserer Kultur beeinflusst werden. Warum sollte es beim 
Verhalten anders sein? Studien an eineiigen Zwillingen, die nicht 
gemeinsam aufgewachsen sind, haben gezeigt, dass es mitun¬ 
ter geradezu unheimliche Ähnlichkeiten im Verhalten der beiden 
Menschen gibt. Weltweite Untersuchungen an Volksgruppen, die 
abgeschottet von anderen Völkern leben, konnten außerdem be¬ 
legen, dass auch die Ähnlichkeiten in der sozialen Organisation 
bemerkenswert sind. Keine dieser Studien würde jedoch infra¬ 
ge stellen, dass das Lernen und die Kultur bei der Ausprägung 
menschlichen Verhaltens eine ganz wesentliche Rolle spielen. 

52.6 Wiederholung 

Sozial verhalten lässt sich verstehen, wenn man fragt, wie 
es zur biologischen Fitness der beteiligten Individuen 
beiträgt. Das asymmetrische elterliche Investment der Ge¬ 
schlechter ist ein Schlüsselfaktor für die Evolution von 
Paarungssystemen. Der Theorie der Verwandtenselektion 
zufolge kann ein Individuum seine Gesamtfitness erhö¬ 
hen, indem es einem Verwandten hilft, mit dem es viele 
Allele teilt. In extremen Fällen hat Verwandtenselektion 
zur Eusozialität geführt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Konzepte von biologischer Fitness anwenden können, 
um die Evolution von Sozial verhalten in Verbindung 
mit der Fortpflanzung zu erklären. 

■ erläutern können, wie Haplodiploidie und Eusozialität 
miteinander in Verbindung stehen. 

■ Kosten und Nutzen von sozialen Verhaltensweisen 
analysieren können. 


_ 7 _ 

1. Welche Selektionsdrücke führen dazu, dass sich ein Indivi¬ 
duum als Helfer am Nest betätigt, statt sich selbst fortzu¬ 
pflanzen? 

2. Bei Ameisen und vielen Wespen und Bienen bezeichnet man 
den Mechanismus zur Geschlechtsbestimmung als Haplodi¬ 
ploidie. Wie wirkt sich dieser Mechanismus auf die Ausbil¬ 
dung von Eusozialität aus? 

3. Viele kleine Vogelarten greifen gemeinsam größere räube¬ 
rische Vögel an, um sie zu vertreiben. Welches sind die 
Risiken und der Nutzen dieses Verhaltens? Welche Annah¬ 
men können Sie über die Individuen treffen, die sich an 
einem solchen Verhalten beteiligen? 


Faszination Forschung: Wie beeinflusst der soziale Kontext 
das Lernen und die Expression von Vogelgesängen? 

Die Gesänge der Vögel sind ein klassisches Beispiel 
dafür, wie genetische Determination, Physiologie und 
Lernen Zusammenwirken können, um komplexe Verhal¬ 
tensweisen zu generieren und zu steuern. Wie Sie am 
Beispiel der Dachsammem erfahren haben, müssen die 
Nestlinge ihren artspezifischen Gesang hören, um ihn 
als adulte Vögel singen zu können (Männchen) bzw. auf 
ihn reagieren zu können (Weibchen). Aber was sie ler¬ 
nen können, ist genetisch determiniert. Wenn die Vögel 
geschlechtsreif werden, fangen sie an, noch unvollkom¬ 
men zu singen. Nur wenn sie sich selbst hören können, 
bringen sie nach einer Übungsphase ihren artspezifi¬ 
schen Gesang hervor. Auch der soziale Kontext spielt 
eine Rolle. Es werden kleine Variationen („Dialekte“) 
erlernt, die Ausdruck der Identität einzelner Vögel wie 
auch verschiedener Populationen sind. Der soziale Kon¬ 
text beeinflusst außerdem, was und wann gesungen wird. 
Das Singen wird intensiver, wenn Rivalen oder mögliche 
Partner anwesend sind. Woolley und Doupe führten Ex¬ 
perimente an Zebrafinken durch. Allein sangen die Vögel 
ein wenig anders als in Anwesenheit eines Weibchens. Es 
zeigte sich, dass die Weibchen diese Unterschiede erkann¬ 
ten und ihr Verhalten danach richteten. Am Beispiel des 
Vogelgesangs wird deutlich, wie wichtig es bei der Er¬ 
forschung eines Verhaltens ist, dass man alle beteiligten 
Individuen mit einbezieht und die verschiedenen Ebenen 
der biologischen Organisation beachtet, die zum betref¬ 
fenden Verhalten beitragen. 

Ausblick 

Die Sprache gilt als ein einzigartiges Merkmal des Men¬ 
schen. Viele Tiere kommunizieren mit einfachen akus¬ 
tischen Signalen, aber die feinmotorische Kontrolle, die 
für präzise, schnelle und komplexe Lautäußerungen nö¬ 
tig ist, findet man nur bei Menschen und bei Singvögeln. 
Die Gesänge der Vögel galten bisher als kunstvolle, aber 
stereotype Signale, die der Revierabgrenzung und Part¬ 
nerfindung dienen. Jüngere Studien wie die von Wooley 
und Doupe haben jedoch gezeigt, dass kleine Variationen 
im Gesang detailliertere Informationen über die Identi¬ 
tät des Individuums, seine Absichten und den sozialen 
Kontext übermitteln können, in dem er sein Verhalten 
zeigt. Ist Vogelgesang eine Art einfacher Sprache? Wenn 
ja, dann müssen wir mehr über die kognitiven Fähigkei¬ 
ten von Vögeln lernen. Wir setzen Sprache ein, um ein 
Bild von uns selbst und unserer Stellung in unserer phy¬ 
sikalischen und sozialen Umwelt zu konstruieren. Und 
wir können dieses Bild in die Vergangenheit und in die 
Zukunft projizieren - das ist das Wesentliche unseres Be¬ 
wusstseins. Sind Vögel womöglich bessere Modelle für 
die kognitiven Prozesse des Menschen als diejenigen Säu¬ 
getiere, die typischerweise im Labor erforscht werden? 
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52.1 Die Ethologie führte zur modernen Verhaltensbiolo¬ 
gie 

■ Iwan Pawlows Entdeckung der konditionierten Refle¬ 
xe und Burrhus Skinners Forschung an der operanten 
Konditionierung als Modelle für das Lernen führten zu 
einem Ansatz, der als Behaviorismus bezeichnet wird. 
Behavioristen führen hauptsächlich Laborexperimente an 
Ratten und wenigen anderen Tiermodellen durch. Siehe 
► Abb. 52.1 

■ Die Ethologie (klassische Verhaltensbiologie) konzen¬ 
triert sich auf die proximaten Ursachen (Wirkursachen) 
von Verhalten (Wie funktioniert das betreffende Verhal¬ 
ten, und wie hat es sich entwickelt?) sowie die Ultimaten 
Ursachen (Zweckursachen) (Warum beeinflusst das Ver¬ 
halten die biologische Fitness des Tieres, und warum 
wirkt es sich im Vergleich zu ähnlichen Verhaltensweisen 
bei verwandten Arten anders aus?). 

■ Ein Hauptschwerpunkt der Ethologen waren fixierte 
Handlungsmuster und ihre Auslöser. Sie führten De¬ 
privationsexperimente wie auch Kreuzungsexperimente 
durch, um zu zeigen, dass gewisse Verhaltensweisen ge¬ 
netisch determiniert sind. Siehe ► Abb. 52.2 

52.2 Verhalten kann genetisch determiniert sein 

■ Genetische Manipulationen wie Knock-out-Experimente 
können die Rolle bestimmter Gene zeigen, die einem Ver¬ 
haltensphänotyp zugrunde liegen. Siehe ► Abb. 52.3 

■ Die meisten Verhaltensweisen sind komplexe Merkmale, 
an denen viele Gene beteiligt sind; diese Gene funktio¬ 
nieren in Genkaskaden und bieten viele Angriffs stellen, 
die ermöglichen, dass die Veränderung in einem einzel¬ 
nen Gen das Verhalten beeinflusst. Siehe ► Abb. 52.4 

52.3 Verhalten hängt oft vom Entwicklungsstadium ab 

■ Hormone können das Verhaltensmuster festlegen, das 
sich entwickelt, sowie den Zeitpunkt seiner Expression. 
Siehe ► Abb. 52.5 

■ Prägung (Imprinting) ist ein Prozess, bei dem Tiere wäh¬ 
rend einer sensiblen Phase einen bestimmten Satz an 
Reizen erlernen. Diese sensible Phase kann von Hormo¬ 
nen festgelegt werden. 

■ Entwicklung und Expression des Gesangs bei Dachsam- 
mem erfordern eine genetische Prädisposition für das Er¬ 
lernen des arteigenen Gesangs, eine sensible Phase für die 
Prägung eines Gesangsgedächtnisses sowie eine hormo¬ 
nell kontrollierte Wahl des Zeitpunkts für die Gesangsex¬ 
pression. Soziale Wechselbeziehungen können ebenfalls 
eine Rolle spielen. Siehe ► Abb. 52.7 

■ Die Fähigkeit, Variationen in artspezifisches Verhalten 
einzubauen, kann die Individualität betonen und die Part¬ 
nerwahl beeinflussen. Siehe ► „Faszination Forschung: 
Übung macht den Meister“ 


52.4 Kosten und Nutzen bestimmen den Anpassungswert 

von Verhalten 

■ Das Verhalten eines Tieres stellt eine Reihe von Wahlent¬ 
scheidungen dar, die seine biologische Fitness beeinflus¬ 
sen. Um diese Entscheidungen zu treffen, benutzen Tiere 
Hinweise aus der Umwelt, die die potenziellen Auswir¬ 
kungen ihrer Entscheidungen auf ihre biologische Fitness 
zuverlässig Vorhersagen. 

■ Mithilfe einer Kosten-Nutzen-Analyse lässt sich der Fit¬ 
nesswert bestimmter Verhaltensformen untersuchen. Die 
Kosten eines Verhaltens weisen in der Regel drei Kom¬ 
ponenten auf: Energiekosten, Risikokosten und Oppor¬ 
tunitätskosten. Siehe ► „Experiment: Die Kosten der 
Verteidigung eines Reviers“; ► Animation 52.1 

■ Nach der Theorie des optimalen Nahrungserwerbs soll¬ 
ten Tiere ihre Nahrung so auswählen, dass ihr Energiege¬ 
winn maximiert und ihre Kosten minimiert werden. Siehe 

► Animation 52.2 

52.5 Die Wirkursachen von Verhalten können erforscht 

werden 

■ Circadiane Rhythmen kontrollieren den täglichen Ver¬ 
haltenszyklus. Ohne Hinweise aus der Umwelt laufen 
circadiane Rhythmen mit einer genetisch festgelegten 
Periode frei. Sie werden gewöhnlich durch Umwelthin¬ 
weise an den Hell-Dunkel-Zyklus angepasst. Siehe 

► Abb. 52.10; ► Animation 52.3 

■ Circannuale Rhythmen tragen dazu bei, dass das Fortpflan¬ 
zung s verhalten zu geeigneten Zeiten im Jahr stattfindet. 

■ Die Formen der Navigation, mit deren Hilfe sich Tiere 
in ihrem Lebensraum zurechtfinden, sind Pilotieren (Ori¬ 
entierung nach Landmarken), Heimfindevermögen (Ho- 
ming), Distanz- und Richtungsnavigation sowie Zwei- 
Koordinaten-Navigation. Zu den Navigationsmechanis¬ 
men gehören die astronomische Navigation und der 
zeitkompensierte Sonnenkompass. Siehe ►Abb. 52.12, 
52.13; ►„Experiment: Ein zeitkompensierter Sonnen¬ 
kompass“; ► Animation 52.4, ► Activity 52.1 

■ Verhaltensweisen können sich zu Kommunikationssi¬ 
gnalen entwickeln, wenn ihre Übermittlung Sender und 
Empfänger nutzt. Siehe ► Abb. 52.14; ► Activity 52.2 

■ Chemische Signale (Pheromone), die Informationen zwi¬ 
schen Artgenossen vermitteln, können sehr spezifisch 
sein und wirken unterschiedlich rasch. Visuelle Signale 
können komplexe Botschaften schnell vermitteln, doch 
der Empfänger muss den Sender sehen. Akustische Si¬ 
gnale können sich über weite Entfernungen ausbreiten, er¬ 
fordern keinen auf den Sender ausgerichteten Empfänger 
und lassen sich modifizieren, um Richtungsinformationen 
zu übermitteln oder zu verbergen. Taktile Signale werden 
von Tieren benutzt, die in engem Kontakt miteinander ste¬ 
hen, und können komplexe Botschaften übermitteln. 
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52.6 Sozialverhalten erhöht die biologische Fitness 

■ Unterschiede im elterlichen Investment können zu unter¬ 
schiedlichen Paarungssystemen führen. 

■ Polygyne Paarungssysteme, bei denen ein Männchen vie¬ 
le Weibchen kontrolliert und sich mit ihnen paart, können 
zu großen Unterschieden im Fortpflanzungserfolg der 
Männchen der Population führen. 

■ Polyandrie bedeutet, dass ein Weibchen sich mit meh¬ 
reren Männchen paart. Sie kann sich unter Umständen 
entwickeln, bei denen das Männchen entscheidend dazu 
beiträgt, dass der Nachwuchs überlebt. 

■ Als Gesamtfitness bezeichnet man den Fitnessgewinn 
eines Individuums, indem es Nachkommen erzeugt (in¬ 
dividuelle Fitness) plus seinen Fitnessgewinn, indem 
es den Reproduktionserfolg von Verwandten erhöht, 
mit denen es Allele teilt. Verwandtenselektion kann 
altruistisches Verhalten gegenüber Verwandten fördern. 
Zwar erhöhen sich die Kosten des Individuums, das 
sich altruistisch verhält, aber seine Gesamtfitness nimmt 
zu. 


■ Haplodiploidie ist ein Mechanismus zur Geschlechtsbe¬ 
stimmung bei vielen Hymenopteren. Sie hat zur Folge, 
dass sterile weibliche Arbeiterinnen (Schwestern) mehr 
Allele miteinander teilen als fortpflanzungsfähige Weib¬ 
chen mit ihrem eigenen Nachwuchs. Siehe ► Abb. 52.17 

■ Haplodiploidie hat wahrscheinlich dazu beigetragen, dass 
sich bei vielen Hymenopteren Eusozialität durch Ver¬ 
wandtenselektion entwickelt hat. Eusoziale Systeme ha¬ 
ben sich auch bei diploiden Arten entwickelt, bei denen der 
Fortpflanzungserfolg einzelner Tiere extrem niedrig ist. 

■ Das Leben in Gruppen bringt Vorteile (Nutzen) wie einen 
größeren Jagderfolg und Schutz vor Feinden mit sich, 
aber auch Nachteile (Kosten), wie eine verstärkte Nah¬ 
rung skonkurrenz und ein erhöhtes Infektionsrisiko. 

Siehe ► Activity 52.3 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 52.3 Concept Matching: Animal Behavior 

www.Lifel le.com/ac5 2.3 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Verhalten hat proximate und ultimate Ursachen (► Abschn. 
52.1). 

■ Hormone können die Entwicklung bestimmter Verhaltens¬ 
muster und den Zeitpunkt ihrer Expression bestimmen 
(►Abschn. 52.3). 

■ Kosten und Nutzen bestimmen die Evolution von Verhal¬ 
tensantworten auf die Umwelt (► Abschn. 52.4). 

Originalliteratur: Engel KC et al. (2016) Nat Commun 7: 1-10 

Käfer aus der Gruppe der Totengräber vergraben kleine tote Tie¬ 
re. Die Tierkörper dienen als Nahrung für die Käferlarven. Ein 
Käferpaar trifft typischerweise an einem frischen Tierkadaver 
aufeinander, kopuliert und vergräbt den Kadaver anschließend. 
Das Weibchen legt befruchtete Eier in die Erde, die den Kada¬ 
ver bedeckt. Etwa 50-60 h später schlüpfen die Larven. Beide 
Eltern fressen während der nächsten drei Tage Aas und wür¬ 
gen teilweise verdaute Nahrung hervor, um sie an die Larven 
zu verfüttern. Nach drei Tagen nehmen die Larven selbstständig 
Nahrung auf. 


Wissenschaftler untersuchten an diesen Käfern, wie viel Zeit 
und Energie für die aktuelle Brutpflege und für die Produktion 
der nächsten Brut aufgewendet werden muss. Beide Aktivitä¬ 
ten sind energiezehrend. Wie kontrollieren die Käfer also ihren 
Aufwand? Die Wissenschaftler stellten Käferweibchen Partner 
und Aas zur Verfügung, um die Eiablage auszulösen. Es gab 
drei Gruppen: 1. Gruppe ohne Larven: Nachdem die Larven ge¬ 
schlüpft waren, wurden sie weggenommen. Die Eltern wurden 
mit frischem Aas versorgt. 2. Gruppe mit alten Larven: Die El¬ 
tern kümmerten sich vier Tage lang um die geschlüpften Larven, 
dann versorgte man die Larven mit frischem Aas. 3. Gruppe mit 
jungen Larven: Nach dem Schlüpfen wurden zehn Larven bei 
den Eltern gelassen. Die Käfer wurden mit frischem Aas ver¬ 
sorgt. Die Forscher hielten fest, wie viele Weibchen von jeder 
Gruppe Eier legten. Die Ergebnisse sind in ► Abb. A dargestellt. 

Die Wissenschaftler bestimmten den Juvenilhormonspiegel bei 
Weibchen mit und ohne Larven zu verschiedenen Zeiten im 
Brutzyklus. Juvenilhormon unterdrückt die Fruchtbarkeit der 
Weibchen. Die Ergebnisse sind in ► Abb. B dargestellt. 

Die Forscher bestimmten auch die Auswirkungen von Methyl- 
geranat auf das Sexual verhalten der Käfer. Methylgeranat ist 
ein Pheromon, das denselben Biosyntheseweg durchläuft wie 
Juvenilhormon. Die Wissenschaftler hielten fest, ob Männchen 
mit Weibchen kopulierten oder nicht und bestimmten, wie viel 
Methylgeranat die Weibchen abgaben. ► Abb. C fasst die Er¬ 
gebnisse zusammen. Die Datenpunkte stehen für „Kopulation“ 
oder „keine Kopulation“. 
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Abb. A 



Larven Larven Larven 

Abb. B 



Abb. C 



abgegebenes Methylgeranat (ng) 


Aufgaben 

1. Wie wägen die Totengräberweibchen ihren Energieaufwand 
ab? Worauf lassen die Daten in ► Abb. A schließen? Wie 
passt dies zum Konzept, dass die Evolution das Verhalten 
formt, um die biologische Fitness zu erhöhen? Erläutern Sie 
Ihre Antwort. 

2. Erinnern Sie sich: Tinbergen hat zwei Fragen nach den pro¬ 
ximalen Ursachen des Verhaltens und zwei Fragen nach 
den Ultimaten Ursachen des Verhaltens gestellt. Entscheiden 
Sie, welche davon auf Aufgabe 1 zutreffen. Haben sie mit 
proximaten oder Ultimaten Ursachen des Verhaltens der To¬ 
tengräber zu tun? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

3. Wie beeinflussen Hormone und Pheromone das Verhalten der 
Käfer? Worauf lassen die Daten in ► Abb. B und ► Abb. C 
schließen? Was ist die biologische Bedeutung dieser Ergeb¬ 
nisse? 

4. Führen Sie sich nochmals Tinbergens Fragen vor Augen. 
Welche Frage oder Fragen spielen bei der Erhebung der Da¬ 
ten in ►Abb. B und ►Abb. C eine Rolle? Hat dies mit 
proximaten oder Ultimaten Ursachen des Verhaltens der To¬ 
tengräber zu tun? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

5. Geben Sie Beispiele für Kosten und Nutzen beim Brutpfle¬ 
geverhalten der Totengräber. 
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53 Abiotische Umwelt und Biogeographie der Organismen 


Faszination Forschung: Das größte Experiment der Welt 

Auf der Erde leben sehr viele verschiedene Arten, und 
fast täglich werden neue Spezies entdeckt - das ist den 
meisten Menschen bewusst. Weniger bekannt ist jedoch, 
dass ungefähr die Hälfte aller bekannten Arten der Er¬ 
de in einer einzigen Region vorkommt: in den tropischen 
Regen Wäldern des Amazonasbeckens. Die statistischen 
Daten sind überwältigend: In Amazonien wachsen rund 
390 Mrd. Bäume aus 16.000 Arten, hier leben 20% al¬ 
ler Vogelarten der Erde, und auf die Hänge und Täler 
ergießt sich ein Fünftel der gesamten globalen Nieder¬ 
schläge. Das macht das Amazonasbecken zum weltweit 
mit Abstand größten Wassereinzugsgebiet: Tausende Ne¬ 
benflüsse münden in den Amazonas und dieser erreicht 
schließlich das Meer. Bislang wurden hier 2200 Arten von 
Süßwasserfischen beschrieben - und damit mehr Fischar¬ 
ten als im gesamten Atlantischen Ozean. 

Folglich liegt der logische Schluss nahe: Wenn das Ama¬ 
zonasbecken durch Aktivitäten des Menschen bedroht ist, 
ist damit auch die globale Biodiversität bedroht. Mit Ab¬ 
stand an erster Stelle der zerstörerischen Kräfte steht 
die Entwaldung, die vor etwa 50 Jahren begann. Straßen 
schoben sich immer weiter in die Wälder Amazoniens 
vor, es wurde mehr und mehr Regenwald abgeholzt und 
das Areal in Flächen für den Ackerbau, Viehweiden 
und Siedlungsräume umgewandelt. Schätzungen zufolge 
sind nahezu 20% des Amazonasbeckens bereits abge¬ 
holzt. Aufgrund der generell nährstoffarmen Böden in 
tropischen Regenwäldem können die gerodeten Flächen 
oftmals nur für höchstens zehn Jahre landwirtschaftlich 
genutzt werden; danach bleiben sie brach liegen, und es 
beginnen neue Zyklen der Abholzung und Zerstückelung 
der Wälder. 

Wie wirkt sich die Habitatfragmentierung auf die im 
Amazonasbecken lebenden Arten aus? Durch die Zertei¬ 
lung verkleinern sich die Febensräume, und Populationen 
werden isoliert. Die Entwaldung zwingt Arten, mit klei¬ 
neren Flächen auszukommen oder in besser geeignete 
Gebiete abzuwandern. Ende der 197Oer-Jahre stellten sich 
Ökologen eine scheinbar einfache Frage bezüglich der 
Abholzung in Amazonien: Wie groß muss die Waldfläche 
eines Regenwaldfragments mindestens sein, um dessen 
Artenvielfalt zu erhalten? Die Wissenschaftler wollten 
herausfinden, ob die in den Waldresten verbliebenen Ar¬ 
ten dort überleben können, ob die Größe der Waldfrag¬ 
mente für die Erhaltung der Arten eine Rolle spielt und 
ob ein Austausch von Arten zwischen den Waldfragmen¬ 
ten stattfindet. Dazu führen die Ökologen in den Wäldern 
am Amazonas bei Manaus in Brasilien ein umfassendes 
Fangzeitexperiment durch. Wie Sie in ► Abschn. 53.5 er¬ 
fahren werden, sind die Größe der Fragmente und die 
Fähigkeit der Arten, abgeholzte Flächen zu überwinden, 
entscheidende Voraussetzungen dafür, die im Amazonas¬ 
becken noch verbliebene außergewöhnliche Artenvielfalt 
zu erhalten. 


Wie wirken sich das geographische Gebiet und die Iso¬ 
lation auf die Verbreitung der Organismen auf der 
Erde aus? 

In „Experiment: Das größte Experiment der Welt“ in 
► Abschn. 53.5 und in ► „Faszination Forschung“ am En¬ 
de dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


53.1 Ökologie ist die Erforschung 
der Wechselbeziehungen 
zwischen Organismen 
und ihrer Umwelt 

Ob Sie eine Ameise dabei beobachten, wie sie am Wegrand 
Krümel aufliest, oder in einem Film sehen, wie Eisbären auf 
dem Packeis jagen - in beiden Fällen werden Sie Zeuge öko¬ 
logischer Phänomene. Aufgrund solcher einfachen Erlebnisse 
ist allgemein bekannt, dass die Febewesen der Erde untereinan¬ 
der und mit ihrer Umwelt in Beziehung stehen. Die Ökologie 
erforscht diese Verknüpfungen und lässt sich am einfachsten 
definieren als die Erforschung der Wechselbeziehungen zwi¬ 
schen Organismen und ihrer Umwelt; dabei ist sowohl die 
biotische Umwelt gemeint, also andere Organismen, als auch 
die abiotische Umwelt, also die physikalischen Bedingungen im 
betreffenden Febensraum. Ökologen erforschen diese Interak¬ 
tionen auf unterschiedlichen Ebenen und mit verschiedensten 
naturwissenschaftlichen Methoden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ökologie ist die Untersuchung der Wechselbeziehungen zwi¬ 
schen Organismen sowie zwischen Organismen und ihrer abioti- 
schen Umwelt. 

■ In der Ökologie werden anhand von Beobachtungen, Experimen¬ 
ten und Modellen Hypothesen überprüft, die ganz unterschiedli¬ 
che räumliche und zeitliche Maßstäbe betreffen. 

Nicht selten wird der Begriff „Ökologie“ mit der ökologischen 
Bewegung gleichgesetzt, also einer natur- und umweltbewuss¬ 
ten Ideologie und Handlungsweise, auch Ökologismus (oder 
Ökoismus) genannt. Aber Ökologie und Ökologismus sind 
grundsätzlich verschieden. Die Ökologie ist ein naturwissen¬ 
schaftliches Fachgebiet, das neue Erkenntnisse über die Wech¬ 
selbeziehungen in der Natur liefert. Unter Ökologismus versteht 
man die Forderung nach Anwendung von Erkenntnissen aus 
der Ökologie - zusammen mit wirtschaftlichen, ethischen und 
zahlreichen sonstigen Erwägungen -, um persönliche Entschei¬ 
dungen wie auch politische Maßnahmen so zu treffen, dass 
dadurch ein nachhaltiger Umgang mit der Natur gewährleistet 
ist. Während also ein Ökologe vielleicht erforscht, wie vie¬ 
le Blauflossenthunfische die Weltmeere bevölkern und warum 
sie weniger werden, ist ein Ökologist zum Beispiel darauf 
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fokussiert, welche gesellschaftlichen, wirtschaftlichen und po¬ 
litischen Maßnahmen nötig sind, um einen nachhaltigen Fang 
von Blauflossenthunfischen oder ein völliges Fangverbot durch¬ 
zusetzen. Bei strengen Ökologisten steht nicht der Mensch, 
sondern die Erde im Mittelpunkt, und sie fordern eine Rückkehr 
der Menschheit zu einem „Einklang mit der Natur“. 

Die Ökologie ist noch ein relativ junger Zweig der Biowissen¬ 
schaften. Tatsächlich gibt es dafür erst seit etwa 150 Jahren eine 
offizielle Bezeichnung, als der deutsche Biologe Emst Haeckel 
den neuen Begriff „Ökologie“ - vom griechischen oikos für 
„Haushalt“ - prägte. 


ln der modernen Ökologie steht der Nutzen 
für den Menschen oft im Vordergrund 

Dass der Mensch sich auf die Natur auswirken kann und dass 
die menschliche Bevölkerung in bisher nie gekanntem Ausmaß 
anwächst, hatte man auch schon zu Darwins Zeiten erkannt; 
dennoch gingen die frühen Ökologen größtenteils davon aus, 
von den Einflüssen menschlicher Aktivitäten weitgehend un¬ 
berührte Systeme zu erforschen. Heute sind sich die meisten 
Ökologen viel stärker bewusst darüber, auf welche Weise der 
Mensch die Natur umgestaltet, sei es durch Zerstörung natür¬ 
licher Lebensräume, Umweltverschmutzung oder Einführung 
gebietsfremder Arten. Die ökologische Forschung ist zunächst 
einmal eine naturwissenschaftliche Grundlagenforschung. Weil 
aber der Mensch in fast allen Ökosystemen der Erde eine so 
dominante Rolle spielt, sind ökologische Forschung und Leh¬ 
re häufig auf den Nutzen für den Menschen und für die Natur 
ausgerichtet. Ökologen ist bewusst, dass es mit wissenschaftli¬ 
chen ökologischen Erkenntnissen deutlich besser gelingt, Natur- 
und Artenschutz zu betreiben, unsere Nahrungspflanzen auf ver¬ 
lässliche und nachhaltige Weise anzubauen, Schädlinge und 
Krankheiten risikoarm und effizient zu bekämpfen oder auch 
mit Naturkatastrophen wie Überflutungen und Bränden richtig 
umzugehen. Je mehr wir über ökologische Wechselbeziehungen 
wissen, desto eher werden wir solche Aufgaben lösen kön¬ 
nen, ohne dass dies eine Kaskade unvorhergesehener Folgen 
für uns selbst und die anderen Lebewesen der Erde nach sich 
zieht. 



Dieses Individuum, 

ein Ockerstern 
{Pisaster ochraceus ), 


... ist Teil einer Population 
dieser Art. Die Seesternpo¬ 
pulation wiederum ... 


... ist eine der interagierenden Populationen ver¬ 
schiedener Arten dieser Biozönose (Lebensge¬ 
meinschaft) bzw. dieses Ökosystems (sofern wir 
die abiotische Umwelt mit einbeziehen). 


Das Ökosystem in der felsigen Gezeiten¬ 
zone ist Bestandteil einer Landschaft aus 
zahlreichen verschiedenen Ökosystemen, 
weshalb man von einem Metaökosystem 
spricht. 


Die Biosphäre umfasst sämt¬ 
liche Ökosysteme der Erde. 


Abb. 53.1 Der Betrachtungsmaßstab ist ausschlaggebend für öko¬ 
logische Systeme. Diese Fotos von einer Küste im US-Bundesstaat 
Oregon veranschaulichen, dass man ökologische Systeme auf unter¬ 
schiedlichen Ebenen erforschen kann, vom Individuum bis zur gesam¬ 
ten Biosphäre 


x 

"ÖJ 


Ökologie wird auf vielen Organisationsebenen 
erforscht 

Die ökologische Forschung erfolgt auf vielen Organisationsebe¬ 
nen, von Molekülen bis zur gesamten Erde. Manche Ökologen 
arbeiten auf der Ebene der Gene, um herauszufinden, wie sich 
Individuen an eine sich verändernde Umwelt anpassen können. 
Andere Forscher versuchen zu eruieren, wie die Temperatur 
die Nährstoffkreisläufe auf der Ebene von Ökosystemen verän¬ 
dern könnte. Der Arbeit von Ökologen können unterschiedliche 
Maßstäbe und Organisationsebenen zugrunde liegen: Individu¬ 
en, Populationen, Lebensgemeinschaften, Ökosysteme, ganze 
Landschaften oder die gesamte Biosphäre (► Abb. 53.1). 


Wie Sie aus früheren Kapiteln wissen, handelt es sich bei 
einer Population um eine Gruppe von Individuen derselben 
Art innerhalb eines bestimmten Gebiets, die sich potenziell 
untereinander kreuzen oder anderweitig beeinflussen können. 
Beispielsweise bilden die Ockersterne (►Abb. 53.1) eine Po¬ 
pulation an diesem speziellen Küstenabschnitt. Die Seesternpo¬ 
pulation steht wiederum mit anderen Arten in Wechselbezie¬ 
hung, etwa mit ihren Beutetieren (vor allem Miesmuscheln), 
ihren Nahrungskonkurrenten (z. B. Wellhomschnecken) und ih¬ 
ren wenigen Fressfeinden (Seeotter und Möwen). Diese Arten 
und noch viele mehr bilden eine Biozönose oder Lebensge¬ 
meinschaft, eine Ansammlung interagierender Spezies, die zur 
gleichen Zeit am gleichen Ort leben. 
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Ökologische Studien befassen sich sowohl mit den biotischen 
(lebenden) Umweltfaktoren als auch mit den abiotischen (nicht¬ 
lebenden) Umweltfaktoren. Die biotischen Umweltfaktoren ei¬ 
nes Lebewesens bilden andere Organismen; somit umfasst die 
Ökologie Untersuchungen der Interaktionen innerhalb und zwi¬ 
schen Arten (intra- und interspezifische Wechselbeziehungen). 
Die zahlreichen physikalischen und chemischen Eigenschaf¬ 
ten und Variablen des Systems bilden die abiotischen Umwelt¬ 
faktoren eines Organismus. In der Biozönose der Felsküste in 
► Abb. 53.1 sind beispielsweise die Gezeiten ein wichtiger abio- 
tischer Faktor, denn sie vergrößern und verkleinern periodisch 
das Areal, in dem die Seesterne ihre Beute finden und mit ande¬ 
ren konkurrieren und ihren Feinden begegnen. 

Der Begriff „Ökosystem“ wird zumeist dann verwendet, wenn 
bei der Beschreibung einer Biozönose deren abiotische Umwelt 
explizit mit einbezogen wird. Im Fokus der Ökosystemfor¬ 
schung stehen die Energie- und Nährstoffflüsse durch eine Bio¬ 
zönose. Diese Energie- und Nährstoffflüsse können sich ebenso 
wie die Organismen selbst auf höhere Organisationsebenen 
auswirken, etwa auf Landschaften, das heißt geographische 
Regionen aus zahlreichen Ökosystemen. Daher bezeichnet man 
Landschaften mitunter auch als Metaökosysteme. Diese sind 
schließlich wiederum in größerem Maß stab miteinander verbun¬ 
den und bilden in ihrer Gesamtheit die Biosphäre, die sämtliche 
Organismen der Erde einschließlich ihrer jeweiligen Umwelten 
umfasst. 

Ökologische Fragen lassen sich anhand von 
Beobachtungen, Experimenten und Modellen 
beantworten 

Wie in anderen Disziplinen der Biologie stellen auch Öko¬ 
logen naturwissenschaftliche Hypothesen auf und überprüfen 
diese mithilfe einer Kombination aus Beobachtungen und Ex¬ 
perimenten (►Abschn. 1.2). Das Besondere an der Ökologie 
ist jedoch, dass die Experimente an den unterschiedlichsten 
Orten und in verschiedensten Maßstäben erfolgen: von kur¬ 
zen Laborversuchen über langfristige Experimente in der Natur 
bis hin zu jahrzehntelangen, ökosystemweiten Experimenten, 
wie dem in ►Abschn. 53.5 beschriebenen Projekt des Ama- 
zon Biodiversity Centers in Brasilien zur biologischen Dynamik 
von Waldfragmenten. Allerdings ist es in großem räumlichem 
Maßstab oder über lange Zeiträume hinweg kaum möglich, pro¬ 
blemlos replizierbare und kontrollierte Experimente durchzu¬ 
führen. Sollen beispielsweise die ökologischen Auswirkungen 
des Klimawandels auf eine bestimmte Art erforscht werden, 
so müssen Ökologen unter Umständen Beobachtungen zum 
bevorzugten Temperaturbereich dieser Spezies mit kurzfristi¬ 
gen Experimenten kombinieren, in denen sie die Einflüsse der 
Erwärmung auf die Verbreitung dieser Art untersuchen. An¬ 
hand von computergestützten mathematischen Modellen lassen 
sich dann Prognosen erstellen, wie sich die Verbreitung bei 
anhaltender Erwärmung verändern könnte. Solche Modelle wer¬ 
den laufend überprüft und verbessert. Derartige Forschungen 
erfordern oft ganz unterschiedliche Methoden und damit die Zu¬ 
sammenarbeit unterschiedlich ausgebildeter Wissenschaftler. 


53.1 Wiederholung 

Das Fachgebiet der Ökologie befasst sich mit der wissen¬ 
schaftlichen Erforschung der Wechselbeziehungen von 
Organismen untereinander und mit ihrer abiotischen Um¬ 
welt. Ökologische Forschungen erfolgen auf vielen unter¬ 
schiedlichen Organisationsebenen, vom Individuum bis 
zur gesamten Biosphäre. Um ökologische Hypothesen zu 
überprüfen, kombinieren Ökologen Beobachtungen und 
Experimente und entwickeln computergestützte mathe¬ 
matische Modelle, die Prognosen ermöglichen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Unterschiede zwischen Ökologie und Ökologis¬ 
mus aufzeigen und jeweils Beispiele dafür anführen 
können. 

■ beschreiben können, mit welchen Methoden Ökologen 
ihre Forschungen betreiben. 

■ verdeutlichen können, inwiefern und warum sich öko¬ 
logische Studien von Untersuchungen auf anderen 
Fachgebieten unterscheiden. 


_ ? _ 

1. Welcher Unterschied besteht zwischen Ökologie und Ökolo¬ 
gismus? 

2. Beschreiben Sie, wie Sie die Hypothese überprüfen würden, 
dass das verbreitete Sterben des Ockerstems (.Pisaster ochra- 
ceus, ►Abb. 53.1) durch eine Krankheit verursacht wird. 
Beziehen Sie dabei Beobachtungen, Experimente und Model¬ 
le auf verschiedenen Organisationsebenen ein. 


Im Folgenden erfahren Sie etwas über die unterschiedliche Ver¬ 
breitung und Häufigkeit von Organismenarten auf der Erde und 
über die Faktoren, die diesen Verbreitungsmustem zugrunde 
liegen. Zum Einstieg geht es um physikalisch-geographische 
Eigenschaften der abiotischen Umwelt, weil diese letztendlich 
bestimmen, wo Organismen leben können. Einer der wesent¬ 
lichsten Umweltfaktoren ist das Klima. 


53.2 Das globale Klima ist ein 
grundlegender abiotischer 
Umweltfaktor 

Die Begriffe „Wetter“ und „Klima“ beziehen sich beide auf Be¬ 
dingungen in der Atmosphäre - Temperatur, Luftfeuchtigkeit, 
Niederschlag sowie Windrichtung und Windgeschwindigkeit -, 
aber jeweils in unterschiedlichem zeitlichem Rahmen. Unter 
Wetter versteht man den kurzzeitigen Zustand der Bedingun¬ 
gen in der Atmosphäre an einem bestimmten Ort zu einem 
bestimmten Zeitpunkt. Als Klima hingegen bezeichnet man 
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reflektierte Sonnenstrahlung 
_A_ 


abgegebene Strahlung 




absorbiert durch 
die Atmosphäre 


reflektiert durch Wolken reflektiert durch 
und Gase in der Atmo- die Erdoberfläche 


emittiert durch 
die Atmosphäre 




absorbiert durch 
die Erdoberfläche 


emittiert durch Wolken 
Treibhausgase 
Kohlenstoffdioxid (C0 2 ) 
Methan (CH 4 ) 
Distickstoffmonoxid (N 2 0) 


Rück¬ 

strahlung 


Strahlung von 
ler Erdoberfläche 


absorbiert durch 
die Erdoberfläche 


Abb. 53.2 Durch Strahlungsenergie erwärmt sich die Erde. Die einstrahlende Sonnenenergie (gelbe Pfeile) wird von der Erdatmosphäre und 
der Erdoberfläche absorbiert. Ein Großteil dieser Energie strahlt von der Oberfläche in Form von Wärmeenergie wieder zurück (orangefarbe¬ 
ne Pfeile). Die Treibhausgase in der Atmosphäre verhindern, dass die meiste an der Oberfläche absorbierte Energie wieder in den Weltraum 
zurückstrahlt. Die Breite der Pfeile ist in etwa proportional zur Größe des Energieflusses 


die durchschnittlichen Bedingungen in der Atmosphäre und das 
Ausmaß ihrer Schwankungen an einem bestimmten Ort über 
einen längeren Zeitraum hinweg (Jahre bis Jahrmillionen). 

Auf den Punkt gebracht 

■ „Wetter" und „Klima" beziehen sich auf Bedingungen in der 
Atmosphäre in unterschiedlichen zeitlichen Maßstäben. 

■ Aufgrund der Kugelform der Erde variiert die auf ihr ankom- 
mende Sonneneinstrahlung abhängig vom Breitengrad, was 
wiederum Unterschiede in der Temperatur und den Niederschlä¬ 
gen zur Folge hat; auch der jeweilige Anteil an Landmassen und 
Meer spielt eine Rolle. 

■ Durch die Rotation der Erde um die Erdachse werden Luft und 
Wasser abgelenkt, und es entstehen die vorherrschenden Winde 
und Meeresströmungen. 

■ Die Jahreszeiten ergeben sich durch die Neigung der Erdachse 
und die Umlaufbahn um die Sonne. 

Klima ist das, was man aufgrund der Bedingungen in der Ver¬ 
gangenheit erwartet, Wetter ist das, was tatsächlich an einem 
bestimmten Tag vorherrscht. Beispielsweise wird eine Klimaer- 
wärmung ein Ab schmelzen der Gletscher über Jahrzehnte oder 
Jahrhunderte hinweg bewirken (► Abb. 1.17), während ein ein¬ 
zelner starker Schneesturm diesen Rückzug der Gletscher kaum 
aufhalten kann. Ferner zeigen Organismen auf das Wetter in 
der Regel kurzfristige Reaktionen - zum Beispiel suchen sie 
Zuflucht vor einem plötzlichen Regenguss oder fangen (als Säu¬ 
ger) bei fallenden Temperaturen an zu zittern und erzeugen 
so Wärme. Dagegen hat das Klima auf Organismen eher eine 
Art Filterwirkung und hegt letztendlich ihrer Verbreitung und 
Häufigkeit zugrunde. Falls Organismen das an einem Ort herr¬ 
schende Klima nicht tolerieren können, werden sie dort nicht 


Vorkommen. Durch welche Prozesse aber entstehen die globa¬ 
len Klimamuster? 


Die Sonneneinstrahlung ist die treibende Kraft 
für die globalen Klimamuster 

Die Energie, die den Antrieb für die globalen Klimamuster lie¬ 
fert, stammt letztendlich von der Sonne. Etwa 30 % der auf die 
Erde treffenden Sonneneinstrahlung werden durch Wolken, Ga¬ 
se in der Atmosphäre und die Erdoberfläche wieder zurück in 
den Weltraum reflektiert (► Abb. 53.2). Der Rest wird entweder 
von der Atmosphäre (20 %) oder von der Erdoberfläche (50 %) 
absorbiert. Die Atmosphäre umhüllt die Erde als dünne Gas¬ 
schicht und besteht aus Stickstoff (N 2 , 78 %), Sauerstoff (O 2 , 
21%), Argon (Ar, 0,9%), Kohlenstoffdioxid (C0 2 , 0,037%) 
sowie Spuren von Wasserstoff (H 2 ), Helium (He), Ozon (O 3 ), 
Methan (CH 4 ) und vielen anderen Gasen. Sie hält Wärme¬ 
energie zurück und mildert dadurch die Temperatur auf der 
Erdoberfläche ab. Ohne Erdatmosphäre läge die Durchschnitts¬ 
temperatur an der Erdoberfläche in einem idealisierten Modell 
(völliger Temperaturausgleich auf dem ganzen Globus) bei un¬ 
gefähr — 18°C statt bei den tatsächlich herrschenden +17 °C. 
Allerdings wären die tatsächlichen Verhältnisse ähnlich wie 
jetzt auf dem Mond, wo die Bodentemperaturen tags +130°C 
und nachts — 150°C betragen. Die Erdatmosphäre gleicht also 
die globalen Temperaturen in erheblichem Maß aus. Kohlen¬ 
stoffdioxid, Methan, Distickstoffmonoxid (N 2 0), Wasserdampf 
und bestimmte weitere Gase der Atmosphäre werden gemein¬ 
schaftlich als Treibhausgase bezeichnet, denn sie ermöglichen 
zwar dem Sonnenlicht, die Erdatmosphäre zu durchdringen, ver- 
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hindern aber die Rückstrahlung der Wärmeenergie nach außen 
in den Weltraum (► Abb. 53.2). Dadurch sorgen sie für flüssiges 
Wasser und machen so die Erde erst bewohnbar. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 53.2: Wie wirken sich die Treibhausgase auf 
die Energiebilanz der Erde aus? 


Animation 53.1 Radiant Energy Balance 

www.Life Ile. com/a5 3.1 

Wie viel Strahlung auf die Erde gelangt, variiert abhängig vom 
Breitengrad und den Jahreszeiten. Treibende Kräfte für die¬ 
se Unterschiede sind einige gut bekannte Merkmale der Erde: 
Die Erde ist eine Kugel und umkreist die Sonne, sie rotiert um 
eine geneigte Achse, und sie ist durch Land- und Wassermas¬ 
sen charakterisiert. Wie Sie noch sehen werden, bestimmt die 
Kombination dieser Faktoren auf der Erde das Klima, wie wir 
es erleben. 


Durch die Kugelform der Erde kommt es zu 
breitengradabhängigen Variationen der 
globalen Temperaturen und Niederschläge 

Aufgrund der Kugelform der Erde variiert die Intensität der auf 
der Erdoberfläche ankommenden Sonneneinstrahlung mit dem 
Breitengrad. Diese breitengradabhängige Variation der auftref¬ 
fenden Sonnenenergie hängt in erster Linie vom Einfallswinkel 
der Sonnenstrahlen auf der Erdoberfläche ab. In hohen Breiten 
(also den Regionen um den Nord- und Südpol) wird die eintref¬ 
fende Sonnenenergie über eine größere Fläche verteilt (und ist 
somit weniger intensiv) als am Äquator, wo die Sonnenstrah¬ 
len senkrecht auf die Erde treffen (►Abb. 53.3). Zudem muss 
schräg einfallende Sonnenstrahlung einen längeren Weg durch 


die Erdatmosphäre zurücklegen, was dazu führt, dass ein größe¬ 
rer Teil ihrer Energie absorbiert und reflektiert wird, bevor er die 
Erdoberfläche erreichen kann. Diese unterschiedliche Zufuhr 
an Sonnenenergie erklärt auch, warum die globale Temperatur 
mit dem Breitengrad variiert, mit einer höheren Temperatur am 
Äquator und einer niedrigeren an den Polen (► Abb. 53.4a). Die 
durchschnittliche Lufttemperatur auf Meereshöhe fällt im Laufe 
eines Jahres mit jedem Breitengrad (also etwa alle 110 km) um 
etwa 0,76 °C. 

Abgesehen von den breitengradabhängig variierenden Tempe¬ 
raturen ist die Nordhalbkugel insgesamt etwas wärmer (um 
ca. 2°C) und hinsichtlich der Temperatur etwas variabler (im 
Bereich von ca. 7°C) als die Südhalbkugel (►Abb. 53.4a). 
Die Gründe dafür sind noch nicht klar. Da sich die Luft über 
Landflächen stärker erwärmt als über den Meeren (die mehr 
Wärme absorbieren), könnte einer Hypothese zufolge der grö¬ 
ßere Anteil an Land- gegenüber Meeresfläche in der nördlichen 
Hemisphäre hier für wärmere Lufttemperaturen sorgen als auf 
der Südhalbkugel. Das gilt insbesondere im Sommer, denn da 
sind die Temperaturunterschiede am größten. Bezüglich der glo¬ 
balen Erwärmung ist bemerkenswert, dass die Temperaturen auf 
der Nordhalbkugel schneller ansteigen als in der südlichen He¬ 
misphäre. 

Die Zufuhr an Sonnenenergie kontrolliert nicht nur die Tem¬ 
peratur, sondern bestimmt auch die Zirkulationsmuster in der 
Atmosphäre und die damit einhergehende Niederschlagsvertei¬ 
lung. Wie Sie bereits erfahren haben, erhält die Luft in der Re¬ 
gion um den Äquator die größte Zufuhr an Sonnenenergie. Bei 
Erwärmung dehnt sich ein Luftpaket aus, seine Dichte verringert 
sich, und es steigt nach oben (►Abb. 53.5a). Beim Aufstei¬ 
gen beginnt es sich jedoch in größeren Höhen abzukühlen. Da 
kalte Luft nicht so viel Wasserdampf halten kann wie warme 
Luft, gibt die sich ausdehnende abkühlende Luft Feuchtigkeit 
in Form von Niederschlag ab. Besonders augenfällig ist dies in 
den Tropen, wo das ganze Jahr über große Niederschlagsmen¬ 
gen fallen (►Abb. 53.4b). Schließlich erreicht die am Äquator 
aufsteigende Luft die Grenze zwischen der Troposphäre - der 


Abb. 53.3 Die Zufuhr an Son¬ 
nenenergie schwankt mit der 
geographischen Breite. Der Ein¬ 
fallswinkel des eintreffenden 
Sonnenlichts wirkt sich darauf aus, 
wie viel Sonnenenergie auf ein be¬ 
stimmtes Areal der Erdoberfläche 
trifft 



Südpol 

(90°S) 


Nordpol 

(90°N) 


Zu den Polen hin treffen die Sonnen¬ 
strahlen in einem flachen Winkel auf 
die Erdoberfläche und verteilen sich 
über eine größere Fläche; dadurch 
wird auch ihre Energie stärker verteilt. 


Rotations¬ 
richtung 
der Erde 






Zu den Polen hin wird mehr Son¬ 
neneinstrahlung absorbiert, weil 
diese einen längeren Weg durch 
die Erdatmosphäre zurücklegen 
muss. 


Im Äquatorbereich trifft das Son¬ 
nenlicht in steilem Winkel auf die 
Erdoberfläche; dadurch kommen 
pro Flächeneinheit mehr Wärme 
und Licht an. 
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Abb. 53.4 Die durchschnittlichen Temperaturen und Niederschläge variieren mit dem Breitengrad. Die durchschnittliche jährliche Luft¬ 
temperatur (a) und die mittleren Jahresniederschläge (b) variieren abhängig vom Breitengrad, können aber durch topographische Gegebenheiten 
modifiziert werden (z. B. durch die Form der Erde und ihre Oberflächengestalt; ► Abb. 53.9) 
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I In den Tropen steigt warme ; 
feuchte Luft auf, dehnt sich 
aus, kühlt sich ab, gibt 
Feuchtigkeit ab und strömt 
polwärts. 


Sonnenlicht 


aufsteigende Luft 
absinkende Luft 


a 



Die nun kühle, trockene Luft sinkt 
unter hohem atmosphärischem 
Druck ab und sorgt dafür, dass 
es in den Breiten um 30°N und 
30°S sehr trocken ist. 



reichlich Niederschläge 

feuchte Winter, trockene Sommer 

hoher Luftdruck 
zu allen Jahreszeiten trocken 

feuchte Sommer, trockene Winter 

niedriger Luftdruck 
in jeder Saison sehr - 
ergiebige Niederschläge 


feuchte Sommer, trockene Winter 

hoher Luftdruck 
zu allen Jahreszeiten trocken 

feuchte Winter, trockene Sommer 

niedriger Luftdruck 
in jeder Saison 
reichlich Niederschläge 

hoher Luftdruck 
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Abb. 53.5 Die Luftzirkulation in der Erdatmosphäre ist die treibende Kraft für das Klima, a Die Sonnenenergie liefert den Antrieb für die 
Zirkulationsmuster in der Atmosphäre, b Infolge der unterschiedlichen Erwärmung der Erdoberfläche durch die Sonneneinstrahlung entstehen in 
der Atmosphäre Zirkulationszellen, die weltweit den Luftdruck, die Lufttemperatur und die Niederschläge beeinflussen 


Schicht der Atmosphäre direkt über der Erdoberfläche -, und 
der darüberliegenden Stratosphäre. Die Stratosphäre ist an die¬ 
ser Grenze wärmer als die Troposphäre, sodass die tropische 
Luft hier nicht mehr weiter aufsteigt und letztlich durch neu 
erwärmte aufsteigende Luft nach Norden oder Süden hin abge¬ 
drängt wird (► Abb. 53.5a). Letztendlich beginnt sich diese Luft 
abzukühlen, weil sie Wärmeenergie mit der Atmosphäre aus¬ 
tauscht und auf kältere Luftmassen aus höheren Breiten trifft. 
Wenn diese kühle, trockene Luft, die ihre Leuchtigkeit beim 
Aufsteigen über dem Äquator verloren hat, Breiten von etwa 
30° N und 30° S erreicht, beginnt sie unter dem hohen atmo¬ 
sphärischen Druck abzusinken und sorgt für ein trockenes Klima 
in diesen Regionen (► Abb. 53.5b). In diesen beiden trockenen 
(ariden) Klimagürteln liegen alle großen Wüsten der Erde wie 
auf der Nordhalbkugel die Wüste Gobi in China, die Sahara in 
Nordafrika oder die Wüsten im Südwesten von Nordamerika, 
und auf der Südhalbkugel die Wüsten Australiens, die Namib- 
Wüste in Südwestafrika und die Atacama-Wüste in Südamerika 
(►Abb. 53.4b). 

Während ein Teil der absinkenden Luft zurück zum Äquator 
strömt, fließt ein anderer Teil zu den Polen, wodurch in höheren 
Breiten eine weitere Zelle der Luftzirkulation in der Atmosphäre 
entsteht. Etwa ab dem 60. Breitengrad steigt die Luft aufgrund 
der Erwärmung an der Erdoberfläche wieder auf (► Abb. 53.5b). 


Beim Aufsteigen kühlt sich diese Luft wieder ab, setzt Nieder¬ 
schlag frei und sorgt für damit für die feuchten klimatischen 
Bedingungen in den gemäßigten Breiten. Schließlich erreicht 
diese Luft die Stratosphäre und strömt nach Norden oder Süden. 
Letztendlich gelangt die in höhere Breiten strömende kalte, tro¬ 
ckene Luft in die kühlen Polargebiete und sinkt dort ab. Trotz 
der großen Mengen an Schnee und Eis an den Polen fällt in 
hohen Breiten um den 90. Breitengrad tatsächlich nur wenig 
Niederschlag, sodass man sie buchstäblich als „Eiswüsten“ be¬ 
trachten kann (► Abb. 53.3b). 


Die Rotation um die Erdachse erzeugt die 
vorherrschenden Winde und Meeresströmungen 

Die Kugelform der Erde sorgt, wie Sie gesehen haben, für vor¬ 
hersagbare Temperatur- und Niederschlagsmuster. Die von Ost 
nach West verlaufende Rotation der Erde bildet die Grundla¬ 
ge für die Entstehung der globalen Winde und Meeresströmun¬ 
gen. Durch die Kugelform ist die Rotationsgeschwindigkeit um 
die Erdachse am Äquator, wo der Durchmesser am größten ist, 
am höchsten und in Polnähe am geringsten. Durch diese Un¬ 
terschiede entsteht der Corioliseffekt, die Ablenkung von Luft- 
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Während die Winde infolge der 
Zirkulationsmuster der Luft¬ 
massen über die Erdoberfläche 
wehen, werden sie durch den 
Corioliseffekt abgelenkt. Da¬ 
durch entstehen die (von Ost 
nach West gerichteten) Passat¬ 
winde in den Tropen, ... 


Rotationsrichtung 
der Erde 


... die Westwinde in den gemä¬ 
ßigten Breiten und die Ostwinde 
weiter polwärts. 


Abb. 53.6 Die durch die Erdrotation und die Zirkulation in der Atmosphäre erzeugten vorherrschenden Winde. Die Ablenkung der 
Luft infolge der unterschiedlichen Rotationsgeschwindigkeit der Erde in verschiedenen Breiten - auch als Corioliseffekt bezeichnet - erzeugt in 
Kombination mit der Zirkulation der Luftmassen in der Atmosphäre ein globales Muster vorherrschender Oberflächenwinde auf der Erde 


und Wassermassen infolge der unterschiedlichen Rotationsge¬ 
schwindigkeiten der Erde in verschiedenen Breiten. So bewegt 
sich beispielsweise zum Äquator hin strömende Luft (angetrie¬ 
ben durch die oben und in ► Abb. 53.5 beschriebenen Zirkula¬ 
tionsmuster) mit geringerer Geschwindigkeit als die Erde selbst 
und wird daher nach Westen hin abgelenkt. Umgekehrt bewegt 
sich zu den Polen strömende Luft schneller als die darunter be¬ 
findliche Erdoberfläche, sodass sie nach Osten abgelenkt wird. 
Durch diese Wechselwirkung der Erdrotation mit der Bewegung 
der von Norden bzw. Süden kommenden Luftmassen entsteht ein 
bestimmtes globales Zirkulationsmuster; man spricht von den 
vorherrschenden Winden (►Abb. 53.6). In den Tropen we¬ 
hen die vorherrschenden Winde (hier Passatwinde genannt) von 
Osten nach Westen; dabei unterscheidet man zwischen Nordost¬ 
passat und Südostpassat. In mittleren Breiten wehen die vorherr¬ 
schenden Winde in beiden Hemisphären von Westen nach Osten 
(die Westwinde); und oberhalb von 60° N bzw. 60° S wehen sie 
wiederum von Osten nach Westen (die Ostwinde). 

Und wie entstehen die Zirkulationsmuster der oberflächlichen 
Meeresströmungen? Die treibende Kraft für diese Meeresströ¬ 
mungen sind die vorherrschenden Winde, die durch Reibungs¬ 
zugkraft das Wasser in Bewegung versetzen. Beispielsweise 
bewirken die Passatwinde, dass das Oberflächenwasser am 
Äquator zusammenströmt und sich dann weiter nach Westen 
bewegt, bis es auf einen Kontinent trifft (► Abb. 53.7). An die¬ 
ser Stehe befördert der starke äquatoriale Gegenstrom einen Teil 
des Oberflächenwassers zurück nach Osten. Das übrige Oberflä¬ 
chenwasser strömt entlang der Küsten, entweder nach Norden 
oder nach Süden. Durch diese Wasserbewegungen entstehen 
in Oberflächennähe rotierende Zirkulationsmuster, die man als 
ozeanische Meereswirbel bezeichnet; diese rotieren auf der 


Nordhalbkugel im Uhrzeigersinn und auf der Südhalbkugel ge¬ 
gen den Uhrzeigersinn. 

Weil die Meeresströmungen Wärmeenergie transportieren, wir¬ 
ken sie sich nachdrücklich auf das Klima der Erde aus. Durch 
die polwärts gerichtete Strömung von warmem Wasser aus 
den Tropen gelangt in großem Umfang Wärmeenergie in hohe 
Breiten. So transportiert beispielsweise der Golfstrom warmes 
Wasser aus dem tropischen Atlantik (einschließlich dem Golf 
von Mexiko) über den gesamten Atlantik bis nach Nordeuro¬ 
pa und sorgt in Europa für ein erheblich milderes Klima als in 
entsprechenden Breiten in Nordamerika. In ähnlicher Weise sor¬ 
gen Strömungen, die von hohen Breiten zum Äquator fließen, 
in einigen westlichen Küstenregionen, die ansonsten warm und 
trocken sind, für kühle, feuchte Winter. 


Jahreszeiten entstehen durch die Neigung 
der Erdachse und die Umlaufbahn der Erde 
um die Sonne 

Die Neigung der Erdachse verursacht zusammen mit der Um¬ 
laufbahn der Erde um die Sonne die jahreszeitlichen Verände¬ 
rungen des Klimas. Aufgrund der Neigung der Erdachse um 
einen Winkel von 23,5° treffen auf eine bestimmte Region wäh¬ 
rend des Umlaufs der Erde um die Sonne im Laufe eines Jahres 
unterschiedliche Mengen an Sonnenlicht (►Abb. 53.8). Diese 
Neigung ist also für die saisonalen Schwankungen der Tempera¬ 
tur und der Tageslänge verantwortlich. In höheren Breiten fallen 
diese saisonalen Schwankungen stärker aus als in niedrigeren. 
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90°N 


60°N 


30°N 


30°S 


60°S 
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Abb. 53.7 Durch die Winde und Kontinente erzeugte oberflächennahe Meeresströmungen. Treibende Kräfte für die oberflächennahen Mee¬ 
resströmungen sind die vorherrschenden Winde (►Abb. 53.6), die Erdrotation und die Lage der Kontinente. Rote Pfeile bezeichnen warmes 
Oberflächenwasser, blaue Pfeile kaltes Oberflächenwasser 
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Abb. 53.8 Jahreszeitliche Veränderungen entstehen infolge der Neigung der Erdachse und der Umlaufbahn der Erde um die Sonne. 

Aufgrund der Neigung der Rotationsachse der Erde verändert sich im Laufe eines Jahres, während die Erde die Sonne umkreist, die Orientierung 
relativ zur Sonne. Die dadurch entstehende unterschiedliche Sonneneinstrahlung hat saisonale Variationen des Klimas zur Folge 
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Um den Äquator variieren die Tageslänge und die saisonalen 
Temperaturen im Laufe eines Jahres nur geringfügig; die Nie¬ 
derschlagsmuster zeigen allerdings saisonale Verschiebungen. 

53.2 Wiederholung 

Die Begriffe Klima und Wetter beziehen sich jeweils 
auf Zustände in der Atmosphäre, das Klima repräsentiert 
diese Zustände über Jahre bis Jahrmillionen hinweg, wäh¬ 
rend das Wetter nur über eine Spanne von Tagen reicht. 

Da die Erde kugelförmig ist, eine Atmosphäre hat und 
um ihre eigene Achse rotiert, kommt es zu breitengrad¬ 
abhängigen Variationen in der Sonneneinstrahlung, der 
Temperatur und den Niederschlägen. Dadurch wiederum 
werden die vorherrschenden Winde und die oberflächen¬ 
nahen Meeresströmungen erzeugt. Aufgrund der Neigung 
der Erdachse und der Umlaufbahn der Erde um die Sonne 
entstehen die Jahreszeiten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Unterschiede zwischen Wetter und Klima aufzei¬ 
gen und jeweils Beispiele dafür liefern können. 

■ die unterschiedlichen Temperaturen am Äquator und 
an den Polen aufgrund der Kugelform der Erde erklä¬ 
ren können. 

■ einen Zusammenhang zwischen den oberflächennahen 
Meeresströmungen und den vorherrschenden Winden 
herstellen und erläutern können, wie sich diese Mee¬ 
resströmungen auf das Klima auswirken. 

■ erklären können, welche Korrelation zwischen der 
Neigung der Erdachse sowie der Umlaufbahn der Er¬ 
de um die Sonne und der Existenz von Jahreszeiten auf 
der Erde besteht und warum die jahreszeitlichen Mus¬ 
ter auf der Nord- und Südhalbkugel entgegengesetzt 
sind. 


_ ? _ 

1. Lässt sich von einem Monat mit extrem heißem Wetter ablei¬ 
ten, dass sich das Klima der Erde erwärmt? Erläutern Sie Ihre 
Antwort. 

2. Warum variiert die Zufuhr an Sonnenenergie in die Erdatmo¬ 
sphäre mit dem Breitengrad? Welche Folgen hat das für das 
globale Klima? 

3. Angenommen, Sie wollten ausschließlich durch Windkraft 
angetrieben von der Ostküste Nordamerikas über den Atlanti¬ 
schen Ozean nach Europa segeln. Beschreiben Sie angesichts 
der Winde und Meeresströmungen in ► Abb. 53.6 und 53.7 
die beste Route hierfür. Welche Route wählen Sie für einen 
Segeltörn von Nordamerika nach Ostasien? 

4. Erklären Sie, warum auf der Nord- und Südhalbkugel entge¬ 
gengesetzte Jahreszeiten herrschen. 


Sie haben nun etwas über die großen globalen Klimamuster er¬ 
fahren, aber bekanntlich kann die abiotische Umwelt auch viel 


kleinräumiger variieren, also regional oder sogar lokal. Wenn 
Sie beispielsweise durch Ägypten fahren, können Sie sehen, 
dass sich dort eine knochentrockene Steinwüste in der Nähe 
des Nils ziemlich abrupt in eine fruchtbare Zone wandelt. Als 
Nächstes geht es darum, welche Faktoren an Land und im Was¬ 
ser regionale oder lokale Unterschiede der abiotischen Umwelt 
hervorrufen. 

53.3 Die Topographie, 

die Vegetation und der Mensch 
beeinflussen die abiotischen 
Umweltfaktoren 

Vor allem drei Faktoren können die globalen Klimamuster be¬ 
einflussen und verändern sowie regionale und lokale Variationen 
des Klimas und anderer Faktoren der abiotischen Umwelt be¬ 
stimmen: (1) die Topographie der Erde, (2) die Vegetation und 
in jüngster Zeit (3) die Auswirkungen des Menschen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Berge und andere topographische Gegebenheiten an Land be¬ 
einflussen die regionalen und lokalen physikalischen Bedingun¬ 
gen. 

■ Die Topographie des Meeresbodens wirkt sich auf die Wassertie¬ 
fe aus; diese hat wiederum Einfluss auf das Vordringen von Licht, 
die Wassertemperatur, den Druck und Bewegungen des Wassers. 

■ Durch menschliche Bebauung und Landwirtschaft wurde die 
Hälfte der Landfläche der Erde umgewandelt. 


Die Topographie der Erde wirkt sich auf die 
lokale und regionale abiotische Umwelt aus 

Die Topographie der Erde - also ihre Geländeform und Ober¬ 
flächeneigenschaften - hat sich im Laufe der geologischen Zeit 
herausgebildet und ist die Grundlage für einen Großteil der 
lokal und regional herrschenden physikalischen Bedingungen. 
In diesem Abschnitt geht es darum, wie die Topographie die 
physikalische Umwelt an Land, im Meer, in Flüssen und Seen 
verändert. 

Festland An Land spielt die Topographie eine wichtige Rolle 
für die regionalen und lokalen abiotischen Umweltfaktoren ein¬ 
schließlich des Klimas. An Bergen entstehen Höhengradienten 
der Temperatur, der Niederschläge und der Sonneneinstrahlung. 
Mit zunehmender Höhe herrschen an einem Berg beispielsweise 
fortschreitend niedrigere Temperaturen und stärkere Nieder¬ 
schläge - mit der Folge, dass sich die Umweltbedingungen über 
relativ kurze Entfernungen ändern. Kennzeichnend für Gebirgs¬ 
züge, die direkt an ein Meer grenzen, ist häufig ein Regen¬ 
schatten: Auf der einen Seite des Gebirgszugs herrscht feuchtes 
Klima, auf der anderen Seite ein trockenes (►Abb. 53.9a). 
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a Regenschatten 



Auf der Luvseite (der windzugewandten Seite) 
steigt die Luft auf, kühlt sich ab und gibt 
Feuchtigkeit als Regen oder Schnee ab; da¬ 
durch entsteht ein feuchtes Klima. 


Auf der Leeseite (der windabgewan- 
dten Seite) sinkt die trockene Luft ab 
und erwärmt sich; dadurch entstehen 
aride Bedingungen mit geringen Nie¬ 
derschlägen. 


b Temperaturinversion 



Inversionsschicht 


Die kalte, feuchtigkeitsbeladene 
Luft, die über Nacht in das Tal 
absinkt, wird durch die warme 
Luft der Inversionsschicht dort 
eingeschlossen, und es bildet 
sich Nebel. 


c Zonierung der Meere 


d Auftriebszonen im Meer 


2 . 

X 




f " \ 

Der Wind erzeugt zusammen mit dem 
Corioliseffekt von der Küste weg füh¬ 
rende Oberflächenströmungen. 


f \ 

Der vorherrschende 
Wind weht entlang 
der Küste. 


Das Oberflächen¬ 
wasser wird durch 
aufsteigendes kaltes 
Wasser aus tieferen 
Schichten ersetzt. 


Abb. 53.9 Auswirkungen der Topographie der Erde auf die abiotische Umwelt. Die Topographie der Erde kann sich auf das Land und die 
Meere auswirken. Durch Berge und Täler entstehen Regenschatten (a) und Temperaturinversionen (b). Die Topographie der Meere beeinflusst die 
Wassertiefe; dadurch entstehen verschiedene aquatische Zonen (c) mit unterschiedlichen Licht-, Temperatur- und Druckverhältnissen. Unter dem 
Einfluss des Windes bilden sich Auftriebszonen (d) 


Wie entsteht ein solcher Regenschatten? Winde tragen durch 
Verdunstung von der Meeresoberfläche feuchte Luft auf die 
Luvseite (windzugewandte Seite) von Gebirgen. Dort steigt die¬ 
se Luft auf, kühlt sich ab und gibt die Feuchtigkeit in Form von 
Regen oder Schnee ab. Auf der Leeseite (windabgewandten Sei¬ 
te) der Gebirge sinkt die nun trockene Luft ab, erwärmt sich und 
sorgt für trockene Bedingungen, wodurch sich sogenannte Re¬ 
genschattenwüsten bilden. Ein solches Gebiet ist beispielsweise 
die Atacama-Wüste auf der Leeseite der Anden, die zudem im 
weiter oben erwähnten südlichen Wüstengürtel liegt. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 53.9: Bei welchen Wetterverhältnissen kommt 
es Ihrer Ansicht nach zu Temperaturinversionen (Umkehr des 


vertikalen Temperaturgradienten)? Und unter welchen Bedin¬ 
gungen entstehen Auftriebszonen im Meer? 

Animation 53.2 Rain Shadow 

www.Lifel le.com/a5 3.2 

Andere topographische Geländeformen wie Schluchten und Tä¬ 
ler verändern das lokale Klima ebenfalls nachdrücklich. In 
Tälern können Temperaturinversionen auftreten (Umkehr des 
vertikalen Temperaturgradienten): Solche Inversionswetterla- 
gen sind zum Beispiel durch Morgennebel oder große Nach¬ 
mittagshitze gekennzeichnet. Temperaturinversionen entstehen, 
wenn sich in Tälern tagsüber Wärme von der Sonneneinstrah¬ 
lung anstaut. Beim Auf steigen dieser Wärme entsteht eine 
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Inversionsschicht; durch diese wird die kalte, dichte, feuchtig¬ 
keitsbeladene Luft, die über Nacht in die Täler absinkt, dort 
festgehalten und es entsteht Nebel (► Abb. 53.9b). 

Meere Meere bedecken rund 70 % der Erdoberfläche. Auch 
die marinen Lebensräume unter Wasser stehen unter dem Ein¬ 
fluss erheblicher topographischer Unterschiede. Könnte man 
das Wasser der Meere ablassen, so würden diese enormen Dif¬ 
ferenzen zutage treten: etwa bei der Hawaii-Insel Mauna Loa, 
sie ist mit einer Höhe von 9170m vom Meeresgrund bis zum 
Gipfel der höchste Berg der Erde, oder beim Marianengra¬ 
ben, mit 10.994 m von der Meeresoberfläche gemessen der 
tiefste Abgrund der Erde. Die unterschiedlichen Wassertiefen 
beeinflussen das Vordringen von Licht, die Wassertempera¬ 
tur, den Wasserdruck sowie Wasserbewegungen (d. h. Wellen 
und Gezeiten). Aufgrund dieser physikalischen Uneinheitlich¬ 
keit entstehen verschiedene Zonen, vor allem erkennbar anhand 
der physikalischen Bedingungen und charakteristischen Bio- 
ta (Lebewelt) - ganz ähnlich den großen Biomen an Land 
(►Abschn. 53.4). Die Tiefe eines Meeresbeckens variiert von 
der Küstenlinie über den relativ flachen Kontinentalschelf bis 
zu den tiefsten Bereichen des Meeres, die man auch als Abys- 
sal bezeichnet (►Abb. 53.9c). Je tiefer das Wasser ist, desto 
weniger Sonnenlicht steht für photosynthesebetreibende Orga¬ 
nismen zur Verfügung, welche die Grundlage der Nahrungskette 
im Meer bilden. In den Meeren wie auch in Süßgewässem le¬ 
ben annähernd 90 % aller Organismen in der photischen Zone 
(auch euphotische Zone genannt), also jener Wasserschicht, in 
die genügend Sonnenlicht eindringt, um Photosynthese zu er¬ 
möglichen. 

Weitere Zonen mit jeweils anderen Umweltbedingungen sind 
die neritische Zone, die sich von der Küste bis an den Rand 
des Kontinentalschelfs erstreckt, und die ozeanische Zone, die 
weiter von der Küste entfernt ist (► Abb. 53.9c). Die neritische 
Zone ist sehr vielgestaltig und äußerst produktiv. Im Pelagial 
(der freien Wasserzone) ist sie gekennzeichnet durch eine hohe 
Dichte an Nekton und Plankton. (Nektonorganismen wie Fi¬ 
sche und Kalmare können gegen Strömungen anschwimmen, 
Planktonorganismen wie Kleinkrebse und Quallen werden von 
Strömungen verdriftet.) Im Bereich des Meeresgrunds, dem 
Benthal, finden sich in der Küstenzone verschiedenste Habitate 
wie Hartböden (Felsen), Sandböden, Weichböden (Schlamm), 
Seegraswiesen, Tangwälder (Kelp) und Korallenriffe. Den zwi¬ 
schen Hoch- und Niedrigwasser liegenden Anteil des Benthals 
in der neritischen Zone bezeichnet man als Gezeitenzone. Hier 
sorgen die vom Mond hervorgerufenen Gezeiten für äußerst va¬ 
riable Bedingungen bezüglich Licht und Temperatur; außerdem 
sind die dort lebenden Organismen wechselweise der Luft und 
dem Wasser ausgesetzt. Gezeitenzonen können an offenen Küs¬ 
tenbereichen als Sand- oder Kies Strände oder als Watt auftreten, 
in geschützten Buchten in Form von Ästuaren. Astuare bilden 
sich in den Mündungsbereichen von Flüssen ins Meer; sie sind 
durch starke Schwankungen im Salzgehalt, im Sediment und 
in den Lichtverhältnissen gekennzeichnet. Der Tidenhub einer 
Gezeitenzone hängt von den regionalen Gegebenheiten ab und 
kann zwischen wenigen Zentimetern und über 10 m liegen. 


In einigen Küstenbereichen mit steil abfallendem Kontinental¬ 
schelf, wo die vorherrschenden Winde parallel zur Küstenlinie 
wehen, wirken sich Auftriebszonen auf die Bedingungen im 
Meer und das Klima aus. Auftriebszonen entstehen durch die 
küstennahen Winde in Kombination mit dem Corioliseffekt: Da¬ 
durch wird das warme Oberflächenwasser von der Küste weg 
getrieben, weshalb kälteres, nährstoffreiches Wasser vom Mee¬ 
resgrund an die Oberfläche aufsteigen kann (►Abb. 53. 9d). 
Dieses Auftriebswasser beeinflusst das lokale und regionale Kli¬ 
ma an der Küste, denn es sorgt für kühlere, feuchtere Bedingun¬ 
gen. Zudem herrscht in diesem Wasser durch das Phytoplankton 
eine hohe Primärproduktionsrate, was wiederum eine hohe Po¬ 
pulationsdichte an Konsumenten nach sich zieht. Die besten 
Fischfangzonen der Erde befinden sich im Bereich solcher Auf¬ 
trieb szonen. 

Mit zunehmender Entfernung von der Küste besteht die abio- 
tische Umwelt überwiegend aus dem gewaltigen Wasserkörper, 
der jenseits der photischen Zone (die sich je nach Klarheit des 
Wassers bis in 200 m Tiefe erstrecken kann) durch tintenschwar¬ 
ze Dunkelheit, Kälte (4°C) und steigenden Druck (pro 10 m 
Wassertiefe 1 bar) gekennzeichnet ist. Hier kann keine Pho¬ 
tosynthese stattfinden und viele Organismenarten, die diesen 
Bereich bewohnen, leben von dem sich zersetzendem organi¬ 
schen Material, das aus der photischen Zone hierhin absinkt. 
Charakteristisch für die Tiefseeböden sind allerdings die Öko¬ 
systeme der hydrothermalen Tiefseeschlote, deren Grundlage 
chemoautotrophe Bakterien bilden, welche ohne Hilfe von Son¬ 
nenlicht aus anorganischen Substanzen organische Nährstoffe 
herstellen (► Abschn. 25.3). 

Flüsse und Seen Im Gegensatz zu den gewaltigen Ozeanen 
nehmen Süßwasserseen und Flüsse lediglich weniger als 3 % der 
Erdoberfläche ein. Dennoch bilden sie die Heimat für etwa 10 % 
aller aquatischen Arten. Auf diese limnischen Lebensräume 
wirkt sich die Topographie der Erde durch die Wassertiefe eben¬ 
so aus wie auf die Meere, aber die Geländeform bestimmt auch 
die Richtung und Geschwindigkeit von Fließgewässem. Fließ¬ 
gewässer fließen von der Stelle ihrer Entstehung, der Quelle, 
aufgrund der Schwerkraft hangabwärts über die Landoberfläche 
bis zum Meer oder in eine Vertiefung der Erdoberfläche, in der 
sich dann ein See oder Teich bildet. Das Wasser im Oberlauf 
(also im Quellgebiet) ist zumeist kalt, sauerstoffreich und fließt 
recht schnell. In ihrem weiteren Verlauf verbreitern sich Flüs¬ 
se, die Fließgeschwindigkeit verlangsamt sich, das Wasser wird 
wärmer und enthält mehr Sedimentpartikel. Dadurch verringert 
sich der Sauerstoffgehalt und es dringt weniger Licht durch. 

Ein hervorragendes Beispiel für die Dynamik von Flüssen bildet 
der in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Das größte Experiment der Welt“) erwähnte Amazonas. 
Mit einer Länge von annähernd 7000 km ist der Amazonas der 
längste Fluss der Erde. Das Quellwasser erreicht schließlich den 
Atlantischen Ozean - mit der weltweit größten Wassermenge ei¬ 
nes Flusses: Die Amazonasmündung ist etwa 240 km breit. 

Zu den limnischen Lebensräumen zählen Fließgewässer (Bäche 
und Flüsse) oder stehende Gewässer (Seen, Teiche und Tümpel). 
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Durch die Evapotranspiration an der 
Blattoberfläche der Bäume wird Wärme 
freigesetzt; dadurch kühlt sich die Luft 
ab, und die Niederschläge nehmen zu. 

V 


Durch das Roden von Bäumen erhöht sich die 
Albedo der Landoberfläche, und es wird weniger 
Sonnenstrahlung absorbiert. 


Durch die veränderte Beschaffenheit der 
Oberfläche steigt der Wärmeverlust durch 
Windkonvektion. 


Sonnen¬ 

einstrahlung 


Niederschläge 



Sonnen¬ 

einstrahlung 



Diese abkühlenden Effekte 
werden durch die erwärmen¬ 
de Wirkung der geringeren 
Evapotranspiration nach dem 
Verlust der Bäume mehr als 
ausgeglichen. Durch die ver¬ 
ringerte Evapotranspiration 
kehrt auch weniger Feuchtig¬ 
keit in die Atmosphäre zurück, 
sodass die Niederschlagsrate 
sinkt. 


Abb. 53.10 Entwaldung kann das Klima beeinflussen. Aufgrund der Evapotranspiration durch die Bäume verringert sich die Lufttemperatur 
und die Niederschläge nehmen zu. Wenn Wälder gerodet werden und keine Bäume mehr vorhanden sind, reichen die abkühlende Wirkung durch 
den Albedoeffekt (die diffuse Reflexion von Sonnenstrahlung) und der Wärmeverlust durch Konvektion nicht mehr aus, um die Erwärmung durch 
die verringerte Evapotranspiration auszugleichen. Die Breite der Pfeile ist ungefähr proportional zur Größe der Flüsse 


Ähnlich wie die Meere kann man auch die stehenden Gewäs¬ 
ser je nach Wassertiefe und Vordringen des Sonnenlichts in 
verschiedene Zonen unterteilen. Das ufemahe Litoral ist durch 
höhere Wassertemperaturen und einen großen Artenreichtum 
gekennzeichnet, die Tiefenzone, das Profundal, ist artenarm. 
Die Freiwasserzone (Pelagial) beherbergt in ihrem oberen Be¬ 
reich, Nährschicht (Epilimnion) genannt, große Mengen an 
Phytoplankton. In das darunterhegende tiefere Wasser, die Zehr¬ 
schicht (Hypolimnion), dringt nur wenig oder kein Licht vor; 
dort wird die oben produzierte Biomasse von Fischen und Phy¬ 
toplankton ausgezehrt. Am Grund sind der Sauerstoffgehalt und 
die Artenvielfalt sehr gering. 

Aquatische Organismen weisen schon allein deshalb eine dis¬ 
kontinuierliche Verbreitung auf, weil die meisten marinen Tiere 
im Süßwasser nicht überleben können und umgekehrt. So tole¬ 
rieren beispielsweise die meisten Gruppen der Süßwasserfische 
kein Salzwasser und sind daher auf einen einzelnen Kontinent 
beschränkt, denn sie können sich nur innerhalb der miteinander 
verbundenen Flusssysteme und Seen eines Wassereinzugsge¬ 
biets oder bis in das Brackwasser von Küstenbereichen ausbrei¬ 
ten. Eine Ausnahme bilden Wanderfische wie Lachse und Aale, 
deren Osmoregulation sich akklimatisieren kann und ihnen so 
erlaubt, in beiden Welten zu leben. 


Die Vegetation beeinflusst die lokale 
und regionale abiotische Umwelt, 
insbesondere das Klima 

Ohne den Einfluss von Organismen einschließlich des Men¬ 
schen würde auf der Erde ein ganz anderes Klima herrschen. 
Organismen können die abiotische Umwelt auf vielfältige Wei¬ 


se gestalten und dadurch das lokale und regionale Klima sowie 
andere physikalische Faktoren beeinflussen. Am augenfälligs¬ 
ten ist der Einfluss der Vegetation, vor allem der Wälder, die 
sich erheblich auf die Temperatur und die Niederschläge in lo¬ 
kalem und sogar regionalem Maßstab auswirken können. So 
ergaben beispielsweise Messungen des Energieaustauschs in 
Tropenwäldem, die in Weideland umgewandelt wurden, dass 
die Wälder für ein kühleres, feuchteres regionales Klima sorgen 
(► Abb. 53.10). Wälder absorbieren Wärme, indem sie weniger 
Sonnenlicht reflektieren - das diffuse Reflexionsvermögen von 
nicht selbstleuchtenden Oberflächen bezeichnet man als Albe¬ 
doeffekt - und weil durch ihre ab schirmende Wirkung weniger 
Wärmeenergie durch Konvektion verloren geht; dies wird je¬ 
doch durch den abkühlenden Effekt der Evapotranspiration 
mehr als ausgeglichen. Darunter versteht man den energiezeh¬ 
renden Übergang von flüssigem Wasser in gasförmigen Wasser¬ 
dampf. Die Evapotranspiration setzt sich aus der Transpiration 
der Pflanzen über ihre Spaltöffnungen und der Evaporation (Ver¬ 
dunstung) von feuchten Oberflächen zusammen. Sie senkt die 
Lufttemperatur und erhöht die Luftfeuchtigkeit. Werden Wälder 
gerodet und durch eine Vegetation wie Gräser ersetzt, verstärkt 
sich der Albedoeffekt, und es geht mehr Wärme durch Konvekti¬ 
on verloren, während die Evapotranspiration abnimmt. Dadurch 
steigt die Lufttemperatur insgesamt an und die Niederschlä¬ 
ge verringern sich, sodass trockenere Bedingungen entstehen. 
Besonders deutlich zutage treten die mit der Abholzung ein¬ 
hergehenden klimatischen Veränderungen im Amazonasbecken, 
wo gewaltige Waldflächen gerodet wurden, um Platz für Vieh¬ 
weiden zu schaffen. Man muss aber gar nicht so weit reisen: Die 
mit Gebüschen (Macchie) bewachsenen Mittelmeerinseln waren 
einst von Korkeichenwäldem bedeckt und haben heute ein we¬ 
sentlich arideres Klima. 

Meere haben ihre eigenen „Wälder“: Küstenbereiche, in de¬ 
nen Seegräser oder Tange wie der Riesentang (Kelp) wachsen, 
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begünstigen die Ablagerung von Sedimenten und bilden Le¬ 
bensräume für zahlreiche Fische und Wirbellose. In wärmeren 
Küstengewässern erzeugen Korallen komplexe Riffstrukturen 
und damit die Grundlage von Ökosystemen, die in der Arten¬ 
vielfalt mit den Regenwäldem vergleichbar sind. In ► Kap. 56 
werden Sie mehr über Organismen erfahren, die ihre Umwelt 
selbst gestalten. Hier geht es nun weiter mit den Auswirkungen 
des Menschen auf das Klima und die abiogene Umwelt. 


Der Mensch hat seine abiogene Umwelt 
umgewandelt und ein urbanes Klima geschaffen 

Grob geschätzt hat der Mensch mehr als 50% der Landflä¬ 
che der Erde einem Wandel unterzogen und durch Bebauung 
und Landwirtschaft für die wachsende Bevölkerung zum Teil 
grundlegend verändert. Wie die Umwandlung von Waldgebie¬ 
ten in Weideland das regionale Klima verändern kann, haben 
Sie bereits gesehen. In ► Kap. 57 werden Sie mehr darü¬ 
ber erfahren, wie der Mensch das globale Klima durch die 
Verbrennung fossiler Brennstoffe modifiziert. Bauwerke wie 
Staudämme, Brücken und Kernkraftwerke können Flüsse und 
Seen einem enormen Wandel unterziehen. Vor allem städtische 
Siedlungen verändern nicht nur die unmittelbare physikalische 
Umgebung, sondern auch das Umgebungsklima. Wie eine Un¬ 
tersuchung in 60 Städten der USA im Jahr 2014 zeigte, lagen 
die Sommertemperaturen in den Städten im Schnitt um 1,5 °C 
über denen in ländlichen Gebieten, wobei die durchschnittliche 
Temperaturdifferenz zwischen Stadt und Land bei den zehn füh¬ 
renden Großstädten sogar bei 5 °C lag. Die Ursache für diese 
urbanen Wärmeinseln liegt auf der Hand: Beton, Asphalt und 
selbst die dunklen Dächer von Gebäuden absorbieren tagsüber 
Wärmeenergie der Sonne und strahlen diese dann in den Abend¬ 
stunden wieder ab (► Abb. 53.11). In Großstädten wird auch 
mehr Wärme bei der Verbrennung fossiler Brennstoffe durch 
Autos, Fabriken und Gebäude produziert. Parks und Gärten 
können durch die Evapotranspiration der Bäume und sonsti¬ 
gen Vegetation für eine Abkühlung der Umgebungsluft sorgen. 


Ferner können aufgrund der Temperaturunterschiede zwischen 
Großstädten und den umgebenden ländlichen Gebieten durch 
Luftbewegungen Stadt-Umland-Winde entstehen, weil die in 
den Städten aufsteigende warme Luft durch kalte, bodennahe 
Luft aus den ländlichen Gebieten der Umgebung ersetzt wird. 

53.3 Wiederholung 

Die Topographie der Erde ist die Ursache für die Entste¬ 
hung von Regenschatten und Temperaturinversionen; die¬ 
se führen zu Variationen der Temperatur und Niederschlä¬ 
ge. In den Meeren sorgt die topographische Variabilität 
für unterschiedliche Wassertiefen, was sich wiederum auf 
das Vordringen des Sonnenlichts, die Wassertemperatur, 
den Wasserdruck und die Wasserbewegungen auswirkt. 
Die Vegetation, insbesondere Wälder, beeinflusst durch 
den Prozess der Evapotranspiration das Klima. Durch den 
Menschen entstand ein urbanes Klima: Großstädte sind 
im Schnitt wärmer als ländliche Gegenden. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Ursache und Auswirkungen von Regenschatten und 
Temperaturinversionen erläutern und vergleichen kön¬ 
nen. 

■ erklären können, inwiefern die Topographie des Mee¬ 
resbodens für die Gestaltung mariner Lebensräume 
von Bedeutung ist. 

■ beschreiben und gegenüberstellen können, wie die 
Landwirtschaft und der Städtebau (Urbanisierung) zu 
Veränderungen des Klimas auf lokaler und regionaler 
Ebene führen können. 


_ ? _ 

1. Nennen Sie einige der wichtigsten Auswirkungen der To¬ 
pographie der Erde auf die physikalischen Bedingungen an 
Land und in den Meeren. 


Abb. 53.11 Großstädte können 
Wärmeinseln bilden und Stadt- 
Umland-Winde entstehen lassen. Wie 

dieses Profil einer hypothetischen ur¬ 
banen Wärmeinsel veranschaulicht, 
herrschen in den Innen- und Außenbe¬ 
zirken der Städte normalerweise höhere 
Temperaturen als in benachbarten länd¬ 
lichen Gegenden. Stadt-Umland-Winde 
bilden sich, wenn die aufsteigende warme 
Luft der Städte und Vorstädte durch kalte 
Luft aus ländlichen Gebieten ersetzt wird 



ländliche Wohngebiet Gewerbe- Innenstadt städtisches Park Wohngebiet Acker- 
Gegend am Stadtrand gebiet Wohngebiet am Stadtrand land 
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2. Warum sind Großstädte wärmer als ländliche Gebiete und wie 
entstehen Stadt-Umland-Winde? Wie und warum könnte man 
die Temperatur in einer Großstadt durch das Anlegen eines 
großen bewaldeten Parks verändern? 


Nachdem Sie nun erfahren haben, wie die abiotische Um¬ 
welt der Erde einschließlich des Klimas auf sehr verschiedenen 
räumlichen Ebenen bestimmt wird, geht es als Nächstes um 
die Biogeographie: Wie wirken sich die abiotische Umwelt und 
historische Prozesse auf die geographische Verbreitung von Or¬ 
ganismenarten aus? 


53.4 Die Biogeographie befasst sich 
mit der Verbreitung der 
Organismenarten auf der Erde 

Die Biogeographie als naturwissenschaftliches Fachgebiet er¬ 
forscht die Verbreitung und Diversität der Organismen auf der 
Erde. Unter „Verbreitung“ von Organismen versteht man ganz 
einfach, wo diese Vorkommen. Die „Diversität“ von Organis¬ 
men, kurz Biodiversität genannt, kennt hingegen zahlreiche 
Betrachtungsebenen, denen Sie in ► Kap. 56 näher begegnen 
werden. Hier wird der Begriff einfach im Sinne der Anzahl 
von Arten oder höheren Taxa verwendet, also in der Bedeutung 
von Artenvielfalt. Die Vorgänge, die den biogeographischen 
Mustern zugrunde hegen, haben Naturforscher schon seit Jahr¬ 
hunderten vor Rätsel gesteht. Warum sind Arten unterschiedlich 
auf der Erde verbreitet und wodurch wird diese Variabilität ver¬ 
ursacht? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Biome finden sich kontinentübergreifend in Regionen mit ähn¬ 
lichen klimatischen Bedingungen. Zu den großen Biomen der 
Erde gehören tropische Regenwälder, Wüsten, Grasland der ge¬ 
mäßigten Zone, sommergrüne Wälder der gemäßigten Zone, 
immergrüne Wälder der gemäßigten Zone, boreale Nadelwälder 
und die Tundra. 

■ Alfred Wallace fielen die unterschiedlichen Verbreitungen der 
Biota im Malaiischen Archipel auf; daraufhin entwickelte er sei¬ 
ne Theorie der Biogeographie. 

■ Als Erklärung für die Ursachen der breitengradabhängigen (lati- 
tudinalen) Biodiversitätsgradienten wurden verschiedene Hypo¬ 
thesen aufgestellt; diese betonen unter anderem die Unterschie¬ 
de in den Artbildungsraten, den Artbildungszeiträumen oder den 
Produktivitätsraten. 


Biogeographische Verbreitungsmuster sind 
durch eine räumliche und zeitliche Hierarchie 
miteinander verwoben 

Die biogeographischen Verbreitungsmuster treten in ganz un¬ 
terschiedlichem räumlichem Maßstab zutage: global, regional, 


a globale Ebene 



Globale Muster der Artenvielfalt und -Zusammen¬ 
setzung resultieren aus Unterschieden in der Art¬ 
bildung, im Aussterben und in der Ausbreitung im 
räumlichen Maßstab von Kontinenten in entwick¬ 
lungsgeschichtlichen Zeiträumen. 


b regionale Ebene 


Innerhalb von Regionen werden die Muster der 
Artenvielfalt und -Zusammensetzung (Gamma- 
Diversität) durch die Ausbreitung und das Aus¬ 
sterben in den Landschaften bestimmt. 




f ' 

Grundlage für die lokalen Muster der 
Artenvielfalt und -Zusammensetzung 
(Alpha-Diversität) bilden die physika¬ 
lischen Bedingungen und Wechselbe¬ 
ziehungen zwischen den Spezies. 


c Landschafts¬ 
ebene 


d lokale Ebene 


Die Muster auf lokaler und regionaler 
Ebene sind durch den Artenwechsel 
miteinander verknüpft, also den Wan¬ 
del in der Artenvielfalt und -Zusam¬ 
mensetzung (Beta-Diversität) zwi¬ 
schen verschiedenen Habitattypen 
innerhalb einer Landschaft. 


Abb. 53.12 Die Biogeographie ist durch miteinander verknüpfte 
räumliche und zeitliche Ebenen gekennzeichnet. Die Pfeile reprä¬ 
sentieren die Zusammenhänge zwischen Artenvielfalt und Artenzusam¬ 
mensetzung sowie die dafür bedeutenden Prozesse auf den unterschied¬ 
lichen Ebenen: auf globaler (a), regionaler (b), landschaftlicher (c) und 
lokaler Ebene (d). Die lokale Ebene kann viele Quadratkilometer, für 
sehr kleine Organismen aber auch nur ein paar Quadratmeter umfassen 


landschaftlich und lokal (►Abb. 53.12). Diese räumliche Ver¬ 
teilung ist hierarchisch verwoben: Die Verbreitungsmuster auf 
einer Ebene bilden die Grundlage für diejenigen auf anderen 
Ebenen. 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 53.12: Auf welchen Ebenen ist der regionale 
Artenpool von Bedeutung für die Artenvielfalt und -Zusammen¬ 
setzung? 


In globalem Maßstab sind Arten durch Kontinente oder Meere 
und über lange Zeiträume voneinander isoliert. Damit wer¬ 
den biogeographische Unterschiede auf globaler Ebene unter 
anderem durch die Raten von drei Prozessen bestimmt: Art¬ 
bildung, Aussterben und Ausbreitung (►Abb. 53.12a). Auf 
regionaler Ebene herrschen großräumig relativ gleichförmi¬ 
ge klimatischen Bedingungen, und die Arten sind durch ihre 
Ausbreitungsfähigkeit eingeschränkt, verschiedene Orte zu be¬ 
siedeln (► Abb. 53.12b). Sämtliche auf eine Region begrenzten 
Spezies sind Bestandteil des regionalen Artenpools (auch als 
Gamma-Diversität bezeichnet). Auf Landschaftsebene finden 
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Polareis 

Tundra 

borealer Wald (Taiga) 


1 Gebirgszone 

I sommergrüner Wald der gemäßigten Zone 
I immergrüner Wald der gemäßigten Zone 


Strauchvegetation der gemäßigten Zone 
saisonaler tropischer Wald 
tropischer Regenwald 


] Grasland der ge¬ 
mäßigten Zone 

Wüste 


Abb. 53.13 Die globale Verteilung der terrestrischen Biome. Die Verbreitung der terrestrischen Biome beruht in erster Linie auf den jährlichen 
Temperatur- und Niederschlagsmustern 


sich unterschiedliche Typen von Lebensräumen - beispielswei¬ 
se Seen, Flüsse, Wälder und Grasländer - räumlich heterogen 
in einer Region verteilt (►Abb. 53.12c). Die Unterschiede in 
der Artenzahl zwischen verschiedenen Biozönosen einer Land¬ 
schaft bezeichnet man als Beta-Diversität. Die lokale Ebene 
schließlich (die Alpha-Diversität) umfasst zumeist eine ein¬ 
zelne Biozönose - eine Ansammlung von Arten, die sich 
durch die abiotische Umwelt, durch biotische Wechselbeziehun¬ 
gen mit anderen Spezies und den regionalen Artenpool ergibt 
(►Abb. 53.12d). 

Im Rest dieses Kapitels geht es um die Verbreitungs- und Di- 
versitätsmuster von Organismen auf globaler und regionaler 
biogeographischer Ebene. In ► Kap. 56 werden Sie etwas über 
die Ursachen und Folgen der Biodiversität auf der Ebene von 
Lebensgemeinschaften und in lokalem Maßstab erfahren. 


Die terrestrischen Biome spiegeln globale 
Temperatur- und Niederschlagsmuster wider 

Ein Biom ist ein terrestrischer Großlebensraum mit bestimmten, 
unverwechselbaren klimatischen und geographischen Eigen¬ 
schaften, der charakterisiert ist durch eine bestimmte dominie¬ 
rende Vegetation und eine Lebensgemeinschaft von Organismen 
(Biozönose) mit ähnlichen ökologischen Ansprüchen. Am häu¬ 


figsten wird die Einteilung in Biome auf terrestrische Systeme 
angewendet, die sich am leichtesten klassifizieren lassen. Öko¬ 
logen teilen die terrestrischen Biome in erster Linie nach den 
Wuchsformen der dominierenden Pflanzen ein - diese spiegeln 
die Evolution der Pflanzen unter den jährlichen Temperatur- und 
Niederschlagsmustern wider. 

Die gleichen klassischen Biomtypen können weit voneinander 
entfernt auf verschiedenen Kontinenten Vorkommen; dies be¬ 
ruht weitgehend auf dem Vorhandensein geeigneter klimatischer 
Bedingungen (►Abb. 53.13). So finden wir das Wüstenbiom 
beispielsweise an so weit voneinander entfernten Orten wie 
Arizona im Südwesten von Nordamerika und in der Namib- 
Wüste im südwestlichen Afrika. Beide Orte sind durch extreme 
Trockenheit gekennzeichnet und werden von sukkulenten Pflan¬ 
zen wie Kakteen sowie von trockentoleranten Sträuchem und 
Gräsern dominiert. Warum aber orientiert man sich bei Klassifi¬ 
kation der Biome an den Pflanzen? Der Grund ist, dass Pflanzen 
sich nicht aktiv fortbewegen können und daher an die Gegeben¬ 
heiten ihrer Umwelt sehr stark angepasst sein müssen, wenn 
sie dort über längere Zeiträume erfolgreich sind. Somit sind 
die Wuchsformen von Pflanzen ein eindeutiges Spiegelbild ih¬ 
rer Umwelt und weltweit miteinander vergleichbar. Durch ihren 
dreidimensionalen Aufbau, durch die Veränderung der physika¬ 
lischen Bedingungen in Bodennähe und indem sie Tieren, Pilzen 
und Einzellern als Nahrung dienen, haben die dominierenden 
Pflanzen eines Bioms einen wesentlichen Einfluss auf das Le¬ 
ben der anderen dort vorkommenden Organismen. 
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tropischer Regenwald 



P A Äquator 


Der Berggorilla (Gorilla gorilla beringei) ist eine 
vom Aussterben bedrohte Unterart. Diese 
Familiengruppe lebt im tropischen Regenwald 
des Volcanoes-Nationalpark in Ruanda. 


0 _l_I_I_I_I_I_I_I_I_I_I_l_l o 

JFMAMJJASOND 
Monat 


In diesem tropischen Regenwald im Lambir-Hills-Nationalpark auf der Insel 
Borneo, Malaysia, leben über 200 Vogelarten. 


Bromelien oder Ananasgewächse (Bro- 
meliaceae) wachsen gewöhnlich auf Bäu¬ 
men in tropischen Regenwäldern wie auf 
diesem Korallenbaum (Erythrina crista- 
galli) in Ecuador, kommen aber auch in 
Wüstenbiomen vor. 


Yangabi, DR Kongo 
0 ° 

Jahresdurchschnittstemperatur 24,6 0 
Jahresniederschlag 1828 mm 


Beachten Sie, 
dass sich die 
Skala oberhalb 
von 100 mm 
ändert. 
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-i 300 


- 100 i 


- 20 


Abb. 53.14 Biom der tropischen Regenwälder 
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Frage zu ► Abb. 53.13: Wo findet sich eine größere Zahl von Bio¬ 
men: auf der Nord- oder auf der Südhalbkugel? Worauf könnte 
dieser Unterschied Ihrer Ansicht nach zurückzuführen sein? 


Activity 53.1 Biomes 

www.Lifel le.com/ac53. 1 

Activity 53.2 Aquatic Biomes 

www.Lifel le.com/ac53. 2 

Querverweis 

In einer bestimmten Umgebung (z. B. in der Wüste) wach¬ 
sende Pflanzen zeigen mitunter ähnliche Wuchsformen 
(etwa Sukkulenz) (► Abschn. 38.3). 


Auf den folgenden Seiten finden Sie kurze Beschreibungen 
von sechs terrestrischen Biomen (also einer Auswahl der in 
► Abb. 53.13 dargestellten). Für jedes ist ein Diagramm der 
jahreszeitlichen Temperaturen und Niederschläge beigefügt, ein 
sogenanntes Klimadiagramm nach Walter und Lieth. Bei die¬ 
ser von den deutschen Biogeographen Heinrich Walter und 
Helmut Lieth entwickelten Darstellung werden Temperatur- 
und Niederschlagsdaten auf einfache Weise aufgetragen und 
dadurch die Vegetationsperiode veranschaulicht - also jene 
Monate, in denen die Durchschnittstemperatur oberhalb des 
Gefrierpunkts (0°C) liegt und die durchschnittlichen Nieder¬ 
schläge ausreichend für das Wachstum von Pflanzen sind. Diese 
Art Klimadiagramm basiert auf der „Faustregel“, dass Pflan¬ 
zen zum Wachstum Temperaturen oberhalb von 0 °C benötigen, 
und dass pro 1 °C Temperaturanstieg über 0°C etwa 2 mm 
Niederschlag pro Monat einfach so verdunsten und den Pflan¬ 
zenwurzeln nicht zur Verfügung stehen. In einem Monat mit 
durchschnittlich 20 °C entspricht das 40 mm Niederschlag, al- 


































53.4 Die Biogeographie befasst sich mit der Verbreitung der Organismenarten auf der Erde 


1653 



Abb. 53.15 Wüstenbiom 


so 401 Regenwasser pro Quadratmeter. Auf der x-Achse sind 
die zwölf Monate angegeben, mit der Sommersonnenwende in 
der Mitte. 

Tropische Regen Wälder Das Biom der tropischen Regen¬ 
wälder (► Abb. 53.14) erstreckt sich in Gebiete am Äquator mit 
ganzjährig hohen Niederschlägen und Temperaturen. Da es hier 
keine Jahreszeiten gibt, in denen kein Wachstum möglich ist, 
bilden diese Wälder das artenreichste aller Biome. In manchen 
Gebieten kommen bis zu 500 Arten pro Quadratkilometer vor. 
Obwohl diese Wälder ursprünglich nur 12 % der Erdoberfläche 
bedeckten und diese Fläche durch Rodung mittlerweile deutlich 
reduziert wurde, ist hier über die Hälfte aller bekannten Arten 
beheimatet. Die Wälder sind die Heimat zahlreicher Epiphyten, 


das sind auf anderen Pflanzen wachsende Aufsitzerpflanzen, die 
ihre Mineralstoffe und Feuchtigkeit statt aus dem Boden aus der 
Luft und dem Regenwasser erhalten. 

Die tropischen Regenwälder liefern dem Menschen vielfältige 
Produkte wie Früchte, Nüsse, Arzneistoffe, Treibstoffe, Zellstoff 
und Möbelholz. Allerdings wird derzeit jährlich fast 1 % der 
Waldfläche in landwirtschaftliche Nutzfläche umgewandelt. In 
manchen Fällen erholen sich die Regenwälder wieder, aber oft¬ 
mals verhindern die nährstoffarmen Böden ein Neuwachstum. 

Wüste Das Wüstenbiom (► Abb. 53.15) konzentriert sich, wie 
schon erwähnt, auf zwei Gürtel um den 30. Grad nördlicher und 
südlicher Breite (30° N und 30° S, wo warme, trockene Luft un- 
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Grasland der gemäßigten Zone 



die ausgedehnten Grasländer von Sand Hill im Valentine National 
Wildlife Refuge in Nebraska, USA 


Die blaue Fläche zeigt 
monatliche Durchschnitts¬ 
temperaturen unter dem 
Gefrierpunkt an. 


Denison, Nebraska, USA 
41°N 

Jahresdurchschnitts¬ 
temperatur 9,1 °C 
Jahresniederschlag 727 mm 
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Die Heimat des Przewalski-Pferds (Equus ferus 
przewalskii), einer seltenen und gefährdeten 
Unterart des Wildpferds, sind die Steppen in 
der Mongolei. 

Der Schwarzfußiltis (Mustela nigripes) wurde in 
seinem ursprünglichen Habitat im Grasslands- 
Nationalpark in Sakatchewan, Kanada, erfolgreich 
wiederangesiedelt. 


Abb. 53.16 Biom des Graslands der gemäßigten Zone 


ter dem atmosphärischen Druck absinkt; ►Abb. 53.4, 53.5). 
Weit von den Meeren entfernt befinden sich die trockensten 
dieser Regionen, in denen kaum jemals Regen fällt, wie im Zen¬ 
trum Australiens und in der Zentralsahara in Afrika. 


aus weit entfernten Bergen können Wüsten punktuell bewässert 
werden, aber zumeist sind solche Bemühungen durch Salze, die 
sich bei der Verdunstung des Bewässerungswassers anreichem, 
mittelfristig zum Scheitern verurteilt. 


Wüstenpflanzen verfügen über einige typische strukturelle und 
physiologische Anpassungen, die ihnen helfen, Wasser zu spa¬ 
ren, wie in ► Abschn. 38.3 beschrieben wird. Kleine Wüsten¬ 
tiere verbringen die heißesten Stunden des Tages ebenso wie 
die kältesten Stunden der Nacht inaktiv in unterirdischen Bauen. 
Wüstensäugetiere haben spezielle physiologische Anpassungen 
für das Sparen von Wasser entwickelt: Beispielsweise fehlen 
Schweißdrüsen, ihre Nieren produzieren einen hoch konzen¬ 
trierten Urin und ihr Kot ist staubtrocken. Viele Wüstentiere 
benötigen deshalb kein Trinkwasser; ihnen reicht das Wasser, 
das sie im Stoffwechsel aus dem oxidativen Abbau von Nähr¬ 
stoffen gewinnen. 

Der Mensch hat Wüsten jahrhundertelang als Weide für sein 
Vieh und für den Ackerbau genutzt. Mittels tiefer Brunnen oder 


Grasland der gemäßigten Zone Grasland der gemäßigten 
Zone (► Abb. 53.16) - auch als Steppe bezeichnet - ist in vie¬ 
len Teilen der Welt zu finden, in denen es fast das ganze Jahr 
über relativ trocken ist. Die meisten Grasländer wie die Pampas 
in Argentinien, das südafrikanische Veldt oder die Prärien der 
Great Plains in Nordamerika zeichnen sich durch heiße Sommer 
und verhältnismäßig kalte Winter aus. In einigen Grasländern 
fällt der größte Teil des Niederschlags im Winter (etwa in Ka¬ 
lifornien), in anderen überwiegend im Sommer (in den Great 
Plains und den Steppen Russlands). 

Die Graslandvegetation ist strukturell recht einfach, aber arten¬ 
reich an ausdauernden Gräsern und Kräutern. Die Pflanzen des 
Graslands dienen den Herden großer, grasfressender Säugetie- 
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sommergrüner Wald der gemäßigten Zone 



Die laubwerfenden Wälder 
Nordamerikas bilden die 
Heimat des Schwarzbären 
{Ursus americanus). 



Welsboro, Pennsylvania, USA 
41 °N 

Jahresdurchschnittstemperatur 7,6 °C 
Jahresniederschlag 848 mm 



Monat 



In kleinen Tümpeln in den 
sommergrünen Wäldern in 
Massachusetts, USA, entwickeln sich 
Larven des Flecken-Querzahnmolchs 
(Ambystoma maculatum). 



Abb. 53.17 Biom der sommergrünen Wälder der gemäßigten Zone 

re als Nahrungsgrundlage und sind an Beweidung und Feuer 
angepasst. Da sie den größten Teil ihrer Energie in unterirdi¬ 
schen Organen speichern, können sie rasch wieder neu sprießen, 
wenn sie verbrannt sind oder abgeweidet wurden. Im Grasland 
der gemäßigten Zone finden sich nur relativ wenige Bäume, 
weil diese die periodischen Brände oder trockenen Bedingun¬ 
gen nicht überleben. 

Die oberste Bodenschicht der Grasländer ist in der Regel sehr 
tief und nährstoffreich und eignet sich daher außerordentlich 
gut für den Anbau von Nutzpflanzen, insbesondere von Getreide 
wie Mais und Weizen. Aufgrund dessen wurden weite Teile der 
Grasländer der gemäßigten Zone in landwirtschaftliche Nutz¬ 
flächen umgewandelt und sind nicht mehr in ihrem natürlichen 
Zustand vorzufinden. 


Sommergrüne Wälder der gemäßigten Zone Das Biom 
der sommergrünen Wälder der gemäßigten Zone (► Abb. 53.17) 
findet sich im Osten von Nordamerika, in Ostasien und in Euro¬ 
pa. In diesen Regionen schwanken die Temperaturen zwischen 
Sommer und Winter außerordentlich. Die Niederschläge sind re¬ 
lativ gleichmäßig über das Jahr verteilt. Die in diesen Wäldern 
vorherrschenden Laubbäume werfen in den kalten Wintern ihre 
Blätter ab und treiben im Frühjahr wieder neue Blätter aus; die 
Sommer sind warm und feucht. 

In den sommergrünen Wäldern der gemäßigten Zonen wachsen 
sehr viel mehr Baumarten als in den Ökosystemen der borealen 
Wälder. Die artenreichsten Wälder finden sich in den südli¬ 
chen Appalachen in den USA, im Osten von China und in 
Japan - alles Gebiete, die während des Pleistozäns nicht ver- 
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borealer Wald und immergrüner Wald der gemäßigten Zone 



Die borealen Wälder Alaskas sind 
| die Heimat des Elchs (,Alces alces), 
des größten landlebenden 
Pflanzenfressers Nordamerikas. 


ein boreales Nadelwaldgebiet 
im Gros-Morne-Nationalpark 
in Neufundland, Kanada 


Fort Simpson, Northwest Territories, Kanada 
61 °N 

Jahresdurchschnittstemperatur -4,6 °C 
Jahresniederschlag 333 mm 




Der Bartkauz (Strix nebulosä) ist auf dem 
borealen Nadelbaum gut getarnt. 


Abb. 53.18 Biom der borealen und immergrünen Wälder der gemäßigten Zone 


gletschert waren. Die drei geographisch getrennten Regionen 
dieses Waldbioms haben viele Pflanzen- und Tiergattungen ge¬ 
meinsam. 

Viele Tierarten bleiben das ganze Jahr über in den sommergrü¬ 
nen Wäldern, einige (darunter viele Vögel) wandern jedoch über 
Winter ab, um Nahrungsressourcen zu finden und der Kälte zu 
entkommen. Andere, die den Winter über vor Ort bleiben, halten 
Winterschlaf (► Abschn. 39.5), häufig in unterirdischen Bauen. 
Viele Insekten überwintern in einem Ruhezustand (Kälte- oder 
Winter starre), in dem die Lebensäußerungen eingestellt werden 
und dessen Beginn durch die abnehmende Tageslänge ausgelöst 
wird - ein verlässliches Zeichen für den nahenden Winter. 

Boreale Wälder und immergrüne Wälder der gemä¬ 
ßigten Zone Der boreale Wald (► Abb. 53.18; auch borealer 
Nadelwald oder Taiga genannt) bedeckt das Gebiet oberhalb des 


50. nördlichen Breitengrads, aber südlich der arktischen Tundra, 
und in den Gebirgen der gemäßigten Zone unterhalb der alpinen 
Tundra. Die Winter in den borealen Wäldern sind lang und sehr 
kalt; die Sommer sind kurz, aber oft warm. In den borealen Wäl¬ 
dern der Nordhalbkugel dominieren Nadelholzarten (Koniferen) 
wie Tanne und Fichte. Die Kürze der Sommer begünstigt Bäu¬ 
me mit immergrünen Blättern, weil diese bereits beim Ansteigen 
der Temperaturen im Frühjahr mit der Photosynthese beginnen 
können. Im Winter kann der Schnee von den nach unten geneig¬ 
ten Ästen leicht abfallen. 

Die dominierenden Säugetiere der borealen Wälder wie Elche 
und Hasen sind Blattfresser. Die Samen der Koniferenzapfen 
dienen zahlreichen Nagetieren, Vögeln und Insekten als Nah¬ 
rung. Viele Kleinsäuger halten einen Winterschlaf, andere wie 
Wühlmäuse, Lemminge und Mäuse bleiben unter der isolieren¬ 
den Schneedecke aktiv und bilden die Nahrungsgrundlage für 
Räuber wie Füchse und Eulen. 
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ln der Tundra im Dovrefjell-Nationalpark 
in Norwegen wurde der Moschusochse 
(<Ovibos moschatus) 1932 angesiedelt. 




prächtige Herbstlandschaft im Gebiet des Thorofare-Passes 
im Denali-Nationalpark in Alaska, USA 

Olenek, Russland 
73°N 

Jahresdurchschnittstemperatur -14,3 °C 
Jahresniederschlag 184 mm 


Das weiße Winterfell 
dient dem Eis- oder 
Polarfuchs {Alopex 
lagopus) im Winter 
als Tarnung. 
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Abb. 53.19 Biom der Tundra 


Das Biom der immergrünen Wälder der gemäßigten Zone er¬ 
streckt sich in mittleren und hohen Breiten entlang der Küsten 
der Kontinente in beiden Hemisphären, wo die Winter mild und 
sehr feucht und die Sommer kühl und trocken sind. 

Die dominierenden Bäume in den immergrünen Wäldern der ge¬ 
mäßigten Zone auf der Nordhalbkugel sind Koniferen, darunter 
einige der größten Baumriesen der Welt (wie die Mammutbäu¬ 
me). Auf der Südhalbkugel sind die ebenfalls teilweise immer¬ 
grünen Südbuchen (Gattung Nothofagus ) die vorherrschenden 
Baumarten. 

Tundra Das Biom der Tundra (►Abb. 53.19) findet sich in 
hohen Breiten (oberhalb des 65. Breitengrads) und ist cha¬ 
rakterisiert durch niedrige Temperaturen und eine kurze Vege¬ 
tationsperiode. Die Vegetation wächst auf Permafrostboden - 
einem Erdreich, dessen Bodenwasser ständig gefroren ist. Nur 
die oberen Zentimeter des Bodens tauen während der kurzen 
Sommer auf, wenn für 24 h am Tag die Sonne scheint. Obwohl 


in Polnähe nur sehr wenig Niederschlag fällt, sind die Böden in 
der arktischen Tundra recht feucht, weil das Wasser durch den 
Permafrostboden nicht versickern kann. Bäume können infol¬ 
gedessen in der Tundra nicht wachsen, weil ihre Wurzeln nicht 
in den Permafrost vorzudringen vermögen. Stattdessen ist die 
Vegetation der Tundra charakterisiert durch Seggen, Kräuter, 
Gräser und niedrig wüchsige Zwerg sträucher wie Heide, Weiden 
und Birken. Flechten und Moose bilden ebenfalls wesentliche 
Bestandteile der Vegetation. 

Pflanzen der Tundra verfügen über mehrere strukturelle und 
physiologische Anpassungen, die ihnen helfen, Wärme zu spei¬ 
chern, wie in ► Abschn. 38.3 beschrieben. Die meisten Tiere der 
Tundra wandern entweder nur im Sommer in dieses Gebiet ein 
oder verbringen die meiste Zeit des Jahres in einem Ruhesta¬ 
dium. Ganzjährige Tundrabewohner wie das Moorschneehuhn 
(Lagopus lagopus) oder der Polarfuchs (Vulpes lagopus) sind 
durch ein dichtes Federkleid oder Fell vor der Kälte geschützt 
und machen einen jahreszeitlichen Farbwechsel durch: Im Som¬ 
mer sind sie braun gefärbt, im Winter weiß. 
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Biogeographische Regionen sind ein Spiegel 
der entwicklungsgeschichtlichen Isolation 

Das Klima steht in Wechselwirkung mit den lokalen abiotischen 
Faktoren; beide zusammen wirken sich darauf aus, wo und 
wie Organismen leben. Aber nicht nur diese Faktoren bestim¬ 
men, wo Organismen Vorkommen. Die Evolutionsgeschichte - 
wo und wann bestimmte Arten entstanden sind und sich auf¬ 
gespalten haben - bildet einen wesentlichen Faktor für ihre 
biogeographische Verbreitung. 

Bevor die europäischen Naturforscher im 19. Jahrhundert die 
Welt bereisten, hatten sie keine Möglichkeit, in Erfahrung zu 
bringen, wie die Organismen in anderen Teilen der Erde ver¬ 
breitet sind. Einer dieser Weltreisenden war Alfred Wallace, der 
genau wie Charles Darwin die Vorstellung vorangebracht hat, 
eine natürliche Auslese könne für die Evolution des Lebens 
auf der Erde verantwortlich sein (►Abschn. 20.1). Während 
seines sieben Jahre dauernden Aufenthalts auf dem Malai¬ 
ischen Archipel hatte Wallace festgestellt, dass die Verbreitung 
von Organismen einigen erstaunlichen Prinzipien unterliegt. So 
schrieb er beispielsweise, dass die benachbarten Inseln Bali 
und Lombok von völlig anderen Arten bewohnt werden. Die¬ 
se Unterschiede ließen sich nicht durch die abiotische Umwelt 
erklären, wie er hervorhob, denn Bali und Lombok liegen ledig¬ 
lich 24 km voneinander entfernt. 

Wallace erkannte, dass man aufgrund der Verbreitung von 
Pflanzen- und Tierarten eine Grenze ziehen kann, die den Ma¬ 
laiischen Archipel in zwei unterschiedliche Hälften teilt. Er fand 
auch die korrekte Erklärung für diese dramatischen Unterschie¬ 
de in der Tier- und Pflanzenwelt, nämlich, dass diese mit der 
Tiefe der Meerenge Zusammenhängen, die Bali von Lombok 
trennt. Diese Meeresstraße ist so tief, dass sie selbst während der 
Vergletscherung im Pleistozän, als der Meeresspiegel um mehr 
als 100 m sank und Bali sowie die westlich davon gelegenen In¬ 
seln mit dem asiatischen Festland verbunden waren, immer noch 
mit Meerwasser gefüllt war. Somit stellte sie für Landtiere eine 
Ausbreitungsbarriere dar. 

Diese Erkenntnisse bildeten für Wallace die gedankliche Grund¬ 
lage für die Entwicklung der Biogeographie. In seinem 1876 
veröffentlichten Werk The Geographical Distribution of Ani- 
mals ging Wallace im Einzelnen auf die zum damaligen Zeit¬ 
punkt bekannten Faktoren ein, die sich auf die Verbreitung 
von Tieren auswirken, wie Vergletscherung in der Vergan¬ 
genheit, Landbrücken, Tiefseegräben und Gebirgszüge. Eine 
gewisse Unsterblichkeit als Wissenschaftler erlangte er, weil 
die Trennlinie der diskontinuierlichen Verbreitung der Arten im 
Malaiischen Archipel, die überhaupt erst seine Neugier weckte, 
bis heute den Namen Wallace-Linie trägt (► Abb. 53.20). 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 53.20: Hat die Artbildung Ihrer Ansicht nach 
infolge der Auftrennung der Landmassen zugenommen? Erläu¬ 
tern Sie Ihre Antwort. 


Querverweis 

Die Landmassen der Erde haben sich im Laufe von Jahr¬ 
millionen infolge der Plattentektonik verschoben. Diese 
Kontinentaldrift war prägend für die biogeographischen 
Verbreitungsmuster in der Gegenwart und Vergangenheit 
(►Abschn. 24.2, 24.3). 

Activity 53.3 Major Biogeographic Regions 

www.Lifel le.com/ac5 3.3 

Die gleichen Biota in verschiedenen Teilen der Welt sind in 
ihrer Artenzusammensetzung so unterschiedlich, dass wir da¬ 
nach die Erde in diverse Regionen von kontinentalem Maß¬ 
stab einteilen können, in die biogeographischen Regionen. 
Die aus ►Abb. 53.20 zu entnehmenden Grenzen zwischen 
diesen biogeographischen Regionen gehen ursprünglich auf 
Wallace zurück und wurden dort gezogen, wo sich die Ar¬ 
tenzusammensetzung oftmals innerhalb kürzester Entfernungen 
beträchtlich ändert. Ein wesentlicher Prozess für die Ausbil¬ 
dung dieser biogeographischen Regionen ist die von Alfred 
Wegener als Erstem erkannte Kontinentaldrift. So wissen wir 
beispielsweise, dass im Laufe von Trias und Jura der Superkon¬ 
tinent Pangaea in die beiden großen Landmassen Laurasia und 
Gondwana zerbrach (►Abb. 24.13); diese trennten sich dann 
später in die Kontinente auf, wie wir sie heute kennen. Nach 
dem Auseinanderbrechen der Landmassen entwickelten sich die 
Abkömmlinge der weit über Pangaea verstreuten Organismen 
dann jedoch unabhängig voneinander, sodass neue Arten und 
Artenzusammensetzungen entstanden. Das Vermächtnis dieser 
Kontinentalverschiebungen ist in mehreren heute lebenden taxo- 
nomischen Gruppen wie auch in den Fossilbelegen zu erkennen. 
So kommen zum Beispiel die heutigen Südbuchen - Bäume 
der Gattung Nothofagus - sowohl in der neotropischen Region 
(Neotropis) als auch in der australischen Region (Australis) vor. 
Sowohl in Australien und Neuseeland als auch in der westli¬ 
chen Antarktis und in Südamerika wurden 55-34 Mio. Jahre 
alte fossilisierte Pollenkömer von Nothofagus gefunden - ein 
eindeutiger Hinweis darauf, dass die Südbuchen während der 
Kreide in Gondwana entstanden und die geographische Auftren¬ 
nung dann durch das Auseinanderbrechen der Landmasse vor 
100Mio. Jahren erfolgte (► Abb. 53.20). 

Die evolutionäre Auftrennung von Arten lässt sich auf zwei 
grundlegende Prozesse zurückführen: Vikarianz und Ausbrei¬ 
tung. Vikarianz (vom lateinischen vicarius für Stellvertre¬ 
ter) entsteht, wenn eine ursprünglich durchgängige Population 
durch eine sich bildende räumliche oder ökologische Barriere 
in zwei oder mehr diskontinuierliche Populationen aufgetrennt 
wird (daraus gehen dann vikariierende Arten hervor). Von Aus¬ 
breitung spricht man, wenn Vertreter einer Population eine 
existierende Barriere überwinden und anderenorts eine neue ab¬ 
getrennte Population gründen. 

Diese grundlegenden Prozesse - Vikarianz und Ausbreitung - 
beeinflussen also beide die Verbreitungsmuster von Organis¬ 
men. Wie können Biogeographen nun angesichts dieser Tatsa- 
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Die Sahara und die Arabische 
Wüste trennen die Paläarktis 


Der Himalaja trennt die Orien- 
talis von der Paläarktis. 



Abb. 53.20 Die biogeographischen Regionen der Erde. Wallace identifizierte sechs große biogeographische Regionen, die durch klimatische, 
topographische oder aquatische Ausbreitungsbarrieren voneinander getrennt sind. Deshalb weichen die jeweiligen Biota so erheblich voneinander 
ab. Die roten Pfeile und Zahlen zeigen an, zu welcher Zeit (in Mio. Jahren) die Landmassen aufeinandertrafen. Schwarze Pfeile und Zahlen geben 
den Zeitpunkt der Auftrennung von Landmassen an. Die Regionen entsprechen annähernd den großen tektonischen Platten der Erde 


che bei der Rekonstruktion der Entwicklungsgeschichte einer 
bestimmten Art überhaupt feststellen, welche Rolle der jeweili¬ 
ge Prozess gespielt hat? Wie Sie in ► Kap. 21 erfahren haben, 
haben Taxonomen aussagekräftige molekulare Methoden entwi¬ 
ckelt, mit denen sie die phylogenetischen Verwandtschaftsbezie¬ 
hungen zwischen Organismen rekonstruieren können. Mittels 
dieser Methoden lässt sich nachvollziehen, wie sich die gegen¬ 
wärtige Verbreitung der Organismen etabliert hat. Mithilfe von 
molekularen Stammbäumen kann man feststellen, ob die Ver¬ 
breitung einer ursprünglichen Art durch ein Vikarianzereignis 
beeinflusst worden ist, etwa durch die Kontinentalverschie¬ 
bung oder eine Veränderung des Meeresspiegels, oder ob sie 
lediglich auf ein einfaches Ausbreitungsereignis zurückzufüh¬ 
ren ist. 

Media Clip 53.1 Rafting to Madagascar 

www. Life 1 le.com/mc53. 1 

Die Artenvielfalt variiert abhängig 
vom Breiten- und Längengrad 

Vor 200 Jahren bereiste der deutsche Entdecker und Naturfor¬ 
scher Alexander von Humboldt fünf Jahre lang ganz Latein¬ 
amerika. In seinem Reisebericht bemerkte er, je näher man den 


Tropen komme, desto mehr nähmen die Vielfalt an Strukturen, 
die Formschönheit und das Farbengemisch zu, wie auch die 
„ewige Jugend und Lebenskraft“ der Organismen. Auf dieses 
Muster aufmerksam wurden Humboldt und andere Naturfor¬ 
scher des 19. Jahrhunderts, als sie in den Tropen Tausende 
von Arten sammelten und diese mit den wesentlich dürftige¬ 
ren und unscheinbareren Kollektionen aus Europa verglichen. In 
den vergangenen 200 Jahren kamen weitere Beobachtungen und 
Sammlungen hinzu. Sie bestätigten die breitengradabhängigen 
Gradienten der Artenvielfalt, auch latitudinale Biodiversitäts- 
gradienten genannt, für viele unterschiedliche Taxa, darunter 
verschiedene Gruppen von Vögeln, Säugetieren, Blütenpflanzen 
und Insekten wie Ritterfalter (►Abb. 53.21a). Auch abhän¬ 
gig vom Längengrad lassen sich signifikante Variationen der 
Artenvielfalt beobachten, aber hier hängt die Zahl der Arten 
weitgehend vom jeweils betrachteten Längengrad ab. 

Es gibt aber auch erstaunliche Ausnahmen von dem gerade 
beschriebenen klassischen breitengradabhängigen Muster der 
Artenvielfalt. Manche Taxa zeigen eine positive Korrelation 
zwischen Artenzahl und Breitengrad (► Abb. 53.21b). Das be¬ 
deutet, bei einigen Taxa - etwa bei den Seevögeln - nimmt 
die Artenzahl in höheren Breiten zu. Dieses Muster des Ar¬ 
tenreichtums der Seevögel steht in Zusammenhang mit der 
Nettoprimärproduktion der Meere, die in den Meeren der ge¬ 
mäßigten Zone und in den Polarmeeren erheblich höher ist als 
in den tropischen Meeren. 


Teil X 

















Teil X 


1660 


53 Abiotische Umwelt und Biogeographie der Organismen 


a globale Diversität der Ritterfalter 


b globale Diversität der Seevögel 



Artenzahl 



(polar/gemäßigt) (polar/gemäßigt) 

Breitengrad 



Abb. 53.21 Latitudinale Biodiversitätsgradienten. a In der Schmetterlingsfamilie der Ritterfalter (Papilionidae) nimmt die Artenvielfalt vom 
Äquator aus nach Norden und nach Süden hin mit dem Breitengrad ab. b Bei Seevögeln ist dagegen eine positive Korrelation zwischen der 
Artenvielfalt und dem Breitengrad zu erkennen: In höheren Breiten steigt die Zahl der Seevogelarten 


Querverweis 

Unter Nettoprimärproduktion (NPP) versteht man die von 
einem bestimmten System in einer bestimmten Zeiteinheit 
durch Photosynthese produzierte pflanzliche Biomasse, 
abzüglich der durch Atmung wieder verlorenen pflanz¬ 
lichen Biomasse. Die Nettoprimärproduktion bildet die 
Grundlage aller Nahrungsketten. In den Meeren ist sie in 
mittleren Breiten am höchsten (► Ab sehn. 57.2). 

Im nächsten Abschnitt geht es um Unterschiede in der Pro¬ 
duktivitätsrate und andere Erklärungen für die latitudinalen 
Biodiversitätsgradienten. 

Für die Erklärung der latitudinalen 
Biodiversitätsgradienten gibt es 
mehrere Hypothesen 

Die latitudinalen Biodiversitätsgradienten sind zwar offensicht¬ 
lich, aber unter den Ökologen wird kontrovers diskutiert, warum 
diese Gradienten existieren. Um diese Muster zu erklären, wur¬ 
den schon Dutzende von Hypothesen aufgestellt, die aber alle 
nur schwer zu überprüfen sind. Das hängt unter anderem damit 
zusammen, dass Faktoren wie das geographische Gebiet, das 


Klima und die breitengradabhängige Produktivität zahlreiche 
verblüffende Unterschiede aufweisen. Von noch grundlegen¬ 
derer Bedeutung ist jedoch, dass diese Faktoren in großen 
räumlichen Maßstäben und über erdgeschichtliche Zeiträume 
wirken. Das macht es unmöglich, Experimente durchzuführen, 
um die einzelnen Faktoren identifizieren und Ursache und Wir¬ 
kung auseinanderhalten zu können. 

Hier werden Ihnen drei bekannte Hypothesen vorgestellt, mit 
denen man versucht hat, die latitudinalen Biodiversitätsgradi¬ 
enten zu erklären. Für alle drei Hypothesen lassen sich unter¬ 
stützende Hinweise finden, die aber je nach Taxon, Ort und 
Größenmaß stab variieren - ein Zeichen dafür, dass sich die¬ 
se Hypothesen nicht gegenseitig ausschließen. Wahrscheinlich 
sind für die verbreiteten biogeographischen Muster mehrere 
in unterschiedlichen räumlichen Maßstäben wirkende Faktoren 
verantwortlich. 

Hypothese der unterschiedlichen Artbildungsraten 

Dieser Hypothese zufolge ist die Artbildungsrate (Speziations- 
rate) in den Tropen höher und die Aussterberate niedriger als 
in den gemäßigten oder polaren Zonen, was zu einer insge¬ 
samt höheren Artenvielfalt führt. Zwei Faktoren könnten die 
höhere Artbildungsrate in den Tropen bedingen: (1) das größere 
geographische Gebiet (hier hat die Erde den größten Umfang, 
sodass hier auch die größte Fläche verfügbar ist) und (2) ein 
warmes und stabiles Klima. Ein größeres geographisches Ge¬ 
biet mit einem stabilen Klima sollte sich förderlich auf die 
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Artbildung auswirken, so der Grundgedanke, weil es durch 
das größere geographisches Areal mit höherer Wahrscheinlich¬ 
keit zur geographischen Isolation von Arten kommen kann 
(► Abschn. 22.2). Zudem sollte in diesen großen stabilen Ge¬ 
bieten die Aussterberate geringer sein. Im Ergebnis sollte dies 
dann zu einer Zunahme der Artenzahl in den Tropen führen. 

Hypothese der unterschiedlichen Artbildungszeiträu¬ 
me Nach dieser Hypothese ist in den Tropen der Gesamtzeit¬ 
raum, in dem Artbildungen stattgefunden haben, am größten - 
mit anderen Worten, die Tropen blicken auf eine längere Ent¬ 
wicklungsgeschichte zurück als die gemäßigten und polaren 
Regionen. Erstmals vorgebracht wurde diese Hypothese im 
Jahr 1878 von Wallace. Demzufolge stand den tropischen Re¬ 
gionen aufgrund ihrer klimatischen Stabilität mehr Zeit zur 
Artbildung zur Verfügung als den gemäßigten und polaren 
Regionen, wo klimatische Extrembedingungen (wie die Eiszei¬ 
ten) möglicherweise die Artbildungsrate verringerten und die 
Aussterberate erhöhten. Selbst wenn man von weltweit gleich 
hohen Artbildungs- und Aussterberaten ausgeht, sollten sich in 
den Tropen ganz einfach deswegen mehr Spezies angesammelt 
haben, weil dort keine so beträchtlichen Klimaveränderungen 
stattfanden. 

Hypothese der unterschiedlichen Produktivitätsraten 

Der Produktivitätshypothese zufolge wirkt sich eine höhere 
Produktivitätsrate förderlich auf die Artbildung aus, weil den 
Arten mehr Ressourcen zur Verfügung stehen und damit das 
Risiko verringert wird, dass Arten aufgrund von Konkurrenz 
aussterben. Diese Hypothese könnte die positive Korrelation 
der Artenvielfalt der Seevögel mit zunehmendem Breitengrad 
erklären, denn in den gemäßigten und polaren Breiten ist die 
Produktivität in den Meeren im Allgemeinen höher. Wie Sie in 
► Kap. 56 erfahren werden, lässt sich die Rolle der Produktivi¬ 
tät leichter in einem kleineren räumlichen Maß stab erforschen; 
solche Experimente können eine bessere Vorstellung davon lie¬ 
fern, welche Rolle die Produktivität für die Begünstigung des 
Artenreichtums spielt. 

53.4 Wiederholung 

Biogeographische Muster stehen über eine Hierarchie un¬ 
terschiedlicher räumlicher Ebenen - von global bis lokal - 
miteinander in Beziehung. Es lassen sich drei wesentli¬ 
che biogeographische Muster beobachten: (1) Biome mit 
Ansammlungen von Organismen mit ähnlichen ökologi¬ 
schen Ansprüchen werden durch die Umwelt geprägt, 

(2) die Arten variieren von Kontinent zu Kontinent und 
lassen sich biogeographischen Regionen zuordnen und 

(3) die Artenvielfalt variiert abhängig vom Breitengrad. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die wesentlichen Charakteristika jedes der sieben in 
diesem Abschnitt vorgestellten großen Biome be¬ 
schreiben können, einschließlich Klima, Breitengrad 


und/oder Kontinent(en) und repräsentativen Pflanzen 
und Tieren. 

■ anhand der Beobachtungen und Einsichten von Alfred 
Wallace erklären können, wie sich die Biogeographie 
auf die Verbreitung von Pflanzen und Tieren auswirkt. 

■ die verschiedenen Hypothesen für die breitengradab¬ 
hängigen Muster der Artenvielfalt vergleichend gegen¬ 
überstellen können - unter besonderer Berücksichti¬ 
gung der Artbildungsrate, des Artbildungszeitraums 
und der Produktivität - und jeweils Beispiele nennen 
können, mit denen sich die einzelnen Hypothesen stüt¬ 
zen lassen. 


_ 7 _ 

1. Beschreiben Sie, anhand welcher Informationen Biome cha¬ 
rakterisiert werden. Welche Unterschiede und Ähnlichkeiten 
bestehen zwischen den Biomen der tropischen Regenwälder 
und der immergrünen Wälder der gemäßigten Breiten? 

2. Erläutern Sie auf der Grundlage von ► Abb. 53.20, warum die 
Wallace-Linie mitgeholfen hat zu erklären, wie es zur Ausbil¬ 
dung biogeographischer Regionen kommt. 

3. Im Laufe der Erdgeschichte erstreckte sich die Eisdecke 
mehrmals bis in die gemäßigten Breiten. Stützt diese Tatsa¬ 
che eher die Hypothese der unterschiedlichen Artbildungsrate 
oder die Hypothese des unterschiedlichen Artbildungszeit¬ 
raums, die zur Erklärung der breitengradabhängigen Varia¬ 
tion der Artenvielfalt erstellt wurden? Erläutern Sie Ihre 
Antwort. 


Wie Sie gesehen haben, ist der Zusammenhang zwischen Ar¬ 
tenvielfalt und geographischem Gebiet ein wesentlicher Aspekt 
der Biogeographie. Bislang wurde diese Korrelation auf globa¬ 
ler Ebene betrachtet. Nun werden Sie etwas über die niedrigeren 
regionalen Ebenen erfahren, um dadurch mehr im Detail zu 
verstehen, wie wichtig das geographische Gebiet für die bio¬ 
geographischen Muster ist. 


53.5 Die Habitatfläche und der 
Mensch beeinflussen die 
regionale Artenvielfalt 

Biologen haben mehrfach eine Arten-Areal-Beziehung (oder 
Arten-Flächen-Beziehung) nachgewiesen: einen Anstieg der 
Artenvielfalt mit zunehmender Fläche des Habitats. Am häufigs¬ 
ten belegt wurde diese Beziehung für Inseln oder inselähnliche 
Lebensräume - also isolierte Habitate, umgeben von einem sehr 
viel größeren Areal, das sich für die Inselarten nicht als Lebens¬ 
raum eignet und meist von diesen auch nicht durchquert werden 
kann. Neben diesem Muster der steigenden Artenvielfalt mit 
zunehmender Fläche zeigen Inseln noch eine weitere Gesetz¬ 
mäßigkeit: Mit zunehmender Entfernung von der Quelle, von 
der Arten zuwandern können, also dem Artenpool, geht die Ar¬ 
tenzahl auf der Insel zurück (► Abb. 53.22). Auf welche Weise 
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Abb. 53.22 Die Arten-Areal-Beziehung. Edward Wilson und Robert MacArthur trugen in einer Grafik die Anzahl der Vogelarten auf verschiede¬ 
nen Inseln in Abhängigkeit von der Größe und Entfernung dieser Inseln von Neuguinea auf. Größere, nähergelegene Inseln beherbergten durchweg 
mehr Arten. Diese Tatsache ließen die beiden Wissenschaftler in ihre Theorie der Inselbiogeographie einfließen 


entstehen durch das Zusammenwirken von Inselfläche und Ent¬ 
fernung zum Artenpool Arten-Areal-Beziehungen? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Arten-Areal-Beziehung lässt sich durch die Theorie der Insel¬ 
biogeographie erklären; diese berücksichtigt das Gleichgewicht 
zwischen der Zuwanderung und dem Aussterben von Arten. 

■ Durch Aktivitäten des Menschen wie Landwirtschaft, Entwal¬ 
dung und Urbanisierung werden die Biome der Erde zunehmend 
fragmentiert. Dadurch werden die verbliebenen Habitate zuse¬ 
hends isoliert und inselähnlicher. 

Auf die Arten-Areal-Beziehung stieß der Biologe Edward Wil¬ 
son bei seinen Forschungen auf der Suche nach einer Erklä¬ 
rung für die Biogeographie von Ameisen. Zusammen mit dem 
herausragenden Populationsökologen Robert MacArthur ent¬ 
wickelte er als Erklärung für dieses Muster die Theorie der 
Inselbiogeographie. Sie gilt für echte Inseln, aber auch für 
sonstige inselartig isolierte Ökosysteme. Ihre Theorie baut auf 
nur zwei Phänomenen auf: der Immigration (Zuwanderung) 
neuer Arten auf die Insel und dem Aus sterben (Extinktion) von 
bereits auf der Insel vorhandenen Spezies (► Abb. 53.23). Vor¬ 
aussetzung für die Theorie der Inselbiogeographie ist, dass die 


Zahl der Arten auf einer Insel ein Gleichgewicht repräsentiert 
zwischen der Rate, mit der neue Arten auf die Insel einwandem 
und sich auf dieser ansiedeln, und der Rate, mit der bereits an¬ 
sässige Arten lokal aussterben. 

Activity 53.4 Biogeography Simulation 

www.Lifel le.com/ac53. 4 

Die Zuwanderungs- oder Immigrationsrate wird unter anderem 
durch die Zahl der Arten im regionalen Artenpool bestimmt. Im 
Falle ozeanischer Inseln umfasst der Artenpool sämtliche Spezi¬ 
es auf dem nächstgelegenen Festland. Aber nicht alle Arten, die 
auf eine Insel gelangen, überleben dort auch. Mit zunehmen¬ 
der Zahl der Arten auf einer Insel steigt die Wahrscheinlichkeit, 
dass einige dieser Spezies aussterben werden - sei es durch Zu¬ 
fall, oder weil sie nicht in der Lage sind, mit den anderen die 
Insel bewohnenden Arten in Coexistenz zu leben. 

Wie viele Arten tatsächlich auf einer Insel Vorkommen, hängt 
letztendlich von zwei Faktoren ab: 

■ Größe (Fläche) der Insel. Je kleiner die Insel ist, desto weni¬ 
ger Ressourcen hält sie bereit, desto größer ist das Potenzial 
für Konkurrenz und desto höher wird die Aussterberate 
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— Zuwanderung 

— Aussterben 



/■ > 

Am Schnittpunkt der Kurven für 
die Zuwanderungs- und der Aus¬ 
sterberate befindet sich die Zahl 
der auf der Insel lebenden Spe¬ 
zies (S) erwartungsgemäß im 
Gleichgewicht. 

L v 




Kleine, isolierte 
Inseln beher¬ 
bergen erwar¬ 
tungsgemäß 
weniger Arten ... 


...als größere Inseln, die 
näher an einer Quelle liegen, 
aus der Arten zuwandern 
können (Artenpool). 


groß, nah 


q / q 

'“'groß, entfernt °klein, nah 

Zahl der vorhandenen Arten 


Abb. 53.23 Die Theorie der Inselbiogeographie. Die Theorie von MacArthur und Wilson verdeutlicht das Gleichgewicht zwischen der Zuwan¬ 
derungsrate und der Aussterberate von Arten auf Inseln unterschiedlicher Größe und in unterschiedlicher Entfernung von einer Quelle, aus der 
Arten zuwandern können (dem Artenpool) 


sein (►Abb. 53.23). Größere Inseln bieten mehr Ressour¬ 
cen, sodass hier größere Populationen leben können (deren 
Aussterberate zudem zumeist geringer ist als bei kleinen Po¬ 
pulationen). 

■ Entfernung der Insel vom Artenpool. Je weiter die Insel von 
der Quelle für Zuwanderer entfernt ist, desto geringer wird 
die Zuwanderungsrate sein - also die Rate, mit der neue Ar¬ 
ten auf die Insel gelangen (► Abb. 53.23). 

Zwischen 1966 und 1969 überprüften Wilson und sein Dokto¬ 
rand Daniel Simberloff die Theorie der Inselbiogeographie mit 
einem Experiment. Sie untersuchten dazu die Arthropoden auf 
Mangroveinseln der Florida Keys. Näheres zu diesem Experi¬ 
ment und seinen Ergebnissen können Sie sich online ansehen. 

Animation 53.3 Island Biogeography in the Florida Keys 

www.Life Ile. com/a5 3.3 


Der Mensch übt einen gewaltigen Einfluss auf 
biogeographische Verbreitungsmuster aus 

Die Theorie der Inselbiogeographie hat erstaunliche Einblicke 
geliefert, welche Rohe der Mensch für die regionalen biogeo¬ 
graphischen Muster spielt. Wie Sie in ► Abschn. 53.3 und 53.4 
gesehen haben, verursachen lokale und regionale Aktivitäten 
des Menschen wie Landwirtschaft, Entwaldung und Urbani¬ 
sierung, dass die Biome der Erde immer kleiner und stärker 
fragmentiert werden. Aus einst riesigen, zusammenhängenden 


Lebensräumen für die heimische Flora und Fauna entstehen 
zunehmend inselähnlich voneinander getrennte, viel kleinere 
Lebensräume wie zum Beispiel Naturschutzgebiete oder ein 
Waldstück, umgeben von viel größeren Flächen mit ungeeigne¬ 
ten Bedingungen für die heimische Biota. 

Die Fragmentierung des Regenwalds am Amazonas veranlasste 
Thomas Lovejoy und seine Mitarbeiter 1979 dazu, eines der um¬ 
fangreichsten und am langfristigsten angelegten ökologischen 
Experimente zu initiieren, die je durchgeführt wurden. Mit die¬ 
sem Experiment wollten sie erforschen, wie sich die Fragmentie¬ 
rung der tropischen Regenwälder auf die Artenvielfalt auswirkt 
(► „Experiment: Das größte Experiment der Erde“). Bei ihrem 
Projekt zur biologischen Dynamik von Waldfragmenten (Bio¬ 
logical Dynamics of Forest Fragments Project, kurz BDFFP) 
machten sie sich ein existierendes brasilianisches Gesetz zunut¬ 
ze: Nach diesem Gesetz müssen Landbesitzer bei der Rodung 
von Regenwald die Hälfte der Fläche unangetastet belassen. 
Lovejoy konnte die Artenvielfalt in Fragmenten unterschiedli¬ 
cher Größe (1, 10 oder 100 ha) ermitteln, die jeweils von gero¬ 
deten Flächen umgeben waren. Dabei fand seine Arbeitsgruppe 
unter anderem heraus, dass nach einer Isolation von mehr als 
30 Jahren selbst die größten von gerodeten Flächen umgebe¬ 
nen Waldfragmente (also mit einer Größe von 100 ha) die Hälf¬ 
te ihrer Vogelarten eingebüßt hatten. Zwei weitere Ergebnisse 
versetzten die Wissenschaftler ebenfalls in Erstaunen: Zum Ers¬ 
ten führten selbst minimale Entfernungen von 100 m zwischen 
Waldfragmenten dazu, dass die gerodeten Flächen extrem von 
in den Fragmenten lebenden Vögeln, Insekten und baumbewoh¬ 
nenden Säugetieren gemieden wurden, und damit zu Isolation. 
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Experiment: Das größte Experiment der Welt 


Originalliteratur: Ferraz G et al. (2003) Proc Natl Acad Sei USA 100: 14069-14073 

Thomas Lovejoy und seine Mitarbeiter fragten sich, wie groß die durch Abholzung ent¬ 
standenen Regenwaldfragmente in der Umgebung von Manaus in Brasilien mindestens sein 
müssen, um darin die Artenvielfalt aufrechtzuerhalten. Ab 1979 führten sie dazu ein Ex¬ 
periment durch, bei dem sie sich ein existierendes brasilianisches Gesetz zunutze machten: 
Diesem zufolge müssen Landbesitzer bei der Rodung von Regenwald die Hälfte der Fläche 
unangetastet belassen. Im Jahr 2003 erstellten Ferraz und Mitarbeiter einen Bericht über 
einen speziellen Aspekt dieses Experiments: die Zahl der im Unterholz lebenden Vogelar¬ 
ten in von gerodeten Flächen umgebenen Waldfragmenten unterschiedlicher Größe. 

Hypothese 

Nach der Isolation eines Waldfragments wird die Zahl der im Unterholz lebenden Vogelar¬ 
ten zurückgehen, und zwar in kleineren Regenwaldfragmenten schneller als in größeren. 

Methode 

1. Beginnend im Jahr 1979 entstanden 80 km nördlich von Manaus Waldfragmente in drei 
unterschiedlichen Größen (1, 10 und 100 ha). Von den nächsten kontinuierlichen Wald¬ 
gebieten waren diese Fragmente jeweils durch mindestens 100 m breite gerodete Flächen 
getrennt. 



2. Mithilfe von Vogelnetzen wurden in den Waldstücken Vögel gefangen: einmal vor der 
Abholzung, ein zweites Mal zwölf Jahre nach der Entstehung des Waldfragments. Die 
Netze wurden im Verlauf der Studie stets an ungefähr den gleichen Stellen platziert. 

3. Von jedem gefangenen Vogel wurde die Art bestimmt, er erhielt einen Ring mit individu¬ 
eller Nummer und wurde an der Stelle im Regenwald, an der er gefangen wurde, wieder 
freigelassen. 

4. Die gesammelten Daten wurden für jedes Waldfragment in Form von Artenverlustkur¬ 
ven aufgetragen; dabei wurde ein Skalierungsfaktor (d. h. eine Zahl zur Skalierung bzw. 
Multiplikation um eine bestimmte Größenordnung) festgelegt, um herauszufinden, wie 
lange es dauert, bis in den unterschiedliche großen Fragmenten die Hälfte der Vogelarten 
verloren gegangen sein wird (£ 50 ). 
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Ergebnisse 

Ursprünglich lag die durchschnittliche Zahl der Vogelarten für die 1 ha große Fragmente bei 
83 Spezies, für die 10 ha großen bei 82 und für die 100 ha großen bei 113. Zwar konnten die 
Forscher während der 13 Jahre im Unterholz der Waldfragmente insgesamt 164 Vogelarten 
nachweisen, aber im Laufe der Zeit war ein signifikanter Rückgang der Artenzahl zu ver¬ 
zeichnen. Am kürzesten war t $o in den 1 ha großen Fragmenten, am längsten in den 100 ha 
großen. 



Fläche des Waldfragments (ha) 


Schlussfolgerung 

Nach der Fragmentierung tropischer Regenwaldhabitate durch Abholzung geht die Zahl 
der im Unterholz lebenden Vogelarten zurück. In kleineren Regenwaldfragmenten gehen 
schneller Arten verloren als in größeren. Selbst 100 ha große Fragmente können im Laufe 
von zwölf Jahren die Hälfte ihrer Vogelarten einbüßen. 


Blick in die Daten: Das größte Experiment der Welt 


Mittels der in der ► Grafik dargestellten Daten des Experi¬ 
ments lässt sich ein Skalierungsfaktor dafür berechnen, wie 
lange es dauert, bis innerhalb eines Fragments die Hälfte der 
Vogelarten verloren gegangen sein wird. Der Skalierungsfak- 
tor zeigt: Um die t $o (also die Zeit, die es dauert, bis die Hälfte 
der Arten aus einem Fragment verschwunden sein wird) um 
das Zehnfache zu steigern, müsste man die Fläche um das 
Tausendfache vergrößern. Im Folgenden sollen Sie anhand 
dieses Skalierungsfaktors und anderer in der ► Grafik darge¬ 
stellter Daten ermitteln, welche Fläche erforderlich ist, um 
die Vogelwelt im Unterholz der Regenwälder am Amazonas 
in der Umgebung von Manaus in Brasilien zu erhalten. 

Aufgaben 

1. Tragen Sie die ursprüngliche Zahl der Vogelarten abhän¬ 
gig von der Größe des jeweiligen Waldfragments grafisch 
auf. Stehen diese Fragmente in Einklang mit der Arten- 
Areal-B eziehung ? 


2. Angenommen, Sie würden die brasilianische Regierung 
bezüglich der Erhaltung der Regenwälder im Gebiet um 
Manaus beraten. Nehmen wir weiterhin an, die t $o für 1 ha 
große Waldfragmente betrage fünf Jahre. Wie groß müss¬ 
te ein Regenwaldfragment in dieser Region dann sein, 
um zu gewährleisten, dass 50 Jahre nach der Rodung, die 
zu seiner Isolation führte, noch die Hälfte aller Vogelar¬ 
ten vorhanden sein werden? Und wie groß müsste es bei 
100 Jahren nach der Entwaldung sein? 

3. Angenommen, ein Regenwald in der Umgebung von 
Manaus würde nach der Abholzung 100 Jahre benötigen, 
um sich wieder vollständig zu regenerieren, und wenn 
man davon ausgeht, dass die durchschnittliche Größe ei¬ 
nes Regenwaldfragments in diesem Gebiet nicht mehr als 
1000 ha beträgt: Wird die Artenzahl in den größten Frag¬ 
menten dann schon um die Hälfte zurückgegangen sein, 
bevor sich auf den umhegenden Flächen der Regenwald 
wieder regeneriert haben wird? 


Zum Zweiten wurden durch die Fragmentierung die Arten 
innerhalb der verbliebenen Waldflächen verschiedenen potenzi¬ 
ellen Gefahren ausgesetzt, wie extremer Hitze, Feuer, Bejagung, 
Räubern, Krankheiten und invasiven Arten. Durch diese Rand¬ 
effekte verringerte sich die Zuwanderungsrate aus den Frag¬ 
menten untereinander, wodurch sich der Artenpool verkleinerte. 
Letztendlich verkleinerte sich dadurch aber auch die tatsächli¬ 


che Fläche der Fragmente selbst, weil die Ränder der Fragmente 
als Habitat weit weniger gut geeignet waren, was eine steigende 
Aussterberate nach sich zog. 

Animation 53.4 Edge Effects 

www.Lifel le.com/a5 3.4 
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53.5 Wiederholung 

Für Inseln und inselähnliche Habitate wurde Arten-Areal- 
Beziehungen nachgewiesen: Mit zunehmender Fläche 
steigt die Artenvielfalt. Kleinere Inseln sind im Vergleich 
zu größeren durch höhere Aus sterberaten und niedrigere 
Zuwanderungsraten gekennzeichnet. Durch die Aktivitä¬ 
ten des Menschen werden die Biome der Erde zuneh¬ 
mend kleiner und stärker fragmentiert - mit der Fol¬ 
ge, dass die Artenvielfalt in den verbliebenen Habitaten 
sinkt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Arten-Areal-Beziehung erläutern und anhand eines 
gedanklichen Modells beschreiben können. 

■ anhand des Regenwalds am Amazonas als Beispiel 
beschreiben können, auf welche Weise sich die Frag¬ 
mentierung von Habitaten negativ auf die Artenvielfalt 
auswirkt. 


_ ? _ 

1. Erläutern Sie anhand von ► Abb. 53.23, wie es dazu kommt, 
dass auf den kleinen, entfernten Inseln eine geringere Zahl 
von Arten vorkommt als auf den großen, nahe gelegenen. 

2. Warum stellt die Fragmentierung von Habitaten durch Aktivi¬ 
täten des Menschen eine Bedrohung für die Artenvielfalt dar? 
Wie könnte man diese Gefahr verringern, ohne die Aktivitä¬ 
ten völlig einzustellen? 


Faszination Forschung: Wie wirken sich das geographische 
Gebiet und Isolation auf die Verbreitung der Organismen 
auf der Erde aus? 

In der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination For¬ 
schung: Das größte Experiment der Welt“) wurde die 
Frage gestellt, wie sich das geographische Gebiet und die 
Isolation auf die Biogeographie der Organismen auf der 
Erde aus wirken können. Wie Sie gesehen haben, ist diese 


Frage auf verschiedenen räumlichen Ebenen - von ganzen 
Kontinenten bis zu kleinen Inseln - ausgesprochen rele¬ 
vant; das gilt auch für verschiedene zeitliche Maßstäbe - 
von Millionen von Jahren bis hin zu Monaten. Weil sich 
biogeographische Muster über so breite und miteinander 
zusammenhängende räumliche und zeitliche Größenord¬ 
nungen herausbilden, kann es sich als sehr schwierig 
erweisen, biogeographische Theorien mit Experimenten 
zu überprüfen, die groß und lange genug angelegt sind, 
um brauchbare Ergebnisse zu liefern. Ein in der arten¬ 
reichsten Region der Erde durchgeführtes Experiment - 
das Projekt zur biologischen Dynamik von Waldfrag¬ 
menten, gleichzeitig wohl auch eines der großräumigsten 
je in Angriff genommenen Experimente - stützt Hypo¬ 
thesen, die vor nahezu 200 Jahren von Naturforschern 
wie Humboldt, Wallace und Darwin aufgestellt wurden. 
Diesen zufolge wird die Verbreitung der Arten auf der Er¬ 
de in erheblichem Maß durch das geographische Gebiet 
und die Isolation beeinflusst, der diese Spezies ausgesetzt 
waren. Im Fall des Amazonasbeckens bleibt die Frage, 
ob sich die Arten letztendlich an die sich verändernde 
biogeographische Landschaft anpassen oder Opfer eines 
Aussterbeereignisses werden, wie es in der Evolutionsge¬ 
schichte noch nie dagewesen ist. 

Ausblick 

Zu den wichtigsten Ergebnissen des Projekts zur biologi¬ 
schen Dynamik von Waldfragmenten ist zu zählen, wel¬ 
che Bedeutung dem Verknüpfungsgrad (Konnektivität) 
der Fragmente für den Erhalt der Artenvielfalt zukommt. 
Deshalb wird der Schwerpunkt bei der Planung und Er¬ 
laubniserteilung von Waldrodungen nun darauf gelegt, 
kreative Möglichkeiten zu finden, wie sich die entstehen¬ 
den Waldfragmente untereinander verbinden lassen. Um 
die Konnektivität solcher gestörten Habitate zu erhöhen, 
versucht man, existierende Landschaftsmerkmale auszu¬ 
nutzen. So verbieten beispielsweise in Amazonien strenge 
Gesetze das Roden von Wäldern entlang von Flüssen und 
an Steilhängen. Auf diese Weise bleiben stets Landstri¬ 
che erhalten, die dazu dienen können, die aktuell durch 
Rodungen entstehenden Waldfragmente miteinander zu 
verbinden. 
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Kapitelzusammenfassung 


53.1 Ökologie ist die Erforschung der Wechselbeziehun¬ 
gen zwischen Organismen und ihrer Umwelt 

■ Ökologie ist zu unterscheiden von Ökologismus; bei Let- 
zerem macht man sich ökologische Erkenntnisse zunutze, 
um Entscheidungen über den nachhaltigen Umgang mit 
natürlichen Ressourcen zu treffen, wobei vor allem die 
Natur und weniger das Wohl des Menschen im Vorder¬ 
grund steht. 

■ Ökologische Forschung erfolgt einerseits als Grundlagen¬ 
forschung, andererseits nutzenorientiert mit dem Ziel, die 
ökologischen Probleme der Welt besser in den Griff zu 
bekommen. 

■ Ökologische Forschung kann auf vielen Organisations¬ 
ebenen erfolgen, von einzelnen Individuen bis zur gesam¬ 
ten Biosphäre. Siehe ► Abb. 53.1 

53.2 Das globale Klima ist ein grundlegender abiotischer 

Umweltfaktor 

■ Die Begriffe „Klima“ und „Wetter“ beziehen sich beide 
auf Bedingungen in der Atmosphäre, beim Klima über Jah¬ 
re bis Jahrmillionen, beim Wetter über Tage bis Wochen. 

■ Die treibende Kraft für das globale Klima bildet die 
Sonnenstrahlung. Ungefähr 30 % der auf der Erde eintref¬ 
fenden Sonnenstrahlung werden zurück in den Weltraum 
reflektiert. Die übrige wird entweder von der Atmo¬ 
sphäre (20%) oder von der Erdoberfläche (50%) ab¬ 
sorbiert. In der Atmosphäre enthaltene Treibhausgase 
verhindern eine Rückstrahlung der Wärmeenergie der 
eingedrungenen Sonnenstrahlung in den Weltraum. Sie¬ 
he ► Abb. 53.2; ► Animation 53.1 

■ Breitengradabhängige Unterschiede der eintreffenden 
Sonnenenergie bilden die treibende Kraft für die Zirku¬ 
lation in der Atmosphäre. Siehe ► Abb. 53.3, 53.5 

■ Durch Wechselwirkungen der Erdrotation und der Nord- 
Süd-Bewegung von Luftmassen entstehen die auf der 
Erde vorherrschenden Winde, die wiederum den An¬ 
trieb für die oberflächlichen Meeresströmungen liefern. 
Siehe ►Abb. 53.6, 53.7 

■ Die Jahreszeiten entstehen durch die Neigung der Erdach¬ 
se und die Umlaufbahn der Erde um die Sonne. Siehe 
► Abb. 53.8 

53.3 Die Topographie, die Vegetation und der Mensch be¬ 
einflussen die abiotischen Umweltfaktoren 

■ Durch die Topographie der Erde entstehen an Land Re¬ 
genschatten und Temperaturinversionen, die regionale 
Unterschiede in den Temperaturen und Niederschlägen 
zur Folge haben. Siehe ► Abb. 53.9a,b; ► Animation 53.2 


■ Die Topographie des Meeresbodens erzeugt unterschied¬ 
liche Wassertiefen, die sich bezüglich Licht, Temperatur, 
Wasserdruck und Wasserbewegungen unterscheiden; da¬ 
durch entstehen in den Meeren verschiedene Lebens- und 
Auftriebszonen. Siehe ►Abb. 53.9c,d 

■ Die Vegetation, insbesondere Wälder, wirkt sich durch 
den Prozess der Evapotranspiration auf das Klima aus. 
Siehe ►Abb. 53.10 

53.4 Die Biogeographie befasst sich mit der Verbreitung 

der Organismenarten auf der Erde 

■ Biogeographische Muster sind über hierarchische Ebenen 
miteinander verknüpft, von der globalen über die regio¬ 
nale und die Landschafts- bis zur lokalen Ebene. Siehe 

► Abb. 53.12 

■ Biome sind globale Lebensräume, deren dominierende 
Pflanzen ökologisch ähnliche Habitatansprüche haben; 
die Grundlage dafür bilden die Temperatur- und Nieder¬ 
schlagsverhältnisse. Siehe ► Abb. 53.13; ► Activity 53.1, 
53.2 

■ Die Artenvielfalt auf der Erde variiert von Kontinent zu 
Kontinent. Die dadurch entstehenden biogeographischen 
Regionen sind ein Spiegel der entwicklungsgeschichtli¬ 
chen Isolation infolge der geologischen Erdgeschichte. 
Siehe ►Abb. 53.20; ►Activity 53.3 

■ Auf der Erde sind breitengradabhängige Unterschiede der 
Artenvielfalt (latitudinale Biodiversitätsgradienten) zu er¬ 
kennen. Hypothesen zur Erklärung dieses Phänomens be¬ 
tonen beispielsweise Unterschiede in den Artbildungsra¬ 
ten, Artbildungszeiträume oder Produktivitätsraten. Siehe 

► Abb. 53.21 

53.5 Die Habitatfläche und der Mensch beeinflussen die 

regionale Artenvielfalt 

■ Für Inseln und inselähnliche Habitatfragmente konn¬ 
te eine Arten-Areal-Beziehung (Arten-Flächen-Bezie- 
hung) nachgewiesen werden: ein Anstieg der Artenviel¬ 
falt mit zunehmender Fläche des Areals. Siehe ► Abb. 
53.22 

■ Nach der Theorie der Inselbiogeographie stellt die Zahl 
der Arten auf einer Insel ein Gleichgewicht zwischen 
Zuwanderungs- und Aussterberate dar. Kleinere Inseln 
beherbergen eine geringere Artenvielfalt, weil hier im 
Vergleich zu größeren Inseln eine höhere Aussterbe- und 
eine niedrigere Zuwanderungsrate zu verzeichnen sind. 
Siehe ►Abb. 53.23; ►Animation 53.3, 53.4, ►Acti¬ 
vity 53.4 


Teil X 





Teil X 


1668 


53 Abiotische Umwelt und Biogeographie der Organismen 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Als Erklärung für die Ursachen der breitengradabhängigen 
(latitudinalen) Biodiversitätsgradienten wurden verschiede¬ 
ne Hypothesen aufgestellt; diese betonen unter anderem 
die Unterschiede in den Artbildungsraten, den Artbildungs¬ 
zeiträumen oder den Produktivitätsraten (► Abschn. 53.4). 

■ Die Arten-Areal-Beziehung lässt sich durch die Theo¬ 
rie der Inselbiogeographie erklären und berücksichtigt das 
Gleichgewicht zwischen Zuwanderungs- und Aussterberate 
(► Abschn. 53.5). 

Originalliteratur: Holbrock SJ et al. (2015) PLoS ONE 10: 
eO124054 

Wie Sie in ► Kap. 1 erfahren haben, stellen der Klimawan¬ 
del und Aktivitäten des Menschen erhebliche Gefahren für 
tropische Korallenriffe dar. Diese artenreichsten marinen Öko¬ 
systeme machen zwar weniger als 1 % der Küstenmeere aus, 
beherbergen jedoch über 25 % aller bekannten marinen Arten. 

Eine Gruppe von Wissenschaftlern untersuchte die Artenvielfalt 
von Fischen, die zum Erlangen ihrer Nahrung und als Le¬ 
bensraum auf Korallenriffe angewiesen sind. Dabei fanden sie 
eine positive Korrelation zwischen der Artenvielfalt der Fische 
und dem Artenreichtum der Korallen. Unter den vielfältigen 
Fischspezies, die in Korallenriffen leben, finden sich sowohl 
Generalisten als auch Spezialisten. Mit zunehmendem Arten¬ 
reichtum der Korallen nimmt auch die Zahl der Spezialisten 
unter den Fischen zu - also solchen Spezies, die von einer 
einzigen oder einigen wenigen Korallenarten abhängen. Daraus 
entwickelten die Forscher folgende Hypothese: Bei der Zerstö¬ 
rung von Riffen wird an Orten mit der höchsten Artenvielfalt an 
Fischen der proportional stärkste Rückgang zu verzeichnen sein, 
weil dort verstärkt Fischarten verloren gehen werden, die sich 
auf bestimmte Korallen als Habitat spezialisiert haben. Wenn 
diese Korallenarten verschwinden, so folgerten sie, werden auch 
die damit assoziierten Fischspezies verschwinden. 

Die Forscher führten an drei geographisch getrennten Orten im 
Indopazifik - dargestellt in ► Abb. A - jeweils gleichartige Ex¬ 
perimente durch. Die Kimbe Bay in Papua-Neuguinea (PNG) 
beherbergt die größte Zahl von Fischarten (etwa 1600 Spezies), 
das Moorea-Atoll in Französisch-Polynesien die geringste Zahl 
von Arten. Bezüglich der Artenzahl dazwischen liegt die Insel 
Lizard Island am Great Barrier Reef; sie ist um 10-15 % gerin¬ 
ger als in Papua-Neuguinea. 

An jedem der drei Riff Standorte im Indopazifik legten die For¬ 
scher auf freiem Sandboden mithilfe von sechs Korallenarten 
Miniaturriffe von 1 m Durchmesser an, und zwar in drei Stufen 
der Korallenvielfalt: hohe Diversität (alle sechs Korallenarten), 
mittlere Diversität (je drei Korallenarten) und geringe Diversität 
(je eine Korallenart). Von diesen neun verschiedenen Minia¬ 
turriffen gab es jeweils fünf Stück. Auf den insgesamt also 
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Abb. B 



an Korallenarten 


45 Flächen zählten die Forscher während eines Zeitraums von 
zwölf Monaten viermal die Fischarten. 

Die Ergebnisse der letzten Zählung sehen Sie in ►Abb. B. 
Als Bewertung für den Zusammenhang zwischen der Zahl der 
Korallenarten auf den Versuchsflächen und der dort lebenden 
Anzahl an Fischspezies berechneten die Wissenschaftler einen 
„Sensitivitätsindex“. Die Nulllinie steht für keinen Unterschied 
in der Artenvielfalt der Fische; positive Werte geben einen pro¬ 
portional stärkeren Rückgang der vorhandenen Fischarten mit 
abnehmender Zahl der Korallenarten auf den Versuchs flächen 
an. Das bedeutet, die Fischarten der Kimbe Bay reagierten emp¬ 
findlicher auf Veränderungen der Anzahl an Korallenarten als 
diejenigen aus Gebieten mit geringerer Korallendiversität; hier 
würde es also bei einem tatsächlichen Schwund an Korallenar¬ 
ten mit höherer Wahrscheinlichkeit zum lokalen Aussterben von 
Fischarten kommen. 


Aufgaben 

1. Was lassen die Ergebnisse dieses Experiments hinsichtlich 
der Korrelation der Anzahl der Fischarten und der Artenviel¬ 
falt der Korallen in den Riffen, die sie bewohnen, schließen? 
Erklären Sie, inwiefern man sich diese Erkenntnisse bei der 
Erhaltung von derzeit gefährdeten Korallenriffökosystemen 
zunutze machen könnte. 
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2. An welchen Standorten werden sich Ihrer Ansicht nach Pro¬ 
zesse wie Ausbreitung und Zuwanderung von Spezies am 
stärksten auf die Artenvielfalt der Korallen und Fische aus¬ 
wirken? Ziehen Sie dazu die Karte zurate. 

3. Welche Faktoren könnten vor allem dazu geführt haben, dass 
sich in der Kimbe Bay so eine hohe Artenvielfalt an Riff¬ 
spezies eingestellt hat? Warum ist an den anderen Standorten 
eine geringere Artenvielfalt zu verzeichnen? 


4. Mit dem Voranschreiten des Klimawandels wird das Wasser 
der Meere zunehmend wärmer und saurer - mit der Fol¬ 
ge, dass Korallen weltweit immer stärker zurückgehen. Wie 
werden sich diese Veränderungen des Artenreichtums der Ko¬ 
rallen in den drei Gebieten auf die Artenvielfalt der Fische 
auswirken? Erläutern Sie mögliche Ursachen für diese Ver¬ 
änderungen und welche Unterschiede sich in den jeweiligen 
Gebieten ergeben können. 
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54 Populationen 


Faszination Forschung: Die Umweltkapazität der Erde für 
Menschen 

Im Jahr 1798 betonte Thomas Malthus in seiner Ab¬ 
handlung Essay on the Principles of Population , dass 
die menschliche Bevölkerung exponentiell an wachse, die 
ihr zur Verfügung stehende Nahrung hingegen nicht; da¬ 
her, so seine Argumentation, würden dem Menschen ir¬ 
gendwann unweigerlich Hungersnöte und der Tod drohen. 
Malthus konnte jedoch nicht die neuen technischen Er¬ 
rungenschaften der folgenden 200 Jahre vorhersehen, mit 
denen der Mensch seine Nahrungsmittelproduktion und 
die medizinische Versorgung erheblich verbessern sollte. 
Heute stellt die Größe der menschlichen Bevölkerung al¬ 
lerdings erneut ein ernsthaftes Problem dar, vor allem an¬ 
gesichts unseres Energiebedarfs und unseres Beitrags zum 
Klimawandel, zur Umweltverschmutzung, zur Zerstörung 
von Lebensräumen sowie zur Ausrottung von Arten. 

Über Jahrtausende hinweg war die Umweltkapazität der 
Erde für die menschliche Bevölkerung gering, weil die 
Menschen sich nur relativ ineffizient mit Nahrung und 
Wasser versorgen konnten. Die Entwicklung von Sozi¬ 
alsystemen und Möglichkeiten zur Kommunikation, die 
Domestikation von Pflanzen und Tieren, ständig steigen¬ 
de Erträge aus Ackerbau und Viehzucht durch kontinu¬ 
ierliche technische Fortschritte sowie Behandlungsmög¬ 
lichkeiten zur Eindämmung von Krankheiten - all diese 
Faktoren trugen zu einem bisher einmaligen Anstieg der 
Weltbevölkerung bei. Es dauerte mehr als 200.000 Jahre, 
bis die Bevölkerungszahl 1 Mrd. erreichte - das war um 
das Jahr 1800. Lediglich 200 Jahre später, im Jahr 2000, 
lebten auf der Erde ungefähr 6 Mrd. Menschen. Das 
Wachstum hat sich zwar gegenüber früheren Prognosen 
etwas verlangsamt, aber dennoch nimmt die Weltbevölke¬ 
rung momentan jährlich noch um rund 80 Mio. Menschen 
zu, also etwa um die Einwohnerzahl von Deutschland. 

Nach Ansicht vieler wird die menschliche Bevölkerung 
irgendwann eine maximale Größe erreichen (sofern sie 
diese nicht bereits erreicht hat); dies bezeichnet man als 
die Umweltkapazität (oder Kapazitätsgrenze). Oberhalb 
dieser Grenze ist kein nachhaltiges Bevölkerungswachs¬ 
tum mehr möglich. Entscheidend für das Bevölkerungs¬ 
wachstum ist die Produktion von Nahrungsmitteln; dafür 
werden derzeit in großem Umfang Land, Wasser, Dün¬ 
ger und Energie verbraucht. Um adäquate Behausungen 
und eine qualitativ hochwertige medizinische Versorgung 
für die Bevölkerung zu gewährleisten, sind Fortschritte 
in der Infrastruktur und Arzneimittelproduktion erfor¬ 
derlich, die beide ebenfalls sehr energieaufwendig sind. 
Sollten die natürlichen Lebensräume der Erde weiterhin 
im bisherigen Ausmaß zerstört werden, kommt noch hin¬ 
zu, dass die menschliche Bevölkerung einen allgemeinen 
Zusammenbruch der lebenserhaltenden Systeme der Erde 
erleben könnte. 

Glücklicherweise hat sich die Wachstumsrate der Be¬ 
völkerung im Anschluss an den Höhepunkt nach dem 


Zweiten Weltkrieg wieder etwas verlangsamt. Aber selbst 
eine minimale Wachstumsrate bedeutet, dass Jahr für 
Jahr weitere Millionen Individuen hinzukommen. Wie Sie 
später in diesem Kapitel noch erfahren werden, haben 
Populationsbiologen mithilfe der Daten von Bestandser¬ 
hebungen und standardisierten Modellen zum Bevölke¬ 
rung s Wachstum Prognosen zur zukünftigen Entwicklung 
der menschlichen Bevölkerung erstellt. 

Wie wird sich das Wachstum der menschlichen Bevöl¬ 
kerung im nächsten Jahrhundert entwickeln, und wie 
wird sich das auf die Größe der Weltbevölkerung aus¬ 
wirken? 

In „Experiment: Wird die Wachstumsrate der Weltbevöl¬ 
kerung noch weiter zurückgehen?“ in ► Abschn. 54.2 und 
in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels 
finden Sie Antworten auf diese Frage. 


54.1 Die Größe von Populationen 
unterliegt dynamischen 
räumlichen und zeitlichen 
Schwankungen 

Alle Arten, ob es sich um Menschen, Hefepilze oder Mam¬ 
mutbäume handelt, lassen sich in Gruppen von Individuen - 
in Populationen - unterteilen. Unter einer Population versteht 
man eine in einem bestimmten Gebiet lebende Gruppe von 
artgleichen Individuen, die potenziell miteinander interagieren 
und sich untereinander fortpflanzen können. Wie vielleicht zu 
erwarten, variieren Populationen in ihrer Populationsgröße - 
der Anzahl von Individuen innerhalb der Population. Schon 
lange bevor die Ökologie sich zu einem eigenständigen bio¬ 
logischen Fachgebiet entwickelte, zeigte der Mensch Interesse 
an der Populationsdynamik: an den Prinzipien und Prozessen 
der räumlichen und zeitlichen Veränderung von Populationen. 
Sei es der Anbau von Nutzpflanzen, die Viehzucht oder die Be¬ 
kämpfung von Schädlingen - bei all diesen Dingen liegt unser 
Augenmerk auf der Dynamik der Populationen. Bis zum heuti¬ 
gen Tag ist es das Ziel von Naturschutzbiologen, Wildhütem, 
Nationalparkmanagem und Förstern, angesichts des Wandels 
stabile Populationen von Fischen, Wildtieren und gefährdeten 
oder vom Aussterben bedrohten Arten zu erhalten. In diesem 
Abschnitt geht es etwas ausführlicher um die Dynamik von Po¬ 
pulationen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Populationen sind dynamisch: Sie unterliegen Schwankungen ih¬ 
rer Größe, des Verbreitungsgebiets und der Ausbreitungsmuster 
sowie zeitlichen Variationen. 
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b Verteilungsmuster der Individuen 

regelmäßig zufällig geklumpt 

(uniform) (heterogen) (aggregiert) 



Clematis fremontii 


Abb. 54.1 Viele Populationen zeichnen sich durch eine fleckenhafte Verbreitung aus. Die mehrjährige nordamerikanische Waldrebenart 
Clematis fremontii zeigt in unterschiedlichen räumlichen Maßstäben jeweils eine fleckenarte Verbreitung und Häufigkeitsverteilung, a Die Po¬ 
pulationen kommen in Trockenrasen auf Kalkgestein vor. Eine Gruppe von miteinander gelegentlich verbundenen Populationen bildet eine 
Metapopulation, viele Metapopulationen verteilen sich auf das geographische Verbreitungsgebiet der Art (in diesem Fall die US-Bundesstaaten 
Missouri, Kansas und Nebraska), b Die Individuen einer Population können drei unterschiedliche Verteilungsmuster zeigen 


■ Auf die Dynamik von Populationen wirken sich vor allem drei 
Faktoren aus: die abiotische Umwelt, biologische Wechselbezie¬ 
hungen und die Ausbreitung (Dispersion). 

■ Ökologen berechnen die Größe und das Ausmaß von Populatio¬ 
nen mit unterschiedlichen Methoden. 

Die bei Populationen zu beobachtende Dynamik ist eine Folge 
ihrer Verbreitung in der Landschaft (►Abb. 54.1a). So zei¬ 
gen beispielsweise Verbreitungskarten der mehrjährigen nord¬ 
amerikanischen Waldrebenart Clematis fremontii , dass diese 
in den US-Bundesstaaten Missouri, Kansas und Nebraska fle¬ 
ckenhaft verbreitet ist. Die Populationen beschränken sich in 
dieser Region auf steinige Trockenrasen an bestimmten Stellen 
mit Kalkgestein. Solche Populationen wie die dieser Waldre¬ 
ben sind nur selten voneinander isoliert, sondern stehen ge¬ 
wöhnlich durch Ausbreitung miteinander in Verbindung. Unter 
Dispersion oder Ausbreitung versteht man ganz einfach die 
Zuwanderung (Immigration) oder Abwanderung (Emigration) 
von Individuen einer existierenden Population. Eine Gruppe 
von geographisch isolierten Populationen, die durch Dispersion 
untereinander verbunden sind, bezeichnet man als Metapopu¬ 
lation. So könnte man beispielsweise die Clematis- Bestände 
einer Gruppe der oben genannten Trockenrasen als Metapopula¬ 
tion betrachten, wenn die Clematis- Samen potenziell zwischen 
diesen Trockenrasen verbreitet werden können. In größerem 
räumlichem Maßstab kann das geographische Verbreitungsge¬ 
biet einer Art eine oder mehrere Metapopulationen umfassen, je 
nachdem, welche Fläche eine Art bewohnt. 

Das geographische Verbreitungsgebiet von Arten kann sehr 
unterschiedlich sein: Manche Arten haben ein sehr großes 
Verbreitungsgebiet, wie die Gewöhnliche Seepocke ( Semibala- 
nus balanoides), die sowohl an der europäischen Atlantikküste 
als auch an der Atlantik- und Pazifikküste Nordamerikas vor¬ 
kommt. Auch wenn Populationen durch Dispersion miteinander 


verbunden sind, zeichnen sich die meisten Arten durch recht 
eingeschränkte geographische Verbreitungsgebiete aus, wie das 
Beispiel der Waldrebe zeigt. Solche Arten, die nur in einem 
bestimmten, eng umgrenzten Gebiet und nirgendwo sonst auf 
der Erde Vorkommen, bezeichnet man als endemisch bzw. En- 
demiten. So kann man beispielsweise sagen, dass Clematis 
fremontii für die zentralen Vereinigten Staaten endemisch ist, 
weil sich ihr geographisches Verbreitungsgebiet auf diese Re¬ 
gion beschränkt. Das Gegenteil wären Kosmopoliten wie die 
Wanderratte; Kosmopoliten sind in einem bestimmten Habitat 
weltweit verbreitet. Semibaianus balanoides hat das Potenzial, 
durch Verschleppung zum Kosmopoliten zu werden. 

Die räumliche Verteilung der Individuen innerhalb einer Po¬ 
pulation folgt bestimmten Dispersionsmustern. Ökologen un¬ 
terscheiden drei grundlegende Verteilungsmuster: (1) Bei der 
regelmäßigen (auch gleichmäßigen oder uniformen) Vertei¬ 
lung sind die Individuen gleichmäßig im Raum verteilt; (2) bei 
der zufälligen (auch ungleichmäßigen oder heterogenen) Ver¬ 
teilung sind sie nach dem Zufallsprinzip verteilt; (3) bei 
der geklumpten (auch geballten oder aggregativen) Vertei¬ 
lung sind die Individuen zumeist gruppenweise anzutreffen 
(► Abb. 54.1b). Die in der Natur beobachteten Verteilungsmus¬ 
ter können durch zahlreiche Faktoren wie die Verfügbarkeit 
von Ressourcen, Interaktionen zwischen Arten und die Ausbrei¬ 
tung sfähigkeit beeinflusst werden; darüber werden Sie später in 
diesem Abschnitt mehr erfahren. 

Populationen können sich auch mit der Zeit verändern. So 
zeigen beispielsweise manche Populationen sogenannte Boom- 
Bust-Zyklen, wie man sie von Bakterien, Hefen und Phyto¬ 
planktonorganismen kennt, deren Populationsgröße oft inner¬ 
halb von wenigen Minuten, Stunden oder Tagen stark variiert. 
Arten mit stark schwankender Populationsgröße verfolgen zu¬ 
meist Fortpflanzungsstrategien, die es ihnen ermöglichen, rasch 
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Abb. 54.2 Populationsschwankungen von Blattläusen und ihren Feinden. Eine Population der Sojabohnenblattlaus (.Aphis glyeines) unterliegt 
bei Ausschluss ihres Feindes, der räuberischen Blumenwanze Orius insidiosus, stärkeren Schwankungen als in dessen Anwesenheit. Ohne den 
Räuber verursachen Sojabohnenblattläuse beim Sojabohnenanbau jährlich Schäden in Höhe von Hunderten Millionen Euro 


2 . 

x 


auf sich verändernde Ressourcen zu reagieren. Oftmals machen 
sich auch ihre Feinde das explosionsartige Populationswachs¬ 
tum zunutze. Beispielsweise reproduzieren sich Blattläuse in 
bestimmten Phasen durch apomiktische Parthenogenese (Jung¬ 
fernzeugung ohne Meiose der Eizelle), eine Form der asexuellen 
Vermehrung, aus der genetisch identische Individuen hervorge¬ 
hen (► Abschn. 42.1); dadurch können die Populationen sehr 
rasch anwachsen. Sofern es zu einer Überbevölkerung kommt 
und die Ressourcen knapp werden, können Populationen zusam¬ 
menbrechen. Zurück bleiben dann nur noch wenige Individuen, 
die letztlich durch rasche klonale Vermehrung dafür sorgen, dass 
die Populationsgröße wieder ansteigt (► Abb. 54.2). Raubinsek¬ 
ten wie die Blumenwanze Orius insidiosus können diese großen 
Ausschläge der Populationsgröße der Blattläuse dämpfen, mit 
der Folge, dass die Ressourcen weniger limitierend sind. Ex- 
trinsische Faktoren wie Prädatoren (Fressfeinde) können somit 
Populationen in Schach halten, explosionsartige Zunahmen be¬ 
grenzen und im Gegenzug auch lokales Aus sterben verhindern. 


Die Populationsdynamik wird durch 
die abiotische Umgebung, biologische 
Interaktionen und die Ausbreitung gesteuert 

Obwohl wir wissen, dass Populationen räumlichen und zeit¬ 
lichen Schwankungen unterliegen, kann es sich mitunter als 
schwierig erweisen, die dafür verantwortlichen Faktoren heraus¬ 
zufinden. Ökologen haben vor allem drei wesentliche Faktoren 
erkannt, die sich auf die Populationsdynamik auswirken. Die¬ 
se wirken gleichzeitig ein und setzen Populationen und Arten 
Grenzen: die abiotische Umgebung, biologische Interaktionen 
und die Ausbreitung (Dispersion). 

Wie Sie in ►Kap. 53 erfahren haben, hängen die Verbrei¬ 
tung und Abundanz (Häufigkeit) von Arten in beträchtlichem 
Maß von der physikalischen und chemischen Umwelt ab. Abio¬ 
tische Umweltfaktoren wie das Klima, die Geländeformation 
(Topographie), der Salzgehalt und auch durch den Menschen 


geschaffene bauliche Strukturen setzen Arten physiologische 
Grenzen. Daher ist es durchaus logisch, dass die abiotischen 
Eigenschaften der Umwelt die geographische Verbreitung und 
Größe einer Population im Laufe der Zeit stark einschränken. 
Sie haben dies für die Waldrebenart gesehen, deren Populatio¬ 
nen auf trockene, felsige Kalksteinböden beschränkt ist, was zu 
einem fleckenhaften Verteilungsmuster führt. 

Ganz ähnlich beeinflussen viele Formen biologischer Wechsel¬ 
beziehungen die Dynamik von Populationen. Kreuzungen der 
Individuen einer Population untereinander wirken sich auf deren 
Größe und Verbreitung aus; tatsächlich lassen sich viele Popula¬ 
tionen anhand der genetischen Ähnlichkeit ihrer Individuen in¬ 
nerhalb eines bestimmten Gebiets definieren (►Abschn. 20.4). 
So kann man beispielsweise die Größe der Populationen der ge¬ 
fährdeten Wildlachse, die nahezu identisch aussehen wie die in 
Fischzuchten aufgezogenen Lachse, mithilfe von genetischen 
Methoden bestimmen, die eine Abgrenzung der verschiede¬ 
nen Populationen ermöglichen. Weil sich die Individuen einer 
Population ähnliche Ressourcen teilen, kann ferner auch intra¬ 
spezifische Konkurrenz - also eine Konkurrenz von Individuen 
derselben Art um gemeinsame Ressourcen - als entscheidender 
Faktor die Populationsgröße bestimmen, wie in ► Abschn. 54.2 
näher erläutert wird. Interspezifische Wechselbeziehungen - 
also Interaktionen zwischen Individuen verschiedener Arten - 
bilden einen weiteren bedeutenden Faktor für die Kontrolle der 
Populationsdynamik. 


Querverweis 

Inter spezifische Wechselbeziehungen wie Konkurrenz, 
Prädation und positive Interaktionen (z. B. Symbiose und 
Kommensalismus) setzen der Zahl der Individuen in Po¬ 
pulationen oft eine Obergrenze (► Kap. 55). 


Schließlich kommt noch die Dispersion (Ausbreitung) als 
grundlegender Faktor für die Kontrolle der Populationsdyna¬ 
mik hinzu. Diese kann auf vielerlei Weise erfolgen. Eine aktive 
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Abb. 54.3 Unterschiedliche Ausbreitungsmechanismen von Organismen, a Elefanten breiten sich durch aktive Fortbewegung aus. b, c Bei 
Korallenpolypen und Löwenzahn erfolgt die Ausbreitung passiv (durch Wasserströmungen bzw. den Wind), d Die Samen von Früchten werden 
zumeist aktiv durch Tiere ausgebreitet, in diesem Fall durch einen Riesentukan 


Ausbreitung erfolgt, wenn sich die Individuen aktiv fortbe¬ 
wegen können, wie es etwa bei Elefanten der Fall ist. Bei 
einer passiven Ausbreitung festsitzender Organismen spielt die 
abiotische Umwelt eine Rolle, wie bei Korallenpolypen oder 
Löwenzahnpflanzen. Oder die Ausbreitung erfolgt aktiv durch 
andere Organismen, wenn beispielsweise Vögel oder Fleder¬ 
mäuse die Samen von Früchten verbreiten (► Abb. 54.3). Durch 
den Mechanismus der Dispersion kann die Konkurrenz um 
Ressourcen verringert werden, sei es mit den Eltern oder mit 
anderen Individuen der Population. Zudem kann es Individu¬ 
en durch Ausbreitung gelingen, widrige Umweltbedingungen zu 
vermeiden. Somit dient die Dispersion als Mechanismus dazu, 
die Wahrscheinlichkeit zu verringern, dass Populationen lokal 
aussterben, weil dadurch das Risiko auf mehrere geographisch 
getrennte Populationen verteilt wird (► Abschn. 54.4). 

Eine spezielle Form der Ausbreitung ist die Migration. Migra¬ 
tionen - also Wanderungen - erfolgen im typischen Fall als 
Reaktion auf saisonale Schwankungen der Ressourcen in Form 
von Rundwanderungen, an denen sich die gesamte Population 
beteiligt. So wandern beispielsweise die nordpazifischen Popu¬ 
lationen des Buckelwals (Megaptera novaeangliae) annähernd 
5000 km zwischen ihren winterlichen Fortpflanzungsgewässem 
im Süden (Mexiko, Hawaii und Japan) und ihren sommerli¬ 
chen Nahrungsgründen im Norden (nordöstliche Pazifikküste 
und Golf von Alaska) (► Abb. 54.4). Wissenschaftler ermitteln 


die Wanderungsrouten und Populationsgröße der Buckelwale 
durch Fotoaufnahmen und das Sammeln von genetischem Ma¬ 
terial. Auf diese Weise können sie einzelnen Individuen in die 
Nahrungs- bzw. Fortpflanzungsgründe folgen und diese verglei¬ 
chen. Wie eine Untersuchung der nordpazifischen Buckelwale 
im Jahr 2006 ergab, unternehmen etwa 20.000 Individuen aus 
fünf getrennten Populationen alljährlich diese Wanderung. Be¬ 
merkenswerterweise gab es im Jahr 1966, als der kommerzielle 
Fang von Mitgliedern dieser Populationen verboten wurde, ver¬ 
mutlich nur noch 1400 nordpazifische Buckelwale. 

Ökologen wenden verschiedene Methoden an, 
um die Größe und Ausdehnung von 
Populationen zu ermitteln 

Die exakte Größe und Ausdehnung einer Population zu ermit¬ 
teln, ist schwieriger als man vielleicht denkt. Eine Herausfor¬ 
derung besteht darin, die Grenzen einer Population festzustel¬ 
len. Bei einem abgeschlossenen Gebiet geringer Größe kann 
es durchaus möglich sein, alle Individuen einer bestimmten 
Art zu zählen und auf diese Weise die Populationsgröße zu 
ermitteln. Diese Form der Zählung - also eine vollständige 
Bestandserhebung (Zensus) - führten Biologen zum Beispiel 
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Abb. 54.4 Die Wanderung der nordpazifischen Buckelwale. Die Populationen des Buckelwals (Megaptera novaeangliae ) im Nordpazifik 
wandern zwischen ihren winterlichen Fortpflanzungsgewässern vor den Küsten von Mexiko, Hawaii und Japan und ihren sommerlichen Nah¬ 
rungsgründen im Golf von Alaska und an der nordöstlichen Pazifikküste. Wie eine Bestandserhebung der nordpazifischen Buckelwale 2006 
zeigte, wandern hier nahezu 20.000 Individuen aus fünf verschiedenen Populationen (dargestellt durch die verschiedenfarbigen Pfeile) 


bei der Elefantenpopulation des Samburu-Buffalo-Springs-Na- 
tionalparks in Kenia durch. Sie überwachten die Elefanten 21 
Monate lang und lernten in dieser Zeit, jedes einzelne der 760 
dort lebenden Individuen der Population individuell zu erken¬ 
nen; als Erkennungsmerkmal dienten in erster Linie die jeweils 
einzigartigen charakteristischen Ohrmarken. Oft sind Popula¬ 
tionen allerdings zu groß, zu mobil oder zu versteckt für eine 
vollständige Bestandserhebung; häufig ist auch die Ausdehnung 
des Verbreitungsgebiets einer Population nicht genau bekannt. 
In solchen Fällen ermitteln Ökologen stattdessen die Populati¬ 
onsdichte, also die Zahl der Individuen auf einer bestimmten 
Fläche (oder in einem bestimmten Volumen bei aquatischen Or¬ 
ganismen) und erstellen dann anhand dieser Stichproben eine 
Hochrechnung, um die Größe der Gesamtpopulation abschätzen 
zu können. 

Wie Sie sich vielleicht vorstellen können, lässt sich die Popu¬ 
lationsdichte von standortfesten oder sessilen Organismen am 
einfachsten ermitteln. Dazu müssen die Forscher lediglich an 
ausgewählten, repräsentativen Stellen die Individuen zählen und 
die so ermittelte Zahl dann auf das gesamte Verbreitungsgebiet 
der Population hochrechnen. Mitunter werden die Individu¬ 
en innerhalb von abgemessenen Flächen gezählt; man spricht 
dann von einer Rasterkartierung. Oder die Zählungen erfol¬ 
gen entlang linearer Transekte; das sind Messpunkte entlang 
einer durch das Verbreitungsgebiet der Population gezogenen 
Linie (oftmals gekennzeichnet durch ein gespanntes Maßband, 
an dem in regelmäßigen Abständen Markierungen angebracht 
sind). Durch wiederholte Zählungen mit einer dieser Methoden 


gelangen die Forscher mittels solcher Erhebungen zu recht gu¬ 
ten Einschätzungen der Größe einer Population. 

Mobile Organismen zu zählen, ist weitaus schwieriger, da sich 
die Individuen in die Stichprobenfläche hinein und aus ihr 
heraus bewegen können, wie sie am Beispiel der Buckelwa¬ 
le gesehen haben. In solchen Fällen können Wissenschaftler 
dann die Fang-Wiederfang-Methode (auch Rückfangmetho¬ 
de) anwenden (►Abb. 54.5). Dazu fangen sie zunächst eine 
Anzahl von Individuen, markieren diese und lassen sie anschlie¬ 
ßend wieder frei. Zu einem späteren Zeitpunkt, nachdem die 
markierten Individuen genügend Zeit hatten, sich unter die un¬ 
markierten Tiere der Population zu mischen (aber bevor so viel 
Zeit verstrichen ist, dass sich Geburten, Todesfälle und indivi¬ 
duelle Wanderbewegungen signifikant auf die Populationsgröße 
aus wirken können), wird erneut eine Stichprobe von Individu¬ 
en gefangen. Anhand beider Stichproben lässt sich dann die 
Gesamtgröße der Population in dem Gebiet der Probenahme ab¬ 
schätzen. Für die Hochrechnung muss man die in ► Abb. 54.5 
angegebene Gleichung anwenden; diese geht von der Annahme 
aus, dass der Anteil der markierten Individuen in der zweiten 
Stichprobe (also derjenigen Individuen, die schon beim ersten 
Mal gefangen und markiert wurden) in etwa genauso groß ist 
wie der Anteil der der beim ersten Mal gefangenen Individu¬ 
en im gesamten Gebiet der Probenahme (► „Blick in die Daten: 
Überwachung von Zeckenpopulationen“). 

Animation 54.1 The Mark-Recapture Method 

www.Lifel le.com/a54. 1 
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Abb. 54.5 Die Fang-Wiederfang-Me- 
thode. Mithilfe der hier beschriebenen 
Methode versucht man, die Popula¬ 
tionsgrößen von mobilen Tierarten 
abzuschätzen (z. B. der Hirschzecke, 
Ixodes scapularis). Nachdem eine Stich¬ 
probenfläche festgelegt wurde, fangen 
Wissenschaftler dort Tiere, markieren 
diese und entlassen sie wieder in die Po¬ 
pulation. Man geht davon aus, dass der 
Anteil markierter Individuen unter den in 
einer späteren zweiten Stichprobe erneut 
gefangenen Tieren in etwa ebenso groß ist 
wie der Anteil sämtlicher Individuen die¬ 
ser Stichprobe an der Populationsgröße 
im gesamten Gebiet der Probenahme 



O Aus einer interessie¬ 
renden Population wird 
eine zufällige Stichprobe 
von Individuen gefangen. 
Alle gefangenen Indivi¬ 
duen werden markiert. 

V_/ 



Die markierten Individuen 
werden wieder freigelassen. 
Dann lässt man ihnen genü¬ 
gend Zeit, sich wieder voll¬ 
ständig unter die nicht mar¬ 
kierten Individuen der übrigen 
Population zu mischen. 



EI Anschließend wird eine zweite 
zufällige Stichprobe von Indivi¬ 
duen gefangen und man ermittelt 
die Gesamtzahl der gefangenen 
und die Zahl der markierten 
Individuen in dieser Stichprobe. 


Q Daraus kann man nun mit der folgenden Gleichung die Größe 
der Gesamtpopulation (A/) abschätzen: 

np<_n2 

M 

Hierbei sind 

n -1 = die Gesamtzahl der Individuen in der ersten Stichprobe 
(die gefangen, markiert und freigelassen wurden) 
n 2 = die Gesamtzahl der Individuen in der zweiten Stichprobe 
M = die Zahl der markierten Individuen, die in der zweiten 

Stichprobe wiedergefangen wurden 

V_ _y 


Blick in die Daten: Überwachung von Zeckenpopulationen 


Originalliteratur: Falco RC, Fish O (1988) Am J Epidemiol 
127: 826-830 

Lyme-Borreliose ist eine chronische, kräftezehrende Krank¬ 
heit, ausgelöst durch Bakterien (Spirochäten) der Gattung 
Borrelia. Die Übertragung auf den Menschen erfolgt durch 
den Stich (nicht Biss!) eines Zwischenwirts, der Hirschze¬ 
cke (Ixodes scapularis ), auch Schwarzer Holzbock genannt. 
(Wie man im Jahr 1993 festgestellt hat, sind der Schwarze 
Holzbock I. dammini und die Hirschzecke eine einzige Art.) 
In den vergangenen 20 Jahren haben die Fälle von Lyme-Bor¬ 
reliose dramatisch zugenommen, vor allem im Nordosten der 
Vereinigten Staaten. Um das Infektionsrisiko im Westches¬ 
ter County im Bundesstaat New York einschätzen zu kön¬ 
nen, ermittelten Forscher die Häufigkeit der Hirschzecken 
auf Rasenflächen in Stadtrandbezirken, die an Waldgebie¬ 
te angrenzten. Dazu verwendeten sie die Fang-Wiederfang- 
Methode (► Abb. 54.5). (Gefangen werden Zecken zumeist, 
indem man ein weißes Kleidungsstück über den Boden 
schleift; daran klammern sich die Zecken in ähnlicher Weise 
fest wie an einem Bein von Passanten.) Mit dieser Methode 
sammelten die Wissenschaftler auf einer repräsentativen Ra¬ 
senfläche die Zecken; die dabei ermittelten Daten sind in der 
folgenden Tabelle zusammengefasst. 


erste Stichprobe zweite Stichprobe 

(drei Wochen danach) 

gefangene adulte 180 33 

Zecken 

Anzahl markierter 180 a 8 

Zecken 

a Alle bei der ersten Stichprobe gefangenen Zecken wurden mit Acryl¬ 
farbe markiert und wieder freigelassen. 


Aufgaben 

1. Schätzen Sie unter Zuhilfenahme der Gleichung und der 
sonstigen Informationen aus ► Abb. 54.5 die Gesamtzahl 
der adulten Zecken auf der Rasenfläche der Probenahme 
ab. 

2. Die Rasenfläche war rund 700 m 2 groß. Wie hoch war 
die ungefähre Populationsdichte der Zecken pro Quadrat¬ 
meter? 

3. Was könnten die Ergebnisse dieser Studie Ihrer Ansicht 
nach für die Bewohner der Umgebung bedeuten? 
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In jüngerer Zeit haben Ökologen mithilfe von DNA-Analysen 
ermittelt, wie viele Einzelindividuen eine Population wahr¬ 
scheinlich umfasst. In manchen Fällen fangen die Ökologen für 
die DNA-Proben nicht die Individuen selbst, sondern nehmen 
stattdessen alle möglichen Hinterlassenschaften der Organismen 
in ihrer natürlichen Umgebung - Gewebestücke, Fell oder Ex¬ 
kremente -, die sie dann auf ihre DNA untersuchen. Bei einer 
neuartigen Form der Probenahme setzen Ökologen speziell ab¬ 
gerichtete Hunde ein, um vom Boot aus treibenden Kot von 
schwer erfassbaren Arten wie Schwertwalen zu erschnüffeln. 
Aus dem Kot kann man durch DNA-Analysen nicht nur auf die 
Ausdehnung und Größe der Walpopulation schließen, sondern 
auch auf deren bevorzugte Beutetiere. Dies alles wäre anders in 
der freien Natur kaum zu erfassen. 

54.1 Wiederholung 

Arten teilen sich auf Gruppen von Individuen auf, die man 
als Populationen bezeichnet. Diese können innerhalb des 
geographischen Verbreitungsgebiets der Art räumlich va¬ 
riieren. Sämtliche Populationen unterliegen bedingt durch 
die abiotische Umwelt, durch biologische Interaktionen 
und Dispersion Veränderungen ihrer Größe und räumli¬ 
chen Ausdehnung. Ökologen können die Größe von Po¬ 
pulationen mit verschiedenen Methoden ab schätzen, bei¬ 
spielsweise durch eine vollständige Bestandserhebung, 
mittels einer Rasterkartierung oder entlang von Transek- 
ten, durch die Fang-Wiederfang-Methode oder mithilfe 
von DNA-Analysen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand von Beispielen veranschaulichen können, wie 
Arten auf Populationen, Metapopulationen und in ih¬ 
rem geographisches Verbreitungsgebiet verteilt sein 
können. 

■ die drei wesentlichen Faktoren, welche die Dynamik 
von Populationen im Laufe der Zeit steuern, verglei¬ 
chend beschreiben können. 

■ aufzählen und erläutern können, mit welchen Me¬ 
thoden Ökologen die Größe und Ausdehnung von 
Populationen abschätzen. 

■ anhand der Beschreibung einer Population entscheiden 
und begründen können, welche Methode sich am bes¬ 
ten zur Abschätzung der Größe und/oder Ausdehnung 
dieser Population eignet. 


_ ? _ 

1. Erstellen Sie mit Bezug auf ► Abb. 54.4 ein Diagramm, aus 
dem hervorgeht, welche Buckelwalpopulationen in den som¬ 
merlichen Nahrungsgründen miteinander interagieren. Bilden 
Ihrer Ansicht nach alle fünf Populationen im Sommer eine 
einzige Metapopulation? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

2. Welche Form von interspezifischer Interaktion hat vermut¬ 
lich die Schwankungen der Populationsgröße der Blattläuse 


in ►Abb. 54.2 verursacht? Und welche Form von Wech¬ 
selbeziehung sorgt dafür, dass die Populationsgröße nicht 
schwankt? 

3. Nennen Sie einige Methoden, mit denen man die Größe und 
die geographische Ausdehnung einer Population von Orga¬ 
nismen ermitteln kann? 

4. Eine Wissenschaftlerin möchte herausfinden, wie viele Leo¬ 
pardfroschkaulquappen im Frühling in einem Teich leben. 
Später, nach der Metamorphose der Kaulquappen, möchte sie 
diese Zahl mit der Größe der Froschpopulation vergleichen. 
Welche Methode sollte sie am besten anwenden, um die Po¬ 
pulationsgröße zu ermitteln? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Die quantitative räumliche und zeitliche Bestimmung von Po¬ 
pulationsgrößen liefert wertvolle Informationen über die Popu¬ 
lationsdynamik einer Art. Aber anhand dieser Beobachtungen 
alleine lässt sich noch nicht erklären, wann und warum Populati¬ 
onen in der Größe schwanken. Um die zeitlichen Veränderungen 
von Populationsgrößen zu verstehen und Vorhersagen zu kön¬ 
nen, ermitteln Ökologen mithilfe quantitativer Methoden das 
Populationswachstum, also die Veränderung der Größe von Po¬ 
pulationen im Laufe der Zeit. 

54.2 Das Populationswachstum 

beschreibt die Veränderungen 
der Populationsgröße im Laufe 
der Zeit 

Wie Sie im vorherigen Abschnitt gesehen haben, verändert 
sich die Größe von Populationen ständig. Diese Veränderungen 
der Populationsgröße im Laufe der Zeit werden durch das Po¬ 
pulationswachstum beschrieben. So haben Sie beispielsweise 
erfahren, dass die Populationen der nordpazifischen Buckelwa¬ 
le durch den kommerziellen Walfang drastisch zurückgegan¬ 
gen waren, sich nach dem Verbot der Bejagung aber wieder 
von vermutlich nur rund 1400 Walen im Jahr 1966 auf etwa 
20.000 im Jahr 2006 erholten. Um zu ermitteln, wie sich eine 
Population im Laufe der Zeit verändert, muss man ihre De¬ 
mographie (demographische Entwicklung) verfolgen, also die 
Faktoren (Parameter) Geburten, Todesfälle, Immigration und 
Emigration. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Größe und die Wachstumsrate von Populationen lassen 
sich anhand der Zahl der Geburten, der Todesfälle, der zuwan¬ 
dernden und der abwandernden Individuen im Laufe der Zeit 
ermitteln. 

■ Dichteabhängige und dichteunabhängige Faktoren können das 
Populationswachstum begrenzen. 

■ Mithilfe von Lebenstafeln lässt sich Vorhersagen, wie sich die al¬ 
tersabhängige Überlebenswahrscheinlichkeit und Fortpflanzung 
auf das Populationswachstum auswirken. 
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Durch Geburten nimmt die Populationsgröße 
mit der Zeit zu, durch Todesfälle ab 

Das Wachsen einer Population über einen gegebenen Zeitraum 
erfolgt durch Hinzukommen neuer Individuen durch Gebur¬ 
ten und Immigration (die Zuwanderung von Individuen von 
anderswo her in die Population), ein Rückgang durch Tod 
oder Emigration (die Abwanderung von Individuen aus einer 
Population an einen anderen Ort). Diese Beziehung lässt sich 
mathematisch mit der folgenden Gleichung ausdrücken: 

N t = No + (B - D) + (/ - E) (54.1) 

Hierbei sind N t = Populationsgröße zum Zeitpunkt t, No = Po¬ 
pulationsgröße zum Zeitpunkt 0, B = Zahl der Individuen, die 
zwischen Zeitpunkt 0 und Zeitpunkt t geboren wurden, D = 
Zahl der Individuen, die zwischen Zeitpunkt 0 und Zeitpunkt t 
gestorben sind, I = Zahl der Individuen, die zwischen Zeit¬ 
punkt 0 und Zeitpunkt t zugewandert sind und E = Zahl der 
Individuen, die zwischen Zeitpunkt 0 und Zeitpunkt t abgewan¬ 
dert sind. 

Wie Sie bereits erfahren haben, bleibt die Populationsgröße sel¬ 
ten gleich, sondern verändert sich vielmehr im Laufe der Zeit. 
Unter Anwendung von Gl. 54.1 können Sie abschätzen, wie sich 
die Größe einer Population im Zeitraum von Zeitpunkt 0 bis 
Zeitpunkt t ändert, und erhalten so die Populationswachstums¬ 
rate AN, also Veränderungen der Populationsgröße (V) mit der 
Zeit. AN lässt sich mathematisch wie folgt ausdrücken: 

AN = (B - D) + (/ - E) 
oder die Veränderung von N (AN) 
für das Zeitintervall 0 bis t 

Um die Wachstumsrate einer Population allein aufgrund von 
Geburten und Todesfällen einschätzen zu können, gehen Öko¬ 
logen zumeist von einem „geschlossenen System“ aus, bei dem 
es keine Zu- und Abwanderung gibt. Dadurch vereinfacht sich 
die Gleichung zu: 

AN = (B — D ) (54.2) 

Die Veränderung der Populationsgröße lässt sich dann berech¬ 
nen, wenn man die Zahl der Geburten ( B ) und die Zahl der 
Todesfälle ( D ) innerhalb eines bestimmten Zeitraums kennt. 
Natürlich hängt die Zahl der Geburten und Todesfälle von der 
Größe einer Population und dem betrachteten Zeitraum ab. Des¬ 
wegen muss man B und D in Raten umwandeln, damit man das 
PopulationsWachstum für jede Veränderung der Populationsgrö¬ 
ße im Laufe der Zeit berechnen kann. Daher können Sie B 
und D ferner wie folgt ausdrücken: 

B = bN 0 

Hierbei ist B das Produkt aus der Pro-Kopf-Geburtenra- 
te (b) - das heißt der Zahl der Geburten pro Individuum pro 
Zeiteinheit - und No (der Populationsgröße zum Zeitpunkt 0). 
Ganz ähnlich lässt sich die Sterberate errechnen durch: 

D = dN 0 


Hierbei ist D das Produkt aus der Pro-Kopf-Sterberate ( d ) - 
das heißt der Zahl der Todesfälle pro Individuum pro Zeitein¬ 
heit - und No (der Populationsgröße zum Zeitpunkt 0). 

Mit „pro Kopf“ ist jeweils die Zahl der Geburten bzw. Todesfäl¬ 
le pro Individuum der Population gemeint. Die Veränderung der 
Gesamtzahl der Geburten und Todesfälle lässt sich dann berech¬ 
nen, indem man die Pro-Kopf-Geburtenrate und -Sterberate mit 
der Populationsgröße bei No multipliziert. Mathematisch ausge¬ 
drückt sieht das Ganze dann folgendermaßen aus: 

AN = bN 0 - dN 0 oder AN = (b — d)N 0 

Die Differenz zwischen der Pro-Kopf-Geburtenrate und der Pro- 
Kopf-Sterberate (b — d ) ergibt dann die Pro-Kopf-Wachstums¬ 
rate (auch intrinsische Wachstumsrate), symbolisiert durch r. 
Wenn man (b — d) durch r ersetzt, ergibt sich: 

AN = rNo (54.3) 

Dieses einfache Modell spiegelt wider, warum sich die Grö¬ 
ße von Populationen mit der Zeit ändert. Die Populationsgröße 
nimmt zu, wenn die Pro-Kopf-Geburtenrate die Pro-Kopf-Ster¬ 
berate übersteigt; das bedeutet, wenn b > d, dann ist r > 0. 
Ganz ähnlich geht die Populationsgröße zurück, wenn b < d 
oder r < 0. Falls b = d ist, ist r = 0, und die Population 
verändert ihre Größe nicht. 

Mittels Differenzialrechnung drücken Ökologen die Verände¬ 
rung der Populationsgröße (AN) über sehr kurze, unmittelbare 
Zeiträume aus (dN/dt). Auf diese Weise gehen sie von ei¬ 
nem kontinuierlichen Populationswachstum aus, was bedeutet, 
dass das Zeitintervall unendlich klein und die Wachstumskurve 
gleichmäßig ist. Dies wird ausgedrückt durch: 

dN/dt = rNo (54.4) 

Hat man erst einmal einen Wert für r erhalten und kennt die 
Populationsgröße, so lassen sich damit Muster des Populations¬ 
wachstums mit der Zeit charakterisieren. Sofern Populationen 
nicht durch Ressourcen begrenzt sind, zeigen sie ein exponenti¬ 
elles Wachstum, wie Sie gleich sehen werden. 


Alle Populationen haben das Potenzial 
für ein exponentielles Wachstum 

Wie Sie von Gl. 54.4 wissen, wird eine Population über einen 
gewissen Zeitraum anwachsen, solange die Pro-Kopf-Wachs- 
tumsrate r größer als 0 ist (d. h., wenn b > d). Während dieser 
Zeitspanne kommt zu der Population eine Anzahl von Indivi¬ 
duen hinzu, die r-mal ihrer ursprünglichen Größe entspricht. 
Sofern die Zahl der Individuen in einer Population (No) ansteigt, 
kommen pro Zeiteinheit immer mehr neue Individuen hinzu - 
das bedeutet, rNo nimmt zu -, obwohl die Pro-Kopf-Wachs¬ 
tumsrate (r) konstant bleibt (► Abb. 54.6). Dieses Vervielfäl¬ 
tigungsmuster bezeichnet man als exponentielles Wachstum. 
Aus ► Abb. 54.6 wird ebenfalls deutlich, dass der Wert von r 
hinsichtlich der Wachstumsrate der Population einen großen 
Unterschied bedeuten kann: Eine Population mit r = 1,0 ver- 
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Abb. 54.6 Eine exponentielle Populationswachstumsrate. Zu einem 
exponentiellen PopulationsWachstum kommt es, wenn sich die Größe 
einer Population mit der Zeit um einen konstanten Anteil verändert. In 
diesem Diagramm ist das exponentielle Wachstum zweier Populationen 
mit unterschiedlichen Werten für r (Pro-Kopf-Wachstumsrate) gegen¬ 
übergestellt 

zeichnet eine viel schnellere Wachstumsrate als eine Population 
mit r = 0,25 - obgleich beide Populationen ein exponentielles 
Wachstum zeigen. 

_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 54.6: Welche Kurve repräsentiert ein schnelle¬ 
res Populationswachstum, die blaue oder die rote? 
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Mittels Gl. 54.4 erhält man das exponentielle Wachstum einer 
Population, aber es lässt sich nicht die Größe einer Population 
zu einem späteren Zeitpunkt Vorhersagen. Durch Infinitesimal¬ 
rechnung können Sie Gl. 54.4 integrieren und erhalten: 

N t = N 0 e rt (54.5) 

Hierbei sind N t = Populationsgröße zum Zeitpunkt t, Nq = 
Populationsgröße zum Zeitpunkt 0, e = eine Konstante, die Ba¬ 
sis des natürlichen Logarithmus (e = 2,718), r = Pro-Kopf- 
Wachstumsrate und t = das Zeitintervall zwischen Zeitpunkt 0 
und Zeitpunkt t . Wenn man die Größe der Ausgangspopulation 
und die Pro-Kopf-Wachstumsrate kennt, kann man mithilfe von 
Gl. 54.5 unter der Annahme eines exponentiellen Wachstums 
die Populationsgröße zu einem späteren Zeitpunkt Vorhersagen. 
Dies ähnelt der Gleichung, mit der Banken den Zinseszins eines 
Kredits ausrechnen. 

Für Prognosen künftiger Populationsgrößen gibt es zahlreiche 
Anwendungsmöglichkeiten, unter anderem, um das Wachstum 
der menschlichen Bevölkerung vorherzusagen. Bis 1800 nahm 
die menschliche Bevölkerung nur sehr langsam zu; damals lag 
sie bei 1 Mrd. Menschen, 2016 bei 7,4Mrd. (►Abb. 54.7). 
Bei der Bezifferung von BevölkerungsWachstum wird meistens 
nicht die Pro-Kopf-Wachstumsrate (r), sondern die prozen¬ 
tuale Populationswachstumsrate (r x 100) angegeben. Nach 
Berichten der Vereinten Nationen ist die Wachstumsrate der 
Weltbevölkerung von einem Maximalwert von 2,3 % (bezogen 
auf ein Jahr) zu Beginn der 1960er-Jahre auf heute 1,18% 
gefallen (► „Experiment: Wird die Wachstumsrate der Welt¬ 
bevölkerung noch weiter zurückgehen?“) Vorhersagen zufolge 
wird die Wachstumsrate der menschlichen Bevölkerung noch 
weiter zurückgehen: bis 2050 auf 0,5 % und bis 2100 auf 0,1 %; 
das entspräche einer bestmöglich geschätzten Größe der Be¬ 
völkerung von 9,1 Mrd. im Jahr 2050 und 11 Mrd. in 2100. 
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Abb. 54.7 Explosionsartiges Wachstum der menschlichen Bevölkerung. Bis 1800 wuchs die Bevölkerung nur sehr langsam; seither haben die 
technologischen Fortschritte eine exponentielle Wachstumsrate ermöglicht 
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Experiment: Wird die Wachstumsrate der Weltbevölkerung noch 
weiter zurückgehen? 

Originalliteratur: United Nations, Department of Economic and Social Affairs, Popula¬ 
tion Division (2015) World Population Prospects: The 2015 Revision, Methodology of the 
United Nations Population Estimates and Projections, Working Paper No. ESA/P/WP242 

Es ist wichtig, die globale Entwicklung der Nahrungsmittelproduktion, des Energie- und 
Wasserverbrauchs, sich ausbreitender Krankheiten und von Klimaveränderungen zuverläs¬ 
sig vorherzusagen und sich rechtzeitig auf diese Herausforderungen einstellen zu können. 
Dazu muss man wissen, welche demographischen Veränderungen in der menschlichen Be¬ 
völkerung in den kommenden Jahren eintreten werden. Mit der Revision der Größe der 
Weltbevölkerung (World Population Prospects) von 2015 gaben die Vereinten Nationen 
zum 24. Mal offizielle Bevölkerungsprognosen und eine Einschätzung dazu ab. Der Bericht 
baut auf den vorherigen auf und berücksichtigt Ergebnisse der neuesten nationalen Bevöl¬ 
kerungszählungen wie auch Resultate demographischer und medizinischer Erhebungen, die 
in jüngster Zeit weltweit durchgeführt wurden. 

Hypothese 

Die Wachstumsrate der Weltbevölkerung ist seit 1950 zurückgegangen und wird auch in 
diesem Jahrhundert weiter sinken. 

Methode 

1. Im Zeitraum von 1950 bis 2015 wurden für 201 Staaten Daten von Bevölkerungszählun¬ 
gen und demographischen Erhebungen zur Überlebenswahrscheinlichkeit, Fruchtbarkeit 
und internationalen Migration zusammengetragen. 

2. Anhand der demographischen Daten wurden Parameter für Lebenstafeln (ähnlich wie 
in ► Tab. 54.1) erstellt, um die Wachstumsrate der menschlichen Bevölkerung zwischen 
1950 und 2015 zu ermitteln. 

3. Um die Veränderung der Bevölkerungswachstumsrate bis zum Jahr 2100 vorherzusagen, 
wurden anhand der demographischen Daten Annahmen bezüglich der künftigen Ent¬ 
wicklung der Überlebenswahrscheinlichkeit, der Fruchtbarkeit und der internationalen 
Migrationen gemacht. Weil die Zukunft noch ungewiss ist, wurden mehrere unterschied¬ 
liche Prognosen erstellt, um die potenzielle Variabilität zu berücksichtigen und zu einer 
bestmöglichen Einschätzung der Veränderung des Bevölkerungswachstums zu gelangen. 

Ergebnisse 

Nach 1950 schwankte die Bevölkerungs wachstumsrate zunächst, fiel aber dann von einem 
Maximum von 2,3 % zu Beginn der 1960er-Jahre auf 1,18 % im Jahr 2015 ab. Die Vorher¬ 
sagen lassen darauf schließen, dass die Wachstumsrate der menschlichen Bevölkerung bis 
2050 weiter zurückgehen wird auf 0,5 % und bis 2100 auf 0,1 %. Die prozentuale Bevölke¬ 
rungswachstumsrate ist gleich r x 100, wobei r die Pro-Kopf-Wachstumsrate ist. 
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Der Rückgang Ende der 1950er-Jahre resultierte 
aus Ereignissen in China: Dort verursachten 
Naturkatastrophen in Kombination mit gesell¬ 
schaftlichen Unruhen einen Anstieg der Sterbe¬ 
rate und ein Absinken der Geburtenrate. 



Der gegenwärtige Rückgang 
wird sich den Prognosen 
zufolge fortsetzen. 
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Schlussfolgerung 

Die Wachstumsrate der Weltbevölkerung ist in den letzten 65 Jahren erheblich gesunken; 
Prognosen zufolge wird sich dieser Trend bis 2100 fortsetzen. 


Blick in die Daten: Wird die Wachstumsrate der Weltbevölkerung noch weiter zurückgehen? 


Im Folgenden sollen Sie anhand der oben angegebenen Be¬ 
völkerungswachstumsrate Prognosen bezüglich der zukünf¬ 
tigen Größe der Weltbevölkerung abgeben. 

Aufgaben 

1. Wie groß wird die Weltbevölkerung Ihrer Einschätzung 
nach im Jahr 2100 sein? Verwenden Sie dazu Gl. 54.5, 
die Bevölkerungsgröße im Jahr 2016 (7,4 Mrd.) und die 
Bevölkerungs wachstumsrate von 2015(l,18%,s.o.). 

2. Sofern die Bevölkerungswachstumsrate bis zum Jahr 2050 
auf 0,5 % zurückgeht, wird die Größe der Weltbevöl¬ 
kerung Prognosen zufolge 2050 bei 9,1 Mrd. Menschen 
liegen und 2080 bei 10 Mrd. Menschen. Berechnen Sie an¬ 


hand der prognostizierten Größe und Wachstumsrate der 
Bevölkerung im Jahr 2080 die Größe der Weltbevölkerung 
im Jahr 2100. 

3. Angenommen, die Umweltkapazität der Erde für den 
Menschen läge bei 12 Mrd. Prognostizieren Sie mithilfe 
von Gl. 54.7 die Größe der menschlichen Bevölkerung im 
Jahr 2100 unter Berücksichtigung der Daten von 2015 und 
2080. 

4. Wird die Umweltkapazität der Erde für den Menschen ih¬ 
ren Berechnungen von Aufgabe 3 zufolge unter einem der 
Szenarien bis 2100 erreicht werden? Welcher Parameter 
(die Bevölkerungs wachstumsrate oder die Umweltkapazi¬ 
tät) wird bis 2100 vermutlich am stärksten zur Senkung 
der Populationsgröße beitragen? 


Diese Vorhersagen bezüglich der Populationsgröße gehen je¬ 
doch an der eigentlichen Frage vorbei: Werden die Ressourcen 
der Erde künftig ausreichend sein für solch große Bevölkerun¬ 
gen? Liegen die 11 Mrd. Menschen über der maximalen Zahl 
von Menschen, die nachhaltig auf der Erde leben können? Die¬ 
se Fragen werden am Ende dieses Kapitels diskutiert. 

Abhängig von den jeweiligen Bedingungen können manche Po¬ 
pulationen mit nahezu der maximal möglichen Rate an wachsen. 
Während der 39 Jahre nach dem Verbot des kommerziellen Wal¬ 
fangs verzeichneten die Buckelwalpopulationen im Nordpazifik 
mit einer jährlichen Wachstumsrate von 5-7 % ein exponen¬ 
tielles Wachstum. Befreit vom Jagddruck standen den Walen 
genügend Lebensraum und reichlich Nahrung zur Verfügung 
und sie hatten keine Feinde - anscheinend hat also zu diesem 
Zeitpunkt nichts ihr Populationswachstum eingeschränkt. Den¬ 
noch ist die Erholung der Buckelwalpopulationen durch viele 
potenzielle Gefahren bedroht: durch Veränderungen der Um¬ 
weltbedingungen im Meer und damit der Nahrungsressourcen, 
Verfangen in Fischemetzen oder Kollisionen mit Schiffen, Stö¬ 
rungen beim Whale Watching, Abschuss zu wissenschaftlichen 
Zwecken oder Unterwasserlärm. Zudem ist der potenziellen Po¬ 
pulationsgröße der Wale durch intraspezifische Konkurrenz um 
Nahrungsressourcen und Brutgebiete eine gewisse Grenze ge¬ 
setzt. 

Als Nächstes werden Sie erfahren, wie es sich auf das Po¬ 
pulationswachstum auswirkt, wenn begrenzte Ressourcen die 
Zahl der Geburten und Todesfälle in einer Population beein¬ 
flussen. 


Logistisches Wachstum tritt auf, wenn eine 
Population ihre Umweltkapazität erreicht 

Was würde passieren, wenn alle von einer Population produ¬ 
zierten Nachkommen überlebten und sich fortpflanzten? Die 
Aussichten wären alarmierend. Im Jahr 1911 gelangte der En¬ 
tomologe Leland Howard zu folgender Einschätzung: Unter der 
Voraussetzung, dass alle Nachkommen der Großen Stubenflie¬ 
ge (Musca domestica ) überleben, könnte ein Fliegenpaar, das 
am 15. April begänne sich fortzupflanzen, bis zum 10. Sep¬ 
tember desselben Jahres eine Population von 5.598.720.000.000 
(5,6 Billiarden!) adulten Fliegen hervorbringen. Angesichts 
solch erstaunlicher Fortpflanzungskapazitäten ist klar, dass es 
irgendwelche Kräfte geben muss, die das Wachstum von Flie¬ 
genpopulationen (wie auch der Populationen aller anderen Or¬ 
ganismen) einschränken. 

Keine reale Population kann ein exponentielles Wachstum über 
einen längeren Zeitraum aufrechterhalten. Mit zunehmender 
Populationsdichte werden die benötigten Ressourcen - wie 
Nahrung, Nistplätze und Rückzugsräume - immer stärker auf¬ 
gebraucht. Das führt dazu, dass die Geburtenraten sinken und 
die Sterberaten ansteigen. Anfangs, wenn die Population noch 
klein ist, können Populationen rasch an wachsen, mit zunehmen¬ 
der Populationsgröße bewirken die dichteabhängigen Geburten- 
und Sterberaten jedoch, dass r gegen null zurückgeht. Dieses 
Muster des Populationswachstums bezeichnet man als logisti- 
sches Wachstum. Wenn schließlich r = 0 ist, verändert sich 
die Populationsgröße nicht mehr, weil die Zahl der Geburten 







54.2 Das Populationswachstum beschreibt die Veränderungen der Populationsgröße im Laufe der Zeit 


1683 



Abb. 54.8 Modelle des PopulationsWachstums: exponentielles ver¬ 
sus logistisches Wachstum. Bei exponentiellem Wachstum (die rote 
j-förmige Kurve) wächst eine Population viel schneller als bei logis- 
tischem Wachstum (die blaue s-förmige Kurve), welches durch die 
Populationsdichte oder die Umweltkapazität der Population begrenzt 
wird 


die der Sterbefälle ausgleicht. Statt weiterhin exponentiell an¬ 
zuwachsen, verlangsamt sich das Wachstum der Population. Sie 
pendelt sich auf eine gewisse Größe ein, die Umweltkapazität 
(K ; ► Abb. 54.8). K kann man sich vorstellen als die Zahl von 
Individuen, die ein bestimmter Lebensraum für unendlich lan¬ 
ge Zeit aufnehmen und ernähren kann. Übersteigt die Zahl der 
Individuen in der Population K , so wird r negativ, bis die Po¬ 
pulationsgröße wieder K erreicht. Ähnlich verhält es sich, wenn 
die Zahl der Individuen unter K sinkt: Dann wird r positiv, bis 
sich die Populationsgröße wieder bei K einpendelt. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 54.8: Inwiefern unterscheiden sich exponenti¬ 
elles und logistisches Wachstum? 
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Für ein Modell des logistischen Wachstums wird die Gleichung 
für das exponentielle Wachstum durch Hinzufügen des Terms 
(.K — No)/K modifiziert; dieser repräsentiert jenen Anteil der 
Umweltkapazität ( K ), der für ein Populationswachstum zur 
Verfügung steht. Solange die Populationsgröße unterhalb der 
Umweltkapazität liegt (d. h. No < K), wird nur ein Teil der 
verfügbaren Ressourcen aufgebraucht. Je mehr sich die Popu¬ 
lationsgröße jedoch der Umweltkapazität nähert, desto geringer 
wird der Anteil der für neu hinzukommende Individuen verfüg¬ 
baren Ressourcen. Die Gleichung für das logistische Wachstum 


entspricht ganz einfach der exponentiellen Wachstumsrate rNo 
multipliziert mit ( K — No)/K; dadurch erhält man 



Die Population sollte ihr Wachstum ganz einstellen, wenn 
No = K, weil zu diesem Zeitpunkt K — N = 0 ist; damit 
ist ( K — No)/ K = 0 und daher dN/dt = 0, und die Popula¬ 
tionsgröße bleibt konstant. 

Wie Sie bei Gl. 54.5 gesehen haben, kann man Gl. 54.6 inte¬ 
grieren; das ermöglicht es, die Populationsgröße ausgehend von 
einem logistischen Wachstum zu einem späteren Zeitpunkt vor¬ 
herzusagen. Dadurch ergibt sich 


N t = 


K 


(54.7) 


Hierbei ist N t die Populationsgröße zum Zeitpunkt t, No die 
Populationsgröße zum Zeitpunkt 0, e eine Konstante, die Ba¬ 
sis des natürlichen Logarithmus (e = 2,718), r die Pro-Kopf- 
Wachstumsrate, K die Umweltkapazität und t das Zeitintervall 
zwischen Zeitpunkt 0 und Zeitpunkt t. In diesem Fall können 
Sie, sofern Sie die Größe der Ausgangspopulation, die Pro- 
Kopf-Wachstumsrate und die Umweltkapazität der Population 
kennen, mithilfe von Gl. 54.7 unter der Annahme eines lo¬ 
gistischen Wachstums die Populationsgröße zu einem späteren 
Zeitpunkt Vorhersagen. 


Die Faktoren, welche das Populationswachstum 
begrenzen, können dichteabhängig oder 
dichteunabhängig sein 

Wie Sie gerade erfahren haben, kann sich die Dichte einer 
Population erheblich auf das Populationswachstum und damit 
letztendlich auf die Größe einer Population im Laufe der Zeit 
aus wirken. Zu den dichteabhängigen Faktoren gehören bei¬ 
spielsweise: 

■ begrenzte Ressourcen : Wenn eine Population anwächst, 
braucht sie infolge intraspezifischer Konkurrenz ihre Res¬ 
sourcen auf. 

■ Prädatoren (Fressfeinde): Eine hohe Dichte von Beutetieren 
in einem Gebiet kann Räuber anlocken. Infolgedessen erbeu¬ 
ten diese einen höheren Anteil an Beuteindividuen, und die 
Sterberate der Beutepopulation steigt an. 

■ Pathogene und Parasiten : Krankheitserreger und Schmarot¬ 
zer können sich in Populationen mit hoher Dichte leichter 
ausbreiten als in solchen mit weniger Individuen. Das führt 
zu einem Ansteigen der Mortalitätsrate. 

Allerdings, diese Anmerkung ist wichtig, führt eine hohe Dich¬ 
te nicht immer zu einem Rückgang des Populations Wachstums. 
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Manche Populationen wachsen besser bei höherer als bei gerin¬ 
ger Populationsdichte, obschon nur bis zu gewissen Grenzen. 
Dies bezeichnet man als Allee-Effekt (benannt nach dem Öko¬ 
logen Warder Allee, der dieses Phänomen erstmals beschrieb). 
Manchmal überleben Individuen besser in einer Gruppe als 
auf sich alleine gestellt, wie Sie am Beispiel der Feindver¬ 
meidung sStrategien der in Gruppen lebenden Ringeltauben und 
Erdhörnchen gesehen haben (► Abb. 52.19). 

Überdies wirken nicht alle Faktoren, die eine Veränderung 
der Populationsgröße verursachen, auf dichteabhängige Weise. 
Einer extremen Kälteperiode oder einem verheerenden Wir¬ 
belsturm oder anderen Naturkatastrophen kann ungeachtet der 
Populationsdichte eine hohe Zahl von Individuen einer Popu¬ 
lation zum Opfer fallen. Somit sind solche Ereignisse dichte¬ 
unabhängige Faktoren; sie können ein PopulationsWachstum 
unterbinden und verhindern, dass Populationen ihre Umweltka¬ 
pazität erreichen. 


Mit Lebenstafeln lassen sich 
demographische Ereignisse aufzeichnen 

Die bisherigen Ausführungen sind davon ausgegangen, dass 
die Individuen innerhalb einer Population keine unterschied¬ 
lichen Geburten- und Sterberaten aufweisen. Angesichts der 
Erkenntnis, dass sich reale Populationen aus Individuen unter¬ 
schiedlichen Alters, unterschiedlicher Größe und unterschied¬ 
lichen Geschlechts mit jeweils abweichenden Fortpflanzungs¬ 
und Überlebensfähigkeiten zusammensetzen, ist diese Annahme 
ziemlich abwegig. Beispielsweise kann sich ein neugeborener 
Wal oder Mensch nicht gleich fortpflanzen, sondern muss erst 


bis zur Fortpflanzungsfähigkeit heranwachsen. Ähnlich vari¬ 
iert auch die Sterbewahrscheinlichkeit abhängig vom Alter des 
Individuums. Mithilfe von Lebenstafeln (manchmal auch als 
Sterbetafeln bezeichnet) können Ökologen berechnen, wie sich 
demographische Faktoren auf die Wachstumsrate einer Popu¬ 
lation auswirken. Solche Lebenstafeln geben einen Überblick 
darüber, wie sich die Überlebens- und Fortpflanzungsraten mit 
dem Alter, der Größe oder dem Geschlecht der Individuen in 
einer Population verändern. Anhand dieser Übersicht lassen 
sich dann künftige Populationstrends Vorhersagen und Strate¬ 
gien zum Populationsmanagement von kommerziell genutzten 
oder ökologisch bedeutenden Populationen entwickeln. Solche 
Lebenstafeln verwenden auch Anbieter von Lebensversiche¬ 
rungen, um die Höhe von Versicherungspolicen für Personen 
unterschiedlichen Alters festzusetzen. 

Betrachten Sie ein Beispiel für eine Lebenstafel aus der Litera¬ 
tur. ► Tab. 54.1 zeigt eine Kohortenlebenstafel, erstellt anhand 
von Lebensdaten der Seepockenart Baianus glandula von der 
Küste Schottlands. Kohortenlebenstafeln beziehen sich auf 
einen Teil einer größeren Population, nämlich eine Kohorte - 
eine Gruppe von Individuen, die alle im gleichen Zeitraum 
geboren wurden; anhand dieser wird dann die Wachstumsra¬ 
te abgeschätzt. Die beiden linken Spalten der Tabelle zeigen 
für jeweils unterschiedliche Altersstufen (x) die Anzahl der 
im Laufe der Zeit überlebenden Individuen bzw. produzierten 
Nachkommen. Da sich die Zahl der Individuen einer Kohorte 
durch Sterbefälle reduziert, geht in diesem Fall N x von ur¬ 
sprünglich 1 Mio. Seepocken auf nur noch zwei Individuen nach 
acht Jahren zurück. Der Anteil der überlebenden Individuen, 
hier mit dem Begriff Überlebenswahrscheinlichkeit (l x ) be¬ 
zeichnet, lässt sich ganz einfach berechnen, indem man N x 
durch No teilt, also die Zahl der ursprünglich in dieser Ko¬ 
horte geborenen Seepocken (repräsentiert durch das Alter 0). 


Tab. 54.1 Kohortenlebenstafel für die Seepockenart Baianus glandula a 


Für die Berechnung der Pro-Kopf- 
Wachstumsrate (intrinsischen 
Wachstumsrate) r, zählt man zu¬ 
nächst alle Werte für das Produkt 
l x m x zusammen und erhält so die 
Nettofortpflanzungsrate R 0 . 


Alter 

(x) 

Individuenzahl 

(N x ) 

N achkommenzahl 

(Nx Nachkommen) 

Überlebenswahr¬ 
scheinlichkeit ( l x ) 

Fruchtbarkeit 

(m x ) 

Ix m x 

x l x m x 

Ro = l{l x m x ) = ^,21 

V J 

r 's 

Anschließend summiert man alle 

0 

1.000.000 

0 

1 

4600 

0 

0 

Werte für das Produkt x l x m x , und 

1 

62 

285.200 

0,000062 

8700 

0,285 

0,285 

teilt die Summe durch R 0 und er¬ 
hält so die Generationszeit G. 

2 

34 

295.800 

0,000034 

11.600 

0,296 

0,592 

G = l{x l x m x )/R 0 = 3,05 

3 

20 

232.000 

0,000020 

12.700 

0,232 

0,696 

k---’-z 

4 

15 

190.500 

0,000015 

12.700 

0,191 

0,764 


5 

11 

139.700 

0,000011 

12.700 

0,140 

0,700 

/ \ 

Schließlich teilt man den natür¬ 

6 

6 

76.200 

0,000006 

12.700 

0,076 

0,456 

lichen Logarithmus von R 0 durch 

7 

2 

25.400 

0,000002 

12.700 

0,025 

0,175 

G und erhält so die Pro-Kopf- 
Wachstumsrate r. 

8 

2 

25.400 

0,000002 

12.700 

0,025 

0,200 

r = (lnf? 0 )/G = 0,08 

v J 


a Der Lebenszyklus von Seepocken verläuft wie folgt: Die Larven werden ins freie Wasser entlassen, wo sie Nahrung aufnehmen und eine Reihe von 
planktonischen Larvalstadien durchlaufen. Irgendwann lassen sie sich dann auf Felsen nieder und machen eine Metamorphose zur juvenilen Seepocke 
durch. Diese wächst schließlich zu einem fortpflanzungsfähigen, adulten Tier heran. 
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Zusätzlich können Sie die Fekundität oder Fruchtbarkeit 
(jn x ) berechnen, also die mittlere Zahl an Nachkommen, die 
jeweils von jeder überlebenden adulten Seepocke jeder Alters¬ 
klasse produziert wird; dazu teilt man die Gesamtzahl der Nach¬ 
kommen (N x Nachkommen) durch die Zahl der Individuen (N x ), die 
diese Nachkommen hervorbringen. Durch Multiplikation der 
Überlebenswahrscheinlichkeit (/ x ) mit der Fruchtbarkeit ( m x ) 
erhält man die Zahl der Nachkommen, die von Individuen 
einer bestimmten Altersklasse der Population produziert wer¬ 
den. Die Summe dieser Werte für alle Altersklassen ergibt die 
Nettofortpflanzungsrate (Ro)', diese entspricht ganz einfach 
der durchschnittlichen Zahl der pro Individuum einer Kohorte 
produzierten Nachkommen unter Berücksichtigung der Überle¬ 
benswahrscheinlichkeit: 

Ro = £(/,in,) (54.8) 

Sofern Rq größer ist als 1,0, kommt es in jeder Generation zu 
einem Nettozuwachs an produzierten Nachkommen. Vorausge¬ 
setzt, die Geburten- und Sterberaten verändern sich im Laufe der 
Zeit nicht, sollte die Population damit exponentiell anwachsen. 
Ist Ro hingegen kleiner als 1,0 und die sterbenden Individuen 
werden nicht durch neue ersetzt, geht die Population zurück, bis 
sie letztlich ganz ausstirbt. Ist Ro gleich 1,0, so gleichen sich 
Geburten und Sterbefälle aus, und die Populationsgröße verän¬ 
dert sich nicht. 

Anhand von Rq lässt sich die Pro-Kopf-Wachstumsrate r einer 
Kohorte berechnen, indem man Rq skaliert und dadurch die Ge¬ 
nerationszeit der Kohorte berücksichtigt. Die Generationszeit 
G entspricht dem durchschnittlichen Alter der Eltern aller in¬ 
nerhalb der Kohorte produzierten Nachkommen (zur Gleichung 
► Tab. 54.1). Zur Berechnung von r teilt man den natürlichen 
Logarithmus (ln) von Ro durch G : 

r = (ln Ro)/ G (54.9) 

Kohortenlebenstafeln verfolgen Individuen von der Geburt bis 
zum Tod in Abhängigkeit vom Kalenderjahr oder dem Lebens¬ 
stadium (bei Insekten z. B. Eier, Larven, Puppen und Imagines). 
Das erweist sich als relativ einfach, wenn man die Organis¬ 
men unproblematisch verfolgen kann - etwa wenn es sich um 


kurzlebige, sessile Organismen handelt wie im Beispiel der See¬ 
pocken. Für Organismen, die sich schwerer verfolgen lassen, 
kann man eine statische Lebenstafel erstehen; dazu werden 
nur zu einem einzelnen Zeitpunkt Stichproben einer Population 
genommen. Hierbei ermittelt man die Individuenzahl und ihre 
Fortpflanzung in verschiedenen Altersklassen zu einem einzi¬ 
gen Zeitpunkt und verwendet die erhaltenen Daten dann auf 
ähnliche Weise wie in jene in ► Tab. 54.1 zur Berechnung der 
Nettofortpflanzungsrate und der Pro-Kopf-Wachstumsrate der 
Population. 

Die Erstehung von Lebenstafeln ermöglicht Ökologen, für 
eine enorme Vielfalt von Organismen gemeinsame Muster der 
Lebenszyklen zu ermitteln, die gebräuchliche Lösungen für 
ökologische Herausforderungen widerspiegeln. So kann man 
einer Lebenstafel beispielsweise die Zahl der Individuen ent¬ 
nehmen, die jedes der Lebensstadien überleben (die Überle¬ 
benswahrscheinlichkeit, / x ), und diese Daten in Form einer 
Überlebenskurve grafisch darstellen. Im typischen Fall wird 
eine Überlebenskurve für eine hypothetische Kohorte aus ge¬ 
wöhnlich 1000 Individuen erstellt; dazu trägt man entlang einer 
logarithmischen Skala die Zahl der Individuen auf, die erwar¬ 
tungsgemäß bis zum Erreichen der jeweiligen Alterskategorie 
überleben werden. 

In der Regel lassen sich drei grundlegende Formen von Überle¬ 
benskurven unterscheiden: 

■ Arten mit einer Typ-I-Überlebenskurve zeichnen sich als 
Adulte insgesamt durch eine hohe Überlebenswahrschein¬ 
lichkeit aus, gegen Ende des Lebens geht die Kurve je¬ 
doch stark zurück (die Kurve hat eine konkave Form; 
► Abb. 54.9a). Arten mit dieser Form von Überlebenskur¬ 
ve (Elefanten, Wale und viele andere Großsäuger) weisen 
typischerweise eine niedrige Fortpflanzungsrate auf, bieten 
ihren Nachkommen aber elterliche Fürsorge, wodurch sich 
das Sterberisiko in den frühen Entwicklungsstadien verrin- 
gert. 

■ Arten mit einer Typ-II-Überlebenskurve sind in jedem 
Lebensalter einem konstanten Sterberisiko ausgesetzt (die 
Kurve verläuft linear; ► Abb. 54.9b). Dieses Muster zeigen 
viele Vögel, Fische und Pflanzen. 


Abb. 54.9 Überlebenskurven. Ökologen 
unterscheiden drei generelle Typen von Über¬ 
lebenskurven. Beachten Sie: Die Zahl der 
überlebenden Individuen ist auf einer logarith¬ 
mischen Skala aufgetragen. Im Folgenden sind 
drei Arten gezeigt, die reale Beispiele für die drei 
Formen von Lebenszyklen sind 
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Frage zu ► Abb. 54.9: Welchen Typ von Überlebenskurve re¬ 
präsentiert der Mensch? 

Activity 54.4 Age Structure and Survivorship Simulation 

www.Lifel le.com/ac54.4 

Überlebenskurven für Arten helfen uns einzuordnen, wie sich 
die Sterblichkeit in Populationen im Laufe der Zeit bemerkbar 
macht. Bei vielen Arten liegt das Überlebensmuster aber irgend¬ 
wo zwischen diesen Extremen. So zeigen manche Organismen 
beispielsweise eine treppenstufenartig verlaufende Kurve: mit 
Phasen erhöhter Sterblichkeit in Lebensabschnitten, in denen sie 
besonders gefährdet sind, gefolgt von Phasen mit relativ gerin¬ 
ger Mortalität. 


1000 


100 - 


10 - 


v 


N 


Singdrosseln haben in jedem 
Alter ungefähr die gleichen 
Überlebenschancen. 


Nt 



\ 


NJ 



Von einer Million See¬ 
pocken {Baianus 
glandulä) überleben 
nur 62 ihr erstes 
Lebensjahr (►Tab. 54.1). 



3 4 5 

Alter (Jahre) 


Abb. 54.9 (Fortsetzung) 


■ Arten mit einer Typ-III-Überlebenskurve sind durch eine 
geringe Überlebenswahrscheinlichkeit in frühen Lebenssta¬ 
dien gekennzeichnet; nach Erreichen der Geschlechtsreife 
steigt die Überlebenswahrscheinlichkeit (der Kurvenverlauf 
ist konvex; ►Abb. 54.9c). Arten mit einem solchen Kur¬ 
venverlauf (die meisten Insekten, marine Wirbellose wie die 
Seepocken von ►Tab. 54.1 und einjährige Pflanzen) pro¬ 
duzieren zumeist große Mengen an Nachkommen, bieten 
diesen aber wenig oder gar keine Brutfürsorge. 


54.2 Wiederholung 

Das Populationswachstum verzeichnet Veränderungen 
der Größe einer Population im Laufe der Zeit, die sich in 
der Zahl der Geburten, Sterbefälle, Zu- und Abwanderun¬ 
gen von Individuen zeigen. Ein exponentielles Wachstum 
erfolgt, wenn die Pro-Kopf-Wachstumsrate r über die Zeit 
konstant bleibt. Zu einem logistischen Wachstum kommt 
es in einer Umgebung mit begrenzten Ressourcen, in der 
die Population ihre Umweltkapazität K erreicht. Fak¬ 
toren, welche das Wachstum von Populationen begren¬ 
zen, können dichteabhängig sein (z. B. Konkurrenz um 
Nahrung oder Raum) oder auch dichteunabhängig (z. B. 
physikalische Umweltbedingungen). Lebenstafeln geben 
einen Überblick darüber, wie Überlebenswahrscheinlich¬ 
keit und Fruchtbarkeit mit dem Alter, der Größe oder dem 
Geschlecht der Individuen in einer Population variieren; 
daraus lassen sich Vorhersagen treffen, wie sich diese de¬ 
mographischen Ereignisse auf das PopulationsWachstum 
aus wirken. 


Lernziele 

Sie sollten ... 

■ eine Gleichung für die Populationsgröße zum Zeit¬ 
punkt t erstellen und die einzelnen Terme der Glei¬ 
chung erläutern können. 

■ die Unterschiede zwischen dichteabhängigen und 
dichteunabhängigen Faktoren des Populationswachs¬ 
tums aufzeigen und jeweils Beispiele dafür nennen 
können. 

■ eine Lebenstafel interpretieren und anhand dieser er¬ 
klären und berechnen können, welche Arten von In¬ 
formationen diese über eine Population liefert. 


_ 7 _ 

1. Erstellen Sie eine Gleichung, die beschreibt, wie sich Gebur¬ 
ten, Sterbefälle, Zu- und Abwanderungen von Individuen auf 
die Größe einer Population auswirken. Definieren Sie jede der 
Variablen. 
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Tab. 54.2 

Kohortenlebenstafel zu Aufgabe 2 




Jahr 

Alter 

Zahl der Vogelweibchen 

Zahl der weiblichen Nach¬ 

Überlebenswahrschein¬ 

Fruchtbarkeit 


(*) 

(N x ) 

kommen ( N x Nachkommen) 

lichkeit (l x ) 

(m x ) 

2012 

0 

100 

0 



2013 

1 

50 

75 



2014 

2 

40 

80 



2015 

3 

30 

60 




2. Angenommen, Sie sollten eine Prognose erstellen, wie groß 
die Population einer bedrohten Vogelart im Jahr 2035 sein 
wird. 

a. Vervollständigen Sie die Kohortenlebenstafel (►Tab. 54.2), 
und berechnen Sie für diese Kohorte Ro , G und r. 

b. Berechnen Sie die potenzielle Populationsgröße N t dieser 
Kohorte im Jahr 2035 unter Annahme eines exponentiellen 
PopulationsWachstums und No = 120. 

c. Um die Berechnungen realistischer zu gestalten, nehmen 
Sie an, K (die Umweltkapazität) für diese Kohorte läge bei 
300. Wie groß wird die Population im Jahr 2035 sein, wenn 
man von einem logistischen Wachstum ausgeht? 

3. Erstellen Sie eine Grafik für die Zahl der überlebenden Vögel 
jedes Alters für die Kohorte von Aufgabe 2. Welchen Typ von 
Überlebenskurve erhält man für diese Kohorte? 

4. Beschreiben Sie einige dichteabhängige und -unabhängige 
Faktoren, die das Populations wachstum der Vogelkohorte von 
Aufgabe 2 steuern könnten. 


Lebenstafeln spiegeln wider, wie Organismen ihre Zeit und 
Energie auf Wachstum, lebenserhaltende Funktionen und Fort¬ 
pflanzung aufteilen. Vergleiche zwischen Individuen, Popula¬ 
tionen und Arten offenbaren verschiedene Verteilungsmuster, 
die es den Organismen ermöglichen, mit unterschiedlichen Her¬ 
ausforderungen ihrer Umwelt zurechtzukommen. Im Folgenden 
werden Sie erfahren, wie Lebenszyklusmerkmale und die von 
Tieren angewendeten Lebensstrategien entstehen. 

54.3 Das lebenslange Muster 

von Wachstum, Fortpflanzung 
und Überleben bestimmt 
den Lebenszyklus 

Als Menschen ist uns bewusst, dass es große individuelle Un¬ 
terschiede darin gibt, wann die Geschlechtsreife eintritt, wann 
und wie viele Kinder ein Individuum hat und wann es stirbt. 
Dieses lebenslange Muster von Wachstum, Fortpflanzung und 
Überleben bestimmt den Lebenszyklus eines Individuums. Zu¬ 
sätzlich zu den Abweichungen, die sich in den Lebenszyklen auf 
Individuenebene zeigen, verfügen alle Mitglieder einer Art über 
eine gemeinsame Lebenszyklusstrategie, die dazu beiträgt, den 
durchschnittlichen zeitlichen Verlauf und die Natur wichtiger 
Ereignisse im Lebenszyklus festzulegen (►Abb. 54.10). Le¬ 
benszyklusstrategien entscheiden darüber, auf welche Weise 
Arten auf der Basis von genetischen Anlagen und Umwelt¬ 
faktoren die ihnen zur Verfügung stehenden Ressourcen auf 


Wachstum, Fortpflanzung und Überlebensfähigkeit aufteilen, 
um einen möglichst optimalen Kompromiss zugunsten ihrer 
biologischen Fitness zu erzielen. Im Falle des heutigen Men¬ 
schen liegt das Durchschnittsalter beim Eintritt in die Pubertät 
bei elf Jahren, eine Frau bekommt pro Schwangerschaft meist 
nur ein Kind (weltweit ist jede 40. Geburt eine Mehrlingsge¬ 
burt), und die durchschnittliche Lebensspanne weltweit beträgt 
derzeit 70 Jahre beim Mann und 74 Jahre bei der Frau. Die¬ 
se statistischen Lebenszyklusdaten sind das Produkt von Ein¬ 
schränkungen durch die Genetik und die Umwelt, denen der 
Mensch im 21. Jahrhundert unterliegt. Sie täuschen jedoch über 
die Tatsache hinweg, dass sich die Merkmale des menschlichen 
Lebenszyklus seit historischer Zeit erheblich verändert haben 
und in den verschiedenen Bevölkerungen auf der Erde sehr un¬ 
terschiedlich sind. Die Muster von Lebenszyklen unterscheiden 
sich somit nicht nur innerhalb und zwischen Arten, sondern 
auch auf der Zeitskala, wie Sie noch sehen werden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Lebenszyklusstrategien entstehen innerhalb und zwischen Arten 
infolge ihrer genetischen Anlagen und Gegebenheiten ihrer Um¬ 
welt. Sie bedeuten immer einen Kompromiss. 

■ Die Lebenszyklusstrategien variieren zwischen einer Optimie¬ 
rung des Populationswachstums (r-Strategen) und einer Opti¬ 
mierung des Lebens an der Kapazitätsgrenze (/(-Strategen). 


Lebenszyklusstrategien können auf der Ebene 
von Arten und Populationen variieren 

Verschiedene Arten, selbst wenn sie taxonomisch nahe mit¬ 
einander verwandt sind, können infolge von unterschiedlichen 
Umwelten stark voneinander abweichende Lebenszyklusstrate¬ 
gien aufweisen. So kommen beispielsweise am Mount Kenya 
zwei ungewöhnliche Pflanzenarten der Gattung Lobelia in un¬ 
terschiedlichen Habitaten vor (►Abb. 54.11). Die eine Art, 
Lobelia telekii, wächst an trockenen, felsigen Berghängen. Sie 
pflanzt sich nur ein einziges Mal fort (eine als Semelparitie 
bezeichnete Strategie), bringt dabei eine riesige Zahl kleiner Sa¬ 
men hervor und hat eine kurze Lebens spanne. In den feuchten 
Talniederungen wächst die andere Spezies, Lobelia keniensis. 
Diese pflanzt sich mehr als einmal vor (eine als Iteroparitie 
bezeichnete Strategie), bildet pro Fortpflanzungsereignis weni¬ 
ger, aber größere Samen und ist langlebiger. Semelparitie ist 
typisch für Organismen, deren Sterbewahrscheinlichkeit auch 
dann noch hoch bleibt, wenn sie das Erwachsenenalter erreicht 
haben; man beobachtet sie bei einigen Fischen, vielen Insekten 
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der Frosch? 


das 


Wie schnell erfolgt 
> Wachstum? 




Wie viele Nach¬ 
kommen welcher 
Größe werden 
produziert? 


Wie schnell 

Wann erfolgt verlaufen Wachs 
die Metamor- tum und 
hose? lung? 


Wie oft pflanzt 
sich ein Indivi- 


Abb. 54.10 Eine Lebenszyklusstrategie. Der zeitliche Ablauf und die Natur der Ereignisse im Lebenszyklus eines Organismus formen den 
Lebenszyklus als Gesamtes. Die Lebenszyklusstrategie dieser Lroschart veranschaulicht, inwiefern sich Umweltfaktoren und genetische Laktoren 
auf die Strategie auswirken, einen möglichst optimalen Kompromiss der konkurrierenden Bedürfnisse Wachstum, Lortpflanzung und Überlebens¬ 
fähigkeit zu erreichen 


und bei allen einjährigen Pflanzen. Iteroparitie ist hingegen ty¬ 
pisch für Organismen mit langer Lebensspanne. Beispielsweise 
herrschen in den Nestern sozialer Insektenarten wie Honigbie¬ 
nen und Ameisen bemerkenswert stabile Umweltbedingungen, 
daher ist bei diesen Arten Iteroparitie die Regel. Manche Köni¬ 
ginnen können zehn Jahre und älter werden und sich während 
ihres gesamten Lebens als Imagines fortpflanzen. 

Lebenszyklusstrategien können jedoch auch innerhalb von Ar¬ 
ten auf Populationsebene voneinander ab weichen. Beispielswei¬ 
se leben einige Populationen von Guppys (.Poecilia reticulata ) in 
Trinidad in Bächen, in denen sie von größeren Fischen attackiert 
und gefressen werden (► Abb. 54.12). In einigen Bächen gibt 
es jedoch Wasserfälle, welche die Raubfische nicht überwin¬ 
den können. Die in den raubfischfreien Bereichen stromaufwärts 
von diesen Wasserfällen lebenden Guppys weisen eine geringe¬ 
re Sterberate auf als Guppys, die stromabwärts der Fälle leben. 
David Reznick und seine Mitarbeiter wollten herausfinden, ob 
sich das Risiko, von einem Raubfisch gefressen zu werden, auf 
die Lebenszyklus Strategie dieser Guppys auswirkt. Dazu fingen 
sie jeweils einige Guppys von Stellen mit hohem und niedri¬ 
gem Feinddruck (Prädationsdruck) und zogen diese im Labor 
auf. Aus jeder Gruppe erhielten einige der Guppys reichlich 
Nahrung, andere nur begrenzt; das sollte die unterschiedliche 
Situation simulieren, wie sie die Fische in ihren Heimatbächen 
vorfinden. Im Labor, wo keine Feinde vorhanden waren, erreich¬ 
ten die Guppys von den Stellen mit hohem Feinddruck früher die 
Geschlechtsreife, pflanzten sich häufiger fort und produzierten 
dabei jeweils mehr Nachkommen als Guppys von den Stellen 
mit geringem Druck durch Räuber, ganz gleich, wie viel Futter 
sie erhielten. Daraus folgerten die Forscher, dass durch Feind¬ 
druck bei den unterhalb der Wasserfälle lebenden Guppys eine 
erbliche Selektion für eine frühe und häufige Fortpflanzung er¬ 
folgte. 


a Lobelia telekii b Lobelia keniensis 



Abb. 54.11 Verwandte Arten mit extrem unterschiedlichen Le¬ 
benszyklusstrategien. Am Mount Kenya in Ostafrika wächst Lobelia 
telekii (a) an den trockenen, felsigen Berghängen und pflanzt sich dort 
während ihrer kurzen Lebensspanne nur ein einziges Mal fort (Semelpa- 
ritie). Dabei produziert sie viele Samen. In den feuchten Talniederungen 
wächst Lobelia keniensis (b). Sie ist langlebiger, pflanzt sich mehrfach 
fort (Iteroparitie) und bildet dabei jeweils weniger, aber größere Samen 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 54.12: Sind die Lebenszyklus Strategien der bei¬ 
den Guppypopulationen von den Bachbereichen mit hohem und 
niedrigem Feinddruck wahrscheinlich genetisch determiniert? 
Und wenn ja, warum? 
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Abb. 54.12 Feinddruck wirkt sich auf die Lebenszyklusstrategie 
von Guppys aus. Populationen von Guppys (Poecilia reticulatä), die in 
Trinidad an Stellen in Bächen unterhalb von Wasserfällen einem hohen 
Feinddruck ausgesetzt waren, pflanzten sich früher und häufiger fort 
und brachten pro Fortpflanzungsereignis mehr Nachkommen hervor als 
Guppys von Stellen mit niedrigem Feinddruck oberhalb der Wasserfäl¬ 
le - und zwar unabhängig davon, wie viele Ressourcen den Guppys zur 
Verfügung standen 


Das vielleicht am besten untersuchte Beispiel dafür, wie Le¬ 
benszyklusmerkmale nicht nur auf Populationsebene, sondern 
auch auf Ebene der Individuen variieren können, bildet die Le¬ 
bensspanne des Menschen. Weltweit gibt es große Unterschiede 
in der menschlichen Lebensspanne, und auch zwischen den 
Geschlechtern (►Abb. 54.13). In Japan werden die Menschen 
aktuell (2018) im Schnitt 85 Jahre alt, in einigen afrikani¬ 
schen Staaten (z. B. Sierra Leone und die Zentralafrikanische 
Republik), wo HlV-Infektionen, Hunger und Kriege herrschen, 
hingegen nur 50 Jahre. In den Vereinigten Staaten liegt die 
durchschnittliche Lebenserwartung bei 79 Jahren, wobei Frauen 
im Schnitt fünf Jahre älter werden als Männer. In Deutschland 
liegt sie bei 78 Jahren für jetzt neugeborene Jungen und bei 
83 Jahren für jetzt neugeborene Mädchen, im Schnitt also bei 
81 Jahren. Forschungsergebnissen zufolge tragen zu der gerin¬ 
geren Lebenserwartung bei Männern unter anderem Faktoren 
wie höhere Raten von Selbstmorden, Unfällen sowie Infektions¬ 
krankheiten bei. 

Die beim Menschen beobachtete große Variabilität in der Le¬ 
benserwartung lässt sich größtenteils auf Umweltfaktoren zu¬ 
rückführen. Hätten wir im Bronzezeitalter gelebt, hätte unsere 



Abb. 54.13 Die Lebenserwartung des Menschen in verschiedenen 
Teilen der Welt. Vergleich der Lebenserwartung von Jungen und Mäd¬ 
chen bei der Geburt für verschiedene Länder im Jahr 2013. Die durch¬ 
gezogene schwarze Linie entspricht der gemittelten Lebenserwartung 
bei Frauen und Männern. Die Größe der Kreise ist linear proportional 
zur Bevölkerung des Landes. Die Quelle der Grafik (CIA World Fact- 
book 2013) hat die damaligen Krisen mit berücksichtigt, sodass zum 
Beispiel in Afghanistan und vor allem in Angola die Lebenserwartung 
viel niedriger als in heutigen Statistiken angesetzt wurde; sie lag im Jahr 
2018 in Afghanistan bei 60 und in Angola bei 52 Jahren. Die Zahlen für 
Deutschland entsprechen hier denen von Norwegen. (Die angegebenen 
Lebenserwartungen gelten für die Neugeborenen im betreffenden Jahr) 

Lebenserwartung 28 Jahre betragen; nicht viel besser war es 
im frühen 19. Jahrhundert mit etwa 35 Jahren. Die gestiegene 
Lebenserwartung lässt sich überwiegend durch die verringer¬ 
te Kindersterblichkeit erklären. Seit Ende der 1950er-Jahre ist 
aber auch die Sterblichkeit bei den über 80-Jährigen jährlich um 
1,5 % zurückgegangen. Die zunehmende Lebenserwartung, der 
wir uns heute erfreuen, resultiert vornehmlich aus Fortschrit¬ 
ten im Gesundheitswesen und in der Ernährung. Das wirft die 
Frage auf: Ist der Lebenserwartung des Menschen eine Grenze 
gesetzt? Bei einer Studie, für die Daten zur menschlichen Le¬ 
bensspanne im Laufe der Zeit aufgetragen wurden, ergab sich 
eine erstaunlich lineare Beziehung, die keine Anzeichen von 
Abschwächung zeigt (► Abb. 54. 14). Im Gegenteil: Die Lebens¬ 
spanne hat in den letzten 150 Jahren pro Jahrzehnt um 2,5 Jahre 
zugenommen. 

Das hat zu Vorhersagen geführt, dass es sich bei der Le¬ 
benserwartung des Menschen um ein ausgesprochen flexibles 
Lebenszyklusmerkmal handelt, die durchschnittliche Lebenser¬ 
wartung in 60 Jahren bei annähernd 100 Jahren liegen und sich 
dieser Trend weiter fortsetzen wird. Nach anderen Prognosen 
sieht es nicht ganz so rosig aus. Schon in der Steinzeit sind ein¬ 
zelne Menschen über 80 Jahre alt geworden, doch hat statistisch 
ein viel geringerer Prozentsatz der Bevölkerung als heute dieses 
hohe Alter erreicht. Ein gutes Sozialleben, eine ausgewogene 
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ab. Daher erscheint es sinnvoll, dass Gene für ein bestmög¬ 
liches Wachstum, eine bestmögliche Fortpflanzung und eine 
möglichst hohe Überlebenswahrscheinlichkeit von der natür¬ 
lichen Selektion begünstigt werden und zu einer optimalen 
Lebenszyklusstrategie für diese Art oder Population führen. Es 
gibt jedoch Einschränkungen, die eine Optimierung der ein¬ 
zelnen Elemente und auch der gesamten Lebenszyklusstrategie 
verhindern. Diese Einschränkungen aus genetischen, strukturel¬ 
len, physiologischen oder ökologischen Gründen resultieren in 
Kompromissen, sogenannten trade-offs , die bei der Evolution 
von Merkmalen eingegangen werden müssen. 


Querverweis 

Zu solchen Einschränkungen, die eine Optimierung ver¬ 
hindern, gehören beispielsweise die verfügbare genetische 
Variabilität, konstruktive Zwänge des Körperbaus, physio¬ 
logische Grenzen oder auch Einflüsse der abiotischen und 
biotischen Umwelt (► Abschn. 20.6). 


2 . 
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Abb. 54.14 Die Lebenserwartung des Menschen in der Vergangen¬ 
heit, Gegenwart und Zukunft. Die Lebenserwartung von Frauen nach 
Daten von 1840 bis 2000. Der lineare Trend der Lebenserwartung wird 
durch die durchgezogene schwarze Linie dargestellt, der hochgerech¬ 
nete zukünftige Trend durch die graue gestrichelte Linie. Diesem Trend 
zufolge könnte die durchschnittliche Lebenserwartung von Frauen im 
Jahr 2040 bei 95 Jahren liegen. (Die angegebenen Lebenserwartungen 
gelten immer für die Neugeborenen im betreffenden Jahr) 

Arbeit, eine optimale Ernährung, ein moderates sportliches Trai¬ 
ning und das moderne Gesundheitswesen ermöglichen es heute 
prozentual viel mehr Menschen, ein biblisches Alter zu errei¬ 
chen. Doch sind wir jetzt schon in vielen Ländern an dem Punkt 
angelangt, an dem unsere Gene diesem Trend allmählich einen 
Riegel vorschieben. Erst wenn wir die molekularen Grundla¬ 
gen des Alterungsprozesses wirklich verstehen, könnten sich 
Möglichkeiten eröffnen, unsere biologische Lebensspanne noch 
weiter auszudehnen. 

_ ?_ 

Frage zu ►Abb. 54.14: Vergleichen Sie die Unterschiede in 
der Lebenserwartung von Frauen der Jahrgänge von 1840 bis 
1940 mit der von Frauen der Jahrgänge von 1940 bis 2040. Ist 
mit einer Zunahme der Änderungsrate der Lebenserwartung zu 
rechnen? 


Lebenszyklusstrategien entstehen aufgrund 
von Einschränkungen des Wachstums, 
der Fortpflanzung und der 
Überlebenswahrscheinlichkeit 

Die biologische Fitness einer Population oder Art, das soll¬ 
te inzwischen deutlich geworden sein, hängt in hohem Maße 
von ihrer Lebenszyklus Strategie in Bezug auf ihre Umwelt 


Die Kompromisse betreffen die Aufteilung von Ressourcen auf 
Merkmale wie Wachstum oder Fortpflanzung oder auf die Zahl 
beziehungsweise Größe der Nachkommen. Wenn Energie für 
eines der Lebenszyklusmerkmale aufgewendet wird, steht die¬ 
se Energie für die anderen Merkmale nicht zur Verfügung. So 
ist beispielsweise das Wachstum von Douglasien (.Pseudotsuga 
menziesii), gemessen anhand der Größe der Jahresringe, nega¬ 
tiv korreliert mit der Zapfenproduktion. Je mehr Zapfen ein 
Baum produziert, desto schmaler fallen die Jahresringe aus. Das 
spiegelt wider, dass die in die Fortpflanzung gesteckte Energie 
nicht für das Wachstum verwendet werden kann. Ein weiterer 
trade-off kann ebenfalls nachdrückliche Konsequenzen für das 
Populationswachstum haben - der Kompromiss zwischen Über¬ 
leben und Fortpflanzung. Ein Beispiel hierfür liefern Kraken wie 
der Oktopus (Octopus vulgaris)-. Diese Tiere werden nur weni¬ 
ge Jahre alt und die Weibchen sterben meist, nachdem sie in 
Tausende von Nachkommen erhebliche elterliche Fürsorge in¬ 
vestiert haben. 

Wie Sie gesehen haben, resultieren die Variationen von Le¬ 
benszyklusmerkmalen offenbar überwiegend aus evolutionären 
Reaktionen auf eine variable Umwelt. Im Allgemeinen sind un¬ 
wägbare Umwelten mit stärkeren Investitionen in eine schnelle 
Fortpflanzung, mit kürzeren Lebens spannen und entsprechend 
hohen Pro-Kopf-Wachstumsraten assoziiert. Umgekehrt gehen 
vorhersehbare Umwelten, in denen die Organismen um quali¬ 
tativ hochwertige Ressourcen konkurrieren müssen, mit einer 
geringeren Fruchtbarkeit, einer höheren Lebensdauer und einer 
entsprechend niedrigeren Pro-Kopf-Wachstumsrate einher. Ar¬ 
ten, deren Lebenszyklus Strategien eine hohe Populationswachs¬ 
tumsrate (Pro-Kopf-Wachstumsrate r) ermöglichen, bezeichnet 
man als r -Strategen. Bei Spezies, deren Lebenszyklusstra¬ 
tegien eine Existenz an oder nahe der Umweltkapazität ( K ) 
ermöglichen, spricht man von K-Strategen (►Abb. 54.15). 
Dabei sollten Sie jedoch beachten, dass es sich bei diesen Ka¬ 
tegorien um Extreme handelt; die meisten Arten lassen sich 
auf einem Kontinuum zwischen diesen beiden Strategien ein- 
ordnen. 




























54.3 Das lebenslange Muster von Wachstum, Fortpflanzung und Überleben bestimmt den Lebenszyklus 


1691 


1 Kategorie 

r- Strategen 

K- Strategen 

Habitat 

tolerieren nicht vorhersehbare 

Bedingungen durch Nutzung 
vielfältiger Ressourcen 

leben in vorhersehbaren Umgebungen, 
konkurrieren aber um qualitativ 
hochwertige Ressourcen 

Fortpflanzungsstrategie 

pflanzen sich in der Regel nur ein einziges 
Mal fort (Semelparitie); investieren stärker in 
die Anzahl als in die Qualität und entlassen 
daher eine große Zahl wenig entwickelter 
Nachkommen 

pflanzen sich mehrfach fort (Iteroparitie); 
investieren stärker in die Qualität als in 
die Anzahl und entlassen daher eine 
geringere Anzahl weit entwickelter 
Nachkommen 

Überlebenswahr¬ 

scheinlichkeit 

kurze Lebensspanne, dichteunabhängige 
Sterberate, im typischen Fall eine 
Typ-II-Überlebenskurve (► Abb. 54.9c) 

lange Lebensspanne, dichteabhängige 
Sterberate, im typischen Fall eine Typ-I- 
oder Typ-II-Überlebenskurve (► Abb. 
54.9a, b) 

Populationswachstum 

einer Phase exponentiellen Wachstums (r) 
folgen periodisch oder saisonal 
Populationsrückgänge 

langsam ansteigendes Populations¬ 
wachstum, das sich an oder nahe der 
Umweltkapazität (K) stabilisiert 

Beispiele 

W 

4MT** 


Abb. 54.15 Zwei extreme Lebenszyklusstrategien. Arten, deren Lebenszyklus darauf ausgerichtet ist, die größtmögliche Populationswachs¬ 
tumsrate zu erreichen, bezeichnet man als r -Strategen. Bei ^-Strategen hingegen ist die Populationsdynamik durch die Umweltkapazität begrenzt. 
Die Lebenszyklen der meisten Spezies liegen jedoch irgendwo im Bereich des kontinuierlichen Übergangs zwischen diesen beiden extremen Stra¬ 
tegien 


Das Leben von r -Strategen birgt viele Ungewissheiten. Die In¬ 
dividuen pflanzen sich meist nur ein einziges Mal fort und 
bringen dabei eine hohe Zahl von Nachkommen hervor, die er¬ 
wartungsgemäß größtenteils bereits in einem frühen Stadium 
ihres Lebens sterben (d. h. eine Typ-III-Überlebenskurve ha¬ 
ben; ► Abb. 54.9c). Sie können im Allgemeinen eine Vielzahl 
unterschiedlicher Ressourcen nutzen und tolerieren eine gro¬ 
ße Bandbreite an Umweltbedingungen. ^-Strategen dagegen 
sind an vorhersehbare Umweltbedingungen angepasst, zeich¬ 
nen sich durch Langlebigkeit aus und pflanzen sich mehrere 
Male fort; ihre kleinere Zahl von Nachkommen überlebt mit 
hoher Wahrscheinlichkeit bis ins Erwachsenenalter (d. h., sie ha¬ 
ben eine Typ-I oder Typ-II-Überlebenskurve; ► Abb. 54.9a,b). 
^-Strategen erweisen sich zumeist als gute Konkurrenten um 
Ressourcen, bisweilen sind aber Kompromisse bei der Fort¬ 
pflanzung die Folge. 

Dass hinsichtlich der Lebenszyklen trade-offs evolvieren kön¬ 
nen, legen genetische Zusammenhänge zwischen bestimmten 
Ausstattungen an Lebenszyklusmerkmalen nahe. Solche ge¬ 
netischen Korrelationen lassen entweder auf eine gleichzei¬ 
tige Evolution von zwei oder mehr Lebenszyklusmerkmalen 
schließen oder auf eine Kopplung der Gene, die diese Merk¬ 
male codieren. So korreliert beispielsweise bei verschiedenen 
Stämmen der Taufliege Drosophila melanogaster eine hohe 
Pro-Kopf-Wachstumsrate mit der Fähigkeit, sich bei Mangel¬ 
ernährung fortzupflanzen, und ebenso mit der Fähigkeit, im 
Labor auf unterschiedlichen Kulturmedien zu gedeihen - bei¬ 
de Merkmale stehen in Einklang mit der r -Strategie, ein weites 
Spektrum von Ressourcen und Umweltbedingungen zu tole- 


Querverweis 

Gekoppelte Gene werden gemeinsam vererbt. Zu ei¬ 
ner Kopplung von Genen kann es kommen, wenn diese 
auf demselben Chromosomen lokalisiert sind (► Abschn. 
12.4). 


54.3 Wiederholung 

Der Lebenszyklus eines Organismus ist gekennzeichnet 
durch das charakteristische Muster von Wachstum, Fort¬ 
pflanzung und Überlebenswahrscheinlichkeit im Laufe 
seines Lebens. Ahe Arten zeigen einen für sie typischen 
Lebenszyklus. Dieser entsteht dadurch, dass seine Merk¬ 
male genetischen Einschränkungen, körperlichen Zwän¬ 
gen und Einschränkungen durch die Umwelt unterliegen. 
Extreme Lebenszyklusstrategien haben einerseits Arten 
mit hoher Populationswachstumsrate (r-Strategen), und 
andererseits Arten, deren Populationsgröße sich bei oder 
nahe der Umweltkapazität einpendelt (K-Strategen). Die 
meisten Arten fallen aber in den kontinuierlichen Über¬ 
gangsbereich zwischen diesen beiden Strategien. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ unterscheiden können, welchen relativen Beitrag die 
Umwelt und die genetische Ausstattung in bestimmten 


neren. 
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Situationen zur Ausbildung von Lebenszyklusmerk¬ 
malen beisteuern. 

■ beschreiben können, wie und warum es im Hinblick 
auf Lebenszyklen bei einer Art oder Population zu 
trade-offs kommen kann. 

■ den Unterschied zwischen r -Strategen und ^-Stra¬ 
tegen aufzeigen und bestimmte Situationen erläutern 
können, in denen die Evolution eine der beiden Le¬ 
benszyklusstrategien gegenüber der anderen begünsti¬ 
gen könnte. 


_ 7_ 

1. Betrachten Sie ► Abb. 54.14. 

a. Lässt die Veränderung der Lebenserwartung des Menschen 
im Laufe der letzten 175 Jahre auf eine genetische oder 
eine umweltbedingte Ursache schließen? 

b. Sind die aus ► Abb. 54.13 hervorgehenden, großen Unter¬ 
schiede in der Lebenserwartung für Japan und Angola eher 
auf genetische oder auf Umweltfaktoren zurückzuführen? 
Erläutern Sie Ihre Antwort. 

2. Warum sind Arten nicht dazu in der Lage, bei Wachs¬ 
tum, Fortpflanzung und Überleben das jeweilige Optimum 
zu erreichen? Anders ausgedrückt, warum gibt es trade-offs 
(Kompromisse) bei Lebenszyklus Strategien? 

3. Betrachten Sie ►Abb. 54.11 und 54.12. Welche Lebenszy¬ 
klusstrategie ist kennzeichnend für Lobelia telekii und welche 
für L. keniensisl Und welche ist für die Guppys in den 
Bachbereichen mit hohem bzw. niedrigem Feinddruck cha¬ 
rakteristisch? 


Der Mensch versucht schon seit Jahrtausenden, die Popula¬ 
tionen erwünschter oder nützlicher Arten zu vergrößern und 
diejenigen von unerwünschten Spezies zu verringern. Als be¬ 
sonders erfolgreich erwiesen sich solche Bemühungen, wenn sie 
auf Erkenntnissen darüber beruhten, wie diese Populationen an- 
wachsen und wodurch ihre Dichte bestimmt wird. 


54.4 Erkenntnisse aus 

der Populationsbiologie 
lassen sich für das 
Populationsmanagement 
nutzen 

Für ein gezieltes Management der Populationen anderer Arten, 
wenn man also einen Anstieg oder einen Rückgang ihrer Po¬ 
pulationen bewirken möchte, benötigt man Kenntnisse über ihre 
Lebenszyklen und ihre Populationsdynamik. Im Folgenden geht 
es darum, wie sich ein Populationsmanagement zum Nutzen des 
Menschen durchführen lässt. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Gezielte Management- und Schutzmaßnahmen zur Erhaltung 
von natürlichen oder kommerziell genutzten Populationen er¬ 
fordern Kenntnisse über die Lebenszyklusstrategien und die 
Populationsdynamik dieser Arten. 

■ Eine erfolgreiche Dezimierung von Arten, beispielsweise durch 
biologische Schädlingsbekämpfung, setzt ein Verständnis ihrer 
Populationsdynamik voraus. 

■ Eingehende Erkenntnisse über die Dynamik von Metapopula¬ 
tionen können dazu beitragen, das Aussterben von Arten zu 
verhindern. 


Pläne für ein Populationsmanagement müssen 
Lebenszyklusstrategien berücksichtigen 

Die Lebenszyklusstrategie einer Art zu kennen, kann sehr hilf¬ 
reich für ein Populationsmanagement sein, insbesondere bei 
wirtschaftlich wertvollen Spezies. Ein solches Beispiel liefert 
der Schwarze Felsenbarsch (Sebastes melanops); dieser be¬ 
deutende Edelfisch lebt vor der Pazifikküste Nordamerikas. 
Felsenbarsche zeichnen sich durch ein unbegrenztes Wachs¬ 
tum aus, wachsen also ihr Leben lang weiter. Wie bei vielen 
anderen Tieren ist die Zahl der Eier, die ein Weibchen pro¬ 
duziert, proportional zu seiner Körpergröße - große Weibchen 
produzieren also mehr Eier als kleine. Zusätzlich vermögen äl¬ 
tere Weibchen ihre Eier besser mit Öltröpfchen zu versorgen, 
die den frisch geschlüpften Jungfischen als Energiequelle die¬ 
nen und ihnen einen guten Start ins Leben ermöglichen. Die 
Jungfische, die aus den von größeren Weibchen produzierten Ei¬ 
ern mit größeren Öltröpfchen schlüpfen, wachsen schneller und 
haben bessere Überlebenschancen als solche aus Eiern mit klei¬ 
neren Öltröpfchen. Diese Lebenszyklusmerkmale wirken sich 
maßgeblich auf das Management der Felsenbarschpopulationen 
aus. 

Weil die Fischer natürlich am liebsten große Fische fangen, 
hat sich durch die intensive Befischung vor der Küste des US- 
Bundesstaates Oregon das Durchschnittsalter der weiblichen 
Felsenbarsche von 1996 bis 1999 von 9,5 auf 6,5 Jahre redu¬ 
ziert. Somit waren die Weibchen 1999 bei der Fortpflanzung 
im Mittel kleiner als die Weibchen, die sich 1996 fortgepflanzt 
haben. Durch diese Veränderung verringerten sich die Zahl 
der durchschnittlich von den Weibchen produzierten Eier so¬ 
wie die mittlere Wachstumsrate der Jungfische um etwa 50 %. 
Diese verringerte Fortpflanzungsfähigkeit hatte zur Folge, dass 
sich die Felsenbarschpopulationen nicht mehr so gut von der 
starken Befischung zu erholen vermochten. Sofern produktive 
Populationen der Felsenbarsche erhalten bleiben sollen, müssen 
Zahl und Größe der gefangenen Fische stärker reguliert und die 
Fangsaison eingeschränkt werden. Als noch wirkungsvoller ist 
einzuschätzen, wenn spezielle Zonen ausgewiesen werden, in 
denen keine Fischerei erlaubt ist, denn darin könnten die Weib¬ 
chen dann wieder größer werden. 






54.4 Erkenntnisse aus der Populationsbiologie lassen sich für das Populationsmanagement nutzen 


Die Prinzipien der Populationsdynamik müssen 
die Richtschnur für Maßnahmen zum 
Populationsmanagement bilden 

Wie Sie bei der Betrachtung einer logistischen Wachstumskurve 
erkennen (► Abb. 54.8), ist die Zahl der Geburten meistens dann 
am höchsten, wenn sich eine Population noch deutlich unterhalb 
ihrer Umweltkapazität befindet. Wenn man also einer Popula¬ 
tion eine maximale Zahl von Individuen entnehmen möchte, 
sollte man demnach das Populationsmanagement so ausrichten, 
dass die Population weit genug unterhalb der Umweltkapazität 
liegt, denn dann ist die Geburtenrate hoch. Mit diesem Ziel im 
Auge werden heutzutage vielerorts Regelungen für die Jagd und 
Fischerei erstellt. 

Allerdings kann es auch zu einer Überfischung eines Fischbe¬ 
stands kommen, wie das Beispiel der Schwarzen Felsenbarsche 
verdeutlicht. Zahlreiche Fischpopulationen wurden drastisch 
dezimiert, weil so viele Individuen gefangen wurden, dass die 
wenigen verbliebenen fortpflanzungsfähigen, adulten Fische die 
Population nicht mehr aufrechterhalten konnten. Beispielsweise 
wurden die Fanggründe der Georges Bank vor der Nordost¬ 
küste Nordamerikas - ein Fanggebiet von Kabeljau, Schellfisch 
und anderen bedeutenden Speisefischen - während des 20. Jahr¬ 
hunderts sehr stark überfischt. Dadurch wurden die Bestände 
vieler Fischarten so sehr dezimiert, dass sich eine kommerzi¬ 
elle Fischerei nicht mehr lohnte (► Abb. 54.16). Aufgrund von 
Fangverboten hat sich die Schellfischpopulation mittlerweile 
wieder erholt; bei der Kabeljaupopulation ist das nicht der Fall. 

Viele Arten mit hoher Fortpflanzungsrate können sich rasch 
wieder in ihrem Bestand erholen, sobald die Überfischung 
eingestellt wird. Schwieriger ist dies bei Arten mit niedriger 
Reproduktionsrate. Ähnlich wie der Buckelwal wurde auch der 
Blauwal (Balaenoptera musculus), das größte Tier der Erde, 
durch Walfänger im 20. Jahrhundert fast ausgerottet. Die Re¬ 
produktionsrate dieser Wale ist sehr gering: Sie erreichen erst 


mit zehn Jahren die Geschlechtsreife, bekommen immer nur ein 
einzelnes Junges, und die Intervalle zwischen den Geburten sind 
sehr groß. Im Gegensatz zu den Populationen der Buckelwale 
sind diejenigen der Blauwale nur sehr langsam dabei, sich wie¬ 
der zu erholen. 

Querverweis 

Wie eine weltweit durchgeführte Fischereistudie ergab, 
sind die Fangraten erheblich angestiegen und haben zum 
Zusammenbruch der Fischerei in verschiedenen Regio¬ 
nen geführt. Global gesehen wirkt sich der Fischfang 
jedoch sehr unterschiedlich aus, unter anderem bedingt 
durch aktuelle Fangverbote, damit sich die Bestände 
von ehemals überfischten Arten wieder erholen können 
(► Abschn. 58.2, ► Abb. 58.8). 

Beim Populationsmanagement gelten immer die gleichen Prin¬ 
zipien, ganz gleich, ob es dabei um Arten geht, die nachhaltig 
genutzt werden sollen, oder um solche, die als Schädlinge 
bekämpft werden sollen. Bei der biologischen Schädlingsbe¬ 
kämpfung macht man sich die natürlichen Feinde (Räuber, 
Parasiten oder Pathogene) zunutze, um die Populationsdich¬ 
te von Arten zu verringern, die sich verheerend auswirken. 
In vielen Fällen haben sich die Zielarten nur deswegen zu 
Schädlingen entwickelt, weil sie in neue Gebiete eingeschleppt 
wurden. Meistens stammen die für die biologische Schädlings¬ 
bekämpfung eingesetzten natürlichen Feinde aus der ursprüng¬ 
lichen Heimat der Schädlingsart. Populär wurde die biologische 
Schädlingsbekämpfung im 19. Jahrhundert nach einer Massen¬ 
vermehrung der Australischen Wollschildlaus (.Icerya purchasi), 
die in kalifornischen Zitrusplantagen auftauchte und dort die 
Bäume befiel. Damals importierte man aus Australien einen räu¬ 
berischen Marienkäfer und eine parasitische Fliege und konnte 
die Schildläuse schon ein Jahr nach der Einführung dieser In¬ 
sekten unter Kontrolle bringen. 


Abb. 54.16 Überfischung kann zur 
Dezimierung von Fischpopulationen 
führen. Aufgrund der Überfischung von 
Kabeljau und Schellfisch gingen die Po¬ 
pulationen dieser beiden Fischarten im 
Bereich der Georges Bank (eingefügte 
Karte) dramatisch zurück. Die Schellfisch¬ 
bestände konnten sich durch Fangverbote 
so weit erholten, dass mittlerweile wieder 
eine kommerzielle Fischerei möglich ist 
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In manchen Fällen kann es jedoch passieren, dass sich die spe¬ 
ziell zur Bekämpfung eines Schädlings eingeführten natürlichen 
Feinde gar nicht auf die Bestände der Schädlingsart aus wir¬ 
ken, sondern sich vielmehr - befreit von eigenen Feinden - 
selbst zu Schädlingen entwickeln. Dies war bei der Agakröte 
0 Rhinella marina) in Australien der Fall. Diese mittelamerika¬ 
nische Krötenart wurde speziell zur Bekämpfung der Larven 
des Käfers Lepidoderma albohirtum eingeführt, die Zuckerrohr¬ 
pflanzen befallen. Die Larven dieser australischen Käfer bohren 
sich aber weit oben in die Stängel der Pflanzen - und damit 
außer Reichweite der Kröten, die somit keine Auswirkung auf 
die Käferpopulation zeigten. Auf andere Arten wirkten sich die 
Kröten jedoch unglücklicherweise sehr massiv aus. 

Agakröten dezimieren als Räuber zahlreiche Tierarten, und sie 
sind in allen Stadien ihres Entwicklungszyklus giftig. Wenn 
sie von australischen Reptilien (wie Schlangen, Warane und 
Krokodile) erbeutet werden, sterben diese in der Regel da¬ 
ran. Ohne Feinde, die das Populationswachstum einschränken, 
wuchs die Population der Agakröten rasch an und stach andere 
heimische Amphibienarten in der Konkurrenz um Ressourcen 
aus. Mittlerweile haben sich diese Kröten von Nordaustrali¬ 
en aus entlang der Ostküste ausgebreitet und gefährden die 
dort vorkommenden Froscharten, weil sie mit diesen konkur¬ 
rieren oder sie erbeuten. Die australische Regierung muss daher 
zwangsläufig Millionenbeträge ausgeben, um ihre Bestände ein¬ 
zudämmen. 



Besiedlung 


10 km 


Die Population in diesem Habitatfragment starb 1976 
aus, aber 1988 wurde der Standort wieder besiedelt. 

Dieses Habitatfragment wurde 1986 besiedelt. 


Die Individuen, die von Zeit zu Zeit 
andere Habitatfragmente besiedelten, 
stammten wahrscheinlich aus der Po¬ 
pulation von Morgan Hill. 


Euphydryas editha ssp. bayensis 


Serpentingestein (poten¬ 
zieller Scheckenfalter¬ 
standort) 

gewöhnlich nicht von 
Scheckenfaltern besiedelt 


Abb. 54.17 Eine Metapopulation von Scheckenfaltern. Die Metapo¬ 
pulation des Scheckenfalters Euphydryas editha ssp. bayensis im Gebiet 
der Bucht von San Francisco ist in mehrere Populationen unterteilt, 
die sich jeweils auf bestimmte geeignete Habitatfragmente (auf Serpen¬ 
tingestein) beschränken, auf denen die Nahrungspflanzen der Raupen 
dieser Falterunterart wachsen. Pfeile zeigen Besiedlungsereignisse an 


Erkenntnisse über die Dynamik 
von Metapopulationen tragen 
zur Erhaltung von Arten bei 

Informationen über die Dynamik von Metapopulationen haben 
sich Ökologen zunutze gemacht, um gefährdete Arten zu ret¬ 
ten. Wie man aufgrund von mathematischen Modellen weiß, 
kann das Aus Sterberisiko einer Art von der Zahl und der Größe 
ihrer Populationen innerhalb einer Metapopulation abhängen, 
ebenso von der Ausbreitungsrate zwischen den Populationen. 
In manchen Metapopulationen gibt es Quellpopulationen, aus 
denen Individuen in Senkenpopulationen ab wandern. In Sen¬ 
kenpopulationen kommen mehr Individuen durch Zuwanderung 
als durch Geburten hinzu. Wenn einzelne Populationen infol¬ 
ge natürlicher oder anthropogener Faktoren stark zurückgehen, 
können Quellpopulationen innerhalb einer Metapopulation dazu 
beitragen, dass diese Populationen erhalten bleiben. 

Ein sehr einschneidendes Beispiel für eine solche Dynamik 
von Metapopulationen liefert der Scheckenfalter Euphydryas 
editha ssp. bayensis. Die Raupen dieser gefährdeten Unter¬ 
art ernähren sich lediglich von zwei einjährigen Pflanzenarten, 
dem Wegerich Plantago erecta und dem Sommerwurzgewächs 
Castilleja exserta; beide sind endemisch für Standorte mit Ser¬ 
pentinuntergrund im Bergland südlich von San Francisco. Im 
Jahr 1960 begannen Paul Ehrlich und seine Mitarbeiter, in dem 
nahegelegenen Reservat Jasper Ridge diese Schmetterlinge zu 
erforschen. Dabei stellten sie fest, dass es sich bei der dorti¬ 


gen Population um eine von mehreren innerhalb einer großen, 
stark fragmentierten Metapopulation handelt (►Abb. 54.17). 
Sie verfolgten sämtliche Populationen über mehrere Jahre hin¬ 
weg und fanden heraus, dass ihre Größe schwankte. In extrem 
trockenen Jahren gingen die Schmetterlingspopulationen zu¬ 
rück, weil die meisten Nahrungspflanzen der Raupen bereits 
im zeitigen Frühjahr abstarben, noch bevor die Raupen eine 
Gelegenheit hatten, sich von ihnen zu ernähren. Während der 
verheerenden Dürre von 1975 bis 1977 starben mehrere Po¬ 
pulationen aus. Eine der nunmehr unbesiedelten Habitatinseln 
wurde wenige Jahre darauf wieder neu besiedelt, höchstwahr¬ 
scheinlich durch Individuen aus der größten Population von 
Morgan Hill, die 1989 noch mehrere Hunderttausend Schmet¬ 
terlinge umfasste. Im Jahr 1998 starb jedoch die Population 
von Morgan Hill aus, die seit jeher die größte innerhalb der 
Metapopulation gewesen war. Ehrlich und seine Mitarbeiter 
analysierten die Klimadaten der Region aus 70 Jahren und ge¬ 
langten zu dem Schluss, dass zunehmende Klimaschwankungen 
für das Aussterben verantwortlich waren. Und noch etwas Wei¬ 
teres folgerten sie: Ohne eine große, stabile Quellpopulation als 
Quelle für Emigranten zur Wiederbesiedlung, wie es die Popula¬ 
tion von Morgan Hill während der Dürre in den 1970er-Jahren 
war, wird mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit keine einzige der 
anderen Populationen, bei denen es sich allesamt um Senken¬ 
populationen handelt, ohne menschliches Eingreifen auf Dauer 
überleben. 

Activity 54.5 Metapopulation Simulation 

www.Lifel le.com/ac54. 5 
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54.4 Wiederholung 

Maßnahmen zum Populationsmanagement sind eher von 
Erfolg gekrönt, wenn sie auf Erkenntnissen über die 
Lebenszyklen und die Dynamik der Populationen und 
Metapopulationen basieren. Unter biologischer Schäd¬ 
lingsbekämpfung versteht man den Einsatz von natür¬ 
lichen Feinden zur Eindämmung der Populationsdichte 
von wirtschaftlich schädlichen Arten. Gefährdete Arten 
können durch Metapopulationen erhalten bleiben, wenn 
diese Quellpopulationen umfassen, aus denen Individuen 
in Senkenpopulationen abwandem können und diese da¬ 
durch vor dem Aussterben bewahren. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ potenzielle dichteabhängige Maßnahmen zur Bekämp¬ 
fung von Populationen einer unerwünschten Organis¬ 
menart nennen und erörtern können, zu welch un¬ 
terschiedlichen Ergebnissen diese Maßnahmen führen 
würden. 

■ analysieren können, welche Bedeutung Quell- und 
Senkenpopulationen innerhalb einer Metapopulation 
im Hinblick darauf haben, eine Art vor dem Ausster¬ 
ben zu bewahren. 


_ 7 _ 

1. Beschreiben Sie eine wirkungsvolle Strategie, mit der man er¬ 
reichen könnte, dass sich der Bestand einer erwünschten Art, 
die gemäß ihres Lebenszyklus als ^-Stratege einzuordnen ist, 
wieder erholt. 

2. Betrachten Sie ► Abb. 54.17. 

a. Erläutern Sie, welche Faktoren für die Größe der Me¬ 
tapopulation des Scheckenfalters Euphydryas editha ssp. 
bayensis im Gebiet der Bucht von San Francisco verant¬ 
wortlich sind. 

b. Welches Schicksal wird der Metapopulation angesichts des 
Aussterbens der Population von Morgan Hill im Jahr 1988 
wahrscheinlich bevorstehen? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Faszination Forschung: Wie wird sich das Wachstum der 
menschlichen Bevölkerung im nächsten Jahrhundert ent¬ 
wickeln, und wie wird sich das auf die Größe der Bevölke¬ 
rung auswirken? 

Wie Sie erfahren haben, hängt die Antwort auf diese Fra¬ 
ge maßgeblich davon ab, welche Faktoren letztendlich die 


Anzahl der Geburten und Todesfälle bzw. das Populati¬ 
onswachstum der Menschen im Laufe der Zeit steuern. 
Sollten sich die prognostizierten Wachstumsraten als rich¬ 
tig erweisen, so wird es im Jahr 2100 ungefähr 11 Mrd. 
Menschen geben. Liegen diese 11 Mrd. oberhalb der 
Umweltkapazität für den Menschen? Im Jahr 1994 publi¬ 
zierte Schätzungen zur Umweltkapazität unterlagen gro¬ 
ßen Schwankungen um das Zehnfache: von weniger als 
3 Mrd. bis zu 44 Mrd. bei einem geschätzten Durchschnitt 
von 12 Mrd. Menschen. Im Gegensatz zur Umweltkapazi¬ 
tät anderer Arten hängt die des Menschen zum einen von 
natürlichen Einschränkungen ab, die auch für alle ande¬ 
ren Spezies von Bedeutung sind, zum anderen aber auch 
von individuellen und kollektiven Entscheidungen bezüg¬ 
lich der Verteilung materieller Güter, des Einsatzes von 
technologischen Errungenschaften und des Rechts auf 
politische, wirtschaftliche und kulturelle Freiheit. Wel¬ 
che Anzahl von Menschen auf der Erde leben kann, ist 
unter anderem auch davon abhängig, wie viele davon ei¬ 
gene Fahrzeuge besitzen, Fleisch essen oder Heizungen 
und Klimaanlagen betreiben. Würden beispielsweise die 
Werte für die Umweltkapazität für die Bevölkerung der 
Vereinigten Staaten oder Westeuropas weltweit gelten, so 
wäre die Umweltkapazität der Erde Schätzungen zufolge 
auf 1,2 Mrd. Menschen begrenzt. Vergleicht man dies mit 
den Schätzwerten für Indien, so könnte man die globa¬ 
le Umweltkapazität auf 14 Mrd. hochrechnen. Angesichts 
der gegenwärtigen Weltbevölkerung von 7,6 Mrd. Men¬ 
schen ist klar, dass die überwältigende Mehrheit nicht den 
Ressourcenverbrauch der Menschen in den Vereinigten 
Staaten oder Westeuropa betreiben kann und dies auch in 
Zukunft nicht können wird. 

Ausblick 

Wie viele Menschen letztendlich auf der Erde leben 
können, wird einigen Argumenten zufolge auch davon ab- 
hängen, inwieweit der Mensch in der Lage sein wird, die 
Umweltkapazität weiter zu erhöhen - durch technologi¬ 
sche Neuerungen und eine größere Effizienz bei der Nah¬ 
rungsmittelproduktion und Energieerzeugung. Für diese 
technologischen Fortschritte wird es erforderlich sein, 
die Nahrungsmittelproduktion und Ausnutzung natürli¬ 
cher Ressourcen zu steigern, ohne dabei allzu stark auf 
fossile Brennstoffe angewiesen zu sein, die nur begrenzt 
zur Verfügung stehen und sich nachteilig auf das Klima 
aus wirken. Nach alldem, was wir über natürliche Popula¬ 
tionen wissen, ist davon auszugehen, dass der Größe der 
menschlichen Bevölkerung eine Obergrenze gesetzt ist, 
die in absehbarer Zeit erreicht sein könnte. 
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54 Populationen 


Kapitelzusammenfassung 


54.1 Die Größe von Populationen unterliegt dynamischen 

räumlichen und zeitlichen Schwankungen 

■ Arten sind in Gruppen von Individuen unterteilt, die man 
als Populationen bezeichnet; diese können über das geo¬ 
graphische Verbreitungsgebiet der Art hinweg räumli¬ 
chen Schwankungen unterliegen. Siehe ► Abb. 54.1a 

■ Eine durch Dispersion (Ausbreitung) miteinander ver¬ 
bundene Gruppe geographisch isolierter Populationen 
bezeichnet man als Metapopulation. Abhängig von ih¬ 
rem geographischen Verbreitungsgebiet kann eine Art aus 
einer oder mehreren Metapopulationen bestehen. Siehe 

► Abb. 54.1,54.4 

■ Sämtliche Populationen unterliegen im Laufe der Zeit 
Größenschwankungen, zurückzuführen auf die physika¬ 
lische Umwelt, biologische Interaktionen und Ausbrei¬ 
tungsereignisse. Siehe ► Abb. 54.2 

■ Ökologen können die Größe von Populationen mit un¬ 
terschiedlichen Methoden ermitteln, unter anderem durch 
eine vollständige Bestandserhebung (Zensus), mittels 
einer Rasterkartierung oder entlang von Transekten, 
mit der Fang-Wiederfang-Methode (Rückfangmethode) 
oder anhand von DNA-Analysen. Siehe ►Abb. 54.5; 

► Animation 54.1 

54.2 Das Populationswachstum beschreibt die Verände¬ 
rungen der Populationsgröße im Laufe der Zeit 

■ Veränderungen der Populationsgröße im Laufe der Zeit, 
die sich in der Zahl der Geburten, Todesfälle wie auch 
durch Zu- und Abwanderung von Individuen widerspie¬ 
geln, ergeben das PopulationsWachstum. Siehe Gl. 54.1 

■ Ein exponentielles Wachstum tritt auf, wenn die Verän¬ 
derungsrate der Populationsgröße mit der Zeit konstant 
ist. Siehe ► Abb. 54.6; ► Activity 54.1 

■ Zu einem logistischen Wachstum kommt es bei begrenz¬ 
ten Ressourcen; dadurch verlangsamt sich das Wachstum 
einer Population bis zu ihrer maximalen Größe (der 
Umweltkapazität). Siehe ►Abb. 54.8; ►Activity 54.2, 

54.3 

■ Zu den dichteabhängigen Faktoren, die das Populati¬ 
onswachstum begrenzen können, gehört beispielsweise 
die intraspezifische Konkurrenz zwischen den Indi¬ 
viduen. Dichteunabhängige Faktoren sind vor allem 
abiotische Umweltbedingungen. 


■ Lebenstafeln geben einen Überblick darüber, inwieweit 
die Überlebenswahrscheinlichkeit und die Fruchtbarkeit 
in Abhängigkeit vom Alter, von der Größe oder vom Ge¬ 
schlecht der Individuen einer Population variieren. Sie 
zeigen auch auf, wie sich diese demographischen Er¬ 
eignisse auf das Populations Wachstum aus wirken. Siehe 

► Tab. 54.1 

■ Arten zeigen unterschiedliche Typen von Überlebens¬ 
kurven; diese spiegeln die Sterblichkeit im Laufe der Zeit 
wider. Siehe ► Abb. 54.9; ► Activity 54.4 

54.3 Das lebenslange Muster von Wachstum, Fortpflan¬ 
zung und Überleben bestimmt den Lebenszyklus 

■ Lebenszyklusstrategien sind gekennzeichnet durch die 
Muster von Wachstum, Fortpflanzung und Überlebens¬ 
wahrscheinlichkeit im Laufe des Lebens und können auf 
Art- und Populationsebene variieren. Siehe ► Abb. 54.10 

■ Hinsichtlich der Lebenszyklen können durch genetische, 
körperliche oder umweltbedingte Einschränkungen für 
ein optimales Wachstum, eine optimale Fortpflanzung 
und Überlebenswahrscheinlichkeit trade-offs (Kompro¬ 
misse) entstehen. 

■ Extreme Lebenszyklusstrategien von Arten ermöglichen 
hohe Wachstumsraten (r-Strategen) oder ein dauer¬ 
haftes Fortbestehen an oder nahe der Umweltkapazität 
(K -Strategen). Zwischen diesen beiden Strategien gibt 
es jedoch einen kontinuierlichen Übergangsbereich, in 
den die meisten Arten fallen. Siehe ► Abb. 54.15 

54.4 Erkenntnisse aus der Populationsbiologie lassen sich 

für das Populationsmanagement nutzen 

■ Maßnahmen zum Populationsmanagement sind eher von 
Erfolg gekrönt, wenn sie auf Erkenntnissen über die 
Lebenszyklen und die Dynamik von Populationen und 
Metapopulationen aufbauen. 

■ Unter biologischer Schädlingsbekämpfung versteht man 
den Einsatz natürlicher Feinde zur Eindämmung der Po¬ 
pulationsdichte von schädlichen Arten. 

■ Metapopulationen können zur Erhaltung bedrohter Ar¬ 
ten beitragen, wenn aus Quellpopulationen Individuen 
in Senkenpopulationen abwandern und diese dadurch 
vor dem Aussterben bewahren. Siehe ►Abb. 54.17; 

► Activity 54.5 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Mithilfe von Lebenstafeln lässt sich Vorhersagen, wie 
sich die alters abhängige Überlebenswahrscheinlichkeit und 
Fortpflanzung auf das Populationswachstum auswirken 
(► Abschn. 54.2). 

■ Gezielte Management- und Schutzmaßnahmen zur Erhal¬ 
tung von natürlichen oder kommerziell genutzten Populati¬ 
onen erfordern Kenntnisse über die Lebenszyklus Strategien 
und die Populationsdynamik dieser Arten (► Abschn. 54.4). 

Originalliteratur: Simpfendorfer CA (2005) Demographie mo- 
dels: Life tables, matrix models and rebound potential. In: 
Musick JA, Bonfil R (Hrsg) Management techniques for elas- 
mobranch fishes. FAO Fisheries Technical Paper 474: 143-153 

Viele Haiarten der gemäßigten Zone sind durch ein langsames 
Wachstum, eine hohe Lebenserwartung, ein spätes Eintreten 
der Geschlechtsreife und die Produktion weniger Nachkommen 
charakterisiert. Ganz anders sieht das beim tropischen Australi¬ 
schen Scharfnasenhai (.Rhizoprionodon taylori) aus: Er wächst 
sehr schnell, wird früh geschlechtsreif und hat nur eine kurze 
Lebensdauer. Aufgrund seiner geringen Größe wird er regelmä¬ 
ßig gefangen, häufig als Beifang bei der Stellnetzfischerei auf 
andere Arten. 

Um geeignete Managementmaßnahmen für gefährdete Haipo¬ 
pulationen ergreifen zu können, muss man wissen, wie deren 
Populationswachstumsrate auf Mortalitätsfaktoren wie Präda- 
tion, Krankheiten und die Fischerei (einschließlich Beifang) 
reagiert. Mithilfe von Lebenstafeln kann man Vorhersagen da¬ 
rüber treffen, wie sich die alters abhängige Überlebenswahr¬ 
scheinlichkeit und Fortpflanzung auf die Wachstumsrate der 
Haipopulationen aus wirken werden. 

Bei der ► Tabelle handelt es sich um eine statische Lebenstafel 
für den Australischen Scharfnasenhai. Erstellt wurde sie an¬ 
hand von Fangdaten während einer einzigen Fangsaison. (In die 
Analyse flössen nur weibliche Individuen ein.) Die ► Tabelle 
umfasst die Überlebenswahrscheinlichkeit ( l x = die Zahl der 
überlebenden Weibchen in den verschiedenen Altersklassen) so¬ 


wie die Fruchtbarkeit ( m x = die Zahl der weiblichen Nachkom¬ 
men pro adultem Weibchen der verschiedenen Altersklassen). 
Die Überlebenswahrscheinlichkeit und Fruchtbarkeit in der Al¬ 
tersklasse 0 betreffen die durch Geburten neu in die Population 
gekommenen Individuen. 


Alter 

Überlebenswahr¬ 

Fruchtbarkeit der 

(x) 

scheinlichkeit der 

weiblichen Nach¬ 


Weibchen (l x ) 

kommen Qn x ) 

0 

1 

0 

1 

0,32 

1,98 

2 

0,19 

2,59 

3 

0,11 

2,81 

4 

0,06 

2,89 

5 

0,03 

2,92 

6 

0,02 

2,93 

7 

0,01 

2,93 

8 

0,005 

2,93 

9 

0,003 

2,93 

10 

0,002 

0 


Aufgaben 

1. Vervollständigen Sie die vierte Spalte der Lebenstafel, indem 
Sie für jede Altersklasse (x) der Population l x m x berechnen. 
Berechnen Sie anschließend die Nettoreproduktionsrate (Ro) 
für die Population und erläutern Sie, was dieser Wert aussagt. 

2. Versuchen Sie, anhand des Wertes für Rq für diese Population 
zu ermitteln, ob die Haipopulation zunimmt, abnimmt oder 
sich nicht in der Größe verändert. Erläutern Sie Ihre Antwort. 

3. Vervollständigen Sie die letzte Spalte der Lebenstafel, indem 
Sie für jede Altersklasse (x) der Population x l x m x berech¬ 
nen. Berechnen Sie anschließend die Generationszeit (G) für 
die Population. 

4. Erstellen Sie anhand der vorherigen Ergebnisse für Rq und G 
eine Hochrechnung für r, die Pro-Kopf-Wachstumsrate der 
Population. 

5. Vergleichen Sie die Unterschiede zwischen den Lebenszyklen 
des Australischen Scharfnasenhais und den größeren Haien 
gemäßigter Breiten. Welche Haipopulationen werden Ihrer 
Ansicht nach einen höheren Wert für r aufweisen? Welche 
Haipopulationen werden angesichts des Fangdrucks und der 
Lebenszyklusmerkmale wohl eher von Überfischung betrof¬ 
fen sein? Erläutern Sie Ihre Antwort. 
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Rotfeuerfische (Pterois spec.) sind ursprünglich im indopazifischen Raum beheimatet, 
breiten sich aber invasiv im Atlantik aus. Dort verursachen sie durch eine neue 
Ernährungsstrategie einen drastischen Rückgang der heimischen Korallenfischpopulationen 
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55 Wechselbeziehungen zwischen Arten 


Faszination Forschung: Der brandgefährliche Rotfeuerfisch 

Den Auswirkungen menschlicher Aktivitäten haben die 
Korallenriffe im Bereich der Bahamas jahrhundertelang 
standgehalten. In den letzten beiden Jahrzehnten kam 
aber eine bislang unvergleichliche Bedrohung hinzu: das 
Vordringen zweier prächtiger, aber sehr invasiver Fischar¬ 
ten - der Pazifische Rotfeuerfisch (Pterois volitans) 
und der Indische Rotfeuerfisch (. P. miles). Rotfeuerfische 
stammen aus dem Indopazifik; Mitte der 1980er-Jahre 
tauchten diese beliebten Aquarienfische erstmals vor der 
Küste Floridas auf. Wie sie in ihren neuen Lebensraum 
gelangten, ist unklar. Nach DNA-Proben zu schließen, 
wurden sie von arglosen Aquarianern im Atlantischen 
Ozean ausgesetzt. In den letzten 20 Jahren ist die Popula¬ 
tion der Rotfeuerfische stark angewachsen und bis in den 
Westatlantik, die Karibik und den Golf von Mexiko vor¬ 
gedrungen, inzwischen sogar südwärts bis nach Brasilien. 
Diese Invasion war so massiv, dass die Populationsdichte 
der Rotfeuerfische im Atlantik mittlerweile größer ist als 
in ihrem natürlichen Verbreitungsgebiet im Pazifik. An 
manchen Stellen wurden pro Hektar 450 Rotfeuerfische 
gezählt. 

Dass sich Raubfische invasiv in marinen Habitaten aus¬ 
breiten, kommt äußerst selten vor. Was hat den Rotfeuerfi¬ 
schen diesen Erfolg ermöglicht? Unter anderem ist dieser 
auf ihre Fähigkeit zurückzuführen, eine große Bandbrei¬ 
te an tropischen und subtropischen Temperaturen und 
Salzgehalten zu tolerieren - von den warmen Gewässern 
flacher Riffe, Mangroven und Seegraswiesen bis zu den 
kälteren Gewässern von tiefer gelegenen Riffen und Mee¬ 
resströmungen vor der Küste. Die eigentliche Wahrheit 
liegt jedoch in ihren Wechselbeziehungen mit anderen 
Arten: In ihrem neuen Verbreitungsgebiet sind sie die 
dominanten Räuber und Konkurrenten. Wie eine Unter¬ 
suchung der Rotfeuerfischpopulationen von neun Stand¬ 
orten vor der Küste der Bahamas zeigte, hat ihr Bestand 
von 2008 bis 2010 um das Zweieinhalbfache zugenom¬ 
men - und das trotz des Vorkommens von 16 ähnlichen, 
mit ihnen konkurrierenden heimischen Fischarten (die in 
diesem Zeitraum um 44 % zurückgingen). Analysen des 
Darminhalts zufolge sind Rotfeuerfische gefräßige, nicht 
spezialisierte Räuber. Der Anstieg der Rotfeuerfischbe¬ 
stände ging mit einem 65%igen Rückgang von kleineren 
Korallenfischen aus insgesamt 42 verschiedenen Arten 
einher. Andere Studien erbrachten ähnliche Ergebnisse 
und verstärken die Ansicht, dass Rotfeuerfische von den 
bekannten invasiven marinen Arten wohl am meisten 
Schaden anrichten. 

Eine Erklärung für den Erfolg und die verheerenden Aus¬ 
wirkungen dieser invasiven Fische lässt sich nur mit ent¬ 
sprechenden Kenntnissen der Ökologie und Evolution der 
Wechselbeziehungen zwischen Arten finden - dem The¬ 
ma dieses Kapitels. Am Kapitelende werden Sie Näheres 
über die außerordentlich erfolgreiche Beutefang Strategie 
der Rotfeuerfische erfahren. 


Warum fallen kleinere Korallenfischarten den Rot¬ 
feuerfischen so leicht zum Opfer, und was kann man 
dagegen tun? 

In „Experiment: Der brandgefährliche Rotfeuerfisch“ in 
► Abschn. 55.2 und in ► „Faszination Forschung“ am En¬ 
de dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


55.1 Wechselbeziehungen zwischen 
Arten wirken sich auf die 
Beteiligten unterschiedlich aus 

Jede auf der Erde lebende Art trifft mit ziemlicher Sicherheit auf 
Individuen anderer Arten und tritt mit diesen in Wechselbezie¬ 
hung. Solche interspezifischen (zwischenartlichen) Interaktio¬ 
nen haben Konsequenzen, die sich nicht nur auf die Individuen, 
sondern auch auf Populationen und damit letztendlich auf die 
Verbreitung und Abundanz (Häufigkeit) von Arten aus wirken. 
Auf lange Sicht können sie zu evolutionären Veränderungen bei 
einer oder mehreren interagierenden Spezies führen. Aus Grün¬ 
den der Vereinfachung werden hier nur Beziehungen zwischen 
zwei Arten betrachtet, also beispielsweise solche, bei denen 
sich eine Art von einer anderen ernährt oder zwei Spezies um 
dieselben begrenzten Ressourcen konkurrieren. In der Reali¬ 
tät interagieren Arten mit mehreren bis vielen anderen Spezies, 
die alle Bestandteile einer zusammenhängenden Lebensgemein¬ 
schaft sind. Über die Dynamik solcher Lebensgemeinschaften 
erfahren Sie in ► Kap. 56 Näheres. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Wechselbeziehungen zwischen zwei Arten lassen sich da¬ 
nach klassifizieren, welche Auswirkungen beide aufeinander 
haben (positiv, negativ oder neutral). 

■ Die grundlegenden Kategorien interspezifischer Wechselbezie¬ 
hungen sind Prädation, interspezifische Konkurrenz, Probiose, 
Symbiose und Amensalismus. 

■ Interspezifische Wechselbeziehungen sind häufig dynamisch und 
asymmetrisch; das heißt, die beteiligten Arten wirken sich un¬ 
gleich stark aufeinander aus. 

■ Manche dieser Wechselbeziehungen können sich auf das Über¬ 
leben und die Fortpflanzung von Individuen der interagierenden 
Populationen auswirken und damit genetische und evolutionäre 
Veränderungen nach sich ziehen. 

Ökologen charakterisieren interspezifische Interaktionen da¬ 
nach, wie sich die Wechselbeziehung auf jede der beteiligten 
Arten auswirkt, nämlich positiv (+), negativ (—) oder neutral 
(0), und ob es sich um eine trophische Wechselbeziehung han¬ 
delt, also die Ernährung betreffend, oder nicht (► Abb. 55.1). 
Zusätzlich gibt es auch Formen des körperlich engen Zusam¬ 
menlebens von Arten, bei denen eine Art in oder auf einer 
anderen Spezies lebt, wobei diese Wechselbeziehungen sowohl 
positiv als auch negativ sein können, wie Sie noch sehen wer¬ 
den. Insgesamt lassen sich interspezifische Wechselbeziehungen 
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in fünf grundlegende Kategorien einteilen: Prädation, interspe- 
zifische Konkurrenz, Probiose, Symbiose und Amensalismus. 
Bei Probiose und Symbiose handelt es sich um positive Inter¬ 
aktionen, weil sie für mindestens einen der Partner positiv sind 
und für keinen der Partner negativ. 

■ Prädation ist eine trophische Wechselbeziehung, bei der 
ein Individuum einer Art (der Prädator) Individuen einer 
anderen Spezies (seine Beute) teilweise oder vollständig 
konsumiert. Die Prädation im weiteren Sinne umfasst ver¬ 
schiedene Formen: Bei Carnivorie sind Prädator und Beute 
in der Regel beides Tiere, doch gibt es auch einige carnivo- 
re (tierfangende) Pflanzen- und Pilzarten; bei Herbivorie ist 
der Prädator ein Tier und die Beute eine Pflanze; bei Para¬ 
sitismus lebt der Prädator (ein Parasit) auf oder in seiner 
Beute (seinem Wirt) und konsumiert nur bestimmte Gewe¬ 
be, ohne den Wirt zwangsläufig zu töten. Manche Parasiten 
sind Pathogene, die bei ihren Wirten Krankheiten verursa¬ 
chen. 

■ Interspezifische Konkurrenz ist eine nichttrophische 
Wechselbeziehung, bei der zwei (oder mehr) Arten zumin¬ 
dest teilweise dieselben notwendigen, begrenzten Ressour¬ 
cen nutzen; diese Interaktionen haben negative Auswirkun¬ 
gen auf Wachstum, Fortpflanzung und/oder Überleben der 
beteiligten Arten. Zu interspezifischer Konkurrenz kann es 
unter ganz unterschiedlichen Umständen kommen: zwischen 
Räubern, die auf dieselbe Beuteart angewiesen sind (wie 
Sie am Beispiel der Rotfeuerfische gesehen haben), zwi¬ 
schen Herbivoren, die sich von derselben Nahrungspflanze 
ernähren, oder zwischen pathogenen Mikroorganismen, wel¬ 
che dieselbe Wirtsart befallen. Allerdings muss es sich bei 
der begrenzten Ressource nicht unbedingt um Nahrung han¬ 
deln. Arten können auch um Wasser, Lebensraum, Brutplätze 
oder - im Falle von Pflanzen - um Sonnenlicht konkurrieren. 

■ Probiose (auch Karpose oder Parabiose genannt; „einseiti¬ 
ges Nutznießertum“) kann eine trophische und nichttrophi¬ 
sche Wechselbeziehung sein, von der eine der beteiligten 
Arten profitiert. Die anderen beteiligten Arten haben zwar 
keinen Nutzen, werden aber durch sie auch nicht geschädigt. 
Hierzu zählt eine große Bandbreite an Interaktionen, wobei 
im typischen Fall eine der Arten der anderen Art Nahrung 
oder einen Lebensraum liefert und dadurch deren Lebens¬ 
bedingungen verbessert. Kommensalismus („Mitessertum“) 
ist eine trophische Wechselbeziehung dieser Kategorie. 

■ Symbiose (Mutualismus) ist eine Form des engen körperli¬ 
chen Zusammenlebens zweier Arten, von der beide Partner 
profitieren und mitunter sogar stark voneinander abhängig 
sind. 

■ Amensalismus ist eine Form der Wechselbeziehung, bei 
der einer der Beteiligten geschädigt wird, der andere da¬ 
von aber nicht profitiert, sondern unbeeinflusst bleibt. Wenn 
beispielsweise eine Elefantenherde durch den Wald zieht, 
zertrampelt sie dabei mit jedem Schritt Pflanzen; die Elefan¬ 
ten bleiben davon völlig unbehelligt, auf die Pflanzen hat dies 
hingegen eindeutige Schadwirkungen. Ein weiteres Beispiel 
sind kleine Pflanzen, die als Unterwuchs unter großen Bäu¬ 
men wachsen: Die Pflanzen des Unterwuchses leiden unter 
Lichtmangel, das hat aber mit ziemlicher Sicherheit keinen 
Einfluss auf die Bäume. 


a 


Form der Wechselbeziehung 

Auswirkung 
auf Art 1 

Auswirkung 
auf Art 2 

Prädation (Fressfeind - Beute) 

+ 

- 

Carnivorie (Tier - Tier) 

+ 


Herbivorie (Tier - Pflanze) 

+ 

- 

Parasitismus (Parasit - Wirt) 

+ 

- 

interspezifische Konkurrenz 

- 

- 

Probiose (z. B. Kommensalismus) 

+ 

0 

Symbiose (Mutualismus) 

+ 

+ 

Amensalismus 

- 

0 


b 



Prädation (als Parasitismus und Carnivorie), 
Symbiose 

Die Haut des Büffels ist von parasitischen 
Zecken befallen. Von diesen Zecken ernähren 
sich die Madenhacker - zum beiderseitigen 
Nutzen für die Vögel und den Büffel. 


Prädation 
(als Herbivorie) 

Der Kaffernbüffel 
ernährt sich von 
den Gräsern der 
Savanne. 


Amensalismus und Probiose (als Kommensalismus) 

Das große Huftier scheucht unabsichtlich Insekten auf oder 
zertrampelt sie. Davon ernähren sich die weißen Kuhreiher. 



Prädation (als Carnivorie) 

Die Wölfe jagen und töten 
herbivore Säugetiere. 


/ -\ 

interspezifische Konkurrenz 

Der Grizzlybär versucht den 
Wölfen ihre Beute abzujagen. 




Abb. 55.1 Formen von interspezifischen Wechselbeziehungen. In¬ 
terspezifische Interaktionen lassen sich in Kategorien einteilen, je nach¬ 
dem, ob sie sich für die jeweils beteiligten Arten positiv (+), negativ 
(—) oder neutral (0) auswirken. Solche interspezifischen Interaktionen 
sind in Biozönosen an der Tagesordnung 


_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 55.1: Sind unter den hier dargestellten interspe¬ 
zifischen Wechselbeziehungen solche von trophischer Natur? 
Falls ja, welche? 


Activity 55.1 Ecological Interactions 

www.Lifel le.com/ac55. 1 
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55 Wechselbeziehungen zwischen Arten 


Auswirkungen von Art 1 auf Art 2 


Amensalismus 


Konkurrenz Amensalismus 




Auswirkungen von Art 2 auf Art 1 

Abb. 55.2 Zwischen den Auswirkungen von interspezifischer Kon¬ 
kurrenz gibt es fließende Übergänge. Interspezifische Wechselbezie¬ 
hungen wie die interspezifische Konkurrenz variieren in ihrer Intensität 
(dargestellt durch die Dicke der Balken) und Symmetrie, abhängig da¬ 
von, wie sich die eine Art auf die andere auswirkt. Von Amensalismus 
spricht man, wenn eine der Arten durch die Interaktion negativ beein¬ 
flusst wird, die andere davon jedoch unbeeinflusst bleibt 

Nicht immer sind Wechselbeziehungen zwischen 
Arten ganz eindeutig abzugrenzen 

Für Ökologen ist es natürlich praktisch, interspezifische Wech¬ 
selbeziehungen in einige wenige grundlegende Kategorien ein- 
ordnen zu können, aber nicht immer sind die Grenzen zwi¬ 
schen diesen Gruppierungen eindeutig. In der Realität gibt es 
zwischen den in diesem Abschnitt beschriebenen Kategori¬ 
en fließende Übergänge, je nachdem, wie stark sich eine Art 
auf eine andere auswirkt (►Abb. 55.2). Ursachen für dieses 
Kontinuum sind die variable Intensität interspezifischer Wech¬ 
selbeziehungen und ihre asymmetrische Natur. Beispielsweise 
ist in Großbritannien die interspezifische Konkurrenz zwischen 
den heimischen Europäischen Eichhörnchen (Sciurus vulgaris) 
und den dort ursprünglich nicht vorkommenden Grauhömchen 
( S. carolinensis ) hochgradig asymmetrisch: Die Grauhömchen 
wirken sich viel stärker auf die Eichhörnchen aus als umge¬ 
kehrt. Zurückzuführen ist dies darauf, dass die Grauhörnchen 
begrenzte Nahrungsressourcen, insbesondere Eicheln, viel bes¬ 
ser nutzen können als Eichhörnchen, was letztendlich zum 
Populationsrückgang der Eichhörnchen führt. Die Bestände der 
Eichhörnchen gehen zudem zurück, weil die Grauhömchen eine 
für sie tödliche Krankheit verbreiten. 

_ 7_ 

Frage zu ►Abb. 55.2: Angenommen, das Europäische Eich¬ 
hörnchen sei Art 1 und das Grauhörnchen Art 2. Zeichnen Sie 
ein, in welchen Bereich die Wechselbeziehungen zwischen die¬ 
sen beiden Arten am ehesten einzuordnen sind. 


Mitunter ist es nicht leicht, interspezifische Interaktionen zu 
klassifizieren, weil man sie unterschiedlich auffassen kann und 
weil nicht alle Wechselbeziehungen auf Anhieb zu erkennen 
sind. So könnte man Raupen, die an einer Pflanze fressen, als 
Herbivoren auffassen, aber auch als Parasiten; in beiden Fäl¬ 
len wäre es jedoch zumindest eine Prädation. Seeanemonen in 
Korallenriffen sind Carnivoren, die kleine Krebse und Fische 
mit ihren Nesselkapseln betäuben; einige Fischarten (vor allem 



Amphiprion percula 


Abb. 55.3 Nicht immer sind interspezifische Wechselbeziehungen 
eindeutig einzuordnen. Zunächst gingen Ökologen davon aus, dass es 
sich bei der Wechselbeziehung von Seeanemonen und Clownfischen 
um eine Probiose handelt: Der Fisch erhält Schutz vor seinen Fein¬ 
den, weil er zwischen den nesselnden Tentakeln der Seeanemone lebt, 
und bedient sich auch noch als Kommensale von ihren Nahrungsres¬ 
ten, während die Fische für die Seeanemone ohne Bedeutung zu sein 
schienen. Mittlerweile weiß man aber, dass es sich um eine Symbiose 
handelt, weil die Clownfische die Seeanemone gegen Feinde vertei¬ 
digen, sie sauber halten und ihr bei Bedarf frisches, sauerstoffreiches 
Wasser zufächeln 


der Gattung Amphiprion, Clownfische) leben jedoch unbehelligt 
von dem Nesselgift zwischen den Tentakeln der Seeanemonen. 
Hier sind die Clownfische vor ihren Feinden in Sicherheit und 
ernähren sich unter anderem von dem, was die Seeanemone 
übrig lässt. Man hielt dies zunächst für eine Probiose, doch 
mittlerweile ist klar, dass auch die Seeanemone von der Part¬ 
nerschaft erheblich profitiert - es handelt sich also um eine 
Symbiose (► Abb. 55.3). 

Die Clownfische müssen sich erst an das Nesselgift der See¬ 
anemone gewöhnen - und die Seeanemone auch an die Anwe¬ 
senheit der Fische. Im Laufe dieses Akklimatisierungsprozesses 
kommt es offenbar zu einer Veränderung der Schleimhülle 
der Fische. Entfernt man bei einem akklimatisierten Fisch den 
Schleim, so wird er sofort genesselt; Clownfische mit intakter 
Schleimhülle werden dagegen von der Seeanemone nicht ge¬ 
nesselt. Die Vorteile für die Clownfische sind klar: Sie entziehen 
sich ihren eigenen Feinden, indem sie sich zwischen den Tenta¬ 
keln der Seeanemone verstecken, und sie bedienen sich bei ihren 
Nahrungsresten. Aber profitiert die Seeanemone ebenfalls von 
der Beziehung? Clownfische attackieren gewisse Feinde, die 
sich der Seeanemone zu dicht nähern, und tatsächlich werden 
Seeanemonen ohne Fischpartner eher von bestimmten Fischar¬ 
ten gefressen. Zudem halten die Clownfische die Seeanemone 
sauber, und sie fächeln ihr sogar bei Bedarf Frischwasser zu. Es 
kann jedoch Vorkommen, dass die Fische der Seeanemone ihre 
Beute stehlen, und das könnte sich negativ auf deren biologische 
Fitness auswirken. Was letztendlich wirklich bei einer solchen 
Interaktion herauskommt, hängt von den ökologischen Umstän¬ 
den ab, unter denen sie erfolgt, einschließlich des Einflusses 
anderer Arten und der vorherrschenden abiotischen Bedingun¬ 
gen. 
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Manche Wechselbeziehungen führen zu 
evolutionären Veränderungen bei den 
beteiligten Arten 

Sämtliche Formen von interspezifischen Interaktionen können 
sich potenziell auf die Populationsgröße der interagierenden 
Arten aus wirken. Indem diese Wechselbeziehungen dazu bei¬ 
tragen, dass Individuen mit verschiedenen Merkmalen unter¬ 
schiedlich erfolgreich überleben oder sich fortpflanzen, können 
sie im Laufe der Zeit auch die Häufigkeit von Genotypen der 
interagierenden Populationen verändern. Diese Wechselbezie¬ 
hungen haben also sowohl ökologische Konsequenzen, etwa 
wenn sie sich auf die Verbreitung und Häufigkeit einer Art 
auswirken, als auch entwicklungsgeschichtliche Konsequenzen, 
wenn sie zu evolutionären Veränderungen führen. Wie schon 
Darwin beobachtete, erfolgen evolutionäre Veränderungen, wie 
in ► Kap. 53 beschrieben, nicht nur als Reaktion auf abiotische 
Bedingungen, sondern auch infolge von Wechselbeziehungen 
zwischen Arten. In der Einleitung seines Werks The Origin of 
Species (deutscher Titel: Die Entstehung der Arten ) weist Dar¬ 
win darauf hin, dass Füße, Schwanz, Schnabel und Zunge von 
Spechten in bewundernswerter Weise daran angepasst seien, un¬ 
ter der Borke von Bäumen Insekten zu fangen - eine Folge ihrer 
schon sehr lange bestehenden Wechselbeziehung mit ihren Beu¬ 
teinsekten. 

Abiotische Umweltfaktoren beeinflussen zwar das Evoluti¬ 
onsgeschehen, werden aber dabei selbst in der Regel nicht 
verändert. Das unterscheidet sie grundlegend von biotischen 
Umweltfaktoren, die infolge der Interaktion eine Veränderung 
durchlaufen. Schnee und Eis werden nicht noch kälter, wenn 
sie zur Evolution kälteresistenterer Organismen führen; Räuber 
dagegen können im Laufe der Evolution schneller und kräf¬ 
tiger werden und ihre Effizienz beim Beutefang steigern. Als 
Reaktion darauf können Beutearten ebenfalls flinker, wider¬ 
standsfähiger, weniger auffällig oder giftiger werden - all dies 
verringert die Wahrscheinlichkeit, erbeutet zu werden. Diese 
wechselseitigen evolutionären Reaktionen zwischen interagie¬ 
renden Arten bezeichnet man als Coevolution. 

Am ehesten führen solche Interaktionen zu einer Coevoluti¬ 
on, die sehr häufig auftreten und sich stark auf die biologische 
Fitness der beteiligten Arten auswirken. Deshalb ist eine Coe¬ 
volution bei Arten, die durch Amensalismus oder Probiose 
interagieren, seltener als bei Arten, deren Wechselbeziehungen 
eine Prädation, interspezifische Konkurrenz oder Symbiose ist. 

55.1 Wiederholung 

Wechselbeziehungen zwischen zwei (oder mehr) Arten 
lassen sich in fünf grundlegende Kategorien unterteilen: 
Prädation (eine Art konsumiert Individuen einer ande¬ 
ren Art teilweise oder ganz), interspezifische Konkurrenz 
(Arten nutzen teilweise die gleichen begrenzten Ressour¬ 
cen und wirken sich dadurch negativ aufeinander aus), 
Probiose (eine Art profitiert von dieser Beziehung, die 
andere wird davon weder geschädigt noch profitiert sie), 


Symbiose (beide Arten profitieren von der Beziehung) 
und Amensalismus (eine Arten wird durch die Interaktion 
benachteilig, während die andere Art davon unbeein¬ 
flusst bleibt). Man kann innerhalb der Kategorien tro- 
phische und nichttrophische Interaktionen unterscheiden. 
Nicht immer sind inter spezifische Wechselbeziehungen 
ganz eindeutig, vielmehr gibt es fließende Übergänge, 
abhängig davon, wie stark sich die Arten jeweils aufein¬ 
ander auswirken. Manche interspezifischen Wechselbe¬ 
ziehungen ziehen auch evolutionäre Veränderungen nach 
sich. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand von Beispielen die Unterschiede zwischen Prä¬ 
dation, interspezifischer Konkurrenz, Probiose, Sym¬ 
biose sowie Amensalismus aufzeigen können. 

■ Beispiele für interspezifische Wechselbeziehungen mit 
asymmetrischer Wirkung auf die beiden beteiligten 
Arten anführen und mögliche Ursachen für diese un¬ 
terschiedliche Gewichtung beurteilen können. 

■ einen Vergleich ziehen können zwischen biotischen 
und abiotischen Umweltfaktoren, die die natürliche 
Selektion beeinflussen. 


_ ? _ 

1. Ordnen Sie die folgenden interspezifi sehen Wechselbezie¬ 
hungen den Kategorien Carnivorie, Herbivorie, Parasitis¬ 
mus, interspezifi sehe Konkurrenz, Probiose, Symbiose oder 
Amensalismus zu. 

a. Blattschneiderameisen ernten Blattstücke und transportie¬ 
ren diese in ihre Nester; dort wächst auf dem pflanzlichen 
Material ein Pilz, von dem sich die Ameisen ernähren. 

b. See-Elefanten zerquetschen auf Felsen wachsende Algen 
oder reißen diese ab, wenn sie auf den Felsen hegen. 

c. Kopfläuse leben auf der Kopfhaut von Menschen und er¬ 
nähren sich von Blut. 

d. Wölfe und Pumas erbeuten Hirsche aus derselben, für bei¬ 
de Räuber begrenzten Population. 

2. Zählen Sie einige Bedingungen auf, die Einfluss auf den 
Ausgang einer Wechselbeziehung von zwei Arten haben und 
diesen verändern können. 

3. Was denken Sie: Haben die Interaktionen zwischen den Rot¬ 
feuerfischen und ihren Beutefischen im Atlantischen Ozean 
zu evolutionären Veränderungen bei den Beutearten geführt? 
Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Von entscheidender Bedeutung für das Leben auf der Erde sind 
trophische Wechselbeziehungen. Infolgedessen spielen die ver¬ 
schiedenen Wege, wie heterotrophe Organismen ihre Nahrung 
erlangen, für den Erfolg aller Arten weltweit eine ganz beson¬ 
dere Rolle. Im folgenden Abschnitt geht es darum, wie sich 
Prädation auf die Ökologie und Evolution von Räuber- und Beu¬ 
tearten auswirkt. 


Teil X 
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55 Wechselbeziehungen zwischen Arten 


55.2 Prädation ist eine trophische 
Wechselbeziehung, durch die 
Prädatoren profitieren und 
Beutearten geschädigt werden 

Die bekannteste und zugleich dramatischste Form von inter¬ 
spezifischen Interaktionen bilden die Wechselbeziehungen zwi¬ 
schen Räuber- und Beutearten. Obwohl es sich bei Carnivorie, 
Herbivorie und Parasitismus jeweils um einfache Interaktionen 
handelt, bei denen sich eine Art von einer anderen ernährt, ist 
eine eindeutige Kategorisierung oft schwierig: Viele Arten, so 
auch der Mensch, der Braunbär oder das Wildschwein, leben 
omnivor, indem sie sowohl Fleisch als auch Pflanzen verzehren. 
Eine herbivore Insektenlarve könnte man auch als parasitisch 
einstufen, wenn sie sich ausschließlich von einer einzelnen 
Pflanze ernährt. Zudem können sich Prädatoren sehr unter¬ 
schiedlich auf die Populationsdynamik ihrer Beute aus wirken, 
wenn diese dabei nicht getötet wird. Herbivorenherden in der 
Savanne fressen zwar Unmengen Gras, halten aber gleichzei¬ 
tig die übrige Vegetation kurz und ermöglichen es so dem Gras 
erst, diesen Lebensraum zu dominieren. Trotz dieser komplexen 
Verhältnisse und Übergänge werden Carnivorie, Herbivorie und 
Parasitismus hier jeweils separat behandelt. Abschließend wer¬ 
den Sie etwas über die Folgen von Prädation für Populationen 
und Lebensgemeinschaften im Allgemeinen erfahren. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Beutearten haben zahlreiche Strategien zur Feindvermeidung 
entwickelt, wie Flucht, Tarnung, Abwehrsubstanzen, Warnsigna¬ 
le und Mimikry. 

■ Bei Pflanzen und Herbivoren sind als Reaktion auf die Einwirkun¬ 
gen des jeweils anderen im Laufe der Evolution wechselseitige 
Anpassungen entstanden. 

■ Parasiten sind sehr zahlreich und können sich äußerst unter¬ 
schiedlich auf ihre Wirtsarten auswirken. 

■ Gekoppelte Populationszyklen von Räuber- und Beutearten ha¬ 
ben großen Einfluss auf die Bestände beider Spezies und die 
Biozönosen, denen diese angehören. 


Carnivorie hat zahlreiche Methoden des 
Beuteerwerbs und der Feindvermeidung 
hervorgebracht 

Weil Carnivoren ihre Beute fast durchweg töten, sie aber da¬ 
zu erst fangen müssen, lastet auf beiden Parteien - Räuber wie 
Beute - ein erheblicher Selektionsdruck. Die beste Strategie 
für Carnivoren besteht darin, ihre Lähigkeiten zum Fang und 
zur Verwertung ihrer Beute möglichst zu optimieren. Für die 
Beutearten ist es dagegen am besten, möglichst zu vermeiden, 
gefangen und gefressen zu werden. Zunächst werden Sie erfah¬ 
ren, mit welchen Strategien Carnivoren ihre Beute erlangen, und 
im Anschluss, wie Arten es vermeiden, zur Beute zu werden. 



b Ceratophrys spec. 



Abb. 55.4 Aktive Verfolgung oder heimliches Auflauern. Räuber 
können Hetzjäger sein, wie der schnelle, kräftige Rotfuchs (a), oder 
unauffällige Lauerjäger, wie der gut getarnte Breitmaulfrosch (b) 

Welcher Strategien bedienen sich Carnivoren für ihre Ernäh¬ 
rung? Der Erfolg von Carnivoren hängt davon ab, wie gut 
es ihnen gelingt, die energetischen Kosten für das Verfol¬ 
gen, Überwältigen, Zerteilen und Verdauen der Beute mit 
dem Energiegewinn durch den Verzehr aufzufangen, also wie 
in ►Abschn. 52.4 beschrieben eine positive Kosten-Nutzen- 
Bilanz zu erzielen. Auf der einen Seite machen sich Carnivoren 
ihre Sinne, Kraft und Schnelligkeit zunutze, um möglichst nähr¬ 
stoffreiche Beute aktiv ausfindig zu machen und zu fangen. 
Diese Strategie der aktiven Jagd wenden Räuber aller Grö¬ 
ßenkategorien als Hetzjäger an: Seien es Schwertwale, die 
Grauwale verfolgen, oder Füchse, die Vögel jagen - beide 
sind schnelle, kräftige Räuber und mit mächtigen Kiefern aus¬ 
gestattet (►Abb. 55.4a). Auf der anderen Seite ermöglicht 
es ein unauffälliges Aussehen Räubern, als Lauerjäger unbe¬ 
merkt Beutearten aufzulauern, die zufällig ihren Weg kreuzen 
(►Abb. 55.4b). Daneben haben Räuber, die kleiner sind als 
ihre Beutetiere, noch verschiedene weitere Fangstrategien ent¬ 
wickelt, sehr oft verbunden mit dem Einsatz von Gift. So können 
manche Schlangenarten ihre Kiefer so weit öffnen, dass sie Beu¬ 
tetiere verschlingen können, die weitaus dicker sind als ihr Kopf. 
Die winzigen amerikanischen Kurzschwanzspitzmäuse gehören 
zu den kleinsten Räubern unter den Säugetieren und lähmen 
mit ihrem giftigen Speichel Regenwürmer und Schnecken, aber 
auch Beutetiere, die sehr viel größer sind als sie selbst, wie Mäu¬ 
se und Kleinvögel. Spinnen erbeuten mit ihren Giftklauen oft 
Insekten, deren Größe die der Spinnen erheblich überschreiten 
kann. 

Beutearten wiederum haben vielfältige Abwehrmechanismen 
gegen Räuber entwickelt. Manche entkommen ihren Feinden 
einfach durch schnelle Flucht. Andere besitzen morphologische 
Abwehrmechanismen: Eine zähe Haut, einen Panzer, Schalen, 
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a Hystrix cristata 


b Typophyllum spec. 




c Chromodoris spec. 




d Dendrobates reticulatus 


Abb. 55.5 Anpassungen zu Feindvermeidung und Feindabwehr, a Stachelschweine sind durch ihr Kleid aus spitzen Stacheln (abgewandelten 
Haaren) vor Feinden schützt, b Diese Laubheuschreckenart, die wie ein angefressenes Blatt aussieht, werden Vögel bei der Suche nach Insek¬ 
tennahrung wahrscheinlich übersehen, c Sternschnecken gehören zu den marinen Nacktkiemerschnecken (Nudibranchier), denen ein schützendes 
Gehäuse fehlt. Sie leben von Schwämmen, von denen sie Giftstoffe übernehmen, und schrecken ihre Feinde mit einer leuchtenden Warnfärbung 
ab. d Die mittel- und südamerikanischen Baumsteiger- oder Pfeilgiftfrösche geben über ihre Haut hochgiftige Substanzen ab 


Stacheln oder ein dichtes Haarkleid können selbst einem ent¬ 
schlossenen Räuber einen Strich durch die Rechnung machen 
(► Abb. 55.5a). Im Folgenden sind noch einige weitere Abwehr¬ 
möglichkeiten beschrieben, die Beutearten zur Vermeidung oder 
Abwehr von Feinden entwickelt haben. 

Activity 55.2 Coevolution Simulation 

www.Lifel le.com/ac55. 2 

Activity 55.3 Predator-Prey System Simulation 

www.Lifel le.com/ac55. 3 

Tarnung Beutearten können ihren Feinden oftmals entgehen, 
indem sie sich quasi unsichtbar machen. Das geschieht bei¬ 
spielsweise durch Tarnung. Verschmilzt ein Tier mit seinem 
Hintergrund, so spricht man von kryptischer Färbung oder 
auch von Somatolyse. Einige Arten ähneln durch ihre Tarnung 
auch Objekten ihrer Umgebung, die Räuber als nicht fressbar 
erachten; diese Strategie bezeichnet man als Mimese. So sieht 
die Laubheuschrecke der Gattung Typophyllum in ► Abb. 55.5b 
beispielsweise aus wie ein welkes Blatt - und zwar mit allen 
Einzelheiten, selbst Flecken, die wie Pilzerkrankungen aus- 
sehen. 


Weil das Sehvermögen vieler Räuberarten auf das Erkennen be¬ 
weglicher Beutetiere ausgerichtet ist, verharren nicht wenige 
Beutearten in Anwesenheit eines Feindes einfach regungslos. 
Manche Tiere stellen sich auch tot, wie etwa das Nord-Opossum 
(Didelphis virginianus). 

Chemische Abwehr Viele Tiere können sich Räubern ent¬ 
ziehen, weil sie über chemische Abwehrstoffe verfügen. Solche 
chemische Waffen machen sich in der Regel kleine, schwache, 
sessile oder sonst irgendwie ungeschützte Beutetiere zunutze. 
Zahlreiche Insekten produzieren bei Angriffen einen Sprühne¬ 
bel oder geben unangenehme Abwehrsekrete ab. Als Extrem¬ 
beispiel schleudern Bombardierkäfer angreifenden Insekten aus 
dem Ende ihres Hinterleibs ein annähernd 100 °C heißes, unan¬ 
genehmes Dampfgemisch mit fataler Wirkung entgegen. 

Media Clip 55.1 Bombardier Beetle Sprays Its Enemies 

www. Life Ile. com/mc5 5.1 

Räuber können im Gegenzug ebenfalls Anpassungen entwi¬ 
ckeln, durch die sie die chemische Abwehr ihrer Beutetiere 
überwinden, wie Sie am Beispiel des Rauhäutigen Gelbbauch¬ 
molchs (Taricha granulosa) und der Gewöhnlichen Strumpf- 
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55 Wechselbeziehungen zwischen Arten 


a Bates'sche Mimikry 


b Müller‘sche Mimikry 



Petroscirtes breviceps 


S “N 


... ähnelt stark einer ver¬ 
wandten, giftigen Spezies. 



Meiacanthus grammistes 



Dargestellt sind Heliconius melpo- 
mene (oben) und H. erato (unten). 
Beide Spezies sind giftig. 


f ^ 

Das Aussehen beider 
Arten variiert geogra¬ 
phisch, ist im gleichen 
Gebiet aber stets 
miteinander verknüpft. 


Abb. 55.6 Ehrliche Signale? a Bei der Bates’schen Mimikry ahmen harmlose Arten die Warnsignale gefährlicher Spezies nach und schützen 
sich so vor Räubern. Die harmlose Fischart Petroscirtes breviceps (Gestreifter Mimikry-Säbelschleimfisch) ähnelt stark der gefährlichen Art Mei¬ 
acanthus grammistes (Zebra-Schleimfisch), die mit paarigen Giftzähnen und Giftdrüsen ausgestattet ist. b Bei einer Müller’schen Mimikry zeigen 
mehrere Arten durch die gleiche Warnfärbung ihre tatsächlich vorhandene Giftigkeit an. Die Raupen sämtlicher südamerikanischen Zebrafalter 
der Gattung Heliconius ernähren sich von giftigen Passionsblumenpflanzen (Gattung Passiflora ) und speichern die Gifte als Imagines in ihrem 
Körper. Gemeinsam in einer bestimmten Region verbreitete Heliconius- Arten haben eine ähnliche Warnfärbung 


bandnatter (Thamnophis sirtalis) erfahren haben, die gegen das 
schützende Gift des Molchs unempfindlich ist (► Abb. 20.18). 
Manche Räuber machen sich die chemischen Abwehrwaffen ih¬ 
rer Beute sogar gezielt gegen ihre eigenen Feinde zunutze. So 
nehmen beispielsweise manche marinen Nacktkiemerschnecken 
(Nudibranchier) giftige Substanzen von den Schwämmen auf, 
die sie erbeuten, während sich andere Nudibranchier von sessi- 
len Hydrozoen ernähren und deren Nesselkapseln zur Abwehr 
in eigenen Darmblindsäcken speichern (► Abb. 55.5c). Ähnlich 
erhalten auch die mittel- und südamerikanischen Baumsteiger¬ 
oder Pfeilgiftfrösche Giftstoffe aus ihren Beutetieren wie Amei¬ 
sen, Milben und anderen kleinen Wirbellosen (► Abb. 55. 5d). 

Warnsignale Manche Beutearten, die sich durch giftige Sub¬ 
stanzen schützen, stellen dies durch ein Warnsignal zur Schau. 
Solche Warnsignale können visueller Natur sein (viele giftige 
Arten sind leuchtend gelb-schwarz oder rot-schwarz gefärbt) 
oder auch akustischer Art (wie das warnende Rasseln von Klap¬ 
perschlangen), je nachdem, anhand welcher Sinnesreize ihre 
Feinde die Beute ausmachen. 

Viele giftige Beutetierarten wie Nacktkiemerschnecken und 
Baumsteigerfrösche tragen zum Schutz vor Feinden, die sich 
optisch orientieren, grelle Warnfarben oder auffällige Muster. 
Durch eine solche Warnfärbung (Aposematismus, das Tragen 


einer Wamtracht) erhöht sich die Wahrscheinlichkeit, dass ein 
Räuber lernt, eine giftige Art zu erkennen und zu meiden. Be¬ 
stimmte räuberisch lebende Wirbeltiere, die sich bei der Jagd 
auf visuelle Reize verlassen, lernen rasch, ein bestimmtes Farb¬ 
muster mit einer unangenehmen Fresserfahrung zu verknüpfen. 

Formen der Mimikry In der Natur haben sich wiederholt 
zwei grundlegende Formen der Mimikry entwickelt: die Ba- 
tes’sche und die Müller’sehe Mimikry. Bei der Bates’schen 
Mimikry (Schutzmimikry) ähnelt eine ungefährliche, genieß¬ 
bare Art (der Nachahmer) stark einer gefährlichen, giftigen 
(dem Vorbild). Die nachahmende Spezies profitiert davon, dass 
die Räuber das Vorbild meiden (►Abb. 55.6a). Bei der Mül¬ 
ler’schen Mimikry zeigen zwei oder mehr Arten das gleiche 
Warnsignal. Von diesem stärkeren Erkennungssignal für Räu¬ 
ber profitieren letztendlich alle Spezies. Stark verbreitet ist die 
Müller’sehe Mimikry beispielsweise bei neotropischen Zeb¬ 
rafaltern (Gattung Heliconius ); sie ernähren sich als Raupen 
von den giftigen Passionsblumenpflanzen und speichern das 
Pflanzengift in ihrem Körper. In bestimmten geographischen 
Regionen gemeinsam vorkommende Heliconius -Arten weisen 
häufig eine ähnliche Färbung und das gleiche Wammuster auf 
(►Abb. 55.6b). Bei der Sequenzierung der Genome solcher 
Heliconius -^pezies konnte man das Gen optix identifizieren. 
Dieses Gen codiert einen Transkriptionsfaktor, der eine Ver- 
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änderung der Genexpression bewirkt und dadurch selbst bei 
nicht nahe miteinander verwandten Heloconius -Arten das glei¬ 
che Farbmuster erzeugt. 

Verhaltensmechanismen Häufig vermeiden es Beutearten 
auch durch spezielle Verhaltensmechanismen, Feinden zum Op¬ 
fer zu fallen. Wie Sie in ►Abschn. 52.6 und ►Abb. 52.19 
gesehen haben, können beispielsweise Verhaltensweisen inner¬ 
halb von Gruppen wie Schwarmbildung oder Warnlaute Schutz 
vor Feinden bieten. Bei dem Beispiel der Rotfeuerfische aus der 
Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Der 
brandgefährliche Rotfeuerfisch“) war noch nicht ausreichend 
Zeit, dass sich eine solche potenzielle Verhaltensänderung bei 
Räubern und Beute entwickeln konnte. In ► „Experiment: Der 
brandgefährliche Rotfeuerfisch“ sind Forschungen beschrieben, 
denen zufolge die von den Rotfeuerfischen erbeuteten, kleinen 
Rifffische mit einer neuen Form von prädatorischem Verhalten 
konfrontiert werden, das sie noch nie zuvor erfahren haben; 
deshalb sind sie den Angriffen der Rotfeuerfische vermutlich 
wehrlos ausgeliefert. Rotfeuerfische nähern sich ihren Beutefi¬ 
schen bedächtig und richten plötzlich einen Wasserstrahl gegen 
sie. Daraufhin saugen die Rotfeuerfische ihre dadurch verwirr¬ 
ten oder abgelenkten Beutefische blitzschnell mit dem Kopf 
voran ein (man spricht von Saugschnappern). Zweifellos trägt 
diese äußerst effiziente Beutefangmethode der Rotfeuerfische zu 
deren Erfolg als invasive Spezies in den Korallenriffen im West¬ 
atlantik und in der Karibik bei. 

Media Clip 55.2 Lionfish „Strike“ Again! 

www. Life 1 le.com/mc55. 2 

Herbivorie ist eine sehr verbreitete, 
aber spezialisierte Wechselbeziehung 

Herbivorie ist eine weit verbreitete Wechselbeziehung zwischen 
Arten. Die überwiegende Mehrzahl der herbivoren Arten zählt 
zu den Insekten. Von diesen herbivoren Insekten sind über 90 % 
jedoch Spezialisten, die sich auf nur von eine oder einige we¬ 
nige, meist taxonomisch miteinander verwandte Pflanzenarten 
beschränken. Dagegen ernähren sich Generalisten unter den 
Herbivoren bisweilen von Hunderten nicht miteinander ver¬ 
wandten Pflanzenarten. (Man nennt solche Spezialisten auch 
oligophag und die Generalisten polyphag.) Herbivore Wirbel¬ 
tiere sind in der Regel Generalisten. So kann beispielsweise 
eine weidende Kuh an einem einzigen Nachmittag zahlreiche 
verschiedene Pflanzenarten verzehren. Es gibt jedoch auch Aus¬ 
nahmen: Die australischen Koalas ernähren sich ausschließlich 
von den Blättern von Eukalyptusbäumen und Riesenpandas fast 
nur von Bambus. 

Im Allgemeinen fressen Herbivoren, vor allem Insekten, ledig¬ 
lich Teile ihrer Nahrungspflanzen und töten diese normalerweise 
nicht ab. In den meisten natürlichen Ökosystemen fällt selten 
mehr als ein geringer Prozentsatz der pflanzlichen Biomasse 
herbivoren Insekten zum Opfer. Aus diesem Grund haben man¬ 
che Ökologen infrage gestellt, ob Herbivoren überhaupt in der 


Lage sind, einen starken Selektionsdruck auf Pflanzenmerkmale 
auszuüben. Mortalität ist jedoch nicht die einzige Form der Se¬ 
lektion, die zu evolutionärem Wandel führt. Herbivoren können 
auch die biologische Fitness der Pflanzen verringern, sofern die 
Pflanzen, an denen sie fressen, weniger Nachkommen hinter¬ 
lassen. 

Pflanzliche Abwehr gegen Herbivoren Die wichtigsten 
Abwehrmechanismen von Pflanzen gegen Herbivoren sind che¬ 
mischer Natur. Vertreter aus der Familie der Kreuzblütler (Bras- 
sicaceae) sind nur eines der Beispiele für die Strategie von 
Pflanzen, durch die Produktion von sekundären Pflanzenstoffen 
Herbivorenfraß zu verringern. Welch beeindruckende Vielfalt 
sekundärer Pflanzenstoffe von Pflanzen zur Abwehr von Her¬ 
bivoren produziert werden, wird in ► Abschn. 38.2 behandelt. 

Manche Pflanzen schützen sich, indem sie es den Herbivoren 
schwer machen, sie zu fressen. Beispielsweise bilden Dornen 
und Stacheln eine wirkungsvolle Abschreckung gegen blattfres¬ 
sende herbivore Wirbeltiere. Das in den Geweben von Kalkrot¬ 
algen enthaltene Calciumcarbonat hält viele marine Weidegän¬ 
ger ab, sie zu fressen. Eine Ausnahme bilden Seeigelarten mit 
ihrem fünfzähnigen Kieferapparat und ihrem langen, gewunde¬ 
nen Darm; diese können auch das harte und wenig nahrhafte, 
kalkhaltige Gewebe verarbeiten. 

Wechselseitige Anpassungen von Herbivoren und 
Pflanzen Herbivoren haben eine eindrucksvolle Vielfalt an 
Anpassungen gegen die Abwehrmechanismen von Pflanzen ent¬ 
wickelt. Viele umgehen die pflanzliche Abwehr durch ihr Ver¬ 
halten. Beispielsweise benötigen die vom Tüpfel-Johanniskraut 
(Hypericum perforatum) produzierten sekundären Pflanzenstof¬ 
fe Sonneneinstrahlung, um ihre Toxizität voll zu entfalten. 
Deshalb rollen einige Insekten, die sich von diesen Pflanzen 
ernähren, die Blätter zu lichtundurchlässigen Zylindern zusam¬ 
men und fressen dann ungestört im Dunkeln. Große Herbivoren 
wie Hirsche und Pferde weiden zahlreiche verschiedene Pflan¬ 
zenarten ab und sind damit keinem Abwehrstoff in größerem 
Umfang ausgesetzt. Zudem sind sie langlebig, haben ein gutes 
Gedächtnis und können so lernen, unangenehm schmeckende 
Pflanzen zu meiden. 

Anders als die großen herbivoren Säugetiere fressen Raupen 
und viele andere herbivore Insekten mitunter ihr gesamtes 
Leben lang an einer einzigen Nahrungspflanze. Eine solche 
ausschließliche Ernährung ist mit einem hoch spezialisierten 
EntgiftungsSystem gekoppelt. Die Raupen der Kohlmotte ( Plu - 
tella xylostella) ernähren sich von Kreuzblütengewächsen, die 
reich an toxischen Senfölglykosiden sind. Ein Enzym im Magen 
der Raupen baut die Glykoside zu harmlosen Spaltprodukten ab. 

Einige Herbivoren gehen bei der Resistenz noch einen Schritt 
weiter und speichern die pflanzlichen Toxine in speziellen Or¬ 
ganen oder Geweben, die unempfindlich gegen diese Gifte sind. 
Mit dieser Strategie machen sie sich die angeeigneten chemi¬ 
schen Substanzen zur Abwehr ihrer eigenen Feinde zunutze. So 
ist zum Beispiel die Raupe des Monarchfalters unempfindlich 
gegen die neurotoxisch wirkenden Glykoside der Seidenpflan¬ 
zen, die ihr als Nahrung dienen, während insektenfressende 
Vögel nicht resistent gegen diese Verbindungen sind. 
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55 Wechselbeziehungen zwischen Arten 

Die meisten Parasiten sind auf bestimmte 
Wirtsarten spezialisiert, und viele Wirte können 
zahlreiche Arten von Parasiten beherbergen 


Parasitismus ist eine Form der Wechselbeziehung, bei der ein 
Prädator (der Parasit) auf oder in seiner Beute (dem Wirt) lebt 
und sich dort nur von bestimmten Geweben ernährt. Viele Wirt- 
Parasit-Beziehungen sind durch ein körperlich enges Zusam¬ 
menleben gekennzeichnet. Die Auswirkungen auf den Wirt kön¬ 
nen sehr unterschiedlich sein: Während viele Parasitenarten ih¬ 
ren Wirt kaum schädigen, führen andere zu dessen Tod oder 
schwächen ihn so, dass er sich selbst nicht mehr fortpflanzen 
kann. Parasiten ernähren sich in der Regel nur von einer einzigen 
oder wenigen Wirtsarten. Dagegen beherbergen Wirtsorganis¬ 
men in den meisten Fällen mehrere bis zahlreiche Parasitenarten 
(► Abb. 55.7). Auch Parasiten selbst können ihre eigenen Para¬ 
siten haben. Diese Spezialisierung erklärt unter anderem, warum 
es so viele Arten von Parasiten gibt: Schätzungen zufolge leben 
ungefähr 50 % aller Organismenarten der Erde parasitisch. 

Parasiten lassen sich unterteilen in Mikroparasiten, zu denen Vi¬ 
ren, Bakterien und Protisten gehören, und die größeren Makro¬ 
parasiten, die verschiedene Arthropoden (darunter Zecken so¬ 
wie diverse Krebstiere und Insekten) und Vertreter verschiedener 
Protostomiergruppen mit wurmförmigem Körperbau umfassen. 


Mikroparasiten Mikroparasiten sind um viele Größenord¬ 
nungen kleiner als ihre Wirtsorganismen und leben und vermeh¬ 
ren sich in der Regel in ihren Wirten (Endoparasiten, siehe wei¬ 
ter unten). In einem einzigen Wirtsindividuum können mehrere 
Generationen von Mikroparasiten leben, nicht selten Tausen¬ 
de oder Millionen von ihnen. Beim Erlangen von Nährstoffen 
auf Kosten ihres Wirtes verursachen zahlreiche Mikroparasiten 


Fische 

Vögel 

Säugetiere 

Wanzen 

Käfer 

Fliegen 

Bienen und 
Wespen 

Schmetter¬ 

linge 

Bäume 


durchschnittliche Zahl der Parasitenarten pro Wirt 

Abb. 55.7 Warum gibt es so viele Parasiten? Schätzungen zufolge 
leben ungefähr 50 % aller Arten der Erde parasitisch. Die meisten Pa¬ 
rasiten haben sich auf eine bestimmte Wirtsart spezialisiert, die meisten 
Wirtsspezies werden aber von mehreren bis vielen parasitischen Arten 
befallen; zudem hat die überwiegende Zahl der Parasiten selbst wieder 
eigene Parasiten. Diese Spezialisierung erklärt unter anderem, warum 
es so viele Arten von Parasiten gibt 



KrankheitsSymptome - sie können daher als Krankheitserre¬ 
ger oder Pathogene eingestuft werden. Durch Mechanismen 
wie das Immunsystem von Tieren (►Kap. 41) und bioche¬ 
mische Abwehrstoffe von Pflanzen (►Abschn. 38.3) können 
Wirtsorganismen die Vermehrung von Pathogenen eindämmen 
oder sogar unterbinden. 


Experiment: Der brandgefährliche Rotfeuerfisch 

Originalliteratur: Albins MA, Lyons PJ (2012) MarEcol Prog Ser 448: 1-5 

Mark Albins und seine Mitarbeiter stellten sich die Frage, welche Beutefangmethode den 
invasiven Pazifischen Rotfeuerfisch (Pterois volitans) zu einem so erfolgreichen Jäger von 
Korallenfischen im Atlantik und in der Karibik macht. Im Rahmen von Beobachtungen 
von Rotfeuerfischen in der Natur stellten sie ein typisches Fangverhalten gegenüber klei¬ 
nen Rifffischen fest: In der Regel schwimmen die Rotfeuerfische mit leichtem Schlag ihrer 
Brustflossen äußerst bedächtig frontal auf ihre Beutefische zu, bis sie nahe genug sind, um 
zuzuschlagen. Bei diesem Angriff stoßen die Rotfeuerfische aus ihrem Maul einen kräfti¬ 
gen Wasserstrahl gegen ihre Beute aus. Um dieses Beutefang verhalten näher zu erforschen, 
machten Albins und seine Mitarbeiter Versuche mit Rotfeuerfischen und Grundeln, ihren 
natürlichen Beutefischen. 

Hypothese 

Mit ihrer in diesem Habitat neuartigen Jagdmethode - dem Ausstößen eines gegen die Beute 
gerichteten Wasserstrahls - sorgen die Rotfeuerfische für Verwirrung bei den Beutefischen, 
was es ihnen erleichtert, die Beute mit dem Kopf voran durch Einsaugen zu schnappen. 
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Methode 

1. Mit Keschern wurden an Korallenriffen und Seegraswiesen bei den Bahamas Rotfeuerfi¬ 
sche und zwei heimische Grundelarten (die Glasgrundel Coryphopterus glaucofraenum 
und die Goldpunktgrundel Gnatholepis thompsoni) gefangen. 

2. Nach Gewöhnung der Rotfeuerfische und Grundeln an ein Durchflussaquarium wurde 
das Beutefang verhalten mit einer digitalen Videokamera gefilmt. 

3. Die Grundeln wurden den Rotfeuerfischen auf zweierlei Weise präsentiert: Zum einen 
wurden die Rotfeuerfische in ein offenes Aquarium mit den Grundeln eingesetzt, zum 
anderen in ein Aquarium, in dem sich die Grundeln in durchsichtigen Behältern befanden, 
sodass die Rotfeuerfische sie zwar sehen, aber nicht erbeuten konnten. 

4. Mit einer Glaspipette wurde direkt vor die Rotfeuerfische ein Lebensmittelfarbstoff ge¬ 
geben, um die Wasserbewegungen im Bereich von deren Maul sichtbar zu machen. 

5. Abschließend wurde sämtliche Videos auf die Wasserbewegungen und die Reaktionen 
der Beutetiere hin analysiert. 


Ergebnisse 

In sämtlichen offenen Aquarien produzierten die Rotfeuerfische einen einzelnen, gerichte¬ 
ten Wasserstrahl gegen die Grundeln und schnappten sie dann in sieben von acht Versuchen 
erfolgreich mit dem Kopf voran. In den Versuchen mit den durchsichtigen Behältern pro¬ 
duzierten die Rotfeuerfische im Schnitt pro Beutefisch 18-mal einen Wasserstrahl, bevor 
sie zuschnappten. Der von den Rotfeuerfischen mit dem Maul erzeugte, farblich sichtbare 
Wasserstrahl erreichte eine maximale Entfernung von 10 cm. 



Der Rotfeuerfisch produziert 
einen Wasserstrahl (sichtbar 
gemacht durch die Ausbrei¬ 
tung des Farbstoffs) und 
verwirrt damit seine Beutefische. 




Frage 

Was würden Sie bezüglich des Beutefang Verhaltens der Rotfeuerfische und der Reaktionen 
der Beutefische aus dem Atlantischen Ozean im Vergleich zum Pazifik schließen? Gehen 
Sie dieser Frage in ► „Blick in die Daten: Der brandgefährliche Rotfeuerfisch“ nach. 
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Blick in die Daten: Der brandgefährliche Rotfeuerfisch 


Zusätzlich zu den Aquarienversuchen beobachteten die For¬ 
scher das Beutefang verhalten der Rotfeuerüsche auch an 
verschiedenen Orten in der Natur: in ihrem natürlichen Le¬ 
bensraum im Pazifik und in ihrem neuen Lebensraum im 
Atlantik. Dabei stellten sie Folgendes fest: Im Atlantischen 
Ozean brauchten die Rotfeuerüsche für einen erfolgreichen 
Fang in den meisten Fällen gar keinen Wasserstrahl gegen 
ihre Beute zu richten (nur bei 18 % der Fänge wurde dieses 
Verhalten im Freiland beobachtet). Im Pazifischen Ozean da¬ 
gegen stießen die Rotfeuerfische in 56 % der erfolgreichen 
Fänge zuvor einen Wasserstrahl in Richtung ihrer Beute aus. 
Diese Methode, die Beute mit einem Wasserstrahl zu verwir¬ 
ren, zeigen offenbar nur Rotfeuerfische, wie die Forscher auf 
der Basis einer Literaturrecherche berichteten. 

Aufgaben 

1. Betrachten Sie Schritt 3 der Methoden des Experiments. 
Warum führten die Forscher Ihrer Ansicht nach die Aqua¬ 


rienversuche zum Beutefang von Rotfeuerfische mit frei¬ 
schwimmenden Beutefischen durch? Oder anders gefragt: 
Welche Einblicke erhielten die Forscher durch die Versu¬ 
che, in denen sich die Beutefische in den durchsichtigen 
Behältern befanden? 

2. Erwarten Sie angesichts dessen, was Sie nun über das 
Beutefang verhalten von Rotfeuerfischen wissen, dass die¬ 
se für den Beutefang im Atlantischen Ozean im Vergleich 
zum Pazifik häufiger einen Wasserstrahl einsetzen? Wirkt 
der Wasserstrahl im Atlantik verglichen mit dem Pazi¬ 
fik über eine weitere oder eine kürzere Entfernung zur 
Beute? 

3. Wenn Sie sämtliche hier angeführten Informationen über 
das Beutefang verhalten von Rotfeuerfischen zugrunde le¬ 
gen: Mit welcher Hypothese lässt sich wahrscheinlich 
am ehesten erklären, dass Rotfeuerfische im Atlantischen 
Ozean gegenüber dem Pazifik so erfolgreich kleine Koral¬ 
lenfische erbeuten? 


Genau wie bei anderen Wechselbeziehungen zwischen Präda- 
toren und ihrer Beute können auch Wirts arten und Pathogene 
einen starken Selektionsdruck aufeinander ausüben. Um auf 
Dauer in einer Wirtspopulation überleben zu können, muss ein 
Stamm eines Pathogens ständig neue Wirtsindividuen infizieren. 
Ein weniger tödlicher Stamm, der einen geringeren Prozent¬ 
satz an Wirtsindividuen abtötet, ist vielleicht in der Lage, eine 
größere Zahl neuer Wirte zu infizieren. Auf diese Weise kann 
sich zwischen Pathogenen und Wirten ein Zustand stabiler Co- 
existenz einpendeln: Es entwickelt sich eine erhöhte Resistenz 
der Wirte (also die Fähigkeit, den negativen Wirkungen eines 
Krankheitserregers zu widerstehen) und eine verringerte Vi¬ 
rulenz des Pathogens (also die Fähigkeit, eine Krankheit zu 
verursachen). Es können jedoch auch neue virulente Stämme 
entstehen - was uns daran erinnert, dass kontinuierlich eine Evo¬ 
lution erfolgt. 

Ein gut untersuchtes Beispiel der komplexen Wechselbeziehun¬ 
gen zwischen Wirt und Pathogen stammt aus Australien. Dort 
versuchte man, die sich explosionsartig vermehrenden Popula¬ 
tionen des Europäischen Kaninchens (Oryctolagus cuniculus ), 
die sich verheerend auf die Vegetation der Weideflächen für 
Rinder und Schafe auswirkten, durch Einführung des Myxoma- 
tosevirus zu bekämpfen. Dieses Virus wird durch Stechmücken 
übertragen und führt bei Kaninchen rasch zum Tod. Nach Ein¬ 
führung des Virus im Jahr 1950 starben 99,8% der infizierten 
Kaninchen. Auch in den folgenden Jahrzehnten fielen Millionen 
von Kaninchen dem Virus zum Opfer, doch allmählich entwi¬ 
ckelten die Kaninchen eine Resistenz gegen das Virus. Auch 
heute noch wird das Myxomatosevirus zur Bekämpfung von 
Kaninchenpopulationen eingesetzt, wirksam sind allerdings nur 
neue, stärker letal wirkende Virusstämme. 

Makroparasiten Während Mikroparasiten im Allgemeinen 
im Körper ihrer Wirte leben und sich dort auch vermehren, 


sind Makroparasiten nicht immer so eng mit ihren Wirtsorganis¬ 
men verbunden. Makroparasiten verursachen nur selten solche 
KrankheitsSymptome wie pathogene Mikroparasiten, können 
sich aber dennoch auf das Überleben und die Fortpflanzung ih¬ 
rer Wirte auswirken und dabei einen Selektionsdruck auf diese 
ausüben. Makroparasiten, die außerhalb des Körpers ihrer Wir¬ 
te leben, bezeichnet man als Ektoparasiten (Außenparasiten). 
Endoparasiten (Innenparasiten) wie die in ► Abschn. 30.4 be¬ 
schriebenen Bandwürmer verbringen zumindest einen Teil ihres 
Lebenszyklus im Körper ihrer Wirte. 

Einige Ektoparasiten wie Egel und Stechmücken nehmen nur 
gelegentlich engen Kontakt mit ihren Wirten auf und treten 
nur so lange mit ihnen in Wechselbeziehung, wie sie benöti¬ 
gen, um sich satt zu fressen; anschließend ziehen sie wieder 
weiter. Ektoparasiten, die ihr gesamtes Leben auf ihren Wir¬ 
ten verbringen, zeichnen sich durch mehrere Merkmale aus, 
mit denen sie sich an ihren Wirten Halt verschaffen. Walläuse 
(Krebstiere der Gruppe Flohkrebse, Amphipoda) leben im All¬ 
gemeinen in Läsionen der Haut, in den Nasenlöchern und den 
Augen von Meeres Säugern; mit den Krallen an den Enden ihrer 
Beine verankern sie sich in der Haut von Walen oder Delfinen 
(► Abb. 55.8a). Die meisten Walläuse sind auf eine einzige Wal¬ 
art spezialisiert und bleiben ihr Leben lang auf dem gleichen 
Individuum. Walläuse ernähren sich von Algen oder Hautschup¬ 
pen am Körper der Wale. Sie verursachen kleinere Hautschäden, 
stellen aber kein besonderes Gesundheitsrisiko für die Wale dar. 

Die Mehrzahl der Wirte versucht, ihre Ektoparasiten aktiv loszu¬ 
werden. Die soziale Fellpflege (auch als Grooming bezeichnet) 
stellt für die sozialen Interaktionen vieler Affenarten eine wich¬ 
tige Komponente dar. Möglicherweise hat sich dieses Verhalten 
als Reaktion auf den Befall mit Ektoparasiten herausgebildet. 
Rotgesichts- oder Japanmakaken (Macaca fuscata) werden bei¬ 
spielsweise von zwei Läusearten befallen, die ihre zahllosen 
Eier an den Haaren von Rücken, Armen und Beinen ihrer Wirte 
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a Cyamus spec. 


b Macaca fuscata 




Abb. 55.8 Befall mit Ektoparasiten. a Diese ektoparasitisch auf dem Körper eines Grauwals lebenden Walläuse (hier im Bild zusammen mit 
Seepocken) gehören wie viele marine Parasiten zu den Krebstieren. Sie haben einen abgeflachten Körper und können sich mit kräftigen Krallen 
an ihren Wirten verankern. Jedes Walindividuum beherbergt seine eigene Population von Walläusen. b Die als Grooming bezeichnete soziale 
Fellpflege von Primaten hat sich vermutlich als Reaktion auf den Befall mit Ektoparasiten wie Flöhe, Läuse und Zecken entwickelt. Auch in den 
Sozialgruppen von Rotgesichtsmakaken spielt dieses Verhalten eine wichtige Rolle 


ablegen. Um die Populationen der Läuse in Schach zu halten, 
nutzen die Makaken ihre dauerhaften sozialen Bindungen, die 
gewährleisten, dass ständig ein Partner für die Fellpflege in der 
Nähe ist (► Abb. 55.8b). Nach Ansicht mancher Biologen ist die 
Haarlosigkeit des Menschen eine evolutionäre Neuerung gegen 
Ektoparasitenbefall. (Es wurden für unsere Haarlosigkeit aber 
noch andere Gründe vorgeschlagen; wahrscheinlich gab es dafür 
mehrere Ursachen, die gemeinsam den betreffenden Selektions¬ 
druck bewirkt haben.) 


Die Populationen von Räubern können zyklisch 
mit denen ihrer Beute schwanken 

Die Wechselbeziehungen zwischen Prädatoren und ihrer Beu¬ 
te - einschließlich Parasiten und ihren Wirten - wirken sich 
nicht nur auf die Anpassungen aus, die Arten entwickeln, 
sondern auch auf die Populationsdynamik der beteiligten Spe¬ 
zies. Manche Räuber- und Beutepopulationen unterliegen durch 
wechselseitige Abhängigkeit gekoppelten Schwankungen. Wo¬ 
durch werden solche Populationszyklen gesteuert? 

Ein klassisches, sehr gut untersuchtes Beispiel für Populati¬ 
onszyklen von Räubern und ihrer Beute sind die Zyklen des 
Kanadischen Luchses (.Lynx canadensis) und des Schneeschuh¬ 
hasen (Lepus americanus), der die Hauptbeute des Luchses 
bildet. Das traditionsreiche Pelzhandelsuntemehmen Hudson’s 
Bay Company führte über einen langen Zeitraum Aufzeichnun¬ 
gen zu den in Fallen gefangenen Individuen dieser beiden Arten 
durch. Diesen Aufzeichnungen zufolge spiegelt die Zahl der 
gefangenen Tiere einen regelmäßigen Populationszyklus beider 
Spezies wider: Alle zehn Jahre erreichen die Populationen einen 
Höchststand, in den Jahren dazwischen gehen die Bestände 
dann erst wieder zurück und nehmen wieder zu (► Abb. 55.9). 
Die Populationsmaxima der Luchse hinken hinter denen der Ha¬ 
senpopulation um zwei bis drei Jahre hinterher. Modelle zur 


Räuber-Beute-Wechselbeziehung lassen darauf schließen, dass 
diese zyklischen Schwankungen aus einer engen Kopplung von 
Beute und Räuber resultieren: Wenn die Häufigkeit der Beute¬ 
tiere zunimmt, dann nehmen auch die Bestände der Räuber zu, 
wodurch wiederum die Population der Beute aufgrund erhöh¬ 
ter Sterblichkeit zurückgeht. Einem Rückgang der Beute folgt 
dann wiederum ein Rückgang der Räuber, sodass letztlich beide 
Populationen abnehmen. Ab einem bestimmten Punkt beginnt 
die Beutepopulation wegen des verringerten Feinddrucks wie¬ 
der anzusteigen. Dadurch kann dann zeitlich versetzt auch die 
Population der Räuber wieder ansteigen. Im Fall des Luchs¬ 
und Hasenbestands ist die Sachlage aber noch etwas kompli¬ 
zierter, wie eine Langzeitstudie von Charles Krebs und seinen 
Mitarbeitern ergab. Auch in Abwesenheit von Luchsen oder 
wenn die Schneeschuhhasen mit zusätzlicher Nahrung versorgt 
werden, unterliegen die Räuber- beziehungsweise Beutepopula¬ 
tionen weiterhin zyklischen Schwankungen. Das legt nahe, dass 
den Zyklen ursächlich klimatische Schwankungen zugrunde lie- 



Jahr 


Abb. 55.9 Populationszyklen von Luchsen und Schneeschuhhasen. 

Wie historische Fangdaten in Pelztierfallen der Hudson’s Bay Company 
zeigen, schwanken die Bestände von Luchsen und Schneeschuhhasen in 
einem etwa zehnjährigem Zyklus, wobei die Bestände der Räuber zwei 
bis drei Jahre hinter denen der Beute herhinken 
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gen, wobei die Räuber-Beute-Beziehung diese Effekte auf die 
Populationsdichte verstärken kann. 

_ 7_ 

Frage zu ► Abb. 55.9: Tritt die maximale Zahl der Luchse im 
Allgemeinen vor oder nach der maximalen Zahl der Hasen auf? 
Warum ist das der Fall? 


Prädatoren können tiefgreifende Auswirkungen 
auf Lebensgemeinschaften haben 

Prädation mindert das Wachstum, den Fortpflanzungserfolg und 
die Überlebenswahrscheinlichkeit der Beute. Das wirkt sich pri¬ 
mär auf die Populationen der Beutearten aus und sekundär auf 
die ganze Biozönose (Lebensgemeinschaft). 

In einem klassischen Experiment konnte Robert Paine Mitte 
der 1960er-Jahre zeigen, welch enorme Bedeutung die Präda¬ 
tion durch Seesterne auf die Biozönose an den Felsküsten am 
Pazifik im Nordwesten der Vereinigten Staaten hat. Wie Paine 
feststellte, erlangt eine Art, die Kalifornische Miesmuschel (My- 
tilus californianus), in bestimmten Bereichen der Gezeitenzone 


die Vorherrschaft, wenn dort ihr Hauptfeind, der Ockerstem ( Pi - 
saster ochraceus ), nur in geringer Dichte vorkommt. Durch eine 
kontinuierliche Entnahme der Ockersterne aus diesen Bereichen 
der Felsküste konnte Paine zeigen, dass die Miesmuscheln in 
Abwesenheit ihres Feindes dort das Monopol übernahmen und 
die Zahl anderer sessiler Arten von Wirbellosen zurückging. 
Nach knapp drei Jahren fand sich an den Versuchsstandorten 
im Vergleich zu Standorten im natürlichen Zustand (Ocker¬ 
sterne anwesend) nur noch ungefähr die Hälfte der sessilen 
Invertebratenspezies (►Abb. 55.10a). In späteren Experimen¬ 
ten wurden an Felsküsten in Neuseeland mit einer ganz anderen 
Artenzusammensetzung wie an der amerikanischen Pazifikküste 
ebenfalls lokal die Seesterne entfernt; hier ging die Zahl der ses¬ 
silen Wirbellosen in ähnlicher Weise zurück (►Abb. 55.10b). 
Paines Forschungen zu den Wechselbeziehungen zwischen den 
Ockersternen und den Miesmuscheln zeigten zwei Dinge: zum 
einen, dass Prädation die Zahl der Arten in einer Biozönose be¬ 
einflussen kann, und zum anderen, dass diese Auswirkungen 
von einer oder wenigen Spezies gesteuert werden können. Diese 
Arten bezeichnete Paine als Schlüsselarten (keystone species - 
nach dem keilförmigen Schlussstein im Zentrum eines Rund¬ 
bogens). Schlüsselarten wirken sich nachdrücklich auf Lebens¬ 
gemeinschaften aus, nicht nur wegen ihrer Häufigkeit, sondern 
auch aufgrund ihrer wichtigen Rolle für die Gemeinschaft. In 
► Kap. 56 werden Sie mehr über Schlüsselarten erfahren. 


Abb. 55.10 Die auf Prädation beruhende 
Wechselbeziehung zwischen Seesternen und 
Miesmuscheln wirkt sich auf die ganze Le¬ 
bensgemeinschaft aus. Die an der Pazifikküste 
im Nordwesten Nordamerikas und Neuseelands 
lebenden Seesterne ernähren sich überwiegend 
von Miesmuscheln und schaffen damit Lücken für 
sessile Wirbellose wie Seepocken und Entenmu¬ 
scheln. Wenn man die Seesterne von Bereichen 
der Felsküste entfernt, so zeigten Experimente von 
Robert Paine, verdrängten die Miesmuscheln an¬ 
dere sessile Invertebraten in der Konkurrenz um 
Raum. Dadurch gingen die Zahlen der Wirbel¬ 
losen an den Versuchsstandorten beider Küsten 
zurück, im Nordwesten Nordamerikas (a) und in 
Neuseeland (b) 


a Seesterne an der Pazifikküste in Nordamerika 


Nach Entfernen der Seesterne 
in der Mukkaw Bay sank die 
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Die Aktivitäten des Menschen haben zu zahlreichen drastischen 
Beispielen geführt, wie sich Prädation auf Lebensgemeinschaf¬ 
ten aus wirken kann. Hierzu gehören beispielsweise die voll¬ 
ständige oder nahezu vollständige Ausrottung von großen Räu¬ 
bern wie der Wölfe in vielen Regionen (► Abschn. 56.3) oder 
die Ansiedlung neuer Prädatoren. Wie in der Einleitung zu die¬ 
sem Kapitel (►„Faszination Forschung: Der brandgefährliche 
Rotfeuerfisch“) erläutert, hat die unabsichtliche Einführung von 
Rotfeuerfischen aus dem Pazifik in den Atlantik Meeresökolo¬ 
gen zu der Hypothese veranlasst, dass sich diese drastisch auf die 
Lebensgemeinschaften von Korallenriffen auswirken könnte. 

55.2 Wiederholung 

Prädation gehört zu den grundlegenden interspezifisehen 
Wechselbeziehungen. Durch die Interaktionen von Räu¬ 
bern und ihrer Beute evolvierten zahlreiche Beutefang¬ 
mechanismen (angefangen von Hetzjägem bis hin zu un¬ 
auffälligen Lauerjägern) und Feindvermeidungsstrategien 
(wie Tarnung, Abwehrstoffe, Warnsignale, Mimikry und 
spezielle Verhaltensweisen). Die meisten Parasiten haben 
sich auf bestimmte Wirte spezialisiert, die meisten Wirte 
werden von mehreren bis zahlreichen Parasitenarten be¬ 
fallen. Die Populationen von Prädatoren können zyklische 
Schwankungen mit ihren Beuteorganismen durchlaufen 
und sich nachhaltig auf Biozönosen aus wirken. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Abwehrstrategien von Beuteorganismen nach ih¬ 
rem Typ einordnen können (z. B. Verhaltensmechanis¬ 
men, chemische Abwehr, morphologische Strukturen). 

■ Beispiele für pflanzliche Abwehrstrategien gegen Her- 
bivoren und für umgekehrte Anpassungen der Herbi- 
voren an diese Abwehrmechanismen anführen kön¬ 
nen. 

■ die Unterschiede zwischen verschiedenen Parasit- 
Wirt-Beziehungen beschreiben und Ursachen für diese 
Unterschiede aufzeigen können. 

■ anhand von Informationen über die gegenwärtigen 
Populationszahlen Prognosen über die zukünftige Po¬ 
pulationsgröße bei zyklisch schwankenden Räuber- 
Beute-Populationen treffen können. 


_ 7 _ 

1. Beschreiben Sie anhand ihrer Kenntnisse über das Beutefang¬ 
verhalten von Rotfeuerfischen einige Mechanismen, die sich 
bei kleinen Rifffischen im Atlantik zur Feindvermeidung her¬ 
ausbilden könnten, damit sie den Rotfeuerfischen nicht zum 
Opfer fallen. 

2. Welche Merkmale von Herbivorie und Parasitismus begüns¬ 
tigen wahrscheinlich eine Spezialisierung? 

3. Angenommen, die Anzahl der Grasarten auf einer alpinen 
Wiese werde durch die Herbivorie durch Hasen aufrechter¬ 
halten. Die Hasen ernähren sich von der räumlich dominie¬ 
renden Art und ermöglichen es dadurch weniger dominanten 


Grasarten, hier vorzukommen (ähnlich wie in dem Beispiel 
mit den Seesternen und Miesmuscheln in ►Abb. 55.10). 
Nehmen Sie weiterhin an, in dem Ökosystem würden Luchse 
als Prädatoren angesiedelt. An welcher Stelle im Populati¬ 
onszyklus von Luchsen und Hasen (►Abb. 55.9) wird die 
Anzahl der Grasarten ihrer Ansicht nach am höchsten sein? 
Und wann am niedrigsten? 


Die Wechselbeziehungen zwischen Prädatoren und ihrer Beute 
sind immer wieder faszinierend. Die Tatsache, dass ein Rotfeu¬ 
erfisch kleine Rifffische einfach „abschießt“ und einsaugt, klingt 
spektakulär. Dabei sind Rotfeuerfische bei Weitem nicht die ein¬ 
zigen Prädatoren, die Rifffische erbeuten. Auch Haie, Barraku- 
das und selbst Meeresschildkröten jagen kleine Korallenfische 
und verringern damit potenziell die für Rotfeuerfische verfüg¬ 
bare Nahrung. Wann immer eine Ressource begrenzt ist, kann 
es zwischen Organismen zu Konkurrenzsituationen unterschied¬ 
lichen Ausmaßes um diese Ressource kommen. Im folgenden 
Abschnitt werden Sie erfahren, wie sich interspezifi sehe Kon¬ 
kurrenz auf die Ökologie und Evolution von Arten mit der über¬ 
lappenden Nutzung einer begrenzten Ressource auswirkt. 

55.3 Interspezifische Konkurrenz ist 
eine negative Interaktion, bei 
der mehrere Arten die gleiche 
begrenzte Ressource nutzen 

Praktisch keine Art hat alleinigen Zugang zu allen Ressourcen. 
Alle Arten müssen um zumindest einige Ressourcen mit ande¬ 
ren Spezies konkurrieren. Der Begriff Ressourcen umfasst ganz 
einfach sämtliche Komponenten der Umgebung - wie Nahrung, 
Wasser, Licht und Raum -, die alle Arten benötigen. Durch all 
diese Ressourcen zusammen wird unter anderem die ökologi¬ 
sche Nische einer Art festgelegt, definiert als jene abiotischen 
und biotischen Bedingungen, die sie benötigt, um zu überleben, 
zu wachsen und sich fortzupflanzen. Somit besagt die Nische 
einer Art, wo diese leben kann und wo nicht. Selbst wenn eine 
Art physiologisch in der Lage ist, unter einem breiten Spek¬ 
trum von Bedingungen zu existieren, können Konkurrenten die 
Nutzung dieser Ressourcen beschränken. Somit hat jede Art 
ihre Fundamentalnische, die definiert ist durch die physiolo¬ 
gische Anpassungsfähigkeit dieser Art, sowie ihre Realnische, 
die durch ihre Interaktionen mit anderen Arten festgelegt wird. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Fundamentalnische bestimmt, wo eine Art physiologisch ge¬ 
sehen leben kann, die Realnische hängt von Interaktionen mit 
anderen, vor allem mit konkurrierenden Arten ab. 

■ Interferenzkonkurrenz tritt auf, wenn interagierende Arten mit¬ 
einander aktiv um begrenzte Ressourcen konkurrieren. Von 
Ausbeutungskonkurrenz spricht man, wenn die interagierenden 
Spezies die Mengen der gemeinsam genutzten, aber begrenzten 
Ressourcen verringern. 
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■ Die meisten an Konkurrenzbeziehungen beteiligten Arten le¬ 
ben in Coexistenz. Diese wird durch verschiedene ökologische 
Prozesse wie Ressourcenaufteilung, Umweltbedingungen, Stö¬ 
rungen und Prädation aufrechterhalten. 

Wie Sie in ►Abschn. 54.1 gesehen haben, ist intraspezifi¬ 
sche Konkurrenz um Ressourcen die Hauptursache dafür, dass 
Populationen nicht uneingeschränkt anwachsen. Stattdessen er¬ 
reichen sie eine Höchstgrenze, definiert durch ihre Umweltka¬ 
pazität. Auf ganz ähnliche Weise wirkt sich interspezifische 
Konkurrenz - eine Konkurrenz zwischen Individuen verschie¬ 
dener Arten - auf die einzelnen Individuen aus. Ab einem ge¬ 
wissen Punkt werden eine oder mehrere essenzielle Ressourcen 
so knapp, dass sich die Konkurrenz zu einem Faktor für das Po¬ 
pulationswachstum entwickelt. Gelingt es einer Art, eine andere 
von der Nutzung einer solchen begrenzten Ressource abzu¬ 
halten, kann dies im Extremfall zum lokalen Aussterben des 
unterlegenen Konkurrenten führen, also zum Konkurrenzaus¬ 
schluss. In der Realität zeigen die meisten Arten jedoch eine Art 
kompetitive Coexistenz, also die Fähigkeit, trotz gemeinsam 
genutzter, begrenzter Ressourcen in Coexistenz miteinander zu 
leben. Eine solche von Konkurrenz geprägte Coexistenz wird 
durch verschiedene ökologische Prozesse aufrechterhalten. 

Angenommen, es kommt zu einer derartigen kompetitiven Co¬ 
existenz, so kann sich die Konkurrenz direkt oder indirekt 
manifestieren. Interferenzkonkurrenz tritt auf, wenn eine Art 
der anderen direkt den Zugang zu einer begrenzten Ressource 
streitig macht oder sie ganz davon ausschließt. Interferenz¬ 
konkurrenz kann viele Formen annehmen, vom physischen 
Ausschluss bis zu chemischer Kriegsführung unter den Konkur¬ 
renten. Ein anschauliches Beispiel liefern zwei Ameisenarten: 
die Wüstenameise Conomyrma bicolor und die Honigtopfamei¬ 
se Myrmecocystus mexicanus. Diese beiden Spezies bewohnen 
den gleichen Habitattyp - aride Gebiete mit geringer Vegeta¬ 
tion - und ernähren sich von einer ähnlichen Nahrung - von 
den zuckerhaltigen Ausscheidungen von Blattläusen und ande¬ 
ren Insekten, die sich von Pflanzensäften ernähren. Wenn die 
Arbeiterinnen von C. bicolor den Eingang eines Nestes von 
Honigtopfameisen entdecken, nehmen sie mit ihren Mandibeln 
kleine Steinchen auf, tragen diese zum Rand der Nestöff¬ 
nung und lassen sie hineinfallen: bis zu 200 Steine innerhalb 
von 5 min. Diese Aktion hält die Honigtopfameisen davon ab, 
sich auf Nahrungssuche zu begeben und beschränkt zumindest 
vorübergehend die Konkurrenz um Nahrung mit den Wüsten¬ 
ameisen. 

Ausbeutungskonkurrenz liegt vor, wenn eine begrenzte Res¬ 
source allen Konkurrenten zur Verfügung steht, die Folgen der 
Konkurrenz aber von der relativen Effizienz der Nutzung dieser 
Ressource durch die beteiligten Arten abhängen. Ausbeutungs¬ 
konkurrenz wirkt sich auf die Verfügbarkeit einer Ressource für 
eine andere Art aus, aber nicht auf so ausschließende Weise, 
wie das bei der Interferenzkonkurrenz zu beobachten ist. Unter 
der Voraussetzung, dass die beiden Arten, die auf die gleiche 
Ressource angewiesen sind, Möglichkeiten finden, um die Res¬ 
source untereinander aufzuteilen, kann Ausbeutungskonkurrenz 
zu einer Coexistenz führen. So konsumieren beispielsweise im 
Südwesten Nordamerikas mindestens drei Arten von Hautflüg¬ 


lern (Hymenopteren) den Nektar der Agavenart Agave schottii. 
Alle drei Hautflüglerspezies sammeln den Nektar der Agaven 
aber an verschiedenen Stellen und zu unterschiedlichen Zeit¬ 
punkten. Honigbienen suchen zumeist an den Standorten mit 
der größten Zahl von Agavenblüten nach Nektar, Hummeln an 
Standorten mit mittlerer Zahl von Blüten und Holzbienen an 
Stellen mit nur wenigen, weit verstreuten Blüten. Zudem zeigen 
die Honigbienen in der Regel dann die höchste Aktivität, wenn 
die Nektarausbeute am üppigsten ausfällt. Weil Honigbienen 
größere Kolonien und eine höhere Zahl von Nachkommen zu 
versorgen haben, müssen sie bei der Nahrungssuche effizienter 
Vorgehen und mehr Energieträger aufnehmen. Daher überlassen 
sie Sammelplätze, die keinen lohnenden Ertrag bringen, den an¬ 
deren Hautflüglern. 

Bei dem Beispiel der Hautflügler und Agaven konkurrieren nahe 
miteinander verwandte Arten um den Nektar der Agaven. Kon¬ 
kurrenz ist aber nicht auf nahe miteinander verwandte Spezies 
beschränkt, sie tritt auch häufig zwischen entfernt verwandten 
Arten auf. Beispielsweise besuchen auch Fledermäuse und Koli¬ 
bris diese Agaven auf der Suche nach Nektar. Sogar der Mensch 
nutzt die Agaven (allerdings nicht den Nektar, sondern die Blät¬ 
ter) als Quelle für Zucker. 

Als weiterer wichtiger Aspekt von interspezifischer Konkurrenz 
kommt hinzu, dass diese häufig asymmetrisch (ungleich ausge¬ 
prägt) ist: Diese Interaktion kann sich auf eine der beteiligten 
Arten negativer aus wirken als auf die andere. Dies ist eindeu¬ 
tig bei einem Konkurrenzausschluss der Fall, wenn eine Spezies 
ein lokales Aussterben einer anderen bewirkt. Aber selbst wenn 
konkurrierende Arten in Coexistenz leben, gibt es hinsichtlich 
der erfolgreichen Bewältigung der Konkurrenzsituation fließen¬ 
de Übergänge, wie Sie am Beispiel der Eichhörnchen und Grau¬ 
hörnchen in Großbritannien gesehen haben (► Abb. 55.2). Wie 
sich Konkurrenz auswirkt, kann aus verschiedensten Gründen 
variieren. Morphologische, physiologische oder Verhaltensun¬ 
terschiede können beeinflussen, wie gut eine Art in der Lage 
ist, begrenzte Ressourcen zu erlangen. Wie stark ausgeprägt 
eine kompetitive Interaktion ist, kann zudem abhängig von den 
Umweltbedingungen schwanken, sowie davon, wie diese sich 
auf die Konkurrenzfähigkeit einzelner Arten auswirken. Wie 
Umweltfaktoren das Ergebnis solcher Konkurrenzbeziehungen 
verändern können, werden Sie weiter unten erfahren. Zunächst 
geht es darum, auf welche Weise Arten begrenzte Ressourcen 
untereinander aufteilen können und dadurch die konkurrenzbe¬ 
dingten Auswirkungen aufeinander verringern. 


Durch Ressourcenaufteilung vermögen Arten 
trotz überlappender Nutzung begrenzter 
Ressourcen in Coexistenz zu leben 

Selbst bei einem hohen Potenzial für starke interspezifische 
Konkurrenz können verschiedene ökologische und evolutionäre 
Mechanismen die Konkurrenzsituation abschwächen. Wie Sie 
am Beispiel der Hautflügler und Agaven gesehen haben, ist 



55.3 Interspezifische Konkurrenz ist eine negative Interaktion, bei der mehrere Arten die gleiche begrenzte Ressource nutzen 


1715 





Abb. 55.11 Konkurrenzausschluss oder Coexistenz? Georgy Gause züchtete drei Arten von Wimpertierchen (Paramecium spec.) in Reagenz¬ 
gläsern mit einem Nährmedium, das Bakterien und Hefe enthielt, a-c Für sich alleine erreichte jede der Arten eine stabile Umweltkapazität, 
d, e Bei paarweiser Anzucht waren für P. caudatum zwei mögliche Ergebnisse zu beobachten: Aussterben oder Coexistenz, je nachdem, ob als 
zweite Art R aurelia oder P. bursaria anwesend war. P. caudatum und P. aurelia ernährten sich überwiegend von Bakterien, P. bursaria dagegen 
vor allem von Hefezellen 


eine Möglichkeit dazu die Ressourcenaufteilung. Das bedeu¬ 
tet, eine begrenzte Ressource untereinander aufzuteilen, indem 
man sie auf unterschiedliche Weise nutzt. Ein anderes Bei¬ 
spiel für eine Ressourcenaufteilung lieferten die klassischen 
Experimente von Georgy Gause in den 1930er-Jahren mit Wim¬ 
pertierchen ( Paramecium spec.), einzelligen Protisten. Gause 
züchtete drei Paramecium- Arten in Reagenzgläsern mit Nähr¬ 
medium; als Nahrung waren darin Bakterien und Hefen enthal¬ 
ten. Wurden die Arten jeweils alleine gezüchtet, so zeigten sie 
ein logistisches Populationswachstum und erreichten eine sta¬ 
bile Umweltkapazität (► Abb. 55.11 a-c). Hielt Gause die Arten 
jedoch paarweise zusammen, konnte dies zwei Konsequen¬ 
zen haben: Aussterben oder Coexistenz. Paramecium caudatum 
starb in Anwesenheit von P. aurelia in den Reagenzgläsern aus, 
aber nicht in Anwesenheit von P bursaria (►Abb. 55.11d,e). 
Diese unterschiedlichen Ergebnisse, so folgerte Gause, erga¬ 
ben sich durch die Konkurrenz von P. caudatum und P. aurelia 
um die gleiche Nahrungsquelle (Bakterien); P. bursaria dagegen 
entging dieser Konkurrenz, weil es mit der Hefe eine andere 
Nahrungsquelle nutzte. P. caudatum und P. bursaria teilten in 
Anwesenheit der anderen Spezies die Nahrungsressourcen un¬ 
tereinander auf und vermochten infolgedessen in Coexistenz zu 
leben. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 55.11: Was würde Ihrer Ansicht nach passie¬ 
ren, wenn sich P. caudatum und P. bursaria beide in erster Linie 
von Hefezellen ernährten? 


Querverweis 

Zu einem logistischen Populationswachstum kommt es, 
wenn sich das Wachstum einer Population aufgrund inter¬ 
spezifischer Konkurrenz verlangsamt und schließlich bei 
einer bestimmten Populationsgröße, der Umweltkapazität, 
einpendelt (► Abschn. 54.2). 

Je nachdem, ob sie mit anderen Arten um Ressourcen kon¬ 
kurrieren, entwickeln in manchen Fähen auch die Individuen 
innerhalb einer Art ein unterschiedliches Verhalten oder eine 
abweichende Morphologie. Wie Darwin in seinem Werk Die 
Entstehung der Arten bemerkte, führt die natürliche Ausle¬ 
se zur Divergenz von Merkmalen, denn je stärker Lebewesen 
in ihrem Körperbau und ihren Lebensgewohnheiten vonein¬ 
ander abweichen, desto mehr von ihnen können im gleichen 
Gebiet leben. Diese Divergenz von Merkmalen wird heute 
als Merkmalsverschiebung bezeichnet. Auf einigen der In¬ 
seln des Galapagosarchipels werden beispielsweise bestimmte 
Kakteenarten ausschließlich vom Kleingrundhnk ( Geospizafu- 
liginosa ) bestäubt, für den der Nektar der Kakteen eine wichtige 
Nahrungsquelle darstellt (► Abb. 22.8). Auf anderen Inseln kon¬ 
kurriert die Holzbiene Xylocopa darwinii mit den Finken um 
den Nektar der Kaktusblüten; als Folge davon haben die Finken 
dort ihre Ernährung mehr auf Samen und Insekten umgestellt. 
Auf den Inseln, auf denen die Holzbienen nicht Vorkommen, 
weisen die nektarsaugenden Vögel eine signifikant kleinere 
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Flügelspannweite auf, vermutlich, um leichter an den Nektar der 
Kaktusblüten zu gelangen. 

Bisweilen führen Konkurrenzsituationen dazu, dass Arten ande¬ 
ren aus dem Weg gehen. Der Afrikanische Wildhund (. Lycaon 
pictus; ► Abb. 58.17) lebt als Räuber in Rudeln, bei denen es sich 
um Familiengruppen verwandter Tiere mit einem dominanten 
Alphapaar handelt. Die häufig vernehmbaren Laute der Wild¬ 
hunde erinnern an das Zwitschern von Vögeln und dienen dem 
Zusammenhalt innerhalb des Rudels. Allerdings können diese 
akustischen Signale auch die Aufmerksamkeit von Konkurren¬ 
ten der Wildhunde erregen und Löwen (Panthern leo) auf eine 
leicht zugängliche Beute hin weisen. Angelockt durch die Zwit¬ 
scherlaute können Löwen die Rudel der Wildhunde ausfindig 
machen und ihnen ihre Beute wegnehmen. Die Wildhunde ver¬ 
suchen, der Konkurrenz mit den Löwen aus dem Weg zu gehen, 
und wählen für ihre Höhlen Gebiete aus, in denen sie nur mit 
geringer Wahrscheinlichkeit von Löwen gehört werden. Afrika¬ 
nische Wildhunde sind als fugitive Art einzuordnen - also als 
Art, die aus eigentlich für sie geeigneten Lebensräumen flieht, 
um die Konkurrenz mit einer anderen Spezies zu vermeiden. 


Die abiotische Umwelt, Störungen und 
Prädation können den Ausgang von 
Konkurrenzsituationen verändern 


Der Ausgang einer interspezifischen Konkurrenz kann durch 
verschiedene Faktoren beeinflusst werden. Dazu zählen Aus¬ 
wirkungen der abiotischen Umwelt und Prozesse wie Störungen 
oder Prädation, durch die einzelne Individuen verletzt oder ge¬ 
tötet werden. Solche Faktoren können dazu führen, dass sich 
der Ausgang einer interspezihsehen Konkurrenzsituation ab¬ 
schwächt oder sogar umkehrt, sofern die in der Konkurrenz 
überlegene Art dadurch negativ beeinflusst wird. Wenn sich die 
abiotische Umwelt, Störungen oder Prädation negativ auf das 
Wachstum, die Fortpflanzung und die Überlebenswahrschein¬ 
lichkeit von in der Konkurrenz überlegenen Spezies auswirken, 
kann dies einer kompetitiv unterlegenen Art Chancen eröffnen, 
eine begrenzte Ressource zu erlangen, irgendwo Fuß zu fassen 
oder potenziell im Bestand zuzunehmen. 

Anhand eines Beispiels von einer Salzmarsch im US-Bundes- 
staat Rhode Island konnten Mark Bertness und seine Mitarbeiter 
zeigen, wie sich eine Konkurrenzsituation verändern kann, in 
diesem Fall durch die Auswirkungen der täglichen Gezeiten auf 
die Wechselbeziehung zwischen einem Binsengras, der Salzbin¬ 
se Juncus gerardii, und einem Holunderstrauch, dem Marsch- 
Holunder Iva frutescens. Im Rahmen einer Reihe von Ex¬ 
perimenten entnahmen die Wissenschaftler in verschiedenen 
Bereichen der Gezeitenzone jeweils Exemplare von Juncus bzw. 
Iva. Dabei erwies sich Iva im physikalisch relativ günstigen 
oberen Bereich der Gezeitenzone als der überlegene Konkur¬ 
rent: Wegen der Beschattung durch Iva entwickelte Juncus nur 
eine geringere Biomasse (►Abb. 55.12). Im unteren Bereich 
der Gezeitenzone, wo aufgrund der Flut ein höherer Salzge¬ 
halt und mehr Staunässe herrschen, kann es Iva hingegen nicht 



Juncus gerardii 
(Binsengras) 







Unter günstigeren Bedingungen 
leidet Juncus unter der Konkurrenz 
durch ihre strauchförmigen Nachbarn 
Iva frutescens, ... 


Iva frutescens 
(Holunderstrauch) 



... unter den ungünstigeren 
Bedingungen im unteren 
Gezeitenbereich wirkt sie 
sich dagegen positiv auf 
die Sträucher aus. 



oberer Gezeitenbereich 


Juncus - Juncus 
unterer Gezeitenbereich 


Abb. 55.12 Interspezifische Wechselbeziehungen in einer Salz- 
marsch. In Experimenten, bei denen gezielt Pflanzen entfernt wurden, 
zeigte sich der strauchförmige Holunder Iva frutescens im oberen Be¬ 
reich der Gezeitenzone, wo relativ günstige Bedingungen herrschen, in 
der Konkurrenz mit der Salzbinse Juncus gerardii überlegen. Im unte¬ 
ren Bereich der Gezeitenzone dagegen, die bei Flut täglich überflutet 
sind, ist die Interaktion hingegen positiv: Hier gedeiht Iva in Anwesen¬ 
heit von Juncus besser 


mit Juncus aufnehmen, weil Iva die hier vorliegenden Bedin¬ 
gungen physiologisch nicht so gut toleriert. Tatsächlich wandelt 
sich die Konkurrenzbeziehung hier in eine positive Interaktion, 
denn im unteren Gezeitenbereich ist Iva zum Überleben auf Jun¬ 
cus angewiesen. In ► Abschn. 55.4 werden Sie noch Näheres 
über die Rolle positiver Interaktionen erfahren. Aus Beispielen 
wie diesem ist jedoch ersichtlich, dass der Ausgang von inter¬ 
spezifischen Wechselbeziehungen jeweils davon abhängt, unter 
welchen speziellen Bedingungen diese auftreten. 


Konkurrenz kann sich auf die Verbreitung 
von Arten auswirken 


Konkurrenz kann ein bedeutender Faktor dafür sein, wo eine 
Art anzutreffen ist. Wie Sie bereits gesehen haben, können Ar¬ 
ten zwar durchaus physiologisch in der Lage sein, unter einem 
breiten Spektrum von Bedingungen zu leben, durch Konkur¬ 
renten jedoch gezwungen werden, sich bei der Nutzung von 
Ressourcen auf bestimmte Standorte zu beschränken. Wie sich 
Konkurrenz auf die Verbreitung von Arten auswirken kann, ver¬ 
anschaulicht ein Beispiel von der Gezeitenzone an der Felsküste 
Schottlands. An den Felsküsten am Nordatlantik konkurrie¬ 
ren die beiden Seepockenarten Semihaianus halanoides und 
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Chthamalus stellatus um Raum. Die Larven beider Arten leben 
planktonisch, siedeln sich dann aber irgendwann in der Gezei¬ 
tenzone an und verwandeln sich zu den sessilen, adulten Tieren. 
Die kleineren Seepocken der Gattung Chthamalus kommen in 
der Regel in höheren Bereichen der Gezeitenzone vor, wo sie 
länger trockenfallen und der Austrocknung ausgesetzt sind als 
die Semihaianus- Individuen, die im unteren Gezeitenbereich le¬ 
ben. Die von den adulten Tieren dieser beiden Arten besiedelten 
Bereiche überlappen sich kaum (► Abb. 55.13). Wie lässt sich 
diese Zonierung (unterschiedliche Verbreitung) in der Gezei¬ 
tenzone erklären? 

Um dies herauszufinden, führte Joseph Connell vor 50 Jah¬ 
ren eine berühmt gewordene Studie durch. Dazu entfernte er 
experimentell jeweils eine der beiden Arten aus ihrer charak¬ 
teristischen Zone und beobachtete, wie die verbliebene Spezies 
darauf reagiert. Chthamalus- Larven siedeln sich normalerweise 
in großer Zahl in fast der gesamten Gezeitenzone an, auch in den 
unteren Bereichen, in denen die Semibaianus- Individuen leben 
(das entspricht ihrer Fundamentalnische); dort gedeihen sie aber 
nur, wenn Semihaianus nicht vorhanden ist (das entspricht ihrer 
Realnische). Wie Connell herausfand, wuchsen die Individuen 
von Semihaianus so schnell, dass sie die juvenilen Chthama¬ 
lus-Individuen überwuchsen und erdrückten oder unterhöhlten. 
Entfernte man dagegen Chthamalus von den weiter oben in 
der Gezeitenzone gelegenen Stellen, so wurden diese nicht von 
Semihaianus besiedelt, denn diese Art ist weniger widerstands¬ 
fähig gegen Austrocknung und konnte sich deshalb auch in 
Abwesenheit von Chthamalus nicht dort ansiedeln. Deswegen 
kommt es infolge der von Konkurrenz geprägten Beziehung 
zwischen diesen beiden Arten zu einer charakteristischen Zonie¬ 
rung in der Gezeitenzone: Chthamalus wird durch Konkurrenz 
in ihrer Verbreitung eingeschränkt, Semihaianus durch ihre phy¬ 
siologischen Grenzen. 


55.3 Wiederholung 

Wenn sich zwei Arten in der Nutzung einer begrenzten 
Ressource überlappen, kommt es zu einer Konkurrenzsi¬ 
tuation, die sich als Interferenz- oder als Ausbeutungs¬ 
konkurrenz äußern kann. Im Extremfall kann eine in der 
Konkurrenz unterlegene Art völlig ausgeschlossen wer¬ 
den, wenn sie von einem überlegenen Konkurrenten daran 
gehindert wird, eine essenzielle Ressource zu nutzen. In 
der Realität leben die meisten Arten trotz Konkurrenz in 
Coexistenz, die durch verschiedene ökologische Prozesse 
wie Ressourcenaufteilung, Umweltbedingungen, Störun¬ 
gen oder Prädation aufrechterhalten wird. Konkurrenz 
kann sich auf die Verbreitung einer Art auswirken, wenn 
die Nutzung einer begrenzten Ressource durch eine kon¬ 
kurrierende Spezies auf einen bestimmten Standort be¬ 
schränkt wird. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand von Beispielen die Unterschiede zwischen den 
Konzepten der Fundamentalnische und der Realnische 
erläutern können. 

■ den Unterschied zwischen Interferenz- und Ausbeu¬ 
tung skonkurrenz aufzeigen und jeweils Beispiele da¬ 
für nennen können. 

■ beschreiben können, wie sich Konkurrenzausschluss 
und kompetitive Coexistenz auf eine interspezifische 
Konkurrenzsituation und das Populationswachstum 
der interagierenden Arten aus wirken können. 


Abb. 55.13 Interspezifische Konkurrenz 
kann das Verbreitungsgebiet einer Art 
einschränken und zu Zonierung führen. 

Interspezifische Konkurrenz mit Seepo¬ 
cken der Gattung Semibaianus beschränkt 
das Verbreitungsgebiet von Seepocken der 
Gattung Chthamalus auf einen kleineren 
Bereich der Gezeitenzone, als sie normaler¬ 
weise besiedeln könnten. Die Larven beider 
Arten siedeln sich in der gesamten Gezei¬ 
tenzone an. Im unteren Bereich wachsen die 
Individuen von Semibaianus allerdings viel 
schneller und verdrängen die Jungtiere von 
Chthamalus. Semibaianus ist jedoch anfäl¬ 
liger für Austrocknung und kann daher im 
oberen Bereich der Gezeitenzone von Chtha¬ 
malus kompetitiv verdrängt werden. Nur in 
einem schmalen Bereich der Gezeitenzone 
können die beiden Arten in Coexistenz leben 




Niedrig- 


Hoch- 
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Verbreitung 
. adulter 
Individuen von 
Chthamalus { 


Verbreitung 
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Im unteren Bereich der Gezei¬ 
tenzone kommt es zu einem 
Konkurrenzausschluss von 
Chthamalus durch Semibaianus. 


Im oberen Bereich der Gezeiten¬ 
zone wird Semibaianus ausge¬ 
schlossen, weil diese Art anfäl¬ 
liger gegen Austrocknung ist. 
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1. Die Fundamentalnische des heimischen Europäischen Eich¬ 
hörnchens (Sciurus vulgaris) umfasst ganz Großbritannien. 
Seit der Einführung eines hier nicht natürlich vorkommenden 
Konkurrenten, des nordamerikanischen Grauhörnchens ( Sci¬ 
urus carolinensis ), beschränkt sich die Verbreitung des Eich¬ 
hörnchens auf Irland und die nördlichen Regionen Schott¬ 
lands. Wie hat sich die Realnische des Eichhörnchens infolge 
der interspezifisehen Wechselbeziehungen mit den Grauhöm- 
chen verändert? 

2. Betrachten Sie noch einmal Aufgabe 3 in der Wiederholung 
von ► Ab sehn. 55.2. Durch welche interspezifi sehe Inter¬ 
aktion wird die Coexistenz der konkurrierenden Grasarten 
kontrolliert? Erläutern Sie, inwiefern diese Wechselbezie¬ 
hung förderlich für die Artenvielfalt sein kann. 

3. Angenommen, Sie teilen sich mit einer Freundin einen Milch- 
Shake und haben zwei Trinkhalme. In Szenario 1 nimmt jede 
einen Trinkhalm und Sie konsumieren so den ganzen Milch- 
Shake gemeinsam. In Szenario 2 nimmt Ihre Freundin beide 
Trinkhalme und trinkt den gesamten Milch-Shake leer. Wel¬ 
ches Szenario ist ein Beispiel für Interferenz- und welches 
eines für Ausbeutungskonkurrenz? 


Vor den 1990er-Jahren herrschte unter den meisten Ökologen 
die Ansicht, positive Interaktionen wie Probiosen und Symbio¬ 
sen seien zwar interessante Phänomene, aber nur von begrenzter 
Bedeutung für Populationen und Lebensgemeinschaften. Sie 
legten ihr Augenmerk überwiegend auf die Rolle negativer 
Interaktionen wie Prädation und interspezifi sehe Konkurrenz. 
Aber genau wie negative Wechselbeziehungen können sich auch 
positive Interaktionen nachdrücklich auf das Wachstum, die 
Fortpflanzung und die Überlebenswahrscheinlichkeit von Arten 
auswirken, insbesondere unter schwierigen Bedingungen, wie 
die Forschungen in den letzten Jahrzehnten gezeigt haben. Im 
Folgenden werden Sie erfahren, wie sich positive Interaktionen 
förderlich auf die Coexistenz von Arten aus wirken können. 

55.4 Von positiven Interaktionen 
spricht man, wenn davon 
mindestens eine Art profitiert 
und keine geschädigt wird 

Überall auf der Erde lassen sich positive interspezifische Inter¬ 
aktionen beobachten. Denken Sie nur an daran, dass die meisten 
Gefäßpflanzen von Beziehungen mit anderen Arten profitieren, 
die sie bestäuben oder die ihre Samen verbreiten, oder an die 
überlebenswichtigen Assoziationen mit Pilzen und Bakterien an 
den Wurzeln. Oder nehmen Sie all die vielen Arten, die anderen 
Spezies ein essenzielles Habitat bieten. Obwohl weit verbreitet, 
wurden diese positiven Interaktionen bis vor nicht allzu langer 
Zeit häufig übersehen oder in ihrer Bedeutung unterschätzt. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Positive Interaktionen wie Symbiosen (Mutualismus) und Probio¬ 
sen (z. B. Kommensalismus) finden sich weltweit und bei allen 
Organismenformen. 

■ Die Umweltbedingungen in ungünstigen Umgebungen können 
sich einschränkend auf Arten auswirken; positive Interaktionen 
können diese Bedingungen für die betroffenen Arten abmildern. 

■ Sowohl auf das Populationswachstum als auch auf die Struktur 
von Biozönosen haben positive Interaktionen erhebliche Auswir¬ 
kungen. 

Wie bereits in ► Abschn. 55.1 erwähnt, kann man zwei Formen 
von positiven Interaktionen unterscheiden: Bei einer Symbiose 
(einer mutualistischen Beziehung) profitieren beide beteiligten 
Arten von der Interaktion. Bei einer Probiose profitiert nur 
eine der Arten, während die andere davon unbeeinflusst bleibt. 
Manche positiven Interaktionen gehen mit einem engen Zu¬ 
sammenleben einher. Außerdem können manche Interaktionen 
obligat (lebensnotwendig) sein, andere fakultativ (optional). 

Die in ►Tab. 55.1 aufgelisteten symbiotischen Beziehungen 
reichen von einem hoch spezialisierten, obligaten, körperlich 
engem Zusammenleben bis zu stark generalisierten, fakultati¬ 
ven, losen Lebensgemeinschaften. Durch solche für beide Seiten 
positiven Wechselbeziehungen erhalten Organismen Zugang zu 
begrenzten Ressourcen; häufig wird auch Nahrung gegen eine 
Behausung oder Feindabwehr getauscht. Pflanzen und ihre sym¬ 
biotischen Mykorrhizapilze (► Abschn. 29.2 und ► Abb. 29.9), 
Korallen und ihre photosynthesebetreibenden Zooxanthellen 
(►Abschn. 26.4) sowie aus Pilzen und photosynthetisch akti¬ 
ven Algen gebildete Flechten (► Abschn. 29.2 und ► Abb. 29.8) 
sind alles Beispiele für obligate und/oder fakultative symbioti¬ 
sche Beziehungen, wo sich Partnerarten gegenseitig mit Nähr¬ 
stoffen, Schutz oder Behausungen aushelfen. 

Recht verbreitet sind symbiotische Beziehungen zwischen ses- 
silen Organismen - insbesondere Blütenpflanzen - und mobilen 
Tierarten, welche die Blüten bestäuben oder die Samen verbrei¬ 
ten. Diese Wechselbeziehungen können hochgradig spezialisiert 
oder auch sehr allgemein und fakultativ sein. 

Beispielsweise sind etwa drei Viertel der 250.000 Blütenpflan¬ 
zenarten der Erde darauf angewiesen, dass ein Tierpartner für 
die Übertragung des Pollens sorgt. Der Nutzen auf Seiten der 
Pflanze ist klar: Die Tiere transportieren Pollen zwischen ver¬ 
schiedenen Pflanzenindividuen und begünstigen auf diese Weise 
die sexuelle Fortpflanzung und somit die genetische Variabilität. 
Die direkteste Belohnung für die Bestäuber ist der Pollen selbst, 
weil dieser als Nahrung dient. Der Fortpflanzung der Pflanzen 
wäre allerdings nicht gedient, wenn die Bestäuber den gesamten 
Pollen einer Pflanze verzehren würden. Daher haben Pflanzen 
verschiedene Anpassungen entwickelt, mit denen sie gewähr¬ 
leisten, dass sie von diesem Austausch profitieren. Beispiels¬ 
weise besitzen manche Pflanzen zwei Typen von Staubgefäßen: 
solche, die Pollen zur Ernährung der Bestäuber produzieren, und 
andere, deren Pollen zur Fortpflanzung dient. 
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Tab. 55.1 Beispiele für symbiotische (mutualistische) Wechselbeziehungen 


Interaktion 

obligates körperlich 

fakultatives körperlich 

obligates loses 

fakultatives loses 


enges Zusammenleben 

enges Zusammenleben 

Zusammenleben 

Zusammenleben 

Pflanzen - Mykorrhizapilze 

X 

X 

X 

X 

Korallen - endosymbiotische Algen 

X 

X 



Flechten (Algen - Pilze) 

X 




Pflanzen - bestäubende Insekten 



X 

X 

Pflanzen - samenverbreitende Tiere 



X 

X 


Aber Pflanzen müssen nicht nur Bestäuber anlocken, sondern 
auch dafür sorgen, dass diese ihren Pollen auf andere Ver¬ 
treter derselben Pflanzenart übertragen. Wiederholte Besuche 
eines Bestäubers bei verschiedenen Individuen einer bestimm¬ 
ten Pflanzenart erhöhen die Wahrscheinlichkeit, dass der Pollen 
schließlich auf der richtigen Narbe abgeladen wird. Daher ver¬ 
fügen manche Pflanzen über Anpassungen, die bestimmte Tiere 
zu wiederholten Besuchen veranlassen, andere jedoch davon ab¬ 
halten. So enthält der Nektar von Tabakpflanzen beispielsweise 
Spuren von Nicotin, einem für Insekten tödlichen Nervengift. 
Viele Blütenbesucher einschließlich Kolibris können nur ge¬ 
ringste Mengen des nicotinhaltigen Nektars aufnehmen, bevor 
sie zur nächsten Blüte weiterfliegen. Für andere Bestäuber könn¬ 
te das Nicotin sogar Suchtpotenzial haben. Dem Nektar eine 
geringe Menge einer potenziell süchtig machenden Substanz 
beizumischen könnte eine Möglichkeit darstellen, wie Tabak¬ 
pflanzen ihre Chancen erhöhen, wiederholt von der richtigen 
Bestäuberart besucht zu werden. 

Viele fruchtfressende Tiere (Frugivoren) leisten den Pflan¬ 
zen, die diese Früchte hervorbringen, einen wertvollen Dienst, 
denn sie verbreiten dadurch mit ihrem Kot deren Samen. Die 
Ausbreitung ihrer Samen Tieren zu überlassen, bringt den Pflan¬ 
zen einige Vorteile: Erstens werden die Samen so an von 
der Elternpflanze entfernte Stellen transportiert, an denen sie 
keimen können (►Abschn. 37.1), und zweitens kommt als 
Bonus noch hinzu, dass die Samen gleich noch mit organi¬ 
schem Dünger versorgt werden. Allerdings sind die Beziehun¬ 
gen zwischen Pflanzen und frugivoren Tieren nicht immer von 
wechselseitigem Nutzen - in vielen Fähen profitiert eine Sei¬ 
te deutlich mehr als die andere. Während die Fruchtfresser 
sozusagen „im Voraus“ ihren Lohn für den Transportservice 
erhalten, kann es durchaus passieren, dass die Samen gar 
nicht an eine zur Keimung geeignete Stehe gelangen (Vogel¬ 
mist auf einer Betonfläche oder im Wasser sind beispielsweise 
keine passenden Orte). Aus Sicht der Pflanzen erfordert ih¬ 
re Partnerschaft mit Fruchtfressem ein exakt ausgewogenes 
Gleichgewicht: Einerseits müssen die frugivoren Tiere daran 
gehindert werden, die Früchte zu fressen, bevor die Samen ih¬ 
re Keimfähigkeit erreichen, andererseits müssen sie angelockt 
werden, wenn die Samen reif sind. Des Weiteren müssen die 
Pflanzen die Samen davor schützen, dass sie im Verdauungs¬ 
trakt der Fruchtfresser angegriffen werden, und nicht geeig¬ 
nete Konsumenten, welche die Samen schädigen oder über¬ 
haupt nicht ausbreiten würden, müssen vom Verzehr abgehalten 
werden. 


ln ungünstigen Umgebungen 
sind positive Interaktionen häufiger 

Wie aus den vorherigen Beispielen deutlich geworden ist, ent¬ 
wickeln sich positive Interaktionen, weil letztendlich eine oder 
mehrere der daran beteiligten Arten von dieser Wechselbe¬ 
ziehung profitieren. In den letzten beiden Jahrzehnten haben 
Studien wiederholt gezeigt, dass solche positiven Interaktionen, 
seien sie symbiotisch oder probiotisch (z. B. kommensalisch), 
eher in stressreichen Umgebungen auftreten, beispielsweise in 
Wüsten, Salzmarschen und alpinen Biozönosen. Die in solchen 
Umgebungen herrschenden physikalischen Bedingungen kön¬ 
nen sich negativ auf die biologische Fitness auswirken. Manche 
Arten verfügen aber nicht über die geeigneten Mechanismen, 
um mit diesen ungünstigen Bedingungen fertig zu werden, und 
können dann von anderen Arten profitieren, die sich positiv auf 
sie aus wirken. 

Im Rahmen einer eingehenden Untersuchung hierzu überprüfte 
Ray Callaway zusammen mit einer internationalen Gruppe von 
Ökologen den Einfluss positiver Interaktionen auf alpine Pflan¬ 
zengesellschaften weltweit. Ihre Studie veranschaulicht gut die 
positive Wirkung dieser Interaktionen in einer stressreichen 
Umgebung (► Abb. 55.14). Durchgeführt wurden die Experi¬ 
mente in elf Gebirgen. Entweder wurden um eine Zielpflanze 
herum die benachbarten Pflanzen entfernt oder sie blieben als 
Kontrolle stehen (insgesamt waren 115 Pflanzenarten beteiligt). 
Teils wurden die Versuche in großen Höhen (Hochlagen) durch¬ 
geführt, wo niedrigere Temperaturen herrschen, und teils in 
geringeren Höhen (Tieflagen) bei höheren Temperaturen. Nach 
einem Jahr beurteilten die Wissenschaftler die relativen Aus¬ 
wirkungen der benachbarten Pflanzen auf das Wachstum der 
Zielpflanzen. Wie sie feststellten, profitierten die Zielpflanzen 
in Hochlagen schon ganz einfach deswegen von ihren Nach¬ 
barpflanzen, weil ein enges Beieinandersein einen Schutz gegen 
raue Witterung bietet. Bei den milderen Temperaturen in Tief¬ 
lagen traten die Zielpflanzen dagegen mit den benachbarten 
Pflanzen in Konkurrenz, sodass ein gleich dichter Pflanzenbe¬ 
wuchs zu einer Konkurrenzsituation führte. Unklar ist, ob die 
beobachteten positiven Interaktionen als Symbiose oder Probio- 
se einzuordnen sind, weil die Auswirkungen der Zielarten auf 
ihre Nachbarpflanzen nicht gemessen wurden. Dennoch haben 
diese und weitere Studien (vgl. z.B. ►Abb. 55.12) deutlich 
gemacht, dass sich unter ganz unterschiedlichen stressreichen 
Bedingungen positive Interaktionen ausbilden können. 
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55 Wechselbeziehungen zwischen Arten 



Abb. 55.14 In Hochlagen treten häufiger positive Interaktionen zwischen Pflanzen auf. Im Rahmen eines Experiments in elf Gebirgen der 
Erde wurden die interspezifischen Wechselbeziehungen alpiner Pflanzenarten gemessen - anhand der relativen Auswirkungen der benachbarten 
Pflanzen (RNE, relativer Nachbareffekt); als Maß dafür diente das Wachstum der Zielpflanzenart bei Anwesenheit benachbarter Pflanzen minus 
dem Wachstum nach Entfernen der Nachbarpflanzen. RNE-Werte über null (blau) zeigen an, dass die Nachbarpflanzen das Wachstum der Zielart 
begünstigten; bei RNE-Werten unter null (rot) wuchsen die Zielarten in Anwesenheit von benachbarten Arten schlechter. Bei den niedrigeren 
Temperaturen in Hochlagen profitierten die Pflanzen im Allgemeinen von ihren Nachbarpflanzen, bei den milderen Temperaturen in Tieflagen 
traten sie mit ihnen in interspezifische Konkurrenz 


Experiment: Sind Ameisen und Akazien Symbionten? 


Originalliteratur: Janzen DH (1966) Evol 20: 249-275 

Büffelhornakazien (Acacia cornigera) bilden zahlreiche Strukturen aus, die Ameisen der 
Gattung Pseudomyrmex Nahrung und Schutz bieten. Wie Daniel Janzen mit seinen Experi¬ 
menten zeigen konnte, profitieren auch die Bäume von ihrer Beziehung mit diesen Ameisen. 
Der erhöhte Energieaufwand für die Ausbildung der für Ameisen attraktiven Strukturen 
zahlt sich in Form eines besseren Wachstums und einer höheren Überlebensrate aus. 
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Hypothese 

Wenn man die Populationen der Pseudomyrmex- Ameisen in Bäumen der Art Acacia corni- 
gera abtötet, zeigen die Bäume eine geringere Wachstums- und Überlebensrate als solche, 
die noch von Ameisenkolonien besiedelt sind. 


Methode 

1. Zunächst wurde für das Experiment eine Population von Akazien der Art Acacia cor- 
nigera ausgewählt; nach dem Zufallsprinzip wurden einige Bäume als Versuchsobjekte 
ausersehen, die restlichen dienten als unbehandelte Kontrollen. 

2. Anschließend wurden die Versuchsbäume mit einem Insektizid behandelt, um alle Pseu- 
domyrmex- Ameisen abzutöten. 

3. Am Fuß der Versuchsbäume wurde ein Klebestreifen angebracht, damit sie nicht wieder 
von Ameisen besiedelt wurden. 

4. Über einen Zeitraum von zehn Monaten wurden die Wachstums- und Überlebensrate der 
Bäume beider Gruppen dokumentiert. 


Ergebnisse 




Nach zehn Monaten zeigten die (von Ameisen besiedelten) Kontrollbäume eine signifikant 
höhere Wachstums- und Überlebensrate als Bäume ohne Ameisenpopulation. 


Schlussfolgerung 

Akazien der Art Acacia cornigera gedeihen wesentlich besser, wenn sie von Ameisen der 
Gattung Pseudomyrmex besiedelt sind. 


Teil X 


























Teil X 


1722 
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Positive Interaktionen können sich tief greifend 
auf Populationen und Lebensgemeinschaften 
auswirken 

Sie haben nun erfahren, wie positive Interaktionen die Physio¬ 
logie, das Verhalten und das Wachstum von Arten beeinflussen. 
Positive Interaktionen wirken sich auch auf der Ebene von Popu¬ 
lationen und Biozönosen aus, wie Forschungen gezeigt haben. 

Wie Sie aus der Populationsbiologie wissen, kann jede In¬ 
teraktion, die sich auf das Überleben der Individuen einer 
Population auswirkt, das Wachstum dieser Population beein¬ 
flussen. Ein Beispiel für die Auswirkungen einer symbiotischen 
Beziehung auf das PopulationsWachstum liefert die Wechselbe¬ 
ziehung zwischen Ameisen und Akazien in Mittelamerika. Im 
Jahr 1874 beobachtete der Naturforscher Thomas Belt in Ni¬ 
caragua eine besonders interessante Interaktion zwischen der 
Büffelhornakazie (Acacia cornigera ) und Ameisen der Gat¬ 
tung Pseudomyrmex. Die Ameisen bauen ihre Nester in große, 
von der Ameisenkönigin ausgehöhlte Dornen der Büffelhom- 
akazien, nach denen diese Bäume benannt sind. Die Bäume 
produzieren auch eine Belohnung für die Ameisen: Nektar in 
extrafloralen Nektarien (spezialisierten Drüsen außerhalb der 
Blüte) sowie öl- und proteinreiche Futterkörperchen (Belt’sche 
Körperchen) an den Blattspitzen. Diese Strukturen dienen of¬ 
fensichtlich nur einem einzigen Zweck: als Nahrung für die 
Ameisen. 

Bereits Belt mutmaßte, die berüchtigt aggressiven Ameisen 
könnten die Pflanzen im Austausch gegen Nahrung und Behau¬ 
sung vor Herbivoren schützen. Diese Hypothese wurde 1966 
von Daniel Janzen experimentell überprüft. Janzen tötete die 
Ameisen einiger Bäume mit einem Insektizid ab und konnte da¬ 
durch zeigen, dass Bäume ohne Ameisen unter eingeschränktem 
Wachstum und erhöhter Sterblichkeit leiden (►„Experiment: 
Sind Ameisen und Akazien Symbionten?“). Lebt auf einer Büf- 
felhomakazie keine Ameisenkolonie, so büßt der Baum durch 
Herbivoren immer wieder Blätter und Vegetationsspitzen ein. 
Das führt häufig innerhalb von sechs bis zwölf Monaten zum 
Absterben der Pflanzen. Seit Janzens Experiment haben weitere 
Untersuchungen an Akazien und Ameisen ans Licht gebracht, 
dass die Ameisen die Pflanzen nicht nur vor ihren herbivoren 
Feinden schützen. Sie halten auch den krautigen Unterwuchs 
am Fuß der Bäume kurz und verringern dadurch vermutlich die 
Konkurrenz. Somit hat die Symbiose zwischen Ameisen und 
Akazien erheblichen Einfluss auf die Populationsgröße der bei¬ 
den Symbiosepartner. 

Animation 55.1 Mutualism 

www.Life Ile. com/a55.1 

Zu den vielleicht bedeutendsten Formen positiver Interaktionen 
zählen Wechselbeziehungen, bei denen Arten anderen Spezies 
einen Lebensraum bieten und sich damit weitreichend auf gan¬ 
ze Lebensgemeinschaften auswirken. Solche dominanten Arten 
finden sich überwiegend unter den Pflanzen, beispielsweise 
Bäume, oder den Braunalgen in Form von Riesentang, aber auch 


bei Tieren wie riffbildende Korallen und Schwämme. Koral¬ 
lenriffe bilden zum Beispiel die Heimat zahlreicher Fischarten, 
die außerhalb ihres Riffhabitats nicht leben können. Ähnlich 
können spezialisierte Waldbewohner außerhalb der kühlen und 
schattigen Umgebung der Bäume nicht überleben. Die meis¬ 
ten Baumarten begünstigen zahlreiche andere Spezies, indem 
sie diesen ganz einfach als Untergrund dienen beziehungswei¬ 
se Schutz vor extremen Umweltbedingungen oder Zuflucht vor 
Räubern bieten. Viele dieser Arten haben keinerlei direkte Aus¬ 
wirkung auf die Bäume, auf denen sie leben, sodass man von 
einer probiotischen Beziehung ausgehen kann. In all diesen Fäl¬ 
len bilden die dominanten Pflanzen und Tiere die Grundlage für 
die Biozönose, die ohne sie nicht existieren könnte. 

55.4 Wiederholung 

Positive Interaktionen, also Wechselbeziehungen, von de¬ 
nen mindestens eine Art profitiert und keine benachteiligt 
wird, spielen eine entscheidende Rolle für die Coexistenz 
von Arten. In stressreichen Umgebungen, in denen die 
physikalischen Bedingungen das Populations Wachstum 
einiger Arten beschränken können, treten positive Inter¬ 
aktionen häufiger auf. Solche Probiosen und Symbiosen 
können sich nachdrücklich auf Populationen und Lebens¬ 
gemeinschaften auswirken, insbesondere, wenn Arten an¬ 
deren Spezies ein Habitat oder eine Behausung bieten. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ Ursachen dafür nennen können, warum sich verschie¬ 
dene Formen symbiotischer Beziehungen entwickelt 
haben: generalisierte und spezialisierte, obligate und 
fakultative. 

■ erläutern und mit Beispielen belegen können, warum 
sich in stressreichen Umgebungen eher positive inter¬ 
spezifische Wechselbeziehungen ausbilden. 

■ Beispiele dafür nennen können, dass eine Art als Le¬ 
bensraum für eine andere dient, und jeweils begründen 
und erklären können, ob es sich bei den jeweiligen 
Situationen um eine Symbiose oder eine Probiose han¬ 
delt. 


_ ? _ 

1. Nennen Sie mögliche Gründe dafür, warum bestäubende In¬ 
sekten und samenverbreitende Tiere wohl eine obligate bzw. 
fakultative Symbiose mit Pflanzen ausbilden. 

2. Betrachten Sie ► Abb. 55.13: In welchem Bereich der Ge¬ 
zeitenzone der Felsküste könnten Seepocken der Gattung 
Semibaianus von positiven Interaktionen mit anderen Arten 
profitieren? Und wie sieht das bei Chthamalus aus? Erläutern 
Sie Ihre Antwort. 

3. Erläutern Sie anhand eines Beispiels, wie sich Spezies, die 
anderen einen Lebensraum bieten, auf die Artenzahl in einer 
Biozönose auswirken können. 






Kapitelzusammenfassung 


Faszination Forschung: Warum fallen kleinere Korallen¬ 
fischarten den Rotfeuerfischen so leicht zum Opfer, und 
was kann man dagegen tun? 

Wie Sie gesehen haben, muss man sich zur Beantwor¬ 
tung dieser Fragen darüber im Klaren sein, wie nach¬ 
drücklich sich interspezifische Wechselbeziehungen auf 
das Verhalten, die Physiologie und Morphologie der 
interagierenden Arten aus wirken können. Je länger Ar¬ 
ten miteinander konfrontiert sind, desto wahrscheinlicher 
werden sie zweifellos Strategien entwickeln, die ihnen 
eine Coexistenz ermöglichen. Durch das unbeabsichtig¬ 
te Einschleppen der Rotfeuerfische in Korallenriffe im 
Atlantik wurden die dort heimischen Korallenfische mit 
einem einfachen, aber für sie neuen Verhalten eines Räu¬ 
bers konfrontiert, gegen das sie gegenwärtig noch keine 
geeigneten Abwehrmechanismen entwickelt haben. Ob 
die heimischen Korallenfische solcher Abwehrmechanis¬ 
men entwickeln werden, bevor die Fischgemeinschaften 
der Riffe irreparabel geschädigt sind, ist schwer zu sagen. 
Möglicherweise ließe sich die Invasion der Rotfeuerfische 
aufhalten, indem man Feinde von ihnen ansiedelt. Un¬ 
glücklicherweise sind die Rotfeuerfische aber selbst gut 
vor Feinden geschützt: durch ihre abstehenden, giftigen 


Flossenstrahlen und ihre zebraartige Streifenfärbung, die 
eine gute Tarnung bietet. Dass Populationen von Räu¬ 
bern wie Haien, welche die Rotfeuerfischbestände unter 
Kontrolle halten könnten, infolge von Überfischung dra¬ 
matisch zurückgehen, verschlimmert die Situation noch. 
Zum Glück sind Rotfeuerfische leicht zu fangen, sodass 
es künftig wahrscheinlich am besten wäre, die Population 
durch systematische Fangaktionen zu bekämpfen. 


Ausblick 

Mehrfach wurde die Ansicht geäußert, die Rotfeuer¬ 
fischbestände ließen sich am besten durch kommerzielle 
Fischerei bekämpfen. Rotfeuerfische werden durch Hum¬ 
merfallen angelockt und lassen sich auch leicht mit dem 
Speer oder der Harpune jagen. Für die Fischer besteht le¬ 
diglich das Risiko, sich an den Flossenstrahlen zu verletz¬ 
ten, was sich aber durch vorsichtigen Umgang vermeiden 
lässt. Nach anfänglicher Skepsis haben Restaurantbesitzer 
mittlerweile erkannt, das Rotfeuerfische sehr gute Speise¬ 
fische sind: Ihr Fleisch hat einen zarten Buttergeschmack. 
Man bemüht sich gerade intensiv darum, einen Markt für 
diese zerstörerische invasive Art zu schaffen. 
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55 Wechselbeziehungen zwischen Arten 


Kapitelzusammenfassung 


55.1 Wechselbeziehungen zwischen Arten wirken sich auf 

die Beteiligten unterschiedlich aus 

■ Arten können sich ganz unterschiedlich aufeinander aus¬ 
wirken: positiv, negativ oder neutral. Interspezifische 
(zwischenartliche) Wechselbeziehungen können die Er¬ 
nährung betreffen (trophische Beziehungen) und/oder zu 
einem engen Zusammenleben von Arten führen. 

■ Man unterscheidet fünf grundlegende Kategorien inter¬ 
spezifischer Wechselbeziehungen: Prädation (der Präda- 
tor konsumiert seine Beute oder Teile davon), interspezi¬ 
fische Konkurrenz (mindestens zwei Arten nutzen zum 
Teil dieselben begrenzten Ressourcen und wirken sich 
negativ aufeinander aus), Probiose (eine beteiligte Art 
profitiert von der Interaktion, keine wird dadurch benach¬ 
teiligt), Symbiose oder Mutualismus (beide beteiligten 
Arten profitieren davon) und Amensalismus (eine Art 
wird benachteiligt, die andere bleibt unbeeinflusst). Sie¬ 
he ► Abb. 55.1; ► Activity 55.1 

■ Wechselbeziehungen zwischen Arten sind nicht immer 
eindeutig, es gibt vielmehr fließende Übergänge, je nach¬ 
dem, wie stark sich die Spezies aufeinander aus wirken. 
Siehe ►Abb. 55.2,55.3 

■ Manche interspezifisehen Interaktionen führen im Lau¬ 
fe der Zeit zu wechselseitigen evolutionären Anpassun¬ 
gen; man spricht auch von Coevolution. Siehe ►Acti¬ 
vity 55.2 

55.2 Prädation ist eine trophische Wechselbeziehung, 

durch die Prädatoren profitieren und Beutearten geschä¬ 
digt werden 

■ Durch Wechselbeziehungen zwischen Räubern und Beu¬ 
teorganismen evolvierten zahlreiche Beutefang- und 
Feindvermeidungsmethoden. Siehe ►Abb. 55.4, 55.5, 
55.6; ► Activity 55.3 

■ Carnivorie, Herbivorie und Parasitismus sind weit ver¬ 
breitete, aber spezialisierte Interaktionen. Carnivoren ver¬ 
zehren Tiere oder deren Teile, wobei die Beute oft getötet 
wird (auch einige Pflanzen- und Pilzarten leben carnivor); 
Herbivoren verzehren Pflanzen, doch meist ohne sie zu 
töten; Parasiten leben in oder auf ihrem Wirt und ernäh¬ 
ren sich von ihm, doch meist ebenfalls ohne ihn zu töten. 
Siehe ►Abb. 55.7,55.8 

■ Infolge der Räuber-Beute-Beziehungen neigen die Popu¬ 
lationen von Räubern und ihrer Beute mit der Zeit zu 
zyklischen Schwankungen. Siehe ► Abb. 55.9 


■ Manche Prädatoren können sich als Schlüsselarten nach¬ 
drücklich auf Lebensgemeinschaften aus wirken, wenn sie 
Arten erbeuten, die in der Konkurrenz mit anderen Spezi¬ 
es überlegen sind. Siehe ► Abb. 55.10 

55.3 Interspezifische Konkurrenz ist eine negative In¬ 
teraktion, bei der mehrere Arten die gleiche begrenzte 
Ressource nutzen 

■ Von Interferenzkonkurrenz spricht man, wenn eine Art 
einer anderen den direkten Zugang zu einer begrenzten 
Ressource streitig macht bzw. sie daran hindert. Bei einer 
Ausbeutungskonkurrenz haben alle Konkurrenten Zu¬ 
gang zu einer begrenzten Ressource; der Ausgang dieser 
Konkurrenzsituation hängt davon ab, wie effizient sie die¬ 
se Ressource im Verhältnis zu nutzen vermögen. 

■ Zu einem Konkurrenzausschluss kommt es, wenn eine 
Art verhindert, dass eine andere eine für sie essenzielle Res¬ 
source nutzen kann. Dies kann zum lokalen Aus sterben des 
unterlegenen Konkurrenten führen. Siehe ► Abb. 55.1 ld 

■ Die meisten miteinander konkurrierenden Arten leben in 
einer kompetitiven Coexistenz, die durch Prozesse wie 
Ressourcenaufteilung, Störungen, Stress und/oder Prä¬ 
dation aufrechterhalten wird. Siehe ► Abb. 55.1 le, 55.12, 
55.13 

55.4 Von positiven Interaktionen spricht man, wenn da¬ 
von mindestens eine Art profitiert und keine geschädigt 
wird 

■ Man unterscheidet zwei Formen von positiven Interaktio¬ 
nen: Bei einer Symbiose (auch Mutualismus) profitieren 
beide Arten von der Wechselbeziehung. Bei der Probio¬ 
se wie zum Beispiel Kommensalismus wird nur eine 
Art begünstigt, die andere bleibt unbeeinflusst. Manche 
positiven Interaktionen gehen mit einem körperlich en¬ 
gen Zusammenleben einher. Positive Interaktionen kön¬ 
nen obligat (lebensnotwendig) oder fakultativ (optional) 
sein. Siehe ► Tab. 55.1; ► Animation 55.1 

■ In stressreichen Umgebungen, in denen die physikali¬ 
schen Bedingungen die Häufigkeit und Verbreitung man¬ 
cher Arten einschränken können, treten häufiger positive 
Interaktionen auf. Siehe ►Abb. 55.14 

■ Positive Wechselbeziehungen können sich nachdrücklich 
auf Populationen und Lebensgemeinschaften auswirken, 
vor allem, wenn Arten anderen Spezies einen Lebensraum 
oder eine Behausung bieten. 





Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 


Rückblick 

■ Die grundlegenden Kategorien interspezifischer Wechselbe¬ 
ziehungen sind Prädation, Konkurrenz, Probiose, Symbiose 
und Amensalismus (► Abschn. 55.1). 

■ Interspezifische Interaktionen sind häufig dynamisch und 
asymmetrisch, das heißt, die beteiligten Arten wirken sich 
ungleich stark aufeinander aus (► Abschn. 55.1). 

Originalliteratur: Bartomeus I et al. (2011) Proc Natl Acad Sei 
USA 108: 20645-20649 

Der globale Temperaturanstieg aufgrund des Klimawandels 
wirkt sich auf die zeitliche Abstimmung natürlicher Ereignisse 
wie die Bestäubung durch Insekten und andere interspezifische 
Wechselbeziehungen aus. Mit steigenden Temperaturen treten 
diese Ereignisse früher ein. Da aber nicht alle Arten auf diese 
Veränderungen in ähnlicher Weise reagieren, kann es zu Ab¬ 
weichungen bei der zeitlichen Abstimmung kommen. So könnte 
beispielsweise die Bestäubung ausbleiben, wenn die Verwand¬ 
lung zu adulten Insekten zeitlich zu stark von der Blütenbildung 
abweicht. 

Wissenschaftler untersuchten 3447 Museumsexemplare von in 
Nordamerika heimischen Hautflüglerarten, die ältesten davon 
stammten aus den 1870er-Jahren. Davon wählten sie zehn Ar¬ 
ten aus, von denen sie wussten, dass sie in ganz Nordamerika 
Vorkommen, sich bereits im zeitigen Frühjahr zu adulten Tieren 
verwandeln und sowohl Nutz- als auch Wildpflanzen bestäu¬ 
ben. Anschließend verglichen die Forscher die vorhergesagte 
Bestäubungszeit für die einzelnen Hautflügler mit den in ande¬ 
ren Studien ermittelten Blütezeiten von Frühlingspflanzen, die 
von Hautflüglern bestäubt werden. Die Daten für die Bestäu¬ 
bungsaktivität der Hautflügler und die Blütezeiten verglichen sie 
dann mit Temperaturdaten aus der jeweiligen geographischen 
Region. 

► Abb. A zeigt Streudiagramme der Verteilung der vorher¬ 
gesagten Bestäubungsdaten für die einzelnen Hautflüglerarten 
zwischen 1870 und 2010 (oben) sowie der Durchschnittstem¬ 
peraturen im April zwischen 1900 und 2010 (unten). Die 
prognostizierte Bestäubungszeit berechneten sie anhand der An¬ 
zahl der Tage zwischen dem 1. Januar und dem Datum, an 
dem die Exemplare gefangen wurden - davon ausgehend, dass 
die Hautflügler in diesem Zeitraum als Bestäuber aktiv waren. 
Die schwarzen Finien zeigen die Trends über den gesamten 
Zeitraum, die roten Finien die Trends von 1970 bis 2010. 
Statistische Analysen ergaben eine starke positive Korrelation 
zwischen den vorhergesagten Bestäubungsdaten und den mitt¬ 
leren Temperaturen im April. 2010 nahmen die Hautflügler ihre 
Bestäubungsaktivität um 10,4 Tage früher auf als noch 1880; 
diese Verschiebung erfolgte größtenteils (um 7,2 Tage oder 
69%) seit 1970. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was Sie gelernt haben 

► Abb. B veranschaulicht vergleichend die Veränderung der Be¬ 
stäubungszeit durch Hautflügler und der Blütezeit der Pflanzen 
in Tagen für zwei Zeitintervalle. Der unterschiedliche Anstieg 
der beiden Daten (Hautflügler links, Pflanzen rechts) zeigt an, 
wie groß die Unterschiede zwischen der Bestäubungszeit durch 
die Hautflügler und der Blütezeit der Pflanzen für die beiden 
Zeitintervalle waren. Das Intervall deutet auf eine Abweichung 
von vier bis sechs Tagen für die 118 Jahre dauernde Spanne 
der längeren Studie (1885-2003) hin. Bei der neueren Studie 
(1971-1999), während der sich die mittleren Apriltemperaturen 
am stärksten veränderten, kam es bereits nach nur 30 Jahren zu 
einer Abweichung von fünf Tagen. 
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Aufgaben 

1. Erläutern Sie, als welche Form von Interaktion die Beziehung 
zwischen den Pflanzen und den Hautflüglern zu charakterisie¬ 
ren ist. Fiefem Sie eine Erklärung dafür, warum es dringend 
erforderlich ist, dass die Verwandlung zu den adulten Insek¬ 
ten und die Blütezeit der Pflanzen zeitlich eng aufeinander 
abgestimmt sind. 

2. Erklären und analysieren Sie die in den beiden Grafiken 
von ► Abb. A dargestellten Trends. Wie hat sich der Trend 
der Bestäubungszeit und wie derjenige der Durchschnitts¬ 
temperaturen im April im Faufe der Zeit verändert? Warum 
verlaufen diese beiden Trends in entgegengesetzter Rich¬ 
tung? Besteht ein signifikanter Unterschied zwischen dem 
Anstieg über den gesamten Zeitraum und dem über das kür¬ 
zere Zeitintervall nach 1970? 
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3. Beschreiben Sie die Unterschiede in den Trends der beiden 
Studien in ► Abb. B und geben Sie an, welche Studie die Hy¬ 
pothese am besten stützt, dass sich die Klimaerwärmung auf 
die Wechselbeziehungen zwischen Pflanzen und ihren Be- 
stäubem auswirkt. 

4. Bei den Hautflüglerarten dieser Studie handelt es sich um 
Generalisten, das heißt, sie ernähren sich von zahlreichen 
Pflanzenarten (und bestäuben diese) - im Gegensatz zu Spe¬ 
zialisten, die nur eine einzige oder nur wenige nahe miteinan¬ 
der verwandte Arten besuchen. Werden spezialisierte Pflanze- 
Bestäuber-Beziehungen Ihrer Ansicht nach mehr oder weni¬ 


ger stark von den steigenden Temperaturen betroffen sein? 
Erläutern Sie Ihre Antwort. 

5. Die vorliegende Studie ist eine der wenigen bislang zu den 
Auswirkungen des Klimawandels auf die interspezifisehen 
Wechselbeziehungen von Pflanzen und Bestäubem durchge¬ 
führten Untersuchungen. Wie würden Sie eine mehrjährige 
Studie anlegen, die spezifischere Informationen darüber lie¬ 
fern soll, ob es zwischen der Verwandlung der bestäubenden 
Insekten in die adulten Tieren und der Blüte von Pflanzen im 
Frühling zu Abweichungen bei der zeitlichen Abstimmung 
kommt oder nicht? 
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Nach seinem Ausbruch am 18. Mai 1980 bot der Mount St. Helens die seltene Gelegenheit zu 
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56 Biozönosen 


Faszination Forschung: Auferstanden aus der Asche 

Beim Ausbruch des Vulkans Mount St. Helens im US- 
Bundesstaat Washington am 18. Mai 1980 wurde im 
Umkreis von vielen Kilometern auf einen Schlag fast al¬ 
les Leben ausgelöscht. Über Monate hinweg hatte sich 
eine gewaltige, mit Magma gefüllte Auswölbung gebil¬ 
det, bei deren Explosion die größte jemals verzeichnete 
Lawine ausgelöst wurde. Schlamm und Gestein ergossen 
sich über die Berghänge des Mount St. Helens und begru¬ 
ben alpine Wiesen, üppige Wälder, kristallklare Seen und 
Teiche in manchen Gegenden bis zu 10 m tief. Die größ¬ 
te Masse der Lawine strömte in das Tal des North Fork 
Toutle River und füllte es bis zum Rand mit vulkanischem 
Material. Flussabwärts türmte sich ein gewaltiger Berg an 
mitgerissener Vegetation auf. Die bei dem Ausbruch aus¬ 
tretende Hitze setzte in der Umgebung des Vulkans ganze 
Wälder in Brand, durch die Druckwelle stürzten weit¬ 
räumig zahlreiche Bäume um, und noch in Umkreis von 
vielen Kilometern blieben abgestorbene Bäume zurück. 

Da so verheerende Vulkanausbrüche nur äußerst selten 
auftreten, bot der Ausbruch des Mount St. Helens Öko¬ 
logen die bislang einzigartige Gelegenheit, die Nachwir¬ 
kungen einer solchen Eruption zu erforschen. Sie erhielten 
Einblicke, wie große Biozönosen auf extreme Naturka¬ 
tastrophen reagieren und wie sie sich allmählich wieder 
davon erholen. Durch das Ereignis entstanden völlig neue 
Umweltbedingungen, auf welche die besiedelnden Arten 
reagieren mussten. Einen Extremfall bildete die Pumice 
Plain, eine ausgedehnte, sanft abfallende Fläche in der Nä¬ 
he des Lavadoms, die zuvor von alpinen Wiesen und Wäl¬ 
dern bedeckt war. Durch den heißen, tödlichen Regen aus 
Bimsstein (ein leichtes, poröses Vulkangestein), der hier 
niederprasselte, verwandelte sich dieses Gebiet in eine 
unwirtliche, völlig leblose Mondlandschaft, in der sich 
keinerlei organisches Material mehr fand. Weniger ver¬ 
heerend waren die Zerstörungen in der Blowdown-Zone, 
welche sich über die meisten Hänge des Berges erstreck¬ 
te. Hier bestand zumindest die Hoffnung, dass sich unter 
den von Schlamm und Asche bedeckten, hoch aufgetürm- 
ten Massen umgestürzter Bäume und anderer Vegetation 
noch ein lebendes Vermächtnis verbarg. Die Wälder unter¬ 
halb der Blowdown-Zone waren unter Schutt und Asche 
begraben, die der Vulkan monatelang ausspie. 

Schon kurz nach dem Ausbruch landeten die ersten Wis¬ 
senschaftler mit Helikoptern am Berg. Einige wenige 
Ökologen waren in der glücklichen Situation, grundle¬ 
gende Informationen über die Abfolge biologischer Ver¬ 
änderungen sammeln zu können, die schon kurz nach der 
Eruption einsetzten. Bis heute, mehr als 35 Jahre danach, 
haben Hunderte von Ökologen die Wiederauferstehung 
des Lebens am Mount St. Helens erforscht. Dabei konn¬ 
ten sie viel Unerwartetes in Erfahrung bringen, sodass wir 
die Widerstandskraft und Erholungsfähigkeit von Biozö¬ 
nosen nach Katastrophenereignissen heute mit anderen 
Augen sehen. 


Wie haben die Biozönosen am Mount St. Helens auf 
den Ausbruch reagiert, und welche Prozesse erwiesen 
sich für ihre Erholung als besonders bedeutend? 

In „Experiment: Auferstanden aus der Asche“ in ► Ab- 
schn. 56.4 und in ► „Faszination Forschung“ am Ende 
dieses Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


56.1 Biozönosen bestehen aus 
verschiedenen Arten, die 
miteinander interagieren 

Aus ökologischer Sicht versteht man unter einer Biozönose oder 
Lebensgemeinschaft eine Gruppe von Arten, die gemeinsam 
zum gleichen Zeitpunkt im selben Gebiet leben und miteinander 
in Wechselbeziehung stehen. Die Eigenschaften und die Effizi¬ 
enz dieser Biozönosen sind durch die Art und das Ausmaß der 
Wechselbeziehungen zwischen den beteiligten Arten und die 
abiotische Umwelt geprägt. Obwohl jede einzelne Art jeweils 
spezifische Beziehungen zu den anderen Spezies ihrer Gemein¬ 
schaft unterhält (wie Sie im vorherigen Kapitel erfahren haben), 
erachten es Ökologen häufig für sinnvoll, die Eigenschaften der 
Biozönose als Ganzes zu erforschen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ökologen definieren Biozönosen auf taxonomischer Basis, nach 
der Ressourcennutzung (Gilden) oder aufgrund funktioneller 
Gruppen. 

■ Auch Nahrungsnetze oder das Netzwerk an Interaktionen kön¬ 
nen Ökologen zur Definition von Biozönosen heranziehen. 

■ Artenvielfalt lässt sich quantitativ messen. 

Die oben stehende Definition einer Biozönose ist eher theoreti¬ 
scher als praktischer Natur. Das liegt unter anderem daran, dass 
Größe und Ausmaß von Biozönosen sehr unterschiedlich sind. 
Solche Lebensgemeinschaften können beispielsweise winzig 
und in sich abgeschlossen sein, wie die Biozönosen im Inne¬ 
ren der Roten Schlauchpflanze (Sarracenia purpurea), einer in 
Feuchtgebieten in Nordamerika verbreiteten Art (► Abb. 56. la). 
Das Regenwasser, das sich im Inneren von Schlauchpflanzen 
sammelt, bildet die Heimat für eine gedeihende Biozönose aus 
Bakterien, Protisten, Rädertierchen und Stechmückenlarven. 
Eine Biozönose kann sich aber auch über ein ausgedehntes geo¬ 
graphisches Gebiet wie eine Wüste erstrecken (►Abb. 56.1b), 
in dem die Grenzen dieser Lebensgemeinschaft nicht immer 
eindeutig abzustecken sind. Sofern die Grenzen nicht eindeutig 
sind, legen Ökologen diese mitunter etwas willkürlich danach 
fest, wie sie die Biozönose erforschen können. 

Als weiteres Problem bei der Abgrenzung von Biozönosen 
kommt hinzu, die Anzahl der in ihr vorhandenen Arten zu ermit¬ 
teln. Die meisten Lebensgemeinschaften umfassen Tausende, 
wenn nicht gar Zehntausende von Arten, von mikroskopisch 
kleinen Bakterien bis zu turmhohen Bäumen. Manche Spezies 





Abb. 56.1 Die Abgrenzung von Biozönosen. Lebensgemeinschaften existieren in ganz unterschiedlichen räumlichen Maßstäben. Die Biozönose 
in einer einzelnen Schlauchpflanze besteht aus Mikroorganismen und winzigen Wirbellosen (a), während die Lebensgemeinschaft einer Wüste 
die Tier- und Pflanzenwelt innerhalb eines ausgedehnten, schwer abgrenzbaren geographischen Gebiets umfassen kann (b) 


sind leicht zu erkennen, viele andere dagegen nicht. Des Weite¬ 
ren sind einige Arten nur in bestimmten Zeiten des Jahres oder 
in bestimmten Lebensstadien vorhanden oder wechseln zwi¬ 
schen verschiedenen Biozönosen. Daher erweist sich das Erstel¬ 
len einer Artenliste für eine Biozönose als gigantisches Unter¬ 
fangen, das praktisch kaum vollständig zu bewältigen ist, insbe¬ 
sondere angesichts all der unscheinbaren, ziemlich unbekannten 
Spezies. Bislang haben Taxonomen weltweit ungefähr 1,8 Mio. 
Arten beschrieben. Aufgrund von Bestandserhebungen für tro¬ 
pische Insekten und Mikroorganismen wissen wir jedoch, dass 
die tatsächliche Zahl wahrscheinlich weit darüber hegt, mögli¬ 
cherweise bei 15 Mio. oder mehr. Aus diesem Grund, und weil 
es so schwierig ist, viele Arten gleichzeitig zu erforschen, be¬ 
schränken sich Ökologen bei der Abgrenzung und Erforschung 
von Biozönosen auf eine bestimmte Untergruppe von Arten. 


Ökologen unterteilen Biozönosen zur 
Untersuchung oft in Artengruppen 

Biozönosen lassen sich auf der Grundlage taxonomischer Zu¬ 
sammengehörigkeit unterteilen - das heißt Artengruppen, deren 
Mitglieder stammesgeschichtlich verwandt sind (► Abb. 56.2a). 
Diese Artengruppen stehen somit Taxa dar. So kann man bei¬ 
spielsweise sämtliche Amphibienarten in bestimmten Weihern 
am Mount St. Helens als die lokale Amphibiengruppe betrach¬ 
ten. Man kann in eine Biozönose aber auch Arten ungeachtet 
ihres Verwandtschaftsgrades nach der Nutzung bestimmter Res¬ 
sourcen in Artengruppen unterteilen. Eine solche Artengruppe 
bezeichnet man als Gilde (►Abb. 56.2b). Bestimmte Fleder¬ 
mäuse, Vögel und Hautflügler am Mount St. Helens ernähren 
sich zum Beispiel von Pollen und bilden damit die lokale 
Gilde der pollenfressenden Arten. Auch nach funktionellen 
Gruppen kann man eine Biozönose klassifizieren, also nach 
Arten mit ähnlicher biologischer Funktion, wobei sie nicht un¬ 
bedingt ähnliche Ressourcen nutzen müssen (►Abb. 56.2c). 
Die stickstofffixierenden Pflanzenarten am Mount St. Helens 


zählen beispielsweise zur funktionellen Gruppe der lokalen 
Stickstofffixierer. Manche Ökologen sehen jedoch keinen kla¬ 
ren Unterschied zwischen „Gilde“ und „funktioneller Gruppe“; 
für sie ist dies die gleiche Kategorie und sie behandeln beide 
Begriffe als synonym. 

Die Mitglieder einer Biozönose werden von Ökologen in Ka¬ 
tegorien eines Nahrungsnetzes eingestuft, eine Darstellung 
der trophischen Beziehungen und Energieflüsse zwischen den 
Arten, wie in ► Abb. 56.3 für den Yellowstone-Nationalpark 
dargesteht. Die meisten Biozönosen umfassen so viele Arten, 
die auf so unterschiedliche Weise miteinander in Wechselbe¬ 
ziehung stehen, dass es unmöglich ist, sämtliche Verbindungen 
in einem Nahrungsnetz zwischen ihnen aufzuzählen (oder auf¬ 
zuklären). Dennoch erweisen sich vereinfachte Nahrungsnetze 
als sinnvoll, weil sie die Formen von Wechselbeziehungen und 
den Verlauf des Energieflusses durch eine Lebensgemeinschaft 
gut veranschaulichen. Nahrungsnetze werden im Allgemeinen 
in trophische Ebenen oder Trophiestufen unterteilt; die Arten 
einer solchen Trophiestufe erlangen ihre Energie auf ähnli¬ 
che Weise und sind an ähnlichen Interaktionen beteiligt. Auf 
der untersten trophischen Ebene stehen die Primärproduzen¬ 
ten, auf der nächsten Stufe die Primärkonsumenten - also 
die pflanzenfressenden Organismen (Herbivoren), die sich von 
den Primärproduzenten ernähren. Fleischfressende Organismen 
(Carnivoren), die wiederum von Herbivoren leben, werden als 
Sekundärkonsumenten bezeichnet und bilden die nächste Ebe¬ 
ne. Von den Sekundärkonsumenten ernähren sich wiederum 
Tertiärkonsumenten usw. Manche Organismen beziehen ih¬ 
re Nahrung aus verschiedenen trophischen Ebenen und werden 
als Omnivoren (Allesfresser) bezeichnet. Hierzu gehören bei¬ 
spielsweise Vögel, die sich sowohl von Samen als auch von 
Insekten ernähren. Weitere Energiequellen bilden schließlich 
die Abfallprodukte und Kadaver toter Organismen (tote orga¬ 
nische Substanz bezeichnet man als Detritus). Organismen, 
die sich von solchen organischen Materialien ernähren, nennt 
man Destruenten oder Zersetzer. Detritivoren (Detritusfresser) 
oder Saprobionten (Fäulnisbewohner) sind Spezialfälle von De¬ 
struenten. Diese Organismen üben eine wichtige Funktion aus, 
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Abb. 56.2 Artengruppen innerhalb von Biozönosen. Ökologen unterteilen Biozönosen häufig in bestimmte Artengruppen, a Sämtliche Frosch- 
und Lurcharten einer Biozönose sind Mitglieder des Taxons Amphibia, bilden also aufgrund ihrer stammesgeschichtlichen Verwandtschaft eine 
Artengruppe, b Alle Arten, die Pollen als Nahrungsressource nutzen, bilden die Gilde der Pollenfresser, c All die Leguminosen (Schmetterlings¬ 
blütler wie Wicken, Klee oder Platterbsen) mit stickstofffixierenden Bakterien kann man der funktionellen Gruppe der Stickstofffixierer zuordnen. 
Manche Ökologen verwenden die Begriffe „Gilde“ und „funktionelle Gruppe“ als Synonyme 
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Abb. 56.3 Nahrungsnetze veranschaulichen die trophischen Wechselbeziehungen in einer Biozönose. Das hier abgebildete vereinfachte 
Nahrungsnetz der Wiesen und Wälder im Yellowstone-Nationalpark umfasst nur einige Wirbeltiere und die Pflanzen, die diesen als Hauptnahrung 
dienen. Die Pfeile veranschaulichen die trophischen Wechselbeziehungen und Energieflüsse. Da die Nahrungsquelle für Herbivoren ausschließlich 
Pflanzen bilden (grüne Pfeile), sind sie als Primärkonsumenten einzustufen. Carnivoren, also Organismen, die Tiere töten und fressen (violette 
Pfeile), sind Sekundär- oder Tertiärkonsumenten. Omnivoren (Allesfresser) wie Grizzlybären, Kojoten und Kolkraben verzehren tierische und 
pflanzliche Teile. Kolkraben und Grizzlys nehmen zudem auch Aas auf (gestrichelte violette Pfeile), weshalb diese Arten zusätzlich auch als 
Aasfresser eingestuft werden können 


weil sie dafür sorgen, dass anorganische Nährelemente (Mi¬ 
neralstoffe) wieder in die Biozönose zurückgeführt werden - 
aufgenommen und in organische Materie umgewandelt von den 
Primärproduzenten. Abgegrenzt von den Destruenten werden in 
der Regel Aasfresser, also Tiere, die sich von herumliegenden 
Tierkadavem ernähren, Substratfresser, also Tiere, die tote or¬ 
ganische Ablagerungen vertilgen, sowie Filtrierer, die (neben 
Organismen) auch organische Schwebstoffe einstrudeln. 


Activity 56.1 The Major Trophic Levels 

www.Lifel le.com/ac56. 1 

Mitunter sind in Darstellungen von Nahrungsnetzen auch nicht- 
trophische Wechselbeziehungen wie interspezifische Konkur¬ 
renz oder positive Interaktionen (Probiose und Symbiose) ein¬ 
gezeichnet. Diese Interaktionsnetze liefern ein realistischeres 
Bild ah der interspezifischen Wechselbeziehungen, die für die 
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Biozönose von Bedeutung sein könnten. Insgesamt gesehen bil¬ 
det das Konzept des Nahrungsnetzes, unabhängig davon, ob 
darin auch nichttrophische Wechselbeziehungen enthalten sind 
oder nicht, eine sinnvolle Möglichkeit, die wichtigsten Bezie¬ 
hungen zwischen den Konsumenten in einer Biozönose bildlich 
darzustellen. Mehr über Nahrungsnetze erfahren Sie später in 
diesem Kapitel sowie in ► Kap. 57. 

Media Clip 56.1 A Food Web in Africa 

www. Life 1 le.com/mc56. 1 


Die Struktur von Biozönosen lässt sich gut 
anhand ihrer Artenvielfalt und ihrer 
Artenzusammensetzung beschreiben 

Biozönosen bestehen aus einer sehr unterschiedlichen Zahl von 
Arten und unterscheiden sich auch in ihrer Artenzusammenset¬ 
zung (also welche Spezies darin Vorkommen). Die Biozönose 
eines Korallenriffs am Great Barrier Reef umfasst beispiels¬ 
weise sehr viel mehr Fischarten als eine vergleichbare in der 
Karibik. Wie Sie in ► Kap. 53 gesehen haben, betreiben Öko¬ 
logen einen großen Aufwand, um die Unterschiede in der 
Artenvielfalt und Artenzusammensetzung auf verschiedenen 
räumlichen und zeitlichen Ebenen zu ermitteln (► Abb. 53.12). 
Die Beschreibung der Biozönosestruktur anhand solcher Mus¬ 
ter bildet einen wichtigen ersten Schritt, um Hypothesen zur 
Funktionsweise von Biozönosen zu erstellen. Betrachten Sie 
zunächst, welche unterschiedlichen Möglichkeiten es gibt, die 
Artenvielfalt als einen wichtigen Parameter einer Biozönose zu 
ermitteln. 

Meist meint man mit dem Begriff „Artenvielfalt“ die Zahl 
der Arten in einem Lebensraum oder einer geographischen 
Region. Ökologen haben dafür jedoch eine differenziertere De¬ 
finition. Danach umfasst Artenvielfalt als Messwert einerseits 
die Zahl der Arten, den Artenreichtum, und andererseits auch 
deren relative Häufigkeit im Vergleich zu der anderer Spezi¬ 
es, bezeichnet als Äquität (oder auch Evenness). Die Äquität 
(„Ausgewogenheit“) ist also ein Maß, das ausdrückt, wie häu¬ 
fig beziehungsweise wie selten eine Art in einem Lebensraum 
vorkommt. 

Welchen Beitrag Artenreichtum und Äquität zur Artenvielfalt 
leisten, veranschaulicht das folgende Beispiel vom Mount St. 
Helens (►Abb. 56.4). Angenommen, aus zwei verschiedenen 
Teichen am Mount St. Helens wären drei Jahre nach dessen Aus¬ 
bruch als Stichproben jeweils 20 Individuen der darin lebenden 
Amphibien entnommen worden. Die Stichprobe aus Teich A 
umfasste eine Abundanz (Häufigkeit) von 17 Individuen ei¬ 
ner einzigen Art (Königslaubfrosch, Pseudacris regilla), von 
den drei anderen Spezies aber nur jeweils ein einziges Indivi¬ 
duum (also eine ungleichmäßige Verteilung). Dagegen enthielt 
die Stichprobe aus Teich B von jeder der vier Amphibienarten 
jeweils fünf Individuen (eine gleichmäßige Verteilung der Indi¬ 
viduen). Obwohl also der Artenreichtum in beiden Biozönosen 
gleich ist (jeweils vier Arten), weist Teich A eine geringere Ar¬ 
tenvielfalt auf, weil die weniger häufigen Arten sehr viel seltener 
anzutreffen sind als die eine häufige Art. 


ln Teich B kommt jede Art gleich 
häufig vor; damit weist diese Biozö¬ 
nose eine hohe Äquität der Arten auf. 



Abb. 56.4 Artenvielfalt und gleichmäßige Verteilung der Spezies 
(Äquität). Diese hypothetischen Amphibiengemeinschaften aus zwei 
Teichen weisen beide die gleiche Zahl von Arten auf (den gleichen Ar¬ 
tenreichtum), unterscheiden sich aber in der relativen Häufigkeit dieser 
Arten (der Äquität) 


_ ? _ 

Frage zu ► Abb. 56.4: Welcher der beiden Teiche (A oder B) 
zeichnet sich nach Berechnung mit dem Shannon-Index 
(► Tab. 56.1) durch eine höhere Artenvielfalt aus? Erläutern Sie 
Ihre Antwort. 


Activity 56.2 Measures of Species Diversity 

www.Lifel le.com/ac56. 2 

Die Artenvielfalt lässt sich auf unterschiedliche Weise quanti¬ 
tativ berechnen. Ein verbreitetes Maß ist der Shannon-Index 
(oder Shannon-Diversitätsindex): 

s 

H =-J2 Pi ln (ft) 

i = \ 

Hierbei sind: 

H = Wert für den Shannon-Index 
Pi = Anteil der Individuen der i -ten Art 
ln = natürlicher Logarithmus 
s = Anzahl der Arten in der Biozönose 

Der niedrigste mögliche Wert für H ist null; höhere Werte 
stehen für eine größere Artenvielfalt. In ►Tab. 56.1 ist der 



f x 

ln Teich A kommt eine Art (der Königslaubfrosch) 

im Verhältnis viel häufiger vor als die anderen 


x 

"ÖJ 
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Tab. 56.1 Berechnung der Artenvielfalt für die Teiche A und B als Shannon-Index-Werts (H) 


Zur Berechnung des Shannon-Indexes (H) wird auf 
den Anteil p, für jede der Arten (/) der natürliche 
Logarithmus angewendet... 


Amphibienart 

Abundanz 

Anteil ( pi ) 

ln (Pi) 

Pi ln (ptf~ 

Teich A 

Pseudacris regilla 

17 

0,85 

-0,163 

-0,139 

Anaxyrus boreas 

1 

0,05 

-2,996 

-0,150 

Rana aurora 

1 

0,05 

-2,996 

-0,150 

Rana cascadae 

1 

0,05 

-2,996 

-0,150 

gesamt 

20 

1,00 


-0,589 (= H) 

Teich B 

Pseudacris regilla 

5 

0,25 

-1,386 

-0,347 

Anaxyrus boreas 

5 

0,25 

-1,386 

-0,347 

Rana aurora 

5 

0,25 

-1,386 

-0,347 

Rana cascadae 

5 

0,25 

-1,386 

-0,347 

gesamt 

20 

1,00 


—1,388 (= H) 


... und der erhaltene Wert 
anschließend nochmals mit 
Pi multipliziert. 


Dann werden die Werte für alle 
Arten der Biozönose summiert und 
mit-1 multipliziert, um H zu 
erhalten. 


H = -^Pi\n(Pi) = 0, 


589 


/=1 


Biozönose B weist eine 
höhere Artenvielfalt auf als 
Biozönose A. 


H = -^P/ ln(p/) = 1,388 


Shannon-Index für die Amphibien in den zwei Teichbiozönosen 
am Mount St. Helens von ► Abb. 56.4 berechnet. Ausgangs¬ 
punkt ist die Abundanz (Häufigkeit) der einzelnen Arten. Wie 
diese Berechnungen zeigen, weist Teich A den geringeren 
Shannon-Index-Wert ( H ) auf, was mathematisch bestätigt, dass 
diese Lebensgemeinschaft eine geringere Artenvielfalt umfasst 
als die von Teich B. Da beide Arten den gleichen Artenreichtum 
(die gleiche Zahl von Arten) aufweisen, ist für die unterschied¬ 
liche Artenvielfalt die geringere Äquität der Spezies in Teich A 
verantwortlich. 

In welcher Beziehung steht der Begriff „Biodiversität“ zur 
Artenvielfalt? Biodiversität bezieht sich auf unterschiedliche 
Ebenen der Vielfalt, von Genen über Arten bis hin zu Biozö¬ 
nosen (►Abb. 56.5). Der Begriff schließt auch ein, dass die 
verschiedenen Diversitätsebenen miteinander verknüpft sind. So 
haben Sie beispielsweise in ► Kap. 20 erfahren, dass eine höhe¬ 
re genetische Variabilität zu einer höheren biologischen Fitness 
von Populationen führen kann, die sich wiederum förderlich 
auf die Artenvielfalt aus wirken kann. Eine größere Zahl unter¬ 
schiedlicher Biozönosen kann, wie Sie in ► Kap. 53 gesehen 
haben, in einem größeren regionalen oder kontinentalen Maß¬ 
stab ebenfalls zu einer höheren Biodiversität führen. 

56.1 Wiederholung 

Unter einer Biozönose versteht man eine Gruppe von 
Arten, die zum gleichen Zeitpunkt am gleichen Ort Vor¬ 
kommen. Die Abgrenzung solcher Lebensgemeinschaf¬ 
ten erfolgt häufig als Untergruppe von Arten aufgrund der 
taxonomischen Zusammengehörigkeit (einzelnes Taxon), 
der Nutzung ähnlicher Ressourcen (Gilde), der ökologi¬ 
schen Funktion (funktionelle Gruppe) oder aber aufgrund 
trophischer Beziehungen und Energieflüsse (Nahrungs¬ 
netze). Charakteristisch für die Struktur einer Biozönose 


ist die jeweilige Artenvielfalt. Der Parameter Artenvielfalt 
umfasst sowohl die Anzahl der Arten (den Artenreich¬ 
tum) als auch deren relative Häufigkeit (Äquität oder 
Evenness). Der Begriff Biodiversität bezieht sich auf alle 
Ebenen der Vielfalt, von Genen über Arten bis zu Biozö¬ 
nosen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ anhand von Beispielen zeigen können, wie man Bio¬ 
zönosen unterteilen kann, und erläutern können, in¬ 
wiefern dies auch hilfreich für das Verständnis solcher 
Lebensgemeinschaften ist. 

■ definieren können, was man unter einem Nahrungs¬ 
netz versteht, und erklären können, welche Informa¬ 
tionen man daraus über die Struktur einer Biozönose 
ableiten kann. 

■ mittels der Gleichung für den Shannon-Index anhand 
vorhandener Daten die Artenvielfalt einer Biozönose 
berechnen können. 

■ erklären können, welche Bedeutung der Wert H des 
Shannon-Indexes hat. 


_ ? _ 

1. Warum werden Biozönosen anhand von Artengruppen abge¬ 
grenzt? Welcher Form von Artengruppe gehörten die Frösche 
und Kröten in den Teichen vom Mount St. Helens an? 

2. Welche Formen interspezifischer Wechselbeziehungen fehlen 
in dem in ► Abb. 56.3 abgebildeten Nahrungsnetz? 

3. Ersetzen Sie in ► Tab. 56.1 die Werte für die Abundanz der 
Amphibien in Teich A durch folgende Werte: Pseudacris re- 
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Die genetische Variabilität innerhalb von Populationen 
kann sich auf die Lebensfähigkeit von Arten auswirken, ... 





Diese beeinflusst dann wieder 
die Vielfalt der Lebensgemein- 


... die wiederum Auswirkungen 
auf die Artenvielfalt in einer 
Biozönose hat. 


Abb. 56.5 Biodiversität betrifft viele verschiedene räumliche Ebe¬ 
nen. Diversität, also Vielfalt, lässt sich in unterschiedlichen Maßstäben 
beziehungsweise Ebenen bemessen, von Genen über Arten bis hin zu 
Biozönosen. Mit dem Begriff „Biodiversität“ ist die biologische Viel¬ 
falt auf all diesen Ebenen gemeint, nicht nur auf Artebene 


gilla = 6, Anaxyrus boreas = 8, Rana aurora = 4, Rana 
cascadae = 2. Berechnen Sie anhand dessen nun die Werte 
in den anderen drei Spalten der Tabelle neu und auch den ent¬ 
sprechenden neuen Shannon-Index. Welcher Teich weist nun 
die höhere Artenvielfalt auf, Teich A oder Teich B? 


Die Betrachtung der Struktur von Biozönosen wirft viele inter¬ 
essante Fragen über solche Lebensgemeinschaften auf. Warum 
unterscheiden sich Biozönosen in ihrer Artenzusammensetzung 
(welche Arten Vorkommen) und Artenvielfalt (wie viele Arten 
Vorkommen und wie deren Äquität ist)? Welche Prozesse be¬ 
einflussen die Zugehörigkeit zu einer Lebensgemeinschaft? Im 
nächsten Abschnitt werden Sie Näheres über die Entstehung von 
Biozönosen erfahren: wie Individuen in eine Biozönose gelan¬ 
gen, wie sie sich auf die dort herrschenden Umweltbedingungen 
einstellen und wie sich Wechselbeziehungen mit anderen Arten 
herausbilden. 


56.2 Die Artenzusammensetzung 
einer Biozönose hängt vom 
Artenpool und den lokalen 
Bedingungen ab 

Wenn Sie eine Landschaft wie die am Mount St. Helens be¬ 
trachten, sehen Sie Seen und Teiche, alpine Wiesen und Wälder. 
Es besteht kein Zweifel, dass sich diese Biozönosen sowohl 
in ihrer Artenzusammensetzung als auch in ihrem Artenreich¬ 
tum voneinander unterscheiden. In den stehenden Gewässern 
dominieren unter anderem Fische, Amphibien und Wasserpflan¬ 
zen, in den alpinen Wiesen sind es verschiedene Arten von 
Gräsern, Blütenpflanzen und Nagetieren und in den Wäldern 
Bäume, Sträucher und Vögel. Selbst wenn zwischen diesen Le¬ 
bensgemeinschaften ein gewisser Austausch an Arten erfolgt, so 
unterscheiden sich die drei Biozönosen dennoch sehr deutlich. 
Wie kommt es dazu, dass sich Arten zu ganz verschiedenen Bio¬ 
zönosen zusammenschließen? 

Auf den Punkt gebracht 

■ Um Bestandteil einer Biozönose zu werden, müssen Arten im 
gleichen Gebiet Vorkommen und in der Lage sein, sich dieser 
Lebensgemeinschaft anzuschließen. 

■ Die herrschenden Umweltbedingungen bestimmen als abioti- 
scher Filter, welche Spezies sich in einer Biozönose ansiedeln 
können. 

■ Die in einer Biozönose bereits vorhandenen Arten bestimmen 
als biotischer Filter, welche Arten sich hier erfolgreich ansiedeln 
können und welche nicht. 

Die Artenzusammensetzung einer Biozönose hängt von drei 
grundlegenden Faktoren ab: erstens vom regionalen Arten¬ 
pool und der Ausbreitungsfähigkeit dieser Spezies (also vom 
Zustrom an Arten), zweitens von den physikalischen und chemi¬ 
schen Umweltbedingungen (abiotischen Faktoren) und drittens 
von interspezifisehen Wechselbeziehungen (biotischen Fakto¬ 
ren). Jeder dieser Faktoren beeinflusst durch eine Art Filter¬ 
wirkung, ob Spezies Bestandteil einer bestimmten Lebensge¬ 
meinschaft werden können oder nicht (► Abb. 56.6). Um diese 
Filterwirkungen geht es nun etwas genauer. 

_ ? _ 

Frage zu ►Abb. 56.6: Wäre es logisch, dass die Fisch- und 
Froscharten des regionalen Artenpools Bestandteil der abgebil¬ 
deten Biozönose wären? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Die Artenzusammensetzung einer Biozönose 
hängt vom Zustrom an Arten ab 

Wie in ► Kap. 53 erläutert, sind dem Artenreichtum und der 
Artenzusammensetzung, die eine Biozönose haben kann, durch 
den regionalen Artenpool Grenzen gesetzt (► Abb. 53.12). Um 
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regionaler 

Artenpool 


r 

Bei der Ausbreitung 
aus dem regionalen 
Artenpool in eine Bio¬ 
zönose passieren 
Spezies den Filter 

des Artenzustroms. 

v___, 


interspezifische 

Wechsel¬ 

beziehungen 


lokale 

Biozönose 


Arten, die auf be¬ 
stimmte interspe¬ 
zifische Wechselbe¬ 
ziehungen ange¬ 
wiesen sind oder 
durch solche einge¬ 
schränkt werden, 
passieren den bio¬ 
tischen Filter. 


f . s 

Arten, die bestimmte, 
in einer Biozönose 
herrschende Umwelt¬ 
bedingungen tolerie¬ 
ren können oder brau¬ 
chen, passieren den 

abiotischen Filter. 

V___ 4 


Abb. 56.6 Die Artenzusammensetzung einer Biozönose wird durch 
verschiedene Filter bestimmt. Erst nachdem Arten diverse Filter 
durchlaufen haben, entscheidet sich, ob sie Bestandteil einer lokalen 
Lebensgemeinschaft werden oder nicht. Da durch jeden der Filter Ar¬ 
ten ausgesiebt werden, umfassen lokale Biozönosen jeweils nur einen 
Teil der Spezies des regionalen Artenpools. In der Realität wirken all 
diese Filter gleichzeitig ein und nicht nacheinander, wie diese Abbil¬ 
dung suggeriert 


einer bestimmten Biozönose angehören zu können, muss eine 
Art logischerweise zunächst einmal auf regionaler Ebene vor¬ 
handen sein und sich in diese Lebensgemeinschaft ausbreiten 
können. Beispielsweise begann die Erholung der Biozönosen 
nach dem Ausbruch des Mount St. Helens damit, dass sich 
Spezies aus dem regionalen Artenpool des Gebiets am Pazi¬ 
fik im Nordwesten Nordamerikas hier wieder ansiedelten. Ihre 
Ausbreitungsfähigkeit ermöglichte diesen Arten, die nach der 
verheerenden Katastrophe an diesem Berg neu entstandenen, 
einzigartigen Umgebungen zu besiedeln. 

Wie sich der Zustrom an Arten auf die Artenzusammenset¬ 
zung einer Biozönose auswirkt, veranschaulichen vielleicht am 
besten Beispiele für die Ansiedlung bzw. Einschleppung neuer 
Arten (Neobiota). Der Mensch hat auf diese Weise so manchen 
regionalen Artenpool erheblich erweitert und es neuen Spezi¬ 
es ermöglicht, sich in Biozönosen zu etablieren und potenziell 


invasiv auszubreiten. In ► Kap. 55 haben Sie erfahren, welche 
katastrophalen Folgen die unbeabsichtigte Freisetzung der in¬ 
vasiven Rotfeuerfische in den Riffbiozönosen im Atlantik und 
in der Karibik hatte und noch hat. Deren invasive Ausbreitung 
verdeutlicht den entscheidenden ersten Schritt für die Zugehö¬ 
rigkeit zu einer Biozönose, nämlich überhaupt erst dorthin zu 
gelangen. Es brauchte nicht mehr, als das Aussetzen dieses Räu¬ 
bers mit seinen außergewöhnlichen Strategien zum Beutefang, 
um die Biozönosen der dortigen Korallenriffe tief greifend zu 
verändern. 


Die herrschenden Umweltbedingungen sind 
entscheidend für die Artenzusammensetzung 
einer Biozönose 


Natürlich können nicht sämtliche Spezies eines regionalen Ar¬ 
tenpools zu Mitgliedern einer bestimmten Biozönose dieser 
Region werden. Das hegt daran, dass in dem betreffenden Le¬ 
bensraum auch die geeigneten abiotischen Umweltbedingungen 
für die an einer Biozönose beteiligten Arten herrschen müssen. 
Man kann sich den Einfluss der physikalischen und chemischen 
Umweltbedingungen als einen abiotischen Filter vorstellen, der 
bestimmte Arten aus physiologischen oder morphologischen 
Gründen daran hindert, Teil einer bestimmten Biozönose zu 
werden. Ganz plakativ gesprochen kann sich ein Fisch nicht 
einer Waldbiozönose anschließen, und eine Buche kann nicht 
Mitglied der Lebensgemeinschaft in einem See werden. 

Für eingeführte, nicht heimische Arten kann der abiotische 
Filter eine unüberwindbare Barriere darstellen. Denken Sie bei¬ 
spielsweise an die vielen marinen Organismen, die mit dem 
Ballastwasser großer Frachtschiffe (Meerwasser, das zur Sta¬ 
bilisierung dieser Schiffe in deren Ballasttanks gepumpt wird) 
in fremde Häfen gelangen. Wenn das aus einem weit entfern¬ 
ten Gebiet stammende Ballastwasser wieder abgelassen wird, 
werden damit potenziell auch Organismen eingeschleppt (von 
Bakterien bis zu planktonischen Fischlarven), die dann die 
küstennahen Biozönosen besiedeln könnten. Die meisten mit 
Ballastwasser eingeschleppten Organismen gehen schon auf der 
Seereise ein oder weil sie unter den in der neuen Umgebung 
herrschenden abiotischen Bedingungen wie Temperatur, Salzge¬ 
halt oder Lichtverhältnissen nicht existieren können. Auf einen 
geringen Prozentsatz wirken solche Bedingungen jedoch nicht 
einschränkend, sodass es ihnen gelingen kann, dort Fuß zu fas¬ 
sen, insbesondere, wenn sie mehrfach eingeschleppt werden. 

Ändern sich die lokalen Umweltbedingungen längerfristig, kann 
sich auch die Artenzusammensetzung einer Biozönose wan¬ 
deln. Beispielsweise häufen sich die Hinweise darauf, dass der 
Klimawandel - vor allem die steigenden Temperaturen - eini¬ 
gen nichtheimischen Arten bessere Bedingungen bietet und ihre 
Überlebenschancen erhöht. In Neuengland werden nach For¬ 
schungen von Jay Stachowicz von 2002 die Ansiedlung der 
Larven und das Wachstum einer invasiven, koloniebildenden 
Seescheidenart, die ursprünglich von den asiatischen Küsten des 
Nordwestpazifik stammt (die Lappenascidie Botrylloides viola- 
ceus), von wärmeren Wassertemperaturen begünstigt. Dadurch 
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a Botryllus schlossen 



Abb. 56.7 Ob sich Arten invasiv ausbreiten, kann von den herr¬ 
schenden abiotischen Umweltbedingungen abhängen. a Die invasive 
Ausbreitung der asiatischen, koloniebildenden Lappenascidie Botryl- 
loides violaceus in Neuengland wird dadurch unterstützt, dass ihre 
flächigen Kolonien auf Hartsubstraten bei höheren Wassertemperaturen 
schneller wachsen als die Kolonien der dort heimischen Sternasci- 
die Botryllus schlossen. Das wird aber durch eine fünffach längere 
Fortpflanzungsperiode von B. schlossen kompensiert, b Die Bestands¬ 
zunahme der ursprünglich aus Europa stammenden Strandkrabbe in 
Ästuaren an der nordwestamerikanische Paziükküste ist auf die wärme¬ 
ren und stärkeren Wasserströmungen zurückzuführen, wie sie während 
des El Nino von 1997/98 herrschten 

beginnen ihre flächigen Kolonien schon zeitiger im Frühjahr zu 
wachsen und könnten dadurch einen Vorsprung vor den Ko¬ 
lonien der in Nordamerika (und auch in Europa) heimischen 
Sternascidie Botryllus schlossen gewinnen (► Abb. 56.7a; siehe 
auch ►Abb. 32.8b). Allerdings publizierten Erica Westermann 
und ihre Coautoren 2009, dass Botryllus schlossen eine fünfmal 
so lange Fortpflanzungsperiode hat, was die Schlussfolgerungen 
von Jay Stachowitz relativiert. Das zeigt, wie kompliziert solche 
ökologischen Forschungen sein können. 

Bei der aus Europa stammenden Strandkrabbe (Carcinus mae- 
nas) ist die Datenlage offenbar eindeutiger: Deren deutlicher 
Populationszuwachs in den Ästuaren an der nordwestameri¬ 
kanischen Pazifikküste hängt definitiv mit dem ungewöhnlich 
starken El Nino im Winter 1997/1998 zusammen, der damals die 
nordwärts gerichtete Meeresströmung verstärkte und zugleich 
für erhöhte Wassertemperaturen sorgte (► Abb. 56.7b). 

Um Bestandteil einer Biozönose werden zu können, muss es 
Arten noch gelingen, mit den anderen Arten in Coexistenz zu 
leben. Sie müssen also auch noch den biotischen Filter pas¬ 
sieren. Im Folgenden erfahren Sie, wie sich interspezifische 
Wechselbeziehungen darauf auswirken können, ob eine Art in 
eine Biozönose aufgenommen oder aus ihr ausgeschlossen wird. 


Die in einer Biozönose vorhandenen Arten 
können die Eingliederung anderer Spezies 
einschränken oder fördern 

Wenn eine Art die in einer Biozönose herrschenden abiotischen 
Umweltbedingungen toleriert und sich dort prinzipiell ansie¬ 
deln könnte, muss sie zusätzlich imstande sein, mit all den 
anderen Arten dieser Biozönose zusammenzuleben. Sie muss 
dort ihre Nahrung finden, darf nicht Räubern zum Opfer fal¬ 
len und muss mit Konkurrenten fertig werden. Ob sich eine Art 
erfolgreich in eine für sie neue Biozönose eingliedem kann, 
hängt somit auch von den dort bereits vorhandenen Spezies 
ab, die sich förderlich oder einschränkend auf ihre Zugehö¬ 
rigkeit zu dieser Lebensgemeinschaft aus wirken können. Die 
Fähigkeit heimischer Arten, das Populationswachstum nicht¬ 
heimischer zu verlangsamen oder diese ganz auszuschließen, 
bezeichnet man als biotische Resistenz. Dass Konkurrenten 
und Herbivoren die Ausbreitung nichtheimischer Pflanzenarten 
einschränken können, wird durch eine Anzahl Studien bestätigt. 
Belegte Beispiele für eine biotische Resistenz gibt es hingegen 
kaum. Ob dieses Phänomen in der Natur verbreitet ist, ist nicht 
so einfach nachzuweisen. Vielleicht spiegelt dies auch die Tat¬ 
sache wider, dass viele fehlgeschlagene Ansiedlungsversuche 
nichtheimischer Arten (Neobiota) unbemerkt bleiben. Dennoch 
deuten Belege aus der Literatur über invasive Arten darauf hin, 
dass der Einfluss heimischer Arten eine gewisse Filterwirkung 
haben könnte, was die Förderung bzw. den Ausschluss von Ar¬ 
ten in Biozönosen betrifft. 

56.2 Wiederholung 

Ob eine Art einer Biozönose angehört, ist von verschie¬ 
denen Faktoren abhängig: vom regionalen Artenpool, den 
abiotische Umweltbedingungen und den Wechselwirkun¬ 
gen mit den anderen Spezies. Diese drei Faktoren wirken 
wie Filter für die Artenzusammensetzung einer Lebens¬ 
gemeinschaft. Wenn neue Arten durch Wechselwirkun¬ 
gen mit vorhandenen aus Biozönosen ausgeschlossen 
werden oder ihr Populationswachstum verlangsamt wird, 
spricht man von biotischer Resistenz, für die es allerdings 
kaum experimentelle Belege gibt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die drei Faktoren benennen können, welche sich auf 
die Zugehörigkeit einer Art zu einer Biozönose aus¬ 
wirken, und ihre relative Gewichtung in bestimmten 
Situationen beurteilen können. 

■ erläutern und anhand von Beispielen veranschaulichen 
können, wie Umweltfaktoren als Filter oder Barriere 
fungieren und die Struktur einer Biozönose beeinflus¬ 
sen können. 

■ erklären können, warum sich die Voraussetzungen für 
die Zugehörigkeit zu einer Biozönose besonders gut an 
eingeführten, nichtheimischen Arten erforschen lassen. 
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1. Betrachten Sie ► Abb. 56.6: Welcher Faktor hat die am 
stärksten einschränkende Wirkung auf die Artenzusammen¬ 
setzung der lokalen Biozönose? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

2. Angenommen, sie müssten versuchen, am Mount St. Helens 
die Besiedlung durch nichtheimische Arten einzudämmen. 
Mit welcher allgemeinen Managementmaßnahme könnten 
Sie das wahrscheinlich am besten erreichen? 


Wie schafft es eine Art, wenn sie Teil einer Biozönose geworden 
ist, mit den anderen darin vorkommenden Spezies in Coexistenz 
zu leben? Im nächsten Abschnitt werden Sie Hypothesen, Mo¬ 
delle und konkrete Beispiele kennenlemen, mit denen man zu 
erklären versucht, wie Interaktionen zwischen Arten dazu bei¬ 
tragen, dass sich unterschiedlich zusammengesetzte und diverse 
Lebensgemeinschaften ausbilden. 


a direkte Interaktion 


b indirekte Interaktion 



\ 

Der durchgezogene 
Pfeil repräsentiert 

eine direkte Interaktion. 

V___/ 



- 

Zu einer indirekten Interaktion 
zwischen Art A und Art C kommt 
es, wenn Art B mit beiden (A und 
C) direkt in Wechselbeziehung steht. 


Abb. 56.8 Direkte und indirekte Interaktionen zwischen Arten. 

a Eine direkte Interaktion findet ohne Umwege zwischen zwei Arten 
statt, b Von einer indirekten Interaktion (gestrichelter Pfeil) spricht man, 
wenn die Beziehung zwischen zwei Arten über eine dritte Spezies er- 
folgt 


56.3 Die Wechselbeziehungen in 

Biozönosen unterscheiden sich 
in ihrer Stärke und Ausrichtung 

Eine Biozönose ist eine Gruppe von Arten, die zum selben 
Zeitpunkt am selben Ort in Wechselbeziehung leben. Jede Art 
ist direkt oder indirekt an zahlreichen Interaktionen beteiligt, 
und diese sind keineswegs einheitlich. Tatsächlich handelt es 
sich bei einer Biozönose um ein komplexes Netzwerk von 
Arten, die ganz unterschiedlich stark miteinander verwoben 
sind (Stärke der Wechselbeziehungen) und deren Wechselbezie¬ 
hungen unterschiedlich ausgerichtet sind (positiv, negativ oder 
neutral). 

Auf den Punkt gebracht 

■ Indirekte Interaktionen, an denen drei oder mehr Arten beteiligt 
sind, können sich auf die Vielfalt und Häufigkeit der Arten in 
Biozönosen auswirken. 

■ Schlüsselarten, Gründerarten und Ökosystemingenieure haben 
großen Einfluss auf die Struktur von Biozönosen. 

■ Welche Rolle der Zufall für die Aufrechterhaltung der Struktur 
einer Biozönose spielt, ist bislang kaum bekannt. Eine Erklärung 
dafür könnten Neutralmodelle liefern. 


Indirekte Interaktionen sind wichtig für die 
Struktur von Biozönosen 

An einer direkten Interaktion sind nur zwei Arten beteiligt. 
Von indirekten Interaktionen spricht man, wenn die Wech¬ 
selwirkung zwischen zwei Spezies über eine dritte Art (oder 
mehrere weitere Arten) erfolgt (►Abb. 56.8). Wenn zu einer 
Interaktion zwischen zwei Arten noch eine dritte Spezies hin¬ 
zukommt, kann sich das unter Umständen tief greifend auf den 
Ausgang der ursprünglichen Wechselbeziehung auswirken. 


Von indirekten Interaktionen berichtete schon Charles Darwin 
in seinem Werk Die Entstehung der Arten (1859). Er beschrieb, 
welche Rolle Bienen für die Bestäubung der Blüten und die Sa¬ 
menbildung von Pflanzen in seiner Heimatregion in England 
spielen. Seiner Hypothese zufolge hängt die Zahl der Bienen 
in dieser Region von der Zahl der Feldmäuse ab, die ihre Wa¬ 
ben und Nester plündern. Da die Mäuse wiederum von Katzen 
erbeutet werden, schrieb Darwin, es sei recht einleuchtend, dass 
die Anwesenheit einer großen Zahl von Katzen in einem Gebiet 
durch ihre Auswirkungen auf die Mäuse und damit auch auf die 
Bienen die Häufigkeit bestimmter Blumen in diesem Gebiet be¬ 
einflusse. 

Heute würde man auf Darwins Beobachtungen den Begriff der 
trophischen Kaskade anwenden. Von einer trophischen Kas¬ 
kade spricht man, wenn sich durch die Konsumrate auf einer 
trophischen Ebene die Häufigkeit und Zusammensetzung der 
Arten auf darunterliegenden Ebenen verändern. Ernährt sich 
beispielsweise eine carnivore Spezies von einer herbivoren (eine 
direkte Interaktion) und reduziert dadurch deren Abundanz, so 
wirkt sich das indirekt positiv auf die Primärproduzenten aus, 
die der herbivoren Art als Nahrung dienen. Betrachten Sie als 
gut untersuchtes Beispiel für eine solche trophische Kaskade die 
indirekte Regulation von Wiesen- und Waldgemeinschaften der 
Rocky Mountains durch Wölfe nach deren Wiedereinbürgerung 
in das Lamar Valley im Yellowstone-Nationalpark im Jahr 1995. 
Dieses System wurde von William Ripple und seinen Mitarbei¬ 
tern eingehend erforscht. 

Wie das in ►Abb. 56.3 dargestellte, vereinfachte Nahrungs¬ 
netz im Yellowstone-Nationalpark zeigt, erbeuten die Wölfe des 
Parks Wapitis, Bisons und Kojoten. Zwar teilen sich die Wölfe 
diese Beutetiere zum Teil mit Kojoten und Grizzlys, sie üben 
aber eine besonders starke Wirkung auf die Struktur und die Dy¬ 
namik der Biozönose aus. Dies weiß man vor allem deswegen, 
weil die Biozönose in Abwesenheit der Wölfe nach deren Aus¬ 
rottung durch Bejagung im Jahr 1926 ganz anders strukturiert 
war. Aufgrund des Fehlens der Wölfe mussten Mitarbeiter des 
Nationalparks selektiv Hirsche aus den Wapitirudeln abschie¬ 
ßen, um ein explosionsartige Zunahme der Hirschpopulation 
zu verhindern. Im Jahr 1968 wurde dieser selektive Abschuss 
infolge des zunehmenden Drucks von der Öffentlichkeit ein- 
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gestellt. Daraufhin stieg die Population der Wapitis sprunghaft 
an (►Abb. 56.9a). Die Wapitis verbissen die jungen Espen 
(Zitterpappeln) so stark, dass die Zahl der neu zur Population 
hinzukommenden Jungbäume jäh zurückging. Nach Einstellung 
der Jagd auf die Wapitis kamen überhaupt keine Jungbäume 
mehr zur Population hinzu (►Abb. 56.9b). Auch die Weiden 
entlang von Flussläufen litten so stark unter dem Verbiss der 
Wapitis, dass der Biber, der auf die Weiden als Nahrung an¬ 
gewiesen ist, fast völlig aus dem Lamar Valley verschwand. In 
Bereichen des Parks ohne Wapitis gediehen die Espen und Wei¬ 
den hingegen. Diese Beobachtung ließ darauf schließen, dass 
der Rückgang der Bäume im Lamar Valley tatsächlich durch 
den Verbiss der Wapitihirsche verursacht wurde und nicht auf 
klimatische Bedingungen oder irgendwelche anderen Faktoren 
zurückzuführen war. 

Media Clip 56.2 How Wolves Change Rivers 

www. Life 1 le.com/mc56. 2 

Nach 70-jähriger Abwesenheit von Wölfen siedelten die Park¬ 
manager sie 1995 wieder im Yellowstone-Nationalpark an. Die 
Wölfe erbeuteten überwiegend Wapitihirsche, und ihre Popula¬ 
tion wuchs rasch an. Dadurch sank die Population der Hirsche 
im Lamar Valley, und sie mieden die Espenwälder, in denen sie 
besonders leicht zum Opfer der Wölfe wurden. Daraufhin be¬ 
gannen junge Espen wieder nachzuwachsen, entlang der Flüsse 
wuchsen wieder Weiden, und die Zahl der Biberkolonien stieg 
von einer im Jahr 1996 auf sieben im Jahr 2003. Das Vorhan¬ 
densein oder Fehlen eines einzelnen Räubers beeinflusste somit 
nicht nur die Population seiner Beutetiere, sondern indirekt auch 
die Nahrungsressourcen seiner Beutetiere und anderer auf diese 
Ressource angewiesenen Spezies. Das verdeutlicht: Aufgrund 
der von ihnen ausgelösten trophischen Kaskade wirken sich 
Wölfe tief greifend auf die Struktur der Wiesen- und Waldge¬ 
meinschaften aus. 


Arten mit stark ausgeprägter Wechselbeziehung 
wirken häufig regulierend auf die Struktur 
einer Biozönose 
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Das Beispiel der Wölfe im Yellowstone-Nationalpark belegt 
deutlich, dass interspezifische Wechselbeziehungen sehr un¬ 
terschiedlich stark ausgeprägt und gewichtet sein können und 
somit die Struktur von Biozönosen beeinflussen. Manche Arten 
wirken sich extrem negativ oder positiv auf die Struktur einer 
Lebensgemeinschaft aus, andere hingegen fast überhaupt nicht. 
Diese Interaktionsstärke, also die Wirkung einer Art auf die 
Abundanz einer anderen, lässt sich experimentell messen: Dazu 
entfernt man die aktiv interagierende Spezies (den Interaktor) 
und beobachtet anschließend, wie die Zielart darauf reagiert. Ist 
infolge der Entnahme der interagierenden Art ein starker Popu¬ 
lationsrückgang der Zielart zu verzeichnen, belegt dies, dass es 
sich um eine stark positive Interaktion handelt. Im Gegensatz 
dazu ist die Wechselbeziehung stark negativ, wenn die Entnah¬ 
me einen starken Populationszuwachs bei der Zielart zur Folge 
hat. Wirkt sich die Entnahme dagegen kaum oder gar nicht auf 


Abb. 56.9 Im Yellowstone-Nationalpark lösten Wölfe eine trophi- 
sche Kaskade aus. a Die Zahl der Wapitihirsche im Yellowstone- 
Nationalpark im US-BundesStaat Wyoming, b Populationszuwachs an 
jungen Espen in Anwesenheit und Abwesenheit von Wölfen 

die Abundanz der Zielart aus, so besteht keine Wechselbezie¬ 
hung zwischen diesen Spezies. 

Manche Arten können sich stark negativ auf eine Biozöno¬ 
se auswirken, weil sie die Populationen anderer Spezies durch 
Konkurrenz um begrenzte Ressourcen vermindern oder ganz 
ausschließen. Wie in ► Abschn. 55.3 erläutert, sind solche Kon¬ 
kurrenzsituationen häufig asymmetrisch, das heißt, eine der 
Arten wird davon mitunter stärker negativ beeinflusst als die 
andere. Eine solche asymmetrische Konkurrenzsituation kann 
zum Konkurrenzausschluss der stärker negativ betroffenen Art 
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führen (sodass die Biozönose weniger Arten umfasst, als man 
alleine aufgrund der Umweltbedingungen oder der Ausbrei¬ 
tungsfähigkeit der Spezies erwarten würde). Die Konkurrenz 
kann aber auch zu verschiedenen Mechanismen führen, die eine 
Coexistenz begünstigen, wie etwa die Ressourcenaufteilung. 


Querverweis 

Wie Sie anhand des Beispiels der Hautflügler und der Aga¬ 
venart Agave schottii in ►Abschn. 55.3 erfahren haben, 
stellt die Ressourcenaufteilung eine Möglichkeit dar, wie 
Arten eine starke Konkurrenz verringern und eine Coexis¬ 
tenz ermöglichen können: Wenn jede Art eine begrenzte 
Ressource auf eine etwas andere Weise nutzt, ist eine ge¬ 
meinsame Nutzung möglich. 


2 . 

X 


Die Konkurrenz zwischen Arten kann auch durch Faktoren 
abgemildert werden, die bewirken, dass die dominante Spe¬ 
zies bestimmte Ressourcen nicht mehr so gut erlangen kann; 
man spricht in diesem Fall von einer ressourcenvermittel¬ 
ten Coexistenz. So können beispielsweise in der Konkurrenz 
unterlegene Arten Zugang zu einer begrenzten Ressource erlan¬ 
gen, sofern sich die abiotische Umwelt betreffende Ereignisse 
wie Störungen (z. B. Feuer, Überflutung, Trockenheit usw.) 
oder physiologischer Stress auf das Wachstum oder die Über¬ 
lebenschancen einer dominanten Spezies aus wirken. Einige 
konkrete Beispiele für solche Störungen oder Stresssituationen 
werden in ► Abschn. 56.4 näher betrachtet. Hier geht es darum, 
wie diese Auswirkungen die Struktur von Biozönosen beeinflus¬ 
sen können. 

Die Hypothese der mittleren Störungsintensität beschreibt, 
welche Folgen unterschiedlich starke Störungen (definiert als 
abiotische Prozesse, durch die Individuen verletzt oder ge¬ 
tötet werden) für die Artenvielfalt von Biozönosen haben 
(►Abb. 56.10). Wie Joseph Connell, der Autor der klassi¬ 
schen Untersuchung über die Konkurrenz unter Seepocken 
(►Abschn. 55.3), anmerkt, kann sich das Ausmaß einer Stö¬ 
rung (sowohl hinsichtlich der Häufigkeit als auch der Intensität) 



selten und schwach häufig und stark 

Intensität von Störungen, Stress oder Prädation 

Abb. 56.10 Die Hypothese der mittleren Störungsintensität. Bei ei¬ 
ner mittleren Intensität von Störungen (definiert als abiotische Prozesse, 
durch die Individuen verletzt oder getötet werden) ist die größte Arten¬ 
vielfalt zu erwarten 


tief greifend auf die Artenvielfalt einer davon betroffenen Bio¬ 
zönose auswirken. Die größte Artenvielfalt ist in Biozönosen 
seiner Hypothese zufolge bei einer mittleren Störungsintensi¬ 
tät zu erwarten, die niedrigste Artenvielfalt dagegen bei hoher 
und überraschenderweise auch bei niedriger Störungsintensität. 
Bei einer geringen Intensität führt die Konkurrenz durch do¬ 
minante Arten zum Konkurrenzausschluss unterlegener Spezies 
und damit zu einer niedrigeren Artenvielfalt in der Gemein¬ 
schaft. Das andere Extrem bilden erhebliche Störungen, die eine 
hohe Mortalitätsrate verursachen und dadurch die Artenvielfalt 
verringern. Die größte Artenvielfalt bei mittlerer Störungsinten¬ 
sität ergibt sich zum Ersten, weil der Einfluss der dominanten 
Art durch die Störung vermindert und es der untergeordneten 
Spezies ermöglicht wird, mit dieser in Coexistenz zu leben, und 
zum Zweiten, weil die Sterberaten nicht so hoch sind, sodass es 
eher unwahrscheinlich ist, dass Arten ganz aussterben. 

Im Folgenden geht es noch um drei besondere Kategorien von 
Arten, die sich beträchtlich auf die Struktur von Lebensgemein¬ 
schaften auswirken. 


Schlüsselarten Wie in ►Abschn. 55.2 beschrieben, kön¬ 
nen sich Schlüsselarten nicht nur wegen ihrer Größe und 
Häufigkeit, sondern auch aufgrund ihrer wichtigen Rolle in 
Biozönosen erheblich auf Lebensgemeinschaften als Ganzes 
auswirken (►Abb. 56.11). In den meisten Fällen lösen solche 
Schlüsselarten trophische Kaskaden aus. Beispielsweise zählen 
Spitzenprädatoren wie Wölfe zu den Schlüsselarten, weil sie 
einen starken Einfluss auf den Artenreichtum, die Abundanz von 
Spezies und die Artenzusammensetzung von Biozönosen haben. 
Schlüsselarten müssen aber nicht am Ende der Nahrungskette 
stehen, wie die Seesterne zeigen. Schlüsselarten können auch 
klein sein und nur in relativ geringer Häufigkeit auftreten. 

Seeotter (Enhydra lutris) bewohnen die marinen Wälder aus 
Riesentang (Kelp) an der Westküste Nordamerikas und verdeut- 



Gründerarten wie Bäume 
wirken sich wegen ihrer Größe 
und Häufigkeit beträchtlich auf 
Biozönosen aus. 



niedrig hoch 

relative Größe und Abundanz der Art 


Abb. 56.11 Vergleich von Schlüsselarten und Gründerarten. Häu¬ 
fig haben Arten aufgrund ihrer relativen Größe und Abundanz starke 
Auswirkungen auf ihre Biozönosen 
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Im Jahr 1986 hatten die 
Biber die Region wieder 
besiedelt, und die Feucht¬ 
gebietsfläche (rot) hatte 
um das 13-Fache zuge¬ 
nommen. 


Im Jahr 1940 waren Biber 
in dieser Region fast aus¬ 
gestorben, und es gab 
nur wenige Feuchtge¬ 
biete (rot). 


1940 


Abb. 56.12 Biber sind Ökosystemingenieure. Durch den Bau von Dämmen haben Biber Fließgewässer aufgestaut und dadurch in einem 45 km 2 
großen Wassereinzugsgebiet auf der Halbinsel Kabetogama im US-Bundesstaat Minnesota mit der Zeit ein Netzwerk unterschiedlicher Feuchtge¬ 
biete geschaffen (hier rot dargestellt). So haben sie einen Anstieg der Artenvielfalt in dieser Region bewirkt 


liehen anschaulich, wie wichtig Schlüsselarten für die Regula¬ 
tion der Struktur einer Biozönose sein können. Die Seeotter er¬ 
nähren sich von Seeigeln (Strongylocentrotus franciscanus ), die 
wiederum den Riesentang abweiden. Es besteht also eine trophi- 
sche Kaskade. Bei ausbleibender Prädation durch die Seeotter 
kann es zu einem explosionsartigen Anstieg der Seeigelpo¬ 
pulationen kommen, die sich gefräßig über den Riesentang 
hermachen. In manchen küstennahen Abschnitten haben die 
Seeigel nahezu den gesamten Riesentang vernichtet. Dadurch 
kann hier keine so große Vielfalt an Organismen mehr leben wie 
an Stehen, wo der Riesentang als Habitat vorhanden ist. 

Gründerarten Manche intensiv interagierenden Arten sind in 
der Lage, anderen Arten Lebensraum und Nahrung zu bieten. 
Infolge ihrer Größe oder großen Häufigkeit haben solche Grün¬ 
derarten einen starken Einfluss auf Biozönosen (► Abb. 56.1 1). 
Ein gutes Beispiel für Gründerarten bilden Bäume. So bieten et¬ 
wa Feigenbäume in tropischen Wäldern in ihrer Krone ein reich 
strukturiertes Habitat für mehrere Tausend andere Arten wie 
Insekten, Reptilien, Vögel und Nagetiere. Zudem bilden Feigen¬ 
bäume auch eine wichtige Nahrungsquelle für andere Spezies, 
weil sie mehrmals im Jahr Früchte ansetzen, insbesondere zu 
Zeiten, in denen - wenn überhaupt - nur wenige andere Bäume 
fruchten. Sind keine anderen Früchte verfügbar, so sind Dutzen¬ 
de fruchtfressender (frugivorer) Tiere auf Feigen angewiesen. 
Von Feigen ernähren sich beispielsweise Flughunde, Papagei¬ 
en, Tukane, Tauben, Fliegenschnäpper, Trogons, Pirole, Nager, 
Brüllaffen und sogar Fische, wenn die Früchte von Bäumen am 
Ufer in Flüsse fallen. All diese Tiere bilden wiederum Beutetie¬ 
re für eine vielfältige Gemeinschaft an Carnivoren. 


Ökosystemingenieure Manche Arten sind besonders da¬ 
für bekannt, dass sie strukturierte Lebensräume für sich selbst 
und andere Spezies schaffen, verändern und aufrechterhalten. 
Bei diesen Ökosystemingenieuren kann es sich sowohl um 
Schlüssel- als auch um Gründerarten handeln. Ihre wichtigs¬ 
te Wirkung erzielen diese Spezies, indem sie selbst aktiv eine 
strukturierte Umwelt schaffen (also nicht, indem sie Nahrung 
bieten). Sie sind auch nicht unbedingt besonders groß oder kom¬ 
men in der Biozönose häufig vor. Beispielsweise fällen Biber 
Bäume, stauen damit Fließgewässer auf und schaffen Teiche und 
Feuchtgebiete; dadurch schaffen sie neue Habitate für Arten, die 
ansonsten nicht in diesem Gebiet leben könnten (► Abb. 56.12). 

Weitere Artenkategorien Neben den drei genannten hat 
man in Biozönosen je nach Bedarf weitere Artenkategorien 
definiert, beispielsweise Schirmarten (umherwandernde Groß¬ 
tiere, von denen viele andere Arten abhängen), Randarten (die 
zwei benachbarte Biozönosen verbinden) oder Indikatorarten 
(die Umweltschäden anzeigen). 


Arten mit ähnlichen Auswirkungen aufeinander 
können per Zufall coexistieren 

In den bislang besprochenen Fähen waren die Biozönosen 
aus wenigen stark und vielen schwach interagierenden Spezies 
zusammengesetzt. Mitunter haben die Arten einer Lebensge¬ 
meinschaft aber auch relativ ähnliche Auswirkungen aufeinan- 


Teil X 










1740 


56 Biozönosen 


2 . 

x 



Abb. 56.13 Neutralmodelle betonen die Rolle des Zufalls. In den 

ausgesprochen diversen tropischen Regenwäldern gibt es Hunderte von 
Baumarten, deren Ressourcenanforderungen sich überschneiden. So¬ 
lange alle Individuen die gleiche Chance haben, diese Ressourcen 
zu nutzen, und daraus kein eindeutiger Vorteil bezüglich des Popula¬ 
tionswachstums entsteht, sollten sie aufgrund von Zufallsereignissen 
Bestandteil der Biozönose bleiben 


der. Wie wird die Artenvielfalt aufrechterhalten, wenn sich die 
Arten in ihrer Fähigkeit, Ressourcen zu nutzen, kaum unter¬ 
scheiden? 

Während der letzten beiden Jahrzehnte haben Ökologen soge¬ 
nannte Neutralmodelle erstellt und getestet. Erklärt das Neutral¬ 
modell ein beobachtetes Muster erfolgreich, liegen die Ursachen 
bei äußeren Faktoren, die auf alle Beteiligten gleich wirken. Die¬ 
se Modelle betonen, welche Rolle der Zufall für die Aufrechter¬ 
haltung der Artenvielfalt spielt. Sie gehen davon aus, dass ver¬ 
fügbar gewordene Ressourcen nach dem Zufallsprinzip von den 
Individuen verschiedener Arten genutzt werden. Die Betreffen¬ 
den sind also zufällig zum richtigen Zeitpunkt am richtigen Ort. 
Solange die Mitglieder aller konkurrierenden Arten die gleichen 
Zufallschancen haben, an die Ressourcen zu kommen, sollten 
sie allesamt Bestandteile der Biozönose bleiben. Wenn Arten die 
Ressourcen hingegen sehr unterschiedlich gut nutzen können, 
wird der dominante Konkurrent stets stärker auf diese Ressour¬ 
cen zugreifen können und sich diese schließlich gänzlich selbst 
zunutze machen. Demnach ist bei den Neutralmodellen das Ele¬ 
ment der „Chancengleichheit für Alle“ bei der Nutzung der Res¬ 
sourcen der wichtigste Faktor für eine Coexistenz. 

Der Zufall spielt für die Aufrechterhaltung der Artenvielfalt 
besonders bei unvorhersehbar schwankenden Umgebungsver¬ 
hältnissen eine Rolle. Solange Individuen einer Art wenigstens 
ab und zu erfolgreich sind, werden sie sich weiterhin fortpflan¬ 
zen und so ihre Population sichern. Am häufigsten hat sich die 
Anwendung von Neutralmodellen für ausgesprochen vielfältige 
Artengemeinschaften wie die Fische in Korallenriffen oder Bäu¬ 
me in tropischen Regenwäldern als sinnvoll erwiesen, wo sich 
Hunderte von Spezies in ihrer Ressourcennutzung überschnei¬ 
den (►Abb. 56.13). 

Ökologen versuchen mit unterschiedlichen, mitunter auch wi¬ 
dersprüchlichen Hypothesen zu erklären, warum bestimmte Ar¬ 


ten zeitlich und räumlich in Coexistenz leben. Wahrscheinlich 
wird keine dieser Hypothesen alleine eine gänzlich zufrieden¬ 
stellende Erklärung für Mechanismen liefern, mit denen sich die 
Struktur aller Biozönosen erklären lässt. 

56.3 Wiederholung 

Biozönosen sind komplexe Netzwerke aus direkten und 
indirekten interspezifischen Interaktionen unterschiedli¬ 
cher Intensität und Gewichtung. Stark interagierende Spe¬ 
zies wie Schlüsselarten, Gründerarten und Ökosystem¬ 
ingenieure wirken sich durch ihre Wechselbeziehungen 
mit anderen Spezies häufig regulierend auf die Struktur 
von Biozönosen aus. Für die Struktur von Lebensgemein¬ 
schaften, in denen die Interaktionen der Arten eher gleich 
gewichtet sind, spielt der Zufall eine größere Rolle. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Bedeutung von indirekten Interaktionen für die 
Ausbildung und Aufrechterhaltung der Struktur einer 
Biozönose beschreiben, analysieren und mit Beispie¬ 
len belegen können. 

■ den Begriff „trophische Kaskade“ im Hinblick auf in¬ 
direkte Interaktionen in Biozönosen erläutern können. 

■ definieren können, was man unter Schlüsselarten und 
Gründerarten versteht, sowie die Unterschiede aufzei¬ 
gen und jeweils Beispiele nennen können. 

■ das Prinzip von Neutralmodellen der Ökologie von 
Biozönosen erläutern und beschreiben können, warum 
sich damit das Verbleiben von Arten in einer Biozöno¬ 
se trotz interspezifischer Konkurrenz erklären lässt. 


_ ? _ 

1. Angenommen, es würde erneut dazu kommen, dass es im 
Yellowstone-Nationalpark keine Wölfe mehr gibt. Welche 
direkten und indirekten Interaktionen würden sich dadurch 
verändern und wie würde sich das auf die Espenwälder aus¬ 
wirken? 

2. Versuchen Sie zu erklären, warum man Biber als Ökosys¬ 
temingenieure wie auch als Schlüsselarten, aber nicht als 
Gründerarten betrachten kann. 

3. Erklären Sie anhand des Neutralmodells, wie es zu einer 
Coexistenz von Arten kommen kann, die auf die gleichen be¬ 
grenzten Ressourcen angewiesen sind. 


Nach dem Ausbruch des Vulkans Mount St. Helens im 
Jahr 1980 war gleich klar, dass sich die Biozönosen der Um¬ 
gebung dadurch für immer verändern würden. Kontinuierlicher 
Wandel ist eine Eigenschaft sämtlicher Lebensgemeinschaften, 
aber nur wenige Veränderungen sind so tief greifend wie die in¬ 
folge eines Vulkanausbruchs. Im nächsten Abschnitt werden Sie 
erfahren, wie Biozönosen sowohl durch subtile als auch durch 
katastrophale Faktoren im Laufe der Zeit oder auch plötzlich 
verändert werden können. 
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56.4 Biozönosen unterliegen 
einem stetigen Wandel 

Stellen Sie sich vor, Sie könnten sich zeitlich zurückversetzen 
und die Veränderungen in einem typischen Wald am Mount 
St. Helens beobachten (►Abb. 56.14). In den letzten Jahr¬ 
zehnten wären Sie Zeuge subtiler wie auch verheerender Ver¬ 
änderungen geworden. Zu den subtilen Veränderungen würde 
der allmähliche Austausch in der Artenzusammensetzung in¬ 
folge von Konkurrenz, Prädation und positiven Interaktionen 
zählen. Verheerende Veränderungen wären der ursprüngliche 
Vulkanausbruch und spätere vom Menschen betriebene Entwal¬ 
dungen, durch die einige Arten gänzlich ausgelöscht und mit 
der Zeit durch andere ersetzt wurden. Eine zu einem bestimm¬ 
ten Zeitpunkt vorhandene Biozönose ist das Ergebnis solcher 
unterschiedlichen Veränderungen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ursachen für eine Sukzession in Biozönosen sind Faktoren wie 
Störungen und/oder Stress, die Veränderungen hervorrufen. 

■ Durch Sukzession erholen sich Biozönosen nach einer Störung 
wieder; das Endresultat einer solchen Sukzession bezeichnet 
man als Klimaxstadium. 

■ Nach katastrophalen Störungen setzt eine Primärsukzession ein. 
Von einer Sekundärsukzession spricht man, wenn durch eine 
Störung viele, aber nicht alle Organismen vernichtet wurden. 

■ Die im Laufe einer Sukzession in einer Biozönose erfolgenden 
Veränderungen sind nicht unbedingt vorhersehbar oder wieder¬ 
holbar; vielmehr können sie zu Alternativzuständen führen. 


Abiotische und biotische Faktoren können 
Veränderungen in Biozönosen hervorrufen 


Die Veränderung der Artenzusammensetzung einer Biozönose 
im Laufe der Zeit, ausgelöst durch abiotische (physikalische und 
chemische) und biotische Faktoren, bezeichnet man als Sukzes¬ 
sion. 

Von einer Störung spricht man in der Ökologie, wenn Lebe¬ 
wesen durch eine physikalische oder chemische Einwirkung, 
also ein abiotisches Ereignis, geschädigt oder sogar getötet wer¬ 
den. Dadurch ergeben sich dann jedoch für andere Lebewesen 
Gelegenheiten, zu wachsen und/oder sich fortzupflanzen. Nach 
Ansicht einiger Ökologen kann man auch manche biotischen 
Ereignisse als Störungen betrachten, wenn beispielsweise Ele¬ 
fanten die Vegetation zertrampeln oder Biber Bäume fällen. Das 
Ausmaß solcher Störungen unterliegt einer enormen Variations¬ 
breite. Viele Störungen sind auf recht kleine Gebiete begrenzt - 
ein Beispiel wäre ein im Meerwasser treibender Baumstamm, 
der durch die Wellen gegen die Algen und sessilen Tiere an einer 
Felsküste geschleudert wird und diese zerquetscht. Ganz anders 
sieht es bei Wirbelstürmen, Waldbränden und Vulkanausbrü¬ 
chen aus: Solche Störungen können die Lebensgemeinschaft 
auf Hunderttausenden von Hektar betreffen. Auch wenn klein¬ 
räumige Störungen weitaus häufiger sind, werden die meisten 



Interspezifische Wechselbeziehungen 
wie Konkurrenz, Herbivorie und Krank¬ 
heiten können dazu führen, dass Arten 



Veränderungen der abiotischen Bedin¬ 
gungen wie Temperatur oder Nieder¬ 
schläge können physiologischen Stress 



( ” | 's 

Katastrophale Störungen wie der 

Ausbruch des Mount St. Helens oder 
Rodungen können in Wäldern enorme 
Schäden verursachen oder sie völlig 
zerstören. 


Abb. 56.14 Veränderungen am Mount St. Helens. Die Waldge¬ 
meinschaften am Mount St. Helens waren über Jahrhunderte hinweg 
erheblichen Veränderungen unterworfen - diese waren teils subtiler, 
teils verheerender Natur 


Veränderungen in einer Biozönose durch gelegentlich eintre¬ 
tende, großräumige Ereignisse hervorgerufen. Beispielsweise 
fielen einem einzigen Vulkanausbruch am Mount St. Helens 
sehr viel mehr Bäume zum Opfer als jemals den zahlreichen 
Stürmen, selbst über viele Jahrzehnte hinweg. 

Im Gegensatz zu einer Störung spricht man von Stress, wenn 
abiotische Faktoren das Wachstum, die Fortpflanzung und/oder 
das Überleben von Organismen einschränken. In den Biozö¬ 
nosen am Mount St. Helens häufig auftretende Stressfaktoren 
sind unter anderem die Auswirkungen der Temperatur auf das 
Wachstum und die Fortpflanzung von Pflanzen. Da die Tem- 
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peraturen mit zunehmender Höhenlage sinken, könnte man 
erwarten, dass in Hochlagen wachsende Pflanzen stärkerem 
Stress ausgesetzt sind als solche in Tieflagen. Allerdings kann 
der Stress, dem alpine Pflanzen in größeren Höhen ausgesetzt 
sind, durch in unmittelbarer Nachbarschaft wachsende Pflanzen 
abgemildert werden, wie Sie in ► Abb. 55.14 gesehen haben. 
Verschiedene Formen von Interaktionen können also die Aus¬ 
wirkungen von Stressfaktoren abschwächen. 

Biotische Faktoren können ebenfalls Veränderungen in Biozö¬ 
nosen auslösen. Am Mount St. Helens könnten solche Verände¬ 
rungen durch Konkurrenz zwischen verschiedenen Baumarten 
verursacht werden, wobei die am stärksten dominierende Spe¬ 
zies mit der Zeit überlebt (► Abb. 56.14). Als weitere interspe- 
zifische Wechselbeziehung kann hier zum Beispiel Herbivorie 
durch Wapitihirsche zu Veränderungen führen. Weil die Wapi¬ 
tis bevorzugt an bestimmten Arten wie Weiden und Espen äsen, 
können sie den allmählichen Übergang der Pflanzengesellschaft 
vom Wald zur Wiese bewirken, wie es im Yellowstone-Natio¬ 
nalpark geschehen ist (► Abb. 56.9). 


Sukzession: Biozönosen 
verändern sich mit der Zeit 

Nach herkömmlicher Ansicht verstehen Ökologen unter einer 
Sukzession das fortschreitende Kommen und Gehen von Arten 
in einem Lebensraum über mehrere Stadien hinweg, bis sich 
eine Klimaxgesellschaft einstellt. Die Klimaxgesellschaft bzw. 
das Klimaxstadium gilt als stabile Ansammlung von Arten, 
an der sich kaum noch etwas verändert - erst dann, wenn die 
Biozönose durch eine erhebliche Störung stark dezimiert, wie¬ 
der in die Nähe ihres Ausgangszustands zurückversetzt oder gar 
vernichtet wird. Wie Sie später in diesem Abschnitt noch erfah¬ 
ren werden, ist es bei manchen Biozönosen durchaus fraglich, 
ob sie überhaupt jemals einen stabilen Endzustand erreichen. 
Betrachten Sie nun die Mechanismen einer Sukzession etwas 
detaillierter. 

Am einfachsten beobachten lässt sich eine Sukzession wahr¬ 
scheinlich, wenn einer verheerenden Störung sämtliche Orga¬ 
nismen einer Biozönose zum Opfer gefallen sind und nur noch 
eine tote oder nahezu leblose Umgebung zurückgeblieben ist. 
Die danach eintretenden Veränderungen bezeichnet man als 
Primär Sukzession. Ereignisse wie eine Vergletscherung, Vul¬ 
kanaktivität, massive Überflutungen oder Erdrutsche können 
Störungen verursachen, die letztlich eine Primärsukzession aus¬ 
lösen. Es kann sich aber auch um einen ganz neuen, noch 
unbesiedelten Lebensraum handeln, beispielsweise eine neu 
aus dem Meer auftauchende Insel, ein neu angelegter Stausee 
oder ein sich selbst überlassenes Brachland. Primärsukzessio- 
nen können von Natur aus recht langsam verlaufen, denn die als 
Erste eintreffenden, als Pionierarten bezeichneten, frühen Suk¬ 
zessionsarten müssen mit extremen Bedingungen fertig werden. 
Vielen Pionierarten gelingt dies mittels bestimmter Lebenszy¬ 
klusstrategien oder indem sie von bestimmten Interaktionen 
mit anderen Spezies profitieren. 


Querverweis 

Unter dem Begriff „Lebenszyklusstrategie“ fasst man die 
Muster von Wachstum, Fortpflanzung und Überleben im 
Laufe des Lebens einer Art zusammen (► Abschn. 54.3). 
Die Lebenszyklusstrategie von Pionierarten ist meist auf 
ein maximales PopulationsWachstum ausgerichtet (r-Stra¬ 
tegen). 


Zu den bekanntesten Beispielen für eine Primärsukzession ge¬ 
hören die Veränderungen von Pflanzengesellschaften nach dem 
Rückzug von Gletschern wie etwa in der Glacier Bay in Alaska 
(► Abb. 56.15a). Der erste Bericht über die genaue Position des 
Gletschereises stammt aus dem Jahr 1794 von der Forschungs¬ 
expedition von Kapitän George Vancouver an der Westküste 
Nordamerikas. Im Laufe der letzten 200 Jahre hat sich der 
Gletscher nach und nach aus der Bucht zurückgezogen und 
hinterließ in der Landschaft nur noch blankes Gestein und 
eine Reihe von Moränen - Ablagerungen von Geröll in je¬ 
nen Bereichen, in denen die Gletscherzunge über einige Zeit 
stationär blieb. Die Menschen haben die Veränderungen nicht 
über den gesamten Zeitraum von 200 Jahren hinweg verfolgt; 
trotzdem gelang es Ökologen, den zeitlichen Verlauf der Suk¬ 
zession abzuleiten, indem sie die Vegetation auf unterschiedlich 
alten Moränen analysierten (► Abb. 56.15b). Die jüngsten Mo¬ 
ränen nahe der gegenwärtigen Spitze der Gletscherzunge sind 
von Bakterien, Pilzen und photosynthesebetreibenden Mikro¬ 
organismen besiedelt, die auf dem blanken Gestein überleben 
können. Auf etwas älteren Moränen in größerer Entfernung von 
der Gletscherzunge finden sich Gesellschaften aus Pionierar¬ 
ten wie Flechten, Moose, Weiden und Pappeln, die das Gestein 
angreifen und nach dem Absterben verrotten und damit zur Bo¬ 
denbildung beitragen. Anschließend siedeln sich weitere Moose 
und einige wenige Arten flach wurzelnder Zwergsträucher der 
Gattung Dryas an (wie die Silberwurz, Dryas octopetala). Diese 
Pflanzen tragen nach dem Absterben ebenfalls zur weiteren Bo¬ 
denbildung bei. Noch weiter entfernt von der Gletscherzunge 
bieten die zunehmend älteren Moränen noch tiefere Boden¬ 
schichten, auf denen strauchförmige Weiden und Erlen wachsen 
können. Etwa 100 Jahre nach dem Rückzug des Gletschers hat 
sich schließlich ein Wald aus ausgewachsenen Sitkafichten ge¬ 
bildet, der eine große Zahl unterschiedlicher waldbewohnender 
Arten beherbergt. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 56.15: Geben Sie anhand der Position der Glet¬ 
scherzunge im Laufe der Zeit an, wo sich die ältesten und wo die 
jüngsten Biozönosen (schwarze Punkte) finden. 


Animation 56.1 Primary Succession on a Glacial Moraine 

www.Lifel le.com/a56. 1 

Gletschermoränen enthalten praktisch überhaupt keinen Stick¬ 
stoff; deshalb können auf neu gebildeten Moränen am besten 
Pflanzen wie die Silberwurz und Erlen wachsen, die beide 
Wurzelknöllchen mit stickstofffixierenden Bakterien besitzen 
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Abb. 56.15 Sukzession in der Glacier Bay, Alaska, a Im Laufe von 200 Jahren wurde durch das Abschmelzen des Gletschers das nackte Gestein 
nach und nach freigelegt, und Moränen wurden abgelagert. Dadurch konnte eine Besiedlung mit anschließender Sukzession erfolgen, b Im Laufe 
der Veränderungen der Biozönose auf einer Gletschermoräne von Pionierpflanzen wie die Silberwurz (Dryas octopetala ) bis zum Fichtenwald 
reicherte sich im Boden Stickstoff an und die Bodentiefe nahm zu 


(►Abb. 35.6b). Aufgrund der Stickstofffixierung durch die¬ 
se Pionierpflanzen verbessert sich der Boden, sodass nun hier 
auch Fichten wachsen können (► Abb. 56.15b). Diese sind den 
Erstbesiedlern in der Wachstumsgeschwindigkeit überlegen und 
verdrängen diese schließlich. Sofern sich das lokale Klima nicht 
erheblich verändert, überdauert eine von Fichten dominierte 
Klimaxgesellschaft auf alten Moränen in der Glacier Bay vie¬ 
le Jahrhunderte lang. 

Am Mount St. Helens bot sich Ökologen die einzigartige Ge¬ 
legenheit, eine Primärsukzession von Beginn an zu erforschen. 
Wie in der in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Auferstanden aus der Asche“) beschrieben, waren 
die alpinen Pflanzengesellschaften rund um den Lavadom am 
stärksten von der Vernichtung betroffen. Sie wurden als Erste 
unter der Lawine aus Schlamm und heißem Wasser begra¬ 
ben und anschließend von einem Regen aus heißem, tödlichem 
Bimsstein getroffen. Dadurch entstand eine leblose, völlig an¬ 
organische Oberfläche, die Pumice Plain. Als erste Pflanzenart 
siedelte sich hier ein Jahr nach dem Ausbruch die Zwerglupine 
(Lupinus lepidus) an. Wie die Silberwurz und Erlen kam auch 
den Zwerglupinen bei der Besiedlung der sterilen Umgebung 


auf dem Bimsstein zugute, dass ihre symbiotischen Bakterien 
in den Wurzelknöllchen Stickstoff fixieren. In der Folge be¬ 
günstigten die Lupinen die Ansiedlung weiterer Pflanzen, da sie 
den Nährstoffgehalt des Bodens erhöhten und sich in ihrer un¬ 
mittelbaren Umgebung Samen und Detritus ansammelten. Die 
Zwerglupinen boten anderen Sämlingen sichere Standorte, um 
sich anzusiedeln, und erhöhten somit die Rate der Primärsuk¬ 
zession am Mount St. Helens erheblich. Weil die Zwerglupinen 
schon früh den Weg ebneten, konnten Ökologen 20 Jahre nach 
dem Ausbruch bereits rund 20 Pflanzenarten auf der Bimsstein¬ 
fläche nachweisen. 

Ferner lieferte die Primärsukzession am Mount St. Helens auch 
eine überraschende Entdeckung: welch wichtige Rolle Tiere bei 
dieser Veränderung spielen. Beispielsweise wurden nach Beob¬ 
achtungen der Wissenschaftler neu gebildete, isolierte Teiche 
und Seen schneller von Amphibien besiedelt, als man angesichts 
der unwirtlichen Umweltbedingungen in der Umgebung erwar¬ 
tet hätte. Wie die Ökologen feststellten, nutzten Frösche und 
Lurche bei ihrer Wanderung von Teich zu Teich durch die tro¬ 
ckene Landschaft von der Nördlichen Taschenratte (Thomomys 
talpoides ) gegrabene Gänge als Rückzugsräume (► Abb. 56. 16). 
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Experiment: Auferstanden aus der Asche 


Originalliteratur: Crisafulli CM et al. (2005) Small mammal survival and colonization on 
the Mount St. Helens Volcano: 1980-2002. In: Dale VH et al. (Hrsg) Ecological Responses 
to the Eruption of Mount St. Helens. Springer, New York, S. 199-218 

Charles Crisafulli und seine Mitarbeiter gehörten zu den ersten Ökologen, welche die Suk¬ 
zessionsvorgänge am Mount St. Helens nach dem Ausbruch erforschten. Ihr Schwerpunkt 
lag auf der Erholung der Kleinsäugerpopulationen in drei verschiedenen Biozönosen, die 
durch die Eruption auf unterschiedliche Weise Störungen unterworfen waren: in einem Pri¬ 
märsukzessionshabitat, der auf der Pumice Plain, wo sämtliches Leben vernichtet worden 
war, und zwei Sekundärsukzessionshabitaten (der Blowdown-Zone und der Tephrafall-Zo- 
ne), wo intakte Wälder und Wiesen unter Vulkanschutt begraben wurden. Als Kontrolle 
diente eine nicht von der Störung betroffene Referenzfläche in 21 km Entfernung vom Vul¬ 
kan. Von 1982 bis 2000 stellten die Forscher an mehreren Stellen am Mount St. Helens und 
im Referenzgebiet eine große Zahl von Tierfallen auf, um vergleichen zu können, wie viele 
Kleinsäugetiere in den Primär- bzw. Sekundärsukzessionshabitaten zu Beginn überlebten 
und wie sich ihre Bestände in der Folge wieder erholten. 


Blowdown-Zone Tephrafall-Zone 



Hypothese 

Aufgrund unterschiedlich starker Störungen durch den Vulkanausbruch wird in dem Primär¬ 
sukzessionshabitat ein geringerer Artenreichtum an Kleinsäugem zu verzeichnen sein als in 
Sekundärsukzessionshabitaten und im Referenzgebiet, und zwar sowohl zu Beginn als auch 
später im Laufe der Zeit. 


Methode 

1. Beginnend im Jahr 1982 wurden im Referenzgebiet und in drei durch den Vulkan¬ 
ausbruch betroffenen Gebieten (Pumice Plain, Blowdown-Zone und Tephrafall-Zone) 
mehrere Untersuchungsorte festgelegt. An diesen wurden bis zu viermal im Jahr von 
Juni bis Oktober Fangaktionen durchgeführt. 
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2. An allen Standorten wurden in einem Gittermuster an mehreren Stellen mit Haferflocken 
und Erdnussbutter bestückte Lebendfallen aufgestellt. Zum Fang der unterirdisch leben¬ 
den Nördlichen Taschenratten wurden Fallen aus PVC-Rohren gebastelt und in deren 
Gängen platziert. 

3. Während einer Fangaktion wurden die Fallen jeden Morgen kontrolliert. Die gefangenen 
Tiere wurden bestimmt, gewogen, auf Geschlecht und Fortpflanzungszustand untersucht, 
individuell markiert und dann wieder freigelassen. 


Ergebnisse 

Die ersten Fangaktionen ergaben, dass insgesamt 17 Kleinsäugerarten die Eruption überlebt 
hatten, die meisten davon im Referenzgebiet. Im Laufe der Zeit nahm der Artenreichtum 
der Kleinsäuger in allen Biozönosen zu, in der Blowdown-Zone und Tephrafall-Zone je¬ 
doch proportional stärker (► Abb.). Im Jahr 2000 wiesen die Biozönosen in den beiden 
Sekundärsukzessionshabitaten in etwa den gleichen Artenreichtum auf wie das Referenzge¬ 
biet. Auf der von Bimsstein übersäten Pumice Plain konnte nur in einem Jahr (1987) mehr 
als eine Kleinsäugerart nachgewiesen werden. 



Referenz¬ 

gebiet 


Tephrafall- Blowdown- 
Zone Zone 


Pumice 

Plain 


Ausmaß der Störung 


Schlussfolgerung 

In den Sekundärsukzessionshabitaten am Mount St. Helens überlebten und gediehen nach 
der Eruption zahlreiche Kleinsäugerarten. Im Primärsukzessionshabitat dagegen erholte 
sich der Artenreichtum der Kleinsäuger in dem 20-jährigen Untersuchungszeitraum kaum. 


Einige Taschenratten hatten den Vulkanausbruch in ihren Gän¬ 
gen unter dem Schlamm überlebt. Sie profitierten zudem davon, 
dass ihr bevorzugtes Habitat (Bergwiesen) nach der Eruption 
flächenmäßig zunahm. Durch ihre Grabaktivitäten beförderten 
die Taschenratten tief unter dem Bimsstein verschüttetes orga¬ 
nisches Material, Samen und Pilzsporen an die Oberfläche und 
begünstigten dadurch die pflanzliche Sukzession. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 56.16: Sind die Taschenratten als Schlüssel¬ 
arten, Gründerarten oder Ökosystemingenieure einzustufen? 


Eine weitere Form der Sukzession ist die Sekundärsukzession. 
Hierbei entsteht eine Biozönose wieder neu, nachdem an einem 


Ort sehr viele, aber nicht alle Organismen vernichtet wurden. 
Auslöser für Sekundärsukzessionen sind häufig Aktivitäten des 
Menschen (wie Entwaldung), aber auch Naturkatastrophen (wie 
Stürme und Feuer). Sekundärsukzessionen treten häufiger auf 
und schreiten rascher voran als Primärsukzessionen. So wurden 
beispielsweise beim Ausbruch des Mount St. Helens einige Ge¬ 
biete in der Umgebung der Eruption völlig zerstört, aber es gab 
auch große Flächen, in denen Organismen überlebten und eine 
Sekundärsukzession erfolgte. 

Anhand der Kleinsäugetiere der Biozönosen führten Ökologen 
vergleichende Untersuchungen der Primär- und Sekundärsuk¬ 
zession am Mount St. Helens durch. Wie in der Einleitung zu 
diesem Kapitel (►„Faszination Forschung: Auferstanden aus 
der Asche“) erwähnt, waren verschiedene Biozönosen an die- 
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Blick in die Daten: Auferstanden aus der Asche 

Crisafulli und seine Arbeitsgruppe wollten nicht nur den 
Artenreichtum der Kleinsäuger erforschen, sondern interes¬ 
sierten sich auch für die Artenzusammensetzung und die 
Häufigkeit der Spezies. Diese Daten konnten ihnen zusätzli¬ 
che Einblicke liefern, welche Vorgänge von Bedeutung dafür 
waren, ob sich die Bestände dieser Arten wieder erholten 
oder nicht. Die ► Tabelle zeigt die Artenzusammensetzung 
und die anteilige Häufigkeit der Spezies in den vier Bio¬ 
zönosen nach dem Vulkanausbruch, zusammengestellt nach 
Fangdaten aus dem Jahr 2000. (Die Gesamthäufigkeit al¬ 
ler Kleinsäuger wurde in jedem Lebensraum gleich 1 ge¬ 
setzt.) 

Aufgaben 

1. Berechnen Sie anhand der Daten in der ►Tabelle mit¬ 
hilfe des Shannon-Indexes (► Tab. 56.1) die Artenvielfalt 
für jede der Biozönosen. Welche Gemeinschaft weist die 
geringste Artenvielfalt auf und welche die höchste? Ver¬ 


gleichen Sie das Ergebnis mit den Werten für den Arten¬ 
reichtum in den vier Biozönosen. 

2. Stellen Sie die Artenvielfalt in Abhängigkeit vom Stö¬ 
rungsgrad durch den Vulkanausbruch für die vier Bio¬ 
zönosen grafisch dar. Wie gut stehen die Daten mit der 
Hypothese der mittleren Störungsintensität (► Abb. 56. 10) 
in Einklang? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

3. Vergleichen Sie das Fehlen oder Vorhandensein bestimm¬ 
ter Arten in den vier Biozönosen. Welche Art kommt in 
allen Gemeinschaften vor? Was lässt dies bezüglich ihrer 
Lebenszyklusstrategie schließen? 

4. Die Blowdone-Zone, die Tephrafall-Zone und das Re¬ 
ferenzgebiet weisen alle jeweils einen ähnlichen Arten¬ 
reichtum auf (jeweils 7, 6 bzw. 6 Spezies). Wie sieht es 
im Vergleich dazu bezüglich der Artenvielfalt aus? Glei¬ 
chen sie einander diesbezüglich ebenfalls? Falls nicht, was 
könnte Ihrer Ansicht nach die Ursache dafür sein? 

Hinweis 


anteilige Häufigkeit der Individuen 


Kleins äugerart 

Pumice Plain 

Blowdown-Zone 

Tephrafall-Zone 

Refei 

Hirschmaus ( Peromyscus maniculatus ) 

1,00 

0,20 

0,25 

0,10 

Gelbes Fichtenstreifenhörnchen ( Tamias amoenus ) 

0 

0,40 

0 

0 

Kaskaden-Goldmantelziesel ( Spermophilus saturatus ) 

0 

0,05 

0 

0 

Oregon-Wühlmaus ( Microtus oregoni ) 

0 

0,10 

0 

0 

Amerikanischer Spitzmull ( Neurotrichus gibbsii ) 

0 

0,05 

0 

0 

Trowbridge-Spitzmaus (Sorex trowbridgii ) 

0 

0,10 

0 

0,05 

Dunkle Rotzahnspitzmaus ( Sorex monticolus ) 

0 

0,10 

0,15 

0,10 

Nordamerikanische Rötelmaus ( Chlethrionomys gapperi ) 

0 

0 

0,45 

0,65 

Townsend-Streifenhörnchen ( Tamias townsendii ) 

0 

0 

0,05 

0 

Hermelin ( Mustela erminea) 

0 

0 

0,05 

0 

Nördliches Gleithörnchen ( Glaucomys sabrinus ) 

0 

0 

0,05 

0 

Wanderspitzmaus ( Sorex vagrans ) 

0 

0 

0 

0,05 

Amerikanische Wasserspitzmaus ( Sorex palustris) 

0 

0 

0 

0,05 

gesamt 

1,0 

1,0 

1,0 

1,0 


sem Vulkan durch die Eruption von Störungen unterschiedlichen 
Ausmaßes betroffen. In ► „Experiment: Auferstanden aus der 
Asche“ sind die Forschungen von Charles Crisafulli beschrie¬ 
ben. Wie sich zeigte, erholten sich die Kleinsäugerpopulationen 
in Primär- und Sekundärsukzessionshabitaten am Mount St. Hel¬ 
ens sehr unterschiedlich schnell. Der geringste Artenreichtum 
an Kleinsäugem war auf der oben erwähnten Pumice Plain zu 
verzeichnen, einem nach dem Ausbruch völlig leblosen Primär¬ 
sukzessionshabitat; dieses Muster blieb fast 20 Jahre lang er¬ 
halten. Ganz anders in Sekundärsukzessionshabitaten wie der 
Blowdown-Zone und der Tephrafall-Zone, Waldgebieten, in de¬ 
nen Organismen unter den umgestürzten Bäumen und dem 
Ascheniederschlag überlebten: Hier erholten sich die Klein¬ 
säugerpopulationen relativ schnell wieder. Tatsächlich glich die 
Zahl der Kleinsäuger in diesen beiden Zonen schon nach weni¬ 


gen Jahren wieder derjenigen in einer nicht von der Störung be¬ 
troffenen Referenzregion in 21 km Entfernung. Dieser Vergleich 
verdeutlicht, dass die für Sekundärsukzessionen charakteristi¬ 
schen Ausgangsbedingungen entscheidend sind und die Biozö¬ 
nosen dadurch bei der Erholung einen Vorsprung erlangen. 


Die Sukzession wird durch Förderung 
und Hemmung beeinflusst 

Das Fortschreiten einer Sukzession hängt weitgehend von den 
Aktivitäten der aufeinanderfolgenden Besiedler ab; jeder von 
ihnen verändert die Umwelt und ermöglicht oder verhindert da- 
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Abb. 56.16 Taschenratten als Rettung. Einige Nördliche Taschen¬ 
ratten (Thomomys talpoides ) überlebten den Vulkanausbruch in selbst 
gegrabenen, unterirdischen Gängen. Diese Gänge nutzten Amphibien, 
um von einem Teich zum nächsten zu gelangen. Außerdem beförderten 
die Taschenratten durch ihre Grabaktivität organisches Material, Samen 
und Pilzsporen an die Oberfläche. Dadurch entstanden in der Bims¬ 
steinfläche Mikrohabitate wie das abgebildete, in denen sich Pflanzen 
ansiedeln konnten 


durch eine Besiedlung durch andere Arten. Ein anschauliches 
Beispiel für eine ökologische Förderung oder Existenzer¬ 
leichterung haben Sie in der Glacier Bay gesehen: Erst die 
Fixierung von Stickstoff durch Pionierpflanzen wie die Sil¬ 
berwurz und Erlen ermöglicht es den Fichten, hier Fuß zu 
fassen (►Abb. 56.15b). In späteren Sukzessionsstadien verhin¬ 
dert dann die Konkurrenz durch die Fichten um Stickstoff, Ficht 
und Wasser, dass sich auch andere Baumarten dort ansiedeln 
können. In ähnlicher Weise begünstigten die Zwerglupinen die 
Ansiedlung von später in der Sukzession folgenden Pflanzen¬ 
arten, wurden aber selbst durch zahlreiche herbivore Insekten 
in ihrer Ausbreitung gehemmt: Diese Insekten vermochten die 
Geschwindigkeit der Primärsukzession zu regulieren. 

Warum ist bei fortschreitender Sukzession dieses Zusammen¬ 
spiel von Förderung und Hemmung zu erkennen? Bei den 
meisten auf eine Störung folgenden Sukzessionen finden die 
frühen Pionierarten physikalisch und chemisch schwierige Be¬ 
dingungen vor, die eine Herausforderung darstellen; mit diesen 
kommen sie nur mithilfe anderer Spezies zurecht. Bei einer Se¬ 
kundärsukzession zählen beispielsweise viele von den ersten 
nach einer Störung auf dem kahlen Boden eintreffenden Or¬ 
ganismen zu den Detritivoren. Als solche verarbeiten sie totes 
organisches Material und setzen Nährstoffe frei; damit begünsti¬ 
gen sie die Ansiedlung von Pflanzen früher Besiedlungsstadien 
(Pionierpflanzen). Diese Arten früher Sukzessionsstadien, de¬ 
nen es gelingt, sich in diese Habitate auszubreiten und die 
abiotische Umwelt, die sie dort vorfinden, zu tolerieren und 
zu verändern, begünstigen wahrscheinlich wiederum andere Ar¬ 
ten ohne diese Fähigkeiten. Wenn sich die Bedingungen mit 
fortschreitender Sukzession verbessern, übernehmen vermutlich 
weniger stresstolerante, aber dafür größere, langlebigere und 


in Konkurrenzsituationen überlegene Spezies die Vorherrschaft 
und hemmen dann die frühen Pionierarten. Bei den meisten Suk¬ 
zessionen ist normalerweise ein Übergang zu beobachten: Zu 
Beginn ist die Abfolge eher durch Begünstigung geprägt, später 
dann durch Hemmung. Mit zunehmender Artenvielfalt ergeben 
sich von Natur aus viele verschiedene positive und negative In¬ 
teraktionen, die sich dann ebenfalls gestaltend auf den Ablauf 
der Sukzession auswirken. 


Sukzessionen können unterschiedlich verlaufen 
und dadurch zu einer abweichenden 
Artenzusammensetzung führen 

Bei dem Verlauf einer Sukzession in einer Biozönose handelt es 
sich nicht um einen reproduzierbaren, vorhersagbaren Vorgang. 
Häufig erstreckt sich eine Sukzession über sehr lange Zeiträu¬ 
me - länger als die Febensdauer eines Wissenschaftlers. Da¬ 
durch lässt sich nur schwer abschätzen, ob Veränderungen der 
Artenzusammensetzung im Faufe der Zeit wiederholbar sind. 
Nehmen Sie beispielsweise an, aufgrund von starker Herbivo- 
rie durch Insekten hätten es die Zwerglupinen nicht geschafft, 
sich erfolgreich auf der Pumice Plain am Mount St. Helens 
anzusiedeln. Hätte es dann überhaupt zu späteren Sukzessions¬ 
stadien wie dem Wachstum von Nadelhölzern kommen können? 
Möglicherweise schon. Wie hoch ist die Wahrscheinlichkeit, 
dass sich nach ähnlichen Störungen andere, alternative Biozöno¬ 
sen ausbilden? Solche unterschiedlich zusammengesetzten Bio¬ 
zönosen, die unter ähnlichen Umweltbedingungen am selben 
Ort entstehen können, bezeichnen Ökologen als Alternativzu¬ 
stände. 

Die theoretischen Grundlagen solcher Alternativzustände kann 
man sich anhand einer Fandschaft mit zahlreichen Tälern vor 
Augen führen, von denen jedes eine anderen Form bzw. einen 
anderen Zustand einer Biozönose repräsentiert (► Abb. 56.17a). 
Stellen Sie sich beispielsweise vor, auf der Pumice Plain am 
Mount St. Helens würden verschiedene Täler jeweils eine der 
Biozönosen verkörpern, die sich potenziell hier ausbilden kön¬ 
nen. Angenommen, auf diese Fandschaft wirkten unterschied¬ 
liche lokale Bedingungen ein - etwa das Vorhandensein oder 
Fehlen von besonders stark interagierenden Arten. Dies könn¬ 
te Arten einer Biozönose veranlassen, von einem der Täler 
(bzw. Zustände) in ein anderes abzuwandem (►Abb. 56.17b). 
Beispielsweise könnte sich eine intensive Beweidung durch 
Herbivoren darauf auswirken, wo sich auf der Pumice Plain 
Zwerglupinen ansiedeln können. Falls es den Fupinen nicht ge¬ 
lingt, in einem neuen Tal Fuß zu fassen, könnte die Sukzession 
dadurch anders verlaufen und schließlich in einem Alternativ¬ 
zustand der Biozönose resultieren. Was würde nun passieren, 
wenn sich die Bedingungen erneut änderten und wieder zu jenen 
des Ausgangszustands zurückkehrten? Selbst wenn sich wie¬ 
der die ursprünglichen Bedingungen einstellen, kehrt die Bio¬ 
zönose interessanterweise nicht zwangsläufig zum Ausgangs¬ 
zustand zurück. Sofern die Ausgangsbiozönose schon einem 
ausreichend starken Wandel unterworfen war, kann dies den 
Sukzessionsverlauf unwiderruflich verändern (►Abb. 56.17c). 
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Abb. 56.17 Alternativzustände von 
Biozönosen, a Eine Biozönose wird hier 
durch eine Kugel verkörpert, die sich 
in einer Landschaft aus unterschiedli¬ 
chen Zuständen (Tälern) bewegt, b Bei 
dieser Analogie sind die Täler flacher 
bzw. tiefer, je nachdem, wie groß die 
Veränderung (AX) sein muss, damit die 
Biozönose von der einen in die andere 
Form übergeht, c Der Zustand der Hys¬ 
terese tritt ein, wenn eine Umkehr der 
Veränderung (— AX) nicht dazu führt, 
dass die Biozönose wieder in ihren Aus¬ 
gangszustand zurückkehrt 


a Stabilität 


C ' 

Stabilität stellt sich ein, 
wenn die Biozönose in 
einem Zustand (Tal) ver¬ 
bleibt. 



b Veränderung 


Eine Veränderung irgend¬ 
eines Faktors (AX) kann 
bewirken, dass eine Bio¬ 
zönose in einen anderen 
Zustand (Tal) übergeht. 




c Hysterese 

/ " " 

Sofern die anfängliche Verände¬ 
rung groß genug war, führt die 
Umkehr der Veränderung (-AX) 
nicht zwangsläufig zu einer Rück¬ 
kehr der Biozönose in den Aus- 
gangszustand. 



Beispielsweise könnte man auch durch Entnahme der Her- 
bivoren aus dem System keine Rückkehr der Zwerglupinen 
bewirken. Wenn eine Biozönose selbst nach Wiederherstellung 
der ursprünglichen Bedingungen nicht mehr in ihren Ausgangs¬ 
zustand zurückkehren kann, spricht man von einem Zustand der 
Hysterese. 

Biozönosen, die Alternativzustände durchlaufen haben - mit¬ 
unter als Regime- oder Zustandswechsel bezeichnet sind 
zunehmend ins Interesse gerückt. Menschliche Eingriffe wie 
die Zerstörung von Lebensräumen, die Einführung von fremden 
Arten oder Intensivlandwirtschaft bewirken, dass Biozönosen 
in Alternativzustände übergehen. Nach dem Übergang in einen 
solchen neuen Zustand ist häufig nicht klar, ob die Biozöno¬ 
se nach Wiederherstellung ursprünglicher Bedingungen wieder 
zu ihrem Ausgangszustand zurückkehren kann oder ob ein Zu¬ 
stand der Hysterese eintritt. Die Wiederansiedlung von Wölfen 
im Yellowstone-Nationalpark erwies sich als erfolgreich: Weil 
die Wölfe die Population der Wapitihirsche eindämmten, konn¬ 
ten sich wieder Espen etablieren (► Abb. 56.9). Wird der Schutz 
der Seeotterpopulationen auch dazu beitragen, dass sich die 
Riesentangwälder wieder erholen? Werden sich die die Koral¬ 
lenfischgemeinschaften im Atlantischen Ozean und in der Kari¬ 
bik wieder erholen, wenn die eingeführten Rotfeuerfische dort 
ausgerottet werden (Einleitung zu ► Kap. 55, ► „Faszination 
Forschung: Der brandgefährliche Rotfeuerfisch“)? Antworten 
auf diese Fragen lassen sich vielleicht finden, wenn wir mehr 
darüber in Erfahrung gebracht haben, welche Faktoren zu Alter¬ 
nativzuständen führen und welche Rolle die Wiederherstellung 
spielt, um die Auswirkungen dieser Faktoren wieder umzu¬ 
kehren. 

56.4 Wiederholung 

Aufgrund von abiotischen und biotischen Faktoren ver¬ 
ändert sich die Artenzusammensetzung von Biozönosen 
im Laufe der Zeit ständig. Diesen Vorgang bezeich¬ 
net man als Sukzession. Die abiotischen Ursachen für 
diese Veränderungen lassen sich in zwei Formen unter¬ 
teilen: Störungen und Stress. Auch bei der Sukzession 
unterscheidet man zwei Formen: Von einer Primärsuk- 
zession spricht man, wenn sich eine Biozönose nach 


einer verheerenden Störung, der sämtliche Organismen 
der Gemeinschaft zum Opfer gefallen sind, wieder erholt. 
Unter einer Sekundärsukzession versteht man die Wie¬ 
derherstellung einer Lebensgemeinschaft, nachdem nicht 
alle darin vorkommenden Organismen vernichtet wurden. 
Förderung und Hemmung beeinflussen den Verlauf ei¬ 
ner Sukzession. Oft laufen Sukzessionen von Biozönosen 
trotz ähnlicher Umweltbedingungen unterschiedlich ab; 
das resultiert in einer unterschiedlichen Artenzusammen¬ 
setzung, einem sogenannten Altemativzustand. Kann eine 
Biozönose nicht mehr in ihren Ausgangszustand zurück¬ 
kehren, spricht man von Hysterese. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Unterschiede zwischen einer Störung und Stress 
aufzeigen und jeweils Beispiele dafür nennen können. 

■ anhand vorgegebener spezifischer Beispiele biotische 
Faktoren charakterisieren, welche die Struktur einer 
Biozönose beeinflussen könnten, und ihre positiven 
Auswirkungen beschreiben können. 

■ mit Beispielen belegen können, welche Bedingungen 
(einschließlich der Zeiträume) erforderlich sind, damit 
eine Primärsukzession erfolgt. 

■ anhand von Beispielen das Konzept der Alternativ¬ 
zustände (bzw. des Regime- oder Zustandswechsels) 
einer Biozönose erläutern und erklären können, wie 
solche Zustände zustande kommen könnten. 


_ 7 _ 

1. Wie unterscheidet sich eine Störung von Stress? 

2. Nennen Sie einige biotische Faktoren, die in Biozönosen Ver¬ 
änderungen hervorrufen. 

3. „Eine Primärsukzession wird ausschließlich durch ökologi¬ 
sche Förderung reguliert.“ Ist diese Aussage richtig oder 
falsch? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

4. Wie kommt es zu einem Alternativzustand einer Biozönose 
bzw. einem Regime- oder Zustandswechsel? 
























56.5 Artenvielfalt und Effizienz von Biozönosen korrelieren häufig positiv miteinander 


1749 


Bislang ging es um die dynamische Natur der Struktur von Bio¬ 
zönosen und um die Faktoren, die für die Zugehörigkeit zu 
einer solchen Gemeinschaft verantwortlich sind. Im folgenden 
Abschnitt werden Sie erfahren, ob es von der Artenvielfalt in 
Biozönosen abhängt, wie gut diese funktionieren. Anders aus¬ 
gedrückt: Wie wirkt sich die Artenvielfalt auf die Produktivität 
und Stabilität von Biozönosen aus? 

56.5 Artenvielfalt und Effizienz von 
Biozönosen korrelieren häufig 
positiv miteinander 

Da ständig mehr Arten aussterben oder vom Aussterben bedroht 
sind, sind Ökologen zunehmend daran interessiert zu ergründen, 
was der Verlust der Artenvielfalt für Biozönosen und ihr Funk¬ 
tionieren bedeutet. Als Nächstes geht es um Forschungen, mit 
denen man herausfinden wollte, wie sich die Artenvielfalt auf 
Biozönosen und den Anbau von Nutzpflanzen auswirkt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Das Funktionieren einer Biozönose kann man an ihrer Stabili¬ 
tät ablesen, die in engem Zusammenhang mit der Artenvielfalt 
steht. 

■ Anhand von Polykulturen werden Zusammenhänge zwischen Di- 
versität, Produktivität und Stabilität erforscht. 

Wie effizient eine Biozönose funktioniert, lässt sich anhand 
von Parametern wie der pflanzlichen Produktivität, der Boden¬ 
fruchtbarkeit oder der Verfügbarkeit von Wasser bemessen. Als 
weiteres Maß dafür, wie gut eine Biozönose funktioniert, kann 
man ihre Stabilität heranziehen, das heißt ihre Widerstandskraft 
gegenüber Störungen bzw. ihre Fähigkeit, sich von Störungen 
wieder zu erholen. Biozönosen aus einer größeren Zahl von Ar¬ 
ten funktionieren Hypothesen von Ökologen zufolge besser als 
solche, die sich aus weniger Spezies zusammensetzen. In ei¬ 
ner Biozönose, so die Argumentation, nutzten keine zwei Arten 
die Ressourcen auf genau die gleiche Weise, sodass in einer 
Lebensgemeinschaft aus mehr Arten eine vollständigere und 
effizientere Nutzung der Ressourcen erfolge. Sollten sich die 
Umweltbedingungen ändern, so wird eine artenreiche Biozö¬ 
nose zudem eher einige Arten enthalten, die unter den neuen 
Bedingungen überleben können. Somit sollte eine artenreiche 
Biozönose stabiler sein - das bedeutet, ihre Produktivität oder 
Artenzusammensetzung sollten sich im Laufe der Zeit mit ge¬ 
ringerer Wahrscheinlichkeit verändern als in einer artenarmen 
Lebensgemeinschaft. Diese Annahmen hat man experimentell 
überprüft. 


Produktivität und Stabilität einer Biozönose 
stehen mit der Artenvielfalt in Zusammenhang 

Um die Hypothese zu überprüfen, dass artenreiche Biozönosen 
stabiler sind als artenarme, führten David Tilman und seine Mit¬ 


arbeiter ein Experiment durch: Sie rodeten 120 Parzellen und 
pflanzten auf den Flächen jeweils Grasmischungen an, die im 
Minimum lediglich eine und im Maximum 24 Arten umfassten. 
Am Ende einer Wachstumsperiode ermittelten sie die gesamte 
Bedeckung mit Vegetation (als Maß für die Biomasse an Gras 
und somit der Nettoprimärproduktion) sowie die Populations¬ 
dichte sämtlicher Grasarten in den einzelnen Parzellen. Über 
einen Zeitraum von elf Jahren, in dem es auch eine verheerende 
Dürre gab, erwiesen sich die artenreicheren Parzellen als pro¬ 
duktiver (► Abb. 56.1 8a); zudem unterlag ihre Produktivität von 
Jahr zu Jahr geringeren Schwankungen. Diese Ergebnisse unter¬ 
mauerten die Hypothese, dass die Artenvielfalt die Produktivität 
fördert und stabil hält. Außerdem wurde in den Parzellen mit 
der größeren Artenvielfalt der im Boden enthaltene Stickstoff 
effizienter genutzt (► Abb. 56. 18b). Die Populationsdichten ein¬ 
zelner Arten (ihre Abundanz) in den Parzellen blieben über die 
Jahre hinweg jedoch (unabhängig vom Artenreichtum) nicht sta¬ 
bil, weil manche Spezies besser in trockenen Jahren gediehen, 
andere besser in feuchten. Mit anderen Worten, durch eine grö¬ 
ßere Artenvielfalt erhöhte sich die Stabilität der pflanzlichen 
Produktion in den Parzellen, aber die Artenvielfalt schwankte 
numerisch, weil der Artenreichtum zwar stabil blieb, nicht aber 
die Äquität. Auf diese Weise konnte sich gelegentlich auch die 
Artenzusammensetzung etwas ändern. 

Nach wie vor wird unter Wissenschaftlern darüber diskutiert, 
ob die Artenvielfalt für die Aufrechterhaltung der Stabilität ver¬ 
antwortlich oder einfach nur mit ihr korreliert. Diese Frage ist 
insofern von Bedeutung, als viele der durch den Menschen an 
der Struktur natürlicher Lebensgemeinschaften vorgenomme¬ 
nen Veränderungen deren Artenvielfalt verringert haben und 
zahlreiche dieser anthropogen veränderten Gemeinschaften - 
vor allem in der Landwirtschaft - bekanntermaßen instabil 
sind. 


Natürliche und vom Menschen beeinflusste 
Biozönosen unterscheiden sich in ihrer 
Diversität, Produktivität und Stabilität 

Zwar werden die Zusammenhänge zwischen der Artenvielfalt, 
Produktivität und Stabilität von Biozönosen erst seit wenigen 
Jahrzehnten von Ökologen diskutiert, der Mensch hat damit 
allerdings schon - wenn auch unabsichtlich - seit Jahrtausen¬ 
den experimentiert, und zwar seit der Kultivierung von Pflanzen 
und den Anfängen der Landwirtschaft. Schon seit Beginn der 
Landwirtschaft erwiesen sich Nutzpflanzen als anfällig gegen¬ 
über Krankheiten und Schädlingsbefall. Besondere Probleme 
bereitet eine massive, oft unvermittelt auftretende Zunahme der 
Populationsgröße von Insektenarten, die Nutzpflanzen schädi¬ 
gen, dezimieren oder ganze Ernten vernichten. 

Dass vom Menschen bewirtschaftete Agrarökosysteme beson¬ 
ders instabil sind, liegt unter anderem in der Praxis begründet, 
Monokulturen von Nutzpflanzen anzubauen, also ganze Fel¬ 
der mit nur einer Art zu bestellen. Die meisten Landwirte und 
Gärtner haben für potenzielle Konkurrenten der von ihnen an¬ 
gebauten Pflanzen wenig übrig und vernichten gezielt sämtliche 
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a Pflanzenbedeckung 



b Effizienz der Stickstoffnutzung 



Abb. 56.18 Artenvielfalt erhöht die Produktivität einer Biozönose. 

Elf Jahre lang kultivierten David Tilman und seine Mitarbeiter ins¬ 
gesamt 120 Parzellen mit jeweils einer bis 24 Grasarten, a Gesamte 
Pflanzenbedeckung (ein Maß für die Grasbiomasse und damit für die 
Nettoprimärproduktion), b Die im Boden verbliebene Menge an Stick¬ 
stoff dient als Maß für die Effizienz der Ressourcennutzung 

„Unkräuter“ auf ihren Anbauflächen (und mit ihnen auch die 
Herbivorenarten, die sich von ihnen ernähren). Daher weisen 
typische landwirtschaftliche Biozönosen eine sehr geringe Ar¬ 
tenvielfalt auf. Die Antwort auf die Frage, ob Vielfalt Stabilität 
verursacht oder lediglich mit ihr korreliert, könnte also im mo¬ 
dernen Ackerbau gefunden werden. Die Anfälligkeit landwirt¬ 
schaftlicher Biozönosen für Schädlingsbefall könnte durchaus 
von den Einflüssen des Menschen auf die Struktur dieser Ge¬ 
meinschaften herrühren. 


sich weniger Schädlinge, die Süßkartoffeln befallen, und mehr 
parasitische Schlupfwespen (die sich von diesen Schädlingen er¬ 
nähren) als in Süßkartoffelmonokulturen. Die Schlupfwespen 
fressen den Pollen der Maispflanzen. Die hohen Maispflan¬ 
zen sind zugleich strukturelle Barriere, Schattenpflanzen und 
Quelle eines störenden chemischen Signals, das es den Süß¬ 
kartoffelschädlingen erschwert, ihre Wirtspflanzen zu finden. 
Parzellen mit solcher Subsistenzwirtschaft (BedarfsWirtschaft) 
werden von Ökologen in den letzten 20 Jahren als experi¬ 
mentelle Modelle genutzt, um die Zusammenhänge zwischen 
Diversität und Stabilität zu klären. 

In jüngster Zeit hat es sich ausgezahlt, die Ökologie von Biozö¬ 
nosen praktisch anzuwenden. Auch wenn in der Landwirtschaft 
nach wie vor in überwältigender Mehrzahl Monokulturen vor¬ 
herrschen, werden zur landwirtschaftlichen Produktion immer 
mehr Formen von Polykulturen entwickelt. 

56.5 Wiederholung 

Untersuchungen zufolge korrelieren Artenvielfalt und ein 
gutes Funktionieren von Biozönosen (mit der Produktivi¬ 
tät und Stabilität als Maß) häufig positiv miteinander. Bei 
einer größeren Artenvielfalt erhöht sich die Produktivität, 
weil verschiedene Spezies die verfügbaren Ressourcen 
auf leicht unterschiedliche Weise nutzen; Artengemische 
nutzen begrenzte Ressourcen zumeist vollständiger. Hy¬ 
pothesen zufolge erhöht die Artenvielfalt auch die Stabili¬ 
tät von Biozönosen (gemessen daran, wie widerstandsfä¬ 
hig diese gegen Störungen sind oder wie gut sie sich von 
ihnen erholen). Je mehr Arten eine Biozönose umfasst, 
desto eher werden es einige Arten schaffen, bei Umwelt¬ 
veränderungen zu überdauern. Diesen Zusammenhang 
zwischen der Artenvielfalt und dem Funktionieren von 
Biozönosen kann man sich in der Landwirtschaft durch 
die Entwicklung von Polykulturen zunutze machen, um 
die Produktivität von Nutzpflanzen zu steigern. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben können, wie und warum der Anbau in 
Polykulturen die landwirtschaftliche Produktivität er¬ 
höhen kann. 


Im Gegensatz zu den Betrieben, die Monokulturen betreiben, 
bauen überall auf der Welt viele Bauern mit kleinem Landbesitz 
auf den gleichen Feldern mehrere verschiedene Arten von Nutz¬ 
pflanzen an, was man als Polykulturen bezeichnet. In Costa 
Rica wird Mais häufig zusammen mit Süßkartoffeln angebaut. 
In solchen Mischkulturen aus Mais und Süßkartoffeln finden 


_ 7 _ 

1. Warum bauen die Bauern in Costa Rica auf den gleichen 
Feldern häufig mehrere verschiedene Nutzpflanzen an, und 
warum könnte sich diese Strategie auch unter ariden (tro¬ 
ckenen) Bedingungen als vorteilhaft erweisen? 
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Faszination Forschung: Wie haben die Biozönosen am 
Mount St. Helens auf den Ausbruch reagiert, und welche 
Prozesse erwiesen sich für ihre Erholung als besonders be¬ 
deutend? 

Eine ähnliche Frage stellte sich eine Gruppe von Ökolo¬ 
gen, die im Jahr 2000 anlässlich des 20. Jahrestags des 
Ausbruchs für eine Woche lang zu einem Forschungssym¬ 
posium zusammenkamen. Viele der Teilnehmer hatten 
während ihrer gesamten Forscherkarriere den Verlauf der 
Sukzession in den Fandschaften an diesem Berg nach der 
verheerenden Störung erforscht. Bevor sich ihre Wege 
wieder trennten, beschlossen sie, ein Buch zu schrei¬ 
ben, das fünf Jahre später erschien: Ecological Respon- 
ses to the 1980 Eruption of Mount St. Helens. Dieses 
Buch liefert einzigartige Einblicke in die Abläufe bei 
der Sukzession von Biozönosen. Zu den bedeutendsten 
Entdeckungen zählte, dass sich die Störungen, die der 
Vulkanausbruch verursachte, ganz unterschiedlich auf das 
Überleben von Organismen und die Erholung ihrer Be¬ 
stände auswirkten. Da der Vulkan im Frühjahr ausgebro¬ 
chen war, als sich viele Arten noch unter der Schneedecke 
in Winterruhe befanden, überlebten viele die erste Erup¬ 
tion. Einige dieser dormanten Arten wie Kleinsäuger 
erholten sich überraschend schnell wieder. Als weitere 
wichtige Entdeckung kam hinzu, dass die Überlebenden 
eine regulierende Rolle für die Geschwindigkeit und den 
Ablauf der Sukzession spielten. Manche Arten bildeten 
unvermutet Allianzen, welche die Sukzession beschleu¬ 
nigten, wie Sie am Beispiel der Nördlichen Taschenratten 
und Amphibien gesehen haben. Letztendlich gelangten 
die Forscher zu dem Schluss, dass Sukzessionsverlauf am 
Mount St. Helens von mehreren verschiedenen Mecha¬ 
nismen beeinflusst wurde, etwa die Ausbreitungsfähigkeit 
von Arten, die abiotischen Bedingungen und interspezi¬ 


fische Wechselbeziehungen. Die sehr unterschiedlichen 
Reaktionen der Arten und die daraus resultierenden Ar¬ 
tengemeinschaften überraschten die Ökologen, die das 
Glück hatten, die Auferstehung dieser Biozönosen aus der 
Asche erforschen zu können. 

Ausblick 

Obwohl schon jahrzehntelang Daten gesammelt und Be¬ 
obachtungen gemacht wurden, haben die Forschungen 
am Mount St. Helens gerade erst begonnen. Wird die 
Sukzession der Biozönosen auf vorhersehbare oder wie¬ 
derholbare Weise ablaufen? Oder werden Altemativzu- 
stände entstehen, die weitgehend von ihrem historischen 
Vermächtnis abhängen? Leider handelt es sich bei ei¬ 
ner Sukzession um einen langwierigen Prozess, der die 
Lebensdauer eines Wissenschaftlers um ein Vielfaches 
überschreitet. Damit die Forschungen am Mount St. Hel¬ 
ens kontinuierlich weitergeführt werden können, wurden 
entsprechende Schritte eingeleitet. Einer der ersten davon 
war im Jahr 1982 die Unterschutzstellung des Mount St. 
Helens als National Volcanic Monument - mit den Zielen 
Forschung, Erholung und Bildung. Das schuf zusammen 
mit einer koordinierten finanziellen Unterstützung die 
Grundlage für langfristige Forschungen, Datensammlun¬ 
gen und die Erhaltung dieses Gebiets. Ferner entwickelten 
die beteiligten Forschungsgruppenleiter über die Jahre 
eine enge Zusammenarbeit, die viele junge Wissenschaft¬ 
ler vereint, welche sich auf ganz unterschiedlichen biolo¬ 
gischen Organisationsebenen mit Themen um den Mount 
St. Helens befassen - von Molekülen bis hin zu Ökosys¬ 
temen. Diese Kooperation wird von Zeit zu Zeit vor Ort 
durch ein international besetztes Symposium erneuert, bei 
dem die Wissenschaftler ihre Daten präsentieren und dis¬ 
kutieren. 
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56 Biozönosen 


Kapitelzusammenfassung 


56.1 Biozönosen bestehen aus verschiedenen Arten, die 

miteinander interagieren 

■ Größe und Ausdehnung von Biozönosen variieren sehr 
stark, und häufig lassen sich ihre Grenzen kaum ein¬ 
deutig ab stecken. Ökologen konzentrieren sich bei ihren 
Forschungen oftmals auf eine Untergruppe der Arten 
einer Biozönose, beispielsweise anhand taxonomischer 
Verwandtschaft (Taxa), ähnlicher Ressourcennutzung 
(Gilden), ähnlicher Funktion (funktionelle Gruppen) 
oder Beziehungen trophischer oder energetischer Natur 
(Nahrungsnetze). Siehe ► Abb. 56.2 

■ Nahrungsnetze lassen sich anhand der Interaktionen zwi¬ 
schen Artengruppen und der Art und Weise, wie sie ihre 
Energie beziehen, in trophische Ebenen (Trophiestu- 
fen) unterteilen. Man unterscheidet innerhalb von Nah¬ 
rung snetzen Primärproduzenten, Primärkonsumenten 
(Herbivoren), Sekundärkonsumenten (Carnivoren) usw. 
Omnivoren ernähren sich von Vertretern mehrerer trophi¬ 
scher Ebenen, Detritivoren von den Abfallprodukten und 
Aasfresser von toten Körpern anderer Organismen. Siehe 

► Abb. 56.3; ► Activity 56.1 

■ Artenvielfalt und Artenzusammensetzung sind wichtige 
Parameter für die Struktur einer Biozönose. Als Maß für 
die Artenvielfalt dient der Shannon-Index: Er kombi¬ 
niert die Zahl der Arten (den Artenreichtum) mit ihrer 
Häufigkeit (Abundanz) im Vergleich zu anderen Ar¬ 
ten (der Äquität oder Evenness). Siehe ►Abb. 56.4; 

► Activity 56.2 

■ Der Begriff Biodiversität umfasst nicht nur Artenvielfalt, 
sondern alle Ebenen der Vielfalt, von Genen über Arten 
bis zu Biozönosen. Siehe ► Abb. 56.5 

56.2 Die Artenzusammensetzung einer Biozönose hängt 

vom Artenpool und den lokalen Bedingungen ab 

■ Für die Zugehörigkeit zu einer Biozönose sind drei grund¬ 
legende Faktoren verantwortlich: erstens der regionale 
Artenpool und die Ausbreitungsfähigkeit der Spezies 
(also der Nachschub an Arten), zweitens die physikali¬ 
schen und chemischen Umweltbedingungen (abiotische 
Faktoren) und drittens interspezifische Wechselbeziehun¬ 
gen (biotische Faktoren). Diese drei Faktoren bestimmen 
durch eine Art Filterwirkung, ob bestimmte Arten Mit¬ 
glieder einer bestimmten Biozönose sein können oder 
nicht. Siehe ► Abb. 56.6 

56.3 Die Wechselbeziehungen in Biozönosen unterschei¬ 
den sich in ihrer Stärke und Ausrichtung 

■ Direkte Interaktionen erfolgen zwischen zwei Arten, 
von indirekten Interaktionen spricht man, wenn die Be¬ 
ziehung zwischen zwei Spezies über eine dritte Art (oder 
mehr Arten) erfolgt. Siehe ► Abb. 56.8 

■ Wenn sich durch die Konsumrate auf einer trophischen 
Ebene die Häufigkeit oder Zusammensetzung der Ar¬ 


ten auf darunterliegenden trophischen Ebenen verändert, 
bezeichnet man dies als trophische Kaskade. Siehe 

► Abb. 56.9 

■ Manche Arten wirken sich besonders negativ auf die 
Struktur von Biozönosen aus; das führt zu einer Ressour¬ 
cenaufteilung oder ressourcenvermittelten Coexistenz. 
Nach der Hypothese der mittleren Störungsintensität 
begünstigt ein gewisses Maß an Störungen die Arten¬ 
vielfalt - unter anderem dadurch, dass sie die negativen 
Auswirkungen von Arten verringern, die in Konkurrenz¬ 
situationen überlegen sind. Siehe ► Abb. 56.10 

■ Schlüsselarten wirken sich relativ zu ihrer Größe oder 
Häufigkeit unverhältnismäßig stark auf die Struktur von 
Biozönosen aus und lösen trophische Kaskaden aus. 
Gründerarten liefern anderen Arten Nahrung und Le¬ 
bensraum und haben infolge ihrer Größe und Häufigkeit 
großen Einfluss auf Biozönosen. Ökosystemingenieure 
beeinflussen die Struktur von Biozönosen, indem sie Ha¬ 
bitate für sich selbst und andere Arten schaffen, verändern 
und aufrechterhalten, und zwar unabhängig von ihrer Kör¬ 
pergröße und Häufigkeit. Siehe ► Abb. 56.11, 56.12 

■ Für Biozönosen, in denen die Interaktionen zwischen den 
Arten eher gleich gewichtet sind, wurden Neutralmodel¬ 
le entwickelt. Diese besagen: Solange alle Individuen in 
etwa die gleichen Chancen haben, Ressourcen zu nutzen, 
und sich keine eindeutigen Vorteile bezüglich ihres Po¬ 
pulationswachstums verschaffen, sollten Zufallsereignis¬ 
se, durch die Ressourcen für konkurrierende Individuen 
verfügbar werden, dafür sorgen, dass die Individuen Be¬ 
standteil einer bestimmten Biozönose bleiben. 

56.4 Biozönosen unterliegen einem stetigen Wandel 

■ Als Reaktion auf abiotische und biotische Umweltfakto¬ 
ren wandelt sich die Artenzusammensetzung von Biozö¬ 
nosen im Laufe der Zeit ständig; diesen Veränderungs¬ 
prozess bezeichnet man als Sukzession. Störungen und 
Stress sind zwei bedeutende Formen abiotischer Auslöser 
für Veränderungen in Biozönosen. Unter einer Störung 
versteht man ein abiotisches Ereignis, durch das Indivi¬ 
duen chemisch oder physikalisch geschädigt oder getötet 
werden. Dagegen spricht man von Stress, wenn sich ir¬ 
gendein abiotischer Faktor negativ auf das Wachstum, die 
Fortpflanzung oder letztendlich auf das Überleben von In¬ 
dividuen auswirkt. Siehe ► Abb. 56.14 

■ Man unterscheidet zwei Formen der Sukzession: Wenn 
sich eine Biozönose wieder erholt, nachdem alle Or¬ 
ganismen dieser Gemeinschaft einer verheerenden Stö¬ 
rung zum Opfer gefallen sind, spricht man von einer 
Primär Sukzession. Die Wiederherstellung einer Biozö¬ 
nose, nachdem viele, aber nicht alle Organismen ver¬ 
nichtet wurden, nennt man Sekundärsukzession. Siehe 

► Abb. 56.15; ► Animation 56.1, ► „Experiment: Aufer- 
standen aus der Asche“ 
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■ Der Ablauf von Primär- und Sekundärsukzessionen wird 
durch Förderung und Hemmung beeinflusst. 

■ Das Ergebnis einer Sukzession ist nicht immer vor¬ 
hersagbar: Unter ähnlichen Umweltbedingungen kön¬ 
nen durch alternativen Verlauf einer Sukzession, auch 
als Regime- oder Zustandswechsel bezeichnet, un¬ 
terschiedlich zusammengesetzte Biozönosen entstehen 
(Alternativzustände). Von Hysterese spricht man, wenn 
eine Biozönose selbst dann nicht mehr in ihren Aus¬ 
gangszustand zurückkehren kann, wenn die ursprüng¬ 
lichen Bedingungen wiederhergestellt wurden. Siehe 
► Abb. 56.17 


56.5 Artenvielfalt und Effizienz von Biozönosen korrelie¬ 
ren häufig positiv miteinander 

■ Untersuchungen zufolge besteht zwischen der Artenviel¬ 
falt und der Effizienz einer Biozönose (mit der Pro¬ 
duktivität und Stabilität als Maß) häufig eine positive 
Korrelation. Die Stabilität einer Biozönose ist ein Maß 
für die Widerstandskraft einer Gemeinschaft gegenüber 
einer Störung bzw. für die Fähigkeit, sich von einer sol¬ 
chen zu erholen. Siehe ► Abb. 56.18 

■ Den Zusammenhang zwischen der Artenvielfalt und der 
Effizienz von Biozönosen kann man sich in der Land¬ 
wirtschaft zunutze machen, um die Produktivität von 
Nutzpflanzen zu steigern. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Indirekte Interaktionen, an denen drei oder mehr Arten be¬ 
teiligt sind, können sich auf die Vielfalt und Häufigkeit der 
Arten in einer Biozönose auswirken (► Abschn. 56.3). 

■ Schlüsselarten, Gründerarten und Ökosystemingenieure ha¬ 
ben großen Einfluss auf die Struktur von Biozönosen 
(► Abschn. 56.3). 

■ Durch Sukzession erholen sich Biozönosen nach einer Stö¬ 
rung wieder; das Endresultat einer solchen Sukzession be¬ 
zeichnet man als Klimaxstadium (► Abschn. 56.4). 

■ Die im Laufe einer Sukzession in einer Biozönose erfolgen¬ 
den Veränderungen sind nicht unbedingt vorhersehbar oder 
wiederholbar; vielmehr können sie zu Alternativzuständen 
führen (► Abschn. 56.4). 

■ Das Funktionieren einer Biozönose kann man an ihrer Sta¬ 
bilität ablesen, die in engem Zusammenhang mit der Arten¬ 
vielfalt steht (► Abschn. 56.5). 

Originalliteratur: Alvarez-Filip L et al. (2013) Sei Rep 3: 3486 

Das aus Kalk (CaCOs) bestehende Skelett von Steinkorallen 
bildet die Grundlage für die Struktur der Biozönose von Koral¬ 
lenriffen. Durch den Aufbau der Riffe schaffen die Korallenpo¬ 
lypen mehr Lebensraum für andere riffbewohnende Arten. Die 
Arten der Korallenriffgemeinschaften zeichnen sich durch zwei 
grundlegende funktionelle Eigenschaften aus. Relativ schnell 
wachsende Korallenarten mit hoher Reproduktionsrate reagie¬ 
ren toleranter auf Veränderungen der Umwelt, aber diese Spezi¬ 
es tragen aufgrund ihrer zumeist geringen Größe kaum etwas zur 
Vergrößerung der Riffe oder zur Zahl der Habitate bei. Dagegen 
sind massige Korallenarten, die einen erheblichen Beitrag zur 
Größe von Riffen und zur Zahl an Habitaten beisteuern, durch 


ein langsameres Wachstum und eine geringere Toleranz gegen¬ 
über Umweltveränderungen charakterisiert. 

Aufgrund von Krankheiten, Umweltverschmutzung sowie der 
Auswirkungen des mit dem Klimawandel einhergehenden Tem¬ 
peraturanstiegs und der Versauerung der Meere gehen Koral¬ 
lenriffe massiv zurück. Dieser Rückgang hat zur Folge, dass 
sich die Zusammensetzung von Korallenriffbiozönosen rasch 
verändert. Mit zunehmendem Voranschreiten des Klimawandels 
werden sich wahrscheinlich auch die Korallenriffgemeinschaf¬ 
ten noch stärker verändern. 

Forscher wollten herausfinden, inwiefern Korallenriffe in der 
Lage sind, auch bei sich verändernder Artenzusammensetzung 
ihre Funktionalität aufrechtzuerhalten, und entwickelten dazu 
vereinfachte Modelle mit vier Gattungen riffbildender Korallen 
aus der Karibik (► Abb. A). Als Parameter untersuchten sie den 
Zerklüftungsgrad der Riffe als Maß für deren Komplexität und 
Habitatdiversität sowie die Kalzifizierungsrate als Maß dafür, 
wie schnell die Korallenskelette gebildet werden. Der Zerklüf¬ 
tungsgrad wurde berechnet als Verhältnis der Kontur des Riffs 
zu seiner Länge. Ein Wert von 1,00 entspricht einem flachen 
Riff, höhere Werte zeigen eine stärkere Zerklüftung an. 


Korallen¬ 

mittlerer Zerklüf¬ 

geschätzte mittlere Kalzifizie¬ 

gattung 

tungsgrad der Riffe 

rungsrate (kg CaCCb/nP/Jahr) 

Acropora 

3,33 

22,30 

Orbicella 

1,87 

13,80 

Porites 

1,49 

6,12 

Agaricia 

1,52 

2,43 


In der ► Tabelle sind der Zerklüftungsgrad der Riffe und die 
geschätzte Kalzifizierungsrate für vier Gattungen riffbildender 
Korallen aufgeführt. In ►Abb. B ist dargestellt, wie sich der 
Zerklüftungsgrad (gestrichelte Linien) und die Kalzifizierungs¬ 
rate (durchgezogene Linien) in den Korallengemeinschaften im 
Laufe der Zeit nach den Prognosen zweier Modelle verändern 
werden: (/) bei einem stetigen Rückgang der Korallenbedeckung 
von 45 % auf 10 % (rote Linien) und (ii) bei einer stetigen Erho¬ 
lung der Korallen von 10 % auf 45 % (blaue Linien). 
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Abb. A 

Acropora Agaricia 




Orbicella 


Porites 




Abb. B 



Aufgaben 

1. Handelt es sich bei Korallen bezüglich ihrer Funktion in der 
Riffbiozönose um Schlüsselarten, Gründerarten oder Ökosys¬ 
temingenieure? Erläutern Sie Ihre Antwort. 

2. Welche der Korallengattungen sind der ► Tabelle zufolge am 
wichtigsten für den Aufbau des Korallenriffs und liefern die 


meisten Habitate für andere Arten? Und welchen Gattungen 
kommt in dieser Hinsicht am wenigsten Bedeutung zu? Wor¬ 
an liegt das? 

3. Die roten Linien (für Modell i) in ► Abb. B zeigen, wie sich 
der Zerklüftungsgrad und die Kalzifizierungsrate bei einem 
Rückgang der Korallen von 45 % auf 10% verändern wür¬ 
den. Welche Korallengattungen werden wahrscheinlich am 
schnellsten zurückgehen und warum? Auf welche Weise und 
warum wird sich der Verlust dieser Gattungen vermutlich auf 
die Funktion des Riffs und die Biodiversität der Biozönose 
auswirken? 

4. Modell ii (blaue Linien in ► Abb. B) prognostiziert, wie sich 
der Zerklüftungsgrad und die Kalzifizierungsrate bei einer 
Zunahme der Korallen von 10 % auf 45 % verändern würden. 
Ist diesem Modell zufolge damit zu rechnen, dass das Riff 
wieder seine ursprüngliche Funktionalität erlangt? Begrün¬ 
den Sie Ihre Folgerung. Welche Faktoren könnten sich auf 
die Fähigkeit der Riffe auswirken, ihre Funktionalität wieder¬ 
zuerlangen? 

5. Durchlaufen die beiden hier abgebildeten Modelle für Riff¬ 
biozönosen eine Sukzession? Begründen Sie Ihre Folgerung. 
Erklären Sie anhand des Konzepts der Altemativzustände von 
Biozönosen mögliche Unterschiede in der Struktur der Koral¬ 
lenriffgemeinschaften, wenn sich das Riff wieder erholt, und 
überlegen Sie, wie sich diese Unterschiede auf die Funktion 
des Riffs auswirken könnten. 
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Faszination Forschung: Auswirkungen der Versauerung 
und Erwärmung der Meere auf Nahrungsnetze 

Es steht mittlerweile außer Frage, dass der Kohlenstoffdi¬ 
oxidgehalt der Erdatmosphäre im Laufe der letzten zwei 
Jahrhunderte durch die Verbrennung fossiler Brennstof¬ 
fe angestiegen ist. Schätzungen zufolge absorbieren die 
Meere ungefähr 48 % des gesamten CO 2 in der Atmo¬ 
sphäre. Einen Teil davon nutzen marine Primärproduzen¬ 
ten zur Photosynthese, der Rest reagiert chemisch mit 
dem Meerwasser zu Kohlensäure, und diese dissoziiert 
in Hydrogencarbonationen und Protonen. So verringert 
die steigende CO 2 -Konzentration in der Atmosphäre den 
pH-Wert der Meere allmählich; sie werden also saurer. 
Vorindustriell lag der pH-Wert der Ozeane bei 8,2, heu¬ 
te liegt er bei 8,1, und bis zum Jahr 2100 wird mit einer 
weiteren Absenkung zwischen 0,2 und 0,4 pH-Einheiten 
gerechnet. Da die pH-Skala logarithmisch ist, ist diese 
numerisch geringe Veränderung in Bezug auf die Zahl 
der freigesetzten Protonen dramatisch. Diese Versaue¬ 
rung (Azidifizierung) der Ozeane kann sich negativ auf 
kalkbildende Organismen wie Korallen, Mollusken und 
Crustaceen auswirken, die zum Aufbau ihrer Außenske¬ 
lette oder Schalen Calciumcarbonat (CaCOs) absondem. 
Der gestiegene C02-Gehalt und die Versauerung wirken 
sich jedoch nicht durchweg negativ aus. Beispielsweise 
profitieren marine Primärproduzenten wie Phytoplank¬ 
tonorganismen, benthische Algen und Seegräser nach¬ 
weislich von einem erhöhten CO 2 -Gehalt und steigern 
ihre Biomasseproduktion. Durch die erhöhte Photosyn- 
theseleistung steigt die O 2 -Produktion. Dies kann der 
zunehmenden Versauerung des umgebenden Meerwas¬ 
sers potenziell entgegenwirken. Zahlreiche laufende For¬ 
schungen beschäftigen sich mit den Auswirkungen der 
Versauerung der Meere auf einzelne Arten, es werden je¬ 
doch auch Untersuchungen über deren Einfluss auf ganze 
marine Ökosysteme und Nahrungsnetze benötigt. Zudem 
versauern die Meere nicht nur, auch die Wassertempera¬ 
turen steigen an, sodass die Organismen möglicherweise 
mit mehreren Stressfaktoren konfrontiert sind. 

Besonders relevant könnten die kombinierten Auswirkun¬ 
gen der Versauerung und der Erwärmung der Meere auf 
die Primärproduzenten und ihre Nahrungsnetze in Ästua- 
ren sein. Ein Ästuar ist eine ausgedehnte Fläche von Flach¬ 
wasser im Bereich einer Flussmündung. Ästuare zählen 
zu den produktivsten Ökosystemen der Erde und beher¬ 
bergen eine enorme Bandbreite mariner Organismen, dar¬ 
unter auch einige kommerziell bedeutende Fischarten. Da 
Ästuare den Übergangsbereich zwischen Land, Süßwas¬ 
ser und Meer bilden, sind sie besonders stark von Eingrif¬ 
fen durch den Menschen wie Überfischung, Habitatzerstö¬ 
rung und Verschmutzung durch Flüsse betroffen. Kenn¬ 
zeichnend für Ästuare sind zudem hohe Wassertemperatu¬ 
ren, was sich mit der globalen Erwärmung noch verstärken 
könnte. Allerdings könnten in Ästuaren die Auswirkungen 
der Versauerung der Meere auch abgeschwächt werden, 
sofern es Primärproduzenten wie Makroalgen und Seegrä¬ 


sern gelingt, dort CO 2 zu absorbieren und letztlich mehr 
Nahrung und Habitate für Organismen höherer Trophiestu- 
fen (trophischer Ebenen) zu erzeugen. 

An der Westküste Schwedens hat sich eine Forschungs¬ 
gruppe speziell mit Ästuaren befasst. Die Wissenschaftler 
richteten ihr Augenmerk auf ein Nahrungsnetz aus Algen 
als Primärproduzenten und Wirbellosen als Konsumen¬ 
ten. An diesem Nahrungsnetz unternahmen sie Versuche 
mit unterschiedlichem CO 2 -Gehalt und unter verschiede¬ 
nen Temperaturen. Ihre Ergebnisse lassen darauf schlie¬ 
ßen, dass sich die Versauerung und Erwärmung der Meere 
auf äußerst komplexe, kaum vorhersehbare Weise auf 
Nahrungsnetze aus wirken. 

Wie reagieren Nahrungsnetze auf die vielfältigen Ein¬ 
flüsse durch die Versauerung und Erwärmung des 
Wassers in marinen Ökosystemen? 

In „Experiment: Auswirkungen der Versauerung und Er¬ 
wärmung der Meere auf Nahrungsnetze“ in ► Ab sehn. 
57.4 und in ► „Faszination Forschung“ am Ende dieses 
Kapitels finden Sie Antworten auf diese Frage. 


57.1 Die Ökosystemforschung 

befasst sich mit Energieflüssen 
und Stoffkreisläufen 

In ► Kap. 56 haben Sie sich mit Biozönosen befasst und erfah¬ 
ren, welche Rolle Arten für die Struktur und das Funktionieren 
einer solchen Lebensgemeinschaft spielen. In diesem Kapitel 
geht es um die Energieflüsse und Stoffkreisläufe durch Bio¬ 
zönosen. Mit diesem Teilbereich der Ökologie befasst sich die 
Ökosystemforschung. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ein Ökosystem umfasst alle Organismen in einem bestimmten 
Gebiet einschließlich ihrer physikalischen und chemischen Um¬ 
welt. 

■ Als Energielieferanten in Ökosystemen dienen Photosynthese, 
Chemosynthese und Stoffwechselprozesse. Der Energietransfer 
erfolgt über Primär- und Sekundärproduktion. 

■ Autotrophe und heterotrophe Organismen beziehen die von ih¬ 
nen benötigten Stoffe auf unterschiedliche Weise. 

Ein Ökosystem umfasst sämtliche Organismen in einem be¬ 
stimmten Gebiet sowie die physikalische und chemische Um¬ 
welt, in der diese leben. Geprägt wurde dieser Begriff 1935 von 
dem Pflanzenökologen Arthur Tansley, der sich damit befasste, 
wie sich die biotischen und abiotischen Umweltfaktoren auf die 
Flüsse von Energie und chemischen Elementen auswirken. 

Wie Biozönosen können auch Ökosysteme ganz unterschiedlich 
viel Raum einnehmen; das macht es schwierig, sie exakt abzu- 
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grenzen (► Abschn. 56.1). Aus diesem Grund definieren Ökolo¬ 
gen Ökosysteme häufig je nach Fragestellung ihrer Forschungen 
anhand von bestimmten Artengruppen und physikalischen und 
chemischen Umweltfaktoren. So kann ein Bodenökosystem für 
eine Forschungsgruppe beispielsweise lediglich die Bakterien 
umfassen, die Stickstoff in für Pflanzen nutzbare Formen um¬ 
wandeln. Oder das Ökosystem eines Ästuars kann sich für die 
Forscher auf den Kreislauf des Kohlenstoffs durch ein Nah¬ 
rungsnetz aus Algen und ihren Konsumenten beschränken, wie 
Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel (►„Faszination For¬ 
schung: Auswirkungen der Versauerung und Erwärmung der 
Meere auf Nahrungsnetze“) gesehen haben. 

Der Energiefluss durch die meisten Ökosysteme 
erfolgt von der Sonne über anorganische und 
organische Komponenten 

Energie kann in ganz unterschiedlichen Formen durch Öko¬ 
systeme fließen (►Abb. 57.1). Die auffälligste Energiequelle 
bildet die Sonne, deren Strahlung die Erde erwärmt und die 


Energie für die Photosynthese liefert. Autotrophe Organismen 
wie Landpflanzen, Algen und Cyanobakterien absorbieren die 
Strahlungsenergie und nutzen sie, um aus anorganischen Mo¬ 
lekülen Kohlenhydrate aufzubauen und mit deren Hilfe ihren 
Körper (► Abb. 57. la). Als weitere Energiequelle kann auch die 
Oxidation anorganischer Stoffe durch bestimmte Archaeen und 
Bakterien mittels Chemosynthese dienen. Bei diesem Prozess 
wird die Energie aus bestimmten anorganischen Verbindungen 
dazu verwendet, Kohlenstoff aus CO 2 zu fixieren und zu Koh¬ 
lenhydraten zu reduzieren (►Abschn. 25.3). Chemosynthese 
findet typischerweise in Ökosystemen statt, in denen ein Mangel 
an Sonnenlicht herrscht, aber bestimmte energiereiche anorga¬ 
nische Verbindungen in hohen Konzentrationen vorliegen; zu 
solchen Lebensräumen gehören hydrothermale Tiefseeschlote, 
heiße Quellen und Böden. Beide Prozesse zur Energiegewin¬ 
nung durch Fixierung und Reduktion von Kohlenstoff, die 
Photosynthese und die Chemosynthese, führen zur Produktion 
von Biomasse aus anorganischen Stoffen, die Primärprodukti¬ 
on (gemessen z. B. in Gramm oder Tonnen, oft auch angegeben 
in Prozent). Für die Rate der Primärproduktion, also die Primär¬ 
produktion pro Flächeneinheit über einen Zeitraum, verwenden 
Ökologen den Begriff Primärproduktivität (gemessen z. B. in 
g/m 2 /Jahr). 


Abb. 57.1 Energieflüsse und chemische Stoff¬ 
kreisläufe durch Ökosysteme, a Als Quelle für 
den Energiefluss durch Ökosysteme dient haupt¬ 
sächlich die Sonne, deren Strahlungsenergie die 
Primärproduzenten für ihre Photosynthese nutzen, 
b Die Primärproduzenten liefern die Energie für Or¬ 
ganismen höherer Trophiestufen in Nahrungsnetzen. 
Ein Teil der Energie geht aber auch als Stoffwech¬ 
selwärme verloren, c Zwischen den Lebewesen und 
den abiotischen Komponenten von Ökosystemen 
erfolgt ein kontinuierlicher Stoffkreislauf 


eintreffende Sonnenstrahlung 


Energiefluss 



Konsumenten 
(Herbivoren, Omnivoren, 
Carnivoren, Destruenten) 


Energie geht als Stoff¬ 
wechselwärme verloren. 


Destruenten toter Organismen 
überführen die organischen Nähr¬ 
stoffe in anorganische Stoffe, die 
so wieder in die Umwelt gelangen. 


a Aufnahme 
der Energie 


Primär¬ 
produzenten 


abiotische Umwelt 


Organische Nährstoffe 
und deren Energie gehen 
auf Konsumenten über. 


b Nahrungsnetze 


Produzenten absorbieren anor¬ 
ganische Stoffe aus der Umwelt 
und bauen daraus organische 
Nährstoffe auf. 


Energiefluss 

Stoffkreislauf 


Energie 
geht als 
Stoffwech¬ 
selwärme 
verloren. 
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57 Ökosysteme 


_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 57.1: Warum spricht man vom „Fluss“ der 
Energie und vom „Kreislauf“ der Stoffe durch Ökosysteme? 

Activity 57.1 Energy Flow through an Ecosystem 

www.Lifel le.com/ac57. 1 

Eine dritte, nachgeschaltete Energiequelle in einem Ökosys¬ 
tem bildet die Biomasse der Konsumenten und Destruenten, 
die im Rahmen von Nahrungsnetzen von der Biomasse der 
Primärproduzenten leben (►Abb. 57.1b). Die Erzeugung die¬ 
ser nachfolgenden Biomasse durch die höheren Trophiestufen 
nennt man Sekundärproduktion. Zu den Sekundärproduzen¬ 
ten zählen Herbivoren, Camivoren, Omnivoren, Parasiten und 
Pathogene sowie letztendlich auch Destruenten (Zersetzer). 

Im Energiestoffwechsel aller Organismen, also auch der Pri¬ 
märproduzenten, werden organische Verbindungen durch Gly¬ 
kolyse, Gärung und Zellatmung in nutzbare Energieformen 
umgewandelt - vor allem in ATP Als Endprodukte entstehen im 
Katabolismus anorganische Verbindungen, insbesondere CO 2 
und H 2 0. Die chemische Energie, die vom Stoffwechsel der 
Organismen zur Aufrechterhaltung ihrer Lebensfunktionen lau¬ 
fend in andere Energieformen umgewandelt wird, geht dem 
Ökosystem schließlich in Form von Stoffwechselwärme wieder 
verloren. 


Die Stoffkreisläufe durch Ökosysteme finden im 
Boden, im Wasser und in der Atmosphäre statt 

Im Gegensatz zur eingespeisten Energie, die letzten Endes 
in Form von Wärmeenergie einem Ökosystem wieder verlo¬ 
ren geht, bleiben die Stoffe, genauer gesagt die chemischen 
Elemente, in einem kontinuierlichen Kreislauf zwischen den Or¬ 
ganismen und der abiotischen Umwelt erhalten (► Abb. 57.1c). 
Organismen benötigen 30-40 unterschiedliche Nährelemen¬ 
te, darunter die Makronährelemente Kohlenstoff, Wasserstoff, 
Stickstoff, Calcium, Phosphor, Kalium und Magnesium so¬ 
wie Mikronährelemente wie Eisen, Mangan, Zink und Kupfer. 
Sämtliche chemischen Elemente im Körper der Organismen 
stammen letztendlich aus dem Boden, aus dem Wasser oder aus 
der Atmosphäre. Die Aufnahme dieser chemischen Elemente 
erfolgt aber auf unterschiedliche Weise. Autotrophe Organis¬ 
men wie Pflanzen nehmen bestimmte Nährelemente in Form 
von anorganischen Ionen oder Gasen direkt aus dem Boden, 
aus dem Wasser und aus der Luft auf und bauen sie in ihre 
Gewebe ein. Heterotrophe Organismen konsumieren zur Nähr¬ 
stoffaufnahme die Biomasse anderer Lebewesen und bauen 
die darin enthaltenen Nährelemente dann mittels chemischer 
Reaktionen zu neuen Verbindungen zusammen. Manche Hete¬ 
rotrophe beziehen einige Nährelemente auch von symbiotischen 
Mikroorganismen, welche diese in von ihren Wirtsorganismen 
nutzbare Formen umwandeln. 


Durch den Gasaustausch führen Organismen bestimmte chemi¬ 
sche Elemente in gasförmiger Form wieder in die Atmosphäre 
zurück. Nach dem Tod von Organismen zerfällt das organi¬ 
sche Material ihrer Körper zu Detritus und wird von Zersetzern 
zu anorganischen Verbindungen abgebaut. Diese können dann 
wieder von autotrophen Organismen genutzt werden. Von Au- 
totrophen nicht genutzte chemische Elemente können sich in 
Form von Verbindungen oder Ionen im Boden, im Wasser oder 
in Sedimenten anreichem. 

57.1 Wiederholung 

Ein Ökosystem besteht aus allen Organismen in einem 
bestimmten Gebiet sowie ihrer physikalischen und che¬ 
mischen Umwelt. Photosynthesetreibende Organismen 
wie Landpflanzen, Algen und Cyanobakterien absor¬ 
bieren das Licht der Sonne und verwenden die Strah¬ 
lungsenergie für den Aufbau energiereicher, organischer 
Verbindungen (Primärproduktion). Eine weitere primäre 
Energiequelle ist die Chemosynthese: die Energiege¬ 
winnung aus der Reaktion anorganischer Stoffe durch 
bestimmte Archaeen und Bakterien. Die durch die Pri¬ 
märproduktion fixierte Energie steht wiederum Orga¬ 
nismen auf höheren Trophiestufen in Nahrungsnetzen 
zur Verfügung (Sekundärproduktion). Chemische Nähr¬ 
elemente zirkulieren in einem kontinuierlichen Stoff¬ 
kreislauf zwischen Lebewesen und ihrer abiotischen 
Umwelt. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die verschiedenen Möglichkeiten, ein Ökosystem zu 
definieren, vergleichend gegenüberstellen und den Un¬ 
terschied zwischen Ökosystemen und Biozönosen auf¬ 
zeigen können. 

■ die unterschiedlichen Energiequellen von Ökosyste¬ 
men nennen und jeweils den entsprechenden Prozes¬ 
sen der Energiegewinnung zuordnen können. 


_ 7 _ 

1. Eine Ökologin ermittelt die Zahl der in einem Ökosystem 
vorkommenden Arten. Betreibt sie Ökosystemforschung? 
Erläutern Sie Ihre Antwort. 

2. Beschreiben Sie, auf welchen zwei Wegen Energie und Koh¬ 
lenstoff in die Primärproduktion einfließen. 


Im Rest dieses Kapitels geht es detaillierter um die in 
► Abb. 57.1 veranschaulichten Energieflüsse und Stoffkreisläu¬ 
fe durch Ökosysteme. Das beginnt mit der Primärproduktion, 
durch die Energie und Stoffe überhaupt erst in Ökosysteme ge¬ 
langen. 
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57.2 Energie und Stoffe gelangen 
über die Primärproduzenten in 
die Ökosysteme 

Der überwiegende Teil der weltweiten Primärproduktion 
stammt aus der Photosynthese. Landpflanzen, Algen und Cya- 
nobakterien fixieren Kohlenstoff mithilfe der Energie der Son¬ 
nenstrahlung; mittels dieser Energie wandeln sie Kohlenstoff di - 
oxid in reduzierte und damit energiereiche Kohlenstoffverbin¬ 
dungen um, die dann von ihnen selbst und von den Organismen 
höherer Trophiestufen genutzt werden können. 


Die Primärproduktion variiert abhängig vom 
Breitengrad und vom Ökosystemtyp 

Die großräumige geographische Variabilität der Primärproduk¬ 
tion ist eines der auffälligsten ökologischen Muster auf der 
Erde. Erst in jüngster Zeit ist es Ökologen jedoch gelungen, die 
Produktivitätsmuster in globalem Maßstab verlässlich zu quan¬ 
tifizieren. Mittels satellitengestützter optischer Sensoren sind 
Wissenschaftler heute in der Lage, den Umfang der Primär¬ 
produktion an Land und in den Meeren weltweit zu ermitteln. 
Welche Unterschiede zeigen sich zwischen terrestrischen und 
marinen Ökosystemen und wie verteilt sich die NPP über die 
Erde? 


Auf den Punkt gebracht 

■ Die Nettoprimärproduktion (NPP) schwankt abhängig vom Brei¬ 
tengrad und dem jeweiligen Biom. 

■ Im Rahmen des FACE-Experiments (für free-air C0 2 enrichment) 
wurde die Reaktion von Pflanzen auf einen erhöhten C0 2 -Gehalt 
der Atmosphäre untersucht. 

■ In aquatischen Systemen wird die Primärproduktion durch das 
verfügbare Licht (das mit zunehmender Tiefe begrenzter wird) 
sowie durch die jeweilige Verfügbarkeit verschiedener Nährele¬ 
mente limitiert. 


Die Nettoprimärproduktion entspricht der 
Menge an Kohlenstoff, die nach der Atmung 
noch in Pflanzen verbleibt 


Durch Photo- oder Chemosynthese fixierter Kohlenstoff ist 
die Währung, anhand der sich die Primärproduktion bemessen 
lässt. Die Gesamtmenge des von Primärproduzenten in einem 
Ökosystem fixierten Kohlenstoffs bezeichnet man als Brutto¬ 
primärproduktion (BPP). 

Weil die Primärproduzenten einen Teil der Energie für ihre ei¬ 
gene Zellatmung und andere Stoffwechselprozesse nutzen, fließt 
nicht die gesamte BPP in lebendes Pflanzenmaterial, also Bio¬ 
masse, ein. Daher wird zumeist die Nettoprimärproduktion 
(NPP), also die Menge an Biomasse, die Primärproduzenten 
trotz der Zellatmung (Respiration) in ihre Gewebe einbauen, 
als Parameter für die Kohlenstofffixierung in einem Ökosystem 
herangezogen. Diese Beziehung lässt sich mathematisch folgen¬ 
dermaßen ausdrücken: 


Schätzungen der globalen NPP zufolge nehmen terrestrische 
Ökosysteme (inklusive Süßgewässem) insgesamt gesehen eine 
etwas größere Menge an Kohlenstoff auf (52 %) als die der Mee¬ 
re (48 %), obwohl die Ozeane einen größeren Anteil (70 %) der 
Erdoberfläche bedecken. Dieser Unterschied liegt an der hö¬ 
heren NPP pro Flächeneinheit in terrestrischen Ökosystemen 
(426 g C/m 2 /Jahr) im Vergleich zu marinen (140 g C/m 2 /Jahr). 

Weiterhin haben Satellitenbilder gezeigt, dass die NPP an Land 
anders verteilt ist als in den Meeren. An Land variiert die 
NPP erheblich mit dem Breitengrad, die Meere zeigen dage¬ 
gen eine deutlich geringere breitengradabhängige Variabilität 
(►Abb. 57.2). An Land findet sich die höchste NPP in den 
Tropen, in höheren Breiten geht sie zurück. In ariden Regio¬ 
nen wie in den Wüstengürteln (25. Breitengrad) und an den 
Polen (90. Breitengrad) ist eine außerordentlich geringe NPP 


Den höchsten Wert erreicht die 
terrestrische NPP in den Tropen. 


In den ariden Regionen 
um etwa 25°N und S 
geht die NPP zurück. 



Auf der Nordhalbkugel ist eine 
höhere NPP zu verzeichnen, weil 
hier die Landfläche im Vergleich 
zur Südhalbkugel größer ist. 


In den Meeren erreicht 
die NPP ihr Maximum in 
mittleren Breiten im Be¬ 
reich von Auftriebszonen. 


NPP = BPP — Respiration 

Der nicht für die Zellatmung verwendete Kohlenstoff fließt dann 
in so wichtige Prozesse wie Wachstum, Fortpflanzung sowie 
Überleben unter physikalischem Stress, Herbivorie und Krank¬ 
heiten ein (► Kap. 38). 


Abb. 57.2 Schätzungen der NPP in den Meeren, an Land und welt¬ 
weit. An Land ist die NPP in den Tropen am höchsten und nimmt 
zu höheren Breiten hin ab. In den Meeren variiert die NPP außer in 
den mittleren Breiten, vor allem auf der Südhalbkugel, kaum mit dem 
Breitengrad. (1 Petagramm oder Pg = 10 15 g = 1000 Gigatonnen 
= 1000 X 10 6 1) 
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57 Ökosysteme 
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Abb. 57.3 Geographische Unterschiede in der Nettoprimärproduktion an Land und in den Meeren. Die Karten der NPP beruhen auf 
Satellitendaten, a An Land erreicht die NPP ihren höchsten Wert in den Tropen, ihre geringsten Werte in ariden Regionen und an den Polen. 
Graue Flächen repräsentieren Landmassen ohne Pflanzendecke wie Wüsten und Eiskappen, b Im Meer ist die NPP in mittleren Breiten sowie in 
Küstengebieten und im Bereich von Auftriebszonen am höchsten 

zu verzeichnen (►Abb. 57.3a). In mittleren Breiten steigt die 
NPP allmählich an, vor allem auf der Nordhalbkugel mit ih¬ 
rer größeren Landfläche als die Südhalbkugel (► Abb. 57.2). 

In den Meeren erreicht die NPP ihre höchsten Werte in mittle¬ 
ren Breiten und entlang der Küsten, insbesondere im Bereich 
von Auftriebszonen (►Abb. 57.3b). Auch in der südlichen 
Hemisphäre, wo die Meere eine größere Fläche einnehmen 
als in der nördlichen, ist eine höhere NPP zu verzeichnen 
(►Abb. 57.2). 


Wie sich mittels Fernerkundung gezeigt hat, variiert auch die 
NPP verschiedener Ökosystemtypen oder Biome. Tropische Re¬ 
genwaldökosysteme bedecken zwar kaum mehr als 3 % der 
Erdoberfläche, verzeichnen aber die zweithöchste durchschnitt¬ 
liche und Gesamt-NPP (► Abb. 57.4). Ökosysteme des offenen 
Meeres weisen dagegen trotz ihrer riesigen Fläche, die sie be¬ 
decken, nur eine geringe durchschnittliche NPP auf. Einige 
marine Ökosysteme wie Ästuare, Algenrasen und Korallenriffe 
erreichen bezüglich der Nettoprimärproduktivität die höchsten 
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Ökosystemtyp 

offenes Meer 
Kontinentalschelf 
Fels-, Sand- und Eiswüsten 
Halbwüsten 
tropischer Regenwald 
tropischer halbimmergrüner Regenwald 
Kulturland 
borealer Nadelwald 
Grasland der gemäßigten Zone 
Wälder und Buschland 
Tundra 

tropischer laubabwerfender Wald 
sommergrüner Wald der gemäßigten Zone 
immergrüner Wald der gemäßigten Zone 
Feuchtgebiete und Auen 
Seen und Flüsse 
Ästuare 

Algen, Seegras, Korallen 
Auftriebszonen 


a Prozentsatz der Erdoberfläche 


b durchschnittliche Netto¬ 
primärproduktivität 
(g/m 2 /Jahr) 


c Prozentsatz der 
globalen Gesamt-NPP 



Algenrasen, Seegras¬ 
wiesen und Korallen¬ 
riffe sind vergleichs¬ 
weise kleine Öko¬ 
systemtypen, zeichnen 
sich aber durch eine 
sehr hohe NPP aus. 


500 1000 1500 2000 2500 


Abb. 57.4 Verschiedene Ökosysteme zeichnen sich durch eine unterschiedliche NPP aus. Die Beiträge der verschiedenen Ökosystemtypen zur 
globalen Nettoprimärproduktion kann man anhand der folgenden Parameter messen: ihrer geographischen Verteilung (a) und ihrer durchschnitt¬ 
lichen Nettoprimärproduktivität (b). Wenn man diese beiden Parameter kombiniert, erhält man den proportionalen Beitrag jedes Ökosystemtyps 
zur gesamten Nettoprimärproduktion der Erde (c) 


durchschnittlichen Werte, weil sie aber geographisch nur klein¬ 
räumig sind, bleibt ihr Beitrag zur globalen NPP überschaubar. 
Es sollte Ihnen jedoch bewusst sein, dass die Primärproduzen¬ 
ten in diesen Ökosystemen erheblich zur lokalen und regionalen 
NPP beitragen und damit von entscheidender Bedeutung für ma¬ 
rine Nahrungsnetze sind. 

Die unterschiedlichen Muster der Primärproduktion, die an 
Land und im Meer und in verschiedenen Ökosystemtypen zu 
beobachten sind, lassen sich - nicht überraschend - dadurch 
erklären, dass die Primärproduktion in terrestrischen und aquati- 
schen Systemen durch verschiedene Faktoren reguliert wird. Im 
Folgenden werden Sie über diese Faktoren Näheres erfahren - 
zunächst über die Verhältnisse an Land, anschließend über die 
in Meeren und Seen. 


Die Primärproduktion an Land wird 
hauptsächlich durch Niederschläge 
und die Temperatur reguliert 

Das eng mit dem Breitengrad korrelierende Muster der ter¬ 
restrischen NPP steht mit den unterschiedlichen klimatischen 
Verhältnissen in verschiedenen Breiten und Jahreszeiten in Zu¬ 
sammenhang, insbesondere mit den Niederschlägen und der 
Temperatur. Die NPP steigt mit Zunahme der mittleren Jah¬ 
resniederschläge bis zu einem Maximum (etwa 2400 mm pro 
Jahr), geht dann in den meisten Ökosystem aber wieder zurück 


(►Abb. 57.5a). Der Rückgang der NPP bei besonders hohen 
Niederschlägen könnte mehrere Gründe haben: dass durch die 
über längere Zeiträume vorhandene Wolkendecke weniger Son¬ 
nenlicht vordringt oder dass durch Überschwemmungen Nähr¬ 
elemente verloren gehen. Auch mit der Jahresdurchschnittstem¬ 
peratur steigt die NPP an (►Abb. 57.5b). Somit erscheint es 
logisch, dass in Äquatornähe, wo das ganze Jahr über hohe 
Temperaturen und Niederschläge herrschen, ideale Bedingun¬ 
gen für Primärproduzenten vorliegen. In Wüsten können die 
Temperaturen zwar ebenfalls hoch sein, aber hier schränken die 
mangelnden Niederschläge das Pflanzenwachstum ein. In höhe¬ 
ren Breiten und größeren Höhen ist dagegen im Allgemeinen 
genügend Feuchtigkeit verfügbar, die NPP erreicht aber den¬ 
noch nur geringe Werte, weil es über weite Teile des Jahres 
relativ kalt ist und die Wachstumsperiode kürzer ist als in nied¬ 
rigeren Breiten und geringeren Höhen. 

Nicht nur das globale Klima wirkt sich auf die NPP an Land 
aus, sondern auch die Verfügbarkeit von Mineralionen sowie 
der C02-Gehalt der Atmosphäre. Wie diese Faktoren die Pri¬ 
märproduktion beeinflussen, ist insofern von ganz besonderem 
Interesse, weil immer mehr Kunstdünger verwendet wird und 
durch die Verbrennung fossiler Brennstoffe der C02-Gehalt der 
Atmosphäre ansteigt (► Abschn. 57.4). Das wirft die Frage auf, 
ob Pflanzen durch die Aufnahme von CO 2 vielleicht in der 
Lage sein könnten, die zunehmenden CO 2 -Emissionen auszu¬ 
gleichen. Im Jahr 1996 versuchte man, dieser Möglichkeit mit 
einem ambitionierten Experiment auf den Grund zu gehen. Im 
Rahmen des FACE-Experiments (für free-air CO 2 enrichment ) 
im US-Bundesstaat North Carolina wurden dafür um Kiefern 
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Abb. 57.5 Die globalen Muster der NPP an Land stehen mit dem Klima in Zusammenhang. Die Grafiken zeigen die Zusammenhänge 
zwischen der NPP verschiedener terrestrischer Ökosysteme und den Niederschlägen (a) sowie den Temperaturen (b) in diesen Ökosystemen 
weltweit. (1 Megagramm oder Mg = 10 6 g = 1 Tonne) 
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Abb. 57.6 Das FACE-Experiment: der 
Einfluss von CO 2 und Mineralstoffen 
auf die NPP. a Für das FACE-Experi- 
ment wurden um Kiefern herum Türme 
errichtet, die CO 2 freisetzten, b Bei er¬ 
höhter CO 2 -Konzentration (550 ppm) 
und Zufuhr von Mineralionen (Düngung) 
zeigten die Bäume ein stärkeres Wachs¬ 
tum als die Bäume der als Kontrolle 
dienenden Umgebung. Ohne zusätzli¬ 
ches Düngen wirkte sich das CO 2 nur 
geringfügig auf das Wachstum der Bäume 
aus 
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herum ringförmige Anlagen errichtet, in denen man die CO 2 - 
Konzentration künstlich erhöhen konnte (►Abb. 57.6a). Um 
zu überprüfen, ob sich Mineralionen als begrenzender Faktor 
auswirken, wurde auf die Hälfte der Versuchsflächen Stickstoff¬ 
dünger ausgebracht. Bis zum Jahr 2000 war bei den Bäumen 
auf den Flächen mit erhöhter CO 2 -Konzentration im Vergleich 
zu Kontrollflächen in der Umgebung eine leichte Zunahme der 
NPP (gemessen in Form der Biomasse des Holzgewebes) zu ver¬ 
zeichnen (► Abb. 57.6b). Eine signifikante Zunahme der NPP 
zeigte sich allerdings nur auf den gedüngten Flächen - ein Indiz 
dafür, dass Mineralstoffe bei der Aufnahme von CO 2 in Pflan¬ 
zen als begrenzender Faktor wirken. Seit dem ersten FACE- 
Experiment wurden inzwischen mehr als ein Dutzend ähnliche, 
groß angelegte Experimente in verschiedenen Ökosystemen 
durchgeführt, darunter auch Grasland und landwirtschaftliche 


Anbauflächen. Die dabei erzielten Ergebnisse bestätigen im 
Allgemeinen jene aus North Carolina, aber es gibt auch Abwei¬ 
chungen. Bäume reagieren in der Regel stärker als Kräuter auf 
erhöhte CO 2 -Konzentrationen, und die Getreideerträge nahmen 
weitaus weniger zu, als man erwartet hatte. 

Die Ergebnisse der FACE-Experimente rufen in Erinnerung, 
dass terrestrische Ökosystem eine sehr unterschiedliche NPP 
aufweisen können, wie Sie in ►Abb. 57.4 gesehen haben. 
Zum Teil beruht diese Variabilität ganz einfach darauf, dass die 
globalen und regionalen Klimabedingungen die Ausbildung be¬ 
stimmter Ökosystemtypen und Biome begünstigen; das zeigen 
auch Klimadiagramme nach Walter und Lieth. Die vorhandenen 
Pflanzenarten können aber ebenfalls die NPP eines Ökosystems 
beeinflussen. Unter bestimmten Umweltbedingungen kann die 
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NPP von Pflanzenarten abhängig von deren Photosyntheseweg 
(z. B. C3- im Vergleich zu C4 -Pflanzen oder Bäume im Vergleich 
zu Sträuchem oder Gräsern) und der damit einhergehenden Pho¬ 
tosyntheserate sehr unterschiedlich sein. Darüber hinaus kann 
in bestimmten Ökosystemen auch die begrenzte Verfügbarkeit 
von Nährelementen erheblichen Einfluss auf die NPP haben. So 
ist die NPP in tropischen Tieflandregenwäldern häufig durch 
Phosphor, Calcium und Kalium eingeschränkt. In arktischen 
Ökosystemen und solchen der gemäßigten Breiten können sich 
Stickstoff und Phosphor begrenzend auswirken. 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 10.4 erörtert, fixieren C3- und C4 -Pflan¬ 
zen CO 2 auf unterschiedlichen Weise, sodass das erste 
Produkt der CO 2 -Fixierung entweder ein Molekül mit drei 
oder mit vier Kohlenstoffmolekülen ist (► Abb. 10. 15). 


ln aquatischen Ökosystemen wird die 
Primärproduktion durch ein Zusammenwirken 
von Licht und Nährelementen reguliert 

In ► Kap. 53 haben Sie gesehen, wie sich die Topographie der 
Erde auf die Wassertiefe aus wirkt und für eine abgestufte Ver¬ 
fügbarkeit von Licht, Temperatur, Wasserdruck und Nährstoffen 
sorgt. Die hauptsächlichen Primärproduzenten in aquatischen 
Ökosystemen - Phytoplanktonorganismen und benthische Al¬ 
gen - werden entlang der Kontinentalgrenzen (also in der 
Küstenzone) und im Oberflächenwasser von Meeren und Seen 
(der photischen Zone) am stärksten durch die Verfügbarkeit 
von Licht und Nährelementen eingeschränkt (► Abb. 53.9c,d). 
In den Meeren erreicht die NPP in mittleren Breiten und ent¬ 
lang der Kontinente ihren Höchstwert (► Abb. 57.3b), weil der 
Nährstoffgehalt in diesen Regionen durch den Auftrieb von 
nährstoffreichem Tiefenwasser besonders hohe Konzentratio¬ 
nen erreicht. Auch im Bereich von Ästuaren, wo Nährstoffe aus 
Wassereinzugsgebieten in Küstenzonen gespült werden, ergibt 
sich eine höhere NPP. 

Die NPP aquatischer Ökosystem wird in erster Linie durch die 
Verfügbarkeit von Eisen, Stickstoff und Phosphor begrenzt. Je 
nach Ökosystemtyp kommt diesen drei Nährelementen jeweils 
eine unterschiedliche relative Bedeutung zu. In weiten Teilen 
des offenen Meeres ist die NPP vor allem durch Stickstoff ein¬ 
geschränkt. An manchen Stellen, insbesondere im Bereich des 
Äquators im Pazifik, hat man im Oberflächenwasser hohe Men¬ 
gen an Stickstoff festgestellt; hier wirkt sich vermutlich Eisen 
stärker begrenzend auf die NPP durch das Phytoplankton aus. 
Mitte der 1990er-Jahre führten Meeresbiologen eine Reihe von 
Experimenten durch, um die Hypothese zu überprüfen, dass die 
NPP in den Meeren - und damit deren Potenzial, CO 2 auf¬ 
zunehmen und so der globalen Erwärmung und Versauerung 
der Meere entgegenzuwirken - vor allem durch Eisen begrenzt 
wird. Dazu reicherten sie Bereiche des Oberflächenwassers vor 


der Küste der Galapagosinseln und im Südpolarmeer mit Ei¬ 
sensulfit an. In den mit Eisen angereicherten Wasserbereichen 
konnten die Forscher eine um das Vier- bis Zehnfache er¬ 
höhte NPP nachweisen. Die Experimente belegten also, dass 
die begrenzte Verfügbarkeit von Eisen als limitierender Fak¬ 
tor dafür verantwortlich ist, dass die Meere weniger gut CO 2 
aus der Atmosphäre aufnehmen können. Allerdings ließe sich 
eine großräumige Düngung der Meere kaum in die Tat Umset¬ 
zen, ganz abgesehen von den immensen Unwägbarkeiten eines 
solchen Eingriffs. Außerdem würden sich die Zooplanktonorga¬ 
nismen und die Bakterien, die von dem Phytoplankton leben, 
entsprechend vermehren und durch ihre Atmung wieder ver¬ 
mehrt CO 2 abgeben. 

In Seeökosystemen wirkt sich vor allem Phosphor einschrän¬ 
kend auf die NPP aus. Erstmals untersucht wurden die Auswir¬ 
kungen von Phosphor auf die NPP von Seen im Zusammenhang 
mit der sinkenden Wasserqualität von Seen in Nordamerika und 
Europa. Durch Abwässer und Jauche aus der Landwirtschaft 
kam es zu einem drastischen Anstieg der Eutrophierung. Aus¬ 
gelöst wird dieser Vorgang in aquatischen Ökosystemen durch 
einen Anstieg von Nährelementen, welche von Phytoplank¬ 
tonorganismen (einzellige Algen) und Cyanobakterien aufge¬ 
nommen werden, und kann zu einem explosionsartigen Algen- 
und Cyanobakterien Wachstum führen (Algenblüten). Die Zer¬ 
setzung gewaltiger Mengen an toten Algen und Cyanobakterien 
durch andere Bakterien kann wiederum zur Folge haben, dass 
der von anderen aquatischen Organismen benötigte Sauerstoff 
aufgebraucht wird, also zu hypoxischen Bedingungen (Sau¬ 
erstoffmangel) führen. David Schindler und seine Mitarbeiter 
wollten herausfinden, welche Nährelemente die größte Rolle für 
solche Algenblüten spielen, und starteten dazu im Jahr 1969 
ein Experiment, bei dem sie einige kleinere Seen in der kana¬ 
dischen Provinz Ontario entsprechend düngten. Durch Zugabe 
von Stickstoff-, Kohlenstoff- und Phosphorverbindungen in die 
abgetrennte Seehälfte (mit der anderen Seehälfte als Kontrolle) 
fanden sie heraus, dass in erster Linie Phosphor die Blüten von 
Algen und Cyanobakterien auslöst (► Abb. 57.7). Aufgrund die¬ 
ser Experimente wurde eine Kampagne gestartet, um den Phos¬ 
phorgehalt im Abwasser zu senken. Es wurde vorgeschlagen, 
Phosphate in Detergenzien völlig zu verbieten und sie in Abwas¬ 
serreinigungsanlagen mit chemischen Methoden zu beseitigen. 

57.2 Wiederholung 

Durch Photo- oder Chemosynthese fixierter Kohlenstoff 
kann als Maß für die Primärproduktion verwendet wer¬ 
den. Die von Primärproduzenten nach der Atmung in 
ihre Gewebe eingebaute Biomasse bezeichnet man als 
Nettoprimärproduktion (NPP). Sie variiert abhängig vom 
Breitengrad und Ökosystemtyp. An Land ist die höchste 
NPP in den Tropen zu verzeichnen, wo das ganze Jahr 
über hohe Temperaturen herrschen und reichliche Nie¬ 
derschläge fallen. In den Meeren erreicht die NPP die 
höchsten Werte an den Küsten der Kontinente und in 
Auftriebszonen; dort stehen den hauptsächlichen Primär¬ 
produzenten - Phytoplanktonorganismen und benthische 
Algen - reichlich Licht und Nährelemente zur Verfügung. 
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In diesem Bereich des Sees kam es nach 
einer kombinierten Düngung mit Phosphor, 
Stickstoff und Kohlenstoff zu einer massiven 
Cyanobakterienblüte. 


In diesem Bereich wurden dem See 
nur Kohlenstoff- und Stick¬ 
stoffdünger zugeführt, und das 
Wasser blieb klar. 


Eine Wand sorgte für eine 
Trennung der unter¬ 
schiedlich behandelten 
Bereiche des Sees. 


Abb. 57.7 Die NPP in Seen zeigt eine Reaktion auf Düngung mit 
Phosphor. Wie sich in Experimenten zeigte, führt die Zugabe von 
Phosphor zu massiven Phytoplankton- und Cyanobakterienblüten in 
den Seen 


Durch die Landwirtschaft und aus Abwässern in aqua- 
tische Ökosysteme gelangende Nährstoffe können eine 
Eutrophierung der Gewässer hervorrufen, die Algenblü¬ 
ten und einen tödlichen Sauerstoffmangel (hypoxische 
Bedingungen) zur Folge hat. 


Lernziele 

Sie sollten ... 


_ ? _ 

1. Betrachten Sie ►Abb. 57.4: Welche Unterschiede bestehen 
in der NPP im offenen Meer gegenüber Algenrasen, Seegras¬ 
wiesen und Korallenriffen? Warum ist der Prozentsatz der 
NPP für das offene Meer global gesehen so viel höher? 

2. Der C02-Gehalt der Atmosphäre nimmt mit bislang einzigar¬ 
tiger Geschwindigkeit zu. Ist es plausibel, davon auszugehen, 
dass es den Primärproduzenten an Land und in den Meeren 
gelingen wird, die globale CO 2 -Konzentration nennenswert 
zu senken? Welche Belege stützen Ihre Antwort? 

3. Beschreiben Sie den Vorgang der Eutrophierung. Welches 
Nährelement hat in Seeökosystemen den größten Einfluss auf 
diesen Prozess? 


Die von den Primärproduzenten aufgenommene und in Form 
der NPP fixierte Energie wird zum Teil auf höhere trophische 
Ebenen übertragen, und zwar, wenn Heterotrophe die Primär¬ 
produzenten konsumieren. Als Nächstes werden Sie detaillierter 
erfahren, welche Faktoren für die Übertragung und den Verlust 
von Energie zwischen trophischen Ebenen von Bedeutung sind. 


57.3 In Nahrungsnetzen 

übernehmen Konsumenten 
energiereiche Stoffe von den 
Primärproduzenten 

Wie Sie aus ► Kap. 56 wissen, kann man die Interaktio¬ 
nen und den Energietransfer zwischen verschiedenen Arten 
und Trophiestufen mithilfe von Nahrungsnetzen darstellen. Das 
Nahrungsnetz in ► Abb. 56.3 zeigt beispielsweise die Zusam¬ 
menhänge zwischen Primärproduzenten und Konsumenten im 
Yellowstone-Nationalpark. Die Pfeile repräsentieren die trophi¬ 
schen Beziehungen zwischen den Arten, vermitteln aber keine 
Informationen darüber, wie viel Energie tatsächlich innerhalb 
des Nahrungsnetzes übertragen und in die Sekundärproduktion 
umgewandelt wird. Im Folgenden geht es darum, welche Fakto¬ 
ren für die Sekundärproduktion von Bedeutung sind. 


anhand von Beispielen die vom jeweiligen Breiten¬ 
grad und Biom abhängigen Unterschiede der NPP 
in terrestrischen und marinen Ökosystemen erläutern 
können. 

das FACE-Experiment beschreiben und mit Beispielen 
begründen können, ob die Ergebnisse solcher Experi¬ 
mente Einblicke in den Zusammenhang zwischen dem 
CO 2 -Gehalt der Atmosphäre und der pflanzlichen Pro¬ 
duktion zu liefern vermögen. 

den Prozess der Eutrophierung in aquatischen Ökosys¬ 
temen einschließlich seiner Ursachen und Auswirkun¬ 
gen beschreiben und die unterschiedliche Bedeutung 
verschiedener Nährstoffe bei diesem Vorgang aufzei¬ 
gen können. 


Auf den Punkt gebracht 

■ Je nachdem, ob es sich bei den Konsumenten um ektotherme 
oder endotherme Organismen handelt, ergibt sich eine unter¬ 
schiedliche Produktionseffizenz; auch die Menge und Qualität 
der verfügbaren Nahrung spielt dafür eine Rolle. 

■ In der trophischen Effizienz gibt es Unterschiede zwischen den 
Trophiestufen und zwischen verschiedenen Ökosystemen. 

■ Omnivorie und die Zahl der Trophiestufen wirken sich auf den 
Energiefluss in Nahrungsnetzen aus. 

■ Die Zahl der Trophiestufen in einem Nahrungsnetz kann durch 
mehrere Faktoren begrenzt werden. 

Wie Sie in ► Abschn. 8.1 erfahren haben, geht (nach dem zwei¬ 
ten Hauptsatz der Thermodynamik) bei der Übertragung von 

Energie ein Teil davon als „nicht nutzbare Energie“ (Entropie) 
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aus dem System verloren, steht also nicht zum Verrichten von 
Arbeit zur Verfügung. In Nahrungsnetzen hat dieser Verlust zur 
Folge, dass heterotrophe Organismen nur einen Teil der von 
ihnen konsumierten Primärproduktion in eigene Biomasse um¬ 
wandeln können. Welche Faktoren sind für diesen Übergang und 
Verlust von Energie von der Primär- zur Sekundärproduktion 
von Bedeutung? Die Nettosekundärproduktion, also die Men¬ 
ge an Biomasse, die durch den Konsum anderer Organismen 
erzeugt wird, hängt zum einen davon ab, wie viel Pflanzenge¬ 
webe konsumiert wird, also von der Konsumptionseffizienz, 
zum zweiten davon, wie viel der als Nahrung aufgenomme¬ 
nen Biomasse tatsächlich verdaut und resorbiert bzw. wieder 
in Form von Kot ausgeschieden wird, also von der Assimila¬ 
tionseffizienz, und zum dritten davon, wie viel der verdauten 
Nahrung für eigene Stoffwechselaktivitäten aufgewendet und 
in Form von CO 2 bei der Atmung wieder freigesetzt bzw. als 
Biomasse gespeichert wird, also von der Produktionseffizienz 
(► Abb. 57.8). Die Produktionseffizienz kann man sich vorstel¬ 
len als jenen prozentualen Anteil der in der aufgenommenen 
Nahrung gespeicherten chemischen Energie, der zur Produkti¬ 
on neuer Biomasse verwendet wird. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 57.8: Warum zeigen Herbivoren Ihrer Meinung 
nach eine geringere Produktionseffizienz als Camivoren? 


Hinsichtlich der Produktionseffizienz gibt es gewaltige Un¬ 
terschiede zwischen den Konsumenten. Beispielsweise ist für 
endotherme Organismen eine sehr viel geringere Produktions¬ 
effizienz kennzeichnend als für ektotherme (► Tab. 57.1). Weil 
Endotherme eine hohe Körpertemperatur aufrechterhalten müs¬ 
sen, weisen sie ca. zehnmal höhere Stoffwechselraten auf als 
gleichgroße Ektotherme und können somit entsprechend weni¬ 
ger Energie in Wachstum und Fortpflanzung investieren. Ferner 
unterscheidet sich die Produktionseffizienz von Endothermen 


Tab. 57.1 Produktionseffizienz von Konsumenten 

Konsumentengruppe Produktionseffizienz (%) 

Endotherme 


Vögel 

1,3 

kleine Säugetiere 

1,5 

große Säugetiere 

3,1 

Ektotherme 


Fische und soziale Insekten 

9,8 

nichtsoziale Insekten 

40,7 

Herbivoren 

38,8 

Detritivoren 

47,0 

Carnivoren 

55,6 

Wirbellose (außer Insekten) 

25,0 

Herbivoren 

20,9 

Detritivoren 

36,2 

Carnivoren 

27,6 


Daten nach Humphreys WS (1979) J Animal Ecol 48: 427-453 


auch abhängig von ihrer Körpergröße und ihrem Metabolismus. 
Größere Säugetiere zeichnen sich durch eine niedrigere Stoff¬ 
wechselrate pro Gramm Körpergewicht und damit eine höhere 
Produktionseffizienz aus als kleinere Säugetiere und Vögel. De¬ 
ren größeres Verhältnis von Körperoberfläche zu Körpermasse 
führt zu einem stärkeren Wärme Verlust, kompensiert durch eine 
höhere Stoffwechselrate (► Abschn. 39.5). 

Da sich die Produktionseffizienz auf das Wachstum und die 
Fortpflanzung der Konsumenten auswirkt, kann es zu einem 
Populationsrückgang führen, wenn Qualität und Menge der 
Nahrung abnehmen. Ein Paradebeispiel dafür liefern die Stel¬ 
ler’sehen Seelöwen (Eumetopias jubatus ) im Golf von Alaska 
vor den Aleuten. Ab den frühen 1970er-Jahren gingen die See¬ 
löwenpopulationen über einen Zeitraum von 25 Jahren um 85 % 
zurück. Bei Untersuchungen einzelner Individuen zeigte sich, 


Abb. 57.8 Energiefluss und Net¬ 
tosekundärproduktion bei einem 
Herbivoren. Welcher Anteil der in 
pflanzlicher Nahrung enthaltenen 
Energie in die Biomasse einer Schmet¬ 
terlingsraupe übergeht, hängt von der 
Konsumptions-, der Assimilations- und 
der Produktionseffizienz ab 


Nettoprimär¬ 

produktion 

A 


Die Konsumptionseffizienz ist der An¬ 
teil der verfügbaren Biomasse, der von 
Konsumenten aufgenommen wird. 


Atmung 




Nicht aufgenommene (nicht 
assimilierte) Biomasse wird 
schließlich dem Pool an 
Detritus zugeführt. 


r > 

Die Assimilationseffizienz ist 

der Anteil der von Konsumen¬ 
ten aufgenommenen Bio¬ 
masse, den sie durch Ver¬ 
dauung resorbieren. 



0 > 


Nettosekundär¬ 

produktion 


Die Produktionseffizienz ist 

der Anteil der von Konsumen¬ 
ten assimilierten Biomasse, 
den diese zum Aufbau eige¬ 
ner Biomasse verwenden. 
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dass die Tiere im Vergleich zu den Individuen vor dem Rück¬ 
gang im Schnitt kleiner waren und eine niedrigere Geburtenrate 
aufwiesen - ein Indiz dafür, dass Nahrung als begrenzender 
Faktor wirkte. Vor dem Rückgang ernährten sich die Seelöwen 
überwiegend von fettreichen Heringen, in geringeren Mengen 
fingen sie Dorsche und Köhler. Als die Heringspopulationen 
in den 1970er-Jahren zurückgingen, stellten die Seelöwen ih¬ 
re Ernährung fast ganz auf Dorsche und Köhler um. Dorsche 
und Köhler weisen aber nur einen etwa halb so hohen Ener¬ 
giegehalt pro Gramm Biomasse auf wie Heringe - also hätten 
die Seelöwen die doppelte Menge dieser Fische fressen müssen, 
um die Kalorienverluste auszugleichen. Zwar waren reichlich 
Beutefische vorhanden, da die Seelöwen jedoch einen höheren 
Anteil an qualitativ minderwertiger Nahrung verzehrten, sank 
die Produktionseffizienz - was wiederum zu einem Rückgang 
der Seelöwenpopulation führte. 


Wie viel Energie in Nahrungsnetzen übertragen 
wird, hängt von der trophischen Effizienz ab 


Wir können nicht nur versuchen, die Energieflüsse einzel¬ 
ner Konsumenten zu verstehen, sondern auch den Energiefluss 
zwischen verschiedenen Trophiestufen betrachten. Die trophi- 
sche Effizienz ist ein Maß für die Energiemenge auf einer 
Trophiestufe geteilt durch die Energiemenge auf der direkt dar¬ 
unterliegenden Stufe. Sowohl zwischen Ökosystemen als auch 
zwischen Trophiestufen gibt es Unterschiede in der trophischen 
Effizienz. 

Energiepyramiden und Biomassepyramiden wie jene in 
► Abb. 57.9 veranschaulichen, welcher Anteil der Energie auf 
die jeweils folgende Trophiestufe übergeht, und ermöglichen 
es, den Energiefluss in verschiedenen Ökosystemen zu verglei¬ 
chen. Auch die auf den einzelnen Stufen vorhandene Menge 
an Biomasse lässt sich mit Diagrammen in Pyramidenform an¬ 
schaulich illustrieren. Wie aus ►Abb. 57.9 deutlich wird, geht 
in terrestrischen Ökosystemen von einer Trophiestufe zur nächs¬ 
ten durch trophische Ineffizienz fortschreitend Energie verloren, 
insbesondere von der Stufe der Primärproduzenten zu jener der 
Primärkonsumenten. Bemerkenswert ist zudem, dass terrestri¬ 
sche Ökosysteme auf höheren Trophiestufen weniger Biomasse 
ernähren können als auf niedrigeren. Waldökosysteme weisen 
eine geringere trophische Effizienz auf als Graslandökosysteme, 
weil in Wäldern der überwiegende Teil der Biomasse in Form 
von Holz vorliegt, das für Primärkonsumenten größtenteils nicht 
nutzbar ist. 

In aquatischen Ökosystemen ist eine viel höhere trophische Ef¬ 
fizienz zu verzeichnen. Auch hier zeigen Pyramidendiagramme 
wie in terrestrischen Ökosystemen einen fortschreitenden Ener¬ 
gieverlust auf höheren Trophiestufen, aber die entsprechenden 
Biomassepyramiden sind umgekehrt (►Abb. 57.9c). Warum 
ist das wohl der Fall? Das in aquatischen Ökosystemen als 
Primärproduzenten fungierende, überwiegend einzellige Phyto¬ 
plankton wächst und vermehrt sich viel schneller als das Zoo¬ 
plankton und die kleinen Fische, die sich vom Phytoplankton 


a Waldökosystem 

Energiefluss Biomasse 

(Kalorien/m 2 /Tag) (g/m 2 ) 


In Wäldern ist der größte 
Teil der Biomasse im 
Holz der Bäume enthal¬ 
ten; damit ist ihre Ener¬ 
gie für die meisten Her- 
bivoren nicht verfügbar. 



b Graslandökosystem 



In Grasländern ist der 
größte Teil der Biomasse 
in Kräutern und Gräsern 
enthalten; hier ist für 
Herbivoren mehr Energie 
verfügbar als in Wäldern. 


Trophiestufe 


Die Primärproduzenten 
im offenen Meer sind 
Phytoplanktonorganis¬ 
men, die sich so rasch 
vermehren, dass ihre ver¬ 
hältnismäßig geringe vor¬ 
handene Biomasse eine 
viel größere Biomasse an 
Zooplanktonorganismen 
zu ernähren vermag. 


Primärpro¬ 

duzenten 


Primärkon¬ 

sumenten 


Sekundärkon¬ 

sumenten 


Abb. 57.9 Pyramidendiagramme veranschaulichen Energiefluss 
und Biomasseverteilung in Nahrungsnetzen. Mithilfe von Pyrami¬ 
dendiagrammen können Ökologen den Verlauf des Energieflusses und 
die jeweils vorhandene Biomasse in Nahrungsnetzen miteinander ver¬ 
gleichen. In Waldökosystemen (a) ist die trophische Effizienz geringer 
als in Graslandökosystemen (b), weil die Biomasse überwiegend in 
Form von Holz vorliegt und damit für die meisten Primärkonsumen¬ 
ten nicht nutzbar ist. Im offenen Meer (c) kann durch die hohe Rate der 
Primärproduktion eine viel größere Biomasse an Primärkonsumenten 
ernährt werden 


ernähren. Somit kann eine geringere Biomasse an Primärpro¬ 
duzenten aufgrund der hohen Primärproduktionsrate tatsächlich 
eine größere Biomasse an Primärkonsumenten ernähren. Dieser 
Unterschied zwischen terrestrischen und aquatischen Ökosys¬ 
temen ist einer der Gründe dafür, warum vegetationsreiche 
Landschaften grün sind und die Meere blau. In terrestrischen 
Ökosystemen übersteigt die Primärproduktion die Rate der Her- 
bivorie bei Weitem, in weiten Teilen der Meere ist das Gegenteil 
der Fall. Insgesamt werden Schätzungen zufolge nur 13 % der 
terrestrischen Biomasse von Primärkonsumenten verzehrt, in 
aquatischen Ökosystemen sind es dagegen 35 % der Biomasse. 


Nahrungsnetze unterliegen einer Bottom-up- 
und einer Top-down-Kontrolle 


Die Regulation des Energieflusses in einem Ökosystem er¬ 
folgt auf zwei Wegen. Erstens kann die in ein Nahrungsnetz 
gelangende Menge an Energie, wie in ►Abschn. 57.2 erläu- 
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Top-down-Kontrolle: Die Kon- 
sumption auf höheren Trophie- 
stufen reguliert die NPP. 


Trophiestufe 

Sekundär¬ 

konsumenten 


Primär¬ 

konsumenten 
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Abb. 57.10 Bottom-up- und Top-down-Kontrolle von Nahrungsnetzen, a Die Produktion in einem Ökosystem wird vor allem aus zwei 
Richtungen reguliert: von unten her durch die begrenzten Ressourcen (Bottom-up-Kontrolle) oder von oben her durch Konsumenten höherer 
Trophiestufen (Top-down-Kontrolle). b Ein Nahrungsnetz aus drei Stufen, in dem sich die Sekundärkonsumenten auf die Häufigkeit der Primär¬ 
konsumenten auswirken, zeigt eine höhere NPP (repräsentiert durch die Größe des grünen Kreises) als ein aus zwei oder vier Stufen bestehendes 
Nahrungsnetz, c Ein dreistufiges Nahrungsnetz mit Omnivorie ist durch eine geringere NPP charakterisiert als ein Nahrungsnetz ohne Omnivorie 


tert, von der NPP dieses Systems abhängen, die wiederum von 
Faktoren wie Niederschlägen, Temperatur, Licht und Nährele¬ 
menten abhängig ist. Je mehr NPP in das System eintritt, desto 
mehr Energie in Form energiereicher organischer Verbindun¬ 
gen gelangt über das Nahrungsnetz bis zu den Konsumenten. 
Diese Form des Energieflusses bezeichnet man als Bottom-up- 
Kontrolle, weil diese Regulation von unten her erfolgt, von 
der Trophiestufe der Primärproduzenten aus (►Abb. 57.10a). 
Eine andere Regulationsmöglichkeit des Energieflusses kann 
von den Konsumenten auf höheren Trophiestufen ausgehen: Sie 
regulieren die Menge der NPP, indem sie ihre Nahrung aus 
darunterliegenden Trophiestufen beziehen. Bei dieser Form der 
Regulation spricht man von Top-down-Kontrolle, weil sie von 
oben her erfolgt, von der Trophiestufe der Sekundärkonsumen¬ 
ten aus. 

Sämtliche Nahrungsnetze unterliegen sowohl einer Bottom-up- 
als auch einer Top-down-Kontrolle. Welchen Einfluss die Form 
der Regulation im Verhältnis jeweils hat, kann je nach betrachte¬ 
tem Nahrungsnetz unterschiedlich sein. Beispielsweise werden 
Nahrungsnetze, in denen ein Schlüsselräuber eine trophische 
Kaskade auslöst - wie Sie bei den Wölfen im Yellowstone- 
Nationalpark (►Abb. 56.9) und den Seeottern in den Riesen- 
tangwäldem gesehen haben -, überwiegend durch Top-down- 
Kontrolle reguliert (►Abschn. 56.3). In diesen beiden Fäl¬ 
len regulierte der jeweilige Spitzenräuber (Spitzenprädator) 
die Häufigkeit der Primärproduzenten (Espen bzw. Riesentang), 
und nicht so sehr die begrenzten Ressourcen. 

Es gibt jedoch auch eindeutige Beispiele für eine Bottom-up- 
Kontrolle von Nahrungsnetzen. So stellten Forscher im Rahmen 
einer Studie an Ökosystemen des Pelagials (des uferfernen Frei¬ 


wasserbereichs) vor der Westküste Nordamerikas eine stark 
positive Korrelation fest zwischen den Häufigkeiten von Phyto¬ 
plankton, Zooplankton und Fischnachwuchs (gemessen anhand 
der Fangdaten von Fischern). Die Abundanz der Phytoplankton¬ 
organismen wird in dieser Region vor allem durch Auftriebs¬ 
wasser reguliert, durch das Nährelemente in das lichtdurch¬ 
flutete Oberflächenwasser gelangen und von den autotrophen 
Organismen genutzt werden können. Der Auftrieb von Tiefen¬ 
wasser ist nicht an allen Stellen entlang der Küste gleich stark. 
Daher entstehen Hotspots der Produktivität, die sich in der Grö¬ 
ße der Fischbestände dieser Regionen niederschlagen. 


Die Zahl der Trophiestufen kann den 
Energiefluss durch Nahrungsnetze regulieren 

Wie Sie im vorherigen Abschnitt erfahren haben, können sich 
Veränderungen der Abundanz von Organismen auf einer Tro¬ 
phiestufe auf den Energiefluss auf mehreren Ebenen auswir¬ 
ken. Wie Sie sich sicherlich vorstellen können, kann die Zahl 
der Trophiestufen in einem Nahrungsnetz ausschlaggebend da¬ 
für sein, wie stark diese Auswirkungen sind. Unter ansonsten 
völlig gleichen Bedingungen sollte in einem Nahrungsnetz 
aus drei Trophiestufen, in dem die Sekundärkonsumenten die 
Häufigkeit der Primärkonsumenten beeinflussen, eine höhe¬ 
re NPP zu verzeichnen sein als in einem Nahrungsnetz aus 
zwei oder vier Stufen, in dem die Primärkonsumenten we¬ 
niger stark von den Sekundärkonsumenten reguliert werden 
(►Abb. 57.10b). Omnivorie, also die Ernährung sowohl von 
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Pflanzen als auch von Tieren, kann die Art des Energieflusses 
in Nahrungsnetzen ebenfalls beeinflussen, weil dadurch die Tro- 
phiestufen sozusagen aufgeweicht werden. Beispielsweise sollte 
ein drei Trophiestufen umfassendes Nahrungsnetz, in dem ein 
Sekundärkonsument als Nahrung sowohl Primärkonsumenten 
als auch Primärproduzenten vertilgt, eine niedrigere NPP auf¬ 
weisen als ein Nahrungsnetz aus drei Stufen ohne Omnivorie 
(►Abb. 57.10c). Aus einem einfachen Grund: Der Sekundär¬ 
konsument begünstigt zwar indirekt die Primärproduzenten, 
weil er die Primärkonsumenten dezimiert, aber dieser Effekt 
wird teilweise dadurch wieder aufgehoben, dass er sich auch 
direkt von Primärproduzenten ernährt. 

Die Zahl der Trophiestufen in einem Nahrungsnetz ist varia¬ 
bel. Die meisten Nahrungsnetze umfassen drei oder vier Stufen, 
in seltenen Fällen in manchen Systemen auch fünf oder sechs. 
Welche Faktoren könnten ausschlaggebend dafür sein, dass die 
Zahl der Trophiestufen in einem Nahrungsnetz begrenzt ist? 
Mehrere Faktoren wurden als potenziell wichtig vorgeschlagen: 

■ Die Menge an NPP, die in das System eintritt : Dieser Hy¬ 
pothese zufolge können Bottom-up-Faktoren die trophische 
Struktur beeinflussen. Angesichts der Tatsache, dass von Stu¬ 
fe zu Stufe jeweils eine große Menge an nutzbarer Energie 
als Entropie verloren geht (► Abb. 57.9), wird die Zahl der 
Trophiestufen durch die Energiemenge begrenzt, die für die 
Versorgung der Populationen auf höheren Stufen zur Verfü¬ 
gung steht. 

■ Der Einfluss von Störungen : Nach dieser Hypothese erholen 
sich Nahrungsnetze mit längeren Nahrungsketten schlechter 
von Störungen als solche mit kürzeren Nahrungsketten, weil 
sich Letztere aufgrund ihrer Einfachheit vermutlich schneller 
wieder zusammenfügen können. 

■ Die Unangreifbarkeit der Spitzenräuber. Im Mittelpunkt 
dieser Hypothese steht die Vorstellung, dass Spitzenräuber 
wie Greifvögel, Haie, Schwertwale oder Eisbären in ihrem 
Lebensraum keine Feinde haben (mit Ausnahme des Men¬ 
schen), die sie selbst wiederum erbeuten könnten. Wenn 
also ein Nahrungsnetz Spitzenräuber enthält, wäre dort keine 
noch höhere Trophiestufe möglich. 

57.3 Wiederholung 

Primärproduzenten bringen die Energie in das Ökosystem 
und speichern einen erheblichen Anteil davon als Net¬ 
toprimärproduktion (NPP). Ein Teil dieser Energie wird 
von Heterotrophen, die sich von den Primärproduzenten 
ernähren, in höhere Trophiestufen getragen (Nettosekun¬ 
därproduktion). Terrestrische Ökosysteme zeichnen sich 
durch eine geringere trophische Effizienz aus als aqua- 
tische Ökosysteme, in denen die hohe Primärprodukti¬ 
onsrate eine höhere Sekundärproduktion ermöglicht. Die 
Zahl der Trophiestufen und die relativen Anteile von re¬ 
gulierenden Kräften, die von unten her (Bottom-up) oder 
von oben her (Top-down) einwirken, beeinflussen den 
Energiefluss in Nahrungsnetzen. In der Regel sind Nah¬ 
rungsnetze auf drei oder vier Trophiestufen beschränkt. 
Gründe dafür sind die begrenzte Energie auf höheren 


Trophiestufen, der Einfluss von Störungen und/oder die 

Unangreifbarkeit der Spitzenräuber. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Unterschiede in der Produktionseffizienz von Ekto- 
thermen und Endothermen vergleichend aufzeigen und 
mit Beispielen belegen können. 

■ erläutern können, warum die trophische Effizienz in 
aquatischen Ökosystemen größer ist als in terrestri¬ 
schen, und darlegen können, wie sich dies auf die 
Biomasseverteilung innerhalb eines Nahrungsnetzes 
auswirkt. 

■ sowohl qualitativ als auch quantitativ analysieren kön¬ 
nen, wie sich die Länge einer Nahrungskette auf die 
NPP in einem Ökosystem auswirkt. 

■ erklären können, auf welche Weise Omnivorie die 
Energieübertragung in einem Nahrungsnetz verändern 
kann. 

■ einige Hypothesen nennen und erläutern können, die 
für die Regulation der Länge von Nahrungsketten er¬ 
stellt wurden. 


_ 7 _ 

1. Betrachten Sie zwei fiktive Nahrungsnetze, eines in einem 
Wald, das andere in einem See. Welches dieser Nahrungs¬ 
netze wird unter ansonsten gleichen Bedingungen die höhere 
trophische Effizienz aufweisen und warum? Und wenn Sie 
einen Krebs und einen Bären betrachten: Welches Tier wird 
sich durch eine höhere Produktionseffizienz auszeichnen? Er¬ 
läutern Sie Ihre Antworten. 

2. Vergleichen Sie nun zwei Nahrungsnetze in verschiedenen 
Seen. Eines davon umfasst drei Trophiestufen, das andere 
vier. In welchem der Nahrungsnetze wird unter ansonsten 
gleichen Bedingungen die höhere NPP zu verzeichnen sein 
und warum? Wenn auf der höchsten Ebene des Nahrungsnet¬ 
zes aus vier Ebenen noch Omnivorie hinzukäme, inwiefern 
würde seine NPP dann im Vergleich zu dem Nahrungsnetz 
ohne Omnivorie abweichen? 

3. Vergleichen Sie ein Nahrungsnetz aus fünf Trophiestufen 
in einem tropischen Regenwald mit einem aus drei Stufen 
in einer Wüste. Mit welcher Hypothese lässt sich die un¬ 
terschiedliche Länge der Nahrungsketten in diesen beiden 
Ökosystemen am besten erklären? 


Sie haben nun den Energiefluss von den Primärproduzenten 
über die Trophiestufen der Konsumenten bis hin zu den Spit¬ 
zenräubern betrachtet und erfahren, wie sich dieser Energiefluss 
auf Nahrungsnetze auswirkt. Neben der Energiezufuhr ist die 
laufende Zu- und Abfuhr von gewissen Stoffen für die Le¬ 
bensäußerungen der Organismen entscheidend. Schon in der 
Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Aus¬ 
wirkungen der Versauerung und Erwärmung der Meere auf 
Nahrungsnetze“) wurde betont, dass zwischen den Organis- 
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men und der abiotischen Umwelt kontinuierliche Stoffkreisläufe 
existieren (► Abb. 57.1c). Jetzt werden Sie Genaueres über die¬ 
se Stoffkreisläufe erfahren. 

57.4 Die Stoffkreisläufe in 

Ökosystemen beruhen auf 
chemischen Umwandlungen 

Sämtliche Nährelemente, aus denen die Zehen und Gewebe 
von Organismen aufgebaut sind, stammen aus dem Boden, 
aus dem Wasser oder aus der Atmosphäre und treten in einen 
Stoffkreislauf zwischen den Organismen und ihrer Umwelt ein. 
An diesem Kreislauf sind sowohl die Primär- und Sekundär¬ 
produktion als auch die Zersetzung beteiligt (►Abb. 57.11). 
In den letzten beiden Abschnitten haben Sie sich mit der 
Produktion befasst, der Assimilation (Aufbau körpereigener 
Substanz). Jetzt geht es um den gegenteiligen Prozess, die 
Dissimilation (Abbau körpereigener Substanz). Das hat mit 
Zersetzung zu tun. Von Zersetzung spricht man, wenn der 
immer noch energiereiche Detritus - also tote organische Sub¬ 
stanz und Abfallprodukte von Lebewesen - von Bakterien und 
Pilzen zu energiearmen anorganischen Stoffen abgebaut wird. 
Durch die Zersetzung werden die Nährelemente in löslicher 
Form (z. B. als Mineralionen) in die Umwelt freigesetzt und 
können dann von Primärproduzenten und Mikroorganismen 
wieder aufgenommen werden. Detritus gibt es in unterschied¬ 
licher Form und kann sowohl pflanzliches als auch tierisches 
Material umfassen; überwiegend besteht er jedoch an Land 
und im Wasser aus Pflanzen- beziehungsweise Algenmateri¬ 
al. Diese organische Substanz muss zunächst von Detritivoren 
(Detritusfressem) wie Regenwürmer und bestimmte Arthro¬ 
poden in kleinere Bestandteile zerlegt werden. Erst danach 
kann dann die endgültige Zersetzung durch sehr kleine Tie¬ 


re (z. B. winzige Fadenwürmer), Bakterien und Pilze erfolgen 
(► Abb. 57.11). Dabei entstehen in erster Linie CO 2 und H 2 O. 
Als Mineralisierung bezeichnet man den Teil des Abbaupro¬ 
zesses, durch den über diverse Zwischenstufen aus organi- 
schem Material NH+, N07, NO“, PO^“, SO|“, H 2 S und in 
geringen Mengen zahlreiche weitere anorganische Ionen und 
Verbindungen entstehen und sich in Wasser und Boden an¬ 
reichern. 

Bei der Zersetzung können Stoffe aus dem Ökosystem verloren 
gehen - über die Atmosphäre, über Wasserläufe oder durch Ver¬ 
sickerung. Über die Atmosphäre und Wasserläufe sowie durch 
Gesteinsverwitterung kommt es aber auch zu einem Eintrag 
dieser Stoffe in das Ökosystem. Vervollständigt werden die 
Stoffkreisläufe, wenn die bei der Zersetzung durch Zellatmung 
und Mineralisierung entstandenen anorganischen Verbindungen 
und Ionen mit ihren Nährelementen über die Atmosphäre oder 
das Wasser aufs Neue von Primärproduzenten aufgenommen 
und genutzt werden. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Durch Zersetzung und Mineralisierung wird der Stoffkreislauf in 
Ökosystemen vollendet. 

■ Die durchschnittliche Verweildauer von Wassermolekülen in den 
verschiedenen Reservoirs des Wasserkreislaufs reicht von eini¬ 
gen Wochen bis zu Tausenden von Jahren. 

■ Die Verbrennung fossiler Brennstoffe durch den Menschen wirkt 
sich auf den Kohlenstoffkreislauf der Erde aus und ruft Verände¬ 
rungen des Klimas und in den Meeren hervor. 

■ Der Kreislauf von Stickstoff, einem in der Erdatmosphäre häufi¬ 
gen Gas, wird vor allem durch die Aktivitäten von Mikroorganis¬ 
men aufrechterhalten. 

■ Phosphor ist größtenteils in Gestein und in Tiefseesedimenten 
gespeichert, durchläuft aber einen raschen Kreislauf durch Or¬ 
ganismen und wirkt sich häufig begrenzend auf das Wachstum 
von Pflanzen aus. 


Abb. 57.11 Stoffkreisläufe. Dieses generali¬ 
sierte Schema veranschaulicht den Stoffkreislauf 
zwischen den biotischen und abiotischen Bestand¬ 
teilen eines Ökosystems sowie die potenziellen 
Wege, auf denen Stoffe in das System eintreten 
und aus ihm verloren gehen können 
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Abfluss 


Grundwasser 

23.416 


Dieser Wert steht für die Speicher¬ 
menge in einem Reservoir. 
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Nettotransport über dem Land 
36 


Verdunstung und 
Transpiration 
vom Land 
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Niederschlag 
über dem Land 
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vom Meer 
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lebende Biomasse 
1 


oberflächliches Süßwasser 
190 


Bodenfeuchte 

4 


ln den Meeren sind die 
Speicher- und Austausch 
mengen des Wassers 
am größten. 


Meere 

1.338.000 


Gestein und Böden enthalten zwar große Vorräte an Grundwasser, 
aber dieses „gebundene“ Wasser spielt im Wasserkreislauf nur eine 
ganz untergeordnete Rolle, 


Abb. 57.12 Der globale Wasserkreislauf. Wasser ist für das Leben auf der Erde unabdingbar. Die geschätzten Speichermengen in den gro¬ 
ßen Reservoirs (weiße Rechtecke) und die jährlichen Austauschmengen zwischen bestimmten Reservoirs (Pfeile) sind in Einheiten von 10 12 t 
ausgedrückt 


■ Schwefel ist überwiegend in Gestein und Meeressedimenten 
enthalten; beim Schwefelkreislauf entstehen an Land und in den 
Meeren unterschiedliche Verbindungen. 

Der Transport von Nährstoffen durch Nahrungsnetze von der 
Aufnahme bis zur vollständigen Zersetzung - also durch die bio¬ 
tischen Komponenten von Ökosystemen - erfolgt in erster Linie 
in lokalem Maßstab. Durch abiotische Prozesse können Nähr¬ 
elemente dagegen weit über die Grenzen lokaler Ökosysteme 
hinaus transportiert werden. Jedes der von Organismen in gro¬ 
ßen Mengen benötigten chemischen Elemente unterliegt jeweils 
einem charakteristischen globalen Kreislauf. Für den globalen 
Transport der Stoffe sind sowohl geologische und chemische 
als auch biologische Prozesse von Bedeutung. Den Weg eines 
chemischen Elements durch die Bio- und Geosphäre bezeichnet 
man als seinen biogeochemischen Kreislauf. Dieser setzt sich 
so zusammen: Reservoirs des fraglichen Stoffes in der abioti- 
schen und biotischen Umwelt enthalten bestimmte Speicher¬ 
mengen, und zwischen einzelnen Reservoirs gibt es jährliche 
Austauschmengen. Im Folgenden werden die globalen bio¬ 
geochemischen Kreisläufe von Wasser, Kohlenstoff, Stickstoff, 
Phosphor und Schwefel besprochen, denn diese Stoffe erfüllen 
einerseits eine zentrale Funktion in biologischen Systemen und 
können andererseits zu Umweltproblemen führen. 


Wasser durchläuft einen 
raschen globalen Kreislauf 

Als ersten biogeochemischen Kreislauf geht es um den Wasser¬ 
kreislauf, und zwar nicht nur, weil Wasser für alle Organismen 
lebenswichtig ist, sondern auch, weil es für den Transport 
der Nährelemente zwischen den verschiedenen Reservoirs eine 
wichtige Rolle spielt (►Abb. 57.12). Den Antrieb für den 
Wasserkreislauf liefert die Energie der Sonne: Sie bewirkt die 
Evaporation (Verdunstung) von den riesigen Wasserflächen der 
Meere. Zu dem Verdunstungswasser aus den Meeren kommt 
auch noch terrestrisches Verdunstungswasser von Böden, Seen 
und Flüssen sowie aus der Evaporation und Transpiration von 
Pflanzen hinzu (in Kombination als Evapotranspiration be¬ 
zeichnet). In Form von Niederschlägen gelangt der größere Teil 
des global verdunsteten Wassers wieder direkt in die Meere zu¬ 
rück. Auch der Niederschlag an Land kehrt schließlich über 
die Flüsse, den Abfluss an den Küsten und die Grundwasser¬ 
strömung wieder in die Meere zurück. Mehr als die Hälfte 
dieser Wassermenge leiten allein die vier größten Flüsse der 
Erde wieder ins Meer: der Amazonas in Südamerika, der Nil 
in Afrika, der Mississippi in Nordamerika und der Jangtse in 
Asien. 
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Animation 57.1 The Global Hydrologie Cycle 

www.Lifel le.com/a57. 1 


Querverweis 

„Evapotranspiration“ ist eine Begriffskombination aus 
„Evaporation“ (unregulierte Verdunstung von einer feuch¬ 
ten Oberfläche) und „Transpiration“ (regulierte Verduns¬ 
tung, z. B. über die Schweißdrüsen unserer Haut oder über 
Spaltöffnungen einer Blattoberfläche). Durch die Eva¬ 
potranspiration von Bäumen kühlt sich die Luft ab und 
die Luftfeuchtigkeit erhöht sich, wie in ►Abschn. 53.3 
und ► Abb. 53.10 erläutert. 


Trotz ihres relativ kleinen Volumens spielen Flüsse im Was¬ 
serkreislauf eine unverhältnismäßig wichtige Rolle, weil die 
durchschnittliche Verweildauer eines Wassermoleküls in Flüs¬ 
sen nur wenige Jahre beträgt. In Seen beläuft sie sich hingegen 
auf einige Jahre bis Jahrhunderte. Je größer der See ist, desto 
länger wird die Verweildauer: Für den oberen Bereich des nord¬ 
amerikanischen Lake Superior liegt sie beispielsweise bei 1500- 
2000 Jahren (wobei die Erneuerung des Wassers am Grund 
dieses riesigen Sees noch viel längere Zeiträume in Anspruch 
nimmt). In den Meeren verweilt ein Wassermolekül im Schnitt 
annähernd 3000 Jahre. Weitere Wassereservoirs sind Gletscher 
(mit einer Verweildauer von 20-100 Jahren), saisonale Schnee¬ 
decken (wenige Monate) und die Feuchtigkeit im Boden (ein bis 
zwei Monate). Besonders kurz ist die durchschnittliche Verweil¬ 
dauer von Wasser im Körper von Organismen: Hier beträgt sie 
im Mittel etwas weniger als eine Woche. 

In unterirdischen Hohlräumen sind zwar große Mengen Grund¬ 
wasser enthalten - in Grundwasserleitern oder Aquiferen -, 
aber dieses Wasser hat eine sehr hohe Verweildauer und spielt 
daher nur eine unbedeutende Rolle für den Wasserkreislauf. 
Mancherorts werden die Grundwasserleiter jedoch stark er¬ 
schöpft, weil der Mensch das Grundwasser dort rascher auf¬ 
braucht - vor allem zur Bewässerung -, als es wieder ersetzt 
werden kann. Im nordchinesischen Tiefland sind die Grundwas¬ 
serleiter in geringen Tiefen bereits alle erschöpft; das zwingt die 
Menschen, mehr als 1000 m tiefe Brunnen zu bohren, um an das 
Grundwasser zu gelangen. Wenn sich der gegenwärtige Wasser¬ 
verbrauch fortsetzt, werden Schätzungen zufolge im Jahr 2025 
mindestens 48 % der Weltbevölkerung in Gebieten mit unzurei¬ 
chender Wasserversorgung leben. 


Der Kohlenstoffkreislauf wird durch Aktivitäten 
des Menschen verändert, die zu einem 
Klimawandel führen 

Alle organischen und verschiedene anorganische Moleküle, aus 
denen Organismen bestehen, enthalten das Element Kohlen¬ 
stoff. Die Energie, die diese Organismen zum Antrieb ihrer 
Stoffwechselaktivitäten benötigen, ist in organischen - also 


kohlenstoffhaltigen - Verbindungen gespeichert. An Land er¬ 
folgt der Transport des Kohlenstoffs zwischen Organismen und 
der Atmosphäre direkt durch biologische Prozesse. Die ter¬ 
restrischen Organismen nehmen Kohlenstoff in Form von CO 2 
direkt oder indirekt durch die Photosynthese auf und geben ihn 
durch die Zellatmung als CO 2 wieder an die Atmosphäre ab 
(► Abb. 57.13). In das Meerwasser gelangt das CO 2 der Atmo¬ 
sphäre hingegen in erster Linie durch einfache Diffusion an der 
Meeresoberfläche. Dieses physikalisch gelöste CO 2 bildet die 
Kohlenstoff quelle für die marinen Primärproduzenten. Selbst 
zusammengenommen wird die Menge an Kohlenstoff, die in der 
Atmosphäre, in Böden sowie in lebenden und toten Organismen 
gespeichert ist, jedoch vom Kohlenstoffgehalt in Gesteinen an 
Land, in fossilen Brennstoffen, in marinen Sedimenten und im 
Meerwasser in Form von Carbonationen (CO 3 ) oder Hydro¬ 
gencarbonationen (Bicarbonat, HCO 3 ) deutlich in den Schatten 
gestellt (►Abb. 57.13). 

Animation 57.2 The Global Carbon Cycle 

www.Lifel le.com/a57. 2 

Seit auf der Erde Leben existiert, wurden immer wieder gewisse 
Mengen Kohlenstoff aus dem aktiven Kreislauf entfernt, wenn 
tote Organismen in großer Zahl unter Sedimentschichten ohne 
Sauerstoff begraben wurden. In solchen anaeroben Zonen kom¬ 
men kaum Destruenten vor, die den organischen Kohlenstoff zu 
CO 2 oxidieren könnten; deshalb akkumulieren die organischen 
Moleküle und werden schließlich in Ablagerungen von Erd¬ 
öl, Erdgas, Kohle oder Torf umgewandelt - also jene fossilen 
Brennstoffe, die der moderne Mensch als brennbare Energie¬ 
quelle nutzt. Der Mensch hat diese fossilen Brennstoffe entdeckt 
und sich in den vergangenen 150 Jahren mit stetig zunehmender 
Rate zunutze gemacht. Infolgedessen wird CO 2 als eines der 
Endprodukte der Oxidation dieser Brennstoffe heute schneller 
in die Atmosphäre freigesetzt, als es von den Meeren aufge¬ 
nommen oder in terrestrische Biomasse eingebaut wird. Auf¬ 
grund der unterschiedlichen Nettoprimärproduktion unterliegt 
der C 02 -Gehalt der Atmosphäre zwar jahreszeitlichen Schwan¬ 
kungen, ist aber in den letzten 60 Jahren, in denen entsprechende 
Daten gesammelt wurden, kontinuierlich angestiegen, wie zum 
Beispiel Messungen der CO 2 -Konzentration auf dem Gipfel des 
Mauna Loa in Hawaii bestätigen (► Abb. 57.14). 

Kohlenstoffdioxid in der Atmosphäre und globaler 
Klimawandel Da es sich bei Kohlenstoffdioxid um ein Treib¬ 
hausgas handelt, ist zu erwarten, dass bei erhöhten CO 2 - 
Konzentrationen in der Atmosphäre dort auch mehr Wärme 
festgehalten wird und die Temperaturen auf der Erdoberfläche 
ansteigen (►Abb. 53.2). Welche Belege liegen uns dafür vor, 
dass dies tatsächlich der Fall ist? Wie Messungen der einge¬ 
schlossenen Gase in Eisbohrkernen der antarktischen und grön¬ 
ländischen Eiskappen ergaben, herrschten auf der Erde höhere 
Temperaturen, wenn die CO 2 -Konzentration in der Atmosphä¬ 
re höher war, und niedrigere Temperaturen, wenn sie gerin¬ 
ger war (►Abb. 57.15). Eine sehr geringe CO 2 -Konzentration 
(180ppm) lag beispielsweise gegen Ende der letzten Eiszeit vor 
18.000 Jahren vor, als es sehr viel kühler war als heute. Im 
Gegensatz dazu betrug der CO 2 -Gehalt der Erdatmosphäre wäh¬ 
rend eines wärmeren Zeitraums von vor 11.000 Jahren bis zum 
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Für terrestrische Organismen bildet die Atmosphäre die 

unmittelbare Quelle für anorganischen Kohlenstoff. 

V___ _ ,___/ 



Abb. 57.13 Der globale Kohlenstoffkreislauf. Kohlenstoff bildet die Grundlage der für das Leben unabdingbaren organischen Moleküle und 
Energieträger. Die geschätzten Speichermengen in den großen Reservoirs (weiße Rechtecke) und die jährlichen Austauschmengen zwischen 
bestimmten Reservoirs (Pfeile) sind in Einheiten von 10 9 1 ausgedrückt 

Beginn der industriellen Revolution (um 1750) zwischen 260 
und 280 ppm. Heute ist die CO 2 -Konzentration mit etwas über 
400ppm (► Abb. 57.14) die höchste in den letzten 800.000 Jah¬ 
ren verzeichnete. Die Zunahme des Gehalts an CO 2 (sowie 
zweier weiterer Treibhausgase, CH4 und N 2 O) aufgrund der 
Verbrennung fossiler Brennstoffe hat dazu geführt, dass die glo¬ 
bale Durchschnittstemperatur im Zeitraum zwischen 1917 und 
2017 um ungefähr 1 °C angestiegen ist. Dieses Phänomen wurde 
unter der Bezeichnung „globale Temperaturanomalie“ bekannt. 

(Die globale Durchschnittstemperatur wird durch Mittelung der 
Messwerte von vielen, gleichmäßig über die Erde verteilten Or¬ 
ten bestimmt.) 

Wie sich das globale Klima und die Ökosysteme der Erde als 
Reaktion auf diese rasche Anreicherung von Kohlenstoffdioxid 
ändern werden, ist Gegenstand eingehender Untersuchungen. 

Das Meereis der Arktis ist durch die globale Erwärmung be¬ 


reits deutlich zurückgegangen und hat derzeit seinen niedrigsten 
je verzeichneten Stand erreicht. Wenn die Temperaturen wei¬ 
terhin ansteigen und das polare Gletschereis schmilzt, wird der 
Meeresspiegel ansteigen (verursacht zum einen durch die Aus¬ 
dehnung des Meerwassers bei der Erwärmung und zum anderen 
durch das Schmelzwasser der Gletscher) - mit der Folge, dass 
Städte und landwirtschaftliche Nutzflächen in Küstenregionen 
sowie ganze Inseln zunehmend überflutet werden, insbesondere 
bei extremen Unwettern. Nahezu ein Drittel der Weltbevölke¬ 
rung lebt in Küstenregionen, die aber zusammengenommen nur 
4 % der gesamten Landfläche der Erde ausmachen. 

Obwohl der CO 2 -Gehalt der Atmosphäre infolge der Verbren¬ 
nung fossiler Brennstoffe ansteigt, verbleibt weniger als die 
Hälfte der durch Aktivitäten des Menschen in die Atmosphä¬ 
re gelangten Menge an CO 2 dort. Was passiert mit dem Rest? 
Der größte Teil davon wird in anorganischer Form von den 
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Jahr 


Abb. 57.14 Der Kohlenstoffdioxidgehalt in der Atmosphäre nimmt 

zu. Seit 1960 wurden die CO 2 -Konzentrationen auf dem Gipfel des 
Mauna Loa auf Hawaii aufgezeichnet - und damit weit entfernt von 
den meisten anthropogenen CO 2 -Emissionen. Zwar unterliegt die CO 2 - 
Konzentration saisonalen Schwankungen, aber dennoch ist ein stetiger 
Aufwärtstrend zu erkennen 


Meeren aufgenommen. Daher üben die Meere über Jahrzehnte 
oder Jahrhunderte hinweg einen großen Einfluss auf die CO 2 - 
Konzentration der Atmosphäre aus. Ein Teil des von den Meeren 
aufgenommenen CO 2 wird von den Phytoplanktonorganismen 
im oberflächennahen Wasser für die Photosynthese verwendet. 
Diese Organismen entnehmen dem Wasser gelöstes Kohlen¬ 
stoffdioxid und bewirken dadurch, dass das Oberflächenwasser 
mit höherer Rate CO 2 aufnimmt. Wie Sie bereits erfahren ha¬ 
ben, sind der Aufnahmefähigkeit jedoch Grenzen gesetzt, da in 
weiten Teilen des offenen Meeres bestimmte Nährelemente nur 
begrenzt zur Verfügung stehen. Zusätzlich bauen viele marine 
Organismen wie Muscheln, Schnecken, Krebse, Stachelhäuter, 
Korallenpolypen, Kalkrotalgen und Foraminiferen Kohlenstoff 
in Form von Calciumcarbonat (CaCOs, Kalk) in ihre Schalen 


und sonstigen Skelettstrukturen ein; das Calciumcarbonat ent¬ 
steht durch die Reaktion von Hydrogencarbonationen (HCO^) 
mit im Meerwasser gelösten Calciumionen (Ca 2+ ). Wenn diese 
Organismen sterben, sammeln sich ihre Schalen und Skelet¬ 
te mit dem darin enthaltenen Kohlenstoff auf dem Meeres¬ 
grund. 

Die heutigen Meere absorbieren Tag für Tag Millionen Tonnen 
CO 2 aus der Atmosphäre - mehr als je zuvor in den vergan¬ 
genen 20 Mio. Jahren. Infolgedessen wird das oberflächennahe 
Wasser zusehends saurer. Mit steigendem CO 2 -Gehalt in der 
Atmosphäre gelangt mehr von diesem Gas durch Diffusion in 
das Oberflächenwasser, bildet dort mit dem H 2 O Kohlensäure 
(H 2 CO 3 ) und diese dissoziiert in H + und HCO 3 . Aufgrund des¬ 
sen sinkt der pH-Wert des Meerwassers, wie in der Einleitung 
zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: Auswirkungen 
der Versauerung und Erwärmung der Meere auf Nahrungsnet¬ 
ze“) beschrieben. Diese zunehmende Versauerung kann sich 
auf viele Organismen, insbesondere Korallenpolypen, negativ 
auswirken. Im Zusammenspiel mit den höheren Wassertem¬ 
peraturen, denen Korallen ausgesetzt sind, kann der sinkende 
pH-Wert zu einer Korallenbleiche und bisweilen gar zum 
Ab sterben der Korallenpolypen führen. Weil alle anderen Lebe¬ 
wesen im Riff auf die riffbildenden Korallenarten und deren aus 
Kalk aufgebaute Strukturen angewiesen sind, kann die gesam¬ 
te Riffbiozönose unter Umständen zusammenbrechen, wenn die 
Korallenpolypen nicht mehr gut gedeihen. 

Querverweis 

Eine Korallenbleiche tritt auf, wenn die Korallenpolypen 
hohen Wassertemperaturen und/oder saurem Wasser aus¬ 
gesetzt sind. Wie in ► Kap. 1 beschrieben, stoßen sie dann 
ihre photosynthetisch aktiven, symbiotischen Algen ab 
(einzellige Zooxanthellen). Mitunter können sie ihre Sym- 
bionten wiedererlangen; darauf wird in ► „Experiment: 
Können Korallen die durch Ausbleichen verloren ge¬ 
gangenen endosymbiotischen Dinoflagellaten wiederer¬ 
langen?“ in ► Abschn. 26.4 eingegangen. 




Abb. 57.15 Höhere CO 2 -Konzentrationen in der Atmosphäre korrelieren mit höheren Temperaturen. Der CCb-Gehalt der Atmosphäre 
(gemessen in Luftblasen, die im antarktischen Eis eingeschlossen waren) schwankte im Zeitraum von 800.000 Jahren mit den Temperaturen 
über der Antarktis (hochgerechnet durch Sauerstoffisotopenanalyse). Die Veränderung der heutigen Temperatur im Langzeittemperaturprofil der 
Antarktis wird „antarktische Temperaturanomalie“ genannt 
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Wie Sie in der Einleitung zu diesem Kapitel erfahren haben, 
können sich CO 2 -Konzentration und Versauerung der Meere je¬ 
doch sehr unterschiedlich auswirken, abhängig von den Organis¬ 
men oder Ökosystemen, die man betrachtet. In ► „Experiment: 
Auswirkungen der Versauerung und Erwärmung der Meere auf 
Nahrungsnetze“ werden Forschungen von Meeresökologen in 
Schweden beschrieben. Die Wissenschaftler wollten feststellen, 
wie sich die Versauerung und Erwärmung des Meeres auf ein 
ökologisch bedeutendes, aber überwiegend von Primärprodu¬ 
zenten dominiertes Ökosystem auswirkt: auf Ästuare. In diesem 
Ökosystem legten die Wissenschaftler ihr Hauptaugenmerk auf 
benthische Mikroalgen, eine wichtige direkte Nahrungs quelle 
für verschiedenste sedimentbewohnende Herbivoren wie klei¬ 


ne Krebstiere, Schnecken und Borstenwürmer. Die benthischen 
Mikroalgen profitieren indirekt von höheren Trophiestufen, ins¬ 
besondere von mittelgroßen Omnivoren, die sich von konkurrie¬ 
renden Makroalgen und von den Herbivoren der Mikroalgen er¬ 
nähren. Die Biomasse der Mikroalgen veränderte sich bei künst¬ 
licher Erhöhung des CO 2 -Gehalts und der Temperatur nicht, so 
fanden die Forscher in ihren Experimenten heraus. Wie sich 
herausstellte, schwächten die Konsumenten die Auswirkungen 
der Versauerung und Wassererwärmung auf die benthischen Mi¬ 
kroalgen ab. Das lässt darauf schließen, dass Konsumenten oder 
andere stark miteinander interagierende Arten in Nahrungsnet¬ 
zen die Effekte die Klimawandels auf komplexe und unvorher¬ 
sehbare Weise verändern können. 


Experiment: Auswirkungen der Versauerung und Erwärmung der 
Meere auf Nahrungsnetze 

Originalliteratur: Alsterberg C et al. (2013) Proc Natl Acad Sei USA 110: 8603-8608 

Christian Alsterberg und seine Mitarbeiter untersuchten den Einfluss der Versauerung und 
Erwärmung des Meerwassers auf das Nahrungsnetz eines Ökosystems in einem Ästu¬ 
ar an der Westküste Schwedens. Die Wissenschaftler wollten herausfinden, wie sich die 
Versauerung und Erwärmung des Meerwassers in einem aus vielen Arten bestehenden Nah¬ 
rungsnetz auswirkt. Dazu führten sie in einer Biozönose eines Ästuars Experimente durch, 
bei denen sie die CO 2 -Konzentration und die Wassertemperatur veränderten, und zwar je¬ 
weils in Anwesenheit und Abwesenheit von Omnivoren. Ihr Hauptaugenmerk legten die 
Forscher auf benthische Mikroalgen (bodenbewohnende einzellige Algen) und deren Inter¬ 
aktionen mit Makroalgen und Konsumenten. In diesem Ökosystem wirken sich Omnivoren 
(hier eine Gilde aus mittelgroßen Krebstieren und Schnecken, die sich von Organismen aus 
zwei Trophiestufen ernähren) auf zweierlei Art auf die Produktivität der benthischen Mi¬ 
kroalgen aus: Erstens steht den Mikroalgen mehr Licht zur Verfügung, weil sie sich von 
Makroalgen ernähren, zweitens erbeuten sie die Herbivoren, welche die Mikroalgen fressen 
(hier eine Gilde kleiner Krebstiere, Schnecken und Borsten würmer). 

Hypothese 

Bei einem Anstieg von C02-Gehalt und Temperatur wird die Biomasse an konkurrieren¬ 
den Makroalgen zunehmen und zu einem Rückgang der Biomasse benthischer Mikroalgen 
führen. 

Methode 

1. In 30-1-Eimer mit Meerwasser wurden Mikroalgen, Makroalgen und Herbivoren gesetzt. 

2. Anschließend wurde mit drei Parametern experimentiert: 

a. mit zwei verschiedenen Wassertemperaturen (normal - wie in der Umgebung - und 
erhöht) 

b. mit zwei verschiedenen CO 2 -Konzentrationen (normal und erhöht) 

c. mit und ohne Omnivoren 

3. Am Ende eines fünfwöchigen Zeitraums im Sommer wurde die Menge der benthischen 
Mikroalgen (in Form der Konzentration von Chlorophyll o ), der Makroalgen und der 
Herbivoren ermittelt. 

Ergebnisse 

Der Einfachheit halber sind die Ergebnisse der folgenden Parameter dargestellt: normale 
CO 2 -Konzentration und Temperatur sowie erhöhte CO 2 -Konzentration und Temperatur, je¬ 
weils mit und ohne Omnivoren. 
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Wie die Forscher feststellten, veränderte sich die Biomasse der benthischen Mikroalgen 
bei erhöhter CO 2 -Konzentration und Temperatur nicht, und zwar unabhängig davon, ob 
Omnivoren vorhanden waren oder nicht. Allerdings führte das Entfernen der Omnivoren 
unter den Normalbedingungen zu einem Rückgang der benthischen Mikroalgen, wie in 
dem dargestellten Nahrungsnetz vorhergesagt. Ohne die Omnivoren stieg die Biomasse der 
Herbivoren und Makroalgen, was parallel zu einem Rückgang der benthischen Mikroalgen 
führte. 


Omnivoren wie bestimmte 
Krebstiere und Schnecken 
ernähren sich von Herbi¬ 
voren und Makroalgen. 


Die benthischen Mikroalgen 
wiederum werden von Her¬ 
bivoren gefressen und kon¬ 
kurrieren mit Makroalgen um 
Licht. 



Makroalgen 



Omnivoren redu¬ 
zieren die Zahl der 
Herbivoren und 
Makroalgen und 
wirken sich dadurch 
indirekt positiv auf 
die benthischen 
Mikroalgen aus. 


benthische Mikroalgen 


Makroalgen 


E 0,1 0 r 


= 0,08 - 


o 0,06- 
_c 
O 


0,04- 


0,02 - 


10 


i 


i 


c 

CD 

o 

IQ ö 

S o 

| | 6 
ö) 

C 

0 0 
"Ö-* /1 

® 8 4 
0 E 
01 — 

ES 2 

o 

bü 


mit Omni- ohne Omni¬ 
voren voren 


j5l 


I 

\ 

rJ 


Herbivoren 




mit Omni- ohne Omni¬ 
voren voren 



□ normale C02-Konzentration und Temperatur 
g] erhöhte CO 2 -Konzentration und Temperatur 


Schlussfolgerungen 

Interessanterweise zeigten die Ergebnisse also Folgendes: Auf die Biomasse der Mikroalgen 
hatten die erhöhte CO 2 -Konzentration und Temperatur zwar keinen Einfluss, aber sowohl 
die Biomasse der Makroalgen als auch die der Herbivoren nahm unter diesen Bedingungen 
im Vergleich zu den Normalbedingungen zu. Besonders ausgeprägt war dies nach Entfernen 
der Omnivoren der Fall. 


Frage 

Zu welchem Schluss gelangen Sie bezüglich der Auswirkungen einer erhöhten CO 2 - 
Konzentration und Temperatur auf die benthischen Mikroalgen in diesem Nahrungsnetz 
eines Ästuars? Gehen Sie dieser Frage in ► „Blick in die Daten: Auswirkungen der Ver¬ 
sauerung und Erwärmung der Meere auf Nahrungsnetze“ auf den Grund. 
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Blick in die Daten: Auswirkungen der Versauerung und Erwärmung der Meere auf 
Nahrungsnetze 


Für die Interpretation der Untersuchungsergebnisse von Als¬ 
terberg und seinen Mitarbeitern muss man überlegen, warum 
sich die Biomasse der Mikroalgen in diesem Nahrungsnetz 
unter der experimentell erhöhten CO 2 -Konzentration und 
Temperatur nicht veränderte. 

Aufgaben 

1. Zeichnen Sie zwei Nahrungsnetze für dieses System: ei¬ 
nes mit und eines ohne Omnivoren. Stellen Sie dabei mit 
Pfeilen direkte (durchgezogen) und indirekte (gestrichelt) 
Interaktionen dar, und geben Sie mit Symbolen an, ob 
es sich um negative (—) oder positive (+) Interaktionen 
handelt. 

2. Modifizieren Sie die beiden Nahrungsnetze nun mithilfe 
der Daten aus der Grafik in ► „Experiment: Auswir¬ 


kungen der Versauerung und Erwärmung der Meere auf 
Nahrungsnetze“ so, dass deutlich wird, wie sich die erhöh¬ 
te CO 2 -Konzentration und Temperatur auf die Intensität 
und Gewichtung der Interaktionen aus wirken. In unter¬ 
schiedlicher Pfeilbreite können Sie die relative Stärke von 
Interaktionen darstellen, mit Symbolen, ob diese negativer 
(—) oder positiver (+) Natur sind. 

3. Nehmen Sie die als Antwort zu Aufgabe 2 gezeichneten 
Nahrungsnetze als Anhaltspunkt und erläutern Sie daran, 
warum sich die erhöhte CO 2 -Konzentration und Tempera¬ 
tur im Vergleich zu den Normalbedingungen nicht auf die 
Biomasse der Mikroalgen auswirkten. 

4. Wie würde es sich bei erhöhter CO 2 -Konzentration und 
Temperatur auf die Biomasse der Mikroalgen auswirken, 
wenn sich die Omnivoren plötzlich nur noch von Herbivo- 
ren, aber nicht mehr von Makroalgen ernährten? 


In terrestrischen Ökosystemen - vor allem in tropischen Wäl¬ 
dern - wird durch die Photosynthese normalerweise etwa die 
gleiche Menge an Kohlenstoff aufgenommen, wie die ter¬ 
restrischen Pflanzen, Mikroorganismen, Pilze und Tiere durch 
ihren Stoffwechsel freisetzen. Durch den Anstieg des CO 2 - 
Gehalts der Atmosphäre in jüngster Zeit wird mehr CO 2 durch 
Photosynthese aufgenommen als beim Stoffwechsel produziert 
wird. Das bedeutet, die terrestrische Vegetation der Erde spei¬ 
chert Kohlenstoff, der ansonsten zu einem Anstieg der CO 2 - 
Konzentration in der Atmosphäre beitragen würde. Wie das 
FACE-Experiment gezeigt hat, können wir allerdings nicht da¬ 
rauf bauen, dass die Vegetation an Land die gewaltigen Mengen 
an überschüssigem CO 2 speichern kann, die durch Aktivitäten 
des Menschen produziert werden. Zudem sorgt die Klimaerwär¬ 
mung (wie Sie bereits gesehen haben, ein weiteres Resultat des 
steigenden CO 2 -Gehalts der Atmosphäre) für einen erhöhten 
Stoffwechsel bei den Pflanzen - mit der Folge, dass die Vegeta¬ 
tion wahrscheinlich auch mehr CO 2 produziert. 


Im Stickstoffkreislauf dominieren 
biotische Prozesse 

Das anteilsmäßig häufigste Gas in der Erdatmosphäre ist Stick¬ 
stoff, aber die meisten Organismen können molekularen Stick¬ 
stoff nicht verwerten. Stickstoff tritt gasförmig (N 2 ) aus der 
Atmosphäre in das System ein und wird von Bakterien in 
Form von Ammoniak (NH3) fixiert (►Abb. 57.16); aus die¬ 
sem werden in Wasser Ammoniumionen (NHj). Diese Ionen 
können andere Bakterien und Pflanzen dann aufnehmen. Nitri- 
fizierende Bakterien können Ammoniak zu Nitrit (NO 2 ) und 
schließlich Nitrat (NO 3 ) oxidieren, und auch in diesen beiden 
Formen vermögen Pflanzen und Bakterien Stickstoff aufzuneh¬ 
men. Denitrifizierende Bakterien reduzieren Nitrat zu N 2 und 


N 2 O und führen den Stickstoff somit wieder der Atmosphäre 
zu. Dazwischen bauen Pflanzen und Bakterien den Stickstoff in 
organische Moleküle ein, etwa bei der Aminosäuresynthese, und 
machen ihn dadurch für Organismen auf höheren Trophiestufen 
und schließlich für die Zersetzer verfügbar für die Sekundär¬ 
produktion. Zusammengenommen macht diese mikrobielle Ver¬ 
arbeitung des Stickstoffs rund 95 % des gesamten natürlichen 
Stickstoffflusses auf der Erde aus; der Antrieb dieses Kreislaufs 
ist somit überwiegend biologischer Natur (► Abb. 57.17). 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 57.17: Inwiefern unterscheidet sich die indus¬ 
trielle Fixierung von Stickstoff (prozentual gesehen) von den 
anderen Formen der Stickstofffixierung an Land? 

Animation 57.3 The Global Nitrogen Cycle 

www.Lifel le.com/a57. 3 

Sämtliche Lebewesen benötigen Stickstoff für Aminosäuren und 
Nucleotide. Weil aber die überwiegende Mehrzahl der Orga¬ 
nismen molekularen Stickstoff (N 2 ) nicht direkt nutzen kann, 
stellt verwertbarer Stickstoff häufig eine begrenzte Ressource 
dar. Die Häufigkeit von Populationen stickstofffixierender Or¬ 
ganismen nimmt kaum einmal so sehr zu, dass Stickstoff kein 
limitierender Faktor mehr wäre, denn die Endprodukte der Stick¬ 
stofffixierung gehen rasch wieder aus den Ökosystemen verloren 
(Ammoniak durch Verdampfung und Denitrifikation; und Nitrat, 
das hervorragend wasserlöslich ist, durch Auswaschung). 

Stickstofffixierende Aktivitäten des Menschen wie die Herstel¬ 
lung künstlicher Düngemittel hatten starke und unerwartete 
Auswirkungen auf den Stickstoffkreislauf. Infolge der exten¬ 
siven Verwendung von Kunstdüngern in der Landwirtschaft 
und der gleichzeitigen Verbrennung fossiler Brennstoffe (wo¬ 
bei Stickstoffmonoxid und -dioxid entstehen) erreicht die in¬ 
dustrielle Stickstofffixierung durch den Menschen nahezu den 
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Abb. 57.16 Der Stickstoffkreislauf. Stick¬ 
stofffixierung, Nitrifikation, Nitratreduktion 
und Denitrifikation sind Elemente eines che¬ 
mischen Kreislaufs, der für die Biosphäre 
von wesentlicher Bedeutung ist: Molekularer 
Stickstoff aus der Luft wird in Ammonium-, 
Nitrit- und Nitrationen umgewandelt; in die¬ 
sen Formen kann Stickstoff von Pflanzen 
aufgenommen werden. Im Zuge des Kreis¬ 
laufs gelangt N 2 wieder in die Atmosphäre 
zurück 
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gleichen Umfang wie die globale natürliche Stickstofffixierung 
(►Abb. 57.17). Dieser anthropogene (vom Menschen verur¬ 
sachte) Stickstofffluss hat in den letzten 50 Jahren stetig zuge¬ 
nommen und wird sich vermutlich noch weiter erhöhen. 

Zu den Folgen der Herstellung künstlicher Düngemittel zählt 
auch der Anstieg des Treibhausgases Distickstoffmonoxid 
(N 2 O, auch bekannt als Lachgas), mit dem Resultat, dass sich 
in der Troposphäre mehr Ozon (O 3 ) anreichert und Smog ent¬ 
steht. Das Ozon der Troposphäre wirkt selbst als Treibhausgas 
und kann damit ebenfalls zum globalen Klimawandel beitragen. 
(Wie Sie sehen, ist Ozon in der Troposphäre als Treibhausgas 
ungünstig, in der Stratosphäre als UV-Filter dagegen lebens¬ 
notwendig.) Ein Teil des in die Atmosphäre gelangten Distick¬ 
stoffmonoxids kommt mit den Niederschlägen oder gebunden 
an trockene Partikel wieder auf die Erde zurück. Dieser stick¬ 
stoffhaltige Niederschlag aus der Atmosphäre ist in den letzten 
Jahrzehnten dramatisch angestiegen. Der Stickstoffniederschlag 
kann sich auf die Zusammensetzung der terrestrischen Vegetati¬ 
on aus wirken, denn er begünstigt ah diejenigen Arten, die daran 
angepasst sind, einen hohen Stickstoffgehalt auszunutzen. Diese 
verdrängen dann andere, an Magerböden angepasste Arten. 

Eine weitere Folge der Stickstoffdüngung ist die Eutrophierung; 
mit diesem Vorgang hat sich ►Abschn. 57.2 im Zusammen¬ 
hang mit der Zufuhr von Phosphor in Seeökosysteme befasst. 
In diesem Fall gilt: Wird auf landwirtschaftliche Anbauflächen 
mehr Stickstoff ausgebracht, als die angebauten Pflanzen auf¬ 
nehmen können, so wird der überschüssige Stickstoff wieder 
aus dem System entfernt - durch Oberflächenabfluss oder durch 
Versickerung ins Grundwasser - und gelangt so letztendlich in 


Flüsse, Seen und Meere. Im Golf von Mexiko sind im Bereich 
der Mündung des Mississippi regelrechte Todeszonen entstan¬ 
den, weil durch Drainage von Feldern aus dem Landesinneren 
hohe Konzentrationen an Stickstoffdünger in den Fluss gelangt 
sind. 

Media Clip 57.1 Tracking Dead Zones from Space 

www.Lifel le.com/mc57. 1 


Im globalen Phosphorkreislauf 
herrschen geochemische Prozesse vor 

Nur etwa 0,1% der Erdkruste bestehen aus Phosphor, aber 
dennoch ist es für alle Lebensformen ein essenzielles Nährele¬ 
ment, etwa als Bestandteil von Biomembranen, Nucleinsäuren 
und ATP. Die Phosphorylierung oder Dephosphorylierung von 
Proteinen ist Grundlage zahlreicher regulatorischer Prozesse. 
Im Gegensatz zu den anderen biogeochemischen Kreisläufen 
weist der Phosphorkreislauf keine nennenswerte atmosphäri¬ 
sche Komponente auf - abgesehen von geringen Mengen Phos¬ 
phor, die mit Staubpartikeln in die Luft gelangen. Der Phosphor 
der Erde hegt überwiegend in Form von Phosphatsalzen in Ge¬ 
steinen und Sedimenten der Tiefsee vor. Der Durchlauf durch 
das geologische System erfolgt ausgesprochen langsam, weil 
dazu Prozesse wie die Bildung von Sedimentgesteinen, die An¬ 
hebung des Meeresbodens und Verwitterung erforderlich sind. 
In Organismen kann Phosphor hingegen rasch zirkulieren und 
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Abb. 57.17 Der globale Stickstoffkreislauf. Das größte Stickstoffreservoir bildet die Atmosphäre in Form von gasförmigem, molekularem Stick¬ 
stoff (N 2 ). Der Stickstoffkreislauf durch die Biosphäre verläuft zunächst über die Stickstofffixierung, die Nitriükation und die Nitratreduktion - 
dabei wird molekularer Stickstoff in anorganische Formen umgewandelt, die Pflanzen nutzen können. Dann folgt die Denitriükation, durch die 
der Atmosphäre wieder N 2 zugeführt wird. Die geschätzten Speichermengen in den großen Reservoirs (weiße Rechtecke) und die jährlichen 
Austauschmengen zwischen Reservoirs (Pfeile) sind in Einheiten von 10 6 1 ausgedrückt 


ist häufig ein limitierender Faktor für ihr Wachstum, speziell bei 
Pflanzen. Wie Sie in ► Abschn. 57.2 erfahren haben, kann der 
Eintrag von Phosphor aus Düngemitteln und Detergenzien in 
aquatischen Systeme zu einer Eutrophierung führen. 


Die Verbrennung fossiler Brennstoffe 
wirkt sich auf den Schwefelkreislauf aus 

Sämtliche Organismen benötigen Schwefel als wichtigen Be¬ 
standteil für die Synthese von Proteinen und Lignin. Die Schwe¬ 
felvorräte der Erde sind größtenteils in Gesteinen an Land und 
in Form von Sulfatsalzen in Sedimenten der Tiefsee gebunden, 
in die Atmosphäre gelang Schwefel aber auf ganz unterschiedli¬ 
che Weise. Ungefähr 10-20 % des Schwefels in der Atmosphäre 
stammen von Vulkanausbrüchen. In terrestrischen Ökosyste¬ 
men reagiert der Schwefel im Boden bei Luftkontakt mit dem 
Sauerstoff der Atmosphäre; die dabei entstehenden Sulfatsal¬ 
ze können von Pflanzen aufgenommen werden, die sie in ihre 


Gewebe einbauen. Bei der Zersetzung durch Mikroorganis¬ 
men kehrt dieser Schwefel dann letztendlich wieder in Form 
von Schwefelwasserstoff (H 2 S) in die Atmosphäre zurück. In 
marinen Ökosystemen produzieren viele Phytoplanktonorganis¬ 
men und benthische Algen zur Aufrechterhaltung ihres Salz- 
und Wasserhaushalts große Mengen der schwefelhaltigen Ver¬ 
bindung DMSP (Dimethylsulfoniopropionat). Beim Abbau von 
DMSP wird Dimethylsulhd (CH 3 SCH 3 ) freigesetzt; vor allem 
diese Substanz ist für den Geruch verwesender Algen verant¬ 
wortlich. Wegen der riesigen Mengen an Phytoplanktonorganis¬ 
men in den Meeren macht die Produktion von Dimethylsulhd 
etwa die Hälfte des biologischen Anteils des globalen Schwe¬ 
felkreislaufs aus. 

Schwefel hegt in der Atmosphäre in gasförmiger und partiku¬ 
lärer Form vor und spielt eine wichtige Rohe für das globale 
Klima. Die Wolkenbildung hängt davon ab, dass kleine Parti¬ 
kel als Kondensationskeime vorhanden sind, um die herum das 
Wasser kondensieren kann. Ein Hauptbestandteil dieser Parti¬ 
kel ist Dimethylsulhd, weshalb ein Anstieg des Schwefelgehalts 
in der Atmosphäre eine Zunahme der Wolkendecke nach sich 
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zieht; dadurch gelangt dann schließlich weniger Sonnenein¬ 
strahlung auf die Erdoberfläche, was wiederum die Temperatur 
beeinflusst. Zudem reagieren Schwefeldioxid (SO2) und Stick¬ 
stoffdioxid (NO2), die bei der Verbrennung von Kohle und 
Erdöl durch den Menschen entstehen, mit Wassermolekülen 
in der Atmosphäre zu schwefliger Säure (H2SO3), Schwefel¬ 
säure (H2SO4), salpetriger Säure (HNO2) und Salpetersäure 
(HNO3). Diese Säuren können in der Atmosphäre Hunderte 
von Kilometern weit transportiert werden, bevor sie als sau¬ 
rer Regen wieder niedergehen. Solche sauren Niederschläge 
können in Wäldern und Seen Schäden verursachen und sich 
auf die dortigen Nahrungsnetze auswirken. In Nordamerika und 
Europa konnten saure Niederschläge durch gesetzliche Begren¬ 
zungen der Schwefelemissionen deutlich verringert werden. Bei 
reduzierter Versauerung können sich Wälder und aquatische 
Ökosysteme rasch wieder erholen, wie Forschungen gezeigt ha¬ 
ben. In einigen Ländern wie China und Indien stellen saure 
Niederschläge nach wie vor ein großes Problem dar, weil hier 
aufgrund der raschen Industrialisierung und der fehlenden Re¬ 
striktionen große Mengen an Schwefel ausgestoßen werden. 


57.4 Wiederholung 

Beim Kreislauf von Wasser und chemischen Elemen¬ 
ten durch Ökosysteme und bei den globalen biogeo¬ 
chemischen Stoffkreisläufen kommt es im Rahmen von 
Produktion und Zersetzung durch Organismen zu che¬ 
mischen und biologischen Umwandlungsprozessen. Der 
Wasserkreislauf ist in zweierlei Hinsicht von Bedeutung: 
Er macht Wasser für Organismen verfügbar und sorgt 
für den Transport von Nährelementen in Ökosystemen. 
Kohlenstoff durchläuft biologische Systeme; er tritt mit 
durch Photosynthese ein und kehrt durch die Zellatmung 
wieder in die Atmosphäre zurück. Aufgrund der Verbren¬ 
nung fossiler Brennstoffe steigen der Kohlenstoffdioxid- 
und Schwefelgehalt der Atmosphäre; das macht sich in 
der globalen Erwärmung und in der Versauerung von 
Seen und Meeren bemerkbar. Im Stickstoffkreislauf do¬ 
minieren biotische Umwandlungsprozesse durch Bakteri¬ 
en, während im Phosphor- und Schwefelkreislauf jeweils 
geochemische Prozesse vorherrschen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die unterschiedlichen Funktionen verschiedener Ge¬ 
wässer und Wasserspeicher (wie Flüsse, Seen, Meere, 
Gletscher, unterirdische Grundwasserleiter) für den 
Wasserkreislauf vergleichend gegenüberstellen und 
die ungefähre Verweildauer von Wassermolekülen da¬ 
rin angeben können. 

■ erörtern können, wie sich die Verbrennung fossiler 
Brennstoffe auf den CO2-Gehalt der Atmosphäre aus¬ 
wirkt und was dies bedeutet. 

■ die wichtigsten Formen und Verbindungen von Stick¬ 
stoff im Verlauf des Stickstoffkreislaufs nennen und 


erläutern können, welche Bedeutung Mikroorganis¬ 
men in diesem Kreislauf zukommt. 

■ in Grundzügen den Phosphorkreislauf beschreiben 
können, einschließlich der ungefähren Verweildauer in 
verschiedenen Reservoirs des Kreislaufs. 

■ die Speichermengen und Austauschmengen des 
Schwefelkreislaufs erläutern und Unterschiede an 
Land und in den Meeren aufzeigen können. 


_ 7 _ 

1 . In Organismen, Böden und Flüssen hat ein Wassermolekül 
eine kurze Verweildauer, in Seen, Gletschern und Meeren da¬ 
gegen eine viel längere. Warum ist das der Fall? 

2 . Warum steigt der Gehalt an CO2 in der Atmosphäre und in 
den Meeren an und wie wirkt sich dieser CO2-Anstieg auf 
das Klima und die Chemie der Meere aus? 

3 . Erläutern Sie, inwiefern im Stickstoffkreislauf biologische 
Vorgänge dominieren, im Phosphor- und Schwefelkreislauf 
dagegen geochemische Prozesse. 


Wie Sie gesehen haben, sind die biogeochemischen Kreisläu¬ 
fe eng mit der Funktionsweise von Ökosystemen verflochten. 
Genau wie anthropogene Veränderungen dieser Kreisläufe Aus¬ 
wirkungen auf Ökosysteme weltweit haben können, wirken sich 
die daraus resultierenden Änderungen tief greifend auf den 
Menschen aus. 

57.5 Ökosysteme sind aufgrund 
ihrer wichtigen 
Dienstleistungen wertvoll für 
den Menschen 

Heute erscheint es selbstverständlich, dass der Mensch auf Öko¬ 
systeme angewiesen ist, um zu überleben; dass der Wert dieser 
Ökosysteme und der von ihnen bereitgestellten Dienstleistun¬ 
gen explizit erkannt wurde, liegt jedoch noch gar nicht so lange 
zurück. In den 1940er-Jahren brachten Autoren, die sich mit 
Umweltthemen befassten, das Konzept des „natürlichen Ka¬ 
pitals“ ins Spiel. Im Jahr 1970 wurde dann erstmals erklärt, 
dass Ökosysteme dem Menschen eine Reihe von „Gütern und 
Dienstleistungen“ liefern. Hier erfahren Sie nun etwas über 
die jüngsten Ansätze, die Bedeutung von Ökosystemen für den 
Menschen besser zu verstehen. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Ökosysteme bieten dem Menschen vier verschiedene Formen 
nützlicher Dienstleistungen: bereitstellende, regulierende, unter¬ 
stützende und kulturelle. 

■ Die Veränderung von Ökosystemen zum Nutzen des Menschen 
geht immer mit Kompromissen einher, die oft eine Beeinträchti¬ 
gung von Ökosystemleistungen nach sich ziehen. 
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■ Um nachhaltige Nutzungsmethoden für Ökosysteme entwickeln 
zu können, muss man den Wert von Ökosystemleistungen be¬ 
messen können. 

Unter dem Begriff Ökosystemleistungen (auch Ökosystem¬ 
dienstleistungen) fasst man sämtliche Vorteile zusammen, die 
der Mensch aus Ökosystemen erlangt. Ökologen unterscheiden 
je nach ihrer Rolle im Ökosystem vier verschiedene Kategorien 
solcher Dienstleistungen: 

■ Bereit stellende Ökosystemleistungen liefern Produkte wie 
Nahrung, sauberes Wasser, Holz, Fasern und Arzneistoffe. 

■ Regulierende Ökosystemleistungen regulieren zum Beispiel 
die Wasser- und Luftqualität, Schadstoffkonzentrationen, 
Schädlingspopulationen und Bestäuberpopulationen. 

■ Unterstützende Ökosystemleistungen tragen zu Prozessen 
wie Bodenbildung, Fixierung von Kohlenstoff durch die 
Nettoprimärproduktion, Stoffkreisläufen und Erhaltung der 
Biodiversität bei. 

■ Kulturelle Ökosystemleistungen bieten Bereicherungen wie 
Freizeitmöglichkeiten, Erholung, Freude an der Natur und 
spirituellen sowie wissenschaftlichen Erkenntnisgewinn. 

Die meisten dieser Vorteile sind entweder unersetzlich, oder 
die als Ersatz dafür angewendeten Technologien sind unge¬ 
heuer kostspielig. Trinkwasser kann man beispielsweise durch 
Entsalzung auch aus Meerwasser aufbereiten, aber nur unter er¬ 
heblichen Kosten. Weniger offensichtlich, keineswegs jedoch 
weniger bedeutend oder einfacher zu ersetzen, sind die Vorteile 
ästhetischer, psychischer oder ideeller Art oder der Erholungs¬ 
wert von Ökosystemen. 

Schon seit Jahrtausenden greift der Mensch verändernd in Öko¬ 
systeme ein, im letzten Jahrhundert haben Geschwindigkeit 
und Umfang dieser Veränderungen von Ökosystemleistungen 
jedoch erheblich zugenommen. Im Rahmen einer groß angeleg¬ 
ten Studie der Vereinten Nationen aus dem Jahr 2005 mit der 
Bezeichnung „Millenium Ecosystem Assessment“ wurden 24 
Schlüsselökosystemleistungen identifiziert und ungefähr 60 % 
davon als bereits geschädigt oder auf nicht nachhaltige Weise 
genutzt eingestuft. Darunter waren die Bereitstellung von Trink¬ 
wasser, sauberer Luft oder ertragreichen Fischgründen sowie die 
Eindämmung von Bodenerosion, Überschwemmungen, Wald¬ 
bränden und Schädlingsbefall auf regionaler oder lokaler Ebene. 

Die anthropogenen Veränderungen von Ökosystemen hatten 
zahlreiche positive Auswirkungen auf die Gesundheit und das 
Wohlergehen der Menschen, aber sie erfordern stets Kompro¬ 
misse. Die Landwirtschaft ernährt und beschäftigt zum Beispiel 
eine gewaltige Zahl von Menschen. Wenn die Anbauflächen 
jedoch auf Grenzertragsböden ausgedehnt werden, kann dies da¬ 
zu führen, dass die Böden degradieren und die Fähigkeit der 
Ökosysteme, sauberes Trinkwasser zu liefern, gefährdet wird, 
wenn es durch das übermäßige Ausbringen von Kunstdüngern 
zu einer Eutrophierung von Gewässern kommt. Durch den ex¬ 
tensiven Einsatz von Schädlingsbekämpfungsmitteln lassen sich 
zwar Schadinsekten unter Kontrolle bringen, aber es werden da¬ 
bei auch Populationen von Bestäubern dezimiert und damit auch 
deren Leistungen für Nutz- und Wildpflanzen. 


Ähnlich hat der Verlust von Feuchtgebieten und anderen natür¬ 
lichen Puffern die Kapazität von Ökosystemen eingeschränkt, 
Schutz vor Überschwemmungen und anderen natürlichen Ge¬ 
fahren zu bieten. Wären die schützenden Mangrovenwälder an 
den Küsten nicht gerodet und die Flächen in Aquakulturfarmen 
für die Gamelenzucht umgewandelt worden, so wären die Schä¬ 
den durch den Tsunami, der im Dezember 2004 Indonesien und 
Südostasien heimsuchte, an vielen Stellen bei Weitem nicht so 
verheerend ausgefallen. Der Wirbelsturm Katrina an der Golf¬ 
küste der USA ein Jahr darauf hätte New Orleans nicht so stark 
unter Wasser gesetzt, wenn die Feuchtgebiete in der Umgebung 
der Stadt noch intakt gewesen wären. Zum Teil waren die ver¬ 
heerenden Auswirkungen dieses Wirbelsturms einer Situation 
geschuldet, die sich schon seit Jahrzehnten entwickelte. 

Weite Teile der am Mississippi-Delta gelegenen Stadt New 
Orleans liegen unterhalb des Meeresspiegels, geschützt durch 
Dämme und Deiche, die von der US-Armee errichtet wur¬ 
den. Die weiter flussaufwärts gebauten Dämme schützen zwar 
New Orleans vor Hochwasser, verhindern aber gleichzeitig, 
dass der Fluss die Sedimente ablagert, welche die Feuchtgebie¬ 
te der Umgebung seit Jahrhunderten aufrechterhielten. Erdöl- 
und Erdgasfirmen haben Tausende von kleinen Kanälen durch 
diese Feuchtgebiete angelegt, um darin Pipelines zu verlegen 
und Bohrtürme zu errichten. Durch die Förderung der darun¬ 
terliegenden Öl- und Gasvorräte hat sich das Land abgesenkt. 
Das vermehrte Ausbaggem von Fahrrinnen und der Anstieg 
des Meeresspiegels haben dazu beigetragen, dass der Salzgehalt 
in den Feuchtgebieten angestiegen ist und zum Absterben vie¬ 
ler der ausgedehnten Zypressensümpfe geführt hat. Aufgrund 
dieser umfangreichen Veränderungen sind zwischen 1930 und 
2005 mehr als 80% (insgesamt fast 500.000 ha) der Feuchtge¬ 
biete des Deltas verloren gegangen. Als der Wirbelsturm Katrina 
das Festland erreichte, konnten die verbliebenen Feuchtgebie¬ 
te New Orleans nicht mehr vor der Überflutung bewahren. Die 
Sturmflut raste entlang der von Kanälen und Fahrrinnen vorge¬ 
gebenen Wege, brachte Dämme zum Brechen, und das Wasser 
überflutete weite Teile der Stadt. 


Der Wert von Ökosystemleistungen 
lässt sich bemessen 

Als nachhaltiges Management oder Nachhaltigkeit bezeich¬ 
net man Praktiken, mit denen sich Ökosysteme erhalten und so 
stärken lassen, dass wir ihre Güter oder Dienstleistungen nutzen 
können, ohne dabei andere zu beeinträchtigen. Um nachhalti¬ 
gere Methoden entwickeln zu können, ist zunehmend in den 
Mittelpunkt des Interesses gerückt, wie sich der wirtschaftli¬ 
che Wert von Ökosystemleistungen bemessen lässt. Durch eine 
Ökosystembewertung versucht man zu beurteilen, wie wichtig 
solche Ökosystemleistungen für den Menschen sind - das be¬ 
deutet, was sie wert sind. Um Ökosystemleistungen einen Wert 
beizumessen, muss man abschätzen können, wie viel wir zu 
zahlen bereit wären, um diese Leistungen zu erhalten oder zu 
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Abb. 57.18 Wichtige Schritte bei der Bewertung von Ökosystemleistungen. Um den Dienstleistungen von Ökosystemen wie eines Mangroven¬ 
waldes, der heute großflächig für die Aquakultur von Garnelen genutzt wird, einen Wert beimessen zu können, muss man mehrere Dinge ermitteln: 
erstens welche anthropogenen Kräfte die Veränderungen des Ökosystems bewirken, zweitens welche Prozesse oder Funktionen des Ökosystems 
von diesen Veränderungen betroffen sind, drittens wie sich diese Prozesse oder Funktionen auf die Lieferung von Gütern oder Leistungen eines 
Ökosystems auswirken und viertens inwieweit die Menschen bereit sind, für diese Güter und Dienstleistungen zu bezahlen 


verbessern. Zur Bewertung von Ökosystemleistungen müssen 
verschiedene Dinge ermittelt werden: erstens welche anthro¬ 
pogenen Kräfte Veränderungen des Ökosystems hervorrufen, 
zweitens welche Vorgänge oder Funktionen in Ökosystemen 
von diesen Veränderungen betroffen sind, drittens wie sich die¬ 
se Vorgänge oder Funktionen auf all die Güter und Leistungen 
eines Ökosystems auswirken und viertens welchen Wert die¬ 
se Güter und Dienstleistungen haben. Zur Bemessung wendet 
man verschiedene wirtschaftliche und gesellschaftliche Bewer¬ 
tungsmethoden an (►Abb. 57.18). Ökosystemleistungen zu 
bewerten, kann sich recht problematisch gestalten. Bestimmten 
Gütern wie Fisch oder Holz einen Wert beizumessen, ist noch 
relativ einfach, weil hier objektive Zahlen in Form von Markt¬ 
preisen vorliegen. Leistungen wie der Erhalt einer bedrohten 
Art oder die Möglichkeit, durch einen Wald aus alten Bäu¬ 
men wandern zu können, sind hingegen sehr viel schwieriger zu 
bewerten, weil hier eine stark subjektive Komponente hinein¬ 
spielt. Zur Bewertung von Ökosystemen muss man daher vor 
allem durch öffentliche Umfragen und Erhebungen ermitteln, 


inwieweit die Menschen mehrheitlich bereit sind, für solche 
Leistungen zu bezahlen. Eine Vermarktungsmöglichkeit und da¬ 
mit objektive Marktpreise hat man allerdings auch hier, nämlich 
sobald Tourismus ein Faktor ist. 

Für Ökosysteme, deren Dienstleistungen einer Bewertung un¬ 
terzogen wurden, hat sich gezeigt: In vielen Fällen ist der wirt¬ 
schaftliche Wert eines nachhaltig genutzten Ökosystems insge¬ 
samt gesehen höher als der eines vom Menschen stark verän¬ 
derten oder intensiv ausgebeuteten Ökosystems (► Abb. 57.19). 
Der Wert eines Küstenökosystems wie einer Mangrove kann 
sich beispielsweise durch den Küstenschutz äußern, den Man¬ 
groven bei extremen Unwettern oder Tsunamis bieten, oder da¬ 
durch, dass Mangroven Kinderstube für zahlreiche kommerziell 
wertvolle Fischarten sind - obwohl sich natürlich durch die Zer¬ 
störung von Mangroven zugunsten von Gamelenfarmen kurz¬ 
fristig beträchtliche wirtschaftliche Gewinne erzielen lassen. 

Ein wichtiger Aspekt bei der Bewertung der Dienstleistungen 
von Ökosystemen besteht darin, dass sich die Einstellung än- 
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Abb. 57.19 Der wirtschaftliche Wert von Ökosystemen unter nach¬ 
haltigem Management. Viele Ökosystemtypen können bei einem 
nachhaltigen Management mehr Güter und Dienstleistungen liefern und 
damit einen höheren Wert haben, als wenn sie für menschliche Zwecke 
komplett verändert werden 


schwierig ist es, diejenigen Güter und Dienstleistungen von 
Ökosystemen aufrechtzuerhalten und zu verbessern, denen kein 
fester Marktwert zukommt. Am schwierigsten wird es vielleicht 
sein, die biologische Vielfalt von Ökosystemen zu erhalten und 
ihr einen Wert beizumessen. Im letzten Kapitel dieses Buches 
geht es um dieses wichtige Thema. 

57.5 Wiederholung 

Ökosysteme bieten dem Menschen Vorteile in Form von 
Gütern und Dienstleistungen. Ökologen unterscheiden je 
nach ihrer Rolle im Ökosystem verschiedene Kategorien 
solcher Leistungen. Zur Bewertung von Ökosystemleis¬ 
tungen muss man deren Marktwert ermitteln bzw. die 
Bereitschaft der Menschen, für diese Dienstleistungen zu 
zahlen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die vier Formen von Ökosystemleistungen nennen, ih¬ 
re jeweilige Bedeutung erklären und Beispiele dafür 
anführen können. 

■ anhand von Beispielen erläutern können, welche Art 
von Kompromissen damit einhergehen, wenn der 
Mensch natürliche Ökosysteme zu seinem eigenen 
Nutzen verändert. 

■ definieren können, was man unter Nachhaltigkeit ver¬ 
steht, und analysieren können, in welchem Zusam¬ 
menhang sie mit Ökosystemleistungen steht. 


dern muss, Ökosystemleistungen seien ein „öffentliches Gut“ 
ohne Marktwert. Für Menschen, denen die Dienstleistungen ei¬ 
nes Ökosystems nicht bekannt oder egal sind, besteht auch kein 
Anreiz, seinen Schutz zu unterstützen. Dagegen sind Personen, 
die aus der starken Veränderung eines Ökosystems großen fi¬ 
nanziellen Nutzen ziehen, hoch motiviert, genau das zu tun. 
Hier könnte ein Eingreifen von Regierungsseite erforderlich 
sein, um Anreize dafür zu schaffen, ein nachhaltiges Manage¬ 
ment von Ökosystemen zu fördern. Die Öffentlichkeit aufmerk¬ 
sam zu machen, ist ein wesentlicher Schritt, wenn Programme 
für ein nachhaltiges Management von Erfolg gekrönt sein sol¬ 
len. Die meisten Menschen erkennen nicht, welchen Wert die 
Güter und Dienstleistungen von Ökosystemen auf lange Sicht 
haben, oder verstehen nicht, wie sich Aktivitäten des Men¬ 
schen auf die Funktion von Ökosystemen auswirken. Besonders 


_ ? _ 

1. Mangroven bieten Küsten Schutz vor extremer Brandung und 
Stürmen, liefern Rohstoffe wie Holz und Naturfasern, schüt¬ 
zen vor Erosion, reinigen das Wasser, bieten Lebensräume 
für Jungfische, binden Kohlenstoff und bieten einen Ort für 
Erholung, Bildung und Tourismus. Ordnen sie jede dieser 
Ökosystemleistungen einer der vier Kategorien zu. 

2. Angenommen, Sie hätten sich zum Ziel gesetzt, den opti¬ 
malen Küstenschutz, den Mangroven bieten, mit der Garne¬ 
lenzucht in Aquakulturen zu verbinden (wozu allerdings die 
Mangrovenbäume gerodet werden müssen, um Zuchtteiche 
anzulegen). Welche nachhaltige Lösung fällt Ihnen ein, um 
den Wert dieses Ökosystems zu maximieren? 





























57.5 Ökosysteme sind aufgrund ihrer wichtigen Dienstleistungen wertvoll für den Menschen 


Faszination Forschung: Wie reagieren Nahrungsnetze auf 
die vielfältigen Einflüsse durch die Versauerung und Er¬ 
wärmung des Wassers in marinen Ökosystemen? 

Bislang haben sich Forschungen zur Versauerung der 
Meere auf die Reaktionen einzelner Arten auf die erhöh¬ 
ten CO 2 -Gehalte und Wassertemperaturen konzentriert. 
Auf Organismen, die Kalkskelette bilden, können sich die 
Versauerung und Erwärmung der Meere bekanntermaßen 
negativ auswirken, potenziell auch auf bereits vorgeschä¬ 
digte KorallenriffökoSysteme. Sehr viel weniger wissen 
wir allerdings über die potenziell gegenteiligen Effekte 
eines erhöhten C02-Gehalts auf Primärproduzenten und 
ihre Konsumenten. Könnten Organismen im Kontext ih¬ 
rer Nahrungsnetze möglicherweise durch die Einflüsse 
des Klimawandels eine gewisse Widerstandskraft erlan¬ 
gen? Die Studie in einem Ästuar in Schweden zeigte 
beispielhaft, dass die Reaktion dieses Ökosystems auf 
die Versauerung und Erwärmung des Meeres durch die 
komplexen Wechselbeziehungen in Nahrungsnetzen mo¬ 
duliert wird. Die Schlussfolgerungen aus dieser Studie 
könnten weitreichende Folgen haben, sofern Ökosysteme 
nach Veränderungen ihrer Nahrungsnetze nur noch einge¬ 
schränkt in der Lage sind, auf den Klimawandel zu reagie¬ 
ren. Könnte der Verlust von Konsumenten höherer Tro- 
phiestufen Ökosysteme weniger widerstandsfähig gegen¬ 
über klimatischen Veränderungen machen? Weil sowohl 
Nahrungsnetze als auch das globale Klima einem Wandel 


unterworfen sind, sollte dieser Frage unbedingt nachge¬ 
gangen werden. 

Ausblick 

Wie das Experiment in dem schwedischen Ästuar gezeigt 
hat, kann eine einzelne Konsumentengruppe die Reaktion 
eines Ökosystems auf den Klimawandel beeinflussen. Der 
Klimawandel kann sich jedoch auch auf die Rolle einer 
Konsumentengruppe in einem Ökosystem auswirken. Ein 
gutes Beispiel hierfür liefert die dramatische Verschie¬ 
bung bei den Sichtungen von Eisbären und Schwertwalen 
(Orcas) in der kanadischen Arktis. Infolge der globalen 
Erwärmung schmilzt das Meereis in der Arktis so schnell 
wie noch niemals zuvor. Eisbären sind auf dieses Meereis 
angewiesen, um sich an ihre Beutetiere, vor allem Rob¬ 
ben, anzupirschen. Durch den Verlust an Meereis wurden 
sie gezwungen, auf Jagdgründe weiter im Binnenland 
auszuweichen. Orcas hingegen können ihre bevorzug¬ 
te Beute, andere Walarten, in eisbedeckten Gewässern 
nicht jagen. Mit zunehmendem Abschmelzen des Meer¬ 
eises wurden Orcas in Gegenden der Arktis beobachtet, 
in denen man sie noch nie zuvor gesehen hatte. Nach An¬ 
sicht einiger Ökologen könnte diese Umstellung - statt 
Robben von Eisbären werden hier jetzt Wale von Orcas 
erbeutet - erhebliche Folgen auf Ökosystemebene haben: 
eine Veränderung der lokalen Nahrungsnetze aufgrund 
des Rückgangs des Meereises. 
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57 Ökosysteme 


Kapitelzusammenfassung 

57.1 Die Ökosystemforschung befasst sich mit Energie¬ 
flüssen und Stoffkreisläufen 

■ Ein Ökosystem umfasst sämtliche in einem bestimmten 
Gebiet vorkommenden Organismen einschließlich ihrer 
physikalischen und chemischen Umwelt. 

■ Der Energiefluss durch Ökosysteme geht von der Energie 
des Sonnenlichts sowie anorganischen und organischen 
Verbindungen aus und läuft über die Primärproduktion 
(Photo- oder Chemosynthese) und die Sekundärproduk¬ 
tion. Siehe ► Abb. 57.1; ► Activity 57.1 

■ In Form von Stoffwechselwärme (Entropie) geht Energie 
aus Ökosystemen verloren. 

■ Nährelemente aus dem Boden, dem Wasser und der At¬ 
mosphäre durchlaufen über der Produktion, Assimilation, 
Dissimilation und Zersetzung einen Kreislauf durch Öko¬ 
systeme. 

57.2 Energie und Stoffe gelangen über die Primärprodu¬ 
zenten in die Ökosysteme 

■ Als Nettoprimärproduktion (NPP) bezeichnet man die 
nach der Zellatmung in Pflanzen verbleibende Menge an 
Kohlenstoff; die Höhe der NPP schwankt je nach Breiten¬ 
grad und Ökosystemtyp. Siehe ► Abb. 57.2, 57.4 

■ An Land ist die NPP in den Tropen am höchsten, weil 
hier das ganze Jahr über hohe Temperaturen herrschen und 
reichliche Niederschläge fallen. Siehe ► Abb. 57.3a, 57.5 

■ In den Meeren sind kaum breitengradabhängige Unter¬ 
schiede der NPP zu verzeichnen, die höchsten Werte 
erreicht sie in mittleren Breiten, Küstenbereichen und 
Auftriebszonen, wo den wichtigsten Primärproduzenten - 
Phytoplanktonorganismen und benthische Algen - viel 
Licht und Nährelemente zur Verfügung stehen. Siehe 

► Abb. 57.3b 

■ In aquatischen Systemen kann der Eintrag von Nährele¬ 
menten aus der Landwirtschaft und durch Abwässer zu 
einer Eutrophierung führen, mit der Folge, dass sich Al¬ 
genblüten bilden und die aquatischen Organismen unter 
Sauerstoffmangel (hypoxischen Bedingungen) leiden. 

57.3 In Nahrungsnetzen übernehmen Konsumenten ener¬ 
giereiche Stoffe von den Primärproduzenten 

■ Die von den Primärproduzenten aufgenommene Energie 
wird in Form der NPP fixiert. Wenn die Primärprodu¬ 
zenten von heterotrophen Organismen gefressen werden, 
geht ein Teil dieser Energie auf höhere Trophiestufen 
über und dient dort der Nettosekundärproduktion. Sie¬ 
he ► Abb. 57.1 

■ Organismen zeigen eine unterschiedliche Produktionsef¬ 
fizienz; darunter versteht man den Anteil der in der auf¬ 
genommen Nahrung enthaltenen Energie, der zur Produk¬ 
tion neuer Biomasse verwendet wird. Siehe ► Abb. 57.8, 

► Tab. 57.1 


■ Wie viel Energie in Nahrungsnetzen übertragen wird, 
hängt von der trophischen Effizienz ab, das heißt von der 
auf einer Trophiestufe verbrauchten Energiemenge geteilt 
durch die auf der darunterhegenden Stufe verbrauchte 
Energie. Siehe ► Abb. 57.9 

■ Die Zahl der Trophiestufen sowie die relativen Anteile 
von Kräften, die von unten nach oben wirken (Bottom-up; 
über die NPP, die im Nahrungsnetz in höhere Trophie¬ 
stufen übergeht) bzw. von oben nach unten (Top-down; 
Konsumenten, welche die NPP regulieren), beeinflussen 
den Energiefluss in Nahrungsnetzen. Siehe ► Abb. 57. 10a 

■ Die meisten Nahrungsnetze umfassen nur drei oder vier 
Trophiestufen. Gründe dafür sind die begrenzte Energie 
auf höheren Trophiestufen, der Einfluss von Störungen 
oder die Unangreifbarkeit der Spitzenräuber. 

57.4 Die Stoffkreisläufe in Ökosystemen beruhen auf che¬ 
mischen Umwandlungen 

■ Nährelemente durchlaufen die biotischen Komponenten 
von Ökosystemen von der Primärproduktion über die 
Sekundärproduktion bis zur Zersetzung und Mineralisie¬ 
rung. Siehe ► Abb. 57.11 

■ In globalem Maßstab durchlaufen Nährelemente geologi¬ 
sche, atmosphärische und biologische Reservoirs, sodass 
biogeochemische Kreisläufe entstehen. 

■ Der globale Wasserkreislauf sorgt für einen raschen 
Durchfluss des Wassers, das auch Nährelemente transpor¬ 
tiert und für alle Organismen lebensnotwendig ist. Siehe 

► Abb. 57.12; ► Animation 57.1 

■ Kohlenstoff kehrt nach dem Durchlaufen biologischer 
Systeme über die Zellatmung als CO 2 wieder in die At¬ 
mosphäre zurück. Siehe ► Abb. 57.13; ► Animation 57.2 

■ Der durch die Verbrennung fossiler Brennstoffe verur¬ 
sachte Anstieg des Kohlenstoffdioxid- und Schwefelge¬ 
halts der Atmosphäre hat eine globale Erwärmung und 
eine Versauerung von Meeren und Seen zur Folge. Siehe 

► Abb. 57.14, 57.15; ►„Experiment: Auswirkungen der 
Versauerung und Erwärmung der Meere auf Nahrungs¬ 
netze“ 

■ Im Stickstoffkreislauf dominieren biotische Umwandlun¬ 
gen durch Bakterien, während im Phosphor- und Schwe¬ 
felkreislauf geochemische Prozesse vorherrschen. Siehe 

► Abb. 57.16, 57.17; ►Animation 57.3 

57.5 Ökosysteme sind aufgrund ihrer wichtigen Dienst¬ 
leistungen wertvoll für den Menschen 

■ Von Ökosystemleistungen profitiert auch der Mensch; 
man kann sie unterteilen in bereitstellende, regulierende, 
unterstützende und kulturelle Leistungen. 

■ Die meisten Ökosystemleistungen sind entweder un¬ 
ersetzlich oder erfordern unerschwinglich kostspielige 
Technologien, um sie zu ersetzen. 





Synapsenfutter: Wenden Sie an, was Sie gelernt haben 
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■ Bei der Ökosystembewertung versucht man zu beur¬ 
teilen, wie wichtig Ökosystemleistungen für den Men¬ 
schen sind, oder zu bemessen, wie viel die Menschen 
für diese Leistungen zu zahlen bereit sind. Siehe ► Abb. 
57.19 


Siehe ► Activity 57.2 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 57.2 Concept Matching: Ecosystems 

www.Lifel le.com/ac57. 2 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Autotrophe und heterotrophe Organismen beziehen die 
von ihnen benötigten Stoffe auf unterschiedliche Weise 
(►Abschn. 57.1). 

■ In aquatischen Systemen wird die Primärproduktion durch 
das verfügbare Licht (das mit zunehmender Tiefe begrenzter 
wird) sowie durch die jeweilige Verfügbarkeit verschiedener 
Nährelemente limitiert (► Abschn. 57.2). 

■ Omnivorie und die Zahl der Trophiestufen wirken sich auf 
den Energiefluss in Nahrungsnetzen aus (► Abschn. 57.3). 

■ Durch Zersetzung und Mineralisierung wird der Stoffkreis¬ 
lauf in Ökosystemen vollendet (► Abschn. 57.4). 

■ Die Veränderung von Ökosystemen zum Nutzen des Men¬ 
schen geht immer mit Kompromissen einher, die oft eine 
Beeinträchtigung von Ökosystemleistungen nach sich ziehen 
(►Abschn. 57.5). 

■ Um nachhaltige Nutzungsmethoden für Ökosysteme entwi¬ 
ckeln zu können, muss man den Wert von Ökosystemleistun¬ 
gen bemessen können (► Abschn. 57.5). 

Originalliteratur: Slater MJ, Carton AG (2009) Mar Pollut 
Bull 58: 1123-1129 

In manchen marinen Küstenökosystemen kommt es zu einer 
übermäßigen Zufuhr von organischen Stoffen durch Aquakul¬ 
turfarmen. Wenn sich das organische Material in den Sedimen¬ 
ten anreichert, kann dies den Sauerstoffgehalt verringern und zu 
hypoxischen Bedingungen führen. Nach Ansicht von Wissen¬ 
schaftlern könnten benthische Organismen wie Seegurken dazu 
beitragen, diese potenziell unzuträglichen Effekte abzumildem. 
Seegurken ernähren sich von Sedimenten, die Bakterien, ben¬ 
thische Algen, winzige Tiere sowie den Kot von Tierarten aus 
Aquakulturen enthalten. Sie verwerten also das organische Ma¬ 
terial und verändern so die Stoffkreisläufe in ihrem Ökosystem. 
Durch Aufwühlen des Sediments sorgen sie zudem für eine ge¬ 
wisse Durchmischung mit dem darüber befindlichen Wasser. 

Wissenschaftler untersuchten die Auswirkungen des Sediment¬ 
fraßes durch Seegurken auf die chemischen Eigenschaften von 
Sedimenten, die auf Kulturen der Grünschalmuschel Perna 
canaliculus zurückgehen; die Muscheln ernähren sich als Fil- 
trierer von Phytoplanktonorganismen. Die Forscher richteten 16 
Versuchsbecken mit Durchfluss von filtriertem Meerwasser ein. 


Drei Becken dienten als Kontrolle ohne Sedimentfresser, eines 
diente als Kontrolle für die Wasserfiltration. In jedem der üb¬ 
rigen zwölf Becken befand sich jeweils eine Seegurke der Art 
Australostichopus mollis , die täglich eine bestimmte Menge an 
Sediment aus einer Muschelfarm erhielt. Es gab jeweils vier un¬ 
terschiedlich lange Versuchsdurchläufe über eine, zwei, vier und 
acht Wochen. Am Ende jedes Durchlaufs wurden die Sedimente 
chemisch analysiert. 

Die ► Abbildung zeigt die Ergebnisse für den TOC-Gehalt im 
Sediment (TOC für total organic carhon). Der TOC-Gehalt 
umfasst sämtlichen organischen Kohlenstoff in lebenden Orga¬ 
nismen und totem Material, ausgenommen das durch den Ener¬ 
giestoffwechsel freigesetzte CO 2 . Bisweilen verwendet man 
diesen Wert, um die Belastung mit organischen Stoffen aus Ab¬ 
wässern oder der Landwirtschaft zu messen. 



Aufgaben 

1. Welche Stellung nehmen die Seegurken Ihrer Ansicht nach 
im Nahrungsnetz des marinen Benthos ein? Wie könnte sich 
ihre Stellung auf die Nettoprimärproduktion (NPP) in diesem 
Ökosystem auswirken? 

2. Was können Sie anhand der ► Grafik über die Auswirkungen 
der Seegurken auf den TOC-Gehalt, also die Gesamtmenge 
an organischem Kohlenstoff, in den Sedimenten schließen? 
Welche Folgen haben diese Auswirkungen für den Stoffkreis¬ 
lauf? 

3. Warum nimmt der TOC-Gehalt (►Grafik) im Verlauf des 
Experiments Ihrer Ansicht nach kontinuierlich zu? Welcher 
Zusammenhang besteht zwischen dieser Zunahme und der 
Aktivität der Seegurken? 

4. Hypoxische Bedingungen, also ein gefährlich niedriger Sau¬ 
erstoffgehalt des Wassers, gehören zu den größten Proble¬ 
men, die Aquakulturen wie Muschelfarmen nach sich ziehen. 
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Schätzen Sie anhand der Informationen über den TOC-Gehalt 
in diesem Experiment ab, inwieweit sich der Sauer stoffge- 
halt im Versuchsverlauf wahrscheinlich verändert hat. Welche 
Faktoren haben diese Veränderungen vermutlich hervorgeru¬ 
fen, und wie wirkt sich die Anwesenheit der Seegurken auf 
die Wahrscheinlichkeit aus, dass hypoxische Bedingungen 
eintreten? 

5. Der Betreiber einer Aquakulturfarm an der Küste züchtet dort 
Muscheln. Aufgrund der Belastung des Wassers durch Kot, 


der durch die Muscheln ins Sediment gelangt, und des da¬ 
durch verursachten Sauerstoffmangels im Sediment ergeben 
sich enorme Probleme. Daher zieht der Betreiber der Aqua¬ 
kultur in Betracht, in seiner Farm Seegurken einzusetzen. 
Welche ökologischen Kompromisse wurden für die Inbe¬ 
triebnahme der Muschelfarm eingegangen? Könnte man das 
Einsetzen von Seegurken in die Muschelkulturen als Maß¬ 
nahme zur Verbesserung der Ökosystemleistung auffassen? 
Erläutern Sie Ihre Antwort. 



Die Biosphäre im Wandel 


® 

Check for 
Updates 




Der Stummelfußfrosch Atelopus varius aus Costa Rica galt seit 1996 als ausgestorben, bis 
man in einem Schutzgebiet in den Bergen im Jahr 2003 eine kleine Population dieser Art 
entdeckte 
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58 Die Biosphäre im Wandel 


Faszination Forschung: Besiegelt ein tödlicher Pilz das 
Schicksal der Frösche? 

Sicher sind Sie schon einmal an einem Teich oder Tüm¬ 
pel auf einen Frosch gestoßen. Auf Amphibien zu tref¬ 
fen, ist eigentlich nichts Außergewöhnliches. Seit Ende 
der 1980er-Jahre verzeichnen Ökologen allerdings welt¬ 
weit einen drastischen Rückgang der Amphibienarten; bei 
ihnen ist dieser Rückgang viel ausgeprägter als bei ande¬ 
ren taxonomischen Gruppen, und in manchen Regionen 
macht er sich besonders stark bemerkbar. Seit 1980 sind 
33 Amphibienarten ganz ausgestorben, weitere 115 Spe¬ 
zies gelten als unauffindbar (sie wurden seitdem nicht 
mehr beobachtet) und 848 Arten sind vom Aussterben 
bedroht. Einer Studie der Weltnaturschutzunion IUCN 
(International Union for Conservation of Nature) zufolge 
sind Amphibien stärker bedroht als Vögel oder Säuge¬ 
tiere: 31 % der Amphibienarten weltweit (1994 Spezies) 
gelten als gefährdet, bei 37 % (2394 Arten) ist ein Popu¬ 
lationsrückgang zu verzeichnen. 

Für die Wissenschaftler ist dieser Rückgang aus mehre¬ 
ren Gründen besonders besorgniserregend: Er kam recht 
plötzlich, erfolgte weltweit, und es gingen auch Arten 
in einigen gänzlich ungestörten Gebieten zurück (z. B. 
in Schutzgebieten des Bergregenwaldes von Costa Rica, 
wo 40 % der dortigen Amphibienarten ausstarben). Hinzu 
kommt, dass Amphibien als Bioindikatoren für Umwelt¬ 
bedingungen gelten. Amphibien reagieren aus mehreren 
Gründen besonders empfindlich auf Veränderungen in 
ihrer unmittelbaren Umgebung: Sie haben eine relativ 
durchlässige Haut, leben sowohl im Wasser als auch an 
Land und legen normalerweise keine großen Strecken zu¬ 
rück. Laut der Studie der IUCN ließen sich die Rückgänge 
der Amphibien häufig auf Habitatverschlechterung, Habi¬ 
tatzerstörung und Übernutzung zurückzuführen, für 48 % 
der schnell schwindenden Arten fand sich allerdings kei¬ 
ne eindeutige Erklärung. Welche Faktoren könnten zum 
raschen Rückgang dieser Arten beigetragen haben? 

Mittlerweile hat man eine äußerst letale, infektiöse Haut¬ 
krankheit mit dem Massensterben der Amphibien in den 
letzten zwei Jahrzehnten in Verbindung gebracht, ins¬ 
besondere in Regionen, in denen die deutlichsten Be¬ 
standsrückgänge zu verzeichnen waren. Erreger dieser 
Chytridiomykose ist der Flagellatenpilz Batrachochytri- 
um dendrobatidis (Flagellatenpilze heißen auch Chytridi- 
en; ► Abschn. 29.3). Erstmals nachgewiesen wurde diese 
Infektionskrankheit im Jahr 1993 bei toten Fröschen in 
Australien, danach tauchte sie plötzlich auch in Ameri¬ 
ka, Afrika, Europa und Neuseeland auf. Noch nicht klar 
ist jedoch, wie bzw. warum diese Pilzerkrankung zur Be¬ 
drohung für die Amphibien wurde und ob der Mensch zu 
ihrer Ausbreitung beigetragen hat. Inzwischen befassen 
sich immer mehr Untersuchungen mit den Ursachen die¬ 
ser tödlichen Krankheit und potenziellen Möglichkeiten, 
sie zu unterbinden. 


Ist der in jüngster Zeit zu verzeichnende dramatische 
Rückgang von Amphibien auf einen neuen pathoge¬ 
nen Pilz zurückzuführen, und wenn ja, was kann man 
dagegen tun? 

In „Experiment: Die Erforschung des Rückgangs mit¬ 
telamerikanischer Froscharten“ in ► Abschn. 58.2 und in 
► „Faszination Forschung“ am Ende dieses Kapitels fin¬ 
den Sie Antworten auf diese Frage. 


58.1 Aktivitäten des Menschen 
verändern die Biosphäre 
und führen zu einem Verlust 
an biologischer Vielfalt 

Im gesamten ► Teil X dieses Buches ging es darum, auf welch 
dramatische Weise sich die Biosphäre infolge von Aktivitäten 
des Menschen verändert. Die Ursachen für diese Veränderungen 
sind vielfältig, unter anderem gehören die Zerstörung und De¬ 
gradation von Habitaten, die Übernutzung von Arten, neu einge¬ 
führte Arten (Neobiota), neu entstehende Krankheiten und neu¬ 
erdings auch der Klimawandel hierzu. Mit die schlimmste öko¬ 
logische Folge dieser Veränderungen ist der rasche Rückgang 
der Biodiversität, also der Verlust an biologischer Vielfalt auf ge¬ 
netischer, Populations-, Art-, Ökosystem- und globaler Ebene. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Verschiedene Faktoren verringern die effektive Populationsgröße 
und führen dadurch letztendlich zum Aussterben. 

■ Die biologische Vielfalt verbindet Arten auf allen Ebenen; ihr 
Verlust wirkt sich auf Populationen, Metapopulationen, Arten, 
Ökosysteme und die gesamte Erde aus. 

■ Das Aussterben von Arten zurückzuverfolgen oder vorherzusa¬ 
gen ist ausgesprochen schwierig. 


Die biologische Vielfalt ist von hohem Wert für 
die menschliche Gesellschaft 

Die eskalierenden weltweiten Verluste an biologischer Vielfalt 
sind aus mehreren Gründen äußerst besorgniserregend: 

■ Menschen sind auf Tausende von Arten und Ökosysteme 
angewiesen, weil diese ihnen Güter und Dienstleistungen 
liefern. Wie Sie in ►Abschn. 57.5 erfahren haben, lie¬ 
fern Arten und Ökosysteme dem Menschen wichtige Güter 
(wie Nahrung, Holz und Naturfasern) und Dienstleistungen 
(z. B. regulierende und unterstützende Leistungen wie Küs¬ 
tenschutz, Reinhaltung von Wasser und Luft, Bodenbildung, 
die Fixierung von Kohlenstoff und die Bestäubung von Nutz¬ 
pflanzen). 



58.1 Aktivitäten des Menschen verändern die Biosphäre und führen zu einem Verlust an biologischer Vielfalt 


1789 


■ Die meisten Menschen finden großen Gefallen an Pflanzen 
und Tieren in ihren natürlichen Lebensräumen. Dieser ästhe¬ 
tische Nutzen ist der Grund dafür, warum wir Naturschutzge¬ 
biete aus weisen und Erholung in der freien Natur suchen. 

■ Wenn der Mensch durch seine Lebensweise das Aussterben 
von Arten verursacht, wirft dies eine Reihe von ethischen 
Fragen auf Der Verlust an biologischer Vielfalt erregt bei 
all jenen Besorgnis, nach deren Meinung der Mensch eine 
moralische Verpflichtung gegenüber der Natur hat. 

■ Durch das Aussterben von Arten gehen der Wissenschaft wie 
auch der Öffentlichkeit Gelegenheiten verloren, die ökologi¬ 
schen Wechselbeziehungen zwischen Organismen zu erfor¬ 
schen, besser zu verstehen und zu nutzen. Je mehr Arten 
verschwinden, desto schwieriger wird es werden, die Bio¬ 
sphäre in ihrer heutigen Form zu verstehen. 

Seit die Bedeutung der Biodiversität erkannt wurde, haben 
Menschen sich bemüht, Strategien und Maßnahmen zu de¬ 
ren Schutz zu entwickeln. Daraus erwuchs das Fachgebiet der 
Naturschutzbiologie - eine integrative naturwissenschaftliche 
Disziplin, die sich auf die Prinzipien der Ökologie, Ökono¬ 
mie, Sozialwissenschaften und Politik stützt, um die biologische 
Vielfalt der Erde zu bewahren und entsprechende Schutzmaß¬ 
nahmen zu ihrer Erhaltung zu entwickeln. Wie Sie gleich sehen 
werden, benötigen Sie im Folgenden zahlreiche ökologische 
Konzepte aus anderen Kapiteln: Erstens um zu ermitteln, wie 
und warum die Biodiversität abnimmt, und Zweitens um zu 
verstehen, auf welche Weise die Naturschutzbiologie sie vor 
weiteren Verlusten bewahren möchte. 


Ein Verlust an Biodiversität auf einer Ebene 
hat auch Verluste auf anderen Ebenen zur Folge 


Wie Sie in ► Abschn. 56.1 erfahren haben, ist die Biodiversität 
ein zentraler Aspekt der Verbindungen zwischen verschiedenen 
Ebenen der biologischen Organisation, von Genen über Arten 
bis zu Biozönosen. Wenn auf einer dieser Ebenen biologische 
Vielfalt verloren geht, wirkt sich dies auch auf die Diversität auf 
anderen Ebenen aus (► Abb. 58.1). Geht beispielsweise aufgrund 
von Eingriffen des Menschen die Zahl der Individuen in einer 
Population zurück, so verringert sich damit die effektive Popu¬ 
lationsgröße, das heißt die Zahl der Individuen, die Nachkom¬ 
men zur nächsten Generation beisteuern können (► Abb. 58.2). 
Infolgedessen geht die Population noch weiter zurück. Dafür 
wurden Begriffe wie „Aussterbestrudel“ oder „Aussterbespira¬ 
le“ geprägt. Wie kommt es, dass die effektive Populationsgröße 
kontinuierlich abnimmt? Erstens kommt es in kleinen Populati¬ 
onen mit höherer Wahrscheinlichkeit zu Gendrift und Inzucht. 
Dadurch kann sich wiederum die genetische Variabilität verrin¬ 
gern und Inzuchtdepression entstehen. Zweites tritt bei gerin¬ 
gen Populationsgrößen eher das Phänomen der demographi¬ 
schen Stochastizität auf; darunter versteht man Schwankungen 
der Populationsgröße infolge von zufälligen Unterschieden in 
der Fortpflanzung und im Überleben von Individuen. Beispiels¬ 
weise kann eine kleine Population zufällig aus weniger Weibchen 
als Männchen bestehen und daher weniger Nachkommen produ¬ 
zieren, als bei umgekehrtem Geschlechterverhältnis zu erwarten 



Durch Aktivitäten des Menschen wie 


Habitatzerstörung, Übernutzung, ein¬ 
geführte Arten, neue Krankheiten und 
Klimaänderungen gehen Individuen 
verloren, ... 


... mit der Folge, dass Popula¬ 
tionen zurückgehen und an 
genetischer Vielfalt einbüßen. 
Solche Populationen sterben 
leichter aus (► Abb. 58.2). Je 
weniger Populationen es gibt, 
desto kleiner sind die Meta¬ 
populationen und desto größer 
das Aussterberisiko für die be¬ 
treffende Art. 


Der Rückgang der Arten¬ 
vielfalt in Ökosystemen 
hat auch Verluste auf re¬ 
gionaler, kontinentaler... 


... und globaler 
Ebene zur Folge. 


Falls Spezies verschwinden, 
die eine wichtige Funktion in 
ihrem Ökosystem erfüllen, 
kann die Artenvielfalt insge¬ 
samt zurückgehen. 


Abb. 58.1 Die Verluste an Biodiversität sind auf mehreren Ebenen 
miteinander verknüpft. Aktivitäten des Menschen waren die Ursache 
für den raschen Rückgang der Biodiversität, also den Verlust an bio¬ 


logischer Vielfalt auf genetischer, Populations-, Art-, Ökosystem- und 


globaler Ebene. Ein Verlust an biologischer Vielfalt auf einer dieser 
Ebenen wirkt sich zwangsläufig auch auf die Diversität auf anderen 
Ebenen aus (► Abb. 56.5) 


wäre. Schließlich können sich auch äußere Mortalitätsfaktoren 
wie extreme Wetterbedingungen oder Habitatzerstörung verhee¬ 
rend auf kleine Populationen auswirken, denn selbst wenn da¬ 
durch nur eine geringe Zahl von Individuen ums Leben kommt, 
erhöhen sie die Aus Sterbewahrscheinlichkeit. 

_ 7 _ 

Frage zu ► Abb. 58.2: Erklären Sie, wie der pathogene Flagel¬ 
latenpilz aus der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Besiegelt ein tödlicher Pilz das Schicksal der 
Frösche?“) zum Aussterben einer Art wie dem Stummelfuß¬ 
frosch führen kann. 
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Abb. 58.2 Der Aussterbestrudel. Durch Eingriffe des Menschen und 
natürliche Ereignisse kann sich die effektive Populationsgröße von Ar¬ 
ten verringern (d. h. die Zahl der Individuen, die Nachkommen zur 
nächsten Generation beisteuern können) - mit der Folge, dass Popu¬ 
lationen und letztendlich Arten aussterben 


Querverweis 

Wie in ► Abschn. 12.3 erläutert, versteht man unter In¬ 
zuchtdepression einen Zustand verringerter biologischer 
Fitness in einer Population, resultierend aus der Paarung 
nahe verwandter Individuen, die oftmals die gleichen re¬ 
zessiven, bisweilen nachteiligen Allele von Genen aufwei¬ 
sen. In ► Abschn. 20.2 haben Sie erfahren, wie Gendrift - 
also die zufällige Veränderungen der Alleifrequenzen von 
einer Generation zur nächsten - im Laufe der Zeit zu um¬ 
fangreichen Veränderungen der Allelfrequenzen führen 
kann. Die Frequenz nachteiliger Allele kann zunehmen, 
seltene vorteilhafte Allele können ganz verloren gehen. 


Der Verlust an Biodiversität macht sich auch auf höheren Ebe¬ 
nen wie Metapopulationen, Arten und Ökosystemen bemerkbar 
(►Abb. 58.1). Wie Sie aus ►Abschn. 54.4 wissen, gilt bei¬ 
spielsweise: Je größer die Metapopulation ist, desto größer ist 
auch die Wahrscheinlichkeit, dass Senkenpopulationen durch 
die Ausbreitung von Individuen aus Quellpopulationen vor 


dem Aussterben bewahrt werden können. Wenn mehr lokale 
Populationen aus sterben und mehr Metapopulationen dadurch 
beeinträchtigt werden, besteht ein höheres Risiko, dass auch 
ganze Arten aussterben. Sollten einige dieser Spezies eine wich¬ 
tige Funktion in ihrem Ökosystem innehaben - falls es sich 
beispielsweise um Schlüsselarten oder strukturierende Arten 
handelt -, so besteht die Möglichkeit, dass dadurch auch andere 
Spezies vom Aussterben bedroht werden. Geht in Ökosystemen 
die Artenvielfalt zurück, dann manifestiert sich der Verlust an 
Biodiversität auch auf höherer regionaler, kontinentaler und so¬ 
gar globaler Ebene (► Abb. 58.1). 

Es gibt zahlreiche Beispiele dafür, wie eine Reihe unglück¬ 
licher Ereignisse auf verschiedenen Biodiversitätsebenen zum 
Aussterben von Arten (oder, wie im folgenden Fall, Unterarten) 
führte. Betrachten Sie den Fall des Heidehuhns (Tympanuchus 
cupido ssp. cupido) aus der Verwandtschaft der Raufußhühner 
(►Abb. 58.3a). Vor dem 19. Jahrhundert reichte das Verbrei¬ 
tungsgebiet der Heidehühner in den Vereinigten Staaten von 
Maine bis nach Virginia. Im Jahr 1830 war nur noch eine einzi¬ 
ge Population davon verblieben: auf der Insel Martha’s Vineyard 
in Massachusetts. Diese umfasste 1908 lediglich noch 50 Vögel. 
Damit sich diese Population wieder erholen konnte, wurde ein 
Schutzgebiet eingerichtet - mit Erfolg: Die Population wuchs 
schließlich wieder auf mehrere Tausend Vögel an. Leider verur¬ 
sachten ein Feuer sowie verschiedene Umweltfaktoren, wie ein 
harter Winter, die Zuwanderung von Prädatoren und eine Ge¬ 
flügelkrankheit, im Jahr 1916 einen dramatischen Rückgang der 
Population. Von da an machten sich die demographische Sto- 
chastizität und die Inzuchtdepression bemerkbar, sodass 1928 
nur noch 13 Individuen überlebt hatten - zwei Weibchen und 
elf Männchen. Vier Jahre darauf war das Heidehuhn ausge¬ 
storben. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 58.3: Wie hoch ist der Prozentsatz der aus¬ 
gestorbenen Arten verglichen mit dem der vom Aus sterben 
bedrohten Arten? In welcher taxonomischen Gruppe sind die 
meisten Arten ausgestorben, und in welcher sind die meisten 
Spezies vom Aussterben bedroht? 


Derzeit geht in bislang noch nie dagewesener 
Geschwindigkeit Artenvielfalt verloren 

Das Verschwinden des Heidehuhns und die anderen vom Men¬ 
schen verursachten Ausrottungen (►Abb. 58.3) machen uns 
bewusst, dass Artensterben etwas Endgültiges ist. Aussterben 
als Solches zieht sich jedoch als konstantes Thema durch die 
Erdgeschichte. Die meisten Arten, die bisher auf der Erde ge¬ 
lebt haben, sind heute ausgestorben. Während der gesamten 
Erdgeschichte starben immer wieder Arten aus - man spricht 
dabei auch von „Hintergrundaussterben“ -, weil veränderte Um¬ 
weltbedingungen manche Spezies begünstigten, sich auf andere 
jedoch nachteilig auswirkten. Die heutige Aussterberate kommt 
aber schon fast jener gleich, wie sie bei den fünf großen Mas- 
senaussterben zu verzeichnen war; diese wurden jedoch durch 
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Abb. 58.3 Aussterben von Arten: Eine nach der anderen ver¬ 
schwindet. a Das Heidehuhn (links) starb 1932 aus. Der Zwergkobold¬ 
maki (rechts) wurde im Jahr 2008 in einem Nationalpark in Indonesien 
wiederentdeckt, nachdem er 85 Jahre lang als ausgestorben gegol¬ 
ten hatte, b Das Kreisdiagramm veranschaulicht die Einstufung von 
59.033 Arten nach ihrem Aussterberisiko entsprechend der Kategorien 
der Weltnaturschutzunion IUCN. Die Balkendiagramme geben die Zahl 
der Arten von taxonomischen Gruppen, die ausführlich erfasst wurden, 
aufgeschlüsselt nach den verschiedenen Gefährdungskategorien wieder 
(drei Kategorien wurden dabei als „bedroht“ zusammengefasst) 


katastrophale abiotische Störungen verursacht und nicht durch 
Ein wirken von anderen Organismen wie jetzt des Menschen 
(►Tab. 24.1 und ►Abb. 24.2). Nach Einschätzung des re¬ 
nommierten Evolutionsbiologen Edward Wilson verschwinden 


alljährlich rund 30.000 Spezies von der Erde, sodass wir uns 
derzeit inmitten eines sechsten Massenaussterbens befinden. 

Dieses Massenaussterben ist nun schon seit einer gewissen Zeit 
im Gang, darauf lassen Forschungsergebnisse schließen: Als 
beispielsweise vor rund 14.000 Jahren die ersten Menschen von 
Sibirien her nach Nordamerika vordrangen, trafen sie dort auf 
eine vielfältige, spektakuläre Tierwelt mit Groß Säugetieren wie 
Säbelzahnkatzen, Direwölfen ( Canis dirus ), Mammuts, Mas¬ 
todonten, Riesenfaultieren und Riesenbibern. Der größte Teil 
dieser Megafauna starb innerhalb weniger Tausend Jahre nach 
der Ankunft des Menschen aus. Zur Erklärung für dieses re¬ 
lativ rasche und gleichzeitige Verschwinden so vieler großer 
Tierarten gibt es mehrere Hypothesen; als wahrscheinlichs¬ 
te Erklärung gilt jedoch die übermäßige Bejagung durch den 
Menschen. Mit der Ankunft des Menschen zusammenfallende 
Verluste der Megafauna wurden aus aller Welt dokumentiert, 
insbesondere aus Australien, Neuseeland und Madagaskar. Aus¬ 
sterben zurückzuverfolgen oder zu prognostizieren erweist sich 
jedoch aus einer ganzen Reihe von Gründen als sehr schwierig: 

■ Wir wissen noch gar nicht, wie viele Spezies heute auf der 
Erde leben. Vermutlich sind viele der Arten, die in naher Zu¬ 
kunft wahrscheinlich aus sterben werden, bislang noch nicht 
einmal benannt und wissenschaftlich beschrieben. Insekten 
bilden ein Paradebeispiel hierfür: Zwar wurden bisher bereits 
mehr als 1 Mio. Arten beschrieben (► Abschn. 31.4), die ge¬ 
schätzte Zahl der bislang noch nicht entdeckten Arten reicht 
jedoch von rund 2 Mio. bis zu über 50 Mio. Und selbst bei 
größeren Organismen ist unser Wissen über die Biodiversi- 
tät noch alles andere als vollständig. So listet beispielsweise 
die jährliche Bestandsübersicht über die neu beschriebenen 
Arten allein für das Jahr 2009 weltweit 19.232 neu entdeck¬ 
te Spezies auf; diese Liste umfasst 9738 Insektenarten, 2184 
Pflanzenarten, 1360 Pilzarten, 71 Säugetierarten und sieben 
Vogelarten. 

■ Die Verbreitungsgebiete der meisten beschriebenen Arten 
sind nur recht dürftig bekannt; das gilt insbesondere für 
kleine, im Verborgenen lebende Spezies. Die winzige nord¬ 
amerikanische Wanzenart Corixidea major (Gruppe Schi- 
zopteridae) - sie ist so selten, dass es für sie noch nicht 
einmal einen Trivialnamen gibt - war nur von einem einzi¬ 
gen Standort in der Nähe der Stadt Clarksville in Tennessee 
bekannt, bis Entomologen sie beim nächtlichen Fang von In¬ 
sekten mithilfe von Lichtquellen auch in Virginia und Florida 
nachwiesen; dadurch erweiterte sich ihr bekanntes Verbrei¬ 
tungsgebiet schlagartig um mehr als 1000 km. 

■ Häufig ist es schwierig, präzise festzustellen, ob eine Art tat¬ 
sächlich ausgestorben ist. Nur äußerst selten wird der Tod 
des letzten überlebenden Vertreters einer Art mit Gewissheit 
nachgewiesen, wie etwa bei der letzten Wandertaube ( Ecto - 
pistes migratorius) - einem Weibchen namens Martha, das 
am 1. September 1914 im Zoo von Cincinnati starb. Der 
Status von seltenen, versteckt lebenden Arten, über deren 
Lebenszyklus kaum etwas bekannt ist, lässt sich sehr viel 
schwerer bestimmen. Dies war zum Beispiel beim Zwerg¬ 
koboldmaki ( Tarsius pumilus; ► Abb. 58.3a) der Fall. Dieser 
winzige, kaum 60 g wiegende Primat galt in seiner Heimat, 
den Nebelwäldem der Insel Sulawesi (Celebes) in Indonesi¬ 
en, lange Zeit als ausgestorben. Doch 2008 - 85 Jahre nach 
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der letzten gemeldeten Sichtung eines Exemplars - entdeckte 
ein Forscherteam in einem der Nationalparks der Insel einige 
Individuen dieser Art. 

■ Wir kennen nur selten sämtliche Wechselbeziehungen zwi¬ 
schen Arten. Wenn eine Art verloren geht, kann dies auch 
andere Spezies gefährden - etwa, wenn die Art Bestandteil 
eines Nahrungsnetzes war oder als Habitat für andere Arten 
diente. Wie viele Arten aufgrund ihrer Wechselbeziehungen 
mit anderen Spezies gefährdet sind, lässt sich nur schwer 
abschätzen. Häufig sind dazu ganz detaillierte ökologische 
Kenntnisse erforderlich. 

■ Für viele taxonomische Gruppen gibt es weltweit nur sehr 
wenige Spezialisten. Sind Artengruppen unscheinbar, schwer 
zugänglich und auch noch medizinisch und kommerziell un¬ 
bedeutend, dann ist die Motivation, sich damit Jahre und 
Jahrzehnte wissenschaftlich zu befassen, für die meisten For¬ 
scher gering. 

Media Clip 58.1 New Species Found in the Twenty-First 
Century 

www. Life 11 e.com/mc5 8.1 

Die Auswirkungen menschlicher Aktivitäten 
auf die Biodiversität lassen sich Vorhersagen 

Trotz unserer lückenhaften Kenntnisse der biologischen Vielfalt 
gibt es Methoden, mit denen sich die Aussterbewahrscheinlich- 
keit von Arten unter Berücksichtigung ihrer Populationsgroße, 
ihrer genetischen Variabilität, der Merkmale ihres Lebenszyklus 
und ihrer Ökologie ab schätzen lässt. Die Weltnaturschutzuni¬ 
on IUCN hat verschiedene Kategorien für das Aussterberisiko 
von Arten erstellt. Drohen Arten in ihrem gesamten oder weiten 
Teilen ihres Verbreitungsgebiets auszusterben, werden sie als 
„vom Aussterben bedroht“ ( critically endangered ) oder „stark 
gefährdet“ (< endangered ) eingestuft. Spezies, die möglicherwei¬ 
se in naher Zukunft aussterben könnten, werden als „gefährdet“ 
(vulnerable ) klassifiziert. Biologen betrachten Arten aller dieser 
drei Kategorien als „bedroht“ ( threatened ) (► Abb. 58.3b). 

Seltenheit an sich ist nicht immer ein Anlass zur Besorgnis. 
Manche Arten haben sich auf seltene oder ungewöhnliche Habi¬ 
tate spezialisiert und sind daher von Natur aus nicht besonders 
häufig. Wie bereits erwähnt, geben jedoch „neuerdings selte¬ 
ne“ Arten Grund zur Sorge, denn wenn eine Population recht 
schnell stark zurückgeht, kann dies wegen vielfältiger Mecha¬ 
nismen eine geringere effektive Populationsgröße zur Folge 
haben (► Abb. 58.2). 

Bestimmte Aspekte der Lebenszyklen von Arten können von 
Bedeutung sein, wenn man beurteilen möchte, inwieweit die 
Spezies in der Lage sein werden, sich wieder von einem Be¬ 
standsrückgang zu erholen (►Abschn. 54.3). Bei Fischen und 
Säugetieren lässt sich das Aussterberisiko beispielsweise mit 
am besten anhand des Alters bei der Geschlechtsreife Vor¬ 
hersagen, denn dieses Lebenszyklusmerkmal beeinflusst die 
Fortpflanzungsrate. Auch ökologische Bedürfnisse können sich 
auf die Fähigkeit von Arten auswirken, sich von einem ra¬ 
schen Bestandseinbruch zu erholen. Arten mit ganz speziellen 


Habitat- oder Nahrungsansprüchen sterben beispielsweise in 
der Regel eher aus als Spezies mit stärker generalisierten An¬ 
sprüchen. 

Für Prognosen darüber, wie sich der Habitatverlust - eine 
der wichtigsten Ursachen für das derzeitige Aussterben - auf 
Arten auswirken wird, können Ökologen die Prinzipien der 
Arten-Areal-Beziehung und die Theorie der Inselbiogeogra¬ 
phie anwenden (► Abschn. 53.5). Sie untersuchen, mit welcher 
Rate der Artenreichtum mit abnehmender Größe einer Ha¬ 
bitatinsel zurückgeht, und können daraufhin abschätzen, wie 
viele der darin lebenden und auf dieses Habitat angewiese¬ 
nen Arten wahrscheinlich verloren gehen. Den Zusammen¬ 
hang zwischen Habitatflächen und dem Verlust an Arten haben 
Sie in ► „Experiment: Das größte Experiment der Welt“ in 
► Abschn. 53.5 kennengelernt. 

58.1 Wiederholung 

Die biologische Vielfalt ist für die menschliche Gesell¬ 
schaft von hohem Wert, sowohl in Form von Gütern 
aus der Natur als auch von Ökosystemleistungen. Aller¬ 
dings haben Aktivitäten des Menschen zu einem raschen 
Verlust an Biodiversität geführt. Dieser zeigt sich auf 
genetischer, Populations-, Art-, Ökosystem- und globa¬ 
ler Ebene. Zum Aussterben von Arten kann es kommen, 
wenn durch Eingriffe des Menschen oder natürliche Er¬ 
eignisse die effektive Größe von Populationen verrin¬ 
gert wird. Dies kann dann Inzuchtdepression, Gendrift 
und demographische Stochastizität zur Folge haben. Das 
Aussterberisiko von Arten lässt sich mit bestimmten 
Methoden unter Berücksichtigung ihrer Populationsgrö¬ 
ße, genetischen Variabilität, Lebenszyklusmerkmale und 
Ökologie abschätzen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die wesentlichsten Faktoren nennen können, die zum 
Rückgang der Biodiversität führen. 

■ das Konzept der effektiven Populationsgröße erläutern 
und anhand von Beispielen erklären können, inwiefern 
eine geringe Populationsgröße dazu führen kann, dass 
Populationen und Arten aus sterben. 

■ erörtern und mit Beispielen belegen können, warum es 
so schwierig ist, die Aussterberate von Arten zu ermit¬ 
teln. 


_ ? _ 

1. Erklären Sie, was der Verlust biologischer Vielfalt alles um¬ 
fasst, und geben Sie vier Ursachen für diese Verluste an. 

2. Beschreiben Sie, wie es zum Aussterben des Heidehuhns im 
Jahr 1932 kam; orientieren Sie sich dabei am Konzept des 
Aussterbestrudels. 

3. Warum gestaltet es sich so schwierig zu ermitteln, wie viele 
Arten ausgestorben oder vom Aussterben bedroht sind? 
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Aktivitäten des Menschen spielten, wie gesagt, eine wesentliche 
Rolle für den Verlust an Biodiversität. Im nächsten Abschnitt 
werden Sie erfahren, welche anthropogenen Eingriffe die biolo¬ 
gische Vielfalt am meisten gefährden. 

58.2 Die größten Verluste an 
Biodiversität beruhen auf 
der Zerstörung von Habitaten 

Nach Angaben der Vereinten Nationen in ihrem 2014 veröf¬ 
fentlichten Bericht Global Biodiversity Outlook 4 üben vier 
Faktoren Druck auf die biologische Vielfalt aus: Erstens die 
Verschlechterung (Degradation) oder der Verlust von Habita¬ 
ten, zweitens die Übernutzung von biologischen Ressourcen, 
drittens invasive Arten und neu auftauchende Krankheitserreger 
sowie viertens Veränderungen des Klimas. Im Folgenden wollen 
werden diese Faktoren jeweils einzeln behandelt, wobei Sie aber 
stets bedenken sollten, dass sich diese Gefahren für die Biodi¬ 
versität häufig in Kombination auftreten. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Die Hauptursache für den Verlust an Biodiversität ist die De¬ 
gradation (Verschlechterung) oder Zerstörung von natürlichen 
Habitaten durch den Menschen. 

■ Die übermäßige Nutzung einzelner Arten als Ressource war und 
ist nach wie vor eine wesentliche Ursache für den Rückgang oder 
sogar das Aussterben von Spezies. 

■ In den letzten 200 Jahren hat die Einführung gebietsfremder Ar¬ 
ten exponentiell zugenommen; einige dieser eingeführten Spezi¬ 
es (Neobiota) haben sich invasiv ausgebreitet - mit gewöhnlich 
negativen Folgen. Auch die Einführung von Krankheitserregern 
gehört dazu. 

■ Der Klimawandel wirkt sich auf unterschiedliche Weise auf Arten 
aus, beispielsweise auf ihr Verbreitungsgebiet, auf die zeitli¬ 
che Abstimmung von Ereignissen in ihrem Lebenszyklus, auf ihr 
Wachstum und ihre Fortpflanzung. 


Degradation bis hin zum völligen Verlust von 
Habitaten gefährdet Arten 

Die meisten Wissenschaftler sind sich einig darüber, dass bis 
zum jetzigen Zeitpunkt der Geschichte der Menschheit Habitat¬ 
verlust bzw. Habitatzerstörung (die quantitative Verringerung 
des verfügbaren Febensraums) und Habitatdegradation (die 
Verringerung der Qualität des verfügbaren Febensraums) die 
Hautpursachen für den Verlust an Biodiversität waren. Der öko¬ 
logische Fußabdruck des Menschen ist groß: Schätzungen 
zufolge hat der Mensch etwa 50-60 % der Handfläche für seine 
Zwecke umgewandelt, vor allem für Fandwirtschaft, Forstwirt¬ 
schaft und Viehhaltung. Durch den Ausbau von Ortschaften 
und Städten mit ihren Häusern, Plätzen, Straßen und Industrie¬ 
anlagen sowie für Versorgungseinrichtungen wie Staudämme 


wurden weitere 2-3 % der Erdoberfläche umgewandelt. (Der 
ökologische Fußabdruck eines Menschen ist diejenige Fläche 
der Erde, die notwendig ist, um seinen jetzigen FebensStandard 
dauerhaft zu ermöglichen.) 

Da sich der Mensch zunehmend die Erde „untertan macht“, 
wirken sich die von ihm verursachten Umwandlungen auf 
ganze Biome und die von diesen abhängigen Arten aus. Ein 
Beispiel dafür ist die derzeitige Verlustrate an tropischen Re¬ 
genwäldern - dem artenreichsten Biom der Erde: Aufgrund 
des steigenden Bedarfs der rasch an wachsenden menschlichen 
Bevölkerung an Produkten aus dem Wald und gerodeten Flä¬ 
chen für die Fandwirtschaft gehen alljährlich etwa 2 % der noch 
verbliebenen Waldfläche verloren. In Asien sind die meisten 
Regenwälder inzwischen auf kleine Fragmente reduziert wor¬ 
den; die einzigen größeren verbliebenen Waldflächen finden 
sich dort auf Neuguinea und in geringerem Umfang auf Bor¬ 
neo (► Abb. 58.4). Die größten Regen waldflächen gehen heute 
in Brasilien verloren. Bei Anhalten der derzeitigen Verlustrate 
könnten noch vor Ende dieses Jahrhunderts Millionen von Re¬ 
genwaldarten ganz aus sterben. 

Die physikalische Zerstörung von Habitaten - wie die Ro¬ 
dung von tropischen Regenwäldem oder die Trockenlegung von 
Feuchtgebieten, um landwirtschaftliche Nutzflächen schaffen - 
wirkt sich tief greifend auf die Verbreitung und Häufigkeit von 
Arten aus. Der Verlust an geeigneten Habitaten hat zum Aus¬ 
sterben von Tausenden von Arten beigetragen. Wenn die noch 
verbliebenen Febensraumreste in immer kleinere Fragmente 
zerstückelt werden, kann es aufgrund von Randeffekten zu einer 
weiteren Degradation kommen (das haben Sie beispielsweise 
in dem ► „Experiment: Das größte Experiment der Erde“ in 
► Abschn. 53.5 gesehen oder auch in ►Animation 53.4). Wie 
Sie sich erinnern, kommt es mit immer kleiner werdenden Ha¬ 
bitatfragmenten proportional auf immer größeren Flächen zu 
Randeffekten (►Abschn. 53.5). Häufig ähneln die physikali¬ 
schen Bedingungen an den Rändern von Habitaten mehr jenen 
des neuen als jenen des ursprünglichen Habitats. Für Arten, 
die an das ursprüngliche Habitat angepasst sind, kann sich das 
als abiotischer Stress bemerkbar machen. Hinzu kommt, dass 
Arten aus den Habitaten in der Umgebung die Ränder von Ha¬ 
bitatfragmenten besiedeln und mit den dort lebenden Arten in 
Konkurrenz treten oder diese erbeuten können. 

Die Fragmentierung der Wälder in weiten Teilen Nordameri¬ 
kas hatte zum Beispiel zur Folge, dass die Zahl der Braunkopf- 
Kuhstärlinge (Molothrus ater) deutlich anstieg. Als Brutpara¬ 
sit legt dieser Vogel ähnlich wie unser Kuckuck seine Eier in 
die Nester anderer Vogelarten. Die Nestlinge von Brutparasiten 
werden von den Wirtseltern großgezogen - auf Kosten von de¬ 
ren eigenen Jungvögeln (►Abb. 58.5a). Ursprünglich folgten 
die Kuhstärlinge traditionell den Herden der Bisons und anderer 
weidender Großsäuger und ernährten sich von den Insekten, die 
von den Huftieren aufgescheucht wurden. Daher legten sie ihre 
Eier auch in erster Finie in die Nester von Grasland vogelarten. 
Die Fragmentierung der Wälder eröffnete den Kuhstärlingen 
neue Möglichkeiten: Nun können sie ihre Eier auch in die Nes¬ 
ter von Vögeln legen, die an den Waldrändern brüten. Das 
erhöht die Sterblichkeit der eigenen Nestlinge der Wirtsvögel 
(► Abb. 58.5b). Weil fragmentierte Wälder relativ gesehen mehr 
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Brasilien, Südamerika Swasiland, Afrika 


Abb. 58.4 Der schwindende tropische Regenwald. Regenwälder, die häufigste Waldform in den Tropen, sind schon seit Langem als Zen¬ 
tren der Biodiversität bekannt. Sie beherbergen eine riesige Zahl von Arten (Regenwaldbiom, ► Abschn. 53.4). Seit den 1950er-Jahren werden 
Tropenwälder gerodet - für landwirtschaftliche Nutzflächen, den Bau von Schnellstraßen, zur Holzgewinnung und für andere Bedürfnisse einer 
explosionsartig anwachsenden menschlichen Bevölkerung 


Ränder aufweisen als zusammenhängende Wälder, begünstigt 
die Fragmentierung die Ausbreitung der Kuhstärlinge zu Un¬ 
gunsten von Waldvogelarten. 

Schadstoffbelastung ist eine weitere Ursache für die Degrada¬ 
tion und den Verlust von Habitaten. So waren beispielsweise 
See- und Waldökosysteme besonders von den schädlichen Aus¬ 
wirkungen des sauren Regens (►Abschn. 57.4) betroffen. Zu 
den problematischsten toxischen Schadstoffen in Ökosystemen 
gehören heute Schwermetallrückstände aus dem Bergbau und 
der Metallverarbeitung sowie synthetische organische Verbin¬ 
dungen, die zur Bekämpfung von Schädlingen ausgebracht 
werden (Pestizide). Durch zahlreiche Untersuchungen konnten 
verschiedene Pestizide mit dem Rückgang von Amphibienarten 
in Zusammenhang gebracht werden, insbesondere in Regionen 
mit intensiver landwirtschaftlicher Nutzung wie den USA und 
Europa. 

In relativ versteckter Form sorgen sehr schwer abbaubare 
Plastikabfälle für eine Schadstoffbelastung im offenen Meer 
(►Abb. 58.6). Inmitten des Pazifischen Ozeans hat sich eine 
Ansammlung von Plastikabfällen gebildet, deren Fläche grö¬ 
ßer ist als Frankreich. Die Plastikgegenstände werden in immer 
kleinere Teile zermahlen. Wenn Fische, Seevögel oder Mee¬ 
ressäuger diese aufnehmen, können sie daran ersticken oder 
einen Darmverschluss erleiden. Noch weitgehend unklar sind 
die biologischen und gesundheitlichen Folgen von sogenanntem 
Mikroplastik - Plastikteile kleiner als 5 mm, die in dieser Grö¬ 
ße hergestellt werden und in die Gewässer gelangen oder dort 
aus größeren Plastikteilen entstehen. Mikroplastik findet sich an 
der Oberfläche schwimmend, im Wasserkörper schwebend und 
im Sediment. Mikroplastik in den Körpergeweben kann Hor¬ 


monfunktionen beeinträchtigen und sich somit zum Beispiel auf 
die Fortpflanzung, die Entwicklung des Nervensystems und das 
Immunsystem aus wirken. Ferner können sich Meerestiere auch 
in Plastikabfällen oder Überresten von Fischemetzen verfan¬ 
gen - für Meeressäuger bedeutet dies häufig das Todesurteil. 
Weitere Probleme sind der Transport und die Verbreitung von 
Krankheitserregern über den marinen Plastikmüll sowie die An¬ 
reicherung von Giftstoffen in Mikroplastik und infolgedessen in 
den Geweben von Tieren. 


Durch Übernutzung wurden viele Arten 
ausgerottet und Nahrungsnetze verändert 

Wenn der Mensch eine einzelne Art oder eine Gruppe ähnli¬ 
cher Arten zu seinen Zwecken nutzt, kann es leicht zu einer 
Übernutzung kommen. Eine übermäßige Nutzung von Arten 
als Ressource kann zu ganz unterschiedlichen Zwecken erfol¬ 
gen, etwa als Nahrung (z. B. Überfischung), für die Herstel¬ 
lung von Kleidung oder Körper schmuck, als Haustiere und 
zu medizinischen Zwecken. Übernutzung war einst die be¬ 
deutendste Ursache für ein rasches Aussterben von Spezies. 
So wurden Schätzungen zufolge rund 40% der seit Beginn 
des 16. Jahrhunderts verschwundenen Vogelarten durch eine 
Übernutzung ausgerottet. Zu den ungeheuerlichsten Beispie¬ 
len für die Übernutzung von Vögeln zählt wohl die Jagd nach 
Federn im ausgehenden 19. Jahrhundert. Die Federn wurden 
als Schmuck für Hüte und Kleidung verwendet. Während der 
Hochphase wurden jährlich 5 Mio. Vögel nur wegen ihrer Fe- 
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Entfernung, über die sich der 
Randeffekt im Wald bemerkbar macht 
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Abb. 58.5 Brutparasitismus durch Kuhstärlinge an Waldrändern, a Als Brutparasiten legen Kuhstärlinge ihre (schwarz gesprenkelten) Eier 
in die Nester von Wirtsvogelarten und erreichen damit, dass diese ihre Jungen aufziehen (der große Nestling im Bild), b Infolge des Brutparasi¬ 
tismus durch Kuhstärlinge ist die Nestlingssterblichkeit der Wirtsvögel an Waldrändern höher als zur Waldmitte hin, und es werden weniger ihrer 
Jungvögel flügge 


dern getötet, darunter allein 95 % der Vögel an der Küste von 
Florida. Für die Schmuckfedem von Silberreihem wurden ähn¬ 
liche Preise bezahlt wie für Gold: 32 US-Dollar pro Unze im 
Jahr 1915. 

Aber auch heute noch bereitet eine Übernutzung vom Aus¬ 
sterben bedrohter Arten Anlass zu großer Besorgnis; das gilt 
insbesondere für Spezies, die mit hoher Wahrscheinlichkeit 
noch in diesem Jahrhundert verschwinden werden, weil ihr Ha¬ 
bitat immer weiter zurückgeht oder degradiert wird. In jüngster 
Zeit war ein alarmierender Aufwärtstrend der illegalen Wilde¬ 
rei auf charismatische Großtiere zu verzeichnen, also Arten, 
die weithin äußerst populär sind. Beispielhaft hierfür ist die 
illegale Jagd auf Elefanten und Nashörner in vielen Gebieten 
Afrikas und Asiens zur Vermarktung des Elfenbeins der Stoß¬ 
zähne bzw. des Horns. Nach Einschätzung einer neueren Studie 
sind in den letzten zehn Jahren allein in Zentralafrika die regio¬ 
nalen Bestände der Elefanten aufgrund der Wilderei um 64 % 
zurückgegangen (► Abb. 58.7). Kontinentweit wurden der Stu¬ 
die zufolge zwischen 2010 und 2012 40.000 Elefanten illegal 
getötet, das entspricht einer jährlichen Rate von 8 %. 


Durch den ebenso massiven wie lukrativen internationalen Han¬ 
del mit exotischen Heimtieren wie Vögeln, Reptilien, Fröschen, 
Säugetieren, Aquarienhsehen und Korallen sowie mit Zier¬ 
pflanzen gerieten viele Arten in Gefahr. Schätzungen zufolge 
werden jährlich etwa 2-3 Mio. Vögel und 2-3 Mio. Reptilien 
lebend gefangen. Zudem kommen jedes Jahr geschätzt 1 Mrd. 
Zierfische aus über 4000 Süß wasserarten und 1400 marinen 
Arten international in den Handel. Der Banggai- oder Moluk- 
ken-Kardinalbarsch (.Pterapogon kauderni) geriet beispielswei¬ 
se ausschließlich durch den Aquarienhandel an den Rand des 
Aussterbens. Fast 1 Mio. Exemplare dieser stark vom Ausster¬ 
ben bedrohten Fischart werden jährlich in den Gewässern bei 
der indonesischen Insel Sulawesi gefangen, um der Nachfra¬ 
ge von begeisterten Meerwasseraquarianern gerecht zu werden. 
Der Handel mit exotischen Heimtieren ist aus mehreren Aspek¬ 
ten besorgniserregend: Der Fang seltener oder gefährdeter Arten 
verursacht nicht nur einen Bestandsrückgang dieser Spezies, bei 
ihrem Transport kann es auch unabsichtlich dazu kommen, dass 
Krankheiten übertragen werden oder Arten sich invasiv in ei¬ 
nem Gebiet ausbreiten, wie Sie am Beispiel der Rotfeuerfische 
in ► Kap. 55 erfahren haben. 
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Abb. 58.6 Ein Meer aus Plastik. Im Nordpazifikwirbel haben sich große Mengen an Plastikabfällen angesammelt und führen zu einer Degradati¬ 
on des pelagischen Lebensraums. Das kleine Bild zeigt winzige Plastikpartikel in einer Wasserprobe, die in der Nähe der Plastikmüllansammlung 
im Nordpaziükwirbel genommen wurde 


Selbst die oftmals unendlich erscheinenden Meere sind von ei¬ 
ner Übernutzung betroffen. Die expandierende Bevölkerung des 
Menschen übt durch den Fang von Arten für die Lebensmittel¬ 
produktion einen bislang noch nie dagewesenen Druck auf diese 
Spezies aus. Fischfang betreibt der Mensch schon seit mindes¬ 
tens 40.000 Jahren. In den letzten Jahrhunderten hat sich die 
Übernutzung der Fischbestände jedoch durch technische Neue¬ 
rungen und den zunehmenden Bedarf enorm beschleunigt. Wie 
sich im Rahmen einer neueren Untersuchung zur Fischerei zeig¬ 
te, brachen zwischen 1950 und 2007 nahezu 14 % der Bestände 
der vom Fang betroffenen Arten oder höheren Taxa zusam¬ 
men (► Abb. 58.8a). Allerdings wirkt sich der Fischfang global 
gesehen ganz unterschiedlich auf die Bestände aus; das hegt 
unter anderem daran, dass der Fang mancherorts stark einge¬ 
schränkt wurde, damit sich überüschte Arten wieder erholen 
können (► Abb. 58.8b). Besonders von der Ausrottung bedroht 
sind die bevorzugt gefangenen Spitzenprädatoren wie verschie¬ 
dene Haiarten, Blauflossenthunfische und Zackenbarsche, denn 
die Bestände dieser langlebigen Arten erholen sich nur äußerst 
langsam. Weil es sich zudem um Schlüsselarten handelt, wird 
ihr Verschwinden wahrscheinlich dauerhafte Auswirkungen auf 
das Ökosystem haben. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 58.8: Welche Regionen der Erde werden der 
Karte zufolge am stärksten beüscht? 


Welche Folgen kann es haben, wenn eine einzelne Art im 
Übermaß genutzt wird, insbesondere, wenn es sich dabei um 
eine langlebige Spezies oder einen Spitzenräuber handelt? Zum 
einen erholen sich Arten, die durch ein langsames Populations- 



Abb. 58.7 Massaker an Elefanten. Eines der größten bislang be¬ 
kannten Massaker an Elefanten wurde im Jahr 2012 im Bouba-Njida- 
Nationalpark in Kamerun angerichtet: Mit Kalaschnikows und Hand¬ 
granaten metzelten Wilderer mehr als 300 Elefanten nieder 


Wachstum charakterisiert sind, wie Elefanten und Nashörner, 
nicht so rasch. Blauwale haben ein höheres Aussterberisiko als 
Buckelwale, obschon beide Arten im 19. Jahrhundert chronisch 
übernutzt wurden. Wie Sie bereits in ► Abschn. 54.4 erfahren 
haben, haben sich die Buckelwalbestände nach Einstellen der 
Bejagung relativ rasch wieder erholt, bei der Population der 
Blauwale dauert dies wegen der geringeren Fortpflanzungsrate 
länger. Die Populationen des Schwarzen Felsenbarschs ( Sebas - 
tes melanops ), den Sie von ►Abschn. 54.4 kennen, erholten 
sich extrem langsam, weil bevorzugt ältere, größere Weibchen 
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Abb. 58.8 Übernutzung hat zum Zusammenbruch von Fischgründen geführt, mancherorts erholen sich die Bestände durch strenge 
Schutzmaßnahmen wieder, a Die Anzahl der Fischtaxa, deren Bestände einen Zusammenbruch erlitten (errechnet als Rückgang der Biomasse 
dieser Taxa auf weniger als 10 % ihrer Gesamtbiomasse vor dem Fang), nahm von 1950 bis 2007 stetig zu. b Der weltweite Status vom Fischfang 
betroffener Fischpopulationen 


gefangen wurden und die verbliebenen kleineren Weibchen we¬ 
niger Jungfische produzierten, die nicht so schnell wuchsen. 

Zum anderen ist zu berücksichtigen, was es bedeutet, wenn eine 
übernutzte Spezies in ihrer Biozönose eine wichtige Rolle als 
Schlüsselart oder strukturierende Art spielt. William Ripple und 
seine Mitarbeiter untersuchten jüngst in einer Studie den Status 
sowie die ökologischen Folgen des Rückgangs der 31 größten 
Carnivoren der Erde. Die Populationen der meisten erforschten 
Arten haben in den letzten beiden Jahrhunderten erhebliche Ver¬ 
luste erlitten, zurückzuführen auf Übernutzung, Verfolgung (sie 
wurden aufgrund von Konflikten mit dem Menschen getötet) 
und Habitatverlust. Unter Verwendung von Daten aus mehreren 
Studien konnten die Wissenschaftler zeigen: Ein Bestandsrück¬ 
gang der als Spitzenräuber fungierenden großen Carnivoren 
führte dazu, dass trophische Kaskaden unterbrochen wurden - 
mit der Folge, dass sich auch die Abundanz von Herbivoren und 
Primärproduzenten dramatisch änderte (►Abb. 58.9). Diese 
Forschungen lassen darauf schließen, dass in manchen Ökosys¬ 
temen große Carnivoren unabdingbar sind, um die Biodiversität 
zu bewahren und Ökosystemleistungen aufrechtzuerhalten. 


Zahlreiche Arten sind durch invasive Räuber, 
Konkurrenten und Krankheitserreger bedroht 

In den letzten 200 Jahren ist die Zahl der teils absichtlich, teils 
unbeabsichtigt in andere Regionen eingeführten Arten exponen¬ 
tiell angestiegen. Schätzungen zufolge wurden alleine in die 
Vereinigten Staaten rund 50.000 Arten eingeführt. Bei vielen 
dieser Neobiota erfolgte dies ganz gezielt - als Nahrung, natür¬ 
liche Ressource, oder weil sie dem Menschen andere wichtige 
Dienstleistungen liefern. Ungefähr 10% dieser Spezies haben 
sich zu invasiven Arten entwickelt, das heißt, sie pflanzen sich 
rasch fort, verbreiten sich in kurzer Zeit stark und wirken sich 
meistens negativ auf die in dieser Region heimischen Arten oder 
die dortigen Ökosysteme aus. Wie Sie in ►Abschn. 56.2 er¬ 
fahren haben, muss eine neu in eine Biozönose eingeführte Art 
zunächst in der Lage sein, mit den physikalischen Umweltbe¬ 
dingungen zurechtkommen und mit den anderen Spezies der 
Gemeinschaft in Coexistenz zu leben, bevor sie sich invasiv 
ausbreiten kann; in der Regel müssen Arten dazu mehrmals an 
einem Ort eingeführt werden. 
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Effekt des Rückgangs großer Carnivoren auf die Änderung 
der Abundanz von Arten in ihrem Nahrungsnetz 


Abb. 58.9 Durch den Rückgang großer Carnivoren verändern sich Nahrungsnetze. Aufgeführt sind Beispiele für die Auswirkungen des 
Rückgangs großer Carnivoren auf die Abundanz von Arten in ihren Nahrungsnetzen. Die blauen Balken repräsentieren direkte, die roten Balken 
indirekte Effekte. Die Zahl der Jahre bezieht sich darauf, wie lange die betreffende Carnivorenart schon nicht mehr am Untersuchungsstandort 
vorkommt 


Dass die Einführung mancher Arten durchaus positive Aspek¬ 
te hatte, ist nicht von der Hand zu weisen; in den meisten 
Fällen haben sich invasive Spezies jedoch negativ auf die heimi¬ 
schen Arten und Ökosysteme ausgewirkt. Beispielsweise sind 
nach Einschätzung von Wissenschaftlern etwa 400 der 958 in 
den Vereinigten Staaten unter dem U.S. Endangered Species 
Act als gefährdet eingestuften Arten in erster Linie deshalb in 
Gefahr, weil sie unter der Prädation, der Konkurrenz oder der 
Übertragung von Krankheiten durch invasive Spezies leiden. 
Auch Ökosystemfunktionen und -leistungen können invasive 
Arten drastisch beeinflussen und sich auf Feuerzyklen, die Ver¬ 
fügbarkeit von Wasser und die Sedimentbildung an der Küste 
auswirken (►Abb. 58.10). Einige invasive Arten haben sogar 
die genetische Variabilität heimischer Spezies verändert, weil 
es zu Hybridisierungen mit natürlichen Populationen kam (z. B. 
zwischen der eingeführten Regenbogenforelle und der heimi¬ 
schen Cutthroat-Forelle im US-Bundesstaat Montana). Allein in 
den USA werden die Kosten für die Bekämpfung unerwünschter 
eingeführter Arten auf jährlich 120 Mrd. US-Dollar geschätzt. 

Die Verbreitung nichtheimischer Arten erfolgt auf ganz un¬ 
terschiedliche Weise. Im Laufe der letzten 400 Jahre haben 
europäische Siedler bei der Besiedlung neuer Kontinente ab¬ 
sichtlich Pflanzen und Tiere mitgebracht, weil sie sich dort 
wieder ihre vertraute Umgebung schaffen wollten. In vielen Fäl¬ 
len wirkten sich diese eingeführten Spezies katastrophal auf die 


heimische Flora und Fauna aus. In Australien hat die Einfüh¬ 
rung von Kaninchen und Füchsen für den Jagdsport sowie von 
Hunden und Katzen als Haustiere dazu geführt, dass innerhalb 
der letzten 100 Jahre nahezu die Hälfte aller kleinen bis mit¬ 
telgroßen heimischen Beutelsäuger ausgestorben ist. Wie Sie in 
► Abschn. 54.4 gesehen haben, kann eine biologische Schäd¬ 
lingsbekämpfung, also die absichtliche Einführung von Arten 
zur Bekämpfung anderer invasiver Spezies, bisweilen noch viel 
größere Probleme hervorrufen. Beispielhaft hierfür ist die Ein¬ 
führung kleiner Prädatoren wie Mungos zur Bekämpfung von 
Kaninchen auf Hawaii oder von Hermelinen zur Bekämpfung 
von Ratten in Neuseeland. Statt die Populationen von Kanin¬ 
chen bzw. Ratten einzudämmen, haben sich diese Räuber zur 
Hauptursache für das Aussterben von Vogelarten auf diesen In¬ 
seln entwickelt. 

Mitunter wurden Arten auch aus Unwissen in einem fremden 
Gebiet ausgesetzt und haben sich dort anschließend invasiv aus¬ 
gebreitet (wie in dem in ► Kap. 55 beschriebenen Fall der 
Rotfeuerfische). Manche Menschen können sich nur schwer vor¬ 
stellen, dass Arten, die in ihrer ursprünglichen Heimat beliebt 
und erwünscht sind, in einer fremden Umgebung völlig aus dem 
Ruder laufen können. Einige der derzeit schlimmsten Unkraut¬ 
arten wurden ganz gezielt an andere Standorte gebracht und dort 
angepflanzt, weil sie so hübsch aussehen, so gut duften oder so 
gut schmecken. 
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c Veränderungen der Sedimentbildung 



Spartina anglica 



Abb. 58.10 Invasive Arten können Funktionen und Dienstleistungen von Ökosystemen verändern. Drei Beispiele für die potenziellen Aus¬ 
wirkungen invasiver Arten: Die Dachtrespe beschleunigt die zyklischen Buschbrände in Wermutsteppen (a), die Heidetamariske oder Kaspische 
Tamariske entzieht Wüstenflüssen Wasser (b), und das Salzschlickgras oder Englische Schlickgras führt zur Sedimentbildung und verwandelt 
Schlammflächen im Küstenbereich in Salzmarschen (c) 


Unabsichtlich eingeschleppt werden Arten als „blinde Passa¬ 
giere“. Wie bereits in ►Abschn. 56.2 erwähnt, können ge¬ 
bietsfremde Arten beispielsweise mit dem Ballastwasser von 
Schiffen verfrachtet werden. Als Luftfracht wurde kurz nach 
dem Zweiten Weltkrieg die im Südseeraum heimische Braune 
Nachtbaumnatter ( Boiga irregularis) auf die Insel Guam einge¬ 
schleppt. Heute kommt sie dort in einer Dichte von mindestens 
5000 Individuen pro Quadratkilometer vor. Inzwischen hat diese 
Schlange 15 Landvogelarten ausgerottet, darunter drei Spezies, 
die ausschließlich auf Guam vorkamen. 

Eingeführte Krankheitserreger haben unter heimischen Arten 
ebenfalls verheerende Schäden angerichtet. Das veranschaulicht 
gut der pathogene Flagellatenpilz Batrachochytrium dendro- 
batidis , der mit dem dramatischen weltweiten Rückgang der 
Amphibien in den letzten 20 Jahren in Zusammenhang gebracht 
wird. Wie in der Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination 
Forschung: Besiegelt ein tödlicher Pilz das Schicksal der 
Frösche?“) beschrieben, könnte die von diesem Pilz verursach¬ 
te Krankheit für einen Großteil des weltweit zu verzeichnenden 
Rückgangs an Amphibien verantwortlich sein, für den es keine 
andere einzelne Erklärung gibt (weitere Ursache ist eine Kombi¬ 
nation aus Habitatverlust, Übernutzung sowie Belastung durch 
UV-Strahlung oder Schadstoffe). Dieser extrem rasche Rück¬ 
gang war auf allen großen Kontinenten zu beobachten und selbst 
in gut geschützten Gebieten wie dem Yosemite-Nationalpark in 
den USA, dem Biologischen Reservat Monteverde in Costa Ri¬ 
ca und dem Eungella-Nationalpark in Australien. In den meisten 
Fällen wurden die vermutlich durch B. dendrobatidis verur¬ 
sachten Massensterben zunächst gar nicht bemerkt, weil sie so 


schnell erfolgten. In der Regel kehrten Wissenschaftler irgend¬ 
wann zu einem zuvor untersuchten Standort zurück und stellten 
dann erst fest, dass Populationen mittlerweile dramatisch abge¬ 
nommen hatten oder manche Arten sogar ganz verschwunden 
waren. Im Anschluss wurde dann der Pilz in einigen verbliebe¬ 
nen Individuen nachgewiesen und als Ursache vermutet. 

Wissenschaftler fragen sich, ob B. dendrobatidis ein neuer, äu¬ 
ßerst virulenter Erreger ist, der sich erst kürzlich über die 
Kontinente ausgebreitet hat (Invasives-Pathogen-Hypothese). 
Alternativ könnte B. dendrobatidis schon vor dem Rückgang 
der Amphibien in deren Lebensräumen auf niedrigem Ni¬ 
veau existiert haben, aber erst aufgrund von Veränderungen 
der Umweltbedingungen (z. B. Klima, UV-Einstrahlung) oder 
der Wirtsempflndlichkeit zu einem gefährlichen Erreger gewor¬ 
den sein (Endemisches-Pathogen-Hypothese). Offenbar gedeiht 
B. dendrobatidis besonders gut unter recht spezifischen Um¬ 
weltbedingungen (Fließgewässer mit dauerhafter Wasserzufuhr 
in großen Höhen und Wassertemperaturen zwischen 12 und 
27 °C). Die meisten Indizien deuten mittlerweile darauf hin, 
dass B. dendrobatidis in bestimmten Regionen der Erde schon 
vor 100 Jahren heimisch war, durch den weltweiten Handel 
von Amphibien als Nahrungsmittel, Labortiere oder Terrari¬ 
entiere aber erst in den letzten Jahrzehnten in viele andere 
Regionen gebracht wurde. In ► „Experiment: Die Erforschung 
des Rückgangs mittelamerikanischer Froscharten“ ist beschrie¬ 
ben, wie Karen Lips und ihre Mitarbeiter den Rückgang von 
vier Froscharten der Gattung Atelopus an mehreren Standorten 
in Costa Rica und Panama über einen Zeitraum von 20 Jah¬ 
ren erforscht haben. Ihre Ergebnisse legen nahe, dass sich das 
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Pathogen B. dendrobatidis mit der Zeit von infizierten auf nicht 
infizierte Populationen verbreitete. Mikroskopische Analysen 
von Gewebeproben, die Fröschen vor ihrem Rückgang ent¬ 
nommen wurden, lassen darauf schließen, dass B. dendrobatidis 
in dieser Region der Erde zuvor überhaupt nicht vorkam und 
erst in den 1980er-Jahren eingeschleppt wurde. Von den vier 
im Rahmen der Studie erforschten Atelopus- Arten sind inzwi¬ 
schen drei vermutlich ausgestorben (A. chiriquensis , A. senex 
und A. zeteki)', eine seit 1996 als verschwunden gegoltene Art 
(A. varius\ Foto auf der Startseite dieses Kapitels) existiert wahr¬ 
scheinlich noch in einer kleinen Population in der Nähe von 
Quepos in Costa Rica. 


Der Klimawandel zeigt bereits Auswirkungen 
auf Arten und Ökosysteme 

Wie Sie in ► Abschn. 57.4 bereits erfahren haben, tragen die 
Emissionen von Treibhausgasen durch den Menschen zur globa¬ 
len Klimaerwärmung, zum Anstieg des Meeresspiegels, zur er¬ 
höhten Gefahr von Unwettern sowie zur Versauerung der Meere 
bei. All diese Faktoren werden künftig wahrscheinlich zuneh¬ 


mende Bedeutung als Ursachen für die Degradation und den 
Verlust von Habitaten erlangen und damit letztendlich auch für 
das Aussterben von Arten. Prognosen zufolge werden beispiels¬ 
weise die Jahresdurchschnittstemperaturen in Nordamerika und 
Europa bis zum Ende des 21. Jahrhunderts um 2-5 °C ansteigen. 
Sollte sich das Klima tatsächlich in diesem Ausmaß erwärmen, 
so werden nach den Vorhersagen von Klimamodellen die glei¬ 
chen Durchschnittstemperaturen wie heute in Washington oder 
Berlin dann rund 500-800 km weiter nördlich herrschen. Sofern 
es Arten nicht gelingt, sich an das wärmere Klima anzupas¬ 
sen, wird sich ihr Verbreitungsgebiet entsprechend verschieben, 
damit sie in ihrem physiologischen und ökologischen Optimal¬ 
bereich bleiben. Diese Verschiebung des Verbreitungsgebiets 
von Organismen könnte den Verlust und die Fragmentierung 
von Habitaten nach sich ziehen; das gilt insbesondere dann, 
wenn sich das Habitat nicht ebenfalls verschiebt oder sogar 
gänzlich verloren geht. 

Infolge der globalen Erwärmung steigt beispielsweise auch der 
Meeresspiegel an, weil sich die Meere ebenfalls erwärmen und 
die polaren Gletscher abschmelzen. Nach Einschätzung des Welt¬ 
klimarats IPCC (Intergovernmental Panel on Climate Change) 
steigt der Meeresspiegel derzeit jährlich um ca. 3 mm an - das 
würde bis zum Jahr 2100 einen Anstieg um 20-50 cm bedeuten. 


Experiment: Die Erforschung des Rückgangs mittelamerikanischer Froscharten 


Originalliteratur: Lips K et al. (2008) PLoS Biol 6: e72 

Karen Lips und ihre Mitarbeiter erforschten die Ausbreitung des pathogenen Flagellatenpil¬ 
zes Batrachochytrium dendrobatidis , der mit dem seit Ende der 1980er-Jahre beobachteten 
dramatischen Rückgang von Stummelfußfröschen der Gattung Atelopus in den feuchten 
Bergregionen im südlichen Mittelamerika (Costa Rica und Panama) in Zusammenhang 
gebracht wird. Die Forscher trugen biogeographische Informationen über den Rückgang 
der Atelopus- Arten zusammen und analysierten Gewebeproben der Frösche mikroskopisch. 
Dadurch wollten sie feststellen, ob es sich bei B. dendrobatidis um ein nichtheimisches Path¬ 
ogen handelt, das erst vor Kurzem nach Mittelamerika eingeschleppt wurde, oder ob die 
Erreger bereits dort vorkamen, die Pilzerkrankung aber erst infolge von Umweltverände¬ 
rungen in Erscheinung trat. 

Hypothese 

Ursache für den Rückgang der Amphibien in Mittelamerika ist die Invasion des nicht¬ 
heimischen Pathogens B. dendrobatidis ; der Erreger kam hier vorher nicht vor, und die 
Erkrankung wurde nicht durch Umweltveränderungen ausgelöst (Invasives-Pathogen-Hy- 
pothese, im Gegensatz zur Endemisches-Pathogen-Hypothese). 

Methode 

1. Für die Populationen von vier Atelopus- Arten kartierten die Forscher Ort und ungefähres 
Jahr des Rückgangs infolge einer B. dendrobatidis- Infektion an verschiedenen Standorten 
in Costa Rica und Panama. Dazu griffen sie neben eigenen Feldforschungen auf Daten 
aus bereits veröffentlichten Studien sowie aus dem Bericht Global Amphibian Assessment 
zurück. 
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2. Sie erstellten eine Grafik zur Ausbreitung von B. dendrobatidis , in der sie die Entfernung 
abhängig von dem Jahr auftrugen, in dem B. dendrobatidis erstmals einen Rückgang von 
Ate/o/?ws-Populationen verursachte. 

3. Gewebeproben von 64 Fröschen, die vor 1987 in Monteverde, Costa Rica, gefangen wor¬ 
den waren, untersuchten sie auf B. dendrobatidis , um festzustellen, ob dieser Erreger auch 
schon vor dem Rückgang der Frösche vorhanden war. 


Ergebnisse 

1. In den Gewebeproben der vor 1987 gefangenen Frösche konnte der Erreger 
B. dendrobatidis nicht nachgewiesen werden. 

2. Nach der Karte des Rückgangs von Ate/o/?ws-Populationen zwischen 1987 (dem ersten 
Auftreten von B. dendrobatidis) und 2006 (19 Jahre später) breitete sich B. dendrobatidis 
( Bd ) wellenartig vom Nordwesten Costa Ricas in den Südosten nach Panama aus. 

3. Zwischen der von B. dendrobatidis zurückgelegten Entfernung und den Jahren seit dem 
ersten Nachweis der B. dendrobatidis -Infektion besteht eine positive lineare Beziehung 
(► Grafik links unten). 
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Schlussfolgerung 

Die Analyse des Vorkommens von B. dendrobatidis im südlichen Mittelamerika über einen 
Zeitraum von fast 20 Jahren stützt die Invasives-Pathogen-Hypothese, also dass es sich um 
die klassische Ausbreitung einer neuen invasiven Krankheit in zuvor nicht infizierten Po¬ 
pulationen handelt. Die Endemisches-Pathogen-Hypothese, also dass die Erkrankung durch 
einen bereits vorher vorhandenen Erreger aufgrund von Umweltveränderungen ausgelöst 
wurde, wird für diese Region nicht gestützt. 

(Anmerkung: Für andere Regionen gilt das nicht unbedingt. In Afrika, Asien, Nordeuropa 
und Brasilien scheint B. dendrobatidis endemisch zu sein und mit den dortigen Amphibien¬ 
populationen zu coexistieren. In Südeuropa, Nordamerika, Mittelamerika und Australien ist 
B. dendrobatidis dagegen invasiv, und dort führt er auch zum Amphibiensterben.) 
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Blick in die Daten: Die Erforschung des Rückgangs mittelamerikanischer Froscharten 


Die Forscher konnten die Verbreitungsdaten der 
B. dendrobatidis-lnfektion aus dem südlichen Mittelamerika 
mit einem weitaus umfangreicheren Datensatz aus Südame¬ 
rika zusammenführen und anhand dessen errechnen, ein wie 
hoher Prozentsatz an Atelopus- Arten in Abhängigkeit von 
der Höhenlage aus starb. Dabei gelangten sie zu folgenden 
Ergebnissen: 

Höhe über dem Meeresspiegel (m) ausgestorbene Arten (%) 
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Aufgaben 

1. Anhand der Ergebnisse aus dem Experiment können Sie 
berechnen, mit welcher Geschwindigkeit (km/Jahr) sich 
B. dendrobatidis ausbreitete; dazu müssen Sie die Ent¬ 


fernung zwischen zwei Standorten (das Entfernungsin¬ 
tervall) durch die Zahl der Jahre zwischen den Daten 
des Rückgangs teilen. Berechnen Sie die Ausbreitungsra¬ 
te des Erregers B. dendrobatidis zwischen zwei Standorten 
des Rückgangs (Zeitintervall). Hat sich B. dendrobatidis 
zwischen den verschiedenen Standorten mit ähnlicher Ge¬ 
schwindigkeit ausgebreitet oder gibt es Unterschiede? 

2. Berechnen Sie die durchschnittliche Ausbreitungsrate des 
Pathogens B. dendrobatidis im südlichen Teil von Mit¬ 
telamerika und erstellen Sie eine Prognose, in welche 
Richtung und wie weit sich B. dendrobatidis wohl in den 
nächsten zehn Jahren (also bis 2016) ausbreiten wird. 

3. Wenn Sie die Höhenangaben in ► „Experiment: Die Erfor¬ 
schung des Rückgangs mittelamerikanischer Froscharten“ 
und die oben genannten Aussterbedaten berücksichtigen, 
ist es dann wahrscheinlich, dass sich B. dendrobatidis in 
die Richtung und Entfernung ausbreiten wird, die Sie in 
Ihrer Antwort auf Aufgabe 2 prognostiziert haben? Falls 
ja, ein wie hoher Prozentsatz an Arten wird dann Ihrer Ein¬ 
schätzung nach aussterben? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Durch das allmähliche Überfluten von Küstengebieten werden 
zunehmend Küstenökosysteme überschwemmt werden. Somit 
ist hier die Gefahr von Habitatverlusten besonders groß. Ähnlich 
verschwinden durch die Erwärmung der Polargebiete Meereis¬ 
ökosysteme in alarmierender Geschwindigkeit; davon betroffen 
sind so bekannte Tiere wie Eisbären und Robben, die auf dieses 
Habitat angewiesen sind (vgl. hierzu die Diskussion im Aus¬ 
blick von ► „Faszination Forschung: Wie reagieren Nahrungs¬ 
netze auf die vielfältigen Einflüsse durch die Versauerung und 
Erwärmung des Wassers in marinen Ökosystemen?“ am Ende 
von ► Kap. 57). Auch dass häufiger extreme Unwetter auftre- 
ten, wurde mit der globalen Erwärmung in Verbindung gebracht, 
weil sich die Meere erwärmen und die Winde an Stärke zu¬ 
nehmen. Extremunwetter wie der Hurrikan Sandy im Jahr 2012 
verursachen in den USA Überschwemmungen und erhöhen die 
Erosionsgefahr; das betrifft menschliche Siedlungen ebenso wie 
natürliche Biozönosen in Küstengebieten. Schließlich werden 
die Meere zunehmend saurer, weil sie mehr Kohlenstoffdi¬ 
oxid aus der Atmosphäre aufnehmen - wie in der Einleitung 
von ►Kap. 57 (►„Faszination Forschung: Auswirkungen der 
Versauerung und Erwärmung der Meere auf Nahrungsnetze“) 
erörtert; das kann zahlreiche Veränderungen bei einzelnen Ar¬ 
ten und ganzen Ökosystemen nach sich ziehen. 

Wissenschaftler haben begonnen zu erforschen, wie Arten, 
Biozönosen und Ökosysteme auf die sich abzeichnende Kli¬ 
maänderung reagieren. Sie erstellen dazu Prognosen, wie sich 
diese Änderungen auf die Organismen auswirken könnten, und 
versuchen, Wege zu finden, um diese Auswirkungen abzumil¬ 
dern. Solche Forschungen beinhalten einerseits Analysen von 
Klimaveränderungen und ihren Folgen in der Vergangenheit und 
andererseits Untersuchungen an Orten, die gegenwärtig einen 
rapiden Klimawandel erfahren. Beispielsweise wäre es sehr hilf¬ 


reich zu wissen, wie rasch Arten nach dem Ende der letzten 
Eiszeit auf die Veränderungen reagiert haben. Welche Arten 
konnten mit der damaligen Erwärmung des Klimas und dem 
Anstieg des Meeresspiegels Schritt halten und welche nicht? 
Wie sehr und in welcher Weise unterscheiden sich die Lebens¬ 
gemeinschaften der Vergangenheit von den heutigen infolge der 
klimatischen Veränderungen? 

Arten mit guter Ausbreitungsfähigkeit wie Vögel, Insekten und 
Fische, die in der Lage sind, beträchtliche Entfernungen zurück¬ 
zulegen, können ihr Areal vielleicht ebenso rasch ändern wie 
sich das Klima verändert - vorausgesetzt, sie finden in dem neu¬ 
en Gebiet geeignete Habitate vor. Hingegen wird sich das Ver¬ 
breitungsgebiet anderer Arten, vor allem von Pflanzen, wahr¬ 
scheinlich langsamer verschieben. Beispielsweise verschob sich 
nach dem beginnenden Rückzug der Gletscher in Nordamerika 
vor ungefähr 18.000 Jahren das Verbreitungsgebiet von Pflan¬ 
zengesellschaften allmählich nach Norden (► Abb. 58.11). Zu¬ 
dem bildeten sich vor rund 12.000 Jahren unter den damaligen 
einzigartigen klimatischen Bedingungen einige ganz spezielle 
neuartige Pflanzengesellschaften aus, die heute nicht mehr exis¬ 
tieren und für die es auch keine Entsprechungen mehr gibt. So¬ 
mit könnte es bei einem raschen Klimawandel durchaus dazu 
kommen, dass sich neuartige Kombinationen von Spezies zu¬ 
sammenfinden und in ähnlicher Weise neue Biozönosen bilden. 

_ 7 _ 

Frage zu ►Abb. 58.11: Wie hat sich das Verteilungsmuster 
der Pflanzengesellschaften nach dem beginnenden Rückzug der 
Gletscher von 18.000 Jahren mit dem Breitengrad verändert? 
Für welche einzigartigen Pflanzengesellschaften finden sich heu¬ 
te keine Entsprechungen mehr und wie sind diese entstanden? 
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Abb. 58.11 Veränderungen von Pflanzengesellschaften aufgrund 
von Klimaänderungen in der Vergangenheit. Seit dem Höhepunkt 
der letzten Eiszeit vor 18.000 Jahren (Zahlenangaben = Jahre vor heute) 
haben sich die Vegetationstypen im Osten von Nordamerika verändert. 
Ermittelt wurde die Zusammensetzung der Vegetation anhand von Pol¬ 
len, die in Sedimenten erhalten geblieben sind 


Aktuellen wissenschaftlichen Untersuchungen zufolge ver¬ 
schieben sich die Areale vieler unterschiedlicher Organismen 
mit dem Breitengrad und der Meereshöhe in Einklang mit den 
klimatischen Veränderungen (►Tab. 58.1). Eine solche Studie 
hat sich beispielsweise mit der Verschiebung des Verbreitungs¬ 
gebiets alpiner Pflanzen in den Alpen befasst. Dabei zeigte 


sich: Übereinstimmend mit dem Anstieg der Temperaturen hat 
sich das Areal von Pflanzenarten in größere Höhen verschoben. 
Bei einem Vergleich des Artenreichtums der heutigen Pflan- 
zengesellschaften mit dem von historischen Daten aus dem 18. 
und 19. Jahrhundert fanden die Wissenschaftler heraus, dass 
der Reichtum an alpinen Pflanzenarten mit der Zeit zugenom¬ 
men hat. Das legt nahe, dass Arten ihr Areal von geringerer 
Höhe in höhere Lagen verlagert haben. Ähnliche Ergebnisse er¬ 
brachten Untersuchungen zur Verbreitung von nichtwandernden 
Schmetterlingsarten in Europa und Nordamerika: Von den 39 
untersuchten Arten hatten 63 % ihr Areal nach Norden verla¬ 
gert, nur 3 % nach Süden. 

Neben den Arealverschiebungen häufen sich die Hinweise da¬ 
rauf, dass wichtige Ereignisse im Lebenszyklus von Organismen 
bereits zeitiger im Frühjahr eintreten (►Tab. 58.2). Den Be¬ 
obachtungen zufolge veranlassen die erhöhten Temperaturen 
Arten, früher zu ziehen oder zu brüten als in den vergangenen 
Jahrzehnten. Es kann auch zu physiologischen Veränderungen 
kommen, die ein verringertes Wachstum und eine geringere 
Fortpflanzung zur Folge haben. Beispielsweise ist die minimale 
Nachttemperatur seit Mitte der 1980er-Jahre bei der Biologi¬ 
schen Station La Selva im karibischen Tiefland von Costa Rica 
im Jahresdurchschnitt von ca. 20 °C auf 22 °C angestiegen. In 
wärmeren Nächten brauchen Bäume zur Aufrechterhaltung ih¬ 
rer Lebensfunktionen einen größeren Teil ihrer Energiereserven 
auf. Infolgedessen ging selbst bei diesem leichten Tempera¬ 
turanstieg die durchschnittliche Wachstumsrate von sechs ver¬ 
schiedenen Baumarten um etwa 20 % zurück. 

Schließlich kann der Klimawandel potenziell auch zum Aus¬ 
sterben von Arten führen. Bislang konnte jedoch noch kein 
Aussterbefall direkt und eindeutig mit Klimaänderungen ur¬ 
sächlich in Verbindung gebracht werden. Allerdings können 
Auswirkungen des Klimawandels wie Habitatverlust sowie Ver¬ 
änderungen des Lebenszyklus oder der Physiologie dazu führen, 
dass sich die effektive Populationsgröße einer Art verringert; 
dies kann zur Folge haben, dass Populationen und letztendlich 
ganze Arten aussterben, wie Sie in ► Abb. 58.2 gesehen haben. 

58.2 Wiederholung 

Der Verlust an Biodiversität ist auf vier Hauptursachen 
zurückzuführen, die sich potenziell untereinander beein¬ 
flussen können. (1) Die Verschlechterung (Degradation) 
und der Verlust von Habitaten (einschließlich der Belas¬ 
tung mit Schadstoffen) waren in erster Linie verantwort¬ 
lich für das Aussterben von Zehntausenden von Arten. 

(2) Viele Arten sind durch die Übernutzung für Ernäh¬ 
rung, Kleidung und Schmuck, als Heimtiere oder aus 
medizinischen Zwecken nach wie vor stark gefährdet, 
auf einige hat der Druck jedoch inzwischen nachgelas¬ 
sen. (3) Die Zahl von absichtlich oder unabsichtlich in 
neue Gebiete eingeführter Arten ist exponentiell ange¬ 
stiegen; einige davon haben sich zu invasiven Spezies 
entwickelt, das heißt, sie pflanzen sich rasch fort, ver¬ 
breiten sich großflächig und wirken sich meist negativ auf 
heimische Arten aus. (4) Manche Arten sind bereits vom 
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Tab. 58.1 Wahrscheinlich durch den Klimawandel hervorgerufene Areal Verschiebungen von Arten mit dem Breitengrad oder der Meereshöhe 


Organismen 
Bäume (Baumgrenze) 
alpine Pflanzen 

Zooplankton, Wirbellose der Ge¬ 
zeitenzone, Fischgemeinschaften 
39 Schmetterlingsarten 

Vögel des Tieflands 


Ort 

Europa, Neuseeland 
Alpen 

kalifornische Küste, 
Nordatlantik 
Nordamerika, Europa 

Costa Rica 


beobachtete Veränderungen 
Verschiebung in größere höhen der Gebirge 
Verschiebung um ein bis vier Höhenmeter nach 
oben pro Jahrzehnt 

zunehmende Häufigkeit von Warmwasserarten 

Arealverschiebung nach Norden um 200 km in 
27 Jahren 

Arealverschiebung in höhere Gebirgszonen 
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Rotfuchs (Vulpes vulpes), Kanada 

Polarfuchs (.Alopex lagopus ) 


Areal Verschiebung nach Norden um 19 km in 
20 Jahren 

gleichzeitige Areal Verschiebung nach Norden 
beim Rotfuchs und nach Süden beim Polarfuchs 


klimatischer Zusammenhang 
höhere Lufttemperatur 
höhere Lufttemperatur 

höhere Meerwassertemperatur 

höhere Lufttemperatur 

abnehmende Nebelhäufigkeit 
in der Trockenzeit 
höhere Lufttemperatur im 
Winter 

höhere Lufttemperatur 


Tab. 58.2 Wahrscheinlich durch den Klimawandel hervorgerufene Verschiebungen des zeitlichen Ablaufs von Ereignissen des Lebenszyklus 


Organismen 

Ort 

beobachtete Veränderungen 

Zeitraum 

zahlreiche Pflanzenarten 

Europa 

Blütenbildung und Blattentfaltung pro Jahrzehnt um 1,5-3 
Tage früher 

in den letzten 30-48 Jahren 


Nordamerika 

Blütenbildung und Blattentfaltung pro Jahrzehnt um 1-2 
Tage früher 

in den letzten 35-63 Jahren 

18 Schmetterlingsarten 

Großbritannien 

treten pro Jahrzehnt um ca. 3 Tage früher im Jahr auf 

in den letzten 23 Jahren 

Amphibien 

Großbritannien 

früherer Beginn des Ablaichens 

in den letzten 25 Jahren 

zahlreiche Vogelarten 

Europa, Nordamerika 

Lrühjahrszug um 1,5-4,5 Tage pro Jahrzehnt früher; Brut¬ 
beginn um 2-5 Tage pro Jahrzehnt früher 

in den letzten 30-60 Jahren 


Klimawandel betroffen; das macht sich durch Areal Ver¬ 
schiebungen, Veränderungen im zeitlichen Ablauf von Er¬ 
eignissen des Lebenszyklus sowie verringertes Wachstum 
und Fortpflanzung bemerkbar. Wenn der Klimawandel 
weiter voranschreitet, werden auch seine Auswirkungen 
auf die Biodiversität noch an Gewicht gewinnen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ beschreiben und Beispiele dafür nennen können, wie 
Aktivitäten des Menschen zur Fragmentierung, zur 
Degradation und zum Verlust von Habitaten geführt 
haben. 

■ Beispiele für die Übernutzung von Vögeln, Säuge¬ 
tieren und exotischen Tieren anführen und beurteilen 
können, wie sich das jeweils ökologisch auswirkt. 

■ erörtern können, wie Arten in für sie neue Gebie¬ 
te gelangen oder eingeführt werden, und einige der 
potenziellen Auswirkungen invasiver Spezies ableiten 
können. 

■ zwischen dem Klimawandel und Veränderungen bei 
Arten oder Ökosystemen einen Zusammenhang her¬ 
steilen und mit Beispielen belegen können. 


_ ? _ 

1. Inwiefern trägt die Fragmentierung von Habitaten zum Aus¬ 
sterben von Arten bei? 

2. Betrachten Sie ► Abb. 56.9 und erörtern Sie, wie das Ver¬ 
schwinden der Wölfe aus dem Yellowstone-Nationalpark 
wahrscheinlich zu einem Rückgang der Hartholzbäume ge¬ 
führt hat (► Abb. 58.9). 

3. Geben Sie drei Gründe dafür an, warum sich invasive Arten 
negativ auf die Biodiversität und auf Ökosysteme auswirken 
können. 

4. Angenommen, Ihnen lägen für eine Schmetterlingsart öko¬ 
logische Daten aus den letzten 50 Jahren vor. Nach diesen 
Daten hat sich das Areal dieser Art um 100 km nach Norden 
verschoben, und die Verwandlung zum adulten Schmetterling 
erfolgt vier Tage früher als noch vor 50 Jahren. Lassen die¬ 
se Daten darauf schließen, dass die Schmetterlingsart auf die 
Klimaerwärmung reagiert? Erläutern Sie Ihre Antwort. 


Sämtliche Bemühungen, besser zu verstehen, wie und warum 
es zu Verlusten der biologischen Vielfalt kommt, dienen ei¬ 
nem wichtigen Ziel: beurteilen zu können, wie man durch die 
entsprechenden Schutz- und Managementmaßnahmen zur Er¬ 
haltung bedrohter Arten beitragen kann. Im folgenden Abschnitt 
werden Sie einige der positiven Schritte kennenlernen, die zur 
Wiederherstellung und Bewahrung der Biodiversität unternom¬ 
men werden. 
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58.3 Die Bewahrung der 

biologischen Vielfalt erfordert 
Schutzmaßnahmen und ein 
geeignetes Management 

Wie schon mehrfach in diesem Kapitel erwähnt, spielen Aktivi¬ 
täten des Menschen eine entscheidende Rolle für die Verluste an 
biologischer Vielfalt. Folglich ist es auch unsere Aufgabe, Maß¬ 
nahmen zu entwickeln, zu stärken und zu verteidigen, mit denen 
sich die Biodiversität bewahren lässt. 

Auf den Punkt gebracht 

■ Zur Erhaltung der Biodiversität richtet der Mensch Schutzgebiete 
ein, um der Degradation und dem Habitatverlust entgegenzuwir¬ 
ken. 

■ Um die biologische Vielfalt zu bewahren, müssen die Bedürfnis¬ 
se des Menschen und natürlicher Ökosysteme zum Beispiel mit 
gekoppelten Mensch-Natur-Systemen miteinander in Einklang 
gebracht werden. 

■ Zuchtprogramme sind temporäre Maßnahmen zur Erhaltung ge¬ 
fährdeter Arten, bis die in ihrer natürlichen Umwelt drohenden 
Gefahren beseitigt sind. 

Wenn man die Biodiversität bewahren möchte, müssen bei 
Entscheidungen die ökologischen, sozioökomischen und öf¬ 
fentlichen Interessen miteinander in Einklang gebracht werden 
(► Abb. 58.12). Mithilfe naturwissenschaftlicher Erkenntnisse, 
empirischer Daten und Beiträgen aus ganz unterschiedlichen 
Disziplinen versuchen Ökologen, Informationen beizusteuem, 
die dazu beitragen können, vom Aussterben bedrohte und ge¬ 
fährdete Arten und Ökosysteme durch entsprechende Manage¬ 
mentmaßnahmen zu bewahren. Ökologen stellen fest, welche 
Faktoren für die Arten und Ökosysteme ein Risiko darstellen, 
und stellen diese Informationen Behörden, Förstern, Landwir¬ 
ten, Politikern, Juristen, Naturschutzbünden und der allgemei¬ 
nen Öffentlichkeit zur Verfügung, damit geeignete Entschei¬ 
dungen getroffen und Handlungspläne ausgearbeitet werden 
können. Am meisten Unterstützung erhalten oft Schutzpläne, 
die durch eine partnerschaftliche Zusammenarbeit entstehen, 
welche all diese verschiedenen Kontexte und Interessen berück¬ 
sichtigt. Im Folgenden sollen einige der Schutzmaßnahmen, die 
zur Bewahrung und zum Management der biologischen Vielfalt 
ergriffen werden, etwas detaillierter betrachtet werden. 


Ökologie 

Daten, mathematische 
Modelle, Konzepte, 
Verständnis sowie 
wissenschaftliche 
Verantwortung 


Sozioökonomie 

Werte, Interessen, 
Informationen, Land 
und andere Wirtschafts¬ 
güter sowie Verantwort¬ 
lichkeiten im privaten 
Bereich 


Öffentlichkeit 

Gesetze, Polizei, 
Autorität, Land und 
andere Wirtschaftsgüter 
sowie Verantwortlich¬ 
keiten im öffentlichen 
Sektor 


Abb. 58.12 Der Mensch ist integraler Bestandteil bei der Bewah¬ 
rung und beim Management der biologischen Vielfalt. Wenn man 
die biologische Vielfalt bewahren und entsprechende Managementmaß¬ 
nahmen ergreifen möchte, muss man viele Interessen aus unterschied¬ 
lichen Kontexten berücksichtigen: ökologische, sozioökonomische und 
öffentliche. Am meisten Unterstützung erhalten häufig Schutzpläne, die 
in partnerschaftlicher Zusammenarbeit all diese vielen Interessen einbe¬ 
ziehen 


Komponente der Bemühungen zum Erhalt und Management 
der Biodiversität. Schutzgebiete ermöglichen die Erhaltung von 
Populationen vieler Arten in den geschützten Habitaten und 
können auch als Reservoirs dienen, aus denen sich Individu¬ 
en wieder in Gebiete ausbreiten können, die keinem Schutz 
unterliegen, und Populationen wieder auffüllen, die ansonsten 
aussterben würden. Ohne geeignete Habitate ist es nahezu un¬ 
möglich, die biologische Vielfalt langfristig zu bewahren. 

Um festzulegen, welche Gebiete unter Schutz gestellt wer¬ 
den sollen, müssen Interessenvertreter in der Regel eine Reihe 
komplizierter Entscheidungen treffen. Aus ökologischer Sicht 
müssen zwei Kriterien erfüllt sein: Erstens muss das vorgese¬ 
hene Habitat lebensfähige Populationen der Arten beherbergen, 
die geschützt werden sollen, und zweitens müssen die ursprüng¬ 
lichen Funktionen und Dienstleistungen des Ökosystems in 
diesem Habitat weitgehend intakt sein. 


Schutzgebiete bewahren Habitate und 
vermindern die Verluste an biologischer Vielfalt 

Die Einrichtung von Schutzgebieten, in denen es nur einge¬ 
schränkt erlaubt oder gänzlich untersagt ist, Habitate zu schädi¬ 
gen oder gar zu zerstören, bilden wahrscheinlich die wichtigste 


Planung von Schutzgebieten Als erstes Element muss 
man bei der Planung von Schutzgebieten eine große, rela¬ 
tiv ungestörte Fläche ausfindig machen, die als Kemzone des 
Schutzgebiets dienen kann (►Abb. 58.13a). In dieser natür¬ 
lichen Kemzone sollten sich Populationen gefährdeter Arten 
selbst aufrechterhalten können, sodass sie potenziell als Quelle 
für die Zuwanderung von Individuen in Populationen außerhalb 
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a 


besser 



b 



schlechter 

©O 

©o 


s 

Ein großes Schutzgebiet 
ist selbst bei gleicher 
Gesamtfläche besser 

als mehrere kleine. 

v___ 



' 

Ein Schutzgebiet, das 
von einer Pufferzone um¬ 
geben ist, ist einem ohne 

Pufferzone vorzuziehen. 

\___„ 





f | 

Durch Habitatkorridore 
verbundene Schutzge¬ 
biete sind besser als 
nicht miteinander ver¬ 
bundene Schutzgebiete. 


Abb. 58.13 Auf ökologischen Prinzipien beruhende Planung von 
Schutzgebieten. In die Planung von Schutzgebieten zur Bewahrung 
der biologischen Vielfalt sollte einfließen, dass sich manche räumlichen 
Konfigurationen besser eignen als andere 



der Kemzone fungieren können. Im Normalfall bedeutet dies, 
die Kemzone sollte recht groß und kompakt sein und kaum 
Randhabitate aufweisen, damit möglichst wenige Randeffekte 
auftreten. 


Abb. 58.14 Habitatkorridore: Zugangsmöglichkeiten zu geschütz¬ 
ten Bereichen. Über solche Grünbrücken können Grizzlybären und 
andere Wildtiere gefahrlos den Trans-Canada Highway überqueren und 
erhalten Zugang zu geschützten Gebieten im kanadischen Banff-Natio- 
nalpark 


Als zweites Element sollten bei der Planung von Schutzgebie¬ 
ten um die Kernzone herum Pufferzonen berücksichtigt werden 
(► Abb. 58. 13b). Diese Pufferzonen vereinigen einige der Merk¬ 
male, welche die die betreffende Art benötigt, aber die Land¬ 
nutzung unterliegt in diesen Bereichen einer weniger strikten 
Kontrolle. In gewissem Umfang ist es in solchen Pufferzonen 
beispielsweise erlaubt, Ressourcen (z. B. für den Haus- oder Mö¬ 
belbau oder für Ernährungs- oder medizinischen Zwecke) zu 
entnehmen oder den Bereich als Erholungszone zu nutzen, wäh¬ 
rend ein Teil des ursprünglichen Habitats erhalten bleibt. 

Das dritte Element bei der Planung betrifft die Konnektivität 
(Verbindungsdichte) der Habitate (► Abb. 58.13c). Ausreichen¬ 
de Verbindungen verhindern, dass Populationen von der grö¬ 
ßeren Metapopulation isoliert werden und dadurch in Gefahr 
geraten auszusterben (►Abschn. 54.4). Damit ein Austausch 
zwischen Schutzgebieten erfolgen kann, sind Habitatkorridore 
nötig, die geeignete Habitate miteinander verknüpfen. Aus der 
Erkenntnis, wie wichtig solche Korridore sind, sind neue regio¬ 
nale Schutzinitiativen entstanden, wie die grenzübergreifende 
Yellowstone to Yukon Conservation Initiative. Diese gemeinnüt¬ 
zige, US-amerikanisch-kanadische Organisation hat sich zum 
Ziel gesetzt, die Gebirgsökosysteme vom Yellowstone-Natio¬ 
nalpark in den Vereinigten Staaten bis zum Yukon in Kanada 
nachhaltig zu bewahren. Bei dieser Landschaft handelt es sich 
um das weltweit größte intakte Ökosystem dieser Art mit qua¬ 
litativ hochwertigen Habitaten für viele der meisten bedrohten 
Tiere Nordamerikas wie Grizzlybären, Wölfe, Luchse und hei¬ 
mische Fischarten. Die Initiative arbeitet mit Landbesitzern 
zusammen, um nachhaltige Lösungen zur Bewahrung von wert¬ 


vollen, gut miteinander vernetzten Wildtierhabitaten in dieser 
Region zu finden. Beispielsweise wurden im Banff-National- 
park über einen 83 km langen Abschnitt des Trans-Canada 
Highways 40 künstliche Korridore für Wildtiere geschaffen 
(►Abb. 58.14). Die Managementmaßnahmen für die gesamte 
Region sind so ausgerichtet, dass den dort vorkommenden Ar¬ 
ten nicht nur Zugang zu weiteren Habitaten ermöglicht wird, 
sondern dass auch genügend Raum ist, damit die Populationen 
ihr Areal als Reaktion auf den Klimawandel gegebenenfalls ver¬ 
schieben können. 

Gekoppelte Mensch-Natur-Systeme Die Einrichtung von 
Schutzgebieten ist ein wesentlicher Bestandteil der Bemühun¬ 
gen zur Bewahrung der biologischen Vielfalt, reicht alleine aber 
nicht aus, um den weltweiten Biodiversitätsverlust einzudäm¬ 
men. Maßnahmen zum Erhalt der Biodiversität sollten stets 
auch die weiten Landstriche mit berücksichtigen, in denen Men¬ 
schen leben und Ressourcen entnehmen. Selbst Städte und ihre 
Außenbezirke können zur Erhaltung von Arten und Habitaten 
beitragen. Die Ökologie gekoppelter Mensch-Natur-Systeme 
befasst sich mit der praktischen Umsetzung von Maßnahmen 
zur Erhaltung der Biodiversität und zu einer nachhaltigen Nut¬ 
zung in Ökosystemen, in denen Mensch und Natur eng mitein¬ 
ander verwoben sind. 

Die Forschungen zu gekoppelten Mensch-Natur-Sy Sternen bau¬ 
en integriert auf Natur-, Gesellschafts- und Wirtschaftswissen¬ 
schaften auf. Grundprinzip ist, dass die meisten Ökosystem¬ 
leistungen lokal bereitgesteht werden und dass die Menschen 
motiviert sind, etwas für die Bewahrung ihrer lokalen Interessen 
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zu tun. In der Praxis lassen sich Verbindungen zwischen Mensch 
und Natur in vielfältiger Form herstellen. In den USA hat bei¬ 
spielsweise die National Wildlife Federation ein erfolgreiches 
Programm ins Leben gerufen, durch das sich Menschen ihren 
Garten auf Antrag als „wildtierfreundlich“ zertifizieren lassen 
können. Zu den Kriterien für eine Zertifizierung zählen bei¬ 
spielsweise das Pflanzen von Sträuchern, die Vögeln Nahrung 
bieten, und der Verzicht auf Pestizide. Im Falle der Erschließung 
von Küstengebieten, die bei extremen Unwettern oder einem 
Meeresspiegelanstieg von Überflutung bedroht wären, fördert 
der Mensch die Bewahrung und Wiederherstellung von Feucht- 
und Dünengebieten an der Küste - also von sogenannter grüner 
Infrastruktur -, die wichtige Ökosystemleistungen wie Küsten¬ 
schutz, biologische Vielfalt und Erholungsmöglichkeiten bietet. 
Die einst durch den Einsatz von Pestiziden gefährdeten Wander¬ 
falken (.Falco peregrinus) haben sich mittlerweile erfolgreich in 
Städten angesiedelt, wo ihnen Hochhäuser die Klippen ersetzen, 
auf denen diese Vögel von Natur aus brüten, und Haustauben 
zu ihrer Hauptbeute geworden sind. Mit heimischen Pflanzen 
begrünte Dächer bieten Habitate, isolieren Gebäude vor Erwär¬ 
mung und begünstigen die Drainage von Regenwasser - alles 
wichtige Ökosystemleistungen für den Menschen. In Frankreich 
wurde 2015 ein Gesetz verabschiedet, dem zufolge sämtliche in 
Gewerbegebieten neu errichteten Gebäude teilweise mit begrün¬ 
ten Dächern und Sonnenkollektoren ausgestattet sein müssen. 

Selbst manche Industriestandorte können sich förderlich auf die 
Biodiversität auswirken. Das Kernkraftwerk Turkey Point im 
Süden von Florida benötigt zur Kühlung seines Reaktorkems 
große Mengen von Kühlwasser. Um das erwärmte Wasser vor 
der Ableitung wieder zu kühlen, wurde auf einer Fläche von 
knapp 2500 ha ein System aus 38 Kanälen ausgehoben. Getrennt 
sind die Kühlkanäle durch niedrige Böschungen, auf denen eine 
Vielzahl heimischer und nichtheimischer Pflanzenarten wächst. 
Entlang der Kanalufer wachsen Rote Mangroven (.Rhizophora 
mangle). Dort lebt heute eine gedeihende Population der stark 
gefährdeten Spitzkrokodile (Crocodylus acutus). Rund 10 % al¬ 
ler in den Vereinigten Staaten schlüpfenden Krokodile stammen 
von Elterntieren, die in diesen Kanälen leben. 

In Madagaskars Küstenregion Andavadoaka hat die von Groß¬ 
britannien aus agierende Umweltorganisation Blue Ventures die 
lokalen Fischer davon überzeugt, ihre verschwindend gering ge¬ 
wordenen Fangquoten an Oktopus zu verbessern, indem sie für 
die Dauer von sechs Monaten im Jahr in einen 200 ha gro¬ 
ßen Küstenstreifen keinerlei Oktopusse fangen. In dieser Zeit 
regenerieren sich die Bestände so stark, dass die Fischer im 
restlichen Jahr jetzt mehr verdienen als vorher im ganzen Jahr. 
Dieses nachhaltige Fischereisystem ist so erfolgreich, dass es 
jetzt vielerorts entlang der Küste kopiert wird. 

Vom Menschen veränderte Ökosysteme 
können wieder restauriert werden 

Wenn eine Art nicht durch gänzlichen Habitatverlust, sondern 
durch die anthropogene Degradation ihres Habitats gefährdet 
ist, kann es zur Erhaltung dieser Art erforderlich sein, das 


Habitat wieder in einen natürlicheren Zustand zurückzufüh¬ 
ren. Das Gebiet der Restaurationsökologie befasst sich mit 
Renaturierungen, also damit, degradierte Ökosysteme durch 
aktives Eingreifen des Menschen wiederherzustellen. Im Ide¬ 
alfall wird versucht, die ursprüngliche Struktur und Funktion 
natürlicher Ökosysteme möglichst komplett zu restaurieren - 
durch Maßnahmen wie die Beseitigung von Schadstoffen oder 
gebietsfremden Pflanzen, die Wiederbepflanzung, um Habita¬ 
te und Nahrungsressourcen zu schaffen, die Wiederansiedlung 
heimischer Arten sowie die Wiederherstellung von hydrolo¬ 
gischen Prozessen oder Störungsmustern. Beispielsweise sind 
zahlreiche Arten zur Aufrechterhaltung ihrer Populationen auf 
bestimmte periodische Störungen angewiesen, wie Feuer oder 
Stürme (►Abschn. 56.4). Mit der Erkenntnis, dass zur Er¬ 
haltung natürlicher Ökosysteme periodische Störungen erfor¬ 
derlich sind, erhielt die Naturschutzbiologie eine recht neue 
zusätzliche Dimension. So wissen wir zum Beispiel, dass viele 
Pflanzenarten nur nach regelmäßigen Bränden erfolgreich kei¬ 
men und überleben können, doch die Forstverwaltung der Ver¬ 
einigten Staaten - symbolisiert durch das kultige Maskottchen 
Smokey Bear - verfolgte über viele Jahre hinweg die Politik, 
sämtliche Waldbrände zu unterbinden. Heute sind kontrollier¬ 
te Brände besonders im Westen von Nordamerika eine gängige 
Praxis. Für den gezielten Einsatz von Bränden zum Ökosystem¬ 
management sollte man unbedingt die Historie der Regelmä¬ 
ßigkeit von Bränden in dem betreffenden Gebiet kennen. Diese 
lässt sich unter anderem durch Analyse der Jahresringe und 
Brandnarben von Bäumen nachvollziehen. Heute versucht man, 
durch kontrollierte Brände dieses historische Muster periodi¬ 
scher Brände nachzuahmen. Das sorgt dafür, dass sich nicht so 
viel brennbares Material am Waldboden ansammelt, welches 
letztlich der Auslöser für die verheerenden Kronenfeuer sein 
kann, denen Wälder, Häuser und sogar Menschen immer wie¬ 
der zum Opfer fallen. 

Mitunter setzt man zur Wiederherstellung des ursprünglichen 
Ökosystems auch auf Arten, die als Ökosystemingenieure fun¬ 
gieren. Ein Beispiel hierfür haben Sie in ►Abschn. 56.3 und 
► Abb. 56.12 kennengelernt: Auf der Halbinsel Kabetogama 
im US-Bundesstaat Minnesota sorgte die Wiederansiedlung von 
Bibern, die dort fast bis zur Ausrottung bejagt worden waren, 
dafür, dass dort aufgrund von deren Dammbauaktivitäten wie¬ 
der mehr Feuchtgebiete entstanden sind und die Artenvielfalt 
angestiegen ist. Sie haben auch schon erfahren, wie man an 
Küsten Habitate oder Küstenschutz schaffen kann, indem man 
Gräser anpflanzt, an denen sich Sediment ansammelt und zu 
Verlandung führt; auf diese Weise können auch Seegraswiesen, 
Salzmarschen und Sanddünen wiederhergestellt werden. 

Im Nordosten des US-Bundesstaats Montana ist unter dem 
Namen „American Serengeti“ ein großräumiges Prärierestaura¬ 
tionsprojekt angelaufen. Durchgeführt wird dieses Projekt vom 
WWF (World Wide Fund for Nature) und dem American Prai- 
rie Reserve in Zusammenarbeit mit mehreren anderen privaten 
Schutzorganisationen und den Behörden. Ziel ist es, auf einer 
Fläche von mehr als 1,2 Mio. Hektar in der Umgebung des 
Missouri die heimische Prärie und ihre Fauna wiederherzustel¬ 
len (► Abb. 58.15). Als Lewis und Clark vor 200 Jahren diese 
Region kartierten, beobachteten sie riesige Herden von Bisons, 
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Abb. 58.15 Restauration einer nordamerikanischen Prärie, a Nördlich des Missouri ist im US-Bundesstaat Montana ein großes Prärierestau¬ 
rationsprojekt angelaufen (gelbe Fläche), b Die Restauration von Prärieökosystemen kann manchmal ganz einfach sein: Man entfernt Zäune, die 
heimische Weidegänger wie Bisons in ihrer Bewegungsfreiheit einschränken, c Im Jahr 2005 wurden in dem Gebiet die ersten Bisons wiederan¬ 
gesiedelt 


Wapitis, anderen Hirschen und Gabelböcken sowie individuen¬ 
starke Populationen von deren Feinden. Mitte des 20. Jahrhun¬ 
derts waren die nordamerikanischen Prärien jedoch zum größten 
Teil in Ackerland umgewandelt oder durch Vieh überweidet 
worden, sodass von den gewaltigen Herden der Großsäuger 
nur noch kleine Restpopulationen verblieben waren. Die meis¬ 
ten dieser Populationen sind zu klein, um ihre ursprüngliche 
ökologische Funktion oder ausreichend genetische Variabilität 
aufrechtzuerhalten. Die Arten haben jedoch überlebt, sodass 
sich die Möglichkeit der Wiederansiedlung bietet, sofern es ge¬ 
lingt, ihr Habitat wiederherzustellen. 

Dieses ambitionierte Restaurations- und Schutzprojekt ist aus 
drei Gründen realisierbar. Erstens befinden sich die Privatflä¬ 
chen in diesem Gebiet im Besitz einer kleinen Anzahl von 
Farmern, von denen jeder ausgedehnte Weideflächen auf öffent¬ 
lichem Land gepachtet hat, das der Verwaltung durch Bundes¬ 
behörden oder dem Bundesstaat Montana unterliegt. Zweitens 
wurde der größte Teil der Flächen niemals umgepflügt, sodass 
sich die natürliche Vegetation rasch wieder erholen könnte, so¬ 
bald der Beweidungsdruck verringert wird. Und drittens geht 
die menschliche Bevölkerung in diesem Gebiet zurück. Die 
Farmer werden immer älter, ihre Kinder verlassen die Region 
zum Teil, um in Städten ihren Berufen nachzugehen. Wenn erst 
einmal frei umherziehende Herden aus Tausenden von Bisons 
und große Rudel von Wapitis - zusammen mit ihren Feinden 
(Wölfen) - wieder hier angesiedelt sind, hofft man, dass naturin¬ 
teressierte Touristen in Scharen in das Gebiet kommen werden, 
um Wildtiere beobachten. Auf lange Sicht sollte das restaurierte 


Ökosystem der Region beträchtlichen wirtschaftlichen Nutzen 
bringen. 


Manche Arten können auch durch 
Erhaltungszuchtprogramme vor dem 
Aussterben bewahrt werden 

Einige wenige der weltweit vom Aus sterben bedrohten Arten 
können auch in Obhut des Menschen gehalten werden, bis die 
Bedrohungen für ihre Existenz verringert oder völlig beseitigt 
sind. Die Vermehrung unter Aufsicht durch den Menschen kann 
allerdings nur eine temporäre Maßnahme darstellen, mit der 
man Zeit gewinnen kann, sich mit diesen Bedrohungen aus¬ 
einanderzusetzen. Zoos, Aquarien und botanische Gärten haben 
nicht genügend Platz und Personal und können somit nur von ei¬ 
nem kleinen Bruchteil der seltenen und vom Aus sterben bedroh¬ 
ten Arten der Erde ausreichende Populationen erhalten. Auch 
dies funktioniert nur, weil die großen Zoos mit ihren Zuchtpro¬ 
grammen weltweit Zusammenarbeiten. Nichtsdestotrotz kann 
eine Erhaltungszucht eine wichtige Rolle spielen, um eine Art 
und ihre genetische Variabilität während kritischer Phasen zu 
erhalten und Individuen für die Auswilderung bereitzustellen, 
also die Wiederansiedlung in der Natur. Außerdem lenken sol¬ 
che Zuchtprojekte die Aufmerksamkeit der Öffentlichkeit auf 
die gefährdeten und vom Aussterben bedrohten Arten. 
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Abb. 58.16 Der Kalifornische Kondor ist wieder zurück, a Bei der 

Aufzucht im Rahmen des Erhaltungszuchtprogramms werden die jun¬ 
gen Kalifornischen Kondore von Pflegern mit Handpuppen gefüttert, 
damit sie nicht auf den Menschen geprägt werden und später in der Na¬ 
tur überleben können, b Anhand der Ziffern auf den Markierungen an 
den Flügeln können die Naturschutzbiologen erwachsene Kondore nach 
ihrer Auswilderung identifizieren und verfolgen. Dass der größte Vogel 
Nordamerikas überlebt hat, verdankt er diesem Erhaltungszuchtprojekt 

Der größte Vogel Nordamerikas, der Kalifornische Kondor 
(Gymnogyps californianus ), hat beispielsweise nur deshalb bis 
heute überlebt, weil er in Obhut des Menschen gezüchtet wur¬ 
de (► Abb. 58.16). Vor 200 Jahren waren diese Kondore noch 
vom Süden der kanadischen Provinz British Columbia bis nach 
Nordmexiko verbreitet, aber 1978 war die Population in der 
Natur bis an den Rand des Aus Sterbens zurückgegangen. Viele 
der Vögel, die sich von Aas ernähren, starben an Vergiftungen, 
weil die Kadaver, die sie fraßen, Bleischrot oder Gewehrkugeln 
enthielten. Um den Kalifornischen Kondor vor dem sicheren 
Untergang zu bewahren, wurde in den Vereinigten Staaten ein 
Gesetz zum Schutz bedrohter Arten (Endangered Species Act) 
verabschiedet. Biologen fingen sämtliche noch verbliebenen 
Tiere ein - nur noch 22 Individuen - und starteten mit diesen 
1983 ein Erhaltungszuchtprogramm. 

Im Jahr 1992 wurden in den Bergen nördlich von Los Angeles 
die ersten in Obhut des Menschen geschlüpften Kondore wie¬ 
der freigelassen. Seither wurden auch im Norden von Arizona 
und in Baja California weitere Vögel angesiedelt. Inzwischen 
nutzen die nachgezüchteten Vögel dieselben Ruheplätze, Bade¬ 
stellen und Gebirgskämme wie ihre in der Natur geschlüpften 
Vorfahren. Erstmals nach über zwei Jahrzehnten wurde 2003 ein 
in der Natur geschlüpftes Kondorjunges flügge. Im Jahr 2014 
war die Zahl der in der Natur lebenden Kondore auf 228 ange¬ 
stiegen, dazu lebten weitere 193 Vögel in Obhut des Menschen. 
Die meisten der großen Gefahren für das Überleben der Kon¬ 
dore wie Starkstromleitungen und das Sammeln der Tiere für 
Museen konnten abgemildert werden. Die Vergiftung durch Blei 
stellt nach wie vor ein Problem dar, aber seit dem 1. Juli 2008 
dürfen kalifornische Jäger durch Inkrafttreten eines neuen Ge¬ 
setzes innerhalb des Verbreitungsgebiets der Kondore nur noch 
mit bleifreier Munition jagen. Die Verabschiedung dieses Geset¬ 
zes markiert zugleich einen Wendepunkt in der Einstellung der 


Öffentlichkeit - einst hatten Viehzüchter in dem irrtümlichen 
Glauben, die Kondore würden ihr Vieh töten, noch lautstark 
gegen die Wiederansiedlung der Vögel in der Natur protes¬ 
tiert. 


Für die Erhaltung mancher Arten ist ein 
Handelsverbot unabdingbar 

Die meisten vom Aussterben bedrohten Arten werden eine wei¬ 
tere Dezimierung ihrer Populationen nicht überleben. Daher 
ist es unabdingbar, ihre Nutzung zu unterbinden. Gesetzlich 
verhindert wird der Handel mit diesen Arten (oder deren Pro¬ 
dukten) durch ein internationales Übereinkommen, die CITES - 
Konvention (CITES für Convention on International Trade in 
Endangered Species), auch bekannt als Washingtoner Arten- 
schutzabkommen. Derzeit verbietet das CITES-Abkommen 
beispielsweise den internationalen Handel mit Produkten wie 
Walfleisch und Nashornhörnem sowie zahlreichen Papageien-, 
Orchideen- und weiteren Arten. 

Die jüngste Entwicklung bei der Wilderei von Elefanten wegen 
ihres Elfenbeins veranschaulicht gut, wie kompliziert es sich ge¬ 
stalten kann, die Jagd auf gefährdete Arten zu unterbinden. Bei 
der CITES-Konferenz im Jahr 1989 wurde ein internationales 
Handelsverbot für Elefantenelfenbein in Kraft gesetzt. Nach wie 
vor herrscht aber eine große Nachfrage nach Elfenbein, vor al¬ 
lem in Asien. Infolgedessen werden, wie bereits beschrieben, in 
den Wäldern Zentral- und Ostafrikas, wo die Tiere stark gefähr¬ 
det sind, nach wie vor Elefanten gewildert. In einigen Ländern, 
etwa in Malawi und Sambia, gibt es hingegen so viele Elefanten, 
dass im Auftrag der Regierung immer wieder zahlreiche Tiere 
abgeschossen werden müssen. Nur durch diese Bestandskon¬ 
trolle lässt sich verhindern, dass die Tiere in Nutzland einfallen 
und dort die Ernte zerstören. 

Dieser Überschuss an Elefanten führte zu der umstrittenen 
Entscheidung, ab 2008 zum ersten Mal seit fast zehn Jahren 
wieder legale Verkäufe von Elfenbein aus Namibia, Botswana, 
Simbabwe und Südafrika zu genehmigen. Mehr als 100 t Ele¬ 
fantenstoßzähne - die über 20.000 toten Elefanten entsprechen - 
wurden an autorisierte Käufer aus China und Japan versteigert; 
dadurch konnten 15 Mio. US-Dollar für den Elefantenschutz er¬ 
löst werden. Obwohl die Verkäufe im Jahr 2008 von CITES 
überwacht wurden, blieben nach wie vor Bedenken, dass un¬ 
ter die Flut von legalem Elfenbein auch solches von gewilderten 
Tieren untergeschoben wird. 

Der Schutz besonders charismatischer Arten interessiert viel 
mehr Leute und wirbt deshalb viel mehr Gelder ein als der von 
unscheinbaren Arten, aber auf diese Weise haben die charismati¬ 
schen Arten eine Schlüsselfunktion: Ihr Schutz trägt gleichzeitig 
zum Schutz ihres Lebensraums bei und nützt damit ihrer ganzen 
Lebensgemeinschaft. 
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Invasionen gebietsfremder Arten müssen 
kontrolliert oder verhindert werden 

Schäden durch invasive Spezies lassen sich am besten verrin¬ 
gern, indem man es gar nicht erst dazu kommen lässt, dass sie 
überhaupt eingeführt werden, oder sie bereits früh in der Phase 
bekämpft, in der sie gerade Fuß fassen. Angesichts des enor¬ 
men Ausmaßes des internationalen Handels mag es unmöglich 
erscheinen, eine solche Ausbreitung zumindest einzuschränken. 
Es gibt jedoch einige vielversprechende Strategien. Weitgehend 
unterbinden ließe sich beispielsweise der Transport von invasi¬ 
ven Arten mit Ballastwasser von Schiffen in andere Meere; dazu 
müsste man dem Ballastwasser vor dem Abpumpen einfach den 
Sauerstoff entziehen. Dadurch würden nicht nur die meisten da¬ 
rin enthaltenen Organismen abgetötet, sondern es würde sich 
auch noch die Haltbarkeit der Ballasttanks verlängern und da¬ 
mit den Schiffsbesitzern wirtschaftliche Vorteile bringen. 

Im Jahr 1996 reagierte der Kongress der Vereinigten Staaten auf 
die Bedenken bezüglich des Ballastwassers und brachte ein ent¬ 
sprechendes Gesetz auf den Weg. Nach jahrelangem Hin und 
Her modifizierte die US-amerikanische Küsten wache (US Coast 
Guard) ihre Regelungen zum Umgang mit Ballastwasser und 
legte eine Obergrenze fest für den erlaubten Gehalt an lebenden 
Organismen in Ballastwasser, das in Gewässern der Vereinigten 
Staaten von Schiffen abgelassen wird. Diese strikten Standards 
zum Schutz der amerikanischen Wasserwege ändern aber nichts 
daran, dass die Verfrachtung von invasiven aquatischen Orga¬ 
nismen mit Ballastwasser ein internationales Problem darstellt. 
Um Lösungen umsetzen zu können, müssen weiterhin politische 
und wirtschaftliche Hindernisse überwunden werden. 


Der wirtschaftliche Wert der biologischen 
Vielfalt kann zu ihrer Bewahrung beitragen 

Wie bereits erläutert, kann der Mensch erheblichen Nutzen 
aus der biologischen Vielfalt ziehen, weil sie ihm wichtige 
Güter und Dienstleistungen liefert. Man kann mit unterschiedli¬ 
chen Methoden ermitteln, wie viel Menschen für diese Güter 
und Dienstleistungen von Ökosystemen zu zahlen bereit wä¬ 
ren, und ihnen damit einen Wert beimessen, wie Sie bereits in 
► Ab sehn. 57.5 erfahren haben. Bei manchen Gütern wie Holz 
oder Produkten aus dem Tierhandel lässt sich dieser Wert relativ 
einfach ermitteln. Nicht vom Markt bestimmte Dienstleistungen 
wie die Existenz einer gefährdeten Art oder die Möglichkeit, ein 
einzigartiges Ökosystem erleben zu können, lassen sich dagegen 
viel schwerer mit einem Wert belegen. Die folgenden Beispie¬ 
le sollen einen Eindruck davon vermitteln, welchen nicht vom 
Markt festgelegten Nutzen die Erhaltung von seltenen oder vom 
Aussterben bedrohten Arten haben kann. 

Wildhunde und Ökotourismus Für viele Entwicklungs¬ 
länder hat sich der Ökotourismus zu einer wichtigen Einnah¬ 
mequelle entwickelt. Darunter versteht man Reisen in Naturge¬ 
biete, die zum einen auf die Belange der Umwelt Rücksicht neh¬ 
men und zum anderen zum wirtschaftlichen Wohlergehen der 



Abb. 58.17 Touristen sind bereit, für Beobachtungen von Wild¬ 
tieren zu zahlen. Der Afrikanische Wildhund (.Lycaon pictus ) ist der 
am zweitstärksten vom Aussterben bedrohte Carnivore Afrikas. Viele 
Touristen, die den Krüger-Nationalpark in Südafrika besuchen, hoffen, 
diese seltene Art wenigstens flüchtig beobachten zu können 

Bevölkerung in den Kommunen vor Ort beitragen. Beispiels¬ 
weise möchten Touristen, die nach Afrika reisen, unter anderem 
auch Wildhunde (Lycaon pictus ) beobachten (►Abb. 58.17). 
Allerdings wurden die Wildhundpopulationen durch Krankhei¬ 
ten wie Tollwut und Staupe, durch Habitatverlust, Wildunfälle 
auf Straßen, gezielten Abschuss, weil die Tiere angeblich eine 
Gefahr für das Vieh darstellen, sowie zahlreiche weitere Fak¬ 
toren so stark dezimiert, dass sie mittlerweile das am zweit¬ 
stärksten vom Aussterben bedrohte Raubtier Afrikas sind. (An 
erster Stelle steht mit dem Äthiopischen Wolf, Canis simen- 
sis , ein weiterer Hundeartiger.) In Südafrika leben etwa 400 der 
insgesamt noch ungefähr 5000 Wildhunde Afrikas, die meis¬ 
ten davon im Krüger-Nationalpark. Ihr hoher Gefährdungsgrad 
hat das Interesse der Touristen an diesen charismatischen Tie¬ 
ren geweckt. Wie eine Umfrage unter Südafrikareisenden ergab, 
wären annähernd drei Viertel von ihnen bereit, für die Gelegen¬ 
heit, Wildhunde zu beobachten, 10 € zusätzlich zu bezahlen. 
Naturschutzbiologen versuchen nun mit den Besitzern von Lod- 
ges und Farmen an anderen Stellen Südafrikas und in Kenia zu 
kooperieren und sie zu ermutigen, Wildhunde wieder in diesen 
Gebieten anzusiedeln, aus denen sie verschwunden sind. 

Bestäuber und Kaffee Den wirtschaftlichen Wert der Be¬ 
stäubungsdienste durch Hautflügler, die in Costa Rica in Tro¬ 
penwaldstücken in der Umgebung von Kaffeeplantagen leben 
und auf diese angewiesen sind, haben Taylor Ricketts und sei¬ 
ne Mitarbeiter ermittelt. Wie sie feststellten, konnte die höchste 
Kaffeeproduktion in den am nächsten zu Waldflächen gelegenen 
Plantagen erzielt werden. Um zu belegen, dass die unterschied¬ 
liche Produktion auf die Bestäubungsdienste zurückzuführen 
waren und nicht auf sonstige Umweltfaktoren, bestäubten sie 
einen Teil der Kaffeepflanzen von Hand. Nach Berechnungen 
der Wissenschaftler beläuft sich die Wert der Bestäubungsdiens¬ 
te für die Plantage, auf der sie die Experimente durchführten, auf 
ungefähr 60.000 US-Dollar im Jahr - und damit auf mehr, als 
derzeit Landbesitzern als Ausgleichszahlung für die Erhaltung 
von Waldflächen gezahlt wird. 
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58.3 Wiederholung 

Ökologen greifen auf wissenschaftliche Erkenntnisse, 
empirische Daten und Bearbeitungsmethoden aus ganz 
unterschiedlichen Wissenschaftsgebieten zurück, um Ent¬ 
scheidung strägem aus dem sozioökonomischem und öf¬ 
fentlichen Sektor Informationen zu Schutz- und Mana¬ 
gementmaßnahmen für die Bewahrung der biologischen 
Vielfalt zu liefern. Das Ziel, die Biodiversität zu erhalten, 
wird mittels unterschiedlicher Strategien verfolgt. Dazu 
zählen die Einrichtung von Schutzgebieten, nachhaltige 
Landwirtschaft, die Restaurierung von degradierten Ha¬ 
bitaten, die Etablierung von Erhaltungszuchtprogrammen 
für vom Aussterben bedrohte Arten, Handelsverbote für 
gefährdete Spezies und die Kontrolle invasiver Arten. Au¬ 
ßerdem versucht man, die biologische Vielfalt zu einem 
vermarktbaren Gut zu machen. 

Lernziele 

Sie sollten ... 

■ die Grundprinzipien bei der Einrichtung von Schutz¬ 
gebieten anführen und jeweils Gründe dafür angeben 
können. 

■ Nutzen und Grenzen von Zuchtprogrammen in zur Er¬ 
haltung von vom Aus sterben bedrohten Arten erörtern 
können. 


_ 7 _ 

1. Entwerfen Sie einen Plan für das bestmögliche, aber gleich¬ 
zeitig realistische Schutzgebiet, um die terrestrische Biodi¬ 
versität in der Gegenwart und Zukunft zu bewahren. Grei¬ 
fen Sie dabei auf die Grundprinzipien zur Einrichtung von 
Schutzgebieten zurück sowie auf die Erkenntnisse darüber, 
wie sich die globale Erwärmung auf die Verbreitung von Ar¬ 
ten aus wirken kann. 

2. Beschreiben Sie am Beispiel des Kalifornischen Kondors, in¬ 
wiefern es für eine erfolgreiche Bestandserholung von Arten 
von grundsätzlicher Bedeutung ist, ökologische Informatio¬ 
nen, sozioökonomische Interessen und behördliche Instanzen 
zu berücksichtigen. 


Faszination Forschung: Ist der in jüngster Zeit zu verzeich¬ 
nende dramatische Rückgang von Amphibien auf einen 
neuen pathogenen Pilz zurückzuführen, und wenn ja, was 
kann man dagegen tun? 

Die bislang durchgeführten Forschungen legen nahe, dass 
der Rückgang von Amphibien durch mehrere anthro¬ 
pogene Faktoren verursacht wird, unter anderem durch 
den Verlust von Habitaten und deren Belastung mit 
Schadstoffen, durch Übernutzung und sogar übermäßi¬ 
ge UV-Strahlung. Den endgültigen Todesstoß könnte den 
Amphibien die unbeabsichtigte Einführung eines neuen 


Pathogens versetzen, des Flagellatenpilzes Batrachochy- 
trium dendrobatidis. Die Raten des Rückgangs von Am¬ 
phibienpopulationen und des Artensterbens sind selbst 
in vermeintlich ungestörten Gebieten so alarmierend, 
dass es nur schwer vorstellbar ist, wie sich die invasive 
Ausbreitung von B. dendrobatidis aufhalten oder realis¬ 
tisch in der Natur bekämpfen lässt. Trotz dieser Hürden 
haben Wissenschaftler einige Empfehlungen ausgespro¬ 
chen, mit welchen Maßnahmen man die verheerenden 
Auswirkungen dieses Pathogens vielleicht unter Kontrol¬ 
le bringen könnte. Die erste und wichtigste Empfehlung 
lautete, den Handel mit Amphibien einzudämmen und 
gesetzlich zu regeln, dass über große Entfernungen trans¬ 
portierte Amphibien auf Krankheiten getestet und einer 
Quarantäne unterzogen werden müssen. Zweitens wer¬ 
den mehr Erkenntnisse über diese Krankheit und bessere 
Möglichkeiten zur Diagnose benötigt, sowohl in der Na¬ 
tur als auch in Gefangenschaft. Vor nicht allzu langer Zeit 
wurde eine neue Methode entwickelt, mit der man den 
Pilz mittels PCR-Technik (Polymerasekettenreaktion) im 
Wasser oder auf der Haut potenziell infizierter Tiere 
sicher nachweisen kann. Und drittens lässt sich das Aus¬ 
breitungsrisiko minimieren, indem man den Transport 
von Tieren in Gefangenschaft unterbindet, insbesonde¬ 
re die Zurückführung in die Natur, sowie Schuhe und 
Sammelutensilien bei der Arbeit in Feuchtgebieten desin¬ 
fiziert. Wenn die noch verbliebenen, für diese hochgradig 
tödliche Krankheit anfälligen Amphibienarten gerettet 
werden sollen, müssen verschiedenen Strategien ange¬ 
wendet werden, die ökologische Forschungsergebnisse, 
sozioökonomische Interessen und öffentliche Instanzen 
mit einbeziehen. 

Ausblick 

Dass die beiden Stummelfußfroscharten Atelopus varius - 
einst allgegenwärtig in den Bergregionen Costa Ricas - 
und Atelopus zeteki - das Nationalsymbol von Pana¬ 
ma - so schnell verschwinden konnten, ist tragisch. 
Dennoch besteht eine gewisse Hoffnung. Derzeit wird 
intensiv erforscht, warum manche Amphibienarten, wie 
der Nordamerikanische Ochsenfrosch und der Afrika¬ 
nische Krallenfrosch, resistenter gegen B. dendrobatidis 
sind, andere hingegen sehr anfällig dafür. Für die Resis¬ 
tenz dieser Arten gegen die Krankheit könnte es mehrere 
Erklärungen geben: erstens das Vorhandensein spezifi¬ 
scher Bakterien oder antimikrobieller Substanzen, die ein 
Wachstum von B. dendrobatidis verhindern, zweitens eine 
angeborene genetische Resistenz gegen B. dendrobatidis , 
und drittens bestimmte weniger virulente Stämme von 
B. dendrobatidis. Um die Komplexität dieser Krankheit 
besser zu verstehen, werden noch zahlreiche weitere 
Forschungen erforderlich sein. Unterdessen sind Erhal¬ 
tung szuchtprogramme für beide genannten Stummelfuß¬ 
froscharten angelaufen, sodass man sie vielleicht eines 
Tages wieder in speziell dafür eingerichteten Schutzge¬ 
bieten in Costa Rica bzw. Panama ansiedeln kann. 
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58 Die Biosphäre im Wandel 


Kapitelzusammenfassung 


58.1 Aktivitäten des Menschen verändern die Biosphäre 

und führen zu einem Verlust an biologischer Vielfalt 

■ Die biologische Vielfalt ist für die menschliche Gesell¬ 
schaft in Form von Gütern und Ökosystemleistungen von 
großem Wert. Allerdings haben Aktivitäten des Men¬ 
schen zu einem raschen Rückgang der Biodiversität auf 
allen Ebenen geführt: auf genetischer, Populations-, Art-, 
Ökosystem- und globaler Ebene. Siehe ► Abb. 58.1 

■ Anthropogene Einflüsse können die effektive Populati¬ 
onsgröße einer Art (d. h. die Zahl der Individuen, die 
Nachkommen zur nächsten Generation beitragen können) 
im Zusammenspiel mit natürlichen Ereignissen verrin¬ 
gern und dadurch zum Aus sterben von Populationen und 
Arten führen. Die immer kleineren Populationen sind von 
Inzuchtdepression, Gendrift und demographischer Sto- 
chastizität betroffen. Siehe ► Abb. 58.2 

■ Der Mensch bewirkt einen bislang einzigartigen Verlust 
an biologischer Vielfalt, der es mit den fünf vorherigen, 
durch verheerende Naturkatastrophen ausgelösten Mas- 
senaussterben aufnehmen kann. 

■ Unter Berücksichtigung ihrer Populationsgröße, geneti¬ 
schen Variabilität, Lebenszyklusmerkmale und Ökologie 
lässt sich die Aussterbewahrscheinlichkeit von Arten er¬ 
mitteln. Siehe ► Abb. 58.3 

58.2 Die größten Verluste an Biodiversität beruhen auf 

der Zerstörung von Habitaten 

■ Die Hauptursachen für den Verlust an biologischer Viel¬ 
falt sind Habitatdegradation (Verringerung der Habi¬ 
tatqualität) und Habitatzerstörung (Verringerung der 
Habitatquantität). Der Mensch hat Schätzungen zufol¬ 
ge 50-60% der Landoberfläche umgewandelt, vor al¬ 
lem für Ackerbau, Forstwirtschaft und Viehzucht. Siehe 

► Abb. 58.4 

■ Eine der wesentlichsten Ursachen für das rasche Aus¬ 
sterben von Arten war ihre Übernutzung zur Gewinnung 
von Nahrung, Bekleidung, Schmuck und Dekoration, als 
Heimtiere oder zu medizinischen Zwecken. Für manche 
Arten bedeutet dies nach wie vor Grund zur Besorgnis, 
sofern keine entsprechenden Schutzmaßnahmen ergriffen 
werden. Siehe ►Abb. 58.7, 58.9 

■ Die teils beabsichtigte, teils unabsichtliche Einführung 
gebietsfremder Arten hat in den letzten 200 Jahren expo¬ 
nentiell zugenommen. Rund 10% dieser Spezies breiten 
sich invasiv aus. 

■ Invasive Arten können durch Prädation, Konkurrenz und 
Krankheiten eine Bedrohung für einheimische Spezies 
darstellen. Sie können Ökosystemfunktionen verändern 
oder durch Hybridisierung mit natürlichen Populationen 
die genetische Vielfalt beeinflussen. Siehe ►Abb. 58.10; 

► „Experiment: Die Erforschung des Rückgangs mit¬ 
telamerikanischer Froscharten“ 

■ Vom Menschen verursachte Emissionen von Treibhaus¬ 
gasen tragen zur globalen Erwärmung, zum Anstieg des 


Meeresspiegels, zur erhöhten Unwettergefahr und zur 
Versauerung der Meere bei. All diese Phänomene erlan¬ 
gen zunehmend Bedeutung als Ursachen für den Verlust 
an Biodiversität. 

■ Manche Arten waren oder sind direkt von der Klima¬ 
änderung betroffen. Die äußert sich beispielsweise in 
Verschiebungen ihres Verbreitungsgebiets oder der zeit¬ 
lichen Abstimmung von Ereignissen ihres Lebenszyklus, 
in geringerem Wachstum oder verringerter Fortpflanzung. 
Siehe ►Abb. 58.11, ►Tab. 58.1,58.2; ► Animation 58.1 

58.3 Die Bewahrung der biologischen Vielfalt erfordert 

Schutzmaßnahmen und ein geeignetes Management 

■ Ökologen nutzen wissenschaftliche Erkenntnisse, empi¬ 
rische Daten und Beiträge verschiedenster Disziplinen, 
um auf sozioökonomischem und öffentlichem Sektor über 
Schutz- und Managementmaßnahmen zur Bewahrung der 
Biodiversität zu informieren. Siehe ► Abb. 58.12 

■ Durch die Einrichtung von Schutzgebieten und die Re¬ 
staurierung von degradierten Habitaten lässt sich der Ver¬ 
lust an biologischer Vielfalt eindämmen. Damit Schutzge¬ 
biete ihre beabsichtigte Funktion erfüllen können, sollten 
sie eine natürliche Kernzone aufweisen, umgeben von 
Pufferzonen, und durch Korridore miteinander verbunden 
sein. Siehe ►Abb. 58.13, 58.14 

■ Die Restaurationsökologie befasst sich mit der Rena- 
turierung von degradierten Ökosystemen. Man versucht, 
ihre ursprüngliche Struktur und Funktion wiederherzu¬ 
stellen, indem man Schadstoffe beseitigt oder gebiets¬ 
fremde Arten ausmerzt, durch Wiederbepflanzung Habi¬ 
tate und Nahrungsressourcen wiederherstellt, einst dort 
heimische Arten wieder ansiedelt oder dafür sorgt, dass 
wichtige Prozesse wie etwa Störungen wieder erfolgen. 
Siehe ►Abb. 58.15 

■ Zuchtprogramme und Handelsverbote stark bedrohter, 
charismatischer Arten können dazu beitragen, zumin¬ 
dest einige wenige von ihnen vor dem Aus sterben zu 
bewahren. Dabei werden oft Mittel eingeworben, die 
dem Schutz des betreffenden Ökosystems zugutekom¬ 
men. Siehe ►Abb. 58.16 

■ Schäden durch invasive Arten lassen sich am besten ver¬ 
ringern, indem man durch Handelsbeschränkungen ver¬ 
hindert, dass sie überhaupt erst eingeführt werden, oder 
sie in der Phase ausmerzt, in der sie gerade Fuß fassen. 

■ Zur Bewahrung der biologischen Vielfalt kann auch bei¬ 
tragen, dass den von ihr gelieferten Gütern und Dienst¬ 
leistungen ein wirtschaftlicher Wert zukommt. Siehe 
► Abb. 58.17 

Siehe ► Activity 58.1 für eine Zusammenfassung des Lern¬ 
stoffs in diesem Kapitel 

Activity 58.1 ConceptMatching: A Changing Biosphere 

www.Life Ile. com/ac5 8.1 






Synapsenfutter: Wenden Sie an, was Sie gelernt haben 


1813 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, was 
Sie gelernt haben 

Rückblick 

■ Verschiedene Faktoren verringern die effektive Popu¬ 
lationsgröße und führen letztendlich zum Aussterben 
(► Abschn. 58.1). 

■ Die biologische Vielfalt verbindet Arten auf allen Ebenen; 
ihr Verlust wirkt sich auf Populationen, Metapopulationen, 
Arten, Ökosysteme und die gesamte Erde (► Abschn. 58.1). 

■ Die Hauptursachen für den Verlust an Biodiversität ist die 
Degradation (Verschlechterung) oder Zerstörung von natür¬ 
lichen Habitaten durch den Menschen (► Abschn. 58.2). 

■ Zur Erhaltung der Biodiversität richtet der Mensch Schutz¬ 
gebiete ein, um der Degradation und dem Habitatverlust 
entgegenzuwirken (► Abschn. 58.3). 

■ Um die biologische Vielfalt zu bewahren, müssen die Be¬ 
dürfnisse des Menschen und natürlicher Ökosysteme zum 
Beispiel mit gekoppelten Mensch-Natur-Systemen miteinan¬ 
der in Einklang gebracht werden (► Abschn. 58.3). 

Originalliteratur: Vickers TW et al. (2015) PLoS One 10(7): 
e0131490 

Das Aussterben vieler Arten ist darauf zurückzuführen, dass ihr 
Habitat durch Aktivitäten des Menschen zerstört oder zu stark 
genutzt wurde. Zu den mittlerweile in Nordamerika gefährdeten 
Arten zählt auch eine Großkatze, der Puma ( Puma concolor). Im 
Süden von Kalifornien sind Pumas unter anderem durch Verlust 
oder Fragmentierung ihres Habitats sowie Konflikte mit dem 
Menschen in Gefahr geraten - mit der Folge, dass die Popu¬ 
lationen zurückgehen, isoliert werden und letztlich der Genpool 
der Pumas kleiner wird. 

Im Bereich zwischen Los Angeles und San Diego in Süd¬ 
kalifornien leben zwei kleine Pumapopulationen. Wie frühere 
Untersuchungen ergaben, weisen die Pumas beider Populatio¬ 
nen eine sehr geringe genetische Diversität auf und es erfolgte 
kaum oder gar keine Hybridisierung zwischen diesen Popu¬ 
lationen. Die beiden Population sind durch Städte und deren 
Außenbezirke einschließlich Hauptverkehrsstraßen voneinan¬ 
der getrennt; diese bilden einen Ausbreitungsbarriere zwischen 
den Santa Ana Mountains im Westen (dem stärker erschlosse¬ 
nen Gebiet) und den Peninsular Ranges im Osten. Gelegentlich 
wurde jedoch auch beobachtet, wie Pumas durch landwirtschaft¬ 
lich erschlossene Gebiete streifen, vor allem in den Peninsular 
Ranges. 

Wissenschaftler statteten Pumas dieser Populationen mit Hals¬ 
bandsendern aus, konnten sie auf diese Weise verfolgen und 
Daten über ihr Überleben und ihre Todesursachen sammeln - 
in der Hoffnung, die Populationen erhalten zu können (► Abb.). 
Zwischen 2001 und 2013 fingen, markierten und überwachten 
sie 74 Tiere aus beiden Populationen. Aus den Santa Ana Moun¬ 
tains stammten 31 markierte Tiere, aus den Peninsular Ranges 


waren es 43. Im Verlauf der Studie starben 36 markierte Pumas. 
In der ► Tabelle sind die Todesursachen für diese Stichprobe 
aufgelistet. 



Zahl der gestorbenen Individuen 
(% der Population[en]) 

Todesursache beide Populatio- Santa Ana Peninsular 



nen zusammen 

Mountains 

Ranges 

Kfz-Unfälle 

10 (28) 

6(46) 

4(19) 

legale Jagd 

6(17) 

0(0) 

6(26) 

illegale Jagd 

4(11) 

3(23) 

1(4) 

vermutete Krankheit 

4(11) 

1(8) 

3(13) 

bestätigte Krankheit 

2(5) 

0(0) 

2(9) 

Feuer 

2(5) 

1(8) 

1(4) 

Abschuss zur Sicherheit 

1(3) 

0(0) 

1(4) 

Artgenossen 

1(3) 

0(0) 

1(4) 

beim Einfangen 

1(3) 

0(0) 

1(4) 

unbekannt 

5(14) 

2(15) 

3(13) 

gesamt 

36 

13 

23 


Aufgaben 

1. Welches sind die bekannten Haupttodesursachen für die Pu¬ 
mas dieser beiden Populationen (bei einigen ist die Ursache 
unbekannt)? 

2. Erstellen Sie unter Anwendung des Konzepts der effektiven 
Populationsgröße eine Prognose, wie sich die Verringerung 
der Pumapopulationen in dieser Region Kaliforniens wahr¬ 
scheinlich auswirken wird. 

3. Erörtern Sie, inwiefern die Erhaltung der Pumapopulationen 
in dieser Region zur gesamten Biodiversität in Kalifornien 
beiträgt. 

4. Sollten sich Maßnahmen zum Schutz und zur Erhaltung 
der Pumapopulationen auf die Population in den Santa Ana 
Mountains, auf die der Peninsular Ranges oder auf beide kon¬ 
zentrieren? Berücksichtigen Sie zur Beantwortung der Frage 
die Informationen aus Text und ► Tabelle und erläutern Sie 
Ihre Antwort. 

5. Auf welche Weise könnte man zur Erhaltung der Puma¬ 
populationen das Konzept der gekoppelten Mensch-Natur- 
Systeme anwenden? 


Teil X 





Anhang A: Der Stammbaum des Lebens 


Die Phylogenie oder Stammesgeschichte bildet die Grundlage 
für die Klassifizierungen der modernen biologischen Taxono¬ 
mie. Als Leitprinzip der modernen Phylogenie gilt die Mono- 
phylie. Eine monophyletische Gruppe oder Klade umfasst eine 
Vorfahrenlinie und sämtliche ihrer Abkömmlinge. Jede solche 
Gruppe kann durch einen einzigen Schnitt aus einem Stamm¬ 
baum (phylogenetischer Baum) herausgetrennt werden. 

Der hier abgebildete Stammbaum des Lebens präsentiert Ihnen 
die Großgruppen der rezenten (heute lebenden) Organismen im 
Überblick und soll Ihnen Anhaltspunkte zu ihren möglichen 
Verwandtschaftsbeziehungen geben. Dabei sollten Sie jedoch 
Folgendes bedenken: Obwohl die Großgruppenphylogenie der 
Organismen schon seit vielen Jahrzehnten diskutiert und er¬ 
forscht wird, sammeln sich laufend neue Daten an. Innovative 
Analysemethoden machen die aus dieser Datenfülle abgeleite¬ 
ten Stammbäume immer zuverlässiger. Die Verzweigungen in 
die verschiedenen Großgruppen geschahen jedoch vor Hunder¬ 
ten von Jahrmillionen, zum Teil sogar vor Jahrmilliarden, und 
daher ist hier vieles noch unsicher oder liegt ganz im Dunkeln. 
Der hier gezeigte Stammbaum entspricht der Sicht der Dinge, 
wie sie in diesem Buch vertreten wird; er ist wie alle Stamm¬ 
bäume eine Hypothese, die es zu verfestigen, zu verbessern oder 
zu widerlegen gilt. Es existieren auch andere, konkurrierende 
Stammbäume, die diesem jedoch im Grundmuster ähneln. Die 
Kontroversen der Fachleute betreffen in der Regel nur einzelne 
Verzweigungen und die Stellung bestimmter Gruppen. Weltweit 
arbeiten zahlreiche Forschergruppen daran, unsere Kenntnisse 
der Großgruppenphylogenie zu verbessern. Das ganze Gebiet 
befindet sich seit zwei Jahrzehnten in einer rasanten Expansi¬ 
onsphase, verursacht durch: 

■ die explosionsartige Zunahme phylogenetisch verwertbarer 
DNA- S equenzinformationen, 

■ neuartige oder stark verbesserte Untersuchungsmethoden 
morphologischer Strukturen, beispielsweise in Bereichen 
der Licht- und Elektronenmikroskopie, der Fluoreszenzmar¬ 
kierung, der 3D-Rekonstruktion und der Visualisierung im 
Computer, 

■ häufige neue und spektakuläre Fossilfunde, in Kombination 
mit ständig verbesserten Untersuchungsmethoden der Fossi¬ 
lien, 

■ laufende Verbesserung von bioinformatisehen Methoden, 
Computeralgorithmen und Rechnerkapazitäten zur Berech¬ 
nung, Evaluierung und Absicherung von Stammbäumen. 

Betrachten Sie diesen Stammbaum daher mit der gebotenen 
Skepsis; er ist eine Momentaufnahme und wird sich mit dem 
zunehmenden Erkenntnisgewinn erneut wandeln. Aber auch mit 
dieser Einschränkung verschafft er Ihnen einen guten Über¬ 


blick über die Lebewesen und ihre Stammesgeschichte. Die 
Position der Verzweigungen im Stammbaum gibt in etwa die 
relative Reihenfolge der Aufspaltungen der Entwicklungslini¬ 
en der Organismen wieder, allerdings ist der zeitliche Maßstab 
nicht durchgängig einheitlich. Außerdem sind die Gruppen an 
den Enden der Zweige nicht unbedingt phylogenetisch gleich 
gewichtet. Als Beispiel können die Ginkgogewächse [78] die¬ 
nen: Sie stehen tatsächlich am Endpunkt ihrer Linie, aber diese 
Gymnospermengruppe enthält nur eine einzige rezente Art. Im 
Gegensatz dazu könnte man die Phylogenie der Eudikotylen 
[86] von diesem Punkt aus noch viel ausführlicher darstellen. 

In den folgenden Erläuterungen finden sich zwanglose Be¬ 
schreibungen einiger wichtiger Merkmale der in ►Teil VII 
dieses Buches beschriebenen Organismen. Bei jedem Eintrag 
steht zunächst der Trivialname der Gruppe. In Klammem folgt 
dann ihre offizielle wissenschaftliche Bezeichnung; außerdem 
wurden in den Klammem auch noch die englischen Trivial¬ 
namen ergänzt. Die Ziffern in eckigen Klammem geben die 
Position der jeweiligen Gruppen im hier gezeigten Stamm¬ 
baum an, damit Sie sich dort leichter orientieren können. Im 
Stammbaum ist zusätzlich zum deutschen Trivialnamen oft der 
eingedeutschte wissenschaftliche Name aufgeführt. 

In manchen Fällen erweist es sich als ganz praktisch, für eine 
Ansammlung von Organismen eine formlose Bezeichnung zu 
verwenden, obwohl es sich nicht um monophyletische Grup¬ 
pen handelt, wenn die Vertreter alle ein bestimmtes Merkmal 
gemeinsam haben oder allen ein bestimmtes Merkmal fehlt. 
Diese Bezeichnungen dienen dann als zweckmäßige Oberbe¬ 
griffe und haben teilweise schon lange einen festen Platz in 
der Biologie; solche Einträge sind hier oft in Anführungszei¬ 
chen gesetzt. Beispiele hierfür sind „Prokaryoten“, „Protisten“, 
„Algen“ und „Reptilien“. Wie Sie leicht ersehen können, lassen 
sich diese Gruppen nicht durch einen einzigen Schnitt aus dem 
Stammbaum entfernen. Sie repräsentieren entweder Ansamm¬ 
lungen entfernt verwandter Gruppen, die in unterschiedlichen 
Bereichen des Baumes auftauchen (wie „Protisten“, sind also 
polyphyletisch), oder sie umfassen nicht sämtliche Abkömm¬ 
linge eines Astes (wie „Reptilien“, sind also paraphyletisch). 

► Abb. A.l zeigt die prokaryotischen Linien, ► Abb. A.2 die 
eukaryotischen Linien. Die Eukaryotengruppen mit umfangrei¬ 
chen Radiationen großer vielzelliger Organismen sind durch die 
Farben Braun (Braunalgen), Grün (Pflanzen), Orange (Pilze) 
und Rot (Tiere) gekennzeichnet. 

Interactive Tree of Life 

www. Life 1 le.com/tree 
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Anhang A: Der Stammbaum des Lebens 


Abb. A.1 Stammbaum der prokaryoti- 
schen Linien 


2 . 


1. Lebewesen 


archaeenB ; ‘ \ 1 ■/ >^ \> 7 

^Beukaryoten 


(►A.2) 

12. Lokiarchaeoten 

13. Korarchaeoten 

14. Thaumarchaeoten 

15. Crenarchaeoten 

16. Euryarchaeoten 




4. Hadobakterien 

5. Hyperthermophile 
Bakterien 

6. Firmicutes 

7. Actinobakterien 

8. Cyanobakterien 

9. Spirochäten 

10. Chlamydien 

11. Proteobakterien 


A 

„Acoelomaten“ Plattwürmer [104] 

Acranier -> Schädellose [121] 

Acrasiomyceten —> Zelluläre Schleimpilze 
Actinistia —> Quastenflosser [131] 

Actinobakterien (Actinobacteria) [7] grampositive Bakterien 
(Bacteria) [2], deren Genom durch ein hohes GC/AT-Verhältnis 
in den Basenpaaren der Nucleotide gekennzeichnet ist 

Actinopterygier Strahlenflosser [130] 

Affen (Anthropoidea, Simiae, Simiiformes; simians ) eine 
Gruppe der Primaten innerhalb der Säugetiere (Mammalia) 
[134]; werden unterteilt in Neuweltaffen und Altweltaffen, wo¬ 
bei zu Letzteren auch die Menschenaffen inkl. des Menschen 
gehören 

„Agnatha“ Kieferlose 

„Algen“ (algae) zweckmäßiger Oberbegriff für verschiedene, 
entfernt verwandte Gruppen meist aquatischer, photosynthese¬ 
betreibender Eukaryoten (Eukarya) [17] 

Alveolaten (Alveolata; alveolates) [18] einzellige Eukaryoten 
mit einer Schicht aus abgeflachten Vesikeln (Alveolen) direkt 
unterhalb der Plasmamembran. Wesentliche Gruppen sind die 
Dinoflagellaten (Dinoflagellata) [54], die Sporentierchen (Api- 
complexa, Sporozoa) [53] und die Wimpertierchen (Ciliata) 
[52]. 


Amborella ( Amborella ) [81] Gattung eines im Unterholz 
wachsenden Strauches oder kleinen Baumes aus Neukaledoni- 
en; gilt als Schwestergruppe aller übrigen Bedecktsamer (An¬ 
giospermen) [28] 

Ambulacrarier (Ambulacraria, Coelomorpha; ambulacrarians ) 
[42] die Verwandtschaftsgruppe der Stachelhäuter (Echinoder- 
mata) [123] und Kiemenlochtiere (Hemichordata) [124] 

Amniontiere —> Amnioten [49] 

Amnioten (Amniota; amniotes) [49] Sauropsiden [50] und 
Säugetiere [134] sowie ihre ausgestorbenen Verwandten; cha¬ 
rakterisiert durch zahlreiche Anpassungen an ein Leben an 
Land, darunter das amniotische Ei (mit vier speziellen Embryo¬ 
nalhüllen: Amnion, Chorion, Allantois und Dottersack), eine 
wasserabweisende Epidermis (mit epidermalen Schuppen, Haa¬ 
ren oder Federn) und - bei den Männchen - einem Penis, der 
eine innere Befruchtung ermöglicht 

Amöbozoen (Amoebozoa; amoebozoans) [87] eine Gruppe 
von Eukaryoten (Eukarya) [17], die sich mithilfe ihrer lap¬ 
penförmigen Pseudopodien fortbewegen und damit Nahrungs¬ 
partikel umschließen und diese durch Phagocytose aufnehmen. 
Die wichtigsten Amöbozoen sind die Amöben (Lobosea), 
die Echten Schleimpilze (Myxomycetes) und die Zellulären 
Schleimpilze (Acrasiomycetes). 

Amphibien (Amphibia; amphibians) [133] auch als Lurche 
bezeichnete Landwirbeltiere (Tetrapoda) [48] mit drüsiger Haut 
ohne epidermale Schuppen, Federn oder Haare. Viele Amphi¬ 
bienarten durchlaufen eine vollständige Verwandlung (Meta¬ 
morphose) von wasserlebenden Larven zu terrestrisch lebenden 
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52. Wimpertierchen (Ciliaten) 

53. Sporentierchen (Sporozoen) 

54. Dinoflagellaten (Panzergeißler) 

55. Cellulosepilze (Oomyceten) 

56. Kieselalgen (Diatomeen) 

57. Braunalgen (Phaeophyten) 

58. Strahlentierchen (Radiolarien) 

59. Cercozoen 

60. Kämmerlinge (Foraminiferen) 

61. Diplomonaden 

62. Parabasalia 

63. Heterolobosea 

64. Eugleniden 

65. Kinetoplastiden 

66. Glaucophyten 

67. Rotalgen (Rhodophyten) 

68. Grünalgen I (Chlorophyten) 

69. Grünalgen II (Coleochaetophyten) 

70. Armleuchteralgen (Charales) 

71. Lebermoose (Hepatophyten) 

72. Laubmoose (Bryophyten) 

73. Hornmoose (Anthocerotophyten) 

74. Bärlappgewächse (Lycopodiophyten) 

75. Schachtelhalmgewächse (Equisetophyten) 

76. Echte Farne (Pteridophyten) 

77. Palmfarne (Cycadeen) 

78. Ginkgogewächse (Ginkgophyten) 

79. Gnetumgewächse (Gnetophyten) 

80. Nadelbäume (Koniferen) 

81. Amborella 

82. Seerosenartige 

83. Sternanisartige 

84. Magnolienartige 

85. Einkeimblättrige (Monokotylen) 

86. Zweikeimblättrige (Eudikotylen) 

87. Amöbozoen 

88. Mikrosporidien 

89. Flagellatenpilze (Chytridien) 

90. Jochpilze (Zygomyceten) 

91. Arbuskuläre Mykorrhizapilze (Glomeromyceten) 

92. Schlauchpilze (Ascomyceten) 

93. Ständerpilze (Basidiomyceten) 

94. Kragengeißeltierchen (Choanoflagellaten) 

95. Rippenquallen (Ctenophoren) 

96. Glasschwämme (Hexactinelliden) 

97. Hornkieselschwämme (Demospongiae) 

98. Kalkschwämme (Calcarea) 

99. Plattentiere (Placozoen) 

100. Nesseltiere (Cnidarier) 

101. Pfeilwürmer (Chaetognathen) 

102. Moostierchen (Bryozoen) 

103. Kelchwürmer (Kamptozoen) 

104. Plattwürmer (Plathelminthen) 

105. Rädertiere (Rotatorien) 

106. Bauchhärlinge (Gastrotrichen) 

107. Schnurwürmer (Nemertinen) 

108. Armfüßer (Brachiopoden) 

109. Hufeisenwürmer (Phoroniden) 

110. Ringelwürmer (Anneliden) 

111. Weichtiere (Mollusken) 

112. Priapswürmer (Priapuliden) 

113. Hakenrüssler (Kinorhynchen) 

114. Korsetttierchen (Loriciferen) 

115. Saitenwürmer (Nematomorpha) 

116. Fadenwürmer (Nematoden) 

117. Bärtierchen (Tardigraden) 

118. Stummelfüßer (Onychophoren) 

119. Fühlerlose (Cheliceraten) 

120. Tausendfüßer (Myriapoden) 

121. Krebstiere (Crustaceen) 

122. Insekten (Hexapoden) 

123. Stachelhäuter (Echinodermen) 

124. Kiemenlochtiere (Hemichordaten) 

125. Schädellose (Acranier) 

126. Manteltiere (Tunicaten) 

127. Schleimaale (Inger) 

128. Neunaugen (Cyclostomen) 

129. Knorpelfische (Chondrichthyer) 

130. Strahlenflosser (Actinopterygier) 

131. Quastenflosser (Crossopterygier) 

132. Lungenfische (Dipnoi) 

133. Lurche (Amphibien) 

134. Säugetiere (Mammalia) 

135. Schuppenechsen (Lepidosaurier) 

136. Schildkröten (Testudines) 

137. Vögel (Aves) 

138. Krokodile (Crocodylia) 


Abb. A.2 Stammbaum der eukaryotischen Linien 


Adultformen, es gibt aber auch Arten mit direkter Entwick¬ 
lung. Die wichtigsten Amphibiengruppen sind die Froschlurche 
(Anura, Salientia), die Schwanzlurche (Urodela, Caudata) und 
die Blind wühlen (Gymnophiona, Apoda). 


Amphipoden —Flohkrebse 

„Anamnier“ Sammelbezeichnung für sämtliche Wirbeltiere 
[44], deren Embryonen nicht von einer Embryonalhülle umge- 
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ben sind (die kein amniotisches Ei besitzen). Hierzu gehören 
alle Wirbeltiere außer den Sauropsiden [50] und Säugern [134] 
(als Amnioten [49] zusammengefasst). 

Angiospermen -> Bedecktsamer [28] 

Animalia -> Tiere [32] 

Anneliden —> Ringelwürmer [110] 

Anthocerotophyta Hommoose [73] 

Anthozoen —»► Blumentiere 

Anthropoidea -> Affen 

Anuren -> Froschlurche 

Apicomplexa -> Sporentierchen [53] 

Appendicularien -> Larvaceen 

Arachniden —> Spinnentiere 

Arbuskuläre Mykorrhizapilze (Glomeromycota; arbuscular 
mycorrhizal fungi) [91] eine Gruppe der Pilze (Mycobionta, 
Fungi) [30], deren Vertreter eine enge symbiotische Beziehung 
mit Pflanzenwurzeln eingehen 

Archaeen (Archaea; archaeans) [3] eine der drei Domänen 
(obersten Großgruppen) des Febens [1]; einzellige Organismen 
ohne Zellkern, deren Zellwände kein Peptidoglykan enthalten. 
Neueren Untersuchungen zufolge sind die nächsten Verwandten 
der Eukaryoten [17] die zu den Archaeen zählenden Lokiar- 
chaeoten [12]. Weil die Eukaryoten somit als Abkömmlinge 
der Archaeen gelten, werden sie manchmal in diese Gruppe 
als „eukaryotische Archaeen“ mit einbezogen. Gegen diese Ver¬ 
wendung des Begriffs „Archaeen“ spricht allerdings, dass auch 
die Bakterien zur Evolution der eukaryotischen Zelle beitrugen. 
Ein veralteter Name der Archaeen ist „Archaebakterien“; sie 
werden traditionell mit den Bakterien als „Prokaryoten“ zusam¬ 
mengefasst. 

Archosaurier (Archosauria; archosaurs) [51] eine Großgrup¬ 
pe der Sauropsiden [50], welche die Krokodile [138], Dinosau¬ 
rier und Vögel [137] umfasst. Die Dinosaurier sind am Ende der 
Kreidezeit ausgestorben; ihre einzigen überlebenden Abkömm¬ 
linge sind die Vögel (Aves). 

Armfüßer (Brachiopoda; brachiopods ) [103] Lophotrocho- 
zoa [26] mit zwei ähnlichen, verschließbaren, gelenkig verbun¬ 
denen Schalenhälften mit einer Symmetrie zur Mittellinie. Mit 
Ausnahme der Schalensymmetrie ähneln sie oberflächlich den 
Muscheln. 

Armleuchteralgen (Charales; charales, stoneworts) [70] viel¬ 
zellige Grünalgen („Grünalgen II“) mit verzweigtem, apikalem 
Wachstum und Plasmodesmen zwischen benachbarten Zellen. 
Sie sind die nächsten lebenden Verwandten der Landpflanzen 
(Embryophyta) [24]; die Eizellen verbleiben am Eltemorganis- 
mus. 

Arthropoden Gliederfüßer [39] 

„Articulaten“ „Gliedertiere“ 

„Aschelminthen“ —>► „Nemathelminthen“ 

Ascidien —>► Seescheiden 


Ascomyceten —► Schlauchpilze [92] 

Asseln (Isopoda; isopods) Krebstiere (Crustacea) [121], die 
durch einen kompakten Kopf und ungestielte Komplexaugen 
charakterisiert sind. Ihre Mundwerkzeuge bestehen aus vier paa¬ 
rigen Extremitäten. Asseln sind im Salz-, Süß- und Brackwasser 
in großer Zahl und weit verbreitet, einige Arten (die Landasseln) 
leben auch terrestrisch. 

Asselspinnen (Pycnogonida, Pantopoda; pycnogonids , sea Spi¬ 
ders) marine Gruppe der Fühlerlosen (Chelicerata) [119] in¬ 
nerhalb der Gliederfüßer (Arthropoda) [39]. Der Körper der 
Asselspinnen ist reduziert, die Beine sind sehr lang und dünn. 

Asteroidea —Seesterne 

Austrobaileyales —Sternanisartige [53] 

Aves -> Vögel [133] 

B 

Bakterien (Bacteria; bacteria ) [2] einzellige Organismen 
ohne Zellkern, mit charakteristischen Ribosomen und einer 
Initiator-tRNA. Ihre Zellwände enthalten im Allgemeinen Pep¬ 
tidoglykan; die verschiedenen Bakteriengruppen lassen sich in 
erster Linie anhand von Nucleotidsequenzdaten unterscheiden; 
eine der drei Domänen (oberste Großgruppen) der Lebewelt [1] 
(veralteter Name ist „Eubakterien“, zur Abgrenzung von den 
„Archaebakterien“ [Archaeen]; werden traditionell mit den Ar¬ 
chaeen als „Prokaryoten“ zusammengefasst) 

Bandwürmer (Cestoda, Cestodes; tapeworms) parasitische 
Plattwürmer (Plathelminthes) [104], die als Adulte im Verdau¬ 
ungstrakt von Wirbeltieren leben, als Juvenilstadien gewöhnlich 
in verschiedenen anderen Tierarten 

Bärlappgewächse (Lycopodiophyta, Lycophyta; club mosses , 
lycophytes) [74] durch den Besitz von Mikrophyllen gekenn¬ 
zeichnete Gefäßpflanzen (Tracheophyta) [25]. Hierzu gehören 
Bärlappe, Moosfarne und Brachsenkräuter. 

Bärtierchen (Tardigrada; tardigrades , water bears ) [117] 
winzige, weniger als 0,5 mm große Ecdysozoen [38] mit flei¬ 
schigen, nicht gegliederten Beinen; besitzen keine Organe für 
den Blutkreislauf und den Gasaustausch. Sie leben im Sand am 
Meeresboden, in temporären Süßgewässem und in Wasserfil¬ 
men auf Pflanzen. 

Bartwürmer (Pogonophora; pogonophorans) im Meer leben¬ 
de Ringelwürmer (Annelida) [110] ohne Mund und Verdau¬ 
ungstrakt; mit den größten Vertretern an Hydrothermalschloten 
der Tiefsee. Die Aufnahme der Nahrung erfolgt in Form gelös¬ 
ter organischer Stoffe aus dem Sediment oder dem Wasser oder 
von endosymbiotischen, chemoautotrophen Bakterien in einem 
speziellen, als Trophosom bezeichneten Organ. 

Basidiomyceten —>► Ständerpilze [93] 

Bauchhärlinge (Gastrotricha; gastrotichs) [106] winzige 
(0,06-3,0mm), langgestreckte acoelomate Vertreter der Lopho- 
trochozoen [37], deren Körper mit Wimpern bedeckt ist. Sie 
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leben im Meer, im Süßwasser sowie in feuchten terrestrischen 
Habitaten und sind Simultanzwitter. 

Bedecktsamer (Angiospermae, Anthophyta, Magnoliophyta; 
angiosperms) [28] die Blütenpflanzen oder Angiospermen. 
Die wichtigsten Bedecktsamergruppen sind die Monokotylen 
(Einkeimblättrige) [85], die Eudikotylen („echte Dikotylen“ 
oder Zweikeimblättrige) [86] und die Magnolienartigen [84]. 

Beuteltiere (Metatheria, Marsupialia; marsupials, metathe- 
rians ) Säugetiere (Mammalia) [134], deren Weibchen im typi¬ 
schen Fall einen Beutel besitzen (eine Hauttasche zur Aufzucht 
ihrer Jungen, die in einem extrem frühen Entwicklungsstadi¬ 
um geboren werden). Hierzu gehören zum Beispiel Opossums, 
Koalas und Kängurus. 

Bilateria ( bilaterians ) [35] die Zweiseitentiere; sämtliche 
Tiergruppen, die durch eine Bilateralsymmetrie und drei ver¬ 
schiedene embryonale Gewebetypen oder Keimblätter (Ekto¬ 
derm, Entoderm und Mesoderm) ausgezeichnet sind; umfassen 
die Protostomier oder Urmünder (Protostomia) [36] und die 
Deuterostornier oder Neumünder (Deuterostomia) [41] 

Bivalvier —>► Muscheln 

Blindwühlen (Gymnophiona, Apoda; caecilians) eine auch 
als Schleichenlurche oder Gymnophionen bezeichnete Gruppe 
grabender oder aquatischer Amphibien [133]. Sie sind langge¬ 
streckt, beinlos, haben einen kurzen (oder gar keinen) Schwanz, 
reduzierte, von Haut oder Knochen bedeckte Augen und paarige 
Fühler am Kopf. 

Blumentiere (Anthozoa, anthozoans) eine wichtige Groß¬ 
gruppe der Nesseltiere (Cnidaria) [100]. Hierzu zählen die 
Seeanemonen, Seefedern und Korallen. 

Blütenpflanzen Bedecktsamer [28] 

Brachiopoden —>► Armfüßer [108] 

Braunalgen (Phaeophyceae; brown algae) [57] vielzellige, 
fast ausschließlich marine Heterokonta (Stramenopiles) [19]; 
enthalten in ihren Chloropiasten gewöhnlich das Pigment Fu- 
coxanthin sowie Chlorophyll a und c. Manche Arten werden 
viele Meter lang (Kelp). 

Brückenechsen (Sphenodontia, Rhynchocephalia; tuataras) 
eine Gruppe der Lepidosaurier (Lepidosauria) [135], die über¬ 
wiegend aus Fossilbelegen bekannt ist. Heute gibt es nur noch 
zwei Arten von Brückenechsen. Bei ihnen ist das Quadratum 
des Oberkiefers fest und unbeweglich mit dem Schädel verbun¬ 
den; sie bilden die Schwestergruppe der Schuppenkriechtiere 
(Squamata). 

Bryophyten —> Laubmoose [72] 

Bryozoen —► Moostierchen [102] 


c 

Calcarea —> Kalkschwämme [98] 
Caudata —► Schwanzlurche 


Cellulosepilze (Oomycetes; oomycetes) [55] Wasserschim¬ 
mel und seine Verwandten; ernähren sich heterotroph durch 
Absorption und bilden zur Nähr Stoffaufnahme fädige Hyphen 

Cephalochordaten Schädellose [125] 

Cephalopoden —> Kopffüßer 

Cercozoen (Cercozoa; cercozoans) [59] einzellige Eukaryo- 
ten (Eukarya) [17], die ihre Nahrung mithilfe von fadenförmi¬ 
gen Pseudopodien erwerben. Zusammen mit den Foraminiferen 
oder Kämmerlingen (Foraminifera) [60] und den Radiolarien 
oder Strahlentierchen (Radiolaria) [58] bilden sie die Gruppe 
der Rhizaria [20]. 

Cestoden -> Bandwürmer 

Chaetognathen —>► Pfeilwürmer [101] 

Charales Armleuchteralgen [70] 

Cheliceraten -> Fühlerlose [119] 

Chimären (Holocephali; chimaeras) eine Gruppe bodenle¬ 
bender, mariner, schuppenloser Knorpelfische (Chondrichthyes) 
[129] mit großen, dauerhaften Mahlzähnen (im Gegensatz dazu 
werden bei den anderen Knorpelfischen die Zähne immer wie¬ 
der durch neue ersetzt) 

Chitinpilze -> Fungi [30] 

Chitonen —> Käferschnecken 

Chlamydien (Chlamydiales; chlamydians) [10] eine Gruppe 
sehr kleiner, gramnegativer Bakterien, die als intrazelluläre Pa¬ 
rasiten in anderen Organismen leben 

Chlorobionta —> Grüne Pflanzen [23] 

Chlorophyten —>► Grünalgen I [68] 

Choanoflagellaten —> Kragengeißeltierchen [94] 

Chondrichthyes —> Knorpelfische [129] 

Chordaten —Chordatiere [43] 

Chordatiere (Chordata; chordates ) [43] eine der beiden 
Großgruppen der Deutero stornier (Deuterostomia) [41]; cha¬ 
rakterisiert durch das Vorhandensein einer Chorda dorsalis, 
eines dorsalen Neuralrohrs, eines postanalen Schwanzes und ei¬ 
nes Kiemendarms zu irgendeinem Zeitpunkt der Entwicklung. 
Zu den Chordaten gehören die Schädellosen (Cephalochordata, 
Acrania) [125], die Manteltiere (Urochordata, Tunicata) [126] 
und die Wirbeltiere (Vertebrata) [44]. 

Chytridien -> Flagellatenpilze [89] 

Chytridiomycota Flagellatenpilze [89] 

Ciliaten —> Wimpertierchen [52] 

Cirripedier —> Rankenfüßer 

Clitellaten —> Gürtelwürmer 

Cnidarier —> Nesseltiere [100] 

„Coelenteraten“ (Coelenterata; coelenterales ) die Hohltiere; 
Sammelbegriff für Nesseltiere (Cnidaria) [100] und Rippen¬ 
quallen (Ctenophora) [95] 



1820 


Anhang A: Der Stammbaum des Lebens 


„Coelomaten“ auch als „Eucoelomaten“ bezeichnet; nützli¬ 
cher Sammelbegriff für alle Bilateria [35] mit echtem Coelom 
(sekundäre Leibeshöhle); schließt pseudocoelomate und acoelo- 
mate Protostomiergruppen aus und ist daher kein Monophylum 

Coleochaetales -> Grünalgen II [69] 

Collembolen —> Springschwänze 

Copepoden -> Ruderfußkrebse 

Cranioten -> Schädeltiere 

Crenarcheoten (Crenarcheota; crenarcheotes) [15] eine gro¬ 
ße und artenreiche Gruppe der Archaeen (Archaea) [3], ab¬ 
gegrenzt aufgrund der Basensequenzen ihrer rRNA. Viele von 
ihnen sind Extremophile und bewohnen extreme Lebensräume. 
Vermutlich bildet diese Gruppe aber auch den Hauptteil der Ar¬ 
chaea im Meer. 

Crinoidea —>► Seelilien und Haarsterne 
Crustaceen Krebstiere [121] 

Ctenophoren Rippenquallen [95] 

Cyanobakterien (Cyanobacteria; cyanobacteria) [8] eine 
Gruppe einzelliger, koloniebildender oder fädiger (filamentöser) 
Bakterien (Bacteria) [2], die Chlorophyll a als Photosynthese¬ 
pigment verwenden 

Cycadeen -> Palmfarne [77] 

Cyclostomen -> Rundmäuler 


D 

Decapoden Zehnfußkrebse 

Demospongiae —>► Hornkieselschwämme [97] 

Deuterostomier (Deuterostomia; deuterostomes) [41] die 
Neumünder; eine der beiden Hauptgruppen der Bilateria (Zwei¬ 
seitentiere) [35]. Im Gegensatz zu den Protostomiem (Proto- 
stomia) bildet sich bei ihnen der Mund während der frühen 
Embryonalentwicklung am entgegengesetzten Ende vom Ur- 
mund (Blastoporus), und der Urmund wird zum späteren After. 
Hierzu gehören die Ambulacrarier (Ambulacraria) [42] und die 
Chordatiere (Chordata) [43]. 

Diatomeen —>► Kieselalgen [56] 

Dikarya (dikaryotic fungi) [31] die dikaryotischen Pilze; eine 
Gruppe der Pilze (Mycobionta, Fungi) [30], bei denen zwei ge¬ 
netisch unterschiedliche haploide Zellkerne existieren und sich 
innerhalb derselben Hyphe teilen. Hierzu gehören die Ständer¬ 
pilze (Basidiomycota) [93] und die Schlauchpilze (Ascomycota) 
[92]. 

Dinoflagellaten (Dinoflagellata; dinoflagellates ) [54] eine 
auch als Panzergeißler bezeichnete Gruppe der Alveolaten (Al- 
veolata) [18]; besitzen in der Regel zwei Geißeln: Eine Quergei¬ 
ßel verläuft in einer Furche äquatorial um die Zelle, die andere 


(die Schleppgeißel) liegt in einer Längsfurche. Viele von ihnen 
betreiben Photosynthese und werden auch Dinophyten genannt. 

Dinosaurier (Dinosauria; dinosaurs) eine Gruppe der Archo- 
saurier (Archosauria) [51]; umfassen neben vielen ausgestorbe¬ 
nen Gruppen aus dem Mesozoikum auch die Vögel [137]. Unter 
den ausgestorbenen mesozoischen Dinosauriern fanden sich ei¬ 
nige der größten terrestrischen Wirbeltiere [44], die je auf der 
Erde gelebt haben. Im normalen Sprachgebrauch wird der Be¬ 
griff zumeist nur auf die ausgestorbenen Arten angewendet und 
nicht auch noch auf die Vögel. 

Diplomonaden (Diplomonadida; diplomonads) [61] eine 
Gruppe von Eukaryoten (Eukarya) [17], ohne Mitochondrien 
(aber mit davon abgeleiteten, reduzierten Organellen). Die meis¬ 
ten haben zwei Zellkerne, jeder mit vier Geißeln assoziiert. 

Dipnoi —> Lungenfische [132] 

Dreilapper (Trilobita; trilobites ) eine ausgestorbene Gruppe 
der Gliederfüßer (Arthropoda) [39], die wahrscheinlich mit den 
Fühlerlosen (Chelicerata) [119] etwas näher verwandt waren als 
mit den Mandibulaten [40]. Ihre Blüte hatten die Trilobiten vom 
Kambrium bis zum Perm. 


E 

Ecdysozoen (Ecdysozoa; ecdysozoans ) [38] die Häutungstie¬ 
re; eine der beiden molekularphylogenetisch definierten Haupt¬ 
gruppen der Protostomier (Protostomia) [36], zusätzlich charak¬ 
terisiert durch periodisches Abstoßen (Häutung) ihres Exoske- 
letts. Fadenwürmer (Nematoda) [116] und Gliederfüßer (Ar¬ 
thropoda) [39] sind die größten Gruppen der Ecdysozoa. 

Echinodermen —> Stachelhäuter [123] 

Echinoidea —> Seeigel 

Echiuriden —► Igelwürmer 

Echte Farne (Pteridopsida, Polypodiopsida, Filicopsida \ferns) 
[76] Gefäßpflanzen (Tracheophyta) [25], die gewöhnlich gro¬ 
ße Blattwedel und dünnwandige Sporangien ausbilden 

Echte Schleimpilze (Myxomycetes; plasmodial slime molds) 
Amöbozoen (Amoebozoa) [87], deren vegetative Phase (also 
Ernährungsphase) ein coenocytisches Plasmodium (Fusions¬ 
plasmodium) bildet 

Ectoprocta -> Moostierchen 

Eichelwürmer (Enteropneusta; acorn worms) im Benthos le¬ 
bende marine Kiemenlochtiere (Hemichordata) [124] mit einem 
eichelförmigen Rüssel (Proboscis), einem kurzen Kragen und 
einem langgestreckten Rumpf 

Einkeimblättrige —> Monokotylen [85] 

Elasmobranchier —> Plattenkiemer 

Embryophyten —► Landpflanzen [24] 

Enteropneusten —>► Eichelwürmer 
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Entoprocta —► Kelchwürmer 

Equisetophyten -> Schachtelhalmgewächse [75] 

Eudikotylen (Eudicotyledoneae; eudicots) [86] die „echten 
Dikotylen“ oder echten Zweikeimblättrigen; eine Gruppe der 
Bedecktsamer (Angiospermen) [28], deren Pollenkömer drei 
Öffnungen aufweisen; bilden normalerweise zwei Keimblätter 
(Kotyledonen), eine netzartige Blattaderung und eine Haupt¬ 
wurzel aus; die Blütenorgane sind zumeist in einem Vielfachen 
von vier oder fünf vorhanden 

Eugleniden (Euglenida; euglenids ) [64] begeißelte Vertreter 
der Excavata [21], charakterisiert durch den Besitz einer Pel- 
licula aus spiralig verlaufenden Proteinstreifen unter der Plas¬ 
mamembran. Die Mitochondrien sind durch scheibenförmige 
Cristae gekennzeichnet. Einige Arten betreiben Photosynthese. 

Eukaryoten (Eukarya; eukaryotes) [17] Organismen aus ei¬ 
ner oder mehreren komplexen Zellen, in denen in einem Zell¬ 
kern (Nucleus) das genetische Material enthalten ist; im Gegen¬ 
satz zu den „Prokaryoten“, also den Archaeen (Archaea) [3] und 
Bakterien (Bacteria) [2]. Die Eukaryoten werden meist als die 
dritte Domäne (oberste Großgruppe) des Lebens, manchmal je¬ 
doch als Untergruppe der Archaeen aufgefasst. 

Eumetazoen —> Gewebetiere [34] 

Euphyllophyten (Euphyllophyta; euphyllophytes) jene Grup¬ 
pe der Gefäßpflanzen (Tracheophyta) [25], welche die Schwes¬ 
tergruppe der Bärlappgewächse (Lycopodiophyta) [74] bildet 
und sämtliche Pflanzen mit echten Blättern (Megaphyllen) um¬ 
fasst 

Euryarchaeoten (Euryarchaeota; euryarcheotes) [16] eine 
Großgruppe der Archaeen (Archaea) [3], festgelegt anhand von 
rRNA-Sequenzen. Hierzu gehören Methanogene, extrem Halo¬ 
phile und Thermophile. 

Eutheria —Placentatiere 

„Evertebraten“ -> „Wirbellose“ 

Excavata ( excavates ) [21] vielfältige Gruppe einzelliger, be- 
geißelter Eukaryoten [17]. Viele besitzen ein typisches Mund¬ 
feld (Peristom), einigen fehlen Mitochondrien. 


F 

Fadenwürmer (Nematoda; nematodes , roundworms) [116] 
eine sehr große Gruppe langgestreckter, unsegmentierter Ecdy- 
sozoen [38] mit dicker, mehrlagiger Cuticula; gehören zu den 
arten- und individuenreichsten Tiergruppen, wobei die meisten 
Arten bislang allerdings noch gar nicht beschrieben sind; umfas¬ 
sen sowohl frei lebende, räuberische Formen und Detritusfresser 
als auch Formen, die an bzw. in fast allen Arten von Landpflan¬ 
zen [24] und Tieren [32] parasitieren 

Farnartige (Monilophyta; monilophytes) eine Gruppe von 
Gefäßpflanzen (Tracheophyta) [25], welche die Schwestergrup¬ 
pe der Samenpflanzen (Spermatophyta) [26] bildet; charakte¬ 
risiert durch Übergipfelung und den Besitz von Megaphyllen. 


Hierzu gehören die Schachtelhalmgewächse (Equisetophyta) 
[75] und die Echten Farne (Filicopsida, Pteridophyta, Polypo- 
diopsida) [76]. 

Feuchtnasenprimaten (Strepsirrhini; wet-nosed primates) 
eine Gruppe der Primaten innerhalb der Säugetiere (Mammalia) 
[132]; umfassen die Lemuren und Loriartigen 

Filicopsida -> Echte Farne [76] 

Firmicutes (firmicutes ) [6] überwiegend grampositive Bakte¬ 
rien (Bacteria) [2], deren Genom durch ein niedriges GC/AT- 
Verhältnis in den Basenpaaren der Nucleotide gekennzeichnet 
ist 

Flagellatenpilze (Chytridiomycota; chytrids) [89] ein zweck¬ 
mäßiger Oberbegriff für eine paraphyletische Gruppe aus über¬ 
wiegend aquatischen, mikroskopisch kleinen Pilzen (Mycobion- 
ta, Fungi) [30] mit begeißelten Gameten; einige davon durchlau¬ 
fen einen Generationswechsel; auch als Chytridien bezeichnet 

Fleischflosser (Sarcopterygii; sarcopterygians, lobe-limbed 
vertebrates) [47] eine der beiden Großgruppen der Knochen¬ 
tiere (EuteleoStorni) [46]; charakterisiert durch mehrgliedrige, 
paarige Extremitäten; Schwestergruppe der —> Strahlenflosser 

Flohkrebse (Amphipoda; amphipods) kleine Krebstiere 
(Crustacea) [121], die in großer Zahl in vielen marinen und 
limnischen Habitaten Vorkommen. Sie sind wichtige Herbi- 
voren, Detritusfresser und Kleinstcarnivoren und bilden eine 
bedeutende Nahrungsquelle für viele aquatische Organismen. 

Flügelkiemer (Pterobranchia; pterobranchs) eine kleine 
Gruppe sessiler mariner Kiemenlochtiere (Hemichordata) 
[124]; leben in Röhren, die von ihrem Proboscis (Kopfschild) 
abgeschieden werden. Sie besitzen ein bis neun paarige Arme, 
die Tentakel zum Fang der Beute und zum Gasaustausch tragen. 

Fluginsekten (Pterygota; pterygotes) die flugfähigen (geflü¬ 
gelten) Insekten; größte Gruppe der Insekten (Hexapoda) [122] 

Foraminiferen (Foraminifera; foraminiferans) [60] auch als 
Kämmerlinge bezeichnete, amöboide Organismen mit filigra¬ 
nen, verzweigten Pseudopodien, die ein Netz zum Fang der 
Nahrung bilden. Die meisten bilden Kalkschalen. 

Froschlurche (Anura, Salientia; anurans ) größte Gruppe re¬ 
zenter Amphibien oder Lurche [133]; umfassen Frösche, Krö¬ 
ten und Unken. Sie sind schwanzlos, besitzen eine verkürzte 
Wirbelsäule und als Anpassung zum Springen verlängerte Hin¬ 
terbeine. Viele Arten haben aquatische Larven, die man als 
Kaulquappen bezeichnet. 

Fühlerlose (Chelicerata; chelicerates) [119] eine auch als 
Kieferklauenträger oder Cheliceraten bezeichnete Großgrup¬ 
pe der Gliederfüßer (Arthropoda) [39], deren kennzeichnendes 
Merkmal zu scherenartigen Cheliceren (Kieferklauen) umge¬ 
wandelte Extremitäten sind. Diese Mundwerkzeuge dienen dem 
Greifen von Beutetieren (im Gegensatz zu den dem Kauen die¬ 
nenden Mandibeln der meisten anderen Arthropoden). Hierzu 
gehören die Spinnentiere (Arachnida), Schwert- oder Pfeil¬ 
schwänze (Xiphosura), Asselspinnen (Pycnogonida, Pantopo- 
da) und die ausgestorbenen Riesenskorpione oder Eurypteriden 
(Eurypterida). 
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Fungi (Mycobionta; fungi ) [30] auch als Chitinpilze oder 
einfach „Pilze“ bezeichnet; heterotrophe Eukaryoten, die sich 
durch Adsorption in Verbindung mit extrazellulärer Verdau¬ 
ung ernähren. Ihre Zellwände enthalten Chitin. Die wichtigsten 
Gruppen der Fungi sind die Mikrosporidien (Microsporidia) 

[88] , die Flagellatenpilze oder Chytridien (Chytridiomycota) 

[89] , die Jochpilze (Zygomycota) [90], die Arbuskulären My¬ 
korrhizapilze (Glomeromycota) [91], die Schlauchpilze (Asco- 
mycota) [92] und die Ständerpilze (Basidiomycota) [93]. 


G 

Gastropoden Schnecken 
Gastrotricha -^Bauchhärlinge 

Gefäßpflanzen (Tracheophyta; vascular plants, tracheophytes ) 
[25] Pflanzen, die sowohl Xylem (Holz) als auch Phloem 
(Bast) ausbilden. Die größten Gruppen sind die Bärlappgewäch¬ 
se (Fycopodiophyta, Fycophyta) [74] und die Euphyllophyten 
(Euphyllophyta). 

Gewebetiere (Eumetazoa; eumetazoans ) [34] eine Gruppe 
der Tiere (Animalia, Metazoa) [32]; charakterisiert durch eine 
Symmetrie ihres Körperbauplans, einen Verdauungstrakt und 
den Besitz aller vier Grundgewebetypen der Tiere (Epithel-, 
Binde-, Muskel- und Nervengewebe) 

Ginkgogewächse (Ginkgophyta; ginkgos) [78] eine Gruppe 
der Nacktsamer (Gymnospermen) [27] mit nur einer einzigen 
rezenten Art. Die Samen des Ginkgobaums sind von einem 
fleischigen Gewebe umhüllt, das nicht von der Wand eines 
Fruchtknotens stammt; daher handelt es sich nicht um eine 
Frucht. 

Glasschwämme (Hexactinellida; glass sponges ) [96] 
Schwämme (Porifera) [33] mit einem Skelett aus vier- und/oder 
sechsspitzigen Skelettnadeln aus Kieselsäure 

Glaucophyten (Glaucophyta; glaucophytes ) [66] einzellige 
Süßwasseralgen, deren Chloroplasten Spuren von Peptidogly- 
kan enthalten, dem charakteristischen Zellwandmaterial der 
Bakterien; gelten als die Schwestergruppe aller übrigen Pflan¬ 
zen (Plantae) [22] 

Gliederfüßer (Arthropoda; arthropods ) [39] die größte Grup¬ 
pe der Ecdysozoen [38]; charakterisiert durch ein starres 
Exoskelett (Außenskelett), einen heteronom segmentierten Kör¬ 
per und gelenkig gegliederte Extremitäten. Hierzu gehören die 
Fühlerlosen (Chelicerata) [119], die Tausendfüßer (Myriapoda) 
[120], die Krebstiere (Crustacea) [121] und die Insekten (Hexa- 
poda) [122]. 

„Gliedertiere 66 („Articulaten“; articulates ) alter Sammelbe¬ 
griff für die segmentierten Protostomiergruppen, insbesondere 
die Ringelwürmer (Annelida) [110] und Gliederfüßer (Arthro¬ 
poda) [39]; sind nach DNA-Analysen entgegen früherer Auffas¬ 
sung keine monophyletische Gruppe 

Glomeromycota —> Arbuskuläre Mykorrhizapilze [91] 

Gnathostomen —>► Kiefermünder [45] 


Gnetumgewächse (Gnetophyta; gnetophytes) [79] eine Grup¬ 
pe der Nacktsamer (Gymnospermen) [27] mit drei sehr unter¬ 
schiedlichen Finien. Alle besitzen im Gegensatz zu den anderen 
Gymnospermen in ihrem Xylem auch Tracheenglieder. 

Grünalgen I (Chlorophyta; chlorophytes ) [68] die am wei¬ 
testen verbreitete und vielfältigste Gruppe der Grünalgen mit 
Vertretern im Süßwasser, in den Meeren und terrestrischen For¬ 
men. Manche sind einzellig, andere bilden Kolonien und wieder 
andere sind vielzellig. Als Photosynthesepigmente verwenden 
sie Chlorophyll a und c. 

Grünalgen II (Coleochaetales; coleochaetales , coleochaeto- 
phytes ) [69] vielzellige Grünalgen, die durch eine abgeflachte 
Wuchsform mit dünnwandigen Zellen charakterisiert sind; gel¬ 
ten als Schwestergruppe des Monophylums aus Armleuchteral¬ 
gen (Charales) [70] und Fandpflanzen (Embryophyta) [24] 

Grüne Pflanzen (Chlorobionta, Viridiplantae; green plants) 
[23] Organismen mit Chlorophyll a und b , cellulosehaltigen 
Zellwänden und Stärke als Speicherkohlenhydrat; ihre Chloro¬ 
plasten sind von zwei Membranen umgeben. 

Gürtelwürmer (Clitellata; clitellates) Ringelwürmer (Anne¬ 
lida) [110], die einen als Clitellum bezeichneten, schleimab- 
sondemden Gürtel im Bereich des vorderen Körperabschnitts 
tragen. Das Clitellum spielt bei der Fortpflanzung eine Rolle. 
Sie umfassen die Wenigborster (Oligochaeta) mit den Regen- 
würmem und die Egel (Hirudinea). 

Gymnophionen —> Blind wühlen 

Gymnospermen Nacktsamer [27] 


H 

Haarsterne Seelilien und Haarsterne 

Hadobakterien (Hadobacteria; hadobacteria) [4] eine Grup¬ 
pe extremophiler Bakterien (Bacteria) [2], zu der die Gattungen 
Deinococcus und Thermus gehören 

Hakenrüssler (Kinorhyncha; kinorhynchs) [113] winzige, 
weniger als 1 mm messende, marine Ecdysozoen [38] mit zu¬ 
rückziehbarem Rüssel; ihr Körper ist in 13 Segmente unterglie¬ 
dert 

Hakensaugwürmer (Monogenea; monogeneans) eine Grup¬ 
pe ektoparasitischer Plattwürmer (Plathelminthes) [104] 

Haplorhini Trockennasenprimaten 

Häutungstiere —► Ecdysozoen [38] 

„Hefen 66 (yeasts ) zweckmäßiger Oberbegriff für mehrere ent¬ 
fernt verwandte Gruppen einzelliger Pilze (Mycobionta, Fungi) 
[30] 

Hemichordaten —> Kiemenlochtiere [124] 

Hepatophyten Febermoose [71] 

Heterokonta (Stramenopiles; stramenopiles) [19] Organis¬ 
men, die in irgendeinem Stadium ihres Entwicklungszyklus 
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zwei ungleiche Geißeln besitzen; die längere davon (Flim¬ 
mergeißel) ist mit Reihen röhrenförmiger Haare besetzt. Die 
Chloroplasten sind, sofern vorhanden, von vier Membranen 
umhüllt. Zu den wichtigsten Gruppen der Heterokonta gehö¬ 
ren die Braunalgen (Phaeophyceae) [57], die Kieselalgen oder 
Diatomeen (Bacillariophyceae) [56] und die Cellulosepilze (Oo- 
mycetes) [55]. 

Heterolobosea (heteroloboseans) [63] farblose Vertreter der 
Excavata [21], bei denen ein Wechsel zwischen amöboiden, be- 
geißelten und encystierten Stadien erfolgt 

Hexactinelliden —> Glasschwämme [96] 

Hexapoden Insekten [122] 

Holocephali —>► Chimären 

Holothurien —Seegurken 

Hornkieselschwämme (Demospongiae; demosponges ) [97] 
die größte der drei Gruppen der Schwämme (Porifera) [33], 
der 90 % aller Schwammarten angehören. Die Skelettelemente 
der Homkieselschwämme bilden Skelettnadeln (Spiculae) aus 
Kieselsäure (hydriertem Siliciumdioxid), Sponginfasem (ein 
Strukturprotein) oder beidem. 

Hornmoose (Anthocerotophyta; hornworts) [73] gefäßlose 
Pflanzen, deren Sporophyten von der Basis her wachsen. Ihre 
Zellen enthalten einen einzelnen großen Chloroplasten, der tel¬ 
lerförmig abgeflacht ist. 

Hufeisenwürmer (Phoronida; phoronids) [109] eine kleine 
Gruppe festsitzender, wurmförmiger mariner Lophotrochozoen 
[37], die Chitinröhren abscheiden. Ihre Nahrung erwerben sie 
mithilfe eines als Lophophor bezeichneten, kranzförmigen Ten¬ 
takelträgers. 

Hydrozoen (Hydrozoa; hydrozoans ) eine auch als Hydratiere 
bezeichnete Gruppe der Nesseltiere (Cnidaria) [100]. Von den 
meisten Arten gibt es eine Polypen- und eine Medusengenerati¬ 
on, manche Spezies bilden aber nur eines dieser Stadien aus. 


I 

Igelwürmer (Echiurida; echiurans ) unsegmentierte, mit ei¬ 
nem Rüssel ausgestattete marine Würmer; werden heute zu den 
Ringelwürmern (Annelida) [110] gerechnet 

Inger -> Schleimaale [127] 

Insekten (Hexapoda; hexapods, insects) [122] größte Gruppe 
der Gliederfüßer (Arthropoda) [39]; charakterisiert durch eine 
Reduktion auf sechs Schreitbeine (ausgehend vom ursprüngli¬ 
chen Zustand bei den Arthropoden) und die Verschmelzung von 
drei Körpersegmenten zur Brust (Thorax). Die größte Unter¬ 
gruppe der Insekten sind die „eigentlichen Insekten“ (Insecta); 
davon abgegrenzt werden drei Taxa flügelloser Hexapoda. Zur 
Unterteilung der Hexapoden oder Insekten ►Tab. 31.2. Die 
meisten Insektengruppen besitzen als Adulte (Imagines ge¬ 
nannt) zwei Flügelpaare. Von den Insekten wurden bislang mehr 


Arten beschrieben als von allen anderen Gruppen von Lebewe¬ 
sen zusammen; viele weitere sind wahrscheinlich noch gar nicht 
entdeckt. 

„Invertebraten“ —> „Wirbellose“ 

Isopoden —Asseln 


J 

Jochpilze (Zygomycota; zygosporefungi) [90] auch als Zygo- 
myceten bezeichnet; zweckmäßiger Oberbegriff für eine wahr¬ 
scheinlich paraphyletische Gruppe der Pilze (Mycobionta, Fun¬ 
gi) [30], bei denen Hyphen unterschiedlichen Paarungstyps 
konjugieren und ein Zoosporangium bilden 


K 

Käferschnecken (Polyplacophora; chitons) auch als Chitonen 
bezeichnete, abgeflachte Weichtiere (Mollusca) [111], die sich 
nur sehr langsam fortbewegen. Ihr Körper ist dorsal durch eine 
Panzerung aus acht überlappenden Kalkplatten geschützt. 

Kalkschwämme (Calcarea; calcareous sponges) [98] als Fil- 
trierer lebende marine Schwämme (Porifera) [33], deren Ske¬ 
lettnadeln (Spiculae) aus Calciumcarbonat (Kalk) bestehen 

Kämmerlinge Foraminiferen [60] 

Kamptozoen —»► Kelchwürmer 

Kelchwürmer (Entoprocta, Kamptozoa; entoprocts ) eine 
Gruppe mariner und limnischer Lophotrochozoen [37], die am 
Substrat festgeheftet als Einzelindividuen leben oder Kolonien 
bilden. Sie bilden die Schwestergruppe der Moostierchen (Ec- 
toprocta, Bryozoa) [102]. Im Unterschied zu den Moostierchen 
liegen sowohl der Mund als auch der After innerhalb des Lo- 
phophors (bei den Bryozoen liegt der After außerhalb). 

Kieferklauenträger —> Fühlerlose [119] 

„Kieferlose“ („Agnatha“; agnaths ) Sammelbezeichnung für 
die Schleimaale (Myxini) [127], die Neunaugen (Petromyzon- 
tiformes) [128] und mehrere ausgestorbene frühe Wirbeltier¬ 
gruppen ohne Unterkiefer umfasst; alle Wirbeltiere außer den 
Gnathostomata (Kiefermünder) [45] 

Kiefermünder (Gnathostomata; jawed vertebrates, gnathosto- 
mes) [45] große Gruppe von Wirbeltieren (Vertebrata) [44] 
mit einem beweglichen Unterkiefer; umfassen die Knorpelfi¬ 
sche (Chondrichthyes) [129], die Strahlenflosser (Actinoptery- 
gii) [130] und die Fleischflosser (Sarcopterygii) [47] mit den 
Land Wirbeltieren (Tetrapoden) [48] 

Kiemenlochtiere (Hemichordata; hemichordates) [124] eine 
der beiden Großgruppen der Ambulacrarier (Ambulacraria) 
[42]; marine, wurmförmige Organismen mit einem dreiteiligen 
Körperbauplan; gliedern sich in Eichelwürmer (Enteropneusta) 
und Flügelkiemer (Pterobranchia) 
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Kieselalgen (Bacillariophyceae; diatoms) [56] einzellige, 
photosynthetisch aktive Heterokonta, Stramenopiles [19] mit 
zweiteiligen, glasartigen Zellwänden; auch als Diatomeen be¬ 
zeichnet 

Kinetoplastiden (Kinetoplastida; kinetoplastids) [65] einzel¬ 
lige, begeißelte Organismen, gekennzeichnet durch das Vor¬ 
handensein eines Kinetoplasten (einer Struktur mit zahlreichen 
ringförmigen DNA-Molekülen) in ihrem einzelnen Mitochon- 
drium 

Kinorhynchen —>► Hakenrüs sler [ 113 ] 

Kloakentiere (Prototheria, Monotremata; prototherians, mo- 
notremes ) eine größtenteils ausgestorbene Gruppe von Säuge¬ 
tieren (Mammalia) [134], die während der Kreide und im frühen 
Känozoikum sehr häufig waren. Die fünf heute noch lebenden 
Arten - die Ameisen- oder Schnabeligel und das Schnabeltier - 
sind die einzigen eierlegenden Säugetiere. 

Knochenfische —> Knochentiere 

Knochentiere (Osteognathostomata; Euteleostomi, bony verte- 
brates) [46] Wirbeltiere (Vertebrata) [44], deren Skelett ge¬ 
wöhnlich verknöchert ist; gliedern sich in die Strahlenflosser 
(Actinopterygii) [126] und die Fleischflosser (Sarcopterygii) 
[47]. Da zu Letzteren auch die Landwirbeltiere (Tetrapoda) [48] 
gehören, wurde der frühere Name „Knochenfische“ (Osteich- 
thyes) durch „Knochentiere“ ersetzt. 

Knorpelfische (Chondrichthyes; chondrichthyans) [129] eine 
der beiden Hauptgruppen der Kiefermünder (Gnathostomata) 
[45]. Hierzu zählen Haie, Rochen und Chimären. Sie besitzen 
ein knorpeliges Skelett und paarige Flossen. 

Koniferen —>► Nadelbäume [80] 

Kopffüßer (Cephalopoda; cephalopods) aktiv räuberische 
Weichtiere (Mollusca) [111] mit hoch entwickelten Sinnesor¬ 
ganen und einem zu muskulösen Armen oder Tentakeln umge¬ 
wandelten Fuß. Hierzu gehören die Kraken, Kalmare, Sepien 
(Tintenfische) und Perlboote. 

Korallen —> Blumentiere 

Korarchaeoten (Korarchaeota; korarcheotes) [13] eine Grup¬ 
pe von Archaeen (Archaea) [3], die ausschließlich von Nach¬ 
weisen ihrer DNA-Sequenzen in heißen Quellen bekannt ist 

Korsetttierchen (Loricifera; loriciferans) [114] winzige, we¬ 
niger als 1 mm große Ecdysozoen [38] mit vierteiligem Körper, 
der mit sechs Platten bedeckt ist 

Kragengeißeltierchen (Choanoflagellata; choanoflagellates) 
[94] einzellige Eukaryoten (Eukarya) [17] mit einer einzelnen, 
von einem Kragen umgebenen Geißel. Die meisten Choanofla- 
gellaten sind sessil, einige wenige bilden Kolonien. Es handelt 
sich um die nächsten lebenden Verwandten der Tiere (Animalia, 
Metazoa) [32]. 

Krebstiere (Crustacea; crustaceans ) [121] große Gruppe ma¬ 
riner, limnischer und terrestrischer Gliederfüßer (Arthropoda) 
[39], deren Körper in Kopf, Brust (Thorax) und Hinterleib (Ab¬ 
domen) untergliedert ist (Kopf und Brust können jedoch zu 
einem Cephalothorax verschmolzen sein). Der Körper ist durch 


ein dickes Exoskelett („Panzer“) geschützt und trägt zweiäs¬ 
tige Extremitäten. Krebstiere durchlaufen eine Metamorphose, 
das erste Larvenstadium wird als Nauplius bezeichnet. Hierzu 
gehören beispielsweise Zehnfußkrebse, Asseln, Rankenfüßer, 
Flohkrebse, Ruderfußkrebse und Muschelkrebse. 

„Kriechtiere“ —> „Reptilien“ 

Krill (Euphausiacea; krill ) eine Gruppe garnelenartiger ma¬ 
riner Krebstiere (Crustacea) [121]; wichtige Bestandteile des 
antarktischen Zooplanktons 

Krokodile (Crocodilia; crocodilians) [138] eine Gruppe 
großer, räuberisch im Wasser lebender Archosaurier (Archosau- 
ria) [51]; die nächsten lebenden Verwandten der Vögel (Aves) 
[137]; umfassen die Alligatoren, Kaimane, Krokodile und Ga- 
viale 


L 

Landpflanzen (Embryophyta; land plants, embryophytes) [24] 
Pflanzen, deren Embryonen sich innerhalb von schützenden 
Strukturen entwickeln, daher auch als Embryophyten bezeich¬ 
net. Sowohl die Sporophyten als auch die Gametophyten der 
Landpflanzen sind vielzellig. Großgruppen sind die Lebermoose 
(Hepatophyta, Marchantiophyta) [71], die Laubmoose (Bry- 
ophyta) [72], die Hommoose (Anthocerotophyta) [73] und die 
Gefäßpflanzen (Tracheophyta) [25]. 

Landwirbeltiere (Tetrapoda; tetrapods) [48] die Hauptgrup¬ 
pe der Fleischflosser (Sarcopterygii) [47]; umfassen die Am¬ 
phibien oder Lurche (Amphibia) [133] und die Amniontiere 
(Amniota) [49]. Der Name Tetrapoden rührt vom Vorhandensein 
von vier gelenkigen Extremitäten her (allerdings wurden die 
Extremitäten bei einigen Tetrapodengruppen sekundär wieder 
reduziert oder gingen wie bei den Schlangen völlig verloren). 

Lanzettfischchen Schädellose [125] 

Larvaceen (Larvacea, Copelata, Appendicularia; larvaceans) 
solitär lebende, planktonische Manteltiere (Urochordata, Tuni- 
cata) [126], bei denen die Chorda dorsalis und das Neuralrohr 
ein Leben lang erhalten bleiben; erzeugen komplexe Filterge¬ 
häuse aus abgesondertem Schleim 

Laubmoose (Bryophyta; mosses ) [72] gefäßlose Pflanzen mit 
echten Spaltöffnungen und aufrechten, blattähnlichen Gameto¬ 
phyten. Das Wachstum der Sporophyten erfolgt durch apikale 
Zellteilung. 

Lebermoose (Hepatophyta, Marchantiophyta; liverworts) [71] 
gefäßlose Pflanzen ohne Spaltöffnungen. Der Stiel (Seta) des 
Sporophyten verlängert sich durch Zellstreckung. 

Lebewesen (Lebewelt, Biota, Organismen; organisms ) [1] die 
monophyletische Gruppe, der alle bekannten Organismen an¬ 
gehören; charakterisiert durch ein Vererbungssystem, das auf 
Nucleinsäuren (DNA oder RNA) beruht, einen Stoffwechsel und 
einen zellulären Bau (Viren besitzen einige dieser Merkmale 
und sind auf die zelluläre Umgebung ihrer Wirtsorganismen an¬ 
gewiesen. Daher werden sie von Biologen nicht als Lebewesen 
klassifiziert.) 
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Lepidosaurier (Lepidosauria; lepidosaurs) [135] auch als 
Schuppenechsen bezeichnete Sauropsiden (Sauropsida) [50] 
mit überlappenden Schuppen aus ß-Keratin; umfassen die 
Brückenechsen (Sphenodontia, Rhynchocephalia) und die 
Schuppenkriechtiere (Squamata; mit den eigentlichen Echsen, 
Schlangen und Doppelschleichen) 

Lobosea ( loboseans ) eine Gruppe einzelliger Amöbozoen 
(Amoebozoa) [87]; umfassen die als „Wechseltierchen“ bekann¬ 
ten Amöben (beispielsweise Amoeba proteus ) 

Lokiarchaeoten (Lokiarchaeota; lokiarchaeotes ) [12] eine 
Gruppe prokaryotischer Archaeen (Archaea) [3], die an Hydro¬ 
thermalschloten in der Tiefsee nachgewiesen wurden. Von den 
bekannten Archaeen sind sie am nächsten mit den Eukaryoten 
(Eukarya) [17] verwandt. 

„Lophophoraten“ auch als „Tentaculaten“ bezeichnet; Sam¬ 
melbegriff für mehrere Gruppen der Lophotrochozoa [37], die 
zum Nahrungserwerb einen als Lophophor bezeichneten, kranz¬ 
förmigen Tentakelträger besitzen; umfassen die Moostierchen 
(Bryozoa) [102], Armfüßer (Brachiopoda) [108] und Hufeisen¬ 
würmer (Phoronida) [109]; entgegen früherer Auffassung kein 
Monophylum 

Lophotrochozoen (Lophotrochozoa; lophotrochozoans) [37] 
eine der beiden molekularphylogenetisch definierten Großgrup¬ 
pen der Protostomier (Protostomia) [36]. Es handelt sich um 
eine morphologisch sehr vielfältige Gruppe, die vor allem durch 
Gensequenzdaten gestützt wird; umfassen die Moostierchen 
(Bryozoa, Ectoprocta) [102] und die Kelchwürmer (Entoproc- 
ta, Kamptozoa) [103], die Plattwürmer (Plathelminthes) [104], 
die Rädertiere (Rotatoria, Rotifera) [105] und Bauchhärlin- 
ge (Gastrotricha) [106], die Schnurwürmer (Nemertini) [107], 
die Armfüßer (Brachiopoda) [108], die Hufeisenwürmer (Pho¬ 
ronida) [109], die Ringelwürmer (Annelida) [110] und die 
Weichtiere (Mollusca) [111]; manchmal „Spiralia“ als alterna¬ 
tive Bezeichnung, da viele Vertreter bei der Keimesentwicklung 
eine Spiralfurchung aufweisen 

Loricifera —> Korsetttierchen [114] 

Lungenfische (Dipnoi; lungfishes) [132] eine Gruppe aquati- 
scher Fleischflosser (Sarcopterygii) [47], die nächsten lebenden 
Verwandten der Landwirbeltiere (Tetrapoda) [48]. Mit ihrer mo¬ 
difizierten Schwimmblase können sie Sauerstoff aus der Luft 
aufnehmen; daher können einige Arten selbst ein temporäres 
Austrocknen ihres Habitats überleben. 

Lurche -> Amphibien [133] 

Lycopodiophyta —► Bärlappgewächse [74] 


M 

Magnolienartige (Magnoliales; magnoliids) [84] eine Groß¬ 
gruppe der Bedecktsamer (Angiospermen) [28] mit zwei Keim¬ 
blättern (Kotyledonen); die Pollenkömer haben nur eine ein¬ 
zelne Öffnung. Abgegrenzt wird diese Gruppe in erster Linie 
anhand von Nucleotidsequenzdaten. Die Magnolienartigen sind 


näher mit den Eudikotylen und den Monokotylen verwandt als 
mit den drei kleinen anderen Angiospermengruppen. 

Mammalia Säugetiere [134] 

Mandibeltiere (Mandibulata; mandibulates) [40] Glieder¬ 
füßer (Arthropoda) [39] mit Mandibeln als Mundwerkzeu¬ 
gen. Hierzu zählen die Tausendfüßer (Myriapoda) [120], die 
Krebstiere (Crustacea) [121] und die Insekten (Hexapoda) 
[ 122 ]. 

Mandibulata -> Mandibeltiere [40] 

Manteltiere (Urochordata, Tunicata; urochordates, tunicates) 
[126] eine Gruppe der Chordatiere (Chordata) [43]; als Adul¬ 
te meist sackförmige, sessile oder planktonische Filtrierer, die 
beweglichen Larvenstadien ähneln Kaulquappen; unterteilt in 
Seescheiden (Ascidiacea), Salpen (Thaliacea) und Larvaceen 
(Larvacea) 

Marchantiophyten -> Lebermoose [71] 

Marsupialia Beuteltiere 
Metatheria —► Beuteltiere 
Metazoen Tiere [32] 

mikrobielle Eukaryoten (eukaryotische Mikroorganismen; mi- 
crobial eukaryotes) -> „Protisten“ 

Mikrosporidien (Microsporidia; microsporidia ) [88] eine 
Gruppe parasitischer einzelliger Pilze (Mycobionta, Fungi) [30], 
die keine Mitochondrien besitzen und deren Zellwände Chitin 
enthalten 

Mollusken —> Weichtiere [111] 

Monilophyten -> Farnartige 
Monogenea —> Hakensaugwürmer 

Monokotylen (Monocotyledoneae; monocots) [85] die Ein¬ 
keimblättrigen; Bedecktsamer (Angiospermen) [28], die durch 
die Ausbildung eines einzelnen Keimblatts (die Kotyledone) 
gekennzeichnet sind. Sie besitzen in der Regel Blätter mit par¬ 
alleler Nervatur und ein sprossbürtiges Wurzelsystem (ohne 
Hauptwurzel). Die Pollen weisen nur eine Öffnung auf, und die 
Blütenorgane sind gewöhnlich in Vielfachen von drei vorhan¬ 
den. 

Monoplacophoren —> Napf schaler 
Monotremata —> Kloakentiere 

Moostierchen (Bryozoa, Ectoprocta; bryozoans, ectoprocts, 
moss animals) [102] eine Gruppe mariner und limnischer Lo¬ 
photrochozoen [37], die am Substrat festgeheftete Kolonien 
bilden; bilden die Schwestergruppe der Kelchwürmer (Ento- 
procta, Kamptozoa) [103] 

Muschelkrebse (Ostracoda; ostracods) seitlich abgeplattete, 
marine und limnische Krebstiere (Crustacea) [121], die durch 
zwei an Muscheln erinnernde kalk- oder chitinhaltige Schalen 
geschützt sind 

Muscheln (Bivalvia; bivalves) große Gruppe der Weichtie¬ 
re oder Mollusken (Mollusca) [111]; besitzen in der Regel 
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zwei ähnlich aussehende, verschließbare, über ein Ligament 
verbundene Schalenhälften, die jeweils durch die Mittellinie 
asymmetrisch sind 

Mycobionta Fungi [30] 

Mycoplasmen (Mycoplasmatales; mycoplasms) zellwandlose 
Vertreter der Firmicutes [6]; zählen zu den kleinsten bekannten 
zellulären Organismen 

Myriapoden —► Tausendfüßer [120] 

Myxini -> Schleimaale [127] 

Myxomyceten Echte Schleimpilze 


N 

Nacktsamer (Gymnospermae; gymnosperms ) [27] Samen¬ 
pflanzen (Spermatophyta) [26], deren Samen „nackt“, also nicht 
von Fruchtblättern umschlossen sind; wahrscheinlich monophy- 
letisch, ihr Status ist aber nach wie vor nicht endgültig geklärt; 
umfassen die Nadelbäume oder Koniferen (Coniferophyta) [80], 
die Gnetumgewächse (Gnetophyta) [79], die Ginkgogewächse 
(Ginkgophyta) [78] und die Palmfarne oder Cycadeen (Cycado- 
phyta) [77] 

Nadelbäume (Coniferophyta, Pinophyta; conifers ) [80] auch 
als Koniferen bezeichnete, zapfentragende, verholzte Samen¬ 
pflanzen (Spermatophyta) [26] 

Nanoarchaeoten (Nanoarchaeota; nanoarcheotes ) eine Grup¬ 
pe extrem kleiner, thermophiler Archaeen [3] mit stark redu¬ 
ziertem Genom. Die einzigen bislang beschriebenen Vertreter 
können nur an einen Wirtsorganismus angeheftet überleben. 

Napfschaler (Monoplacophora; monoplacophorans) Weich¬ 
tiere (Mollusca) [111] mit multiplen Organen und einer flachen, 
napfartigen Schale 

„Nemathelminthen“ (Rundwürmer) auch als „Aschelmin- 
then“ bezeichnet; polyphyletische Gruppe, früher gebildet aus 
den wurmförmigen Tiergruppen mit Pseudocoel („Pseudocoelo- 
maten“); beispielsweise die Rotatorien [105], Nemertinen [107], 
Priapuliden [112], Kinorhynchen [113], Nematomorpha [115] 
und Nematoden [116]; sind heute auf verschiedene Äste der Pro- 
tostomier [36] verteilt 

Nematoden —► Fadenwürmer [116] 

Nematomorpha -> Saitenwürmer [115] 

Nemertinen —>► Schnur würmer [107] 

Neognathen —► Neukiefervögel 

Neoptera —Neuflügler 

Nesseltiere (Cnidaria; cnidarians) [100] aquatische, überwie¬ 
gend marine Gewebetiere (Eumetazoa) [34] mit spezialisierten 
Nesselkapseln (Nematocysten oder Cniden), die dem Beutefang 
und der Abwehr dienen; charakteristisch ist ein blind endender 
Gastralraum; gekennzeichnet durch Radiärsymmetrie und Di¬ 
morphismus (Polyp und Meduse); früher mit den Rippenquallen 


(Ctenophora) [95] zu „Hohltieren“ („Coelenterata“) oder radiär¬ 
symmetrischen Tieren („Radiata“) zusammengefasst; bilden die 
Schwestergruppe der Bilateria (Zweiseitentiere) [35] 

Neuflügler (Neoptera; neopterans) die größte Gruppe der ge¬ 
flügelten Insekten (Hexapoda) [122]; kennzeichnend ist, dass 
sie ihre Flügel nach der Landung auf den Hinterleib umklappen 
können 

Neukiefervögel (Neognathae; neognaths) die Hauptgruppe 
der Vögel (Aves) [137]; umfassen sämtliche rezenten Vogelar¬ 
ten mit Ausnahme der Laufvögel (Strauß, Emu, Nandus, Kiwis 
und Kasuare) und der Steißhühner oder Tinamus; vgl. —> Urkie- 
fervögel (Palaeognathae) 

Neumünder Deuterostornier [41] 

Neunaugen (Petromyzontiformes; lampreys ) [128] langge¬ 
streckte, aalförmige Wirbeltiere (Vertebrata) [44]. Bei den pa¬ 
rasitischen Arten ist der runde Mund als Saugorgan ausgebildet 
und mit einer Raspelzunge ausgestattet. 

Nymphaeales —> Seerosenartige [82] 


0 

Oligochaeten —> Wenigborster 
Onychophoren Stummelfüßer [118] 

Oomyceten Cellulosepilze [55] 

Ophiuroidea —Schlangensterne 

Opisthokonta (< opisthokonts ) [29] eine Gruppe der Eukaryo- 
ten (Eukarya) [17]. Wenn eine Geißel vorhanden ist, dann sitzt 
sie als Schubgeißel am Hinterende der beweglichen Zellen. Zu 
den Opisthokonta gehören die Pilze (Mycobionta, Fungi) [30], 
die Tiere (Animalia, Metazoa) [32] und die Kragengeißeltier¬ 
chen (Choanoflagellata) [94]. 

Osteichthyes —Knochentiere [46] 

Ostracoden —> Muschelkrebse 


P 

Palaeognathen -> Urkiefervögel 

Palmfarne (Cycadophyta; cycads) [64] auch als Cycadeen 
bezeichnet; palmenähnliche Nacktsamer (Gymnospermen) [27] 
mit großen Fiederblättern 

Pantopoden -> Asselspinnen 

Panzergeißler —>► Dinoflagellaten [54] 

Parabasalia (parabasalids ) [62] eine Gruppe einzelliger Eu- 
karyoten (Eukarya) [17], die keine (bzw. stark reduzierte) Mito- 
chondrien besitzen. Ihre Geißeln entspringen in Büscheln nahe 
dem Vorderende der Zelle. Eine bekannte Untergruppe sind die 
Trichomonadida (Trichomonaden). 
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Pfeilschwänze —>• Schwertschwänze 

Pfeilwürmer (Chaetognatha; arrow worms) [101] kleine, räu¬ 
berische Meereswürmer, die Bestandteil des Planktons oder 
Benthos sind; besitzen Flossen und beiderseits am Kopf paarige 
Greifhaken zum Festhalten ihrer Beute; stammesgeschichtlich 
in die Nähe, aber außerhalb der Lophotrochozoa gestellt 

Pflanzen (Plantae; plants) [22] die umfassendste Definition 
des Pflanzenreichs; repräsentieren die Nachfahren jener Orga¬ 
nismengruppe, bei denen die primäre Endosymbiose erfolgte, 
aus der die Chloropiasten hervorgingen; schließt Grüne Pflan¬ 
zen (Chlorobionta) [23], Glaucophyten [66] und Rotalgen [67] 
ein. In vielen Teilen dieses Buches sind mit „Pflanzen“ aller¬ 
dings nur die Landpflanzen (Embryophyta) [24] gemeint. 

Phaeophyceen —>► Braunalgen [57] 

Phoroniden Hufeisen würmer [109] 

Pilze meist als Synonym für das Monophylum Chitinpilze 
(Mycobionta, Fungi) [30] verwendet, aber auch als Sammelbe¬ 
griff für heterotrophe Organismen, die als Zersetzer leben. Dazu 
gehören dann noch die Cellulosepilze (Oomycetes) [55] und die 
Schleimpilze (Myxomycetes und Acrasiomycetes innerhalb der 
Amöbozoen [87]). 

Placentatiere (Eutheria, Placentalia; eutherians, placentals ) 
eine Gruppe lebendgebärender Säugetiere (Mammalia) [134]. 
Placentatiere kommen gut entwickelt zur Welt - im Gegensatz 
zu den beiden anderen Säugetiergruppen: den Kloakentieren 
(Prototheria, Monotremata) und den Beuteltieren (Metathe- 
ria, Marsupialia). Die meisten bekannten Säugetiere außer¬ 
halb Australiens und Südamerikas gehören zu den Eutheria 
(►Tab. 32.1). 

Placodermen (Placodermi; placoderms) eine auch als Plat¬ 
tenhäuter oder Panzerfische bezeichnete Gruppe ausgestorbener 
Kiefermünder (Gnathostomata) [45], die keine Zähne besaßen. 
In den Meeren des Devons waren die Placodermen die vorherr¬ 
schenden Räuber. 

Placozoen (Placozoa; placozoans) [99] auch Plattentiere; eine 
nur unzureichend bekannte Gruppe einfach gebauter, asymme¬ 
trischer, abgeflachter, transparenter Tiere (Animalia, Metazoa) 
[32], die in den Küstenzonen tropischer und subtropischer Mee¬ 
re zu Hause sind. Die meisten bisher ermittelten Daten sprechen 
dafür, dass es sich bei den Placozoen um die Schwestergruppe 
der Gewebetiere (Eumetazoa) [34] handelt. 

Plantae -> Pflanzen [22] 

Plathelminthen —>► Plattwürmer [104] 

Plattenkiemer (Elasmobranchii, Elasmobranchier; elasmo- 
branchs) bilden die größte Gruppe der Knorpelfische (Chon- 
drichthyes) [129]; umfassen die Haie und Rochen. Anders als 
bei den Vertretern der anderen Gruppe der rezenten Knorpel¬ 
fische (den Chimären) werden ihre Zähne ständig durch neue 
ersetzt. 

Plattwürmer (Plathelminthes; flatworms) [104] eine Gruppe 
dorsoventral abgeflachter, im Allgemeinen langgestreckter Lo- 
photrochozoen [37] mit weichem Körper; Körperinneres mit 


mesenchymalem Bindegewebe gefüllt; eine erkennbare Leibes¬ 
höhle fehlt („Acoelomaten“). Es gibt parasitische sowie frei 
lebende Formen in marinen, limnischen und feuchten terrest¬ 
rischen Lebensräumen oder anderen Organismen. Die Unter¬ 
gruppen der Plattwürmer sind die Strudelwürmer (Turbella- 
ria), Saugwürmer (Trematoda), Hakensaugwürmer (Monoge- 
nea) und Bandwürmer (Cestoda). 

Pogonophoren —> Bartwürmer 
Polychaeten -> Vielborster 
Polyplacophoren Käferschnecken 
Polypodiopsida —> Echte Farne [76] 

Poriferen —► Schwämme [33] 

Priapswürmer (Priapulida; priapulids) [112] eine kleine 
Gruppe zylindrischer, unsegmentierter, wurmförmiger, mariner 
Ecdysozoa [38]; auch als Rüsselwürmer bezeichnet. Ihren Na¬ 
men erhielten sie aufgrund ihrer Körperform nach Priapos, dem 
griechischen Gott der Fruchtbarkeit. 

Priapuliden —>► Priapswürmer [112] 

Primaten (primates ) Angehörige der Gruppe der Herrentie¬ 
re innerhalb der Säugetiere (Mammalia) [134]; unterteilt in die 
in Feuchtnasen- und Trockennasenprimaten, wobei zu Letzteren 
auch die Menschenaffen inkl. des Menschen gehören 

Progymnospermen (Progymnospermophyta; progymno- 
sperms) eine ausgestorbene Gruppe der Gefäßpflanzen 
(Tracheophyta) [25]; hierzu zählten die ersten großen, ver¬ 
holzten Bäume. Ihre Blütezeit hatte diese Gruppe vom mittleren 
Devon bis in die frühe Kreide. 

„Prokaryoten“ (prokaryotes ) keine monophyletische Grup¬ 
pe. Unter diesem zweckmäßigen Oberbegriff werden traditio¬ 
nell die Bakterien (Bacteria) [2] und Archaeen (Archaea) [3] 
zusammengefasst, also sämtliche einzelligen Organismen ohne 
echten Zellkern. Alle anderen Lebewesen sind Eukaryoten (Eu- 
karya) [17]. 

Proteobakterien (Proteobacteria; proteobacteria) [11] eine 
große und extrem artenreiche Gruppe gramnegativer Bakteri¬ 
en, darunter zahlreiche Krankheitserreger, Stickstofffixierer und 
photosynthetisch aktive Formen; unterschieden werden Alpha-, 
Beta-, Gamma-, Delta- und Epsilon-Proteobakterien 

„Protisten“ (eukaryotische Mikroorganismen, mikrobielle Eu¬ 
karyoten; protists, microbial eukaryotes) zweckmäßiger Ober¬ 
begriff, der eine große Zahl unterschiedlicher und nur entfernt 
miteinander verwandter Gruppen von Eukaryoten umfasst, die 
zwar überwiegend, aber keineswegs ausschließlich einzellige 
Mikroorganismen sind; im Grunde ein allumfassender Begriff 
für sämtliche Eukaryotengruppen, die nicht zu den Landpflan¬ 
zen (Embryophyta) [24], den Pilzen (Mycobionta, Fungi) [33] 
oder den Tieren (Animalia, Metazoa) [32] gehören. Im deutsch¬ 
sprachigen Raum werden die thallösen, vielzelligen Vertreter 
der Braun-, Rot- und Grünalgen oft nicht zu den Protisten ge¬ 
zählt. 

Protostomier (Protostomia; protostomes ) [36] die „Urmün- 
der“; eine der beiden Hauptgruppen der Bilateria oder Zwei¬ 
seitentiere [35]. Im Gegensatz zu den Deuterostomiern (Deu- 
terostomia) [41] entsteht bei den Protostomiem während der 
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frühen Entwicklung der Mund in der Regel aus dem Urmund 
oder Blastoporus (sofern ein solcher vorhanden ist). Die Proto- 
stomier werden aufgrund von DNA-Sequenzdaten seit 1997 in 
die beiden Großgruppen Lophotrochozoa [37] und Ecdysozoa 
[38] unterteilt. 

Prototheria —>► Kloakentiere 

„Protozoen 64 (protozoans ) alter Sammelbegriff für tierähnli¬ 
che Protisten, also für solche mit räuberischer Lebensweise; 
umfassen unter anderem die Wimpertierchen (Ciliata) [52], 
Sporentierchen (Apicomplexa, Sporozoa) [53], Rhizaria [20], 
Choanoflagellaten [94] und viele Amoebozoa [87] 

„Pseudocoelomaten 66 „Nemathehmnthen“ 

Pteridopsida Echte Farne [76] 

Pterobranchier —> Flügelkiemer 

Pterygota -^Fluginsekten 

Pycnogoniden —> Asselspinnen 


Q 

Quastenflosser (Actinistia, Coelacanthimorpha; coelacanths) 
[131] eine früher auch als Crossopterygii bezeichnete Gruppe 
der Fleischflosser (Sarcopterygii) [47], die sich von der Mit¬ 
te des Devons bis in die Kreide durch eine hohe Artenvielfalt 
auszeichnete. Bis heute haben lediglich zwei Spezies überlebt. 
Namensgebend sind die muskulösen Brust- und Bauchflossen, 
die durch gelenkige knöcherne Skelettelemente gestützt werden. 


R 

Rädertiere (Rotatoria, Rotifera; rotifers) [105] winzige, we¬ 
niger als 0,5 mm messende Lophotrochozoen [37]. Ihre Lei¬ 
beshöhle ist als Pseudocoelom ausgebildet und fungiert als 
hydrostatisches Organ. Das mit Cilien besetzte Räderorgan, das 
den Mund umgibt, dient dem Nahrungserwerb. Sie leben im 
Süßwasser und in feuchten terrestrischen Lebensräumen. 

„Radiata 66 (radiärsymmetrische Tiere) alter Sammelbegriff 
für Nesseltiere (Cnidaria) [100] und Rippenquallen (Ctenopho- 
ra) [95] 

Radiolarien (Radiolaria; radiolarians) [58] auch als Strah¬ 
lentierchen bezeichnete amöboide Organismen mit nadelartigen 
Axopodien, die Mikrotubulibündel enthalten. Die meisten besit¬ 
zen ein filigranes Silicatskelett. 

Rankenfüßer (Cirripedia; barnacles) Krebstiere (Crustacea) 
[121], die zwei Metamorphosen durchlaufen: zunächst von ei¬ 
ner planktonischen Larve, die Nahrung aufnimmt, zu einer frei 
schwimmenden Larve, die keine Nahrung zu sich nimmt, und 
schließlich zu einem festsitzenden Adulttier, das eine „Schale“ 
aus vier bis acht Platten ausbildet und an einem festen Substrat 
verankert ist 


„Reptilien 66 (Reptilia; reptiles ) auch als „Kriechtiere“ be¬ 
zeichnet; paraphyletische Gruppe, die alle Sauropsiden (Sau- 
ropsida) [50] umfasst, außer den Vögeln. Manche Systeme 
schließen die Vögel in ein Monophylum Reptilia mit ein, was 
sich aber außerhalb der Evolutionsbiologie nicht durchsetzen 
dürfte, weil nur wenige Menschen die Vögel als „Kriechtiere“ 
sehen möchten. 

Rhizaria ( rhizaria ) [20] größtenteils amöboide, einzellige 
Eukaryoten mit Pseudopodien. Viele von ihnen bilden äußere 
oder innere Schalen. Hierzu gehören die Foraminiferen oder 
Kämmerlinge (Foraminifera) [60], die Cercozoa [59] und die 
Radiolarien oder Strahlentierchen (Radiolaria) [58]. 

Rhodobionta ( red plants) die Roten Pflanzen; monophyleti- 
sche Gruppe der Pflanzen (Plantae) [22], die als einzige Unter¬ 
gruppe die Rotalgen (Rhodophyta) [67] enthält 

Rhodophyten Rotalgen [67] 

Rhyniophyten (Rhyniophyta; rhyniophytes) eine Gruppe frü¬ 
her Gefäßpflanzen (Tracheophyta) [25], die erstmals im Silur 
auftraten und im Devon ausstarben; bie besaßen dichotom (ga- 
belig) verzweigte Sprosse mit endständigen Sporangien, aber 
weder echte Blätter noch Wurzeln 

Ringelwürmer (Annelida; annelids ) [110] weitgehend 

gleichförmig (homonom) segmentierte Würmer, zu denen 
die Wenigborster (Oligochaeta), die Egel (Hirudinea) und die 
Vielborster (Polychaeta) gehören; eine der Hauptgruppen der 
Lophotrochozoen [37] 

Rippenquallen (Ctenophora; ctenophores ) [95] radiärsym¬ 
metrische (genauer: zweistrahlig symmetrische), gallertige, ma¬ 
rine Tiere (Animalia, Metazoa) [32] mit acht Reihen kammar¬ 
tiger, mit Cilien besetzter Wimperplättchen; nach neuen - aber 
nicht unwidersprochenen - DNA-Analysen als Schwestergrup¬ 
pe aller anderen Tiere in den Stammbaum eingeordnet 

Rotalgen (Rhodophyta; red algae) [67] größtenteils vielzelli¬ 
ge, marine und limnische Algen, deren charakteristisches Merk¬ 
mal der Besitz von Phycoerythrin in ihren Chloroplasten ist 

Rotatorien —> Rädertiere [105] 

Rotifera -> Rädertiere [105] 

Ruderfußkrebse (Copepoda; copepods) kleine, in großer 
Zahl im marinen und limnischen Plankton vorkommende 
Krebstiere (Crustacea) [121] mit tropfenförmigem Körperbau; 
besitzen ein einzelnes Auge (Medianauge) und lange Antennen, 
mit denen sie sich rudernd fortbewegen 

Rundmäuler (Cyclostomata; cyclostomes) möglicherweise 
monophyletische Gruppe der Neunaugen (Petromyzontiformes) 
[128] und Schleimaale oder Inger (Myxini) [127]. Gestützt 
wird diese Gruppe durch molekulare Daten, aber nach mor¬ 
phologischen Daten zu schließen sind die Neunaugen näher mit 
den Kiefermündem (Gnathostomata) [45] verwandt als mit den 
Schleimaalen. Sie werden zusammen mit den Schleimaalen und 
mit einigen ausgestorbenen Gruppen traditionell als „Agnatha“ 
(Kieferlose) zusammengefasst. 

„Rundwürmer 66 —> „Nemathehmnthen“ 

Rüsselwürmer —> Priapswürmer [112] 
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Saitenwürmer (Nematomorpha; hörsehair worms ) [115] eine 
Gruppe sehr dünner, langgestreckter, wurmförmiger Ecdyso- 
zoen [38], die im Süßwasser leben; leben als Larven parasitisch 
in Insekten und Krebsen und nehmen als Adulte größtenteils 
keine Nahrung mehr zu sich 

Salpen (Thaliacea; thaliaceans, salps ) eine Gruppe solitär 
lebender oder koloniebildender planktonischer mariner Mantel¬ 
tiere (Urochordata, Tunicata) [126] 

„Samenfarne 66 ( seed ferns ) eine paraphyletische Gruppe 
nicht näher verwandter ausgestorbener Samenpflanzen, die ih¬ 
re Blütezeit im Devon und Karbon hatten; charakterisiert durch 
große Blattwedel, die Samen trugen 

Samenpflanzen (Spermatophyta; seedplants) [26] heterospo- 
re Gefäßpflanzen (Tracheophyta) [25], die Samen bilden. Die 
meisten von ihnen bilden Xylem (Holz), die Verzweigung er¬ 
folgt nicht dichotom (gabelig), sondern axillär (an Knoten der 
Sprossachse). Sie sind untergliedert in die beiden großen Grup¬ 
pen der Nacktsamer (Gymnospermen) [27] und Bedecktsamer 
(Angiospermen) [28]. 

Sarcopterygier -> Fleischflosser [47] 

Säugetiere (Mammalia; mammals) [134] eine Gruppe der 
Landwirbeltiere (Tetrapoda) [48], deren Haut gänzlich oder 
teilweise mit Haaren (Fell) bedeckt ist. Die Weibchen produ¬ 
zieren Muttermilch, mit der sie ihre heranwachsenden Jungen 
ernähren. Das Gebiss ist heterodont (besteht aus verschiedenen 
Zahntypen). Sie werden unterteilt in die Kloakentiere (Proto- 
theria, Monotremata), die Beuteltiere (Metatheria, Marsupialia) 
und die Placentatiere (Eutheria, Placentalia). 

Saugwürmer (Trematoda;^7wte) eine Gruppe wurmförmiger 
parasitischer Plattwürmer (Plathelminthes) [104] mit komple¬ 
xen Entwicklungszyklen, an denen mehrere verschiedene Wirts¬ 
arten beteiligt sind 

Sauropsiden (Sauropsida; sauropsids) [50] eine der beiden 
Großgruppen rezenter Amniontiere (Amniota) [49]; erstellt vor 
allem aufgrund eines ähnlichen Schädelbaus, ähnlicher Gense¬ 
quenzen und anderer Merkmale; umfassen neben den „Reptili¬ 
en“, also Schildkröten (Testudines, Chelonia) [136], Lepidosau- 
rier oder Schuppenechsen (Lepidosauria) [135] und Krokodile 
(Crocodilia) [138], auch die Vögel (Aves) [137]; vgl. -> Archo- 
saurier 

Schachtelhalmgewächse (Equisetophyta, Sphenophyta; horse- 
tails ) [75] Gefäßpflanzen (Tracheophyta) [11] mit reduzierten 
Megaphyllen, die in Wirteln stehen 

Schädellose (Cephalochordata, Acrania; cephalochordates, 
lancelets) [125] eine Gruppe sehr kleiner aalförmiger, ben- 
thischer mariner Chordatiere (Chordata) [43] mit schlechtem 
Schwimm vermögen und ausgeprägtem Kiemendarm; auch als 
Lanzettfischchen bekannt 

Schädeltiere (Craniota; craniates ) Manche Biologen rechnen 
die Schleimaale oder Inger (Myxini) [127] nicht zu den Wirbel¬ 
tieren (Vertebrata) [44] und verwenden als Oberbegriff für diese 
beiden Gruppen die Bezeichnung Cranioten. 


Schildkröten (Testudines, Chelonia; turtles ) [136] eine Grup¬ 
pe der Sauropsiden [50], deren Körper in einer für Wirbeltiere 
einzigartigen Weise durch einen knöchernen Panzer geschützt 
ist (den Rückenpanzer nennt man Carapax, den Bauchpanzer 
Plastron) 

Schirmquallen —► Scyphozoen 

Schlangensterne (Ophiuroidea; hrittle stars) Stachelhäuter 
(Echinodermata) [123] mit fünf langen, peitschenartigen Ar¬ 
men, die strahlenförmig von der Zentralscheibe abgehen. Diese 
enthält die Fortpflanzungs- und Verdauungsorgane. 

Schlauchpilze (Ascomycota, sac fungi) [92] auch als Asco- 
myceten bezeichnete Pilze (Mycobionta, Fungi) [30], deren 
Meioseprodukte bei den vielzelligen Formen in schlauchähn¬ 
lichen Strukturen, den sog. Asci (Singular: Ascus), gebildet 
werden; umfassen auch einige einzellige Arten 

Schleichenlurche —>► Blindwühlen 

Schleimaale (Myxini; hagfishes) [127] auch als Inger be¬ 
zeichnete, langgestreckte, von Schleim eingehüllte Wirbeltiere 
(Vertebrata) [44] mit drei kleinen akzessorischen Herzen und 
einem rudimentären Schädel; besitzen weder einen Magen noch 
paarige Flossen; vgl. —> Schädeltiere (Craniota), Rundmäuler 
(Cyclo stomata) 

„Schleimpilze 66 (, slime molds ) Sammelbezeichnung für die 
Echten Schleimpilze (Myxomycetes) und die Zellulären 
Schleimpilze (Acrasiomycetes), zwei Gruppen innerhalb der 
Amöbozoen [87] 

Schnecken (Gastropoda; gastropods ) die größte Gruppe der 
Weichtiere (Mollusca) [111]; besitzen einen deutlich abgesetz¬ 
ten Kopf mit Fühlern (an deren Enden häufig Augen sitzen) und 
einen ventralen Fuß. Die meisten Arten bilden ein einteiliges, 
gewundenes oder spiraliges Gehäuse, es gibt aber auch viele 
gehäuselose „Nacktschnecken“. Sie sind weit verbreitet in ma¬ 
rinen, limnischen und terrestrischen Lebensräumen. 

Schnurwürmer (Nemertini, Nemertea; ribhon worms) [107] 
eine Gruppe unsegmentierter Lophotrochozoen [37], die zum 
Beutefang ihren Rüssel (Proboscis) ausstülpen können. Die 
meisten Arten leben im Meer, einige wenige auch im Süßwasser 
oder an Land. 

Schuppenechsen —> Lepidosaurier [135] 

Schuppenkriechtiere (Squamata; squamates ) die Hauptgrup¬ 
pe der Lepidosaurier (Lepidosauria) [135], charakterisiert durch 
den Besitz eines beweglichen Quadratums am Schädel (das es 
ermöglicht, den Oberkiefer unabhängig vom übrigen Schädel zu 
bewegen) und eines (paarig ausgebildeten, ausstülpbaren) He- 
mipenis bei den Männchen; werden unterteilt in Echsen (eine 
paraphyletische Gruppe), Schlangen und Doppelschleichen 

Schwämme (Porifera; sponges ) [33] eine Gruppe relativ 
asymmetrischer Tiere, die sich mithilfe ihrer Kragengeißelzel¬ 
len als Filtrierer ernähren; besitzen weder Darm noch Nerven¬ 
system und im Allgemeinen auch keine „echten“ Gewebe, aber 
viele verschiedene Zelltypen; werden unterteilt in Glasschwäm¬ 
me (Hexactinellida) [96], Hornkieselschwämme (Demospon- 
giae) [97] und Kalkschwämme (Calcarea) [98] 
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Schwanzlurche (Caudata, Urodela; Salamanders ) eine Grup¬ 
pe der Amphibien oder Lurche (Amphibia) [133], bei denen 
sowohl die Larven als auch die adulten Tiere einen deutlichen 
Schwanz ausgebildet haben. Die Extremitäten sitzen seitlich am 
Körper an. 

Schwertschwänze (Xiphosura; horseshoe crabs ) auch als 
Pfeilschwänze oder Pfeilschwanzkrebse bezeichnete marine 
Fühlerlose (Chelicerata) [119] mit einem dreigeteilten Exoske- 
lett aus Vorderkörper (Prosoma mit Carapax), Hinterleib (Opis- 
thosoma) und Schwanzstachel (Telson). Heute gibt es lediglich 
noch vier Arten, aus den Fossilbelegen sind jedoch noch zahl¬ 
reiche weitere Spezies bekannt. 

Scyphozoen (Scyophozoa; scyphozoans , jellyfish ) marine 
Nesseltiere (Cnidaria) [100], bei deren Entwicklungszyklus das 
Medusenstadium dominiert; auch als Schirmquallen bezeichnet 

Seegurken (Holothuroidea; sea cucumbers) Stachelhäuter 
(Echinodermata) [123] mit walzenförmig langgestrecktem Kör¬ 
per („Seewalzen“) und ledriger Haut; leben als Detritusfresser 
auf dem oder im Meeresboden 

Seeigel (Echinoidea; sea urchins) Stachelhäuter (Echinoder¬ 
mata) [123] mit einem harten, kapselartigen Hautskelett und 
Stacheln. Die meisten Seeigel sind kugelförmig, einige Grup¬ 
pen (wie die Sanddollars) sind abgeflacht. 

Seelilien und Haarsterne (Crinoidea; crinoids , sea lilies and 
feather stars ) Stachelhäuter (Echinodermata) [123], deren 
Mund von Fangarmen umgeben ist. Der Darm ist u-förmig, 
und die Mundöffnung liegt neben dem After. Seelilien sind mit 
einem langen Stiel am Substrat festgeheftet, Haarsterne leben 
ebenfalls sessil, sind aber frei beweglich und ungestielt. Mitte 
bis Ende des Paläozoikums waren die Seelilien und Haarsterne 
sehr verbreitet, bis heute haben allerdings nur wenige Hundert 
Arten überlebt. 

Seerosenartige (Nymphaeales; water lilies) [82] eine Grup¬ 
pe aquatischer Bedecktsamer (Angiospermen) [28]; wurzeln im 
Boden flacher Süßgewässer, ihre abgerundeten Schwimmblät¬ 
ter und die Blüten befinden sich über der Wasseroberfläche. Die 
Seerosenartigen bilden die Schwestergruppe der übrigen Blü¬ 
tenpflanzen mit Ausnahme der Gattung Amborella [81]. 

Seescheiden (Ascidiacea; ascidians, sea squirts) auch als As- 
cidien bezeichnet; bilden die größte Gruppe der Manteltiere 
(Urochordata, Tunicata) [126]. Als Adulte leben sie festsitzend 
als marine Filtrierer. 

Seesterne (Asteroidea; sea stars , starfish) Stachelhäuter 
(Echinodermata) [123] mit fünf (oder mehr) fleischigen Armen, 
die strahlenförmig von einer nicht deutlich abgesetzten Zentral¬ 
scheibe abgehen; leben räuberisch 

Simiae —> Affen 

Simiiformes —> Affen 

Sipunculiden —> Spritzwürmer 

Spermatophyten Samenpflanzen [26] 

Sphenodontier Brückenechsen 


Spinnentiere (Arachnida; arachnids ) größte Gruppe der Füh¬ 
lerlosen oder Kieferklauenträger (Chelicerata) [119]; Körper 
in zwei Teile untergliedert: einen Vorderkörper (Prosoma) mit 
sechs paarigen Extremitäten (vier davon gewöhnlich als Schreit¬ 
beine ausgebildet) und einen Hinterleib (Opisthosoma) mit der 
Genitalöffnung. Bekannte Spinnentiere sind die Webspinnen, 
die Skorpione, die Milben (einschließlich Zecken) und die We¬ 
berknechte. 

Spirochäten (Spirochaeta; spirochaetes) [9] bewegliche, 
gramnegative Bakterien mit spiralig gewundenem Bau, charak¬ 
terisiert durch den Besitz eines Axialfilaments 

Sporentierchen (Apicomplexa, Sporozoa; apicomplexans, spo¬ 
rn zoans) [53] parasitische Vertreter der Alveolaten (Alveo- 
lata) [18]; dadurch charakterisiert, dass sie in irgendeinem 
Stadium ihres Entwicklungszyklus einen Apikalkomplex auf¬ 
weisen 

Springschwänze (Collembola; springtails) ungeflügelte He- 
xapoden (Hexapoda) [122], die nicht zu den „eigentlichen 
Insekten“ (Insecta) gezählt werden; mit einer der Fortbewegung 
dienenden Sprunggabel (Furca) am dritten und vierten Körper¬ 
segment; kommen in manchen Habitaten in extrem hoher Zahl 
vor (vor allem im Boden, in der Laubstreu und der Vegetation) 

Spritzwürmer (Sipunculida; sipunculids) unsegmentierte, 
marine Würmer, die mittlerweile zu den Ringelwürmem (An- 
nelida) [110] gezählt werden 

Squamaten -> Schuppenkriechtiere 

Stachelhäuter (Echinodermata; echinoderms) [123] eine 
Großgruppe der Deuterostornier [41] mit fünfstrahliger Radiär¬ 
symmetrie (in irgendeinem Stadium ihres Entwicklungszyklus) 
und einem Endoskelett aus Kalkplatten und Stacheln; umfas¬ 
sen Seelilien und Haarsterne, Seesterne, Seeigel, Seegurken und 
Schlangensterne 

Ständerpilze (Basidiomycota; clubfungi ) [93] auch als Basi- 
diomyceten oder „Hutpilze“ bezeichnete, teils einzellige, teils 
vielzellige Pilze (Mycobionta, Fungi) [30]. Die vielzelligen 
Formen besitzen ein langlebiges dikaryotisches Stadium, ihre 
Meioseprodukte sitzen an keulenförmigen Strukturen, den Ba- 
sidien. 

Staphylokokken ( Staphylococcus\ staphylococci ) Vertreter 
der Firmicutes [6], die in großer Zahl auf der Körperoberfläche 
des Menschen Vorkommen; können Hautkrankheiten, Erkran¬ 
kungen der Atemwege und des Darms sowie Wundinfektionen 
hervorrufen 

Sternanisartige (Austrobaileyales; star anise) [83] eine 
Gruppe verholzter Bedecktsamer (Angiospermen) [28]; gelten 
als Schwestergruppe jenes Monophylums der Blütenpflanzen, 
das die Eudikotylen (Eudicotyledoneae) [86], die Monokotylen 
(Monocotyledoneae) [85] und die Magnolienartigen (Magnolia- 
les) [84] umfasst 

Strahlenflosser (Actinopterygii; ray-finnedfishes) [130] eine 
äußerst artenreiche Gruppe von limnischen und marinen Kno¬ 
chentieren (EuteleoStorni) [46]. Ihre Schwimmblase dient häufig 
als hydrostatisches Organ, ihre Flossen werden durch weiche 
Skelettstrahlen gestützt. Sie umfassen die meisten bekannten 
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Fischarten, insbesondere die modernen Knochenfische, die Te¬ 
leostier (Teleostei). Schwestergruppe der —>► Fleischflosser. 

Strahlentierchen -> Radiolarien [58] 

Stramenopiles —► Heterokonta [19] 

Strepsirrhini —> Feuchtnasenprimaten 

Streptophyten (Streptophyta; streptophytes) sämtliche Grü¬ 
nen Pflanzen [23] mit Ausnahme der Grünalgen I (Chlorophyta) 
[ 68 ] 

Strudelwürmer (Turbellaria; turbellarians ) eine Gruppe frei 
lebender, im Allgemeinen räuberischer Plattwürmer (Plathel- 
minthes) [104]. Ob es sich tatsächlich um eine monophyletische 
Gruppe handelt, ist umstritten. 

Stummelfüßer (Onychophora; onychoporans, velvet worms) 
[118] lang gestreckte, segmentierte Ecdysozoen [38] mit zahl¬ 
reichen oft weichen, nicht gelenkig gegliederten, klauentragen¬ 
den Beinpaaren; bilden die Schwestergruppe der Gliederfüßer 
(Arthropoden) [39] 


T 

Tardigraden —B ärtierchen [117] 

Tausendfüßer (Myriapoda; myriapods ) [120] Gliederfüßer 
(Arthropoda) [39] mit einem charakteristisch lang gestreckten, 
segmentierten Rumpf mit zahlreichen Beinen; umfassen vor 
allem die Hundertfüßer (Chilopoda) und Doppelfüßer (Diplo- 
poda) 

Teleostier Strahlenflosser 
„Tentaculaten“ „Lophophoraten“ 

Testudines —Schildkröten 
Tetrapoden -> Landwirbeltiere [48] 

Thaliaceen -> Salpen 

Thaumarchaeoten (Thaumarchaeota; thaumarchaeotes ) [14] 
eine Gruppe Archaeen [3], die nur aus heißen Umgebungen 
bekannt ist; oxidieren Ammoniak und spielen vermutlich eine 
wichtige Rolle im Stickstoffkreislauf 

Theria ( therians ) Säugetiere (Mammalia) [134], die lebende 
Junge gebären; umfassen die Placentatiere (Eutheria, Placenta- 
lia) und die Beuteltiere (Metatheria, Marsupialia) 

Theropoden (Theropoda; theropods) Vertreter der Archosau- 
rier (Archosauria) [51] mit bipedem Gang, Hohlknochen und 
einer Furcula (zum Gabelbein verwachsene Schlüsselbeine), 
verlängerten Metatarsalia (Mittelfußknochen) mit meist drei- 
zehigen Füßen und einem nach rückwärts gerichteten Becken; 
umfassen zahlreiche bekannte Dinosaurier (z. B. Tyrannosaurus 
rex) sowie alle heutigen Vögel (Aves) [137]. 

Tiere (Animalia, Metazoa; animals , metazoans ) [32] viel¬ 
zellige heterotrophe Eukaryoten. Bei der Mehrzahl der Tiere 
handelt es sich um Vertreter der Bilateria oder Zweiseitentiere 


[35]. Weitere Tiergruppen sind die Schwämme (Porifera) [33], 
die Rippenquallen (Ctenophora) [95], die Placozoen (Placozoa) 
[99] und die Nesseltiere (Cnidaria) [100]. Die nächsten rezenten 
Verwandten der Tiere sind die Kragengeißeltierchen (Choano- 
flagellata) [94]. 

Tracheophyten -> Gefäßpflanzen [25] 

Trematoden —> Saugwürmer 
Trichomonaden —>► Parabasalia [62] 

Trilobiten Dreilapper 

Trockennasenprimaten (Haplorhini; dry-nosed primates) 
eine Gruppe der Primaten innerhalb der Säugetiere (Mamma¬ 
lia) [134], welche die Menschenaffen, Affen und Koboldmakis 
umfasst 

Tunicaten —> Manteltiere [126] 


u 

Unikonta ( unikonts ) eine Gruppe der Eukaryoten (Eukarya) 
[17], deren bewegliche Zellen eine einzelne Geißel besitzen; 
umfassen die Amöbozoen (Amoebozoa) [87], die Pilze (My- 
cobionta, Fungi) [30] und die Tiere (Animalia, Metazoa) [32]. 
Wegen der unsicheren Stellung der Amöbozoen ist unklar, ob 
die Unikonta ein Monophylum sind. 

Urkiefervögel (Palaeognathae; palaeognaths ) eine Gruppe 
sekundär flugunfähiger Vögel (Aves) [137] oder Vögel mit 
schlechtem Flugvermögen; umfassen die flugunfähigen Laufvö¬ 
gel (Strauß, Emu, Nandus, Kiwis und Kasuare) und die schlecht 
fliegenden Steißhühner oder Tinamus 

Urmünder —> Protostomier [36] 

Urochordaten —► Manteltiere [126] 

Urodelen —► Schwanzlurche 


V 

Vertebraten -> Wirbeltiere [44] 

Vielborster (Polychaeta; polychaetes) eine Gruppe überwie¬ 
gend mariner Ringelwürmer (Annelida) [110] mit einem oder 
mehreren Augenpaaren und zur Nahrungsaufnahme dienenden, 
paarigen Tentakeln sowie einem Kiefer. Die meisten Körperseg¬ 
mente tragen lappenartige Parapodien und Borsten (Setae). Es 
könnte sich um eine paraphyletische Gruppe handeln. 

Viridiplantae Grüne Pflanzen [23] 

Vögel (Aves, birds) [137] gefiederte, flugfähige (oder sekun¬ 
där flugunfähige) Landwirbeltiere (Tetrapoda) [48]; Mitglieder 
der Großgruppe Sauropsiden (Sauropsida) [50] und dort der Un¬ 
tergruppe Archosaurier (Archosauria) [51] 
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Weichtiere (Mollusca; mollusks) [111] die größte Gruppe der 
Lophotrochozoen [37]. Der Körper ist untergliedert in einen 
Fuß, einen Mantel (der häufig eine harte, kalkhaltige Schale ab¬ 
scheidet) und einen Eingeweidesack; meist ist auch ein Kopf 
vorhanden; umfassen vor allem die Napfschaler (Monoplaco- 
phora), die Käfer Schnecken oder Chitonen (Polyplacophora), 
die Muscheln (Bivalvia), Schnecken (Gastropoda) und Kopffü¬ 
ßer (Cephalopoda) 

Wenigborster (Oligochaeta; oligochaetes) eine Gruppe der 
Ringelwürmer (Annelida) [110], deren Vertreter weder Parapo¬ 
dien, Augen noch Fühler besitzen und pro Segment nur wenige 
Borsten (Setae) ausbilden. Die bekanntesten Wenigborster sind 
die Regenwürmer. 

Wimpertierchen (Ciliata; ciliates) [52] Vertreter der Alveo- 
laten (Alveolata) [18] mit zahlreichen Wimpern (Cilien) und 
zwei unterschiedlichen Zellkernen (Mikronucleus und Makro- 
nucleus) 

„Wirbellose 66 ( invertebrates ) zweckmäßiger Oberbegriff für 
sämtliche Tiere (Animalia, Metazoa) [32], die nicht zu den Wir¬ 
beltieren (Vertebrata) [44] gehören; auch als Invertebraten oder 
Evertebraten bezeichnet 

Wirbeltiere (Vertebrata; vertebrates) [44] die größte Grup¬ 
pe der Chordatiere (Chordata) [43]; charakterisiert durch ein 
Endoskelett mit einer Wirbelsäule als Stützelement. Die Schä¬ 
delkapsel an deren Vorderende umgibt schützend ein großes 
Gehirn. Zu den Wirbeltieren gehören die Schleimaale oder In¬ 
ger (Myxini) [127], die Neunaugen (Petromyzontiformes) [128] 
und die Kiefermünder (Gnathostomata) [45]. Manche Biologen 
gliedern jedoch die Schleimaale aus dieser Gruppe aus; vgl. 
-> Schädeltiere (Craniota) 


X 

Xenoturbellida ( xenoturbellids ) wurmförmige Organismen, 
die an marinen Weichtieren parasitieren oder sich von diesen 
ernähren. Ihre Verwandtschaftsbeziehungen sind noch unklar; 
entweder bilden sie die Schwestergruppe der Ambulacrarier 
(Ambulacraria) [42] oder der Bilateria (Zweiseitentiere) [35]. 

Xiphosuren —► Schwertschwänze 


z 

Zehnfußkrebse (Decapoda; decapods) eine Gruppe mariner, 
limnischer und semiterrestrischer Krebstiere (Crustacea) [121], 
bei denen fünf der acht paarigen Extremitäten des Thorax als 
Schreitbeine ausgebildet sind (die anderen drei Beinpaare, die 
Maxillipeden, fungieren als Mundwerkzeuge). Hierzu gehören 
Krabben, Hummer, Flusskrebse, Einsiedlerkrebse und Garne¬ 
len. 

Zelluläre Schleimpilze (Acrasiomycetes; cellular slime molds) 
Vertreter der Amöbozoen (Amoebozoa) [87], bei denen die 
einzelnen Amöben unter Stress zu einem vielzelligen Pseudo¬ 
plasmodium aggregieren 

Zweikeimblättrige —> Eudikotylen [86] 

Zweiseitentiere -> Bilateria [35] 

Zygomyceten Jochpilze [90] 



Anhang B: Wie man aus Daten schlau wird - 
eine kleine Statistikfibel 


Dieser Anhang soll Ihnen dabei helfen, statistische Analysen bio¬ 
logischer Daten zu verstehen. Hier werden die wichtigsten Kon¬ 
zepte dahinter skizziert und es werden Ihnen einige einfache Un¬ 
tersuchungen vorgestellt, anhand derer Sie die Übungsaufgaben 
vom Typ „Blick in die Daten“ und „Wenden Sie an, was Sie ge¬ 
lernt haben“ besser bearbeiten und verstehen können. Natürlich 
erleichtert es auch die Interpretation und das Verständnis von wis¬ 
senschaftlichen Studien ganz allgemein, wenn man sich zumin¬ 
dest ein bisschen mit angewandter Statistik auskennt. Sie lernen 
auch einige mathematische Formeln kennen, die bei häufig ein¬ 
gesetzten statistischen Tests Vorkommen, der Hauptzweck dieses 
Anhangs ist es aber, Ihnen die grundlegenden Ideen hinter die¬ 
sen Tests nahezubringen. Wenn Sie erst einmal wissen, worum 
es eigentlich geht, wird es Ihnen nicht mehr schwerfallen, solche 
Tests mit einem der vielen frei zugänglichen Statistik-Onlinepor- 
tale (z. B. http://vassarstats.net, https://jumk.de/statistik-rechner 
oder https://matheguru.com/stochastik) selbst durchzuführen. 


Warum betreiben wir Statistik? 

(Fast) alles ändert sich Wir leben in einer sich ständig und 
chaotisch verändernden Welt, und dennoch folgen die Organis¬ 
men gewissen vorhersagbaren Mustern. Mithilfe der Statistik 
können Sie solche Muster erkennen und untersuchen. Nehmen 
Sie irgendeine Gruppe von Objekten in Ihrer Umgebung: alle 
22 Jahre alten Menschen, alle Erythrocyten in Ihrem Körper 
oder alle Grashalme auf dem nächsten Rasenplatz. Obwohl die 
Mitglieder all dieser Gruppen jeweils viele ähnliche Eigenschaf¬ 
ten besitzen, bestehen immer auch individuelle Unterschiede. 
22-jährige Männer sind tendenziell größer als 22-jährige Frau¬ 
en, aber natürlich ist nicht jeder Mann aus der Gruppe größer als 
jede Frau. 

Die natürliche Variation kann es schwierig machen, allgemei¬ 
ne Muster aufzudecken. Beispielsweise ist wissenschaftlich 
erwiesen, dass Rauchen das Risiko für Lungenkrebs erhöht. 
Trotzdem wissen Sie, dass nicht ausnahmslos alle Raucher an 
Lungenkrebs erkranken und nicht alle Nichtraucher vom Krebs 
verschont bleiben werden. Vergleicht man bloß einen Raucher 
mit nur einem Nichtraucher, könnte man ganz falsche Schlüsse 
ziehen. Wie also haben Wissenschaftler das beschriebene allge¬ 
meine Muster entdeckt? Wie viele Raucher und Nichtraucher 
mussten sie untersuchen, bevor sie sich bei ihren Aussagen über 
die Risiken des Rauchens sicher fühlen konnten? 

Die Statistik hilft Ihnen, in der Natur allgemeine Muster zu entde¬ 
cken und zu beschreiben, aus denen Sie dann verallgemeinerbare 

Rückschlüsse ziehen können. 


Falsch positive und falsch negative Resultate Wenn 
eine Frau einen Schwangerschaftstest macht, gibt es eine ge¬ 
wisse Wahrscheinlichkeit, dass dieser „positiv“ anzeigt, obwohl 
sie gar nicht schwanger ist, und ebenso das Risiko, dass der 
Test „negativ“ anzeigt, obwohl sie tatsächlich schwanger ist. 
Wir nennen diese beiden Arten von Fehlem „falsch positiv“ und 
„falsch negativ“. 

Wissenschaftliche Untersuchungen sind ein bisschen so wie ein 
medizinischer Test. Wir beobachten bestimmte Muster in der 
Welt, aus denen wir Rückschlüsse darauf ziehen möchten, wie 
die Welt funktioniert. Manchmal führen uns unsere Beobachtun¬ 
gen zu den falschen Schlüssen. Wir schließen möglicherweise, 
dass ein Phänomen auftritt oder ein Zusammenhang besteht, 
obwohl das gar nicht der Fall ist, oder wir denken, dass ein Phä¬ 
nomen oder ein Zusammenhang nicht existieren, obwohl sie es 
doch tun. 

Zum Beispiel hat sich die Durchschnittstemperatur der Erde 
während der letzten 100 Jahre um ca. 1 °C erhöht (► Abschn. 
57.4). Ökologen interessieren sich vor diesem Hintergrund da¬ 
für, ob die Populationen von Tieren und Pflanzen von dieser 
globalen Erwärmung in Mitleidenschaft gezogen wurden. Wenn 
wir langfristige Informationen über die räumliche Verteilung der 
Arten und die Temperaturentwicklung in bestimmten Gegenden 
haben, können wir quantitativ überprüfen, ob Änderungen in der 
Artenzusammensetzung mit Temperaturänderungen zusammen¬ 
fallen. Solche Informationen sind aber oft sehr komplex. Ohne 
die geeigneten statistischen Methoden würde man den tatsäch¬ 
lichen Einfluss der Temperatur nicht erkennen oder umgekehrt 
auch auf andere Muster in den Daten schließen, die es gar nicht 
gibt. 

Mit Statistik vermeiden Sie falsche Schlussfolgerungen. 

Wie hilft die Statistik, 
die Welt zu verstehen? 

Der Einsatz von Statistik ist bei wissenschaftlichen Untersu¬ 
chungen mit quantitativen Aussagen essenziell, um gesicherte 
Erkenntnisse zu gewinnen. (Es gibt natürlich auch sehr bedeu¬ 
tende Forschungsprojekte, die zu rein qualitativen Aussagen 
führen und daher unmittelbar keine statistische Analyse erfor¬ 
dern oder ermöglichen, wie die Beschreibung und Interpretation 
einer Struktur.) Biologische Studien mit quantitativen Aussagen 
lassen sich meist in fünf grundlegende Schritte zerlegen, wobei 
jeder Schritt statistische Methoden nutzt: 
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■ Schritt 1: Wahl des Versuchsaufbaus - die wissenschaftli¬ 
che Fragestellung klar definieren und die für ihre Beantwor¬ 
tung benötigten Methoden benennen 

■ Schritt 2: Daten erheben - Informationen über die Natur 
mithilfe von Beobachtungen und Experimenten gewinnen 

■ Schritt 3: die Daten ordnen und visualisieren - mithilfe 
von Tabellen, Diagrammen und anderen hilfreichen Darstel¬ 
lungsformen ein erstes intuitives Vorverständnis der Daten 
gewinnen 

■ Schritt 4: die Daten zusammenfassen - mithilfe einiger 
weniger statistischer Grundoperationen die Daten konsoli¬ 
dieren 

■ Schritt 5: Schlüsse aus den Daten ziehen - statistische Me¬ 
thoden dazu einsetzen, um allgemeine Erkenntnisse darüber 
zu gewinnen, wie das untersuchte Phänomen beschaffen ist 
oder funktioniert 


Schritt 1: Wahl des Versuchsaufbaus 

Naturwissenschaftler beobachten und experimentieren, um Er¬ 
kenntnisse über die Welt zu erlangen. Auf Grundlage von 
früheren Forschungen und eigenen Ergebnissen bringen sie neue 
Ideen hervor. Der ganze Prozess startet beispielsweise mit ei¬ 
ner Frage wie „Verursacht Rauchen Krebs?“. Ausgehend von 
früher gemachten Erfahrungen stellt eine Forschergruppe dann 
vielleicht die Hypothese auf: „Rauchen erhöht das Krebsrisiko“. 
Ein fundierter Versuchsaufbau, auch experimentelles Design 
genannt, ermöglicht es dann, aus der Hypothese abgeleitete 
Vorhersagen mit experimentellen Daten zu vergleichen. Ange¬ 
nommen, Sie möchten die Hypothese testen, dass Rauchen das 
Krebsrisiko erhöht; dann bietet es sich an, die Zahl der bei 
Nichtrauchern und Rauchern dokumentierten Krebsfälle zu ver¬ 
gleichen. Ihre Hypothese würde hier Vorhersagen, dass mehr 
Raucher an Krebs erkranken als Nichtraucher. Praktisch lässt 
sich dieser Vergleich auf verschiedene Weisen durchführen. Sie 
könnten das bisherige Rauchverhalten von Patienten erfassen, 
die eine neue Krebsdiagnose bekommen haben, und es mit dem 
von Menschen vergleichen, bei denen der Krebstest negativ 
ausgefallen ist. Alternativ könnten Sie untersuchen, ob heuti¬ 
ge starke Raucher in den kommenden fünf Jahren signifikant 
häufiger an Krebs erkranken als Nichtraucher. Die Statistik gibt 
Ihnen dann die Werkzeuge an die Hand, um zu beurteilen, wel¬ 
cher dieser Ansätze Sie mit dem geringsten Aufwand zu den 
verlässlichsten Aussagen führen wird. 

Die Statistik lässt Sie Ihre Untersuchungen optimal planen - welche 

Daten erheben Sie und wie viele Beobachtungen müssen Sie ma¬ 
chen? 


Schritt 2: Daten erheben 

Proben nehmen Wenn Biologen Informationen über die na¬ 
türlichen Vorgänge Zusammentragen, sammeln sie typischer¬ 
weise repräsentative Erkenntnisse, die man in der Statistik 
Daten oder Beobachtungen nennt. (Genauer gesagt handelt 


Stichprobe erheben 



Abb. B.1 Grundgesamtheit und Stichprobe. Biologen erheben re¬ 
präsentative Stichproben aus der interessierenden Grundgesamtheit. 
Mithilfe der beschreibenden oder deskriptiven Statistik können sie die 
erhobenen Daten charakterisieren, die schließende oder induktive Sta¬ 
tistik ermöglicht fundierte Rückschlüsse auf die Grundgesamtheit 

es sich um empirische, d. h. methodisch-systematisch gesam¬ 
melte Daten bzw. Beobachtungen.) Wird beispielsweise die 
Wirksamkeit eines neuen Medikaments bei der Behandlung 
eines Medulloblastom genannten Hirntumors untersucht, ver¬ 
abreichen Wissenschaftler diese Substanz an einige Dutzend 
oder Hundert Patienten und ziehen später ihre Schlüsse aus den 
KrankheitsVerläufen. In ähnlicher Weise vermessen Forscher, 
welche die Beziehung zwischen Körpergewicht und Zahl der 
Eier von weiblichen Spinnen ergründen wollen, eine gewisse 
Anzahl an Spinnen und Gelegen und ziehen dann aus diesen 
Daten ihre Schlussfolgerungen. 

Man sagt, man erhebt oder zieht eine Stichprobe aus einer 
Grundgesamtheit, wenn man ganz allgemein beschreiben will, 
wie repräsentative Informationen aus einer großen Gruppe von 
vergleichbaren Objekten oder Individuen gewonnen werden 
(►Abb. B.l). Die an einer relativ kleinen Teilpopulation er¬ 
mittelten Informationen bilden die Stichprobe des größeren 
Systems, das heißt der Grundgesamtheit. Im Beispiel des 
Krebsmedikaments bestanden diese Beobachtungen in der Ver¬ 
änderung der Tumorgröße sechs Monate nach Beginn der Be¬ 
handlung bei einer Gruppe von Patienten; die interessierende 
Grundgesamtheit waren alle Individuen mit einem Medulloblas¬ 
tom. Bei den Spinnen waren die Beobachtungen Wertepaare aus 
gemessenem Körpergewicht einer Spinne und der Zahl der Eier 
in ihrem Kokon. Die interessierende Grundgesamtheit war hier 
die Gesamtzahl aller weiblichen Tiere der untersuchten Spin¬ 
nenart. Die Zahl n der Beobachtungen oder Datenpunkte in 
einer Stichprobe nennt man allgemein die Größe oder den Um¬ 
fang der Stichprobe. 

Das Erheben von repräsentativen Stichproben ist in aller Re¬ 
gel eine Notwendigkeit, keine Faulheit! Niemand kann hoffen 
(und niemand würde das überhaupt wollen), alle Weibchen einer 
Spinnenart auf der gesamten Erde aufgesammelt und gewogen 
zu haben. Stattdessen benutzt man die Statistik, um zu ermitteln, 
wie viele Spinnen man mindestens in einer Stichprobe untersu¬ 
chen muss, um zuverlässig auf die Gesamtpopulation schließen 
zu können. Und natürlich setzt man ebenfalls statistische Me¬ 
thoden ein, um die Messdaten auszuwerten. 

Daten gibt es in allen Größen und Gestalten In der 

Statistik bezeichnet man mit dem Wort Variable eine messbare 
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charakteristische Eigenschaft eines speziellen Elements aus der 
Grundgesamtheit. Manche Variablen werden auf einer numeri¬ 
schen Skala gemessen, etwa die Tageshöchsttemperatur oder die 
Zahl der Eier im Kokon einer Spinne. Solche Variablen nennt 
man quantitative Variablen. Quantitative Variablen, die nur 
ganzzahlige Werte annehmen wie die Zahl der Eier, heißen dis¬ 
krete Variablen, wohingegen Variablen, deren Werte beliebige 
Dezimalzahlen sein können, stetige Variablen genannt werden. 

Andere Variablen haben keine Zahlen als Werte, sondern wer¬ 
den in Gruppen eingeteilt, denen man dann einen möglichst 
aussagekräftigen Namen gibt. Beispiele sind die Kasten in ei¬ 
nem Termitenstaat (Arbeiterinnen, Soldatinnen, Königin und 
König) oder die Blutgruppen beim Menschen (A, B, AB oder 0). 
In diesem Fall spricht man von kategorialen Variablen. Haben 
diese eine natürliche Reihenfolge wie „heiß, lau, kühl, eisig“ 
nennt man sie ordinalskaliert. 

Für jede Klasse von Variablen wurden jeweils eigene statisti¬ 
sche Methoden entwickelt. Sie werden hier einige besonders 
gebräuchliche Methoden kennenlernen, die Ihnen bei der Be¬ 
arbeitung der in diesem Buch gestellten Übungsaufgaben helfen 
werden. Es empfiehlt sich aber auf jeden Fall auch ein Blick in 
ein biostatistisches Lehrbuch, damit Sie auch mit weitergehen¬ 
den Tests und Analysen umzugehen lernen. 

Schritt 3: die Daten ordnen 
und visualisieren 

Ihre Daten bestehen aus einer Reihe von Werten der interes¬ 
sierenden Variablen, jeder Wert davon ist das Resultat einer 
separaten Beobachtung. Zum Beispiel zeigt ► Tab. B.l das Ge¬ 
wicht und die Länge von 34 Fischen der Art Abramis brama 
(Brachse) aus dem finnischen Längelmävesi-See bei Tampere. 
Den vielen Zahlen in der Tabelle sieht man nicht auf Anhieb 
an, wie groß die Fische in diesem See wohl sind oder wie sehr 
ihre Größe variiert. Dies gelingt viel besser, wenn man die Da¬ 
ten zunächst ordnet. Eine Möglichkeit dafür ist es, die Werte in 
Klassen zusammenfassen und dann anzugeben, wie viele Beob¬ 
achtungen jeweils in eine Klasse fallen. Sie erhalten dann eine 
Häufigkeitsverteilung. ►Tab. B.2 stellt die Gewichte der Fi¬ 
sche als Häufigkeitsverteilung dar. Für jedes 100-g-Intervall ist 
die absolute Häufigkeit angegeben, das heißt, wie viele Beob¬ 
achtungen in diese Gewichtsklasse fallen beziehungsweise wie 
häufig die Klasse in absoluten Zahlen aufgetreten ist, außerdem 
auch die jeweilige relative Häufigkeit (Anteil an der Gesamt¬ 
zahl als Bruch, Dezimalzahl oder in Prozent). Beachten Sie, dass 
die Daten auf diese Weise viel weniger Platz einnehmen, und 
ebenso, dass Sie jetzt sofort sehen, dass die meisten Fische in 
die mittleren Gewichtsklassen fallen und es nur relativ wenige 
sehr leichte oder sehr schwere Fische gibt. 

Media Clip Bl Interpreting Frequency Distributions 

www. Life 1 le.com/mcB 1 

Noch leichter überblickt man die Häufigkeitsverteilung der 
Fischgewichte, wenn man sie grafisch darstellt wie in dem Säu¬ 
lendiagramm in ► Abb. B.2. Bei einem Säulendiagramm sind 


Tab. B.l Gewichte und Längenmaße bei einer Stichprobe der Fischart 
Abramis brama (Brachse) aus dem finnischen Längelmävesi-See 


Nummer 

Gewicht (g) 

Länge (cm) 

1 

242 

30,0 

2 

290 

31,2 

3 

340 

31,1 

4 

363 

33,5 

5 

390 

35,0 

6 

430 

34,0 

7 

450 

34,7 

8 

450 

35,1 

9 

475 

36,2 

10 

500 

34,5 

11 

500 

36,2 

12 

500 

36,2 

13 

500 

36,4 

14 

575 

38,7 

15 

600 

37,3 

16 

600 

37,2 

17 

610 

38,5 

18 

620 

39,2 

19 

650 

38,6 

20 

680 

39,7 

21 

685 

39,5 

22 

700 

37,2 

23 

700 

38,3 

24 

700 

40,6 

25 

714 

40,6 

26 

720 

40,9 

27 

725 

40,5 

28 

850 

41,5 

29 

920 

42,6 

30 

925 

44,0 

31 

950 

45,9 

32 

955 

44,1 

33 

975 

45,3 

34 

1000 

41,6 


Tab. B.2 Häufigkeiten von Gewichtsklassen bei 34 Exemplaren der 
Brachse A. brama aus dem Längelmävesi-See 


Gewicht (g) 

absolute Häufigkeit 

relative Häufigkeit 

201-300 

2 

0,06 

301-400 

3 

0,09 

401-500 

8 

0,24 

501-600 

3 

0,09 

601-700 

8 

0,24 

701-800 

3 

0,09 

801-900 

1 

0,03 

901-1000 

6 

0,18 

Summe 

34 

1,0 


die Klassen einzeln und voneinander durch Abstände getrennt 
als senkrechte Säulen dargestellt, wobei die Höhe der Säule pro¬ 
portional zum betreffenden Wert ist. (Bei einer waagerechten 
Darstellung würde man von einem Balkendiagramm sprechen. 
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Abb. B.2 Säulendiagramme veranschaulichen die Häufigkeitsver¬ 
teilungen von quantitativen Daten. Dieses Säulendiagramm zeigt die 
relative Häufigkeit der Gewichtsklassen der Brachse (A. brama ) 

Tab. B.3 Farben der Hochblätter des Weihnachtssterns (E. pulcherri- 


ma) 

Farbe 

Häufigkeit 

Anteil 

Rot 

108 

0,59 

Rosa 

34 

0,19 

Weiß 

40 

0,22 

Summe 

182 

1,0 


Bei einem Histogramm kommt auf der x-Achse eine Skalie¬ 
rung hinzu, und die Säulen sind direkt miteinander verbunden.) 
Beim Gruppieren quantitativer Daten muss man zunächst fest¬ 
legen, wie viele Klassen gebildet werden sollen. Es empfiehlt 
sich, erst ein paar verschiedene Histogramme zu erzeugen und 
sich anzusehen, um dann zu entscheiden, welches die Daten am 
übersichtlichsten zusammenfasst. 

Häufigkeitsverteilungen eignen sich auch gut zur Darstellung 
von kategorialen Daten. ► Tab. B.3 zeigt die Häufigkeitsvertei¬ 
lung für die Farben der Hochblätter von 182 roten, rosafarbenen 
und weißen Weihnachtsstemen (Euphorbia pulcherrima), die 
man bei einem Kreuzungsversuch erhalten hat. Beachten Sie, 
dass in der Tabelle, wie bei dem Beispiel mit der Brachse, 
die Daten in Kategorien zusammengefasst und daher wesent¬ 
lich kompakter dargestellt sind, als es bei einer Liste mit allen 
182 beobachteten Farben der Fall wäre. Für kategoriale Da¬ 
ten sind die möglichen Werte der Variablen die Kategorien 
selbst und die Häufigkeiten entsprechen jeweils der Anzahl 
der gemachten Beobachtungen. Sie können auch die Häufig¬ 
keitsverteilungen von kategorialen Daten mithilfe eines Säu¬ 
lendiagramms visualisieren. Die Höhe der Säulen entspricht 
der Anzahl der Beobachtungen, die in die einzelnen Katego¬ 
rien fallen (►Abb. B.3). Eine andere Form, dieselben Daten 
darzustellen, ist ein Kreisdiagramm, das die relativen Antei¬ 
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Rot Rosa Weiß 
Farbe 


Abb. B.3 Diagramme vergleichen einzelne Kategorien. Dieses Säu¬ 
lendiagramm zeigt die Häufigkeit von drei in einem Kreuzungsexperi¬ 
ment bei WeihnachtsSternen (E. pulcherrima) auftretenden Hochblatt¬ 
farben, also kategoriale Daten 


Abb. B.4 Kreisdiagramme zeigen re¬ 
lative Anteile von Kategorien. Dieses 
Kreisdiagramm stellt die relativen Antei¬ 
le der drei Farben des Weihnachts Sterns 
(E. pulcherrima) aus ► Tab. B.3 dar 



le der Kategorien als unterschiedlich große Sektoren visualisiert 
(► Abb. B.4). (Bei einer räumlichen Darstellung mit „Kuchen¬ 
stücken“ spricht man von einem Tortendiagramm.) 

Häufig möchte man zwei quantitative Variablen miteinander in 
Beziehung setzen. Beispielsweise haben die Forscher am See 
Längelmävesi untersucht, wie Gewicht und Länge der Fische 
voneinander abhängen, die Ergebnisse finden Sie in ► Tab. B.l. 
Dies lässt sich mit einem Streudiagramm visualisieren, in dem 
das Wertepaar aus Gewicht und Länge desselben Fischs jeweils 
einen Punkt definiert (oder genauer dessen Koordinaten auf der 
vertikalen beziehungsweise horizontalen Achse; ►Abb. B.5). 
Die beiden Variablen haben in diesem Beispiel eine positive 
Beziehung (Korrelation), denn eine Linie, die man durch die 
Punkte zeichnet, hätte eine positive Steigung: Je länger die Fi¬ 
sche sind, desto größer ist in der Regel auch ihr Gewicht und 
umgekehrt. 

Tabellen und Diagramme sind wesentliche Werkzeuge für die 
Interpretation und Kommunikation von Daten. Sie sollten des¬ 
halb so intuitiv und selbsterklärend wie möglich sein - ein Blick 
genügt im Idealfall, um das Wesentliche zu erfassen. Insbeson¬ 
dere müssen die Achsen verständlich beschriftet und Einhei¬ 
ten konsequent dazugeschrieben werden, statistische Ausdrücke 
sollten definiert und einheitlich verwendet sein und quantitative 
Daten angemessen gruppiert werden. 








Anhang B: Wie man aus Daten schlau wird - eine kleine Statistikfibel 


1837 



Gewicht (g) 


Abb. B.5 Streudiagramm für zwei Variablen. Das Streudiagramm 
für Gewicht und Länge (von der Nase bis zur Schwanzspitze) von Ex¬ 
emplaren der Brachse (A. brama ) zeigt, dass diese beiden Variablen 
positiv korrelieren 


Schritt 4: die Daten zusammenfassen 

Eine Statistik oder Stichprobenfunktion ist allgemein eine nu¬ 
merische Größe, die man aus den Daten berechnet, wohingegen 
eine Kenngröße (auch statistischer Kennwert) generelle Mus¬ 
ter in den Daten beschreibt. Die beschreibende Statistik erlaubt 
es Ihnen, unterschiedliche Datensätze direkt zu charakterisieren 
und miteinander zu vergleichen. Auf diese Weise können Sie 
Ihre Ergebnisse überzeugend und valide kommunizieren. 


Kategoriale Daten beschreiben Um kategoriale Daten zu 
beschreiben, benutzt man typischerweise Verhältnisangaben. 
Das heißt, Sie listen in einer Tabelle auf, welche Anteile der 
Beobachtungen auf die jeweiligen Kategorien entfallen. Bei¬ 
spielsweise gibt die dritte Spalte in ►Tab. B.3 den Anteil der 
Weihnachtssteme mit den jeweiligen Hochblattfarben an. Das 
Kreisdiagramm in ► Abb. B.4 visualisiert diese Anteile. 


Quantitative Daten beschreiben Bei quantitativen Daten 
beginnt man in der Regel damit, die „Mitte“ des Datensatzes 
zu bestimmen, wofür es verschiedene Maße beziehungsweise 
Kenngrößen gibt. Die drei gebräuchlichsten sind: 

■ Der (arithmetische) Mittelwert unserer Stichprobe ist ein¬ 
fach die Summe aller Werte in der Stichprobe geteilt durch 
die Zahl der Beobachtungen beziehungsweise Datenpunkte 
in der Stichprobe (► Abb. B.6). 

■ Der Median ist derjenige Wert, bei dem es genauso viele 
größere wie kleinere Werte gibt. 

■ Der Modus ist der häuügste Wert in der Stichprobe. 

Fast ebenso wichtig wie der zentrale Bereich, in dem sich die 
meisten Werte ansammeln, ist ein Maß, wie sehr die Daten 
variieren. Es gibt auch hierfür verschiedene Kenngrößen, die 
man Streuungsmaße nennt. Am leichtesten zu verstehen ist 
die Spannweite, sie ist einfach als die Differenz zwischen dem 


Im Folgenden sind die Gleichungen aufgeführt, mit denen sich 
die in diesem Anhang vorgestellten statistischen Kenngrößen 
berechnen lassen. Sie können direkt damit rechnen oder auch 
auf eine der vielen frei zugänglichen Onlineressourcen zurück¬ 
greifen. 


Notation 

x\, X 2 , X 3 ,... x n sind die n Beobachtungen der Variablen X in 
Ihrer Stichprobe. 

Der Ausdruck 


n 

y^Xj = Xi + v 2 + v 3 + ... + x n 

1=1 

bezeichnet die Summe aller beobachteten Werte (der griechi¬ 
sche Großbuchstabe E, „Sigma“, steht für „Summe von ... “). 

Bei einer Regressionsrechnung sind X die unabhängige Varia¬ 
ble und Y die abhängige Variable, bo ist der y-Achsenabschnitt 
der Regressionsgeraden, b\ bezeichnet deren Steigung. 


Gleichungen 

1. arithmetischer Mittelwert: 


E x > 


— i — \ 
X = 


2. Standardabweichung: 


E(*> - x ) 2 


n — 1 

3. Korrelationskoeffizient: 

E (*i - x) (.yt - y) 


^E (xi - xf (yt - yf 

4. Gleichung der Regressionsgeraden: Y = bo + b\X, mit 
E (** - x) (y t - y) 


E (*; - x ) 2 

5. Standardfehler des Mittelwerts: 


und bo = y — b\x 


■sjn 


Abb. B.6 Beschreibende Statistik für quantitative Daten 


größten und dem kleinsten Datenwert definiert. Am häufigs¬ 
ten verwendet wird jedoch die Standardabweichung. In deren 
Berechnung geht die jeweilige Abweichung, das heißt die Dif¬ 
ferenz der Datenpunkte vom Mittelwert ein. Zwei Stichproben 
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Abb. B.7 Streuungsmaße. Zwei Stichproben mit demselben Mittel¬ 
wert (schwarze horizontale Linie) und derselben Spannweite. Rote 
Linien zeigen, wie weit die einzelnen Datenpunkte jeweils vom Mittel¬ 
wert abweichen. Stichprobe 2 hat viele große Abweichungen und daher 
eine große Standardabweichung, bei Stichprobe 1 ist die Standardab¬ 
weichung kleiner. 


können die gleiche Spannweite haben, jedoch ganz verschie¬ 
dene Standardabweichungen, wenn sich die Mehrzahl der Da¬ 
tenwerte entweder sehr dicht oder eher lose um den Mittelwert 
verteilt. In ►Abb. B.7 zum Beispiel hat Stichprobe 1 eine 
kleinere Standardabweichung als Stichprobe 2, obwohl beide 
Stichproben den gleichen Mittelwert und die gleiche Spannwei¬ 
te aufweisen. 

Um sich die Anwendung dieser statistischen Kenngrößen zu 
veranschaulichen, nehmen Sie die Werte aus ►Tab. B.l. Der 
Mittelwert des Gewichts der 34 Fische beträgt (Gl. 1 in 
► Abb.B.6): 


Gesamtgewicht aller Fische 
Anzahl aller Fische 


21.284g 

34 


626 g 


Da die Zahl der Fische in der Stichprobe gerade ist, es also nicht 
den einen Wert in der Mitte geben kann, wählt man als Me¬ 
dian die Mitte zwischen den beiden mittleren Werten 610 und 

620 g: 

610g + 620g 

x =--- = 615g 

Der Modus der Stichprobe ist 500 g, denn dieser Wert kommt als 
einziger viermal vor. Die Standardabweichung berechnet sich 
mit Gl. 2 ► Abb. B.6 zu 


s 


—x2 


E (Xj - x) 

n — 1 


206,6 g 


und als Spannweite R (vom englischen ränge) ergibt sich 


R = 1000g-242g = 758g 


Die Beziehung zwischen zwei quantitativen Variablen 
beschreiben Biologen interessieren sich häufig für die Be¬ 
ziehung zwischen zwei verschiedenen quantitativen Variablen: 


Abb. B.8 Korrelationskoeffizienten. Der Korrelationskoeffizient r 
gibt sowohl die Stärke als auch die Richtung der Beziehung zwischen 
zwei Variablen an 


Wie hängt die Länge eines Organismus von seinem Gewicht 
ab? Welche Beziehung besteht zwischen der Luftverschmut¬ 
zung und der Prävalenz von Asthma? Wie verhält sich das 
Vorkommen von Flechten zum Grad der Luftverschmutzung? 
Wie Sie bereits gesehen haben, können Streudiagramme solche 
Beziehungen illustrieren. 

Sie können die Verhältnisse zwischen zwei quantitativen Vari¬ 
ablen aber auch mathematisch untersuchen. Dazu benutzen Sie 
den Korrelationskoeffizienten (auch Produkt-Moment-Korre- 
lation, Gl. 3 in ►Abb. B.6). Diese Kenngröße nimmt Werte 
zwischen — 1 und +1 an und gibt an, wie gut die Punkte in einem 
Streudiagramm sich entlang einer geraden Linie aufreihen. Ein 
negativer Korrelationskoeffizient bedeutet dabei, dass die eine 
Variable abnimmt, wenn die andere zunimmt; ein positiver Kor¬ 
relationskoeffizient besagt, dass beide Variablen sich jeweils in 
die gleiche Richtung verändern. Ist der Korrelationskoeffizient 
null, dann gibt es keine lineare Beziehung zwischen den zwei 
Variablen (► Abb. B.8). 

An dieser Stehe ist eines wichtig: Eine Korrelation bedeutet kei¬ 
ne Kausalbeziehung. Zwei Variablen können in sehr ähnlicher 
Weise variieren, ohne dass die eine Änderung die andere verur¬ 
sacht. Beispielsweise nimmt die Zahl der Löcher, die ein Kind 
bisher in seinen Zähnen gehabt hat, mit der Zeit genauso zu wie 
die Größe seiner Füße, aber natürlich bewirken große Füße kei¬ 
ne Karies und Zahnfüllungen beeinflussen das Wachstum der 
Gliedmaßen nicht. Die Korrelation beruht hier schlicht darauf, 
dass beide betrachteten Größen mit der Zeit zunehmen. 

Es ist intuitiv klar, dass eine gerade Linie durch eine langge¬ 
streckte Punktwolke (Datenwolke) etwas über typische Bezie¬ 
hungen zwischen den zwei aufgetragenen Variablen aus sagt. 
Statistiker werfen jedoch nicht einfach einen kurzen Blick auf 
die Daten und ziehen dann mit Schwung einen Strich durch 
die Punkte. Vielmehr rechnen sie die Parameter dieser Gera¬ 
den aus, in der Regel mithilfe einer Methode namens lineare 
Regression (Gl. 4 in ►Abb. B.6). Die Gerade wird dabei so 
gelegt, dass die Summe der vertikalen Abstände der Datenpunk¬ 
te von der Linie minimal ist. Diese Abstände heißen Residuen 
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Abb. B.9 Abschätzung der typischen Beziehung zwischen zwei 
Variablen durch lineare Regression. In dem Streudiagramm sind Ge¬ 
wicht und Länge (Nase bis Schwanzspitze) von Fischen (A. brama ) 
aufgetragen. Die Regressionsgerade ist gegeben durch die Gleichung 
Y = 26,1 + 0,02V. Mit genau dieser Geradengleichung nimmt die 
Summe der quadrierten Residuen ihren kleinsten Wert an. Man nennt 
diesen Lösungsweg daher auch die Methode der kleinsten Quadrate 


(►Abb. B.9). (Statt von Residuum wird oft auch von Vorher¬ 
sagefehler oder Störgröße gesprochen.) Zwei Parameter legen 
die Lage der Regressionsgeraden (Ausgleichsgeraden) fest: ihr 
y -Achsenabschnitt bo und ihre Steigung b \. (bo ist der y-Wert 
des Schnittpunkts der Geraden mit der x-Achse beziehungswei¬ 
se der Wert von Y, den man für X = 0 erhalten würde. b\ ist 
die Rate, mit der sich Y ändert, wenn X um einen festen Wert 
zunimmt, das heißt die erste Ableitung der Geradengleichung. 
Zufalls variablen werden mit Großbuchstaben bezeichnet.) 


Schritt 5: Schlüsse 
aus den Daten ziehen 

Die statistische Analyse von Daten gipfelt in der Regel darin, 
dass man mathematisch begründete Schlussfolgerungen aus den 
Beobachtungen zieht, also aus repräsentativen Stichprobenda¬ 
ten Aussagen über die Grundgesamtheit ableitet, aus welcher 
die Daten gewonnen wurden (►Abb. B.l). Wenn wir etwa an 
zehn Patienten ein neues Mittel gegen Medulloblastome testen, 
wollen wir nicht bloß wissen, wie es diesen zehn Individuen an¬ 
schließend geht, sondern wir hoffen vielmehr, die Wirksamkeit 
des Medikaments in der viel größeren Grundgesamtheit aller 
Medulloblastompatienten Vorhersagen zu können. 

Statistische Hypothesen Wenn wir unsere Daten zusam¬ 
mengetragen haben, möchten wir ermitteln, ob sie zu den von 
unserer Hypothese gemachten Prognosen passen oder nicht. Wir 
wollen beispielsweise wissen, ob die Raucher in unserer Stich¬ 
probe häufiger an Krebs erkranken als die Nichtraucher oder 
nicht, ob schwere Spinnen Kokons mit mehr Eiern fabrizieren 
oder nicht oder ob gedüngte Pflanzen besser gedeihen als unge- 
düngte oder eben nicht. 


Bevor man aber belastbare mathematische Aussagen aus em¬ 
pirischen Daten ableiten kann, muss man zunächst die „Ob- 
oder-nicht-Fragen“ jeweils zu einem Paar sich ausschließender 
Hypothesen formalisieren. Man beginnt mit der „Oder-nicht- 
Hypothese“, die man Nullhypothese Hq nennt. Es wird dabei 
zunächst angenommen, dass es keinen Unterschied zwischen 
den Mittelwerten zweier Stichproben gibt, keine Korrelation 
zwischen zwei an einer Stichprobe beobachteten Variablen be¬ 
steht oder die Stichprobe genau die Häufigkeitsverteilung hat, 
welche die theoretische Erwartung nahelegt. Die Alternativhy¬ 
pothese oder Gegenhypothese Ha besagt dann jeweils, dass es 
einen Unterschied zwischen den Mittelwert gibt, dass die bei¬ 
den Variablen korrelieren oder dass die Stichprobe eine andere 
Häufigkeitsverteilung hat, als theoretisch erwartet wurde. 

Nehmen Sie einmal an, Sie möchten wissen, ob ein neuer Grip¬ 
peimpfstoff für Kinder wirksamer ist als ein bereits am Markt 
eingeführter. Sie haben die Grippefälle in einer Gruppe von Kin¬ 
dern gezählt, welche den neuen Impfstoff erhalten haben, und 
möchten diese Zahl mit derjenigen von Kindern vergleichen, 
welche mit dem alten Serum geimpft wurden. In diesem Fall 
würden Ihre statistischen Hypothesen folgendermaßen aus se¬ 
hen: 

■ Hq\ In beiden Gruppen erkranken gleich viele Kinder an 
Grippe. 

■ Ha. Die Zahl der Grippefälle war in den beiden Gruppen 
unterschiedlich. 

In den folgenden Abschnitten geht es darum, wie man entschei¬ 
det, ob die Nullhypothese oder die Alternativhypothese stimmt - 
und was dabei schiefgehen kann. 

Keine voreiligen Schlüsse ziehen! Ein statistischer Test 
kann auf zweierlei Weise versagen (► Abb. B.10): Entweder das 
Ergebnis widerspricht der Nullhypothese, obwohl sie stimmt 
(Fehler 1. Art), oder es stützt die Nullhypothese, obwohl sie 
falsch ist (Fehler 2. Art). Dies entspricht falsch positiven Er¬ 
gebnissen (Fehler 1. Art) beziehungsweise falsch negativen 
Ergebnissen (Fehler 2. Art) in medizinischen Versuchen. Wer 
eine korrekte Hypothese verwirft, akzeptiert fälschlich deren 
Alternativhypothese. Kann man auf Basis der Testergebnisse 
eine Hypothese nicht verwerfen, obwohl deren Altemativhy- 
pothese stimmt, verpasst man möglicherweise eine wichtige 
Entdeckung. 



in Wirklichkeit 

Nullhypothese stimmt 
(nicht mehr Weibchen) 

Nullhypothese falsch 
(mehr Weibchen) 

Schlussfolgerung 

Nullhypothese stimmt 
(nicht mehr Weibchen) 

V 

Fehler 2. Art 
(falsch negativ) 

Nullhypothese falsch 
(mehr Weibchen) 

Fehler 1. Art 
(falsch positiv) 

V 


Abb. B.10 Zwei Arten von Fehlern. Mögliche Ausgänge bei einem 
statistischen Hypothesentest. Statistische Rückschlüsse können zu zwei 
verschiedenen Fehlannahmen über die fragliche Grundgesamtheit füh¬ 


ren 
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Anhang B: Wie man aus Daten schlau wird - eine kleine Statistikfibel 


Angenommen, Sie möchten wissen, ob es in einer Population 
von 10.000 Individuen mehr weibliche oder mehr männliche 
Tiere gibt. Um die Verhältnisse zu klären, wählen Sie zufällig 20 
Exemplare aus und notieren ihr Geschlecht. Ihre Nullhypothese 
besagt, dass es nicht mehr Weibchen als Männchen gibt, die Al¬ 
ternativhypothese ist dann, dass es tatsächlich mehr Weibchen 
sind. Die folgenden Szenarien illustrieren die möglichen Fehler, 
die man machen kann: 

■ Szenario 1: Die Population besteht in Wirklichkeit aus 40 % 
weiblichen und 60% männlichen Tieren. Obwohl es dann 
zwar wahrscheinlicher ist, dass Ihre Zufallsauswahl von 20 
Individuen mehr Männchen als Weibchen enthält, könnten 
Sie trotzdem in der Stichprobe mehr Weibchen haben und 
deshalb zu dem Schluss kommen, dass es insgesamt mehr 
Weibchen gibt. In diesem Fall verwerfen Sie irrtümlich die 
Nullhypothese (dass es nicht mehr Weibchen als Männchen 
gibt) und machen somit einen Fehler 1. Art. 

■ Szenario 2: Die Population besteht in Wirklichkeit aus 60 % 
weiblichen und 40% männlichen Tieren. Wenn Sie unter 
dieser Voraussetzung zufällig trotzdem mehr Männchen als 
Weibchen in Ihrer Stichprobe haben, bleiben Sie fälschli¬ 
cherweise bei der Nullhypothese und machen somit einen 
Fehler 2. Art. 

Zum Glück hat die Statistik Methoden entwickelt, diese Ar¬ 
ten von Fehlem zu vermeiden, und bietet Ihnen darüber hinaus 
sogar die Möglichkeit, die Zuverlässigkeit Ihrer Schlussfolge¬ 
rungen abzuschätzen. 

Diese Methoden basieren alle darauf, die Wahrscheinlichkeiten 
verschiedener möglicher Ergebnisse auszurechnen. An dieser 
Stelle ist allerdings ein Wort der Warnung angebracht: Auch 
wenn Sie das Wort „Wahrscheinlichkeit“ sicherlich schon in ver¬ 
schiedenen Zusammenhängen gehört haben, ist es wichtig sich 
zu vergegenwärtigen, was in der Mathematik damit gemeint ist. 
Eine Wahrscheinlichkeit ist eine Zahl, die angibt, wie sicher 
zu erwarten ist, dass ein gewisses Ereignis eintritt. Wahrschein¬ 
lichkeiten liegen immer zwischen 0 und 1; der Wert 0 bedeutet, 
dass das Ereignis unmöglich ist, der Wert 1, dass es mit abso¬ 
luter Sicherheit eintreten wird. Dieses Konzept setzt natürlich 
voraus, dass es ein gewisses Zufallsmoment bei der Sache gibt, 
dass es also sowohl möglich ist, dass das Ereignis eintritt, als 
auch das Gegenteil (und außerdem, dass Sie nicht von vorn¬ 
herein exakt ausrechnen können, was passieren wird). Wenn 
Sie beispielsweise eine faire (das heißt nicht gezinkte) Mün¬ 
ze werfen, haben die Ereignisse „Kopf“ und „Zahl“ jeweils die 
Wahrscheinlichkeit 1/2 (beziehungsweise 0,5 oder auch 50 %). 
Wählen Sie zufällig ein Individuum aus einer Population mit 
60 % Weibchen und 40 % Männchen, bekommen Sie mit 60 % 
Wahrscheinlichkeit ein weibliches und mit 40 % Wahrschein¬ 
lichkeit ein männliches Tier. 

Wahrscheinlichkeiten spielen eine zentrale Rolle in der Sto¬ 
chastik, einem Teilgebiet der Mathematik, das sowohl die 
Wahrscheinlichkeitstheorie als auch die Statistik umfasst. Sto¬ 
chastische Ereignisse treten bei einer Wiederholung des Vor¬ 
gangs nur manchmal wieder ein und können daher für den 
Einzelfall nicht vorhergesagt werden. Um von einer Stichprobe 
auf die reale Welt (die Grundgesamtheit) schließen zu kön¬ 
nen, berechnet man zuerst die Wahrscheinlichkeit, dass man 


genau diese Stichprobe erhält, wenn die Nullhypothese stimmt. 
Noch etwas präziser ausgedrückt, beantwortet ein statistischer 
Hypothesentest die folgende Frage: Angenommen, die Null¬ 
hypothese stimmt, wie wahrscheinlich ist es dann, dass eine 
zufällig ausgewählte Stichprobe von der Nullhypothese gerade 
so weit abweicht, wie es die vorliegende Stichprobe tut? 

Wenn das Stichprobenergebnis bei Zutreffen der Nullhypothese 
sehr unwahrscheinlich ist, verwirft man letztere zugunsten der 
Altemativhypothese. Wenn das Ergebnis dagegen - vorausge¬ 
setzt, die Nullhypothese stimmt - ziemlich wahrscheinlich ist, 
dann schließt man daraus, dass die Daten mit der Nullhypothese 
konsistent sind und nicht letztere verworfen werden soll, son¬ 
dern die Alternativhypothese. 

Kommen Sie noch einmal zu den Weibchen und den Männchen 
zurück und betrachten Sie dazu zwei neue Szenarien: 

■ Szenario 3: Angenommen, Sie wollen herausfinden, ob die 
Weibchen die Mehrheit der Population bilden oder nicht (letz¬ 
teres wäre die Alternativhypothese), und Sie finden in einer 
Stichprobe zufällig zwölf Weibchen und acht Männchen. Sie 
würden dann die Wahrscheinlichkeit ausrechnen, dass von 20 
zufällig ausgewählten Individuen mindestens zwölf weiblich 
sind, wobei Sie annehmen, dass es in der Population gleich 
viele Weibchen und Männchen gibt (das war die Nullhypo¬ 
these). Diese Wahrscheinlichkeit beträgt immerhin 13 %, was 
als zu hoch gilt, um die Nullhypothese zu verwerfen. 

■ Szenario 4: Jetzt enthalte Ihre Stichprobe 17 weibliche und 
bloß drei männliche Tiere. Wäre die Population tatsächlich 
gleichverteilt, dann wäre solch eine Stichprobe viel unwahr¬ 
scheinlicher als die in Szenario 3, die Wahrscheinlichkeit 
dafür betrüge nur 0,02%. Sie könnten die Nullhypothese 
dann mit Fug und Recht verwerfen und davon ausgehen, dass 
es wirklich mehr Weibchen gibt. 

Dies stimmt mit unserer Intuition überein. Wenn wir aus einer 
gleichverteilten Population 20 Individuen zufällig auswählen, 
würde es uns schon sehr überraschen, wenn fast alle davon 
weiblich wären. Wären es dagegen nur ein paar Weibchen oder 
ein paar Männchen mehr, würde uns das kaum verwundern. Wie 
viele Weibchen müssen es aber sein, damit wir die Nullhypothe¬ 
se zu Recht verwerfen können, und wie sicher können wir uns 
dann unserer Entscheidung sein? Die Statistik liefert Ihnen die 
Antwort. 

Statistische Signifikanz: wie man falsch positive 
Schlüsse vermeidet Wann immer man statistische Hypo¬ 
thesen testet, berechnet man die gerade besprochene Wahr¬ 
scheinlichkeit und bezeichnet sie dann als den p -Wert oder den 
Signifikanz wert des Tests. Genauer gesagt ist der /?-Wert die 
Wahrscheinlichkeit, dass die Daten rein zufällig so weit von der 
Nullhypothese abweichen, wie es die Stichprobe tut. Wie Sie die 
Differenz zwischen Ihren empirischen Daten und der Nullhy¬ 
pothese messen, hängt davon ab, welche Daten Ihre Stichprobe 
enthält (kategoriale oder quantitative), und von der Art der Null¬ 
hypothese (absolute oder relative Anteile, eine oder mehrere 
Variablen, Korrelationen zwischen Variablen usw.). 

Bei vielen statistischen Tests lässt sich der p -Wert mathema¬ 
tisch ermitteln. Eine Option ist es, die Abweichung der Daten 
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von der Nullhypothese zu quantifizieren und dann in Tabel¬ 
len den zum jeweiligen Wert passenden /»-Wert, das heißt 
die Wahrscheinlichkeit für solch eine Abweichung bei gül¬ 
tiger Nullhypothese, nachzuschlagen. Solche Tabellen finden 
sich in jedem Statistiklehrbuch sowie im Internet. Wenn Sie 
den dortigen Werten nicht trauen, können Sie mit den zuge¬ 
hörigen mathematischen Funktionen selbst nachrechnen. Die 
meisten Wissenschaftler ermitteln p -Werte allerdings weder mit 
Tabellen noch mit eigener Rechenfertigkeit, sondern mithilfe 
von statistischen Softwarepaketen. Unabhängig vom eingesetz¬ 
ten Verfahren bleiben allerdings die wichtigsten Schritte immer 
in der Verantwortung der Forscher: problemorientierte Null- 
und Altemativhypothesen aufstellen, den passenden statisti¬ 
schen Test aus wählen und aus den Ergebnissen die richtigen 
Schlussfolgerungen ziehen. 

Nachdem Sie einen p -Wert aus Ihren Daten abgeleitet haben, 
müssen Sie entscheiden, ob er so klein ist, dass Sie Ihre Daten 
als inkonsistent mit der Nullhypothese ansehen können. Dazu 
definieren Sie tunlichst vor Beginn der Analyse einen Schwel¬ 
lenwert, das Signifikanzniveau a (alpha). Ist der /»-Wert kleiner 
oder gleich a, dann verwerfen Sie die Nullhypothese, ist er 
größer, verwerfen Sie sie nicht. Dies bedeutet, dass Sie die Null¬ 
hypothese höchstens mit der Wahrscheinlichkeit a aus Versehen 
verwerfen, obwohl sie stimmt. Je niedriger Sie also a ansetzen, 
desto unwahrscheinlicher wird ein Fehler 1. Art (unten links in 
► Abb. B.10). Am häufigsten wählt man ein Signifikanzniveau 
von a =0,05, also ein Risiko von höchstens 5 % für einen Feh¬ 
ler 1. Art. 

Wenn der statistische Test einen /»-Wert unterhalb des Si¬ 
gnifikanzniveaus hat, schließt man daraus, dass der in der 
Alternativhypothese beschriebene Effekt auf einem Niveau a 
statistisch signifikant ist, und verwirft die Nullhypothese. Liegt 
der /»-Wert über a, dann schließt man daraus, dass man die 
Nullhypothese nicht verwerfen kann und der in der Alternativ¬ 
hypothese beschriebene Effekt statistisch nicht signifikant ist - 
beziehungsweise man ihn auf Grundlage der Daten nicht als sig¬ 
nifikant bezeichnen kann. 

Trennschärfe: wie man falsch negative Schlüsse ver¬ 
meidet Die Trennschärfe (auch Teststärke oder statistische 
Power) eines statistischen Tests ist die Wahrscheinlichkeit, dass 
man die Nullhypothese richtigerweise verwirft, wenn sie tat¬ 
sächlich falsch ist (unten rechts in ► Abb. B.10). Je höher also 
die Trennschärfe ist, desto unwahrscheinlicher ist es, dass man 
einen Fehler 2. Art macht (oben rechts in ►Abb. B.10). Die 
Trennschärfe eines Tests lässt sich berechnen und hilft dann 
sehr, das Vorgehen plausibel und vertrauenswürdig erscheinen 
zu lassen. Man kann verschiedene Schritte unternehmen, um die 
Trennschärfe zu verbessern und dadurch falsch negative Schlüs¬ 
se zu vermeiden: 

■ das Signifikanzniveau oc verringern: Je höher a ist, desto 
schwieriger lässt sich die Nullhypothese ausschließen, selbst 
wenn sie tatsächlich nicht stimmt. 

■ den Stichprobenumfang (die Anzahl der Beobachtungen) 
erhöhen: Je mehr Daten man hat, desto wahrscheinlich fin¬ 
det man Belege, die gegen die Nullhypothese sprechen, wenn 
sie falsch ist. 


■ die Variabilität der Stichprobe verkleinern: Je mehr eine 
Stichprobe streut, desto schwieriger lässt sich ein klarer Ef¬ 
fekt (die Alternativhypothese) erkennen, wenn er tatsächlich 
existiert. 

Es ist immer eine gute Idee, ein Experiment so anzulegen, 
dass zufällige Abweichungen, die den eigentlichen Effekt verde¬ 
cken würden, minimiert werden. Es könnte beispielsweise sein, 
dass die Wahrscheinlichkeit, sich mit Grippe anzustecken, vom 
Wohnort abhängt (dicht bevölkert oder weit draußen auf dem 
Land). Um die dadurch hervorgerufene Variabilität in den Da¬ 
ten zu verringern, könnte man für die Stichproben nur Patienten 
wählen, die in ähnlichen Wohngegenden leben. Wenn der Ein¬ 
fluss von solchen externen Faktoren minimiert ist, können Sie 
durch Berechnung der Trennschärfe die richtige Kombination 
von a und Stichprobenumfang wählen, mit der die Risiken für 
Fehler 1. und 2. Art (und die Kosten der Untersuchung!) ein 
sinnvolles Maß annehmen. 

Es besteht grundsätzlich ein Zielkonflikt zwischen dem Fehler 

1. Art und dem 2. Art: Wenn Sie a vergrößern, nimmt das Ri¬ 
siko eines Fehlers 1. Art ab, doch das Risiko für einen Fehler 

2. Art erhöht sich. Wie bereits gesagt, fürchten Wissenschaft¬ 
ler in der Regel eher Fehler 1. Art als Fehler 2. Art, sie halten 
es also für problematischer, eine falsche Hypothese zu vertreten 
als das Stützen einer bisher noch nicht gesicherten Hypothese 
zu verpassen. Daher wählt man tendenziell niedrige Werte von 
a. Stellen Sie sich allerdings einmal vor, ein neues Erkältungs¬ 
mittel würde auf lebensbedrohliche Nebenwirkungen getestet. 
Die Nullhypothese ist dabei, dass es keine solchen Nebenwir¬ 
kungen gibt. Ein Fehler 2. Art würde dann heißen, dass die 
Zulassungsbehörde ein gefährliches Medikament zulässt, das 
Menschenleben kosten kann. Der Fehler 1. Art hieße hier le¬ 
diglich, dass nicht noch ein weiteres Erkältungsmittel in die 
prall gefüllten Apothekenregale gestellt wird (und der Hersteller 
die Entwicklungskosten ab schreiben muss). In solchen Fällen 
sollten die Aufsichtsbehörden tunlichst dafür sorgen, dass das 
Risiko eines Fehlers 2. Art minimiert wird, auch wenn dadurch 
der Fehler 1. Art wahrscheinlicher wird. 


Statistische Schlussfolgerungen mit quantitativen Da¬ 
ten Statistische Kenngrößen, die Muster in Stichproben be¬ 
schreiben, helfen dabei, Eigenschaften der größeren Grund¬ 
gesamtheit zu schätzen. Sie haben bereits das mittlere Ge¬ 
wicht in einer Stichprobe von Brachsen (A. brama) aus dem 
Längelmävesi-See berechnet, was ein geeigneter Schätzwert für 
das mittlere Gewicht aller Fische dieser Art in diesem See 
ist. Aber wie nah liegt Ihre Schätzung am wahren Wert für 
die Grundgesamtheit? Sicherlich wird sie nicht exakt mit die¬ 
sem Wert übereinstimmen. Beispielsweise könnten die Fischer 
mehr große als kleine Exemplare gefangen haben, wodurch Ihr 
Schätzwert des Fischgewichts zu hoch ausfallen würde. Oder 
die Waage war schlicht zu ungenau, dann wissen Sie nicht ein¬ 
mal, in welche Richtung das Ergebnis verfälscht ist. 

Der Standardfehler einer Stichprobenkennzahl (etwa ihres Mit¬ 
telwerts) ist ein Maß dafür, wie nah diese Kenngröße an dem 
wahren Wert der Grundgesamtheit liegt. Die Standardfehler des 
Mittelwerts ist zum Beispiel ein Schätzwert dafür, wie weit der 
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Mittelwert einer Stichprobe vom Mittelwert der Grundgesamt¬ 
heit abweichen dürfte. Er ist eine Funktion der Abweichungen 
der Datenpunkte vom Stichprobenmittelwert und des Stichpro¬ 
benumfangs n. Der Standardfehler wächst mit der Variabilität 
innerhalb der Stichprobe und nimmt mit zunehmender Anzahl 
an Beobachtungen in einer Stichprobe ab (denn große Stich¬ 
proben erlauben bessere Rückschlüsse auf die Grundgesamtheit 
als kleine). Für die Stichprobe mit 34 Brachsen würden Sie den 
Standardfehler des Mittelwerts mit Gl. 5 aus ► Abb. B .6 berech¬ 
nen: 



206,6 g 

V34 


35,4 g 


Mithilfe des Standardfehlers einer statistischen Kenngröße kann 
man ein Konfidenzintervall angeben - ein Bereich um den 
Stichprobenwert der Kenngröße, in dem der wahre Wert für die 
Grundgesamtheit mit einer gegebenen Wahrscheinlichkeit ent¬ 
halten ist. Die Formel, mit der die Grenzen dieses Intervalls 
berechnet werden, hängt von der Art der Daten und der be¬ 
trachteten Kenngröße ab. Bei vielen Arten von stetigen Daten 
kann man die Grenzen des 95-%-Konfidenzintervalls um den 
Mittelwert berechnen, indem man das 1,96-Fache des Standard¬ 
fehlers zum Mittelwert addiert bzw. davon abzieht. Bei den 34 
finnischen Fischen lagen der Mittelwert des Gewichts bei 626 g 
und der Standardfehler bei 35,4 g. Daraus erhalten Sie als das 
95-%-Konfidenzintervall den Bereich von 556,6-695,4 g bezie¬ 
hungsweise (626 =b 69,4) g. Wenn die Daten alle angeführten 
Voraussetzungen erfüllen, dann können Sie erwarten, dass in 
95 % aller Fälle der wahre Mittelwert des Fischgewichts in die¬ 
ses Konfidenzintervall fällt. 


Forscher stellen in der Regel die Ergebnisse ihrer statistischen 
Untersuchungen (z. B. Mittelwerte) in Tabellen oder Diagram¬ 
men zusammen mit Konfidenzintervallen oder Angaben der 
Standardfehler dar. Sie finden in diesem Buch eine Vielzahl 
von Beispielen dafür. Wenn Sie die statistischen Konzepte hin¬ 
ter den Begriffen Stichprobe, Kenngröße, Standardfehler und 
Konfidenzintervall verstehen, sehen Sie sofort die wichtigs¬ 
ten Muster in den Daten, ohne dass die Autoren dies Ihnen 
das noch extra erklären müssten. Wenn sich beispielsweise die 
95-%-Konfidenzintervalle für die Mittelwerte zweier Stichpro¬ 
ben nicht überlappen, dann werden Sie davon ausgehen, dass 
die beprobten Gruppen vermutlich nicht denselben Mittelwert 
haben. 

Activity Bl Standard Deviations, Standard Errors, and 
Confidence Intervals Simulation 
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In der Biologie führt man statistische Tests durch, um mög¬ 
lichst präzise die Wahrscheinlichkeit abschätzen zu können, 
dass eine gegebene Differenz zwischen zwei Stichproben vor¬ 
liegt, sofern die Nullhypothese, dass es keinen Unterschied in 
den Grundgesamtheiten gibt, zutrifft. Welcher Test jeweils am 
besten geeignet ist, hängt von der Art der Daten und vom 
Versuchsaufbau (dem experimentellen Design) ab. Vielleicht 
möchten Sie ja die Wahrscheinlichkeit dafür berechnen, dass 
die mittleren Gewichte zweier Fischarten im Längelmävesi-See, 
Abramis brama und Leusiscus idus, gleich groß sind. Eine einfa¬ 
che Methode für den Vergleich der Mittelwerte zweier Gruppen 


Beim f-Test handelt es sich um ein Standardverfahren, um fest¬ 
zustellen, ob die Mittelwerte zweier Gruppen statistisch 
signifikant verschieden sind. 

Schritt 1 Stellen Sie Null- und die Alternativhypothese auf: 

■ Ho : Die beiden Gmndgesamtheiten haben den 
gleichen Mittelwert. 

■ H a : Die beiden Gmndgesamtheiten haben ver¬ 
schiedene Mittelwerte. 

Schritt 2 Wählen Sie ein Signifikanzniveau a, um das Risiko 
eines Fehlers 1. Art zu begrenzen. 

Schritt 3 Berechnen Sie die Teststatistik (die statistische Prüf¬ 
funktion): 


y \ y 2 



Notation: y { und y 2 sind die jeweiligen Stich¬ 
probenmittelwerte, 5 i und S 2 sind die Standardabwei¬ 
chungen der beiden Stichproben und n \ und n 2 geben 
den Umfang der jeweiligen Stichprobe an. 

Schritt 4 Prüfen Sie mithilfe der Teststatistik, ob die Daten 
konsistent mit der Nullhypothese sind. Berechnen 
Sie den 77 -Wert mit Statistiksoftware, Taschenrech¬ 
ner oder Tabellenwerten. 

Schritt 5 Ziehen Sie Schlüsse aus dem Testergebnis: 

■ Wenn p <a ist, verwerfen Sie Hq und schließen, 
dass die Grundgesamtheiten signifikant verschie¬ 
dene Mittelwerte haben. 

■ Wenn p > a ist, gibt es nicht genug Belege dafür, 
dass die Mittelwerte verschieden sind. 


Abb. B.11 Der t -Test 


ist dann der f-Test, der in ►Abb. B.ll vorgestellt wird. Die 
Daten für A. brama finden Sie in ► Tab. B.l, die Gewichte von 
sechs Exemplaren von L. idus betragen 270, 270, 306, 540, 800 
und 1000 g. Sie beginnen natürlich mit dem Auf stellen Ihrer Hy¬ 
pothesen und der Wahl eines Signifikanzniveaus: 

■ Hq \A. brama und L. idus haben das gleiche mittlere Gewicht. 

■ H a : A. brama und L. idus haben ein unterschiedliches mitt¬ 
leres Gewicht. 

■ a = 0,05 

Die „Teststatistik des t -Tests“ genannte statistische Prüffunk¬ 
tion t s berechnen Sie aus den Mittelwerten, Standardabweichun¬ 
gen und dem jeweiligen Umfang der beiden Stichproben: 

626g-531g 

t s = , — = 0,723 

/ (207 g) 2 , (310 g) 2 
V 34 + 6 

Mit Statistiksoftware, Taschenrechner oder Tabellenwerten fin¬ 
den Sie als /?-Wert hierfür p = 0,497. Da p deutlich höher ist 
als a, können Sie mit diesen Daten die Nullhypothese nicht ver¬ 
werfen und schließen, dass diese Studie keine unterschiedlichen 
mittleren Gewichte der beiden Fischarten belegt. 
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Der Chi-Quadrat-Test der Anpassungsgüte ist ein Standardver¬ 
fahren, um zu überprüfen, ob eine Stichprobe aus eine Grund¬ 
gesamtheit mit einer bestimmten Häufigkeitsverteilung gezogen 
wurde. 

Schritt 1 Stellen Sie die Null- und die Alternativhypothese auf: 

■ H 0 : Die Grundgesamtheit hat die vermutete Häu¬ 
figkeitsverteilung. 

■ H a : Die Grundgesamtheit hat eine andere Häufig¬ 
keitsverteilung. 

Schritt 2 Wählen Sie ein Signifikanzniveau a, um das Risiko 
eines Fehlers 1. Art zu begrenzen. 

Schritt 3 Ermitteln Sie für jede Kategorie i die beobachte¬ 
ten (Bi) und die erwarteten (E t ) Häufigkeiten. B t ist 
einfach die Anzahl der Beobachtungen in der Stich¬ 
probe, die in Kategorie i fallen, E t erhalten Sie, 
indem Sie die Wahrscheinlichkeit von Kategorie i 
mit der vermuteten Häufigkeitsverteilung berechnen 
(Ho soll wahr sein) und dies dann mit dem Stichpro¬ 
benumfang n multiplizieren. 

Schritt 4 Berechnen Sie die Teststatistik (die statistische Prüf¬ 
funktion) des Chi-Quadrat-Tests: 


X 


2 

s 


K 


E 


(B t - Ejf 
Et 


K ist dabei die Zahl der Kategorien. 

Schritt 5 Prüfen Sie mithilfe der Teststatistik, ob die Daten 
konsistent mit der Nullhypothese sind. Berechnen 
Sie den p -Wert mit Statistiksoftware, Taschenrech¬ 
ner oder Tabellenwerten. 

Schritt 6 Ziehen Sie Schlüsse aus dem Testergebnis: 

■ Wenn p < a ist, verwerfen Sie H 0 und schlie¬ 
ßen, dass die Grundgesamtheit signifikant anders 
verteilt ist als vermutet. 

■ Wenn p > a ist, gibt es nicht genug Belege dafür, 
dass die Grundgesamtheit nicht der vermuteten 
Verteilung folgt. 


Abb. B.12 Der Chi-Quadrat-Test der Anpassungsgüte 


Schauen Sie in ein einführendes Statistiklehrbuch, wenn Sie 
mehr über Konfidenzintervalle, t -Tests und andere grundlegen¬ 
de statistische Tests für quantitative Daten erfahren wollen. 

Statistische Erhebungen mit kategorialen Daten Wenn 
man es mit kategorialen Daten zu tun hat, möchte man oft 
wissen, ob die Häufigkeiten, mit denen die verschiedenen Kate¬ 
gorien auftreten, konsistent sind mit einer hypothetischen (d. h. 
angenommenen theoretischen) Häufigkeitsverteilung. Hierfür 
eignet sich ein Chi-Quadrat-Test der Anpassungsgüte. 

► Abb. B.12 skizziert die Schritte eines Chi-Quadrat-Tests der 
Anpassungsgüte. Als Beispiel nehmen Sie die Weihnachtsstern- 
daten aus ► Tab. B.3. Bei vielen Pflanzen werden Merkmale wie 


Hochblattfarben nach einem einfachen Mendel-Erbgang weiter¬ 
gegeben, bei dem Eltern Nachkommen mit drei verschiedenen 
Farben im Verhältnis 2:1:1 produzieren. Nun zweifelt aber 
ein Botaniker an, dass diese spezielle Varietät diesem Schema 
folgt. Er nimmt also an, dass die Hochblattfarben Rot, Rosa und 
Weiß bei den Nachkommen nicht im Verhältnis 2:1:1 stehen. 
Dies lässt sich mit einem Chi-Quadrat-Test der Anpassungsgüte 
überprüfen und damit auch die Frage, ob das einfache geneti¬ 
sche Mendel-Modell hier angewendet werden kann oder nicht. 
Beginnen Sie erneut mit den Hypothesen und dem Signifikanz¬ 
niveau: 

■ H()\ Bei den Nachkommen dieser Weihnachtssternvarietät 
finden sich die Hochblattfarben Rot, Rosa und Weiß mit den 
folgenden Wahrscheinlichkeiten P (von probability ): 

P (Rot) = 0,50; P (Rosa) = 0,25; P(Weiß) = 0,25 

■ H a : Mindestens eine der Wahrscheinlichkeiten von Hq ist 
falsch. 

■ a = 0,05 

Als Nächstes benutzen Sie die Wahrscheinlichkeiten in Hq und 
den Stichprobenumfang n, um die bei Gültigkeit von // 0 zu er¬ 
wartenden Häufigkeiten zu berechnen: 

Rot Rosa Weiß 

beobachtet 108 34 40 

erwartet 0,5 x 182 = 91 0,25 x 182 = 45,5 0,25 x 182 = 45,5 


Hieraus können Sie den Wert der Teststatistik des Chi-Quadrat- 
Tests für diese Parameter bestimmen (das Zeichen ist der 
griechische Kleinbuchstabe „chi“, von dem der Test seinen Na¬ 
men hat; K ist die Zahl der Kategorien, hier also 3): 


2 _ (P/ - Ejf 

Z_^ ß. 


(108 — 91) 2 (34 — 45,5) 2 (40-45,5) 2 

+ --~ _ = 6,747 


91 


45,5 


45,5 


Als p -Wert für dieses Ergebnis erhalten Sie (wieder per Sta¬ 
tistiksoftware, online oder mit Taschenrechner und Tabellen) 
p = 0,034. Da p kleiner als a = 0,05 ist, verwerfen Sie die 
Nullhypothese und schließen, dass der Botaniker wohl den rich¬ 
tigen Riecher gehabt hat: Die Verteilung der Hochblattfarben 
lässt sich höchstwahrscheinlich nicht mit dem einfachen Verer¬ 
bung smodell von Gregor Mendel erklären. 

Eine Bemerkung zum Schluss: Die kurze Einführung in diesem 
Anhang ersetzt natürlich keinen ordentlichen Kurs in Biostatis¬ 
tik. Sie soll Sie vielmehr nur anhand einiger einfacher Beispiele 
mit den grundlegenden Konzepten statistischer Untersuchungen 
vertraut machen. Das Fließdiagramm in ► Abb. B.13 gibt Ihnen 
einen Überblick über in der Biologie gebräuchliche statistische 
Testverfahren und die Zusammenhänge zwischen ihnen. 
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Abb. B.13 Anwendungen der Statistik in der Biologie. Das Fließdia- 
gramm zeigt einige häufig eingesetzte Methoden für unterschiedliche 
Arten von Daten. Detailliertere Informationen können (und sollten!) Sie 
in den gängigen Biostatistiklehrbüchern nachlesen 





















































Anhang C: Einige in der Biologie gebräuchliche Einheiten 


physikalische Größe 

Einheit 

Einheitenzeichen 

Definition 

Länge 

Meter 

m 

SI-Basiseinheit lm = 100cm 


Kilometer 

km 

1 km = 1000 m = 10 3 m 


Zentimeter 

cm 

1 cm = 1/100 m = 10 -2 m 


Millimeter 

mm 

1mm = 1/1000 m = 10 -3 m 


Mikrometer 

pm 

1 pm = 1/100 mm = 10“ 6 m 


Nanometer 

nm 

1 nm = 1/1000 pm = 10 -9 m 


Ängström 

Ä 

1 Ä = 0,1 nm = 10 -10 m (wird bei Molekülstrukturen verwendet) 

Fläche 

Quadratmeter 

m 2 

SI-Basiseinheit 


Hektar 

ha 

1ha = 10.000 m 2 


Quadratzentimeter 

cm 2 

1cm 2 = 1/10.000 m 2 = 10 _4 m 2 

Volumen 

Liter 

L oder 1 

SI-Basiseinheit, 1/1000 m 2 = 10 -3 m 2 


Milliliter 

ml 

1 ml = 1/10001 = 10“ 3 1 (= 1 ccm = 1 cm 3 ) 


Mikroliter 

Ml 

1 pl = 0,001 ml = IO“ 6 1 

Masse 

Kilogramm 

kg 

SI-Basiseinheit 


Gramm 

g 

lg = 1/1000 kg = 10“ 3 kg 


Milligramm 

mg 

1 mg = 1/1000 g = 10 -3 g = 10 _6 kg 

Zeit 

Sekunde 

s 

SI-Basiseinheit (1 s = 1 sec.) 


Minute 

min 

1 min = 60 s 


Stunde 

h 

1 h = 60 min = 3600 s 


Tag 

d 

ld = 24h = 86.400s 

Temperatur 

Kelvin 

K 

Grundeinheit. OK = —273,15°C = absoluter Nullpunkt 


Grad Celsius 

°C 

0 °C = 273,15 K = Schmelzpunkt des Wassers 

Druck 

Pascal 

Pa 

SI-Basiseinheit 1 Pa = 1 Newton pro m 2 


Kilopascal 

kPa 

1 kPa = 10 3 Pa 


Bar 

bar 

1 bar = 10 5 Pa = 10 2 kPa 


Millibar 

mbar 

1 mbar = 10 -3 bar = 10 2 Pa 


Atmosphären 

atm 

1 atm ~ 1 bar 


Ton- 

Torr 

1 Torr = mmHg = 133,3 Pa (hebt eine Quecksilbersäule um 1 mm an) 

Wärme, Arbeit 

Kalorie 

cal 

1 cal = Wärmemenge, die benötigt wird, um 1 g Wasser von 14,5 °C auf 15,5 °C 

Spannung 

Kilokalorie 

kcal 

zu erwärmen = 4,184 J 

1kcal = 1000 cal = 10 3 cal 


Joule 

J 

1 J = 0,2389 cal (Joule ist die gebräuchliche Einheit für alle Energieformen) 


Volt 

V 

Einheit für elektrische Spannung 


Millivolt 

mV 

1 mV = 1/1000 V = 10 -3 V 
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Kapitel 1 

Wiederholung 1.1 

1. Die Entstehung der Photosynthese führte zu einem allmäh¬ 
lichen Anstieg der Sauerstoffkonzentration in der Erdatmo¬ 
sphäre. Bevor die Erde eine sauerstoffreiche Atmosphäre 
aufwies, war die UV-Einstrahlung auf der Erdoberfläche so 
intensiv, dass sämtliche an Land lebenden Organismen da¬ 
durch getötet wurden. Ein Überleben war nur möglich, wenn 
die Organismen durch Wasser vor der UV-Strahlung ge¬ 
schützt waren. Als sich O 2 in der Atmosphäre anreicherte, 
begannen die O 2 -Moleküle miteinander zu reagieren und 
Ozon (O 3 ) zu bilden. Dadurch baute sich in der oberen At¬ 
mosphäre nach und nach eine Ozonschicht auf. Vor etwa 
500 Mio. Jahren hatte diese eine solche Dicke erreicht, dass 
sie ein Leben an Land ermöglichte, weil sie die UV-Strahlung 
ausreichend abschirmte. 

2. Unter den gemeinsamen Merkmalen aller Organismen der 
Erde befinden sich einige Eigenschaften, die vermutlich ge¬ 
nerell für jede Entstehung von Leben zu erwarten sind (wie 
die Notwendigkeit, aus der Umwelt Energie aufzunehmen, 
um damit Arbeit zu verrichten), aber auch andere Merkma¬ 
le, die vermutlich für jede Entstehung von Leben einzigartig 
sind. So wäre beispielsweise zu erwarten, dass eine andere 
Entstehung von Leben zwar irgendeine Form eines geneti¬ 
schen Informationssystems nutzt, es gibt aber keinerlei Grund 
dafür anzunehmen, dass dieses System im Detail auf glei¬ 
che Weise funktioniert. Bei einer anderen Entstehung von 
Leben könnte durchaus auch etwas anderes als DNA oder 
andere Nucleotide zum Aufbau der DNA Verwendung fin¬ 
den. Selbst wenn bei einer anderen Entstehung von Leben 
die gleichen Grundbausteine zum Aufbau der DNA genutzt 
würden, wäre zu erwarten, dass der genetische Code, der fest¬ 
legt, welche Nucleotidkombinationen welche Aminosäuren 
in Proteinen codieren, abweicht. Zudem ist es unwahrschein¬ 
lich, dass genau die gleiche Reihe von Aminosäuren zum Bau 
der Proteine dienen würde. Die Gemeinsamkeit dieser Details 
bei allen Organismen der Erde lassen uns zu dem Schluss 
kommen, dass das Leben auf der Erde nur auf einen einzi¬ 
gen gemeinsamen Ursprung zurückgeht. 

3. Fische besitzen normalerweise Augen, die dem Sehen dienen 
und offenbar nur bei Licht funktionieren. Bei einer normalen 
Fischpopulation würde jede Mutation, die das Sehvermögen 
beeinträchtigt, stark durch die Selektion ausgemerzt, denn 
Fische mit beeinträchtigtem Sehvermögen hätten im Ver¬ 
gleich zu solchen mit normal funktionierenden Augen einen 


Nachteil. Solche Mutationen kommen zwar vor, aber sie wer¬ 
den aus einer Population des Oberflächenwassers durch die 
natürliche Selektion rasch wieder eliminiert. Bei einer höh¬ 
lenbewohnenden Population erfolgt hingegen keine Selektion 
für ein Sehvermögen, daher werden solche Mutationen nicht 
ausgelesen und sammeln sich in der Population an. Ohne 
eine Selektion für funktionsfähige Augen ist zu erwarten, 
dass komplexe Strukturen wie Augen nach und nach verloren 
gehen. Tatsächlich hat sich bei vielen höhlenbewohnenden 
Organismen mit der Zeit eine Augenlosigkeit entwickelt. 
Aber wie kompensieren diese Organismen den Verlust des 
Sehvermögens? Gewöhnlich erfolgt eine starke Selektion für 
andere Sinnessysteme, für die kein Licht erforderlich ist, 
etwa Zellen, die leichte Vibrationen oder chemische Duft¬ 
stoffe wahrnehmen. Das Ausschlaggebende ist, dass sich in 
der dunklen Umgebung die Selektionsbedingungen ändern. 
Weil die natürliche Selektion in der neuen Umgebung andere 
Merkmale bevorzugt, gehen erwartungsgemäß einige Merk¬ 
male verloren und andere kommen neu hinzu. 

4. Den Verwandtschaftsgrad zwischen verschiedenen Arten er¬ 
mitteln Biologen durch quantitative Messungen der Ähnlich¬ 
keiten und Unterschiede. Je ähnlicher sich zwei Arten sind, 
desto eher haben sie vor recht kurzer Zeit einen gemeinsa¬ 
men Vorfahren gehabt, und je unterschiedlicher sie sind, desto 
wahrscheinlicher lebte ihr gemeinsamer Vorfahre weit zurück 
in evolutionären Zeiträumen. Erkenntnisse über die phyloge¬ 
netischen Verwandtschaftsbeziehungen lassen sich auch aus 
den Fossilbelegen gewinnen und in jüngster Zeit durch Ge¬ 
nomanalysen. 


Wiederholung 1.2 

1. Eine Hypothese ist eine vorgeschlagene Erklärung für eine 
Beobachtung oder ein Phänomen. Durch ein Experiment wird 
diese vorgeschlagene Erklärung einer gründlichen Überprü¬ 
fung unterzogen. 

2. Bei einem kontrollierten Experiment wird immer nur eine Va¬ 
riable verändert, während sämtliche anderen Variablen kon¬ 
stantgehalten werden. Dadurch kann man feststellen, welche 
Auswirkungen diese Variable auf das untersuchte System hat. 

3. Wenn Fragen Systeme betreffen, bei denen die Variablen 
nicht kontrolliert werden können - wie es bei vielen Fragen 
zu natürlichen Systemen der Fall ist -, kann man mithilfe der 
vergleichenden Methode Zusammenhänge zwischen der in¬ 
teressierenden Variablen und ihren möglichen Auswirkungen 
aufzeigen. 


1847 



1848 


Anhang D: Lösungen 


4. Weil sämtliche Organismen durch die Evolution miteinan¬ 
der verwandt sind, nutzen unterschiedliche Arten ähnliche 
molekulare, biochemische, zelluläre, physiologische und das 
Verhalten betreffende Bestandteile, Systeme und Mechanis¬ 
men. Daher lassen sich an einer bestimmten Art gewonnene 
Erkenntnisse wahrscheinlich auch auf andere Arten anwen¬ 
den. 


Wiederholung 1.3 

1. Man macht sich die moderne Biologie zunutze, um land¬ 
wirtschaftlich genutzte Arten - Pflanzen wie Tiere - zu 
verbessern. Ein Beispiel ist die genetische Verbesserung von 
Getreidepflanzen, die Nahrungszwecken dienen. Auch bei 
der Behandlung von Krankheiten bei landwirtschaftlich ge¬ 
nutzten Arten macht man sich die Biologie zunutze (indem 
man z. B. Nutztieren Antibiotika verabreicht) oder, um bei 
Nahrungspflanzen eine Herbizidresistenz zu erreichen. 

2. Wie das Beispiel zum Überleben von Korallen bei erhöh¬ 
ten Wassertemperaturen in diesem Kapitel verdeutlicht, stellt 
die globale Erwärmung für riffbildende Korallen eine enor¬ 
me Bedrohung dar. Korallenriffe beherbergen ein hohes Maß 
an Diversität im marinen Ökosystem. Ein weiteres relevan¬ 
tes Beispiel ist die Misere der Eisbären, die für den Fang 
ihrer Beutetiere - Robben - auf Meereis angewiesen sind. 
Mit dem Rückgang des Meereises in der Arktis wurden die 
Jagdgebiete und damit die Möglichkeiten zum Beutefang für 
die Eisbären immer stärker eingeschränkt. 

3. Der Einsatz von Antibiotika schafft eine Situation der künst¬ 
lichen Selektion analog zur natürlichen Selektion. Jeder 
Krankheitserreger, der aufgrund seiner genetischen Ausstat¬ 
tung den Antibiotikaeinsatz überlebt, wird diese Eigenschaft 
an seine Nachkommen weitergeben. Wird das Antibiotikum 
weiterhin eingesetzt, werden sich die resistenten Erreger 
vermehren, wodurch sich wiederum die Effizienz des einge¬ 
setzten Antibiotikums verringert. 


2. Für die Korallen aus den kälteren Gezeitentümpeln beträgt 
die Wahrscheinlichkeit von H 0 = (0,5)17 = 0,00000762939. 
Daher können wir Ho unbedenklich verwerfen und schließen, 
dass sich Hitzestress tatsächlich signifikant auf das Ausblei¬ 
chen der Korallen auswirkt (bei p < 0,00001). Mit anderen 
Worten, würde die Nullhypothese zutreffen und Hitzestress 
würde sich praktisch nicht auf die Korallenbleiche aus wirken, 
so wäre zu erwarten, dass so viele Chlorophyllverhältnisse 
unter 1,0 weniger als einmal bei 100.000 Versuchsdurchläu¬ 
fen auftreten. Für die Korallen aus den warmen Tümpeln 
sind sieben beobachtete Werte < 1 und keiner > 1. In die¬ 
sem Fall beträgt die Wahrscheinlichkeit von Ho = (0,5)17 = 
0,0078125. Daher können wir auch hier die Nullhypothese 
verwerfen und schließen, dass sich Hitzestress auch in den 
warmen Tümpeln signifikant auf das Ausbleichen der Koral¬ 
len aus wirkt (diesmal bei p < 0,01). 

3. Die Ergebnisse der Randomisierungstests werden unter¬ 
schiedlich ausfallen, je nachdem, wie gut die Karten gemischt 
und wie viele Replikate verglichen wurden. Die Wahrschein¬ 
lichkeit, in tatsächlich randomisierten Proben der beiden 
Gruppen einen Unterschied in der Größenordnung von 0,35 
festzustellen (der beobachteten Differenz), ist jedoch sehr ge¬ 
ring (p < 0,001). Daher können wir die Nullhypothese ver¬ 
werfen und folgern, dass sich Hitzestress auf das Ausbleichen 
von Korallen aus kälteren Gezeitentümpeln stärker auswirkt 
als auf diejenigen aus warmen Tümpeln. 

4. Wie die unterschiedliche Verteilung der Chlorophyll Verhält¬ 
nisse bei den Korallen aus kälteren und warmen Tümpeln 
zeigt, leiden zwar beide Population infolge von Hitzestress 
unter Ausbleichen, die Populationen aus den kälteren Tüm¬ 
peln reagieren aber empfindlicher darauf. Das legt nahe, dass 
Korallen aus wärmeren Umgebungen die aus kälteren mit der 
Zeit verdrängen können, falls die Bedingungen der globalen 
Erwärmung längere Zeit anhalten. 


Fragen zu den Abbildungen 


Blick in die Daten: Korallen bei 
erhöhten Wassertemperaturen 


► Abb. 1.10 Wie der abgebildete Stammbaum zeigt, hatten 
Pilze und Tiere in viel jüngerer Zeit einen gemeinsamen Vor¬ 
fahren als Pilze und Pflanzen. Daher sind Pilze näher mit Tieren 
verwandt als mit Pflanzen. 
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► Abb. 1.16 Wie die Daten zeigen, haben die östliche und die 
westliche Brutpopulation des Blauflossenthunfischs dieselben 
Nahrungsgründe in der Mitte des Atlantiks. Da die westliche 
Brutpopulation auch häufig östlich der Grenzlinie anzutreffen 
ist, wären Restriktionen, die nur den Bereich westlich dieser Li¬ 
nie betreffen, für die Erhaltung der westlichen Brutpopulation 
nicht effizient. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Wie die Ergebnisse zeigen, wird eine Population eher aus¬ 
sterben, wenn eine für sie nachteilige Veränderung der Um- 
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weit plötzlich auftritt, und mit geringerer Wahrscheinlich¬ 
keit, wenn die Veränderung allmählich erfolgt. Zum vollkom¬ 
menen Verlust einer Art wird es eher kommen, wenn die 
nachteilige Umweltveränderung rasch eintritt und die meisten 
Populationen dieser Art auslöscht. Selbst wenn einige Indivi¬ 
duen überleben, reicht ihre Zahl für eine effektive Fortpflan¬ 
zung und die Aufrechterhaltung einer lebensfähigen Popula¬ 
tion vermutlich nicht aus. Bei einer allmählichen Veränderung 
der Umwelt bleibt der Population dagegen Zeit, dass sich die 
überlebenden Vertreter fortpflanzen und damit den Anteil an 
überlebensfähigen Individuen erhöhen können. Das ermög¬ 
licht der Population, sich an die Veränderung anzupassen. 

2. Die Forschung zeigt, wie Populationen von Organismen als 
Reaktion auf Veränderungen ihrer Umwelt evolvieren. Sie 
bildet ein Modell für den Prozess der natürlichen Selektion, 
die auf Populationen einwirkt und zu Evolution führt. Um¬ 
weltveränderungen und natürliche Selektion haben während 
der gesamten Geschichte des Lebens auf der Erde dazu bei¬ 
getragen, die Merkmale der Organismen zu formen. 

3. Sämtliche Lebewesen der Erde stammen von einem gemein¬ 
samen Vorfahren ab und haben bestimmte Merkmale gemein¬ 
sam. So besitzen beispielsweise alle Organismen DNA, in 
der die Informationen codiert sind, welche von Generation 
zu Generation weitergegeben werden. Die DNA unterliegt 
Mutationen. Dadurch entsteht die Variabilität innerhalb ei¬ 
ner Population. Zudem wirkt auf alle Lebewesen der Erde 
die natürliche Selektion ein und resultiert darin, dass sich Po¬ 
pulationen und Arten im Laufe der Zeit anpassen. Weil alle 
Organismen DNA besitzen und von der natürlichen Selektion 
betroffen sind, ist davon auszugehen, dass die Ergebnisse der 
Forschung weithin auf Lebewesen anwendbar sind. 

4. Es handelte sich um ein kontrolliertes Experiment, weil sämt¬ 
liche Zellen auf die gleiche Weise behandelt wurden - also 
mit Ausnahme der einen variierten Variablen alle anderen 
kontrolliert wurden. Die variierte Variable war die dem Kul¬ 
turmedium hinzugefügte Menge an Rifampicin. Beispiel: Bei 
einer vergleichenden Studie könnte man Veränderungen der 
Merkmale in einer Population von Fischen (oder anderer Ar¬ 
ten) untersuchen, die durch den Bau eines Staudamms oder 
eines anderen von Menschen errichteten Bauwerks in zwei 
Teile unterteilt wird. In einem solchen Fall müsste die Studie 
zeigen, dass der Staudamm die Ausgangspopulation in zwei 
getrennte, voneinander isolierte Gruppen unterteilt hat, die je¬ 
weils anderen Umweltbedingungen ausgesetzt waren. Dann 
könnte man im Rahmen der Studie nach einer gewissen Zeit 
die Merkmale der getrennten Fischgruppen miteinander ver¬ 
gleichen und so feststellen, wie sich die Gruppen als Reaktion 
auf ihre jeweilige Umgebung verändert haben. 

5. Ja. Die Forschungsorganisation könnte die Ergebnisse der 
Studie als Beispiel anführen, das zeigt, dass jede Bakteri¬ 
enpopulation wahrscheinlich einen gewissen Anteil von In¬ 
dividuen mit genetischen Mutationen umfasst, welche ihnen 
in bestimmten Umfang eine Resistenz gegen Antibiotika ver¬ 
mitteln. Im Laufe der Zeit wird die Selektion für die Resistenz 
dazu führen, dass ein zunehmender Anteil einzelner Bak¬ 
terien der Population in Anwesenheit des Antibiotikums zu 
wachsen vermag. Daher behält ein Antibiotikum, das Bakte¬ 
rien wirksam abtötet, nicht über längere Zeit seine Effizienz; 
die Bakterienpopulationen entwickeln eine Resistenz gegen 


das Antibiotikum. Das bedeutet, von Zeit zu Zeit müssen 
neue Antibiotika entwickelt werden, um ältere zu ersetzen, 
die ihre Effizienz aufgrund der entstandenen Resistenzen 
eingebüßt haben. Mittels dieser Schlussfolgerung kann die 
Forschungsorganisation aufzeigen, dass eine kontinuierliche 
Pipeline neuer Antibiotika erforderlich ist, um das Problem 
bakterieller Resistenzen in den Griff zu bekommen. 


Kapitel 2 

Wiederholung 2.1 

1. Elemente mit derselben Zahl an Valenzelektronen stehen im 
Periodensystem in derselben Spalte und bilden eine Gruppe. 
So besetzen die Elektronen des Natriums folgende Scha¬ 
len (von innen nach außen): ls2, 2s2, 2p6, 3sl. Mit einem 
Elektron auf der Valenzschale wird Natrium der Gruppe 1 
zugeordnet. Und auch Lithium und Kalium gehören in diese 
Gruppe, da sie wie Natrium nur ein Elektron auf der äußeren 
Schale besitzen. 

2. Ein Atom ist stabil, wenn es acht Elektronen auf seiner äuße¬ 
ren Schale besitzt (Ausnahmen sind Wasserstoff und Helium, 
die mit zwei Elektronen auf der äußeren Schale stabil sind). 
Gehen Atome Bindungen ein, dann teilen sie sich Elektro¬ 
nen mit ihrem Bindungspartner oder sie geben Elektronen an 
andere Atome ab bzw. nehmen sie von anderen Atomen auf, 
in dem Bestreben, eine vollständig gefüllte äußere Schale zu 
erhalten. 

3. Der menschliche Körper enthält Elemente, die auch in der 
unbelebten Natur Vorkommen, nur mit anderer Häufigkeit. 


Wiederholung 2.2 

1. Bei einer kovalenten Bindung ist das gemeinsame Elektro¬ 
nenpaar tatsächlich Bestandteil beider Atome. Die Atome 
befinden sich in geringer Distanz zueinander. Daher ist viel 
Energie notwendig, um die Bindung zu spalten. Bei einer 
Ionenbindung wurden die Elektronen zuvor übertragen und 
der Abstand der beiden Atome zueinander ist verhältnismäßig 
groß. Der Energieaufwand, um eine Ionenbindung zu lösen, 
ist daher niedriger. 

2 . a. unpolar; polar; polar; unpolar 

b. hydrophob; hydrophil, hydrophil; hydrophob 

c. C=0: 8 “ bei O; O-P: 8 ~ bei O 

3. Es handelt sich um ein Beispiel für Van-der-Waals-Kräfte, die 
über eine kurze Distanz wirken und bei denen die Polarität 
keine Rolle spielt. 


Wiederholung 2.3 

1. C 6 H 12 0 6 + 6 O 2 -> 6C0 2 + 6H 2 0 

2. Bei der Verbrennung von Propan findet eine Energieumwand¬ 
lung statt. Ein Teil der chemischen Energie wird in Form von 
Wärmeenergie und Licht frei. 
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Wiederholung 2.4 

1. Eine Lösung besteht aus einem Lösungsmittel (z. B. Wasser) 
und einer gelösten Substanz (z. B. Kochsalz, NaCl). Wasser 
ist das Medium des Lebens, weil sich viele in lebenden Or¬ 
ganismen vorkommende Moleküle in Wasser lösen oder mit 
ihm interagieren. 

2. Eine einmolare (1 M) Lösung hat eine Konzentration von 
1 Mol pro Liter (mol/1). Das heißt, in einem Liter befinden 
sich 6,02 x 10 23 Moleküle. In einer 10 _8 -molaren Lösung be¬ 
finden sich in einem Liter 6,02 x 10 15 Moleküle. Wenn das 
Volumen jedoch nur 10 -6 1 beträgt, dann ist die Zahl der Mo¬ 
leküle darin 6,02 x 10 9 . 

3. Die Reaktion erhöht die H + -Konzentration im Blut, senkt al¬ 
so den pH-Wert. Um die H + -Konzentration zu senken und 
den pH-Wert zu erhöhen, kann die umgekehrte Reaktion als 
Puffer dienen: 

HCO/ + H+ -> C0 2 + H 2 0 

Blick in die Daten: Bestimmung der Herkunft 
des Rindfleischs in Big Macs mithilfe 
der Isotopenanalyse 

1. Die Mittelwerte der einzelnen Länder unterscheiden sich vom 
Mittelwert über alle Länder. Um die Hypothese, dass sich die 
Verhältnisse signifikant voneinander unterscheiden, zu prü¬ 
fen, kann ein Chi-Quadrat-Test angewendet werden. 

2. Die grafische Darstellung der Daten zeigt eine Zunahme 
des 13 C/ 12 C-Quotienten mit zunehmender Entfernung vom 
Äquator (Abweichung des Breitengrades von 0°). Diese geht 
darauf zurück, dass in den verschiedenen geographischen 
Regionen unterschiedliche Pflanzen gedeihen, die sich wie¬ 
derum im lokal verwendeten Viehfutter wiederfinden. 


ten, dass die entsprechenden Himregionen stärker aktiv sind als 
zu Beginn der Behandlung. 

► Abb. 2.6 

Bohr'sches Atommodell 



Strukturformel 

ö=c=o 


Kugel-Stab-Modell 



► Abb. 2.8 Calcium (Ca, Ordnungszahl 20) besitzt zwei Va¬ 
lenzelektronen, Chlor (CI, Ordnungszahl 17) besitzt sieben. 
Verbinden sich die beiden miteinander, stellt ein Calciumatom 
zwei Elektronen zur Verfügung, die von zwei Chloratomen auf¬ 
genommen werden. Die Summenformel lautet CaCl 2 . 

► Abb. 2.9 Auf chemischer Ebene wird Wasser durch die Ver¬ 
dunstung für die Hydratation der Ionen entzogen, sodass die 
Ionen nicht länger getrennt voneinander vorliegen. Auf physi¬ 
kalischer Ebene liegt das Salz nicht länger gelöst vor, sondern 
es bilden sich Kristalle. 



Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 2.3 Das Verfahren könnte genutzt werden, um den 
Therapieerfolg zu dokumentieren. Mit dem Lortschreiten der 
Therapie und der Besserung der Erkrankung würde man erwar¬ 


► Abb. 2.10 Durch die Wärme werden die Wasserstoffbrücken 
aufbrechen. Da diese die Wechselwirkungen von chemischen 
Gruppen mit Gruppen an anderen Stellen des Moleküls beein¬ 
flussen, wird sich durch die Zufuhr von Wärmeenergie die drei¬ 
dimensionale Struktur des Moleküls verändern. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. 

„saurer“ Wasserstoff 

I 

h 3 c— c—ch 2 —c—oh —► h 3 c 
3 II II 3 

o o 

2 . 

HCO3 + H + ^ H 2 C0 3 

Der pH-Wert würde sich nicht verändern. Würden durch die 
Ionisierung von Acetessigsäure H + -Ionen frei, würde sich 


— C—CH 2 —C—CT+ H + 
II II 

o o 
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das Gleichgewicht der obigen Reaktion wie folgt nach rechts 
verschieben: 

HCOJ + H+ -* H 2 C0 3 

Das heißt, die Hydrogencarbonationen würden die zugegebe¬ 
nen H + -Ionen binden, sodass sich die Konzentration an freien 
H + -Ionen nicht verändern würde. 

3. Irgendwann verliert das Kohlensäure/Hydrogencarbonat-Puf- 
ferSystem seine Wirkung. Es vermag dann keine weiteren 
Protonen, die im Blut gebildet werden, abzufangen und in 
Form von Kohlensäure zu binden. Die H + -Ionen reichern 
sich an und der pH-Wert des Blutes sinkt. Der Körper kann 
den Blut-pH-Wert nicht mehr konstanthalten und die Zellen 
sind einem niedrigeren pH-Wert ausgesetzt, als es norma¬ 
lerweise der Fall ist. Die betroffene Person zeigt schwere 
KrankheitsSymptome, da die normalen Zellfunktionen durch 
die ungewöhnlichen Bedingungen gestört sind. 

4. Aceton ist keine Säure (kein Protonenspender), sodass ein 
Einfluss auf eines der Puffersysteme im Blut nicht zu erwar¬ 
ten ist. 

5. Vier mögliche Tests sind: Messung des Insulinspiegels (nied¬ 
riger als normal), Messung des Blutzuckerspiegels (höher als 
normal), Messung des Blut-pH-Wertes (niedriger als normal) 
und die Messung der Hydrogencarbonatkonzentration (nied¬ 
riger als normal). 


Kapitel 3 

Wiederholung 3.1 

1. Konstitutionsisomere besitzen die gleiche Anzahl von Ato¬ 
men, doch sind diese in einer unterschiedlichen Reihenfol¬ 
ge miteinander verknüpft. Cis-trans -Isomere enthalten typi¬ 
scherweise eine Doppelbindung zwischen zwei Kohlenstoff¬ 
atomen und jedes der beiden Kohlenstoffatome ist wiederum 
kovalent mit zwei unterschiedlichen Gruppen verknüpft (z. B. 
-H, -CH 3 oder eine andere Gruppe). Weisen die beiden 
Substituenten zur gleichen Seite der Doppelbindung, dann 
handelt es sich um cA-Isomere, weisen sie in unterschiedliche 
Richtungen, dann handelt es sich um tra^s-Isomere. Enantio¬ 
mere besitzen Kohlenstoffatome, die mit vier verschiedenen 
Atomen oder Gruppen verknüpft sind, wodurch sich die Iso¬ 
mere wie Bild und Spiegelbild verhalten. 

2. Mannose und Galactose besitzen dieselbe Summenformel, 
CöH^Oö, doch unterscheiden sie sich in der Anordnung der 
Atome (vergleichen Sie die C-Atome 2 und 4). Die Zu¬ 
cker tragen Hydroxyl-(OH-)Gruppen als funktionelle Grup¬ 
pen. Durch ihre Polarität können sich die Monosaccharide 
in Wasser lösen. Außerdem können die OH-Gruppen durch 
Kondensationsreaktionen an der Bindung von anderen Mole¬ 
külen an die Zuckermoleküle beteiligt sein. 

3. H-A-OH + H-B-OH -> H-A-B-OH + H 2 0 
H-A-B-OH + H-C-OH -> H-A-B-C-OH + H 2 0 


Wiederholung 3.2 

1. Wird eine Aminosäure (wie Lysin) gegen eine andere aus¬ 
getauscht, verändert sich die Primärstruktur des Proteins. 
Der Austausch könnte die Tertiärstruktur beeinflussen, da die 
Proteinfaltung aufgrund von elektrostatischen Wechselwir¬ 
kungen zwischen geladenen Aminosäuren (+ oder —) anders 
erfolgt als beim ursprünglichen Molekül. In diesem Beispiel 
übernimmt eine negativ geladene Aminosäure (Asparagin- 
säure) den Platz einer positiv geladenen Aminosäure (Ly¬ 
sin). Dadurch könnte eine korrekte Faltung zumindest lokal 
verhindert werden, oder bei einem Protein mit Quartärstruk¬ 
tur könnte die Selbstassemblierung (Zusammenlagerung) der 
Untereinheiten gestört sein. 

2. Die Beobachtungen stützen Annahme a. Glycin ist sehr klein 
und unpolar. Glutaminsäure und Arginin sind erheblich grö¬ 
ßer und elektrisch geladen. Serin und Alanin sind wiederum 
kleine Moleküle: Die Raumstruktur des Proteins verändert 
sich nicht. Serin ist jedoch polar (es trägt eine OH-Gruppe 
in der Seitenkette) und dennoch beeinflusst es die Struktur 
nicht. Valin ist groß und unpolar und verändert die Struktur. 
Es ist in diesem Fall also eine Frage der Molekülgröße, ob 
der Aminosäureaustausch die Raumstruktur verändert. 

3. Schauen Sie sich ►„Experiment: Die Primärstruktur be¬ 
stimmt die Tertiär Struktur“ an. Hitze löst Wasserstoffbrücken, 
die die Raumstruktur des Haarkeratins aufrechterhalten. 
Beim Abkühlen bilden sich neue Wasserstoffbrücken. Durch 
das Frisieren und anschließendes Föhnen wird eine bestimm¬ 
te Frisur fixiert, die allerdings nur mit Haarfestiger etwas 
länger hält. Disulfidbrücken sind ebenfalls für die normale 
Struktur des Haarkeratins notwendig. Bei einer Dauerwelle 
werden die Disulfidbrücken erst durch ein Reduktionsmittel 
zerstört. Nach Herstellen der neuen Frisur werden mithil¬ 
fe eines Oxidationsmittels wieder zahlreiche Disulfidbrücken 
gebildet. Das hält dann längerfristig. Sie könnten die Struktur 
des Haarkeratins vor und nach der Zerstörung der Disul¬ 
fidbrücken untersuchen. 


Wiederholung 3.3 

1. Stärke und Glykogen enthalten zahlreiche Kohlenstoffatome, 
die kovalent miteinander verbunden sind. Um diese kova¬ 
lenten Bindungen auszubilden, ist Energie nötig. Umgekehrt 
setzt die Spaltung der Bindungen Energie frei. 

2. Die zahlreichen Wasserstoffbrücken zwischen den Polysac¬ 
charidketten der Cellulose halten die Ketten zusammen und 
die kovalenten Bindungen sind für sich sehr stark. 


Wiederholung 3.4 

1. Die Phospholipide würden aggregieren, wobei ihre polaren 
Köpfe nach innen und ihre Schwänze nach außen weisen wür¬ 
den (umgekehrt zur Orientierung in Membranen). Es würde 
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sich bei den Gebilden eher um Aggregate handeln als um 
Doppelschichten. 



2. Fette sind bei Raumtemperatur fest und die Bindungen zwi¬ 
schen den Kohlenstoffatomen der Fettsäuren sind gesättigt 
(Einfachbindungen). Öle sind bei Raumtemperatur flüssig 
und die Bindungen zwischen den Kohlenstoffatomen der 
Fettsäuren sind ungesättigt (Doppelbindungen). 

3. Man zählt Steroide und bestimmte Vitamine zu den Lipiden, 
weil sie hauptsächlich aus Kohlenstoffatomen bestehen, die 
mit Wasserstoffatomen verknüpft sind. Außerdem lösen sie 
sich nicht in Wasser, sondern in unpolaren Lösungsmitteln. 


Blick in die Daten: Herstellung 
von Spinnenseide 

1. Die gentechnisch erzeugte Verbundseide ist etwas dehnbarer 
als Spinnenseide, aber weniger reißfest als diese. Jedoch ist 
sie zug- bzw. reißfester als normale Seidenspinnerseide. 

2. Die Ladendicke wurde ebenfalls dokumentiert, da sie in die 
Zugfestigkeit einfließt. 

3. Sie können dies mit einem t-Test feststellen. 

4. Spinnenseide ist stärker als Kevlar oder Stahl, wiegt aber we¬ 
niger. 


Blick in die Daten: Die Primärstruktur 
bestimmt die Tertiärstruktur 

1. Die Disulfidbrücken haben unmittelbar nach dem Start der 
Reoxidierung begonnen, sich wieder auszubilden. Die En- 
zymaktivität war erst etwa 100 min nach Beginn der Reoxi¬ 
dierung wieder messbar. Es gibt zwei Gründe für diese 
Verzögerung zwischen dem Beginn der Ausbildung der Di¬ 
sulfidbrücken und der Rückkehr der Enzymaktivität. Erstens 
enthält das Protein vier Disulfidbrücken, die sich alle wieder 
ausgebildet haben müssen, bevor das Enzym seine Aktivi¬ 
tät wiedererlangt. Mit anderen Worten: Die Rückbildung der 
ersten Brücken reicht nicht aus, um die Aktivität wiederher¬ 
zustellen, wodurch es zu einer Verzögerung kommt. Zweitens 


gibt es andere chemische Wechselwirkungen wie Wasser¬ 
stoffbrücken und hydrophobe Wechselwirkungen, die sich 
noch nach der Knüpfung der Disulfidbrücken ausbilden müs¬ 
sen und die ebenfalls für die Enzymaktivität von Bedeutung 
sind. 

2. Das Absorptionsmaximum des nativen Proteins betrug ca. 
278 nm, das für das reduzierte (denaturierte) Protein 275 nm. 
Die Reoxidierung führte zu einer Rückkehr des Spektrums 
des nativen Proteins. Solange die Primärstruktur der RNase A 
erhalten bleibt, wie es unter den denaturierenden Bedingun¬ 
gen der Experimente der Fall war, kehrt das Molekül unter 
geeigneten Bedingungen durch Renaturierung zu seiner nati¬ 
ven Struktur und vollen Funktionalität zurück. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 3.7 Die Primärstruktur wird nicht beeinflusst, da sie 
auf starke kovalente Bindungen zurückgeht. 

► Abb. 3.9 Regionen des Lysozymmoleküls, die nach außen 
(zum Wasser) weisen, sind hydrophil, wohingegen Regionen, 
die nach innen gerichtet sind, im Allgemeinen hydrophob sind. 

► Abb. 3.11 Die dargestellten schwachen Wechselwirkungen 
im Inneren des Moleküls erfordern nur wenig Energie, um sie 
zu brechen. 

► Abb. 3.13 Hitzeschockproteine schützen zelluläre Proteine 
davor, denaturiert und abgebaut zu werden. Dies muss nicht die 
Folge einer Erhitzung des Proteins sein, sondern kann auf alle 
möglichen Arten von chemischen Modifikationen zurückgehen, 
die zu einer Veränderung der Proteinstruktur führen (z. B. eine 
Veränderung des pH-Werts). 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Es handelt sich um nichtkovalente Bindungen, insbesonde¬ 
re um hydrophobe Wechselwirkungen und Van-der-Waals- 
Kräfte, da die Seitenketten eher hydrophob sind (Val, Ile, Phe, 
Gly). Die Seitenketten dieser Aminosäuren könnten aus der 
Oberfläche des Insulinmoleküls ragen, um mit den Zielpro¬ 
teinen in Wechselwirkung zu treten und die nichtkovalenten 
Bindungen auszubilden. 

2. Diese Aminosäuren der Insulinmoleküle sind bei allen Wir¬ 
beltieren, die in der Tabelle aufgeführt sind, stark konserviert, 
was darauf hin weist, dass sie für die Erhaltung der biologi¬ 
schen Aktivität des Insulinmoleküls essenziell sind. 

3. Bestimmte Veränderungen sind möglich, solange die Tertiär¬ 
struktur des Proteins an sich nicht maßgeblich verändert wird. 
Nur Aminosäuren, deren Struktur und sonstige Eigenschaften 
sich ähneln, können an der gleichen Position auch ähnliche 
Funktionen übernehmen. 
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4. Cysteinreste dürften unerlässlich sein, da sie Disulfidbrücken 
ausbilden können, die die beiden Ketten miteinander verbin¬ 
den und die Tertiärstruktur des Proteins stabilisieren. Keine 
andere Aminosäure kann diese Aufgabe übernehmen. Sie 
könnten in den Sequenzen der Insulinmoleküle der Wirbeltie¬ 
re nachsehen, inwieweit die beim Hund an diesen Positionen 
vorhandenen Cysteine konserviert sind. 


Kapitel 4 

Wiederholung 4.1 

1. Purine enthalten zwei Ringe aus Stickstoff- und Kohlenstoff¬ 
atomen, während Pyrimidine aus nur einem Ring bestehen. 
Die Doppelhelix der DNA hat einen gleichmäßigen Durch¬ 
messer, da einem Purin in einem Strang immer ein Pyrimidin 
im anderen Strang gegenüberhegt. 

2. Während DNA-Moleküle einen ähnlichen Durchmesser und 
auch eine ähnliche dreidimensionale Struktur besitzen, vari¬ 
ieren sie in ihrer Basensequenz, also der Abfolge der Basen 
im Molekül. Der Informationsgehalt der DNA ist in der vari¬ 
ablen Nucleotidsequenz (Basensequenz) verborgen. 

3. Die Zahl der möglichen Moleküle ist bei einer Gesamtzahl 
von 25 Nucleotiden und vier unterschiedlichen Nucleotiden 
4 25 , eine sehr große Zahl. Aufgrund von internen Basenpaa¬ 
rungen des Einzelstrangs (wie bei der RNA) gibt es zahlreiche 
Möglichkeiten der Faltung, die wiederum eine spezifische 
Bindung an Zielmoleküle erlauben. 


Wiederholung 4.2 

1. Die Anwesenheit von freiem O 2 in der Atmosphäre führt zu 
oxidierenden Bedingungen, die die Reduktionen, die in den 
Miller-Urey-Experimenten beobachtet wurden, verhindern. 

2. Wenn Mikroorganismen Hitze überleben, dann beginnt das 
Experiment mit bereits vorhandenen Organismen, die sich 
sowohl im offenen als auch im geschlossenen Gefäß be¬ 
finden und sich dort vermehren. Um Pasteurs Ergebnisse 
reproduzieren zu können, dürfen die Gefäße keine solchen 
Mikroorganismen enthalten. Hitzestabile Mikroorganismen 
könnten mit Reagenzien wie ß-Mercaptoethanol inaktiviert 
werden, das die Proteine denaturiert. 

3. Ein Vorschlag ist, die Proben nach dem Miller-Urey-Expe- 
riment zu trocknen (und so Kondensationsreaktionen bzw. 
Polymerisationen zu ermöglichen) und sie anschließend zu 
erhitzen. Diese Bedingungen könnten auf der jungen Erde in 
Vulkangestein geherrscht haben. 


Wiederholung 4.3 

1. Ein Merkmal lebender Systeme ist die Fähigkeit zur Repro¬ 
duktion und diese geht von bereits existierenden Organismen 
aus. Die Anweisungen für die Bildung eines identischen 


Organismus müssen an die Nachkommen weitergegeben wer¬ 
den. Dies wiederum setzt informationstragende Moleküle 
voraus. In lebenden Systemen finden permanent chemische 
Umwandlungen statt, doch die normalen chemischen Prozes¬ 
se sind zu langsam, als dass sie für den Organismus nutzbar 
wären. Daher sind Katalysatoren notwendig, die die Reaktio¬ 
nen beschleunigen. 

2. Eine besondere Herausforderung hinsichtlich der Formulie¬ 
rung einer Hypothese zur Entstehung des Lebens war die 
Notwendigkeit eines Moleküls, das sich als Informationsträ¬ 
ger eignet, und eines Moleküls, das eine katalytische Aktivität 
besitzt. Ohne eines der beiden kann Leben, wie wir es kennen, 
nicht existieren. Die Entdeckung, dass das informationstra¬ 
gende RNA-Molekül auch als Katalysator dienen kann, hat 
dieses Problem gelöst. Ribozyme, auch als katalytische RNA 
bekannt, sind RNA-Moleküle, die biochemische Reaktionen 
mit hoher Spezifität beschleunigen können. 

3. In lebenden Systemen sind es meist Proteine, die eine kataly¬ 
tische Aktivität besitzen, also Enzyme. Die Polymerisation 
von Aminosäuren zu Proteinen mit katalytischer Aktivität 
muss allerdings stattgefunden haben, bevor die Proteinkata¬ 
lysatoren selbst entstanden sind. Durch eine RNA, die ur¬ 
sprünglich möglicherweise ebenfalls genetische Information 
enthalten hat und die als Katalysator an der Proteinsynthese 
beteiligt ist, ist das Henne-Ei-Problem gelöst. 


Wiederholung 4.4 

1. Die Zellmembran schafft einen Reaktionsraum, in dem che¬ 
mische Verbindungen, die für die Reaktionen des Lebens 
notwendig sind, aufkonzentriert werden können. Die Mem¬ 
bran gewährleistet so ein geeignetes Milieu in der Zelle, das 
sich von dem der äußeren Umgebung unterscheidet. 

2. Als Erstes suchen Sie Gesteinsformationen, die mehr als 
3 Mrd. Jahre alt sind. Von dortigen Gesteinsproben untersu¬ 
chen Sie dann Dünnschnitte unter dem Mikroskop auf die 
Anwesenheit von Strukturen, die wie Zellen oder Zellketten 
aussehen. Und als Letztes führen Sie eine chemische Analyse 
des Gesteins durch, die Aufschluss über chemische Signatu¬ 
ren des Lebens geben soll, wie spezifische Kohlenstoffiso¬ 
topverhältnisse, die auf eine einstige Photosyntheseaktivität 
zurückgehen. 


Blick in die Daten: Können wir auf 
dem Mars Hinweise für Leben finden? 

1. Das Diagramm zeigt in beiden Experimenten mit nicht er¬ 
hitzten Bodenproben eine leichte und stetige Erhöhung der 
Menge an 14 C-markierten Gasen über die Zeit. Genau dies 
würde man beobachten, wenn Mikroorganismen die zuge¬ 
fügten Nährstoffbausteine in diese Gase umgewandelt haben. 
Die Menge an freigesetzten Gasen war im Vergleich zu den 
Laborversuchen gering: Die durchschnittliche Radioaktivität 
war 10.000 cpm, während die Menge, die maximal hätte frei¬ 
gesetzt werden können, mit 257.000 cpm beziffert worden 



1854 


Anhang D: Lösungen 

war. Die Effizienz der Gasbildung war 10.000/257.000 = 
0,38 = 4%. 



2. Das Diagramm zeigt, dass bei den zuvor erhitzten Bodenpro¬ 
ben die Menge an freigesetztem 14 C-markiertem Gas mit der 
Zeit nicht ansteigt. Die Hitze zerstört die Wasserstoffbrücken 
von Proteinen und Nucleinsäuren. Auch diese Ergebnisse 
passen zu denen, die man bei einer von Mikroorganismen ver¬ 
mittelten Umwandlung der zugefügten Nährstoffe in die Gase 
erwarten würde. 



Zeit fTage) 


3. Die mit Hämatit gewonnenen Ergebnisse sind denen sehr 
ähnlich, die man unter Verwendung der Marsbodenproben 
erhalten hat. Damit bleibt offen, ob die auf dem Mars beob¬ 
achtete Umwandlung durch lebende Organismen oder durch 
unbelebte Materie stattgefunden hat. 


Fragen zu den Abbildungen 


► Abb. 4.3 Würde ein gefaltetes RNA-Moleküle erhitzt, wür¬ 
den die Wasserstoffbrücken zwischen den Basen der RNA 
gelöst. Das Molekül nähme eine zufällige, ungeordnete Struk¬ 
tur an und verlöre so seine Funktion. 


► Abb. 4.4 Wasserstoffbrücken 


► Abb. 4.5 Es muss spezifische Informationen in Form von 
Nucleotidsequenzen geben, die als Signal für ihre Transkription 
wirken. An diese Sequenzen binden dann Proteine, die an der 
Transkription beteiligt sind. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Das Verhältnis von Purinen (A + G) zu Pyrimidinen (C + T) 
ist immer 1:1 bzw. 1,0. Diese Aufteilung ist in der Basenpaa¬ 
rung zwischen den beiden Einzelsträngen begründet, die eine 
Doppelhelix bilden. Es stehen sich immer ein Purin des einen 
Strangs und ein Pyrimidin des anderen Strangs gegenüber. 


DNA 

A 

G 

Purine 

C 

T 

Pyri¬ 

midine 

Purin/ 

Pyrimidin- 

Verhältnis 

Heringssperma 

27,8 

22,2 

50 

22,6 

27,5 

50,1 

1,00 

Knochenmark 
der Ratte 

28,6 

21,4 

50 

21,5 

28,4 

49,9 

1,00 

menschliches 

Sperma 

30,7 

19,3 

50 

18,8 

31,2 

50 

1,00 

Escherichia 

coli 

26,0 

24,9 

50,9 

25,2 

23,9 

49,1 

1,04 

Hefe 

31,3 

18,7 

50 

17,1 

32,9 

50 

1,00 


2. Das Verhältnis von Purinen (A + G) zu Pyrimidinen (C + T) 
reicht von 0,87 bis 1,24. Es gibt demnach für RNA-Moleküle 
verschiedener Spezies kein universell zutreffendes Mengen¬ 
verhältnis von Purinen und Pyrimidinen. Dies weist darauf 
hin, dass die Anzahl an Purinen und Pyrimidinen bei ver¬ 
schiedenen (und wie Sie wissen einzelsträngigen) RNA- 
Molekülen unterschiedlich ist. 


RNA 

A G Purine 

C 

U Pyri¬ 

midine 

Purin/ 

Pyrimidin- 

Verhältnis 

Rattenleber 

19,2 28,5 47,7 

27,5 

24,8 52,3 

0,91 

Karpfenmuskel 

16,4 34,4 50,8 

31,1 

18,1 49,2 

1,03 

Hefe 

25,1 30,2 55,3 

20,1 

26,4 44,7 

1,24 

Kaninchenleber 

19,7 26,8 46,5 

25,8 

27,6 53,4 

0,87 

Katzenhirn 

21,6 31,8 53,4 

26,0 

20,6 46,6 

1,15 


3. Die Unterschiede von DNA und RNA bezüglich der Purin/ 
Pyrimidin-Verhältnisse über die Arten hinweg gehen auf ihre 
doppelsträngige (DNA) bzw. einzelsträngige (RNA) Struktur 
zurück. Nur ein Doppelstrang erfordert ein konstantes Ver¬ 
hältnis von Purinen zu Pyrimidinen, da die Moleküle jeweils 
Paare von gleicher Länge („Leitersprossen“) bilden. Bei der 
einzelsträngigen RNA ist eine Paarbildung von Purinen und 
Pyrimidinen nicht zwingend vorgesehen. Die Variabilität, mit 
der Purine und Pyrimidine in den RNA-Molekülen Vorkom¬ 
men, ist Ausdruck unterschiedlicher Nucleotidsequenzen in 
den Einzelsträngen. 
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4. Nur E. coli besitzt ein etwa ausgeglichenes AT/GC-Verhält¬ 
nis. Menschliches Sperma und Hefe enthalten mehr AT als 
GC, im Knochenmark der Ratte und im Heringssperma ist 
der GC-Gehalt höher als der AT-Gehalt. 


DNA 

A 

G 

C 

T 

A + T 

G + C 

Heringssperma 

27,8 

22,2 

22,6 

27,5 

55,3 

44,8 

Knochenmark der Ratte 

28,6 

21,4 

21,5 

28,4 

57,0 

42,9 

menschliches Sperma 

30,7 

19,3 

18,8 

31,2 

61,9 

38,1 

Escherichia coli 

26,0 

24,9 

25,2 

23,9 

49,9 

50,1 

Hefe 

31,3 

18,7 

17,1 

32,9 

64,2 

35,8 


5. Heringssperma und Zehen aus dem Knochenmark der Ratte 
haben einen ähnlichen AT- bzw. GC-Gehalt. Ihre genetische 
Ausstattung wird (wie die aller Organismen) jedoch von der 
Reihenfolge der Basen in der DNA bestimmt. Auch wenn der 
prozentuale Anteil von AT bzw. GC bei beiden annähernd 
gleich ist, ist die Reihenfolge der einzelnen Basen für jede 
Spezies doch einzigartig. 


Kapitel 5 

Wiederholung 5.1 

1. Leben bedeutet biologische Kontinuität: Die Zelltheorie führt 
diese zurück auf die Kontinuität der Zelle. Leben ist ver¬ 
bunden mit chemisch komplexen Vorgängen: Die Zelltheorie 
besagt, dass diese komplexen chemischen Prozesse innerhalb 
von Zehen stattfmden. Leben unterliegt einer Entwicklung 
und Evolution: Die Zelltheorie verknüpft diese Dynamik mit 
Zehen, da in ihnen genetische Veränderungen statthnden, die 
an die nächste Zehgeneration weitergegeben werden. 

2. Die Membranen, die Zehen und Organellen umgeben, schaf¬ 
fen Reaktionsräume, sogenannte Kompartimente. Die Plas¬ 
mamembran trennt den Zellinhalt und damit die für die 
Aufrechterhaltung des Lebens wichtigen Reaktionen von der 
äußeren Umgebung ab. Genauer: Die Plasmamembran er¬ 
laubt die Aufrechterhaltung eines zellulären Milieus, das sich 
in den Komponenten und ihren Konzentrationen von der Be¬ 
schaffenheit der äußeren Umgebung unterscheidet. Membra¬ 
nen von Organellen schaffen spezielle Reaktionsräume und 
erlauben damit spezifische Funktionen. Sie trennen schädli¬ 
che Stoffe vom Rest der Zelle ab. 


Wiederholung 5.2 

1. Die Zellwand besteht aus einem großen Komplex aus Po¬ 
lysacchariden und Peptiden. Sie stabilisiert die Zelle und 
verleiht ihr ihre Form. Die Kapsel ist eine schleimige Po¬ 
lysaccharidschicht, die die Zellwand mancher Prokaryoten 
umgibt und die Zehen vor dem Austrocknen bewahrt. Sie 
kann auch der Anheftung an andere Zellen dienen. Die Geißel 
besteht aus Strängen eines großen Proteins, das als Flagel- 
lin bezeichnet wird und das über einen Motorkomplex in der 


Zellwand und der Plasmamembran verankert ist. Die Geißel 
dient der Fortbewegung. 

2. Das Nucleoid besteht aus DNA und Proteinen. Das Cytoplas¬ 
ma enthält, gelöst in Wasser, die zahlreichen anderen kleinen 
und großen Moleküle des Lebens. 


Wiederholung 5.3 

1. Prokaryotische Zehen sind kleiner als eukaryotische Zellen, 
und ihnen fehlen Organellen. 

2. a. vier Membranen: zwei des Chloropiasten und zwei des 

Mitochondriums 

b. zwei Membranen: eine Membran des Lysosoms und die 
Plasmamembran (über die Fusion von Vesikeln mit der 
Plasmamembran; die Moleküle passieren die Membranen 
nicht selbst) 

c. keine Membran: Ribosomen besitzen keine Membranen; 
sind Ribosomen allerdings mit dem endoplasmatischen Re- 
ticulum (ER) assoziiert, dann müsste die Antwort „zwei 
Membranen“ lauten: eine auf dem Weg in das ER und eine 
auf dem Weg aus dem ER hinaus 

3. Mikrotubuli kleiden lange Axone von Nervenzellen aus, wo 
sie als eine Art Schienensystem für Vesikel fungieren, die 
Substanzen entlang eines Axons transportieren. Ohne Mikro- 
tubuli kann der Vesikelinhalt nicht zu seinem Bestimmungs¬ 
ort gelangen, was zu neuronalen Problemen führen kann. 
Die Depolymerisation von Mikrotubuli kann die Zellteilung 
beeinflussen, da Mikrotubuli Hauptbestandteile des bei der 
Kernteilung aktiven Spindelapparats sind. 

4. a. Der Weg eines lysosomalen Enzyms wäre: Ribosom 

Lumen des ER —»► Golgi-Apparat Golgi-Vesikel -> Ly- 

sosom 

b. Der Weg eines Exportproteins einer Tierzelle wäre: Ri¬ 
bosom -> Lumen des ER Golgi-Apparat Golgi- 
Vesikel -> Plasmamembran -> Extrazellularraum 


Wiederholung 5.4 

1. Anfangs werden Moleküle abgebaut, die die Plasmamembran 
mit der extrazellulären Matrix verbinden. Anschließend bil¬ 
det und sezerniert die Zehe Enzyme, die die Makromoleküle 
der extrazellulären Matrix spalten. Die Zehe bewegt sich mit¬ 
hilfe von Actinfilamenten fort. 

2. Eine Zellwand enthält Cellulosefasern, die der Pflanze zwar 
durch ihre Festigkeit Halt geben, die aber auch flexibel genug 
sind, dass sich die Pflanze biegen kann. Die Zellwand steht 
eine zusätzliche Barriere dar, die die Zehe vor Infektionen 
schützt, doch besitzen die Zellwände Poren (Plasmodesmen), 
die den Durchtritt von Stoffen in das Cytoplasma benachbar¬ 
ter Zehen ermöglichen. 

3. In der chemischen Analyse der Pflanzenzehe würde Cellulose 
in der extrazellulären Matrix nachgewiesen, die Analyse der 
Tierzelle ergäbe die Anwesenheit von Kollagen in der extra- 
zellulären Matrix. Durch diese beiden Verbindungen können 
die Zelltypen eindeutig zugeordnet werden. 
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Wiederholung 5.5 

1. Die Plasmamembran könnte sich eingestülpt und anschlie¬ 
ßend abgeschnürt haben, wodurch sich die Vesikel des Golgi- 
Apparats und die abgeflachten Taschen des ER hätten bilden 
können. 

2. Die Endosymbiontentheorie geht davon aus, dass eine Zelle 
eine andere dauerhaft aufgenommen hat. Mit der Zeit hat die 
aufgenommene Zelle einen Teil ihrer DNA und ihrer Funk¬ 
tionen verloren und damit auch die Fähigkeit, autonom in der 
Wirtszelle existieren zu können. Die aufgenommene Zelle ist 
nun zu einem Organell der Wirtszelle geworden. 


Blick in die Daten: Das Tannosom - 
die Entdeckung eines Organells 

1. Die Tannine erscheinen in den Thylakoiden der Chloroplasten 
und werden anschließend von Vesikeln zur Vakuole transpor¬ 
tiert. 

2. Die Färbung von Chlorophyll und Tanninen ist in der Zelle 
an gleicher Stelle lokalisiert. Da sich das Chlorophyll in den 
Chloroplasten befindet, spricht diese Beobachtung für einen 
chloroplastidären Ursprung der Tannine, wie in der Antwort 
auf Frage 1 bereits beschrieben. 

3. Die Färbung und die chemische Analyse der beiden Frak¬ 
tionen ergaben, dass sich Tannine wie auch Chlorophyll in 
der unteren Fraktion von Organellen gesammelt haben. Da¬ 
bei handelt es sich bei den tanninhaltigen Kompartimenten 
mit großer Wahrscheinlichkeit um die Chloroplastenfraktion. 


Blick in die Daten: Die Rolle der Actinfilamente 
bei der Zellbewegung - Analyse von Ursache 
und Wirkung 

1. Diese Experimente waren aus folgenden Gründen sinnvoll: 
Sind Actinfilamente für die Bewegung essenziell, dann soll¬ 
te die Bewegung unter der Einwirkung von Cytochalasin B 
ausbleiben. Sind Mikrotubuli für die Bewegung notwendig, 
dann sollte in Anwesenheit von Colchicin ebenfalls keine Be¬ 
wegung erfolgen. Ist die Neusynthese von Proteinen nötig, 
dann hätte Cycloheximid einen hemmenden Effekt, und wäre 
neu bereitgestellte Energie erforderlich, dann würde in Anwe¬ 
senheit von Dinitrophenol keine Bewegung stattfinden. Bei 
den letzten drei Experimenten handelte es sich um wichtige 
Kontrollen, um die Bedeutung dieser drei Prozesse zu klären. 
Die Kontrollen Cycloheximid + Cytochalasin B wie auch Di¬ 
nitrophenol + Cytochalasin B zeigten, dass die Substanzen 
voneinander unabhängig auf die Zellen wirken. 

2. Die Ergebnisse des Experiments mit Cytochalasin B weist 
auf eine Beteiligung der Actinfilamente an der Zellbewegung 
hin. Die Ergebnisse des Experiments mit Colchicin sprechen 
gegen eine Beteiligung der Mikrotubuli. Außerdem ergibt 
das Experiment mit Cycloheximid, dass eine Synthese neuer 
Proteine nicht notwendig ist, und die Experimente mit Di¬ 


nitrophenol implizieren, dass auch keine neu produzierten 
Energiequellen vorhanden sein müssen. 


Fragen zu den Abbildungen 


► Abb. 5.9 Transport zwischen den Zisternen des Golgi- 
Apparats; Transport vom ER zum Golgi-Apparat; Endocytose, 
Exocytose; Transport vom Golgi-Apparat zur Plasmamembran; 
Transport von der Plasmamembran ins Cytoplasma 


► Abb. 5.11 Viele Mitochondrien sind in Zellen mit einem 
hohen Energiebedarf enthalten, dazu zählen Muskelzellen. 


► Abb. 5.18 Durch die nexinvermittelten Verbindungen 
krümmen sich Cilien und Geißeln, wenn die Mikrotubulidu- 
pletts versuchen, aneinander vorbeizugleiten. Das Fehlen von 
Nexin führt zu einer Bewegungsstörung von Cilien und Geißeln. 
Die Erkrankung wird als primäre ciliäre Dyskinesie bezeichnet. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Aus der grafischen Darstellung geht hervor, dass der Weg des 
Proteins im endoplasmatischen Reticulum beginnt und durch 
den Golgi-Apparat zur Plasmamembran führt. 



2. Ein Inhibitor der Proteinsynthese würde verhindern, dass 
das Fusionsprotein gebildet wird. Es wäre keine spezifi¬ 
sche Fluoreszenz zu erkennen und somit hätte der Weg zum 
Golgi-Apparat und zur Plasmamembran nicht verfolgt wer¬ 
den können. 

3. Die Forscher hätten keine zusätzlichen Informationen erhal¬ 
ten; die Zellfraktionierung hätte dieselben Ergebnisse zum 
zeitlichen Verlauf der subzellulären Verteilung der Fluores¬ 
zenz geliefert. Die Ergebnisse hätten die der Mikroskopie 
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bestätigt. Die Mikroskopie kann allerdings ihrerseits zusätz¬ 
liche Informationen über den Weg eines Proteins liefern. 

4. Die Forscher müssten für die beiden Proteine zwei verschie¬ 
dene Markierungen nutzen, die sich in ihren Fluoreszenz¬ 
spektren voneinander unterscheiden (z. B. grün und rot). Die 
Geräte zur Datenauswertung würden entsprechend ausgestat¬ 
tet und die Einstellungen optimiert, sodass beide Farbstoffe 
angeregt werden und die emittierten Wellenlängen sichtbar 
sind. 

5. Ist die Grundvoraussetzung gegeben, dass sich die Fluo¬ 
reszenzfarbstoffe der beiden Fusionsproteine voneinander 
unterscheiden lassen, dann können die Wege der Proteine 
durch die Zelle gleichzeitig nachvollzogen werden. Es ist 
zu erwarten, dass der Weg der Peroxidase im ER beginnt 
und über den Golgi-Apparat zum Peroxisom führt, während 
der Weg des Exportproteins zwar ebenfalls im ER beginnt, 
dann über den Golgi-Apparat aber in den Extrazellularraum 
mündet. Die Proteine passieren also teilweise dieselben Kom¬ 
partimente (ER und Golgi-Apparat), ihre Wege trennen sich 
jedoch anschließend, sodass sie unterschiedliche Zielorte er¬ 
reichen. 



Peroxidase 

Zeit 

ER 

Golgi- 

Peroxisom 

extrazelluläre 

(min) 


Apparat 


Flüssigkeit 

0 

1,0 

0,0 

0,0 

0,0 

10 

0,6 

0,3 

0,1 

0,0 

20 

0,4 

0,4 

0,2 

0,0 

50 

0,2 

0,3 

0,5 

0,0 

100 

0,1 

0,2 

0,7 

0,0 

200 

0,0 

0,0 

1,0 

0,0 


ER, endoplasmatisches Reticulum 



Exportprotein 



Zeit 

(min) 

ER 

Golgi- 

Apparat 

Peroxisom 

extrazelluläre 

Flüssigkeit 

0 

1,0 

0,0 

0,0 

0,0 

10 

0,6 

0,3 

0,0 

0,1 

20 

0,4 

0,4 

0,0 

0,2 

50 

0,2 

0,3 

0,0 

0,5 

100 

0,1 

0,2 

0,0 

0,7 

200 

0,0 

0,0 

0,0 

1,0 


ER, endoplasmatisches Reticulum 


Kapitel 6 

Wiederholung 6.1 

1. Die hydrophilen „Köpfe“ der Fettsäuren sind die polaren En¬ 
den der Moleküle, die hydrophoben „Schwänze“ sind die 
unpolaren Enden. Die Köpfe neigen demnach dazu, sich 
mit Wassermolekülen zusammenzulagem, während sich die 
Schwänze vom Wasser weg orientieren. In einer wässrigen 
Umgebung ordnen sich die Fettsäuremoleküle so an, dass ih¬ 


re Schwänze miteinander in Wechselwirkung treten und ihre 
Köpfe nach außen zu den Wassermolekülen gerichtet sind, 
sodass sich eine Doppelschicht ausbildet. 

2. Ein integrales Membranprotein ist durch hydrophobe Wech¬ 
selwirkungen zumindest teilweise in die Lipiddoppelschicht 
eingebettet. Es muss auf seiner Oberfläche genügend Amino¬ 
säuren mit hydrophoben Seitenketten exponieren, die mit den 
Fettsäureketten im Inneren der Doppelschicht in Wechsel¬ 
wirkung treten können. Einem peripheren Membranprotein 
fehlen größere hydrophobe Regionen auf der Oberfläche. Da¬ 
her interagiert es nicht mit dem hydrophoben Innenbereich 
der Membran. Stattdessen ist es über Wechselwirkungen mit 
integralen Membranproteinen oder mit den polaren Kopf¬ 
gruppen der Lipide an der Membran verankert. 

3. Die Ergebnisse von Gefrierbruch- und Zellfusionsexperimen¬ 
ten weisen darauf hin, dass unpolare Membranproteine mit 
dem hydrophoben Innenbereich der Lipiddoppelschicht as¬ 
soziiert sind. Zellfusionsexperimente zeigen außerdem, dass 
sich Proteine lateral innerhalb der Membranebene bewegen 
können. 

4. Um die Membranfluidität zu ermitteln, markieren Sie eine ge¬ 
ringe Menge eines Lipids oder Proteins mit einem Farbstoff 
und warten ab, bis die Moleküle in die Membran einer Tu¬ 
morzelle sowie einer normalen Zelle integriert wurden (zu 
erkennen an einem farbigen Punkt auf der Zelloberfläche). 
Dieser Punkt wird sich durch Diffusion der Lipid- oder Pro¬ 
teinmoleküle in der Membranebene über die Zelloberfläche 
bewegen und lässt sich unter dem Mikroskop verfolgen. Bei 
Tumorzellen könnte die Diffusion rascher vonstattengehen 
als bei gesunden Zellen. 


Wiederholung 6.2 

1. Enzyme, die man als Glykosidasen bezeichnet, spalten die 
Bindung zwischen Zuckermolekülen. Damit kann man auch 
Glykoproteine fast vollständig deglykosylieren (mit Ausnah¬ 
me des ersten, direkt mit einer Aminosäure verknüpften 
Monosaccharids). Nehmen Sie ein Gewebe aus miteinander 
assoziierten Zellen (z. B. von einem Schwamm) und trennen 
Sie die Zellen voneinander. Anschließend behandeln Sie die 
Zellen mit geeigneten Glykosidasen, um die Kohlenhydrate 
weitgehend zu entfernen. Diese Behandlung sollte die Zell- 
Zell-Erkennung und Zell-Zell-Adhäsion verhindern. 

2. Plasmodesmen ähneln am stärksten den Gap Junctions, da 
beide Poren in einer Biomembran dar stellen. 


Wiederholung 6.3 

1. Die Eigenschaften, die die Diffusionsgeschwindigkeit durch 
eine Membran beeinflussen, sind die Art des Moleküls, des¬ 
sen Größe bzw. Masse (ein kleineres Molekül diffundiert 
rascher als ein größeres), die elektrische Ladung (je unpola¬ 
rer, umso schneller) und der Konzentrationsgradient (je steiler 
der Gradient, umso höher die Diffusionsrate). 
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2. Ist das Blut hypotonisch, dann strömt Wasser in die Ery- 
throcyten, wodurch diese anschwellen und möglicherweise 
platzen. (Folge kann eine Form der Blutarmut sein, die als 
hämolytische Anämie bezeichnet wird.) 

3. Die Plasmamembran ist durch die hydrophoben Lipide ver¬ 
hältnismäßig undurchlässig für geladene Ionen wie K + . Ein 
bestimmter Kanaltyp erlaubt die Diffusion von K + -Ionen auf 
die Zellaußenseite, bis die K + -Konzentration auf beiden Sei¬ 
ten der Membran gleich ist und ein Gleichgewicht herrscht. 


Blick in die Daten: Aquaporine erhöhen die 
Permeabilität von Plasmamembranen für 
Wasser 

1. Die Oocyten, in die die mRNA injiziert worden war, schwol¬ 
len aufgrund der osmotischen Wasseraufnahme an. Vier Mi¬ 
nuten nach der Injektion der mRNA hatten die Oocyten 
so viel Wasser aufgenommen, dass sie geplatzt sind. Die 
Kontrollzellen haben dagegen kein zusätzliches Wasser auf¬ 
genommen und blieben daher intakt. 


Wiederholung 6.4 

1. Substanzen diffundieren im Raum, bis sich die Gesamtver¬ 
teilung nicht mehr verändert, also ein Gleichgewicht erreicht 
ist. Diesem natürlichen Bestreben entgegenzuwirken erfor¬ 
dert Stoffwechselenergie. 

2. Ein Antiporter befördert zwei gelöste Substanzen in entge¬ 
gengesetzte Richtungen durch die Membran. Die Natrium/ 
Kalium-Pumpe transportiert Na + -Ionen durch die Plasma¬ 
membran aus der Zelle hinaus und zugleich K + -Ionen in die 
Zelle hinein. 

3. Beim primär aktiven Transport wird die Energie, die für den 
Transport gegen den Konzentrationsgradienten erforderlich 
ist, direkt durch die Hydrolyse von ATP bereitgestellt. Beim 
sekundär aktiven Transport stammt die Energie von einem 
Gradienten, der vorher durch einen (primär) aktiven Trans¬ 
port aufgebaut wurde. 

4. Sowohl beim aktiven Transport wie auch bei der erleichter¬ 
ten Diffusion wird der Transport durch die Membran durch 
Proteine beschleunigt, die die zu transportierende Substanz 
binden. Der aktive Transport erfordert jedoch Energie, um die 
Substanz gegen ihren Konzentrationsgradienten und damit 
gegen die Diffusionsrichtung zu befördern. Die erleichter¬ 
te Diffusion benötigt dagegen keine chemische Energie, da 
die Substanz ihrem Konzentrationsgefälle folgend diffundiert 
bzw. transportiert wird. 
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2. Je mehr mRNA injiziert wurde, umso höher die Durchlässig¬ 
keit der Membran für Wasser. Der Grund dafür ist vermutlich, 
dass in Zellen mit mehr mRNA mehr Aquaporin in die Mem¬ 
branen eingebaut worden ist. Diese Beziehung lässt sich 
statistisch mit einer linearen Regression prüfen. 

3. Die mit mRNA versehenen Oocyten, die nur mit Queck¬ 
silberchlorid behandelt worden sind, zeigen eine reduzierte 
Wasserpermeabilität, was darauf hinweist, dass ein Prote¬ 
in am Wasserstransport beteiligt ist. Durch Zugabe von 
ß-Mercaptoethanol konnte die Wasserpermeabilität wieder¬ 
hergestellt werden. In den Kontrollen ohne Injektion von 
CHIP28-mRNA war keine Zunahme der Wasserpermeabilität 
zu beobachten und Quecksilberchlorid wie auch ß-Mercapto¬ 
ethanol haben die Permeabilität nicht beeinflusst. 


Wiederholung 6.5 

1. Bei der Phagocytose wird ein großes Vesikel gebildet, dessen 
Membran von der Plasmamembran ab stammt und das Ma¬ 
kromoleküle umschließt. Bei der Pinocytose werden kleinere 
Vesikel gebildet, die Wasser und darin gelöste Substanzen 
enthalten. 

2. Bei der rezeptorvermittelten Endocytose bindet ein Molekül 
an ein Rezeptormolekül in der Plasmamembran. Die Plasma¬ 
membran faltet sich um die betroffenen Rezeptoren ein. Das 
Vesikel schnürt sich von der Plasmamembran nach innen ab, 
wandert mitsamt seinem Inhalt tiefer in das Zellinnere und 
fusioniert dort gewöhnlich mit einem primären Lysosom. Ein 
Beispiel ist die Endocytose von Lipoproteinpartikeln aus dem 
Blut in die Leberzellen. 

3. Die Zellwandbestandteile der Diatomeen werden mittels Exo- 
cytose durch die Plasmamembran transportiert. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Ab b. 6.1 Manche Proteine sind durch hydrophobe Wechsel¬ 
wirkungen in die Membran eingebettet, andere Proteine werden 
durch hydrophile Wechselwirkungen an der Oberfläche fixiert. 

► Abb. 6.9 Durch die Überdüngung wird das Bodenwasser 
hypertonisch zum Inneren der pflanzlichen Wurzelzelle. Was¬ 
ser strömt durch Osmose aus den Pflanzenwurzeln in Richtung 
des hypertonischen Mediums und fließt aus den Pflanzenorga¬ 
nen in Richtung Wurzeln nach. Da das zelluläre Wasser wichtig 
für die Aufrechterhaltung des Turgors ist, führt der durch die 
Überdüngung hervorgerufene Wasserverlust zu einer Plasmoly¬ 
se der Zellen und zum Welken der Pflanze. 
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► Abb. 6.14 Durch die Hemmung der Na + /K + -Pumpe wird 
die Na + -Konzentration auf beiden Seiten der Plasmamembran 
immer ähnlicher, bis zum völligen Ausgleich. In der Regel geht 
dieser mit einem Anstieg der intrazellulären Na + -Konzentration 
einher. Der fehlende Na + -Gradient führt wiederum dazu, dass 
keine Energie für die Glucoseaufnahme in die Zelle zur Ver¬ 
fügung steht, sodass die intrazelluläre Glucosekonzentration 
abnimmt. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Bei einer Messung der Membranfluidität bei gleicher Tem¬ 
peratur zeigen die Plasmamembranen der untersuchten Arten 
eine umso größere Fluidität, je geringer die Umgebungstem¬ 
peratur der jeweiligen Art in ihrem natürlichen Lebensraum 
ist. Die Membranen mit der geringsten Fluidität finden sich 
bei den Spezies, die den höchsten Temperaturen ausge¬ 
setzt sind (Ratten mit einer konstanten Körpertemperatur von 
37 °C). Die Membranfluidität der Wüstenkärpflinge (34 °C) 
war ein wenig höher, gefolgt von der von Goldfischen, die 
bei 25 °C gehalten wurden. Dieser Trend setzt sich fort mit 
einer höheren Fluidität bei Goldfischen, deren Halterungs¬ 
temperatur bei 5 °C lag, bis hin zur höchsten Fluidität bei 
den Dickkopf-Groppen, die bei sehr geringen Temperaturen 
(0 °C) gehalten wurden. 

2. Die Ergebnisse weisen daraufhin, dass das Verhältnis von ge¬ 
sättigten zu ungesättigten Fettsäuren in den Phospholipiden, 
aus denen die Membran besteht, die Membranfluidität eben¬ 
falls beeinflusst. 

3. Gesättigte Fettsäuren können sich enger aneinanderlagem als 
ungesättigte Fettsäuren, wodurch die Membranfluidität ab¬ 
nimmt. Bei sinkenden Temperaturen ist eine Erhöhung des 
Anteils an ungesättigten Fettsäuren sinnvoll, da die Mole¬ 
kularbewegung bei sinkenden Temperaturen abnimmt. Bei 
sehr niedrigen Temperaturen benötigt die Membran einen 
höheren Anteil an ungesättigten Fettsäuren, um die Dichte 
der Packung zu verringern und so die Membranfluidität zu 
erhalten. Bei sehr hohen Temperaturen kann die Membran 
dagegen einen höheren Anteil an dicht gepackten, gesättig¬ 
ten Fettsäuren enthalten, da die Molekularbewegung stärker 
ist. 

4. Im Diagramm lässt sich für den gemessenen Fluoreszenzwert 
von 0,27 eine Temperatur von 15 °C ablesen, bei der das Tier, 
aus dem die Plasmamembranen gewonnen wurden, gehal¬ 
ten worden sein muss. Diese Temperatur liegt zwischen den 
Anzuchttemperaturen der beiden Goldfischgruppen (5 und 
25 °C). Das bedeutet, dass das erwartete Verhältnis von gesät¬ 
tigten zu ungesättigten Fettsäuren in den Membranen dieses 
Tieres zwischen 0,66 und 0,82, wahrscheinlich nahe an 0,70, 
liegen wird, legt man die in der Tabelle aufgeführten Daten 
zugrunde. 


Kapitel 7 

Wiederholung 7.1 

1. Durch die autokrine Signalübertragung hält die Zelle eine 
spezielle Funktion aufrecht. Eine Zelle könnte beispielsweise 
ein Signal erhalten, sich zu differenzieren und ein vielzelliges 
Gewebe zu bilden. Die erste Zelle würde sich nach Aus¬ 
schüttung eines von ihr selbst produzierten Signals selbst zum 
Wachstum anregen und sich teilen. 

2. Hormone können bei Tieren mit dem Blutkreislauf zu den 
Rezeptoren der Zielzellen gelangen. Bei Pflanzen werden 
Hormone zum Beispiel über das aus Leitbündeln bestehen¬ 
de Gefäßsystem verteilt. 

3. Die Reaktion auf ein Signal wird dadurch spezifisch, dass 
nur bestimmte Zellen den Rezeptor für ein bestimmtes Sig¬ 
nal synthetisieren (exprimieren). 


Wiederholung 7.2 

1. Die Dissoziationskonstante ist das Verhältnis der Geschwin¬ 
digkeit, mit der der Rezeptor und der daran gebundene Ligand 
dissoziieren, und der Geschwindigkeit, mit der sie aneinan¬ 
der binden. Je höher K d, umso weniger wahrscheinlich ist 
es, dass das Signalmolekül an seinen Rezeptor bindet und 
die Zelle bei einer bestimmten Konzentration von Ligand und 
Rezeptor auf das Signal reagiert. 

2. Die Bindung zwischen einem Rezeptor und seinem Ligan¬ 
den ist abhängig von der Raumstruktur der beiden Moleküle 
und von hydrophoben und hydrophilen Wechselwirkungen. 
Sie sind die Grundlage für die Spezifität der Bindung. Die¬ 
se ist wichtig, um sicherzustellen, dass auf jedes Signal die 
passende biologische Antwort erfolgt. 

3. Intrazellulären Rezeptoren fehlen große unpolare Oberflä¬ 
chen, die eine Insertion in die Plasmamembran erlauben 
würden. Ihre nach außen gerichteten Bereiche sind polar, 
sodass sie mit dem wässrigen Milieu des Cytoplasmas in 
Wechselwirkung treten können. Während membranständige 
Rezeptoren in der Membran verankert bleiben, können in¬ 
trazelluläre Rezeptoren nach Bindung ihres Liganden in den 
Zellkern wandern. 


Wiederholung 7.3 

1. Eine Verstärkung erfolgt, da jedes aktivierte Ras-Molekül 
eine Phosphorylierung katalysiert und daher viele Raf- 
Moleküle aktiviert, von denen jedes wiederum zahlreiche 
MEK-Moleküle aktiviert usw. Das allgemeine Prinzip lautet: 
ein Enzymmolekül -> viele Substratmoleküle. 
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2. Die verschiedenen Zellen enthalten unterschiedliche Zielmo¬ 
leküle, an die cAMP binden kann, und diese Zielmoleküle 
können wiederum unterschiedliche Aktivitäten und Funktio¬ 
nen besitzen. Die Bindung von cAMP verändert die Gestalt 
des Zielmoleküls (z. B. die Tertiärstruktur eines Proteins). 

3. Die Regulation von Signaltransduktionskaskaden erfolgt auf 
drei Wegen: durch Modulierung der Konzentrationen von se¬ 
kundären Botenstoffen (z. B. ist das Gas NO sehr instabil), 
durch Unterschiede in den Konzentrationen einzelner Kom¬ 
ponenten des Signalwegs und durch Enzyme, die die Zielmo¬ 
leküle verändern (z. B. Phosphatasen, die Phosphatgruppen 
von Proteinen der Kaskade entfernen). 


Wiederholung 7.4 

1. Oxytocin vermittelt seine Wirkung über G-Proteine wie auch 
über Ionenkanäle. Es bindet an einen G-Protein-gekoppel- 
ten Rezeptor (► Abb. 7.7), wodurch der IP 3 -DAG-Signalweg 
aktiviert wird, der wiederum über die Öffnung von Ionen¬ 
kanälen zu einer Freisetzung von Ca 2+ -Ionen in das Cyto¬ 
plasma führt. Im Gehirn stimulieren die Ca 2+ -Ionen indirekt 
die Aktivität von Nervenzellen, da sie in der Plasmamembran 
befindliche Na + -Kanäle öffnen. 

2. Die Öffnung von Ionenkanälen zählt zu den kurzfristigen Re¬ 
aktionen und auch Enzymmodifikationen erfolgen verhältnis¬ 
mäßig schnell. Veränderungen der Genexpression umfassen 
dagegen zahlreiche Schritte, sodass die Signalübertragung 
über Transkriptionsfaktoren langsamer ist. 


Wiederholung 7.5 

1. Merkmale der direkten Kommunikation über Zell-Zell-Ver¬ 
bindungen: Die Größe der Signalmoleküle ist durch den 
Durchmesser der Verbindungskanäle begrenzt. Sie ist unspe¬ 
zifisch, aber schnell. Das Cytoplasma der beteiligten Zellen 
ist direkt miteinander verbunden. 

Merkmale der rezeptorvermittelten Signalübertragung zwi¬ 
schen Zellen: Die Signalmoleküle können größer sein. Sie ist 
spezifisch, aber langsamer. Es gibt keine direkte Verbindung 
zwischen dem Cytoplasma der beteiligten Zellen. 

2. Neben dem reinen Einzeller Chlamydomonas haben sich For¬ 
men entwickelt, die aus unterschiedlich großen Kolonien 
untereinander kommunizierender Zellen bestehen ( Gonium , 
Pandorina , Eudorina). Einige Formen mit noch größeren 
Kolonien weisen eine Differenzierung in somatische und re¬ 
produktive Zellen auf ( Pleodorina , Volvox). 

3. Man könnte Experimente durchführen, in denen man in die 
Kopfregion von Hydra eine Lösung des Antikörpers appli¬ 
ziert. Der Antikörper wird die Diffusion des Signalmoleküls 
aus dem oberen in den unteren Teil des Körpers verhindern 
und - wenn die Hypothese zutrifft - eine Knospenbildung im 
oberen Teil des Körpers erlauben. Außerdem würde man ein 
Kontrollexperiment durchführen, bei dem eine Lösung ohne 
Antikörper appliziert wird. Bei dieser Kontrolle bliebe die 
Knospenbildung im oberen Abschnitt des Körpers aus. 


Blick in die Daten: Ist Oxytocin 
das Vertrauenshormon des Menschen? 

1. Die Spender, die Oxytocin erhalten hatten, vertrauten den 
Empfängern mehr als die Spender ohne zusätzliches Hormon. 
Der Unterschied betrug ca. 15 %. Um zu überprüfen, ob die 
Mittelwerte signifikant voneinander abweichen, könnte ein 
t-Test durchgeführt werden. 

2. Die mit Oxytocin behandelten Versuchspersonen investierten 
die gleiche Summe wie die Probanden, die nicht mit dem 
Hormon behandelt worden waren. Zusammen mit den Ergeb¬ 
nissen aus dem ersten Experiment weist dies darauf hin, dass 
Oxytocin Personen dazu verleitet, ein höheres Risiko ein¬ 
zugehen, und dass die Risikobereitschaft insbesondere dann 
erhöht ist, wenn Vertrauen ins Spiel kommt. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 7.3 Wie bei der Bindung eines Enzyms an sein Sub¬ 
strat ist die Bindung von Koffein und Adenosin an ihren Re¬ 
zeptor nichtkovalent und spezifisch. Beide Substanzen binden 
aufgrund ihrer Gestalt und durch molekulare Wechselwirkun¬ 
gen, zu denen auch hydrophobe Wechselwirkungen über die 
aromatischen Ringe gehören. 

► Abb. 7.10 Die Aktivität des Proteins Raf ist ein sehr frühes 
Ereignis der Proteinkinasekaskade, die die Teilung von entarte¬ 
ten Nierenzellen stimuliert. Eine Hemmung von Raf verhindert 
die Phosphorylierung von MEK, sodass auch alle weiteren 
Schritte der Proteinkaskade blockiert sind. Die Zellteilungsra¬ 
te nimmt ab und der Tumor schrumpft. 

► Abb. 7.17 Die direkte Kommunikation zwischen Zellen er¬ 
möglicht einen raschen Austausch von Signalen, die innerhalb 
einer Zellgruppe von einer Zelle zur nächsten gelangen. Diese 
Kommunikation unterstützt die koordinierte Aktivität von Zel¬ 
len, die für Gewebe von zentraler Bedeutung ist. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die Abbildung zeigt, dass in Abhängigkeit von der Solut- 
konzentration der Umgebung unterschiedliche Mengen des 
Membranproteins OmpC gebildet und in die Membran ein¬ 
gebaut werden. 

2. Das Membranprotein EnvZ ist eine Proteinkinase, die erst 
sich selbst und anschließend das cytoplasmatische Protein 
OmpR phosphoryliert. Diese sequenzielle Phosphorylierung 
könnte erklären, wie die Signalübertragung in diesem Weg 
abläuft: 

EnvZ + ATP -> EnvZ—P + ADP 
EnvZ—P + OmpR -> EnvZ + OmpR-P 
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3. Die Anzahl der membrangebundenen EnvZ-Moleküle ist we¬ 
sentlich geringer als die Zahl der im Cytoplasma vorhandenen 
OmpR-Moleküle. Das weist darauf hin, dass eine kleinere 
Zahl an Membranproteinmolekülen eine größere Zahl an cy¬ 
toplasmatischen Proteinmolekülen aktiviert, die das Signal 
dann auf die nächste Komponente der Signaltransduktions¬ 
kette übertragen. 

4. 


phosphorylierte 

OmpR-Moleküle 




Ein EnvZ-Molekül 

phosphoryliert 

viele OmpR-Moleküle. 


QqQ 

OqO 

OmpR- 

Moleküle 


Phosphorylierte OmpR-Moleküle stimulieren 
die Synthese eines Membranproteins, das 
den Transport von Wasser durch die 
Membran reguliert. 




gesteigerte 
Synthese von 
OmpC 


ihrer Umwelt freie Enthalpie, um den Fortgang dieser Reak¬ 
tionen sicherzustellen. 


Wiederholung 8.2 

1. ATP besitzt terminale Phosphatgruppen, die einander ab¬ 
stoßen, sodass Energie notwendig ist, um eine Bindung 
zwischen ihnen auszubilden. Ein Teil dieser Energie ist als 
potenzielle Energie gespeichert. Bei der Hydrolyse der Bin¬ 
dungen wird die Energie abgegeben, da die freie Enthalpie 
der P~0-Bindung größer ist als die freie Enthalpie der OH- 
Bindung, die bei der Hydrolyse entsteht. 

2. a. Die Reaktion ist endergonisch (positiver AG-Wert). 

b. Die Hydrolyse von ATP kann diese Reaktion antreiben 
(AG = -7,3 kcal/mol). 


Wiederholung 8.3 

1. Enzyme besitzen eine dreidimensionale Raumstruktur (die 
Tertiärstruktur) mit einem aktiven Zentrum, in welches das 
Substrat genau hineinpasst. Auch binden chemische Gruppen 
im aktiven Zentrum nichtkovalent an das Substrat. 

2. Eine enzymkatalysierte Reaktion läuft rascher in Richtung 
des Gleichgewichtspunkts ab als eine nichtkatalysierte, der 
Gleichgewichtspunkt selbst wird jedoch nicht beeinflusst. 

3. a. Die Anwesenheit von Wasser könnte das Sauerstoffmole¬ 

kül (O 2 ) daran hindern, das aktive Zentrum zu erreichen, 
b. Durch das Kochen werden Proteine denaturiert. Die Raum¬ 
struktur der Polyphenol-Oxidase wird durch das Kochen 
irreversibel verändert und das Enzym verliert seine Aktivi¬ 
tät. 


Kapitel 8 

Wiederholung 8.1 

1. Exergonische Reaktionen liefern freie Enthalpie, da die freie 
Enthalpie der Reaktanden größer ist als die der Produkte. 
Das Umgekehrte gilt für endergonische Reaktionen, indem 
sie freie Enthalpie erfordern. Ein positiver AG-Wert bedeu¬ 
tet, dass die Reaktion endergonisch ist und Energie in Form 
von freier Enthalpie benötigt, ein negativer AG-Wert bedeu¬ 
tet, dass die Reaktion exergonisch ist und Energie in Form 
von freier Enthalpie freisetzt. 

2. Endergonische Reaktionen erfordern eine Energiezufuhr, um 
aus einfachen Molekülen stärker geordnete, komplexere Mo¬ 
leküle aufzubauen. Der zweite Hauptsatz der Thermodyna¬ 
mik besagt, dass die Unordnung im Universum stetig zu¬ 
nimmt. Endergonische Reaktionen sind zeitlich und räumlich 
mit exergonischen gekoppelt, durch welche die Unordnung 
zunimmt und die die Energie für die endergonischen Reaktio¬ 
nen bereitstellen. Insgesamt gesehen entziehen Organismen 


Wiederholung 8.4 

1. Als Teil der Katalyse kann ein Enzym beispielsweise vor¬ 
übergehend H + auf das Substrat übertragen oder dieses auch 
entfernen, wodurch die Reaktion erleichtert werden kann. 
An dieser Reaktion sind saure oder basische Seitenketten 
von Aminosäuren im aktiven Zentrum beteiligt. Metallionen 
können Elektronen aufnehmen oder auch abgeben und sie 
zeitweilig auf das Substrat übertragen. 

2. Co Substrate (Coenzyme) sind klein und keine Proteine, bei 
Enzymen handelt es sich um Proteine; Cosubstrate kataly¬ 
sierten keine Reaktionen, Enzyme sind Katalysatoren; Co¬ 
substrate übertragen chemische Gruppen (z. B. H + ) oder 
entfernen sie und gehen so verändert aus der Reaktion hervor, 
Enzyme werden durch die Reaktion nicht dauerhaft verän¬ 
dert. 

3. Zu Beginn der Reaktion steigt die Reaktionsgeschwindigkeit 
linear mit der Enzymkonzentration, da alle Enzymmoleküle 
trotz Zugabe weiterer Enzymmoleküle mit Substrat gesättigt 
sind. Die Reaktionsgeschwindigkeit nimmt daher proportio¬ 
nal zur Anzahl an Enzymmolekülen zu, aber nur, bis die 
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ersten Enzymmoleküle nicht mehr gesättigt sind. Bei die¬ 
ser Enzymkonzentration ist das Enzym im Hinblick auf das 
Substrat im Überschuss vorhanden und die Zugabe weite¬ 
rer Enzymmoleküle steigert die Reaktionsgeschwindigkeit 
nicht weiter. An diesem Punkt erreicht die Reaktionsge¬ 
schwindigkeit ein Plateau, auf dem sie konstant bleibt. Die 
Maximalgeschwindigkeit ist erreicht. 



Wiederholung 8.5 

1. Eine Endprodukthemmung kann bei einem biochemischen 
Stoffwechselweg auftreten, wenn das Endprodukt als Inhi¬ 
bitor desjenigen Enzyms dient, das den ersten Schritt des 
Stoffwechselwegs katalysiert. In einem Schema wie dem in 
► Abb. 8.14 repräsentiert jeder Knoten eine enzymatische 
Reaktion. Die Endprodukthemmung kann mehrere Stoff¬ 
wechselwege betreffen, sodass die Konzentrationsänderung 
eines Endprodukts mehrere Wege beeinflusst, die zur Synthe¬ 
se dieses Moleküls führen. 

2. Schauen Sie sich ►Abb. 8.16 an. Ein kompetitiver Inhibitor 
bindet an das aktive Zentrum des Enzyms und verschiebt das 
Gleichgewicht in Richtung der aktiven Enzymmoleküle. 

3. Um festzustellen, ob die Katalase ein allosterisches oder ein 
nichtallosterisches Enzym ist, müssten Sie ein Experiment 
durchführen, bei dem Sie zu einer Enzymlösung unterschied¬ 
liche Mengen an Substrat geben und jeweils die Reaktions¬ 
geschwindigkeit messen. Anschließend würden Sie ein Dia¬ 
gramm erstellen, in dem Sie die Reaktionsgeschwindigkeit 
gegen die Substratkonzentration auftragen. Ein s-förmiger 
Kurvenverlauf wiese auf einen allosterischen Mechanismus 
hin, verliefe die Kurve hyperbolisch, läge wahrscheinlich 
ein nichtallosterischer Mechanismus vor. Um festzustellen, 
ob eine Luftverunreinigung als kompetitiver oder als nicht¬ 
kompetitiver Inhibitor wirkt, müssten Sie die verunreinigende 
Substanz zur Enzymlösung geben, um die Reaktionsge¬ 
schwindigkeit zu senken, und dann steigende Substratmengen 
zufügen. Ein kompetitiver Inhibitor würde aus dem aktiven 
Zentrum verdrängt und die Reaktionsgeschwindigkeit würde 
steigen. Würde es sich um einen nichtkompetitiven Inhibitor 
handeln, dann würde die Reaktionsgeschwindigkeit durch die 
Zugabe des Substrats nicht steigen. 


Blick in die Daten: Wie wirken 
entzündungshemmende Medikamente als 
Enzyminhibitoren? 

1. 



2. Es gibt eine umgekehrte Beziehung zwischen der Enzymakti¬ 
vität (PG-Synthese) und der Acetylsalicylsäurekonzentration. 
Acetylsalicylsäure wirkt demnach in Homogenaten des Lun¬ 
gengewebes als Inhibitor der Reaktion. Da Acetylsalicylsäure 
auch in Blutplättchen des menschlichen Blutes die PG- 
Synthese hemmt, können wir vermuten, dass die Hemmung in 
unterschiedlichen Geweben verschiedener Organismen auf- 
tritt. 

3. Bei allen drei Probanden bewirkt die Anwendung von Acetyl¬ 
salicylsäure in vivo eine Hemmung der PG-Synthese durch 
die Blutplättchen. Die Ergebnisse der Reagenzglasversuche 
lassen sich demnach auf lebende Systeme übertragen. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 8.7 Die Synthese von ATP hat einen AG-Wert von 
+7,3 kcal/mol, ist also endergonisch. Da nach dem zweiten 
Hauptsatz der Thermodynamik nicht die gesamte bei einer 
exergonischen Reaktion frei werdende Energie übertragen wird 
(sondern ein Teil als Entropiezunahme verloren geht), muss eine 
Reaktion, die die ATP-Synthese antreibt, einen AG-Wert unter 
—7,3 kcal/mol haben. 

► Abb. 8.8 Ja. In diesem Fall wird die Aktivierungsenergie 
benötigt, um das Substrat in die Lage zu versetzen Energie auf¬ 
zunehmen, sodass die Reaktion voranschreiten kann. 

► Abb. 8.12 Nein. Die Tertiärstruktur eines Proteins wird im 
Allgemeinen von schwachen, nichtkovalenten Wechselwirkun¬ 
gen wie hydrophoben Wechselwirkungen, Ionenbindungen und 
Wasserstoffbrücken stabilisiert. Die Substratbindung beeinflusst 
diese Wechselwirkungen, doch nicht die starken kovalenten 
Bindungen. 
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► Abb. 8.19 Lysosomale Enzyme haben aufgrund ihrer Ami¬ 
nosäuresequenz eine Tertiärstruktur, die das aktive Zentrum bei 
pH 4,8 exponiert. Bei pH 7,1 wird das aktive Zentrum durch 
andere Bereiche des Moleküls abgeschirmt, sodass das Enzym 
inaktiv ist. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die an der Lichtemission beteiligten Komponenten sind Lu- 
ciferin, molekularer Sauerstoff, ATP und Magnesiumionen. 
Luciferin reagiert mit Sauerstoff und durchläuft eine che¬ 
mische Veränderung, in deren Verlauf Licht emittiert wird. 
Um diese Reaktion anzutreiben, wird die Bindung zwischen 
zwei Phosphatgruppen des ATP hydrolysiert, wobei chemi¬ 
sche Energie freigesetzt wird. Ein Teil dieser Energie wird 
in Form von Licht abgegeben, wenn Luciferin mit Sauerstoff 
reagiert. Die Magnesiumionen werden als Cofaktor für das 
Enzym Luciferase benötigt, das die Reaktionen zwischen den 
Substraten katalysiert. 

2. Die vom Glühwürmchen mit der Nahrung aufgenommenen 
Nährstoffe dienen als Lieferanten für chemische Energie. 
Beim Abbau der Nährstoffbausteine wie Glucose im Ener¬ 
giestoffwechsel wird ein Teil ihrer chemischen Energie in den 
Bindungen zwischen den Phosphatgruppen des ATP gespei¬ 
chert, wenn ADP zu ATP phosphoryliert wird. Die chemische 
Energie wird bei der Hydrolyse von ATP frei, wobei wiede¬ 
rum ein Teil davon in Form von Licht emittiert wird. 

3. 



4. Die katalytische Aktivität des Enzyms wird zerstört, wenn 
das Enzym erhitzt wird. Außerdem wird sie durch Verän¬ 
derungen des pH-Werts beeinflusst. Die Wirkung der Hitze 
ist auf die Zerstörung der Tertiärstruktur des Enzyms zu¬ 
rückzuführen; die meisten Proteine können ihre funktionelle 
Raumstruktur nicht aufrechterhalten, wenn sie starker Hitze 
ausgesetzt werden. Die Wirkung des pH-Werts geht vor¬ 
aussichtlich auf Veränderungen des Dissoziationsgrads von 
basischen Seitenketten der Aminosäuren Lysin und Arginin 
oder von sauren Seitenketten der Aminosäuren Asparagin- 
säure und Glutaminsäure zurück. Veränderungen des Disso¬ 


ziationsgrads dieser Seitenketten können die Substratbindung 
modifizieren und ebenso die Wechselwirkungen zwischen 
funktionellen Gruppen, die die Raumstruktur des Enzymmo¬ 
leküls beeinflussen. 

5. Es handelt sich um ein Beispiel für die induzierte Passform 
(induced fit), die ein Enzym nutzt, um Substrate zueinander 
und zu den Aminosäureseitenketten auszurichten, die für die 
Katalyse von Bedeutung sind. Diese Veränderung der Raum¬ 
struktur des Enzyms schließt Wassermoleküle vom aktiven 
Zentrum aus, um sicherzustellen, dass ATP nicht durch das 
Wasser hydrolysiert wird, sondern ausschließlich mit Luci¬ 
ferin reagiert, wodurch AMP übertragen und PPi freigesetzt 
wird. 


Kapitel 9 

Wiederholung 9.1 

1. In der Zelle findet eine komplexe chemische Umwandlung 
in einer Reihe von getrennten Reaktionen statt, die einen 
Stoffwechselweg bilden. Jede Reaktion wird von einem spe¬ 
zifischen Enzym katalysiert. Viele Stoffwechselwege sind in 
allen Organismen ähnlich, von den Bakterien bis hin zum 
Menschen. In eukaryotischen Zellen sind viele Stoffwechsel¬ 
wege kompartimentiert, wobei bestimmte Reaktionen häufig 
nur in bestimmten Organellen stattfinden. In jedem Stoff¬ 
wechselweg kann ein Schlüsselenzym inhibiert oder aktiviert 
werden, um den Fluss durch den Stoffwechselweg zu verän¬ 
dern. 

2. NADH ist ein Reduktionsmittel (es gibt Elektronen ab und 
wird dabei selbst oxidiert), O 2 ist ein Oxidationsmittel (es 
nimmt Elektronen auf und wird dabei selbst reduziert). 

3. a. Es handelt sich um eine Oxidation (die Entfernung von 

H-Atomen vom C2 und C3 des Succinats). 

b. Da es sich um eine Oxidation handelt, ist es ein exergoni- 
scher Prozess. 

c. Die Reaktion erfordert die Redoxcosubstrate NAD + oder 
FAD. 


Wiederholung 9.2 

1. Der Nettoenergiegewinn der Glykolyse beträgt 2 ATP und 1 
NADH pro Glucosemolekül. 

2. Die Pyruvatoxidation liefert die aktivierte C 2 -Verbindung 
Acetyl-CoA, die als Substrat an der ersten Reaktion des Ci¬ 
tratzyklus beteiligt ist. 

3. Im Citratzyklus wird die C 4 -Verbindung Oxalacetat regene¬ 
riert, das damit für die Aufnahme einer weiteren Acetyl- 
gruppe von Acetyl-CoA bereitsteht. In der Glykolyse wird 
dagegen keine Ausgangssubstanz regeneriert. 













1864 


Anhang D: Lösungen 


Wiederholung 9.3 

1. Die Elektronen fließen in der inneren Mitochondrienmem¬ 
bran energetisch „bergab“ durch eine Reihe von Elektronen¬ 
carriem, die Redoxreaktionen durchlaufen. Der Elektronen¬ 
transport führt an drei dieser Carrier zu einem Transfer von 
Protonen aus der Matrix energetisch „bergauf 4 in den Inter¬ 
membranraum. 

2. Das in ► „Experiment: Ein starker Beleg für den chemios- 
motischen Mechanismus“ dargestellte Experiment zeigt, dass 
ein Protonengradient über der Membran ausreicht, damit eine 
in der Membran vorhandene ATP-Synthase ATP produziert, 
auch wenn kein Elektronentransport stattfindet. Das Expe¬ 
riment in ► Abb. 9.9b belegt direkt, dass die ATP-Synthase 
bzw. eine Komponente von ihr, angetrieben durch die bei 
der Hydrolyse von ATP frei werdende Energie, rotieren 
kann. 

3. Bleibt Cytochrom c reduziert und kann daher keine Elektro¬ 
nen aufnehmen, verbleiben die Elektronentransportkette wie 
auch NADH und FADH 2 in einem reduzierten Zustand. Da¬ 
durch werden die Oxidationsreaktionen im Citratzyklus und 
auch die Oxidation von Pyruvat blockiert, sodass Pyruvat 
nicht in Acetyl-CoA umgewandelt werden kann. Stattdes- 
sen wird aus Pyruvat Milchsäure gebildet und so zumindest 
ein wenig NAD + regeneriert, das in der Glykolyse verwen¬ 
det wird. Da die Elektronentransportkette blockiert ist, wird 
in den Mitochondrien kein Protonengradient aufgebaut. Die 
ATP-Synthese durch oxidative Phosphorylierung kommt zum 
Stillstand. 

4. Bei Anwesenheit von Antimycin A erhielte man keine an¬ 
deren Ergebnisse als ohne Antimycin A, da ein künstlicher 
Protonengradient vorhanden ist. 


Wiederholung 9.4 

1. NAD + ist ein Elektronenakzeptor für Reaktionen der Gly¬ 
kolyse und der Pyruvatoxidation. Liegt es nicht in seiner 
oxidierten Form vor, können die beiden Substrate nicht oxi¬ 
diert werden und die Stoffwechselwege werden angehalten. 

2. Der NAD + -Vorrat wird durch Gärung wieder aufgefüllt, da 
NADH in diesen Reaktionen, in denen aus Pyruvat Lactat 
bzw. Ethanol gebildet werden, reoxidiert wird. 


Wiederholung 9.5 

1. katabolische Umwandlung eines Lipids : Fettsäuren werden 
zu Acetyl-CoA abgebaut. Dieses tritt in den Citratzyklus 
ein und wird zu CO 2 oxidiert; die dabei freigesetzte Ener¬ 
gie dient der Bildung von NADH und FADH 2 . Anabolische 
Umwandlung eines Proteins : Aminosäuren werden in Zwi¬ 
schenprodukte der Glykolyse und des Citratzyklus umge¬ 
wandelt. Diese Zwischenprodukte können der Synthese von 
Glucose, Fetten oder anderen Aminosäuren (Proteinsynthese) 
dienen. 


2. Die Phosphofructokinase ist zu einem frühen Zeitpunkt in der 
Glykolyse aktiv. Sie ist der Kontrollpunkt, an dem der Rest 
des Energiestoffwechsels durch Produkte (ATP, Citrat) ab¬ 
geschaltet oder durch Metaboliten, die einen Energiebedarf 
signalisieren (ADP), angeschaltet wird. 

3. Einige Aminosäuren werden in Zwischenprodukte der Gly¬ 
kolyse umgewandelt. In der Glykolyse werden sie zu anderen 
Zwischenprodukten metabolisiert, die wiederum in Glyce- 
rol umgewandelt werden können. Das Glycerol kann für die 
Synthese von Triacylglycerinen verwendet werden. In der 
Pyruvatoxidation, die sich der Glykolyse anschließt, wird 
Acetyl-CoA gebildet, das der Synthese von Fettsäuren dient, 
die ebenfalls Bestandteil von Triacylgly cerinen sind. Glucose 
wird in der Glykolyse und der Pyruvatoxidation ebenfalls in 
Acetyl-CoA umgewandelt, das letztlich auch für die Fettsäu¬ 
resynthese bereitgestellt wird. 


Blick in die Daten: Mitochondrien, 

Genetik und Adipositas 

1. Beide Gruppen von Mäusen haben im Alter zugenommen, die 
mutierten Mäuse jedoch in einem geringeren Ausmaß als die 
normalen Mäuse. 

2. Die beiden Gruppen unterschieden sich hinsichtlich der kon¬ 
sumierten Nahrungsmenge und der zurückgelegten Lauf¬ 
strecke nicht. Die geringe Gewichtszunahme der mutierten 
Mäuse war demnach keine Folge einer geringeren Nahrungs¬ 
zufuhr oder intensiveren körperlichen Betätigung. 

3. In den mutierten Mäusen war die UCP1-Konzentration we¬ 
sentlich höher als in den normalen Mäusen. Die Korrelation 
zwischen der höheren UCP1-Konzentration und der geringe¬ 
ren Gewichtszunahme weist daraufhin, dass die Entkopplung 
der mitochondrialen ATP-Synthese und des Elektronentrans¬ 
ports im braunen Fettgewebe für die geringere Gewichtszu¬ 
nahme verantwortlich sein könnte. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 9.3 Das H-Atom stammt aus der Oxidation eines Sub¬ 
strats. 

► Abb. 9.7 — 20kcal/mol 

► Abb. 9.12 DNA kann grundsätzlich eine Energiequelle sein. 
Wird die DNA hydrolysiert, können die Nucleotide zu Zwi¬ 
schenprodukten des Citratzyklus metabolisiert werden. Die 
Zwischenprodukte werden oxidiert und die freigesetzte Ener¬ 
gie wird in Form von reduzierten Coenzymen gespeichert. Diese 
setzen ihre Energie wiederum frei, wenn sie in den Mitochondri¬ 
en oxidiert werden und ATP gebildet wird. Allerdings handelt 
es sich bei der DNA um genetisches Material, das unversehrt 
bleiben muss. Sie wird daher im Zellkern vor Hydrolyse ge¬ 
schützt. 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Der Körper verbraucht zunächst die Glucose, die in der 
letzten Mahlzeit enthalten war und ins Blut aufgenommen 
wurde. Anschließend beginnt er mit dem Glykogenabbau in 
bestimmten Zellen. Ist das Glykogen verbraucht, stellt der 
Körper mithilfe der Gluconeogenese aus anderen organischen 
Molekülen Glucose her. 

2. Säugetiere bauen Proteine ab und nutzen die Aminosäuren, 
um in der Gluconeogenese Glucose zu synthetisieren. Au¬ 
ßerdem verwenden sie das Glycerol der Triacylglycerine, sie 
können jedoch keine Fettsäuren zum Aufbau von Glucose 
nutzen. Fettsäuren stimulieren den Fluss durch die Gluconeo¬ 
genese nicht. 

3. Die Person wird an Muskelmasse verlieren, da in den Mus¬ 
kelzellen vorhandene Proteine abgebaut werden, um aus 
Aminosäuren über Gluconeogenese Glucose herzustellen. 
Das ist natürlich nicht ratsam, da der Körper dieser Person 
geschwächt und ihre körperliche Fitness reduziert wird. Vie¬ 
le Menschen, die sich einer Crash-Diät unterziehen, gehen 
fälschlicherweise davon aus, dass ihre Gewichtsreduktion auf 
die Verringerung des Körperfettanteils zurückgeht. Es wird 
jedoch die Muskelmasse reduziert. 

4. 
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Jedes der Kohlenstoffatome des Alanins könnte mit 14 C mar¬ 
kiert werden, um das Molekül durch die Gluconeogenese zu 
verfolgen, da nur die NH 3 -Gruppe vom Kohlenstoffgerüst des 
Alanins abgespalten wird. 


Kapitel 10 

Wiederholung 10.1 

1. Die Lichtreaktionen wandeln Lichtenergie in chemische 
Energie um, die in Form von ATP und NADPH gespeichert 
wird. Die lichtunabhängigen Reaktionen nutzen ATP und 
NADPH, um die Fixierung von CO 2 anzutreiben und daraus 
Kohlenhydrate zu synthetisieren. 

2. Wissenschaftler verwendeten das Isotop ls O, um zu zeigen, 
dass das während der Photosynthese gebildete O 2 aus dem 
Wasser stammt, welches sie mit 18 O markiert hatten, und 
nicht aus dem alternativ markierten CO 2 . 


Wiederholung 10.2 

1. Ein Pigmentmolekül gibt die Energie eines absorbierten Pho¬ 
tons im Allgemeinen ab, indem das angeregte Elektron in den 
Grundzustand zurückkehrt und die Energie in Form von Licht 


oder Wärme frei wird. Alternativ kann das angeregte Elektron 
und damit die Energie auch auf ein anderes Molekül übertra¬ 
gen werden, das dadurch reduziert wird. 

2. In einem Absorptionsspektrum wird die Stärke der Absorpti¬ 
on durch ein Pigment (y -Achse) aufgetragen gegen die Wel¬ 
lenlänge des Lichts, das auf das Pigment auftrifft (x-Achse). 
In einem WirkungsSpektrum wird die biologische Aktivität 
(y-Achse) aufgetragen gegen die Wellenlänge des auftreffen¬ 
den Lichts (x-Achse). 

3. Schauen Sie sich ►Abb. 10.8 an. Beim zyklischen Elek¬ 
tronentransport erfolgt eine chemiosmotische ATP-Synthese, 
indem das Elektronentransportsystem in der Thylakoidmem- 
bran genutzt wird. 


Wiederholung 10.3 

1. Die Wissenschaftler inkubierten Algen unterschiedlich lan¬ 
ge mit 14 CÜ 2 und untersuchten anschließend, in welchen 
Molekülen sie das 14 C nachweisen konnten. Nach einem 
sehr kurzen Zeitraum von 3 s befand sich der gesamte mar¬ 
kierte Kohlenstoff im 3-Phosphoglycerat (3PG). Nach einer 
längeren Inkubationszeit von 30 s war er in mehreren Verbin¬ 
dungen nachweisbar, was darauf hin weist, dass 3PG das erste 
Produkt der CO 2 -Fixierung ist und für die Synthese weiterer 
Moleküle verwendet wird (► „Experiment: Der Weg des CO 2 
wird nach verfolgt“). 

2. In den Lichtreaktionen werden ATP und NADPH gebildet, 
die für die CO 2 -Fixierung verwendet werden (Calvin-Zy¬ 
klus). Durch die lichtinduzierten pH-Wert-Veränderungen im 
Stroma werden einige Enzyme des Calvin-Zyklus aktiviert. 
Durch den lichtinduzierten Elektronentransport werden Di- 
sulfidbrücken in vier Enzymen des Calvin-Zyklus reduziert, 
die dadurch aktiviert werden. 

3. Im Dunkeln stoppt der mit der Photosynthese assoziierte 
Elektronentransport bei Photosystem II -> Plastochinol (re¬ 
duziertes Plastochinon). Anfangs bleiben die Chlorophyllmo¬ 
leküle in den Antennenkomplexen reduziert, sodass auch die 
Chlorophylle der Reaktionszentren reduziert vorliegen und 
Photosystem II reduziert bleibt. Der Calvin-Zyklus kommt in 
der Reduktionsphase (Reduktion von 3PG), in der NADPH 
benötigt wird, zum Erliegen. RuBP wird nicht regeneriert, 
sodass die Rubisco nicht aktiv ist. Die ersten Reaktionen, die 
ausbleiben, sind die Oxidation von Photosystem I und die Re¬ 
duktion von NADP + zu NADPH. 


Wiederholung 10.4 

1. In C 4 -Pflanzen wird das CO 2 zunächst in den Mesophyll¬ 
zellen des Blattes fixiert und anschließend in Form eines 
C 4 -Moleküls in die Bündelscheidenzellen transportiert. Dort 
wird das CO 2 durch Decarboxylierung des C 4 -Moleküls 
freigesetzt und tritt in den Calvin-Zyklus ein. Die Bündel¬ 
scheidenzellen sind im Blattinneren lokalisiert, wo sie einer 
geringeren Konzentration des atmosphärischen O 2 ausgesetzt 
sind, als es in der Nähe der Blattoberfläche der Fall wäre. 
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2. In CAM-Pflanzen erfolgt die CO 2 -Fixierung in Form ei¬ 
ner C 4 -Verbindung (Malat) bei Nacht, wenn die Stomata 
aufgrund der niedrigeren Temperaturen und des geringeren 
Wasserverlusts geöffnet sind. Tagsüber, wenn die Stomata 
geschlossen sind, um den Wasserverlust niedrig zu halten, 
und die Lichtreaktionen ATP und NADPH bereitstellen, wird 
das angereicherte Malat aus der Vakuole in die Chloroplasten 
transportiert. Dort wird es decarboxyliert und das freigesetzte 
CO 2 tritt in den Calvin-Zyklus ein. 


Wiederholung 10.5 

1. Schauen Sie sich ► Abb. 10.16 an. 3PG und G3P verbinden 
den Calvin-Zyklus und die Glykolyse miteinander, Acetyl- 
CoA verbindet die Glykolyse mit dem Citratzyklus. 

2. Der größte Anteil des Sonnenlichts wird von den Pflanzen 
nicht absorbiert, zum einen, weil die Wellenlängen nicht Teil 
des Absorptionsspektrums der pflanzlichen Pigmente sind, 
zum anderen, weil es ins All reflektiert wird und auch, da es 
aufgrund der pflanzlichen Morphologie nicht absorbiert wird 
und auf den Boden auftrifft. 

Blick in die Daten: Was sind die chemischen 
Reaktionen der Photosynthese und wie werden 
sie von der C02-Konzentration beeinflusst? 

1 . In Experiment 1 ähnelte das 18 0 / 16 0 -Verhältnisdes 02 (0,84- 
0,86) dem des H 2 0 (0,85) und nicht dem der C0 2 -Quellen 
(0,2-0,61). In Experiment 2 ähnelte das 18 O/ 16 O-Verhältnis 
des 0 2 (0,20) ebenfalls dem des H 2 0 (0,20) und nicht dem der 
C0 2 -Quellen (0,40-0,50). 

2. Die Sauerstoffatome des O 2 stammen aus dem H 2 O. 


Blick in die Daten: Der Weg des C0 2 
wird nachverfolgt 

1 . 



Die Daten zeigen einen anfänglichen Anstieg der 3PG-Menge 
(in den ersten 30 s), da die Rubisco zu Beginn immer noch 
aktiv ist und die Reaktion des CO 2 mit RuBP zu katalysie¬ 
ren vermag, wodurch 3PG gebildet wird. Zwischen 30 s und 
2 min Dunkelheit bleibt die Menge an 3PG gleich, da die Ru¬ 
bisco im Dunkeln zunehmend inaktiviert wird. Nach 2 min 
nimmt die Menge an 3PG ab, da es in andere Stoffwechsel¬ 
wege geschleust wird (► Abb. 10.16). 

2. Die Menge an RuBP nimmt in den ersten 30 s Dunkelheit 
ab, da es von den RuBP-katalysierten Reaktionen verbraucht 
wird. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 10.2 Die Reduktion erfolgt im Stroma des Chloroplas¬ 
ten und das Reduktionsmittel ist NADPH. 

► Abb. 10.4 Die von den Phycobilinen absorbierten Wellen¬ 
längen des gelben Lichts (540 nm) sind energiereicher als die 
längeren Wellenlängen (660 nm), die vom Chlorophyll absor¬ 
biert werden. Das heißt, dass die Energieübertragung von den 
Phycobilinen zum Chlorophyll thermodynamisch begünstigt ist 
(höhere Energie fließt zur niedrigeren Energie). 

► Abb. 10.7 Statt der NADP-Reduktase würde das Herbizid 
die Elektronen vom nichtzyklischen Photosystem I übernehmen. 
NADPH würde nicht gebildet. Dadurch würde die Umwandlung 
von Sonnenenergie in chemische Energie durch die lichtabhän¬ 
gigen Reaktionen stark eingeschränkt. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Licht stimuliert die lichtabhängigen Reaktionen, die wiede¬ 
rum den Calvin-Zyklus anregen. Lichtinduzierte Veränderun¬ 
gen aktivieren außerdem Enzyme des Calvin-Zyklus. 

2. Schattentolerante Pflanzen besitzen bei gleicher Beleuch¬ 
tungsstärke eine viel geringere maximale Photosyntheserate 
als schattenintolerante Pflanzen, selbst wenn sie bei derselben 
Beleuchtungsstärke gezogen wurden. Dies weist darauf hin, 
dass schattentolerante Pflanzen entweder weniger Antennen¬ 
komplexe und weniger Enzyme des Calvin-Zyklus enthalten 
als schattenintolerante Pflanzen und/oder dass die Enzyme 
des Calvin-Zyklus schattentoleranter Pflanzen an geringere 
Beleuchtungsstärken angepasst sind als die von schattenin¬ 
toleranten Pflanzen. 

3. Sowohl schattentolerante als auch -intolerante Pflanzen bil¬ 
den mehr Chlorophyll, wenn sie bei stärkerer Beschattung 
gezogen werden. Dadurch können die Pflanzen bei geringe¬ 
rer Beleuchtungsstärke eine größere Menge an Lichtenergie 
einfangen. 

4. Die spezifische Blattoberfläche ist bei schattentoleranten 
Pflanzen größer als bei schattenintoleranten. Dadurch neh¬ 
men die Antennenkomplexe eine möglichst große Fläche 
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ein, sodass sie unter Beschattung ein Maximum an Licht¬ 
energie einfangen können. Dies dient der Kompensation der 
Schwachlichtverhältnisse und erlaubt es den Pflanzen, eine 
ausreichende Energiemenge zu absorbieren, um Photosynthe¬ 
se betreiben zu können. 

5. Die schattenintoleranten Pflanzen werden eine wesentlich 
größere Schwankungsbreite der Photosyntheserate aufweisen 
als die schattentoleranten Pflanzen. Diese Vorhersage beruht 
auf den aus den Diagrammen hervorgehenden viel größeren 
Schwankungsbreiten der Photosyntheseraten von schattenin¬ 
toleranten Pflanzen im Vergleich zu denen der schattentole¬ 
ranten Pflanzen. 


Kapitel 11 

Wiederholung 11.1 

1. Mangel an Nährstoffen ist häufig ein Signal für das Auslösen 
einer binären Spaltung. 

2. Wenn sich die Zelle teilen würde, bevor die DNA vollständig 
repliziert ist, würde keine neue Zelle ein vollständiges Äqui¬ 
valent der DNA als genetisches Material erhalten. 

3. Eukaryoten enthalten mehr DNA, die DNA liegt in mehreren 
Molekülen vor, die DNA-Moleküle sind viel größer und die 
DNA befindet sich in einem abgetrennten Zellkompartiment, 
dem Zellkern. 


Wiederholung 11.2 

1. ► Abb. 11.3 

2. Die Cdks werden während des gesamten Zellzyklus produ¬ 
ziert. Jedoch ist das aktive Zentrum der Proteinkinase nicht 
für die Substrate der Zellzyklusaktivitäten zugänglich, solan¬ 
ge nicht ein bestimmtes Cyclinmolekül an die Cdk bindet. 
Die Cycline werden produziert, binden an die Cdks und wer¬ 
den dann abgebaut. Das temporäre Auftreten der Cycline 
kontrolliert die Aktivierung aller Cdks in der richtigen Rei¬ 
henfolge an den Kontrollstellen des Zellzyklus. 

3. Wachstumsfaktoren sind Proteine, die von Zellen produziert 
werden und zu anderen Zellen gelangen können oder auch 
auf diejenigen Zellen ein wirken, die sie hervorbringen. Nor¬ 
malerweise stimulieren sie die Zellteilung. Wachstumsfak¬ 
toren binden an spezifische Rezeptoren auf ihren Zielzellen 
und setzen in diesen Zellen einen Signalübertragungsweg in 
Gang. Dadurch kann es beispielsweise zur Genexpression 
von Cyclinen kommen, sodass der Zellzyklus stimuliert wird. 

4. pl6 blockiert die Wechselwirkung zwischen einem Cyclin 
und der zugehörigen Cdk. Wenn ältere Menschen mehr pl6 
produzieren, kann dies dazu führen, dass ihr Zellzyklus blo¬ 
ckiert wird und Gewebeschäden nicht mehr durch das Erset¬ 
zen von Zellen behoben werden können. 


Wiederholung 11.3 

1. Ein Chromosom ist ein DNA-Molekül mit assoziierten Pro¬ 
teinen. Wenn die Zelle in die Mitose eintritt, bildet das 
Chromosom mit weiteren Proteinen einen Komplex und kon¬ 
densiert sehr stark, sodass eine lichtmikroskopisch sichtbare 
Struktur entsteht. Ein Chromatid ist das Produkt der DNA- 
Replikation während der S-Phase. Chromatiden liegen paar¬ 
weise vor - als Schwesterchromatiden, die zusammen ein 
Zwei-Chromatid-Chromosom bilden. Bis zur Anaphase der 
Mitose sind sie am Centromer miteinander verbunden. In der 
Anaphase der Mitose werden die Schwesterchromatiden ge¬ 
trennt und so zu Tochterchromosomen, bei denen es sich um 
Ein-Chromatid-Chromosomen handelt. 

2. Während der Interphase ist die DNA durch Histonprotei- 
ne zu Nucleosomen kondensiert, die sich Übereinanderfalten 
und so die Chromatinfasem bilden. Während der Prophase 
heften sich die Fasern in Form von Schleifen an weitere Pro¬ 
teine, welche die Schleifenbildung noch intensivieren und so 
schließlich das Metaphasechromosom ausbilden. 

3. Die Schwesterchromatiden eines Chromosoms werden über 
Spindelmikrotubuli mit dem jeweils näher gelegenen Zell¬ 
pol verbunden. Molekulare Motoren auf den Mikrotubuli 
bewegen die Schwesterchromatiden auseinander und zum 
jeweiligen Pol hin. Unterstützend verkürzen sich die Spindel¬ 
mikrotubuli von den Polen her. Paclitaxel blockiert diese Vor¬ 
gänge und hemmt dadurch die Mitose. Der Wirkstoff hemmt 
auch die Zellteilung normaler Zellen, die in die M-Phase ein- 
treten. 

4. Bei Pflanzenzellen bildet sich aus Golgi-Vesikeln eine neue 
Zellwand, welche die beiden Tochterzellen trennt. Beiderseits 
der Zellwand entwickelt sich das fehlende Stück Plasma¬ 
membran. Bei Tierzellen entsteht am Äquator eine Einschnü¬ 
rung durch Actinfilamente, sodass sich die Plasmamembran 
schließlich ganz abschnürt und die Zellen sich entweder 
trennen oder komplett membranumhüllt aneinander haften 
bleiben. 

5. Würde die Kohäsion nicht funktionieren, könnten sich die 
Chromatiden während der Zellteilung nicht so eng zusam¬ 
menlagern, und es würde sich kein Centromer bilden. Die 
beiden Chromatiden würden sich trennen und es gäbe keine 
organisierte Anheftung an den jeweiligen Zellpol. Die Ver¬ 
teilung der Schwesterchromatiden eines Chromatidpaares auf 
die beiden Tochterzellen wäre gestört. 


Wiederholung 11.4 

1. Dafür betrachtet man die Chromosomen einer sich teilen¬ 
den Zelle. Wenn sich alle Chromosomen in der Größe und 
Positionierung des Centromers voneinander unterscheiden, 
handelt es sich um eine haploide Pflanze. Wenn zwei Kopi¬ 
en von jedem Chromosom vorhanden sind, handelt es sich 
um eine diploide Pflanze. 
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2. Bei der Befruchtung kommt es zur Vereinigung zweier 
haploider Gameten, wobei jeder einen einfachen Chromo¬ 
somensatz beisteuert, der in der Meiose gebildet wurde. 
Deshalb ist die befruchtete Zelle diploid. 

3. Alle geschlechtlichen Lebenszyklen umfassen ein haploides 
und ein diploides Zellstadium, es kommt zu einer Meiose und 
zu einer Befruchtung. 

4. ►Abb. 11.14 


Wiederholung 11.5 

1. Beim Crossing-over wird genetisches Material zwischen den 
nichtidentischen Partnern in einem Chromosomenpaar ausge¬ 
tauscht. Die so entstehenden Chromosomen tragen nun neue 
Genkombinationen, die durch die Gameten bei der Befruch¬ 
tung an die Nachkommen weitergegeben werden können. 
Bei einer unabhängigen Verteilung erfolgt die Verteilung der 
Chromosomen eines homologen Paares auf die einzelnen 
Gameten zufällig. So besitzen die Gameten jeweils unter¬ 
schiedliche Chromosomensätze. Das heißt, Chromosom 1 
stammt vielleicht vom Vater, Chromosom 2 von der Mutter 
und so weiter. Die Befruchtung bringt eine diploide Zelle 
hervor, die eine genetisch neuartige Zusammenstellung von 
Erbanlagen enthält. 

2. Prophase I der Meiose: Chromosomen bestehen aus aneinan¬ 
der befestigten Chromatidpaaren, und die beiden Homologen 
sind Gen für Gen aneinandergelagert. Anaphase I der Meiose: 
Homologe Chromosomen, die jeweils aus zwei zusammenge¬ 
lagerten Chromatiden bestehen, trennen sich und wandern zu 
den Polen. Anaphase der Mitose: Schwesterchromatiden wer¬ 
den getrennt, werden so zu einzelnen Tochterchromosomen 
und wandern zu den Polen. 

3. Bei der Bildung der männlichen Gameten werden das X- und 
das Y-Chromosom während der Anaphase I der Meiose nicht 
voneinander getrennt. Am Ende der Meiose II gibt es zwei 
Arten von Gameten: die Hälfte ohne ein X oder ohne ein Y, 
und die andere Hälfte mit X und Y. Wenn letztere eine norma¬ 
le Eizelle mit einem einzigen X-Chromosom befruchten, trägt 
der Nachkomme die Kombination XXY. Wenn es jedoch bei 
der Bildung der weiblichen Gameten zu einer entsprechen¬ 
den Nondisjunktion kommt, entstehen Eizellen mit zwei X- 
Chromosomen. Wenn die XX-Eizelle von einem normalen Y- 
Spermium befruchtet wird, trägt der Nachkomme ebenfalls 
die Kombination XXY. 

4. Mit Polyploidie bezeichnet man den Zustand, wenn der Chro¬ 
mosomensatz triploid (3 n), tetraploid (An) oder noch größer 
ist. Dazu kommt es, wenn die Chromosomenpaare bei der 
Gametenbildung in der Meiose nicht in Einzelchromosomen 
getrennt werden, sodass beispielsweise ein diploider Gamet 
entsteht. 


Wiederholung 11.6 

1. Ursachen für eine Nekrose sind beispielsweise eine mechani¬ 
sche Schädigung oder Nährstoffmangel. 


2. Die Apoptose ist zum Beispiel notwendig, wenn eine Zelle 
mutiert ist, oder wenn ein Gewebe zu viele Zellen enthält. 

3. Die Apoptose wird durch Signale wie Hormone oder DNA- 
Schäden und durch einen Signalübertragungsweg reguliert, 
der die apoptotischen Vorgänge einleitet. 


Wiederholung 11.7 

1. Normale Zellen kontrollieren die Zellteilung und bleiben in 
ihrem Gewebe. Bösartige Tumorzellen verlieren die Kontrol¬ 
le über die Zellteilung und wandern in andere Körperregio¬ 
nen. Gutartige Tumorzellen verlieren die Kontrolle über die 
Zellteilung, hören aber zu einem bestimmten Zeitpunkt auf 
sich zu teilen; sie wandern nicht in andere Körperregionen. 

2. In normalen Zellen sind Onkogenproteine nicht aktiv oder 
werden nur in geringen Mengen synthetisiert. In Krebszel¬ 
len werden Onkogenproteine hingegen in größeren Mengen 
oder in mutierter Form erzeugt und stimulieren so den Zell¬ 
zyklus. In normalen Zellen werden Tumorsuppressorproteine 
erzeugt und blockieren aktiv den Zellzyklus. In Krebszellen 
sind Tumorsuppressorproteine entweder mutiert und damit 
funktionslos oder sie werden nicht gebildet. In beiden Fäl¬ 
len sind sie nicht aktiv, um die Zellteilung zu blockieren. So 
teilen sich die Zellen und bilden Tumoren. 

3. Krebszellen sind im Zellzyklus nicht synchronisiert. Zu ei¬ 
nem bestimmten Zeitpunkt befinden sich einige in der Gl- 
Phase, einige in der S-Phase und so weiter. Es erscheint also 
günstiger, alle Phasen anzugreifen und nicht nur eine. 


Blick in die Daten: Wie wird die Vermehrung 
von Krebszellen reguliert? 

1. Die Markierung von Gl-Kernen in den Gl/S-Zellen war nach 
16 h größtenteils abgeschlossen. 

2. Die Gl-Kontrolle zeigte, wann normalerweise die DNA-Re- 
plikation in den Gl-Kernen erfolgte. Die Gl/Gl-Kontrolle 
zeigte, dass der FusionsVorgang von sich aus die DNA-Repli- 
kation nicht stimulierte; Gl-Zellen müssen mit S-Zellen fu¬ 
sioniert werden, damit die DNA-Replikation stimuliert wird. 
Bei den Zellkernen der Gl - und Gl/Gl-Zellen setzte die Mar¬ 
kierung erst etwa 8 h nach der Fusion ein, da diese Zellen erst 
die Gl-Phase vollständig durchlaufen mussten, bevor sie in 
die S-Phase eintraten und die DNA replizieren konnten. Im 
Gegensatz dazu begann die Markierung der Gl-Kerne in den 
Gl/S-Zellen bald nach der Fusion. 

3. G2-Zellen sind im Zellzyklus schon weiter vorangeschritten 
als die S-Phase-Zellen: Es dauerte mehrere Stunden, bis die 
S-Phase-Zellen die S- und die G2-Phase durchlaufen hatten 
und mit der Mitose begannen. 

4. Der zeitliche Ablauf der Mitose bei den S/G2-Hybridzellen 
entsprach dem der nichtfusionierten S-Zellen und der 
S/S-Hybridzellen. Dieses Ergebnis zeigt, dass die G2-Zellen 
die Mitose von Zellkernen, die sich noch in der S-Phase be¬ 
finden, nicht stimulieren können. 
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Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 11.3 6 pg 


► Abb. 11.21 Die Apoptose kann dazu dienen, Zellen zu 
beseitigen, die Mutationen entwickeln, wodurch diese Zellen 
den Organismus schädigen könnten, beispielsweise eine nor¬ 
male Zelle, die sich zu einer Krebszelle entwickelt. Darüber 
hinaus müssen die Gewebe und Organe während der Entwick¬ 
lung des Organismus eine definierte Form und Größe erhalten. 
Die Apoptose kann überschüssige Zellen beseitigen, durch die 
ein Gewebe oder Organ zu groß oder missgebildet würde. 


► Abb. 11.24 Eingriffe in den Zellzyklus wirken sich nicht 
nur bei den Tumorzellen, sondern bei allen sich teilenden Zellen 
im Körper aus. Im Gegensatz dazu greifen speziell entwickelte 
Wirkstoffe gezielt veränderte Proteine an, die nur Tumorzellen 
besitzen. Die Nebenwirkungen der allgemeinen Zellzyklusme¬ 
dikamente wirken sich auch auf Organe und Systeme aus, die 
von sich teilenden Zellen abhängen. So müssen beispielswei¬ 
se Blutzellen nach einer bestimmten Zeit im Blutkreislauf die 
Apoptose durchlaufen und durch sich teilende Zellen ersetzt 
werden. Wenn die Teilung dieser Zellen durch einen Wirkstoff 
gegen Krebs blockiert wird, hat der Patient möglicherweise Ne¬ 
benwirkungen wie eine Schwächung des Immunsystems (zu 
wenige Leukocyten) oder eine Anämie (zu wenige Erythro- 
cyten). 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die Zellen halten an verschiedenen Stellen im Zellzyklus an: 
Extrakt 1: Die Zellen sammeln sich in der G2-Phase an. 
Extrakt 2: Die Zellen sammeln sich in der M-Phase an. 
Extrakt 3: Die Zellen sammeln sich in der Gl-Phase an. 
Extrakt 4: Die Zellen sammeln sich in der S-Phase an. 

2. Verschiedene Zellen eines Tumors zeigen wahrscheinlich un¬ 
terschiedliche Fehler bei der Kontrolle des Zellzyklus. Eine 
Zelle reagiert möglicherweise auf einen Inhibitor der Gl- 
Phase, eine andere auf einen Inhibitor der S-Phase. 

3. Man isoliert Komponenten aus den einzelnen Zellextrakten 
und prüft in den gleichen Testreihen wie mit dem Extrakt, ob 
sich ein spezifisches Molekül darin befindet, das immer als 
Inhibitor wirkt. Diese Moleküle können dann analysiert wer¬ 
den, um ihre chemischen Strukturen aufzuklären und diese 
anschließend zu synthetisieren. Dann sind weitere Tests er¬ 
forderlich, darunter auch Tierversuche, um festzustellen, ob 
die Anwendung dieser Wirkstoffe sicher ist. 


4. In Krebszellen wird im Vergleich zu Nicht-Krebszellen nur 
ein Protein überexprimiert; dabei handelt es sich um die Ki¬ 
nase Cdkl, die bei der Mitose eine Kontrollstelle bildet. Es 
war Pflanzenextrakt 2, der den Cyclin-B/Cdkl-Komplex blo¬ 
ckiert hat; also ist dieser Extrakt am besten geeignet, um den 
Tumor zu behandeln. 

5. Das besondere Interesse gilt dem Pflanzenextrakt, der die 
Phosphataseaktivität blockiert, nicht dem Extrakt, der die 
Kinaseaktivität beeinträchtigt. Die Phosphatase aktiviert die 
Cdk, sodass der Zellzyklus über die Kontrollstelle hinaus vor¬ 
anschreitet. Das Ziel eines Wirkstoffs gegen Krebs besteht 
darin, den Fortschritt über eine Kontrollstelle hinaus anzu¬ 
halten, sodass auch der Zellzyklus anhält. Deshalb erscheint 
es sinnvoll, die Phosphatase zu hemmen, welche die Cdk ak¬ 
tiviert. Es ist nicht sinnvoll, die Kinase zu blockieren, denn 
sie hemmt ja eigentlich die Cdk. 


Kapitel 12 

Wiederholung 12.1 

1. Die Fi-Generation zeigte nur einen der elterlichen Phäno¬ 
typen. Bei einer „Vermischung“ würde die Fi-Generation 
einen intermediären Phänotyp aufweisen, aber keinen der 
Eltern. Die F 2 -Generation zeigte auch den Phänotyp des an¬ 
deren Elters, der in der Fi-Generation nicht auftrat. Gemäß 
der Vermischungshypothese müsste dieser jedoch verschwin¬ 
den. 
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3. BB x bb; bb x bb; Bb x bb; Bb x Bb 

4. a. autosomal-dominant 
b. 1/4 


Wiederholung 12.2 

1. Bei codominanter Vererbung treten bei Heterozygotie beide 
Allele im Phänotyp hervor. Bei unvollständiger Dominanz 
entsteht bei Heterozygotie ein intermediärer Phänotyp zwi¬ 
schen beiden Eltern. 

2. Bei der Blutgruppe AB werden sowohl das A-Allel als auch 
das B-Allel exprimiert. Auf den meisten Erythrocyten kom¬ 
men daher beide Proteine vor. 

3. gelb, blau und weiß im Verhältnis 1:2:1 


Wiederholung 12.3 

1. Mit Penetranz bezeichnet man den Anteil von Individuen 
mit einem bestimmten Genotyp, der tatsächlich den Phänotyp 


hervorbringt, welcher mit dem Genotyp zusammenhängt. Das 
heißt, welcher Anteil der Erbsenpflanzen mit dem Genotyp 
„großwüchsig“ zeigt tatsächlich eine entsprechende Pflanzen¬ 
größe? Mit Expressivität bezeichnet man das Ausmaß, mit 
dem ein Genotyp den zugehörigen Phänotyp ausprägt. Das 
heißt, zeigen alle Erbsenpflanzen mit dem Genotyp „groß¬ 
wüchsig“ dieselbe Größe oder gibt es Abstufungen? 

2. Die qualitative Variabilität betrifft Phänotypen wie Farbe oder 
Oberflächenbeschaffenheit, deren Ausmaß man nicht messen 
kann, beispielsweise grüne und gelbe Erbsen. Die quantitati¬ 
ve Variabilität bezieht sich auf Phänotypen, deren Ausmaße 
sich messen lassen, beispielsweise großwüchsige und klein¬ 
wüchsige Erbsenpflanzen. 

3. 75% 


Wiederholung 12.4 

1. Bei einer genetischen Kopplung werden die Allele auf dem¬ 
selben Chromosom im Allgemeinen bei der Gametenbildung 
zusammen weitergegeben. Das heißt, wenn bei einem hetero¬ 
zygoten Genotyp AaBb A und B auf demselben Chromosom 
liegen (entsprechend a und b auf dem anderen Chromosom), 
tragen die Gameten AB oder ab. 

2 . 


Abstand von 5,0 cM Abstand von 1,0 cM 



Mutter 
X' X 


X' X' 

X'X 

X'Y 

XY 


4. Ein geschlechtsgekoppeltes Gen befindet sich auf dem X- 
Chromosom. Wenn es bei einem Organismus mit dem XY- 
System der Geschlechtsdifferenzierung zu einer Paarung 
kommt, gibt es für ein geschlechtsgekoppeltes Gen auf dem 
X-Chromosom im Allgemeinen kein Gegenstück auf dem 
Y-Chromosom. So werden bei einem XY-Männchen alle 
X-gekoppelten Allele, seien sie dominant oder rezessiv, im 
Phänotyp exprimiert. 

5. Aus der Kreuzung RRYY x rryy gehen Fi -Nachkommen mit 
RrYy (glatt/gelb) hervor. Wenn die Gene für Samenfarbe 
und Samenform gekoppelt wären, ohne dass es zwischen ih¬ 
nen zu einer Rekombination kommt, hätte die F 2 -Generation 
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ebenfalls den Genotyp RrYy. Ein Abstand von 10 cM zwi¬ 
schen zwei Genen bedeutet, dass durchschnittlich 10% der 
F 2 -Nachkommen einen rekombinanten Phänotyp zeigen, in 
diesem Fall glatt/grün (5 %) und runzlig/gelb (5 %). 

Die Kreuzung in ► Abb. 12.18 lautet BbVgvg (grau/normal) 
x bbvgvg (schwarz/verkümmert). Wenn zwischen beiden Ge¬ 
nen keinerlei Kopplung bestünde, würde der graue, normale 
Elter alle vier Arten von Gameten hervorbringen (BVg, bVg, 
Bvg und bvg). Wenn diese mit den Z?vg-Gameten des anderen 
Elters kombiniert werden, entstehen vier Arten von Nachkom¬ 
men im Verhältnis 1: 1: 1: 1, nämlich BbVgvg (grau/normal), 
bbVgvg (schwarz/normal), Bbvgvg (grau/verkümmert) und 
bbvgvg (schwarz/verkümmert). 

Die Gene für Körperfarbe {Gig) und Flügelgröße {Ala) sind 
gekoppelt; das Gen für Augenfarbe {R/r) ist mit den beiden 
anderen Genen nicht gekoppelt. Der Abstand zwischen den 
gekoppelten Genen beträgt 18,5 cM. 


Wiederholung 12.5 

1. Da das Gen auf der mitochondrialen DNA liegt, wird es 
nur von der Mutter weitergegeben. Die Mutter ist also nicht 
von der Krankheit betroffen, aber der Vater. Das gemeinsame 
Kind ist nicht betroffen. Wenn jedoch die Mutter erkrankt ist 
und nicht der Vater, ist das Kind auch erkrankt. 


Wiederholung 12.6 

1. Durch Paarung und Rekombination können Gene zwischen 
Bakterien ausgetauscht werden, was bei diesen Organismen 
zu genetisch vielfältigen Populationen führt. Da sie haploid 
sind, wird jede neue Genkombination von den rekombinanten 
Nachkommen exprimiert. 

2. Ein Plasmid, das sich in das Wirtschromosom integriert, 
bleibt stabil erhalten, wenn sich die Zelle teilt, sodass alle 
Gene auf dem Plasmid exprimiert werden. Darüber hinaus 
können die Gene auf dem Plasmid bei der Konjugation des 
Bakteriums auf die andere Zelle übertragen werden. 

3. Plasmide können Gene tragen, die eine Antibiotikaresistenz 
vermitteln. Wenn ein Bakterium, das ein Plasmid trägt, sich 
mit einem anderen paart, das keines hat, wird das Plasmid 
repliziert und eine der Kopien auf das Empfängerbakterium 
übertragen. Nun gibt es zwei Bakterien mit der Antibiotika¬ 
resistenz. 


Blick in die Daten: Mendels Experimente 
mit Monohybriden 

1. Der Chi-Quadrat-Test wird in ► Anhang B beschrieben. Die 
Formel für die Berechnung finden Sie unter den Forschungs¬ 
methoden in ► Abb. B.12. 


Kreuzung 

Chi-Quadrat 

p- Wert 

1 

0,33 

0,57 

2 

0,69 

0,40 

3 

0,02 

0,8 

4 

0,24 

0,59 

5 

1,52 

0,21 

6 

0,05 

1 

7 

0,19 

0,66 

8 

1,41 

0,23 

9 

0,19 

0,66 

10 

0,35 

0,55 


Alle Einzelkreuzungen zeigen p- Werte von über 0,05, es gibt 
also keinen signifikanten Unterschied zum Verhältnis 3:1. 

2. Kombinierte Daten: Chi-Quadrat = 0,11, p = 0,74. In diesem 
Fall hat man für die Einzelkreuzungen (geringer Probenum¬ 
fang) und den kombinierten Datensatz (großer Probenum¬ 
fang) p -Werte ermittelt. 


Blick in die Daten: Manche Gene 
werden nicht unabhängig verteilt 

1. Durch einen Chi-Quadrat-Test mit drei Freiheitsgraden be¬ 
trägt der Chi-Quadrat-Wert 429,96 und der /7-Wert liegt bei 
unter 0,0001. Das deutet auf eine hoch signifikante Abwei¬ 
chung vom 9:3:3:1-Verhältnis hin. 

Die Gene sind gekoppelt, da es unter den Nachkommen der 
Rückkreuzung mehr Phänotypen vom elterlichen und weni¬ 
ger vom rekombinanten (nichtelterlichen) Phänotyp gibt, als 
bei nicht gekoppelten Genen zu erwarten wäre. 

Der Kartierungsabstand beträgt: 

([578 + 307]/[578 + 307 + 1413 + 1117]) x 100 = 26cM 

Diese Daten unterscheiden sich von den Daten in ►Abb. 
12.16, da die elterlichen Typen unterschiedlich sind: schwarz/ 
normal und grau/verkümmert bei dieser Kreuzung sowie 
grau/normal und schwarz/verkümmert in ►Abb. 12.16. 

2. BBVgVg und bbvgvg 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 12.2 7 

► Abb. 12.11 gelb: BBee und braun: bbEE 

► Abb. 12.17 heterozygot; X R X r ; Der weibliche Elter hat das 
X r -Chromosom an den Nachkommen weitergegeben, der vom 
männlichen Elter ein Y-Chromosom erhalten hat. 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Fi-Genotyp: 100% DdBb 

Fi-Phänotyp: 100 % lange Beine, grauer Körper 
F 2 -Genotypen: 25 % DDbb : 50 % DdBb : 25 % ddBB (Verhält¬ 
nis 1:2:1) 

F 2 -Phänotypen: 25 % lange Beine, schwarzer Körper; 50 % 
lange Beine, grauer Körper; 25 % kurze Beine, grauer Körper 

2. Fi-Genotyp: 100 % BbCc 

Fi-Phänotyp: 100 % grauer Körper, gerade Flügel 
F 2 -Genotypen: 25 % BBcc : 50 % BbCc : 25 % bbCC (Verhält¬ 
nis 1:2:1) 

F 2 -Phänotypen: 25 % grauer Körper, geschwungene Flügel; 
50 % grauer Körper, gerade Flügel; 25 % schwarzer Körper, 
gerade Flügel 

3. In der F 2 -Generation der Kreuzung DDbb x ddBB tritt auch 
der Phänotyp „kurze Beine/schwarzer Körper“ auf (Genotyp 
ddbb). Dieser ist ein neuer Phänotyp, der vorher noch nicht 
zu beobachten war. 

Im zweiten Fall tritt in der F 2 -Generation der Kreuzung 
BBcc x bbCC der Phänotyp „schwarzer Körper/geschwun¬ 
gene Flügel“ auf (Genotyp bbcc), der ebenfalls vorher noch 
nicht zu beobachten war. 

Die Kreuzung BBcc y^bbCC bringt einen höheren Anteil von 
Rekombinanten hervor, da der Abstand zwischen den beiden 
gekoppelten Loci B und C mit 48,5 — 31,0 = 17,5 cM größer 
ist. Die Wahrscheinlichkeit eines Crossing-overs zwischen 
gekoppelten Loci ist bei einem größeren Abstand höher. 

4. 


vorher 




Kapitel 13 

Wiederholung 13.1 

1. Die DNA befand sich im Zellkern der eukaryotischen Zelle, 
wo die Chromosomen liegen, die die Gene tragen. In den so¬ 


matischen Zellen eines Organismus ist dieselbe DNA-Menge 
vorhanden. Bei der Meiose wird die DNA-Menge halbiert, 
wie aufgrund des genetischen Materials zu erwarten ist. Ver¬ 
schiedene Spezies verfügen über unterschiedliche Mengen an 
DNA, wie auch aufgrund der unterschiedlichen Anzahl von 
Genen nachvollziehbar ist. 

2. Avery und seine Mitarbeiter nahmen für ihre genetischen Ex¬ 
perimente Zellextrakte von dem einen Bakterienstamm (A), 
um damit den Empfängerstamm (B) zu verändern, der sich 
genetisch von A unterschied. Wenn man den Extrakt des 
Spenderstamms mit Enzymen behandelte, die die Proteine 
hydrolysierten, fand die Transformation weiterhin statt. Des¬ 
halb konnten die Proteine des Spenderextrakts nicht für die 
genetische Transformation verantwortlich sein. 

3. Der Bakteriophage T2 enthält nur zwei Arten von Molekü¬ 
len: DNA und Proteine. Wenn man die eine oder die andere 
Molekülart markiert, sollte dies Hinweise darauf geben, wel¬ 
che von beiden in die Wirtszelle gelangt und die genetischen 
Veränderungen hervorruft. 

4. Bei diesen Experimenten ließe sich mithilfe des S-Stamms 
von Peumococcus der R-Stamm transformieren (► „Experi¬ 
ment: Genetische Transformation“). Dafür werden getrennte 
Kulturen von Bakterien des S-Stamms mit 32 P oder 35 S 
inkubiert und daraus zellfreie Extrakte des S-Stamms her¬ 
gestellt. Diese inkubiert man mit dem R-Stamm und testet 
auf Transformation zum S-Phänotyp. Dann wird festgestellt, 
ob sich in den neu transformierten Zellen die 32 P- oder die 
35 S-Markierung befindet. Es ist zu erwarten, dass nur die 
32 P-Markierung in die Zellen gelangt. 


Wiederholung 13.2 

1. Röntgenbeugungsexperimente lieferten den Hinweis darauf, 
dass DNA doppelsträngig und zu einer Helix verdrillt ist. 
Die Ergebnisse deuteten auch darauf hin, dass die Basen 
innerhalb der Helix liegen, die Zucker- und Phosphatgrup¬ 
pen dagegen nach außen zeigen. Die Basenzusammensetzung 
zahlreicher Organismen zeigte, dass der Anteil des Purins A 
gleich dem Anteil des Pyrimidins T und der Anteil des Pu¬ 
rins G gleich dem Anteil des Pyrimidins C ist. Das deutete 
darauf hin, dass im Inneren der Doppelhelix A gegenüber 
von T und G gegenüber von C liegt. Als Watson und Crick 
ihr Molekülmodell eines Polynucleotiddoppelstrangs bauten, 
stellten sie fest, dass sie diese Basenpaarungsregel tatsächlich 
einhalten mussten. 

2. Die doppelsträngige Struktur bildet die Grundlage für die 
DNA-Replikation, da der jeweils gegenüberliegende Strang 
als Matrize für einen neuen Strang dienen kann, sodass zwei 
neue identische Stränge erzeugt werden. Dies ist entschei¬ 
dend für die Replikation des genetischen Materials, wenn sich 
Zellen teilen. Die beiden Stränge verlaufen so, dass die Ba¬ 
sen für die Genexpression zugänglich sind, obwohl sie innen 
liegen. Das ist wichtig, weil Gene abgelesen werden müssen, 
damit sich der Phänotyp manifestieren kann. 

3. An den Basen der DNA sind funktionelle Gruppen für Wech¬ 
selwirkungen mit funktionellen Gruppen von Proteinen zu- 
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gänglich. Dazu gehören polare Gruppen (etwa C=0) von 
Basen, die entgegengesetzt polare Gruppen von Proteinen (et¬ 
wa NH 2 ) anziehen; außerdem bilden sie Wasserstoffbrücken 
mit entsprechenden Gruppen auf den Proteinen. 


Wiederholung 13.3 

1. Bei den Bakterien wurden vorher beide DNA-Stränge mit 
dem schweren 15 N-Isotop markiert, nach einer Replikati¬ 
onsrunde dann mit dem leichten Isotop 14 N. Die drei sich 
gegenseitig ausschließenden Modelle der DNA-Replikation 
kommen zu folgenden Vorhersagen: 

a. Konservativ: Dabei würden die ursprüngliche DNA (nur 
mit dem schwerem Isotop) und die neue DNA (nur mit 
dem leichten Isotop) in gleichen Mengen auftreten. Das 
war nicht der Fall. 

b. Dispersiv: Hier würden leichte, schwere und intermediäre 
DNA-Formen in variablen Mengenverhältnissen auftreten. 
Auch das war nicht der Fall. 

c. Semikonservativ: Dabei sollte nur die intermediäre DNA- 
Form Vorkommen, die aus einem leichten und einem 
schweren Strang besteht. Das war das Ergebnis. 

2. Die fünf Proteine, die bei der DNA-Replikation die Hauptrol¬ 
le spielen, sind DNA-Helikase (entspiralisiert die Doppel¬ 
helix), einzelstrangbindende Proteine (stabilisieren die Ein¬ 
zelstränge in den entspiralisierten Regionen und halten sie 
voneinander getrennt), Primase (bindet an DNA und erzeugt 
einen kurzen Primer), DNA-Polymerase (hängt Nucleotide 
an die wachsende Kette) und DNA-Ligase (verknüpft Einzel¬ 
strangbrüche in der DNA, die aufgrund der Replikation des 
Folgestrangs in Form kurzer Fragmente entstehen). 

3. Die speziellen Sequenzen an den Enden der Chromosomen 
bezeichnet man als Telomere; sie können bei Bedarf repliziert 
werden. Nach der DNA-Replikation werden die Primerregio¬ 
nen an den 3 r -Enden der langen DNA in den Chromosomen 
entfernt. Dadurch verkürzt sich die DNA bei jeder Replika¬ 
tion etwas, und das führt schließlich zur Apoptose. In eini¬ 
gen Zellen, etwa in Urkeimzellen oder Tumorzellen, werden 
die Telomersequenzen von dem Enzymkomplex Telomerase 
erkannt; das Enzym katalysiert die Replikation verloren ge¬ 
gangener Sequenzen und die ursprüngliche Länge der DNA 
bleibt erhalten. 

4. Bei der DNA-Replikation werden an das 3 r -Ende der DNA 
neue Nucleotide angehängt, wo sich an der 3 / -Position des 
Zuckers eine -OH-Gruppe befindet. Wenn diese Gruppe nicht 
vorhanden ist, kann es zu keiner Kondensationsreaktion kom¬ 
men und es wird mit dem nächsten Nucleotid keine Bindung 
gebildet, sodass die Replikation endet. 


Wiederholung 13.4 

1. Wenn in der S-Phase vor der Meiose eine Mutation auftritt 
(z. B. sodass ein T zu einem C verändert wird), gibt es eine 


Fehlpaarung im replizierten DNA-Strang, etwa so: 

AAGGTT —► AAGGCT 
TTCCAA TTCCAA 

Wird diese Fehlpaarung nicht erkannt und repariert, könnte 
ein neu gebildeter Gamet folgende Mutation tragen: 

AAGGCT 

TTCCAA 

Und nachdem sich die Zelle mit der Mutation geteilt hat, trägt 
nun eine der Tochterzellen die Mutation, während die andere 
die normale Sequenz beibehält. 

oberer replizierter Strang: AAGGCT 

TTAAGA Mutation 

unterer replizierter Strang: AAGGTT 

TTCCAA normal 

2. Wenn die Dickdarmkrebszelle eine Mutation im Tumorsup¬ 
pressorgen trägt, würde dieser Fehler wahrscheinlich nicht 
repariert, sodass es zu unkontrollierten Zellteilungen kom¬ 
men kann. 


Wiederholung 13.5 

1. Bei der PCR binden Primer eine kurze DNA-Region und er¬ 
möglichen so die Verlängerung dieses DNA-Strangs, wenn 
man eine DNA-Polymerase und Nucleotide zusetzt. 

2. Wenn die Nucleotidsequenzen der beiden Primer in der DNA 
einer bestimmten Organismenart Vorkommen und für diese 
Art spezifisch sind, dann amplifiziert die PCR in einer Frei¬ 
landprobe das betreffende DNA-Fragment, wenn die Orga¬ 
nismenart in der Probe vorhanden ist. Fehlt der Organismus, 
bleibt die Amplifikation aus. 


Blick in die Daten: 

Das Meselson-Stahl-Experiment 

1. Diese Daten untermauern das semikonservative Modell der 
DNA-Replikation, da die schweren Stränge als Matrizen für 
neue leichte Stränge gedient haben: Nach einer Replikati¬ 
onsrunde enthält jede DNA einen schweren (ursprünglichen) 
Strang sowie einen leichten (neu synthetisierten) Strang und 
besitzt dadurch eine intermediäre Molekülmasse. 


Generation 

schwere DNA 

(%) 

intermediäre 
DNA (%) 

leichte DNA 

(%) 

1 

0 

100 

0 

2 

0 

50 

50 

3 

0 

25 

75 

4 

0 

12,5 

87,5 



1874 


Anhang D: Lösungen 


2. Nach sieben Generationen gibt es nur noch etwa 1,5 % inter¬ 
mediäre DNA und 98,5 % leichte DNA. 

3. In der ersten Generation sehen die Banden aus wie in 
► Abb. B (die gesamte DNA ist intermediär). In der zwei¬ 
ten Generation ist die eine Hälfte intermediär und die andere 
Hälfte schwer, in der dritten Generation ist 1/4 intermediär 
und 3/4 sind schwer, in der vierten Generation ist dann 1/8 
intermediär und 7/8 sind schwer. 


Generationen 


1 


2 


3 


4 



alle intermediär 


V 2 intermediär 
V 2 schwer 


V 4 intermediär 
3 / 4 schwer 



4. Beim konservativen Modell wäre die DNA in der ersten 
Generation zur Hälfte schwer und zur Hälfte leicht, in der 
zweiten Generation zu 1 /4 schwer und zu 3/4 leicht, in der 
dritten Generation zu 1 /8 schwer und zu 7/8 leicht und in 
der vierten Generation zu 1/16 schwer und zu 15/16 leicht. 
Beim dispersiven Modell wäre die DNA in der ersten Gener¬ 
ation vollständig intermediär, in der zweiten Generation läge 
sie in der Mitte zwischen intermediär und leicht, in der drit¬ 
ten Generation in der Mitte zwischen dem Gipfel der zweiten 
Generation und der leichten Form und in der vierten Genera¬ 
tion in der Mitte zwischen dem Gipfel der dritten Generation 
und der leichten Form. 


Generationen konservativ 


1 


2 


3 


4 



schwer 

leicht 


schwer 

leicht 



V 8 schwer 
7 / 8 leicht 

V 16 schwer 
15 / 16 leicht 


1 


dispersiv 



alle intermediär 


2 


3 


4 



alle in der Mitte zwischen 
intermediär und leicht 



alle in der Mitte zwischen 
dem Peak der 2. Generation 
und leicht 



alle in der Mitte zwischen 
dem Peak der 3. Generation 
und leicht 


— leicht — intermediär — schwer 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 13.3 Zwischen den Basen auf den gegenüberliegen¬ 
den Strängen bilden sich Wasserstoffbrücken. Kovalente Bin¬ 
dungen bestehen zwischen den Atomen, aus denen die Nucle- 
otide zusammengesetzt sind, und zwischen den Nucleotiden in 
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einem DNA-Strang. Van-der-Waals-Kräfte treten zwischen den 4. 
in der Doppelhelix übereinandergestapelten Basen auf und sta¬ 
bilisieren so die Stapelung. 


► Abb. 13.10 An den gegenüberliegenden Seiten des Repli¬ 
kationsursprungs ist der Leitstrang der Folgestrang und umge¬ 
kehrt. 



radioaktiv 


Replikations¬ 

ursprung 


► Abb. 13.14 Verkürzte Telomere sind instabil. Ohne die Te- 
lomerase wird ein Teil der DNA nicht repliziert. Aus diesen 
beiden Gründen exprimieren Urkeimzellen die Telomerase. 

► Abb. 13.16 Die DNA-Replikation beginnt sowohl an den 
PCR-Primem im Testgefäß als auch an den Primern bei der 
DNA-Replikation in der Zelle. PCR-Primer können jedoch zu 
jedem DNA-Strang komplementär sein, während die Primer der 
DNA-Replikation nur an den Matrizenstrang binden. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Um den kürzesten DNA-Strang vom Startpunkt aus vollstän¬ 
dig zu synthetisieren, sind etwa 280 h erforderlich. Das ist 
viel mehr als die 8 h, die die Zelle für die Replikation insge¬ 
samt benötigt. Deshalb kann die DNA-Replikation nicht nur 
von einem einzigen Startpunkt ausgehen. Das Ergebnis dieser 
Überlegung deutet darauf hin, dass an der Replikation eines 
DNA-Strangs multiple Startpunkte beteiligt sein müssen. 

2. Das Ergebnis deutet daraufhin, dass in einem einzigen DNA- 
Molekül multiple Startpunkte für die Synthese vorhanden 
sein müssen. Die Anzahl der Startpunkte entspricht der An¬ 
zahl der radioaktiven Banden. Dieses Ergebnis stützt die 
Hypothese, die aufgrund der Überlegungen in Aufgabe 1 auf¬ 
gestellt wurde. 

3. Das Ergebnis deutet darauf hin, dass die DNA-Synthese in 
zwei Richtungen erfolgt. Das zeigt sich am Vorhandensein 
zweier dunkler Flecke, die sich jeweils im Winkel von 180° 
von jedem Synthesestartpunkt entfernen und denen hellere 
Flecke folgen, die auf eine zeitliche Phase der Verdünnung 
beim Wechsel vom radioaktiven zum nichtradioaktiven Thy¬ 
midin hindeuten. Würde die DNA-Synthese nur in einer 
Richtung erfolgen, wären einzelne dunkle Flecke zu sehen, 
denen links oder rechts, aber nicht in beiden Richtungen, hel¬ 
lere Flecke folgten. 


Kapitel 14 

Wiederholung 14.1 

1. Ein Modellorganismus lässt sich im Labor einfach vermehren 
und verändern und er besitzt typische Merkmale einer größe¬ 
ren Gruppe von Lebewesen. (Beispielsweise steht die Maus 
für Säuger.) 

2. Srb, Horowitz, Beadle und Tatum haben den Neurospo- 
ra-Wildtyp mit Röntgenstrahlen behandelt, um Mutationen 
hervorzurufen. Stämme, die nicht mehr ohne Zusatz einer 
bestimmten Aminosäure (Arginin) wachsen konnten, wurden 
isoliert. Die Stämme wurden getrennt ohne Arginin, aber mit 
verschiedenen Zwischenprodukten des Synthesewegs für Ar¬ 
ginin inkubiert. Wachstum mit einem der Zwischenprodukte 
bedeutete, dass die Mutation in diesem Stamm in einem Gen 
liegen muss, das ein Enzym codiert, welches im Synthese¬ 
weg vor diesem Zwischenprodukt aktiv ist. So ist es mit einer 
Reihe von mutierten Stämmen gelungen, die Zwischenpro¬ 
dukte des Synthesewegs und ihre Reihenfolge zu bestimmen 
und schließlich das jeweilige Enzym zu identifizieren, das ein 
bestimmtes Zwischenprodukt in das nächste umwandelt. 
Enzyme: 4 —> 2 —> 3 —> 1 —> 5 

Moleküle: C^F^E^D^G^T 


Wiederholung 14.2 

1. Die zentrale Regel besagt: DNA wird in RNA transkribiert, 
die dann in Protein translatiert wird; dieser Prozess verläuft 
nicht in die Gegenrichtung. 

2. Bei den Retroviren besteht das Genom aus RNA. Für die Re¬ 
plikation wird die RNA in eine DNA-Kopie umgewandelt, 
die dann in RNA transkribiert wird. Dies entsprach nicht 
der zentralen Regel, bei der man davon ausging, dass der 
Informationsfluss stets von DNA zu RNA geht und nicht um¬ 
gekehrt. 
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Wiederholung 14.3 

1. Wenn der Code nur aus einzelnen Buchstaben (A oder T 
oder G oder C) bestehen würde, könnte jeder Buchstabe nur 
in eine einzige Aminosäure translatiert werden (4 1 ). Es gibt 
jedoch 20 Aminosäuren, sodass ein Ein-Buchstaben-Code 
nicht alle Aminosäuren eindeutig abbilden könnte. Mit ei¬ 
nem Zwei-Buchstaben-Code gäbe es 16 mögliche Codons 
(4 2 ), die aber ebenfalls für die 20 Aminosäuren nicht ausrei¬ 
chen würden. Ein Triplettcode, der auf allen vier Buchstaben 
basiert, ermöglicht 64 spezifische Kombinationen (4 3 ), die 
wiederum für 20 Aminosäuren und drei Stoppcodons mehr 
als ausreichen. Der Code ist redundant (d. h., es gibt mehr als 
ein Codon pro Aminosäure), aber nicht uneindeutig (d. h. ein 
einzelnes Codon steht nicht für mehr als eine Aminosäure). 

2. Die RNA-Polymerase bindet am Promotor an die DNA. Die 
DNA wird entspiralisiert und ihre Basen werden zugäng¬ 
lich. Das Enzym enthält Bindungsstellen für die Substrate, 
die Ribonucleosidtriphosphate. Das Enzym hängt dann über 
komplementäre Basenpaarung mit der Matrizen-DNA Nucle- 
otide an die wachsende Kette. 

3. DNA muss exakt repliziert werden. Jeder Fehler in einem 
proteincodierenden Gen führt zu einem Fehler in jedem 
RNA-Molekül, das von der DNA-Region transkribiert wird. 
Dadurch könnte ein verändertes Codon an der entsprechen¬ 
den Position im Protein eine andere Aminosäure hervor¬ 
bringen, wodurch sich die Funktion des Proteins verändern 
könnte. RNA wird in vielen Kopien produziert. Ein Fehler 
in nur einem RNA-Molekül kann in dem Protein, das von 
dieser RNA translatiert wird, ebenfalls zu einem Fehler füh¬ 
ren. Da es aber viele normale Kopien dieser RNA gibt, wird 
eine große Menge des normalen Proteins mit seiner normalen 
Funktion produziert. 


Wiederholung 14.4 

1. Am 5 r -Ende wird eine Cap-Struktur in Form eines modifizier¬ 
ten GTP angehängt. Dies erleichtert die Bindung der mRNA 
an das Ribosom und schützt die mRNA vor der Hydroly¬ 
se durch Ribonucleasen. Am 3 r -Ende der mRNA wird ein 
Poly(A)-Schwanz mit einer Länge von 100-300 Nucleotiden 
angehängt. Dieser unterstützt den Export der mRNA aus dem 
Zellkern. 

2. snRNP-Partikel binden an eine Consensussequenz an der 5'- 
und 3 / -Spleißstelle in der Prä-mRNA im Zellkern. Von den 
snRNPs vermittelt nähern sich die beiden Enden einander an. 
Die mRNA wird zuerst am 5 r -Ende und dann am 3 r -Ende 
geschnitten, wodurch das Intron freigesetzt wird. Die beiden 
Exons werden verknüpft. 

3. Zum Codieren von von 192 Aminosäuren sind 192 Codons 
bzw. 576 Nucleotide erforderlich. Hinzu kommt noch ein 
Stoppcodon, also sind es insgesamt 579 Nucleotide. Die DNA 
enthält zusätzlich den Promotor und den Terminator der Tran¬ 
skription, zudem Introns sowie eine Sequenz für die Bindung 
der mRNA an das Ribosom. 


Wiederholung 14.5 

1. Die rRNA fungiert als Gerüst für die Proteine, sodass schließ¬ 
lich die Ribosomenstruktur entsteht, die auch Bindungsstel¬ 
len für tRNAs enthält. Eine rRNA besitzt eine Nucleotid- 
sequenz, die zu einer Region auf der mRNA komplementär 
ist, sodass die beiden RNAs aneinander binden können und 
die Translation beginnt. Eine rRNA fungiert als Katalysator 
für die Bildung der Peptidbindung. 

2. a. 3 / -TACGGGCCCAATTCTTAAAATTTTACT-5 / 

b. Der untere Strang wird transkribiert: Er enthält Sequenzen, 
die in der RNA zum Startcodon (AUG) und zum Stoppco¬ 
don (UGA) transkribiert werden. 

c. mRNA: AU GCCCGGGUUA AG AUAUUUUA A AU GA 
Polypeptid: Met-Pro-Gly-Leu-Arg-Tyr-Phe-Lys 

3. Ein Polysom entsteht, wenn gleichzeitig mehr als ein Ribo¬ 
som an ein mRNA-Molekül bindet. Das ist möglich, weil 
sich die Ribosomen in 5'—*3''-Richtung die mRNA entlang¬ 
bewegen und dabei die mRNA translatieren, vergleichbar mit 
der Warteschlange an einer Selbstbedienungstheke. Polyso¬ 
men ermöglichen die Synthese von mehr Protein innerhalb 
eines Zeitintervalls. 


Wiederholung 14.6 

1. Signalsequenzen werden in Proteinregionen translatiert, die 
an Erkennungsmoleküle und/oder Rezeptoren binden, welche 
für einen bestimmten Ort in der Zelle spezifisch sind. 

2. Posttranslationale Modifikationen erfolgen an bestimmten 
Aminosäuren an bestimmten Positionen im Protein. Die Po¬ 
sitionen werden durch die dreidimensionale Struktur des 
Proteins festgelegt, durch die es einem Enzym möglich ist, 
die Aminosäure an einer solchen Stelle zu modifizieren. Das 
bedeutet, dass letztendlich die Aminosäuresequenz des Pro¬ 
teins bestimmt, welche Aminosäure nach der Translation auf 
welche Weise modifiziert wird, und die Aminosäuresequenz 
wird wiederum durch den genetischen Code und die DNA- 
Sequenz des Gens festgelegt. 


Blick in die Daten: Ein Gen, ein Enzym 

1. Stamm 34105: Gen a ; Stamm 33442: Gen b; Stamm 36703: 
Gen c. 

2. Die mutierten Stämme besitzen wahrscheinlich noch einen 
Rest an Enzymaktivität, sodass ein Wachstum möglich ist. 

3. Arginin ist ein Proteinbaustein und für die Tertiärstruktur von 
Proteinen essenziell. Es kann nicht durch eine andere Amino¬ 
säure ersetzt werden. 

4. Die Doppelmutante kann die Reaktionen Ornithin -> Ci- 
trullin und Citrullin —> Arginin nicht katalysieren. Da kein 
Arginin gebildet wird, findet nach Zugabe von Ornithin oder 
Citrullin kein Wachstum statt. 
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Blick in die Daten: Die Entschlüsselung 
des genetischen Codes 

1. Ohne Poly(U)-mRNA: Die beladene tRNA bindet am Ribo¬ 
som nicht an ein Codon, sodass kein Protein erzeugt werden 
kann. 

Ohne Ribosomen: Es gibt keine Stellen, an die beladene 
tRNAs binden könnten, und es fehlt auch die Peptidyltrans- 
ferase, um die Bildung der Peptidbindung zu katalysieren. 
Ohne ATP: Die tRNAs können nicht mit Aminosäuren be¬ 
laden werden, und die Ribosomen können nicht die mRNA 
entlang wandern. Es wird kein Polypeptid gebildet. 

Mit RNase: Die mRNA wird zerstört; die Wirkung entspricht 
der ohne Poly(U)-mRNA. 

Mit DNase: Alle Komponenten der Polypeptidsynthese sind 
vorhanden. 

Radioaktives Glycin anstelle von Phenylalanin: Die belade¬ 
ne Glycin-tRNA bindet an die mRNA-Codons GGU, GGA, 
GGG oder GGC. Diese Codons kommen in der Poly(U)- 
mRNA nicht vor, sodass kein radioaktives Peptid synthetisiert 
wird. 

Gemisch aus 19 radioaktiven Aminosäuren ohne Phenylala¬ 
nin: Es werden beladene tRNAs erzeugt, aber die zugehörigen 
Codons gibt es nicht, sodass kein Polypeptid entsteht. 

2. Die Daten zeigen, dass die mRNA - in diesem Fall Poly(U) - 
für die Proteinsynthese unabdingbar ist, da bei einem Fehlen 
kein Protein gebildet wird. 

3. Entsprechend dem genetischen Code (► Abb. 14.4) ist UUU 
das Codon für Phenylalanin. Die anderen Aminosäuren wur¬ 
den bei dem Poly(U)-Experiment nicht in das Protein einge¬ 
baut, da nur das Codon UUU vorkam. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 14.1 Prokaryotische Zellen besitzen keinen Zellkern, 
sodass Transkription und Translation räumlich nicht getrennt 
sind. 

► Abb. 14.3 Sowohl die RNA-Synthese als auch die DNA- 
Replikation erfordern als Enzym eine Polymerase, die an die 
DNA bindet. Damit die Basen zugänglich sind, muss die DNA 
dort entspiralisiert werden. Das neue Polymer ist komplemen¬ 
tär zum Matrizenstrang und entspricht dadurch dem Sinnstrang. 
Die Substrate sind Nucleosidtriphosphate. 

► Abb. 14.11 Zu den chemischen Kräften, die die Molekü¬ 
le am Ribosom Zusammenhalten, gehören Wasserstoffbrücken, 
elektrostatische Wechselwirkungen und hydrophobe Wechsel¬ 
wirkungen. Sie können durch Hitze oder ein Detergens gelöst 
werden. 

► Abb. 14.14 Wenn es kein Stoppcodon gibt, setzt sich die 
Translation fort, da nach dem Stoppcodon am Ende der mRNA 


weitere Nucleotide folgen. Das Protein wird nicht adäquat vom 
Ribosom freigesetzt. 


► Abb. 14.16 Ein Protein ohne „Adressaufkleber“ bleibt im 
Cytosol. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Leu -1 ist eine Mutation in dem Protein, das Schritt C kata¬ 
lysiert. Das Produkt dieses Schrittes (a-Ketoisocaproat) ist 
das erste Molekül in diesem Reaktionsweg, das in der Lage 
ist, die Blockade bei der Mutante aufzuheben. Deshalb muss 
Leu -1 eine Mutation im Enzym von Schritt C sein. Leu -2 
ist eine Mutation in dem Enzym, das Schritt B katalysiert. 
Das Produkt dieses Schrittes (3-Isopropylmalat) ist das ers¬ 
te Molekül in dem Reaktionsweg, das die Blockade in dieser 
Mutante aufhebt. Deshalb muss Leu -2 eine Mutation im En¬ 
zym von Schritt B sein. 

2. Die mutierten Zellen, die die Leu- 1-Mutation tragen, haben 
einen Defekt in Enzym C, tragen aber die Wildtypform von 
Enzym B. Die mutierten Zellen mit der Leu- 2-Mutation ha¬ 
ben einen Defekt in Enzym B, tragen aber die Wildtypform 
von Enzym C. Wenn man die beiden Zellen fusioniert, ent¬ 
hält die diploide Zelle eine Kopie des Wildtypenzyms B und 
eine Kopie des Wildtypenzyms C, sodass der Wildtypphäno¬ 
typ wieder hergestellt wird. 

3. In der ►Tabelle sind die zu erwartenden Enzymaktivitäten 
aufgeführt. 


zu erwartende Enzymaktivität 

Enzym 

Leu -1 

Leu -2 

fusionierte Zellen (diploid) 


(haploid) 

(haploid) 

Leu- 1, Leu -2 

A 

Wildtyp 

Wildtyp 

Wildtyp 

B 

Wildtyp 

keine 

Wildtyp 

C 

keine 

Wildtyp 

Wildtyp 

D 

Wildtyp 

Wildtyp 

Wildtyp 


4. Bei dem einen mutierten Stamm ist das Gen betroffen, das 
die a-Untereinheit codiert, bei dem anderen Stamm ist die 
ß-Untereinheit von der Mutation betroffen. Haploide Zellen 
können also kein funktionsfähiges 0 , 2 ^ 2 -Enzym hervorbrin¬ 
gen, da diese Zellen von jedem Gen nur eine Kopie besitzen, 
wobei eine Kopie normal ist, die andere nicht. Diploide Zel¬ 
len besitzen jedoch zwei Kopien von jedem Gen, wobei ein 
normales Gen der a-Untereinheit von dem einen Kreuzungs¬ 
partner und ein normales Gen für die ß-Untereinheit von dem 
anderen Partner beigesteuert werden. Wenn für jede Unter¬ 
einheit eine normale Genkopie vorhanden ist, können die 
diploiden Zellen normale Polypeptidketten der a- und der 
ß-Untereinheit erzeugen, die sich dann zu einem funktions¬ 
fähigen a 2 ß 2 -Enzym zusammenlagem. 
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Kapitel 15 

Wiederholung 15.1 

1. Punktmutationen, die eine Veränderung des Phänotyps her- 
vorrufen, können beispielsweise in dem codierten Protein 
zu einer veränderten Aminosäure führen, wodurch sich die 
Funktion des Proteins verändert. Bei einer Abwandlung des 
Promotors kann sich die Genexpression deutlich verändern. 
Wenn ein Stoppcodon entstanden ist, endet die Expression 
vorzeitig, und es wird ein kürzeres, möglicherweise funkti¬ 
onsloses Protein produziert. Punktmutationen, die phänoty¬ 
pisch unauffällig sind, können so in Codons auftreten, dass 
sich die Aminosäure aufgrund der Redundanz des geneti¬ 
schen Codes nicht ändert. Oder es kommt zur Veränderung 
eines Codons und der zugehörigen Aminosäure, ohne dass 
dies eine Auswirkung auf die Proteinfunktion hat. Oder die 
Mutationen treten in nichtcodierenden DNA-Regionen auf, 
etwa in Introns. 

2. ► Abb. 15.4: Deletionen sind fehlende Abschnitte von Chro¬ 
mosomen. Duplikationen bestehen aus einer zusätzlichen 
Kopie (oder mehreren Kopien) einer Chromosomenregion. 
Bei Inversionen liegt eine Chromosomenregion in der um¬ 
gekehrten Orientierung vor. Bei Translokationen bricht ein 
Stück eines Chromosoms ab und heftet sich an ein anderes 
Chromosom. 

3. Zu spontanen Mutationen kommt es ohne einen äußeren 
Faktor, der die Mutation verursacht. Beispiel: Die Tautomeri¬ 
sierung von A, sodass bei der DNA-Replikation A nicht mit T 
ein Basenpaar bildet, sondern mit C. Bei einer induzierten 
Mutation verändert ein äußerer Faktor die DNA. Beispiel: 
Salpetrige Säure desaminiert C zu U, sodass bei der DNA- 
Replikation nicht C mit G ein Basenpaar bildet, sondern U 
mit A. 

4. C kann zu 5-Methylcytosin methyliert sein. Durch eine spon¬ 
tane Desaminierung oder durch ein Mutagen kann diese Base 
in ein T umgewandelt werden. Dies ist eine normale Base, 
die nicht durch eine DNA-Reparatur entfernt wird. Andere 
Basenveränderungen werden hingegen repariert. 


übernimmt, die mit der BR CA 1 -Mutation verloren gegangen 
waren. 

3. Die Symptome treten nur dann auf, wenn von der CGC- 
Sequenz in der Promotorregion des FMRl-Gms zahlreiche 
Kopien vorhanden sind, wodurch die Expression dieses Gens 
verhindert wird. Familienangehörige können die Mutation 
tragen, zeigen aber keine Symptome, da die Mutation nur eine 
geringe Anzahl von Wiederholungen umfasst. 


Wiederholung 15.3 

1. Es ist möglich, das Mukoviszidosegen direkt zu sequenzieren. 
Eine Person, die als Träger fungiert, ist in einem Test sowohl 
für das normale als auch für das mutierte Allel positiv. 

2. Eine krankheitsverursachende Mutation lässt sich mithilfe ei¬ 
ner Kopplungsanalyse kartieren. Bei vielen Patienten kann 
man das Auftreten der Krankheit mit einem polymorphen 
DNA-Marker verknüpfen, etwa einem STR. Das bedeutet, 
dass der Marker in der Nähe des mutierten Krankheitsgens 
auf dem Chromosom liegen muss. Durch DNA-Sequenzie- 
rung lässt sich das Gen identifizieren. Das von diesem Gen 
codierte Protein kann man dann isolieren und seine Funktion 
bestimmen. Der Genotyp steht immer vor dem Phänotyp. 


Wiederholung 15.4 

1. Eine DNA-Analyse ist bei jedem Gewebe zu jedem Zeitpunkt 
im Lebenszyklus eines Individuums möglich. Darüber hinaus 
lässt sich dadurch eine etwaige Heterozygotie erkennen. Für 
eine Phänotypanalyse über die Enzymaktivität muss das Gen 
in einem zugänglichen Gewebe zu einem bestimmten Zeit¬ 
punkt exprimiert werden. Eine Heterozygotie ist auf diese 
Weise häufig nicht erkennbar. 

2. Die DNA eines Patienten sollte dahingehend getestet werden, 
ob sie mit Sequenzen des mutierten ß-Globin-Gens hybridi¬ 
siert. Wenn das der Fall ist, trägt der Patient die Mutation, 
und eine zusätzliche Sequenzierung der DNA des Patienten 
ist nicht erforderlich. 


Wiederholung 15.2 

1. a. Die Aminosäuresequenz, die von dem mutierten Allel co¬ 

diert wird, ist Leu-Ile-Ser-Ile-Ala. Dies ist eine Missense- 
Mutation. 

b. Die Mutation ersetzt Prolin durch Serin. Prolin ist eine 
nichtpolare Aminosäure, die normalerweise in Kehren und 
Schleifen von Proteinen vorkommt; Serin ist eine polare 
Aminosäure mit einer kleineren Seitenkette. Die Mutation 
beeinflusst wahrscheinlich die Enzymaktivität, da sie wahr¬ 
scheinlich die räumliche Struktur des Proteins verändert. 

2. Eine einfache Genmutation allein reicht nicht aus, um Krebs 
hervorzurufen. Für die Entwicklung von Brustkrebs sind wei¬ 
tere genetische und äußere Faktoren erforderlich. So kann 
beispielsweise eine Person eine Mutation in einem anderen 
Gen der DNA-Reparatur tragen, das dann die Funktionen 


Wiederholung 15.5 

1. Stoffwechselinhibitoren blockieren wichtige chemische Um¬ 
wandlungen in den Krebszellen. Ein Inhibitor kann entweder 
die Anhäufung eines schädlichen Produkts oder die krebs¬ 
spezifische Umwandlung einer Substanz in ein schädliches 
Produkt verhindern. 

2. Bei einer in vzvö-Gentherapie wird die Wildtypform eines 
mutierten oder anormal exprimierten Gens in die Gewebe ei¬ 
nes Patienten eingeschleust, der an einer genetisch bedingten 
Krankheit leidet. Normalerweise verwendet man dafür ein 
Virus, und die DNA wird entweder in das Wirtschromosom 
integriert oder bleibt außerhalb des Zellkerns in einem Virus, 
das sich nicht repliziert. Ein Beispiel dafür ist das Einschleu¬ 
sen des Gens für die Glutamat-Decarboxylase in das Gehirn 
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von Patienten mit dem Parkinson-Syndrom, das von einem 
Mangel an dem Neurotransmitter GABA hervorgerufen wird 
(► „Experiment: Gentherapie“). 

3. a. Die Mutation, die zur PKU führt, kommt in der mensch¬ 
lichen Population selten vor, die meisten Menschen tragen 
das schadhafte Allel nicht. In den meisten Fällen ist der Va¬ 
ter homozygot normal. Da die Mutter an PKU erkrankt ist 
(sie ist homozygot mutiert), ist der sich entwickelnde Fetus 
heterozygot. 

b. Hohe Konzentrationen von Phenylalanin führen zu einer 
Schädigung des Gehirns. Wenn die Phenylalaninkonzen¬ 
tration bei der Mutter zu hoch ist, könnte das Neugeborene 
geschädigt werden. 

c. Die Frau sollte eine phenylalaninreduzierte Diät einhalten. 


Blick in die Daten: Wie wurde das BRCA1 -Gen 
gefunden? 

1. In den drei Familien trat der Brustkrebs bei zwei Drittel der 
Betroffenen bereits in einer frühen Febensphase auf, was da¬ 
rauf hindeutet, dass es sich um eine vererbbare Disposition 
für diesen Krebs handelt. 

2. Alle drei Mutationen traten nur bei Brustkrebspatientinnen 
auf. In den Familien A und B haben die beiden Punkt¬ 
mutationen möglicherweise zu einer Veränderung von Co- 
dons geführt. Dadurch wurde jeweils eine Aminosäure im 
BRCA1-Protein ausgetauscht, sodass es funktionslos ist. In 
Familie C umfasst die Deletion llbp, was zu einer Fra- 
meshift-Mutation führte. Dadurch werden die nachfolgenden 
Codons falsch abgelesen, und es kommt zu einer massiven 
Veränderung der Aminosäuresequenz; das BRCA1-Protein 
ist dann ebenfalls funktionslos. 

3. BRCA1 ist in den Geweben von Brust, Eierstöcken und 
Thymus aktiv. Demnach müssen Mutationen überall dort ex- 
primiert werden. Da das BRCAl-Gm bei der DNA-Reparatur 
eine Rolle spielt, ist dieser Reparaturmechanismus in allen 
diesen Geweben mangelhaft, sodass zusätzliche Mutationen 
auftreten, die schließlich zu Krebs führen können. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 15.1 Es handelt sich um eine stille Mutation, da der 
genetische Code redundant ist (viele Mutationen verändern die 
translatierte Aminosäure nicht), außerdem sind zahlreiche Ami¬ 
nosäuren in einem Protein für dessen Aktivität nicht essenziell 
(d. h., sie beeinflussen nicht das aktive Zentrum). 

► Abb. 15.3 Chromosomenmutationen lassen sich nachwei- 
sen, indem man sich teilende Zellen mit unterschiedlichen 
Fluoreszenzfarbstoffen behandelt, die jeweils mit einem für ein 
bestimmtes Chromosom spezifischen Marker gekoppelt sind. 
Die gefärbten Chromosomen sind dadurch einfach zu identifi¬ 
zieren und man kann fehlende Abschnitte oder Translokationen 


erkennen. Inversionen lassen sich auch durch ein spezielles Ver¬ 
fahren ebenfalls ermitteln, bei dem auf den Chromosomen ein 
Bandenmuster (Bänderung) entsteht; so kann man eine umge¬ 
kehrte Reihenfolge der Banden erkennen. 

► Abb. 15.13 Der Vorteil eines solchen genetischen „Auswei¬ 
ses“ kann darin bestehen, dass sich die künftige Anfälligkeit 
für Krankheiten Vorhersagen lässt und möglicherweise Maßnah¬ 
men ergriffen werden können, damit eine solche Krankheit nicht 
ausbricht. Außerdem könnte man Unfallopfer, Gefallene im 
Krieg oder Opfer und Täter bei Tötungsdelikten identifizieren. 
(In den USA wird das bei Soldaten und Insassen der Bun¬ 
desgefängnisse bereits durchgeführt.) Ein erheblicher Nachteil 
besteht im mangelnden Datenschutz, falls ein solcher Ausweis 
in falsche Hände gerät; dann wären gravierende Eingriffe in die 
Privatsphäre möglich. Genetische Marker sind mit Vorsicht zu 
behandeln, denn sie besitzen nicht zwangsläufig eine Vorher¬ 
sagekraft; häufig sind auch Umweltfaktoren für eine Krankheit 
von Bedeutung. Die Verwendung genetischer Daten bei der 
Auswahl von Kandidaten für eine Arbeitsstelle oder von Kun¬ 
den eine Versicherung ist gesetzlich verboten. Viele Menschen 
machen sich jedoch Sorgen, dass genetische Daten in Zukunft 
dennoch die Entscheidungen in solchen und anderen Fällen be¬ 
einflussen könnten. 

► Abb. 15.14 Bei chromosomalen Kopplungsanalysen unter¬ 
sucht man in Familien den derzeitigen Nachwuchs und die 
Eltern und analysiert dabei die Rekombination von Allelen. 
DNA-Kopplungsanalysen werden mit einzelnen Chromosomen 
durchgeführt, in den jeweiligen Familien allerdings retrospektiv. 
Mit chromosomalen Kopplungsanalysen werden Phänotypen 
untersucht, DNA-Kopplungsanalysen befassen sich mit Geno¬ 
typen. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Person 1 ist heterozygot und besitzt ein normales und ein 
mutiertes Allel. Das normale Allel wird in folgende Amino¬ 
säuren translatiert: Pro-Trp-Thr-Gln-Arg-Phe. Das mutierte 
Allel enthält in der mRNA an Position 4 ein Stoppcodon 
(Nonsense-Mutation): Pro-Trp-Thr-(Stopp). Das Polypeptid 
ist dann verkürzt und umfasst nur 38 anstelle von 146 Ami¬ 
nosäuren. Dieses Globin ist nicht funktionsfähig. 

Person 2 ist heterozygot und besitzt ein normales und ein mu¬ 
tiertes Allel. In diesem Fall ist bei dem mutierten Allel das 
erste T des zweiten Codons deletiert. Dadurch kommt es zu 
einem Frameshift: Pro-Gly-Pro-Arg-Gly-Ser. Das so entste¬ 
hende Polypeptid hat eine stark veränderte Sequenz und ist 
höchstwahrscheinlich funktionslos. 

2. Ein Beispiel ist eine Mutation, die den Promotor verändert, 
sodass die RNA-Polymerase nicht mehr binden kann, um die 
Transkription in Gang zu setzen. Ein anderes Beispiel sind 
Mutationen, die mRNA-Spleißstellen in der DNA verändern, 
sodass ein reifes mRNA-Transkript anormale Deletionen oder 
Insertionen aufweist. 
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3. Für das Paar besteht eine Wahrscheinlichkeit von 1:4, dass 
sie ein Kind bekommen, das mit zwei normalen Allelen ho¬ 
mozygot ist, eine Wahrscheinlichkeit von 1:2 für ein Kind, 
das mit einem normalen und einem mutierten Allel heterozy¬ 
got ist, und eine Wahrscheinlichkeit von 1:4, dass das Kind 
mit zwei mutierten Allelen homozygot ist. Ein Kind mit zwei 
mutierten Allelen würde an einer schweren Anämie leiden 
und müsste ein Leben lang regelmäßig Bluttransfusionen er¬ 
halten. 

1/4 1/4 1/4 1/4 


Kapitel 16 

Wiederholung 16.1 

1. Die Zelle kann die Transkription des Xase-Gens verringern, 
die Xase-mRNA hydrolysieren, die Translation der Xase- 
mRNA blockieren, das Xase-Protein hydrolysieren oder die 
Aktivität des Xase-Proteins hemmen. 

2. Bei Vorhandensein von Lactose ist der Promotor zugänglich, 
die RNA-Polymerase bindet und setzt die Transkription in 
Gang. Ohne Lactose ist der Promotor durch den Repressor 
besetzt und die Transkription bleibt aus. 

3. a-Faktoren lenken die RNA-Polymerase so, dass sie in 
bestimmten Promotoren an ErkennungsSequenzen binden. 
Wenn mehrere Promotoren von Genen mit verwandten Punk¬ 
tionen (etwa bei einer Flitzschockreaktion) die gleiche Er¬ 
kennung ssequenz enthalten, erfolgt die Transkription dieser 
Gene zur selben Zeit mit der gleichen Rate. 

4. Damit das Repressorprotein auf niedrigem und konstantem 
Niveau exprimiert wird, besitzt das regulatorische Gen bei¬ 
spielsweise einen ineffizienten Promotor, und die Expression 
des Repressors ist konstitutiv. 


Wiederholung 16.2 

1. Allgemeine Transkriptionsfaktoren binden in einem Kom¬ 
plex an den Promotor und die RNA-Polymerase und lenken 
die RNA-Polymerase an den Promotor. Dadurch wird die 
Transkription in Gang gesetzt und die DNA lokal denatu¬ 
riert, sodass der Matrizenstrang für die Basenpaarung bei der 
RNA-Synthese zugänglich wird. Spezifische Transkriptions¬ 
faktoren binden an spezifische Promotoren oder Promotoren 
mit ErkennungsSequenzen. Andere Transkriptionsfaktoren 
binden an Enhancer-Sequenzen, die vom eigentlichen Pro¬ 
motor weit entfernt sein können und eine Biegung der DNA 
hervorrufen, sodass der übrige Transkriptionsinitiationskom¬ 
plex rekrutiert wird. 


2. Proteine wie beispielsweise Transkriptionsfaktoren passen 
aufgrund von Strukturmotiven in die DNA-Doppelhelix, und 
ihre Aminosäuren können mit den Basen im Inneren der 
Doppelhelix in Wechselwirkung treten. Die Aminosäurese¬ 
quenzen der Proteine und die Basensequenzen der DNA 
sind spezifisch, sodass nur bestimmte Proteine an bestimm¬ 
te DNA-Sequenzen binden. 

3. Als Reaktion auf ein Signal aus der Umgebung oder dem 
Inneren der Zelle wird ein spezifischer Transkriptionsfaktor 
erzeugt und/oder in den Zellkern transloziert, wo er an eine 
Erkennungs sequenz in der DNA bindet, die bei Promotoren 
von Zielgenen liegt. Diese Bindung lenkt den Initiationskom¬ 
plex der Transkription jeweils dorthin, sodass mehrere Gene 
aktiviert werden. 


Wiederholung 16.3 

1. Bakteriophage: Die Phagen-DNA wird in die Wirtszelle inji¬ 
ziert. Die Gene der frühen Phase werden an den Phagen¬ 
promotoren transkribiert, deren DNA-Sequenzen denen der 
Wirtszelle ähneln (positive Regulation). Das führt schließlich 
dazu, dass Proteine der frühen Phase an die Promotoren der 
Wirtszelle binden und diese inaktivieren (negative Regulati¬ 
on). Andere frühe Proteine dirigieren die RNA-Polymerase 
der Wirtszelle so, dass sie die Phagengene der mittleren und 
späten Phase transkribiert (positive Regulation). 

HIV: Die HIV-RNA wird in die Wirtszelle eingeschleust. Die 
Reverse Transkriptase von HIV wird aktiviert und produziert 
eine cDNA, die von der Integrase in ein Chromosom der 
Wirtszelle eingefügt wird (positive Regulation). Später bin¬ 
det die RNA-Polymerase der Wirtszelle an HlV-Promotoren, 
sodass HIV-mRNAs erzeugt werden (positive Regulation). 
Das Tat-Protein von HIV fungiert als Antiterminator bei der 
Transkription der HIV-Gene, die in das Wirtsgenom integriert 
sind. 

2. Bei einer HlV-Infektion sollte die Produktion und Integration 
der cDNA normal verlaufen. Die Virusgene werden expri¬ 
miert und das große Vorläuferprotein wird synthetisiert. Es 
wird jedoch nicht in die einzelnen Virusproteine geschnitten. 
HlV-Partikel werden also nicht verpackt und nicht aus der 
Zelle freigesetzt. 


Wiederholung 16.4 

1. Histonproteine sind positiv geladen und binden an die DNA, 
wodurch sie die Transkription generell blockieren. Die Ace- 
tylierung der Histone neutralisiert die positive Ladung, sodass 
sie nicht mehr so fest an die DNA binden. So wird die Chro¬ 
matinstruktur für die Transkription geöffnet. Andererseits 
werden bei der Deacetylierung der Histone die Acetylgrup- 
pen entfernt, sodass die positiven Ladungen auf den Histonen 
wieder wirksam werden und die Transkription blockiert wird. 

2. Einleitung zu diesem Kapitel (► „Faszination Forschung: 
Genexpression und Verhalten“) und ► „Experiment: Genex- 
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pression und Verhalten“: Das Verhalten in der Umgebung 
verändert anscheinend die DNA epigenetisch, indem die 
DNA-Methylierung an Promotoren von Genen im Gehirnge¬ 
webe zunimmt, sodass sich die Transkriptionsrate ändert. 

3. In ► Abb. 16.16 ist die Inaktivierung des X-Chromosoms 
dargestellt. Das Xist -Gen auf dem X-Chromosom wird tran¬ 
skribiert, wobei eine kurze RNA gebildet wird, die an das 
übrige X-Chromosom bindet und dadurch die Transkription 
der anderen Gene blockiert. Chromosomale Proteine bin¬ 
den an das inaktive X-Chromosom und führen zur Bildung 
von Heterochromatin, sodass die Genexpression blockiert 
ist. Man nimmt an, dass die Inaktivierung des X-Chromo¬ 
soms dazu dient, die Expression von X-gekoppelten Genen 
bei männlichen (XY) und weiblichen Individuen (XX) aus¬ 
zubalancieren, da das Y-Chromosom normalerweise keine 
X-gekoppelten Gene enthält. 

4. Es ist beispielsweise möglich, die für Dickdarmkrebszellen 
relevanten Gene zu sequenzieren und nach Mutationen zu 
suchen, die zu einer fehlerhaften Funktion führen. Dann wer¬ 
den die beteiligten Proteine isoliert und man stellt fest, ob 
ihre Funktionen tatsächlich anormal sind. Um ein epigeneti¬ 
sches Abschalten nachzuweisen, kann man die Promotoren 
der Gene sequenzieren und nach epigenetischen Veränderun¬ 
gen suchen (beispielsweise die Methylierung von Cytosinen, 
die vermehrt zu erwarten ist, wenn die Transkription abge¬ 
schaltet ist). Dann sollten die Tumorzellen untersucht werden, 
ob die aktiven Proteine vorhanden sind, aber eben nur in ge¬ 
ringen Mengen. 


Wiederholung 16.5 

1. miRNAs und siRNAs können über Basenpaarung mRNAs an¬ 
greifen und ihre Translation verhindern, da tRNAs dann nicht 
binden können; oder die Inhibitor-RNAs können im Zell¬ 
kern an die Prä-mRNA binden und zu deren Hydrolyse durch 
eine RNase führen; oder die Inhibitor-RNAs binden an die 
Transkriptionsstelle auf der mRNA und hindern so die RNA- 
Polymerase an der Transkription. 

2. mRNA kann sich über Wasserstoffbrücken, die zwischen 
komplementären Basen entstehen, auf sich selbst zurückfal¬ 
ten und dabei Schleifenstrukturen bilden. An diese Strukturen 
können spezifische Proteine binden, die dann die Translation 
am Ribosom blockieren. 

3. Das Proteasom bindet an Proteine, die mit Ubiquitin für den 
Abbau markiert sind. Innerhalb des Proteasoms befinden sich 
Proteasen, die solche Proteine hydrolysieren. 

4. Von einem menschlichen Gen werden durch alternatives 
Spleißen im Durchschnitt vier verschiedene mRNAs gebildet. 
Jede dieser mRNAs wird in ein individuelles Protein trans- 
latiert. So ist die Anzahl der unterschiedlichen Proteine viel 
größer als die Anzahl der Gene. 

5. miRNAs, die gegen aktivierte Onkogene gerichtet sind, blo¬ 
ckieren die Translation der entsprechenden mRNAs, von 
denen sonst Proteine translatiert würden, die die Zellteilung 
stimulieren. 


Blick in die Daten: Genexpression und Verhalten 

1. a. Die mRNA-Menge in den Köpfen der Larve wurde be¬ 

stimmt, da die Genexpression im Gehirn festlegt, ob eine 
Honigbiene eine Arbeiterin oder eine Königin wird, 
b. Die Hemmung der DNMT-mRNA lag nach 48 h bei etwa 
60%. Das ist zwar eine deutliche Hemmung, aber sie ist 
nicht vollständig, sodass wahrscheinlich ein gewisser An¬ 
teil der DNMT-mRNA erhalten blieb. 

2. Die Verringerung der DNA-Methylierung lag bei etwa 20 %. 
So blieb noch ein Teil des 5-Methylcytosins erhalten. 

3. Bei den Kontrollexperimenten entwickelten sich etwa 23% 
der Larven zu Königinnen. Das ist eine deutliche Verschie¬ 
bung, wenn man davon ausgeht, dass die DNMT-mRNA 
und die DNA-Methylierung zwar verringert waren, aber eben 
nicht sehr stark. Wahrscheinlich gibt es eine Schwelle für die 
Methylierung, oberhalb der die Genexpression beeinträchtigt 
ist. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 16.1 Ja. In einer Promotorregion kann es mehrere Bin¬ 
dungsstellen für regulatorische Proteine geben. 

► Abb. 16.7 Ein Vorteil des Zellkerns besteht in der Kompar- 
timentierung - die Trennung von Transkription/Prozessierung 
und Translation. Dadurch lässt sich die Genexpression genauer 
regulieren. Außerdem ist der Zellkern vor den Nucleasen im Cy¬ 
toplasma geschützt, die die mRNA hydrolysieren würden und so 
deren Existenzdauer schon ab ihrer Erzeugung begrenzen wür¬ 
den. 

► Abb. 16.13 Mit Lysogenie bezeichnet man die Integration 
des Bakteriophagengenoms in das Genom der Wirtszelle für 
einen bestimmten Zeitraum. Der Begriff wird zwar für euka- 
ryotische Viren nicht verwendet, aber da HIV sein Genom in 
Form einer cDNA integriert, kann man dieses Virus durchaus 
als lysogen bezeichnen. 

► Abb. 16.14 Eine Mutation (Desaminierung) von 5-Methyl- 
cytosin wird nicht repariert, sodass Regionen mit 5-Methyl- 
cytosin dazu neigen, Mutationen anzuhäufen, und dadurch ihr 
Potenzial zur Regulation der Transkription variieren kann. 

► Abb. 16.17 7 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Ein Inhibitor der DNA-Methylierung stellt die Tumorsup¬ 
pressoraktivität wieder her. Die gleiche Wirkung lässt sich 
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mit einem Inhibitor der Histondeacetylierung erzielen. Diese 
Ergebnisse deuten darauf hin, dass sowohl die DNA-Methy- 
lierung als auch die Histondeacetylierung dazu führen, dass 
die Expression von Genen abgeschaltet wird, die ein Tumor¬ 
wachstum verhindern würden. 

2. Die Daten zeigen, dass Inhibitoren der Histondeacetylierung 
und der DNA-Methylierung zusammen wirksamer sind als 
nur ein Inhibitor allein. Das wiederum deutet darauf hin, dass 
ein Teil der Genexpression durch die Methylierung von DNA 
und ein weiterer Teil durch die Deacetylierung von Histonen 
und noch ein anderer Teil von beiden Mechanismen gehemmt 
wird. Bei dieser letzten Gruppe von Genen sind beide Arten 
von Inhibitoren erforderlich, damit die abgeschalteten Gene 
reaktiviert werden. 

3. Gen 1 kann durch jeden der beiden Inhibitoren allein re¬ 
aktiviert werden, bei Gen 2 hingegen ist das nur bei einer 
Kombination aus beiden Inhibitoren der Fall. Bei Gen 1 ist 
das Ausmaß der DNA-Methylierung und Histondeacetylie¬ 
rung möglicherweise nicht sehr groß. In diesem Fall genügt 
entweder die Demethylierung der DNA oder die Acetylie- 
rung der Histone, um das Gleichgewicht so zu verschieben, 
dass sich die Nucleosomen verändern und die Promotorregi¬ 
on für die Bindung durch die RNA-Polymerase zugänglich 
wird; dann kann das Gen exprimiert werden. Bei Gen 2 kann 
die RNA-Polymerase aus zwei Gründen daran gehindert wer¬ 
den, an den Promotor zu binden: Die Promotorregion kann 
stark methyliert sein und die Histone sind entsprechend de- 
acetyliert, sodass sich die Nucleosomen nicht öffnen können 
und die Promotorregion nicht zugänglich wird. Deshalb muss 
bei Gen 2 sowohl die DNA-Methylierung als auch die His¬ 
tondeacetylierung blockiert werden, damit das Gen wieder 
exprimiert werden kann. 


Kapitel 17 

Wiederholung 17.1 

1. Vor der DNA-Sequenzierung wird ein langes DNA-Mole- 
kül in viele Fragmente geschnitten. Diese Schnitte erfolgen 
zufällig (d. h., sie entstehen an unterschiedlichen und zufälli¬ 
gen Positionen). Die Überlappungen sind notwendig, um die 
gesamte Sequenz bestimmen zu können. Wenn es nur eine 
einzige Art von Schnitten gäbe, wäre ein Zusammensetzen 
der Sequenz nicht möglich. Die Sequenzen der Fragmente 
werden einander durch einen Computer mit Spezialsoftware 
mithilfe der Überlappungen zugeordnet. 

2. Offene Leseraster werden durch das Vorhandensein einer 
Promotorsequenz, eines Start- und eines Stoppcodons, einer 
Transkriptionsterminationssequenz und ErkennungsSequen¬ 
zen für den Beginn und das Ende von Introns erkannt. Das 
Leseraster zeigt die Sequenz des Promotors (der das Signal 
vermittelt, wo das Gen exprimiert werden soll) und die Ab¬ 
folge der Aminosäuren des Proteins (als Hinweis auf seine 
Funktion). 

3. Die vergleichende Genomik befasst sich mit der Untersu¬ 
chung von DNA-Sequenzen bei verschiedenen Organismen. 


Ähnliche Sequenzen, die in unterschiedlichen DNA-Proben 
festgestellt werden, können dazu beitragen, die Funktion ei¬ 
nes Proteins aufzuklären (wenn eine Sequenz einem bereits 
bekannten Protein in einem anderen Organismus ähnlich ist), 
die Identität einer Spezies zu ermitteln, von der nur die DNA 
bekannt ist (Metagenomik) und evolutionäre Beziehungen 
herauszufinden. Das Gen, das die relative Körpergröße von 
Hunden festlegt, wurde beispielsweise mithilfe der verglei¬ 
chenden Genomik ermittelt. 


Wiederholung 17.2 

1. Die folgenden Merkmale von prokaryotischen Genomen sind 
für einen Organismus essenziell, der in einer sich schnell ver¬ 
ändernden Umgebung lebt und sich rasch anpassen muss: 

1. Kleine Genome können sich durch wenige Mutationen 
stark verändern. 2. Plasmide ermöglichen es den einzelnen 
Zellen, Genominformation schnell auszutauschen. 3. Trans- 
posons verschieben Gene an andere Positionen und beeinflus¬ 
sen so die Expressionsrate dieser Gene, und sie verursachen 
Mutationen, die eine Evolution ermöglichen. 

2. Transposons werden entweder direkt aus dem Chromosom 
herausgespleißt und bewegen sich zu einer anderen Position, 
oder es wird eine DNA-Kopie des Transposons hergestellt, 
die an einer anderen Stelle eingefügt wird, wobei das ur¬ 
sprüngliche Transposon an seiner Stelle verbleibt. 

3. Man könnte vom Bauchnabel einen „Fussel“ als Probe neh¬ 
men und die DNA daraus extrahieren, dann mithilfe der PCR 
die prokaryotischen Sequenzen amplifizieren und die Spezies 
identifizieren. Wenn man das bei vielen Menschen durch¬ 
führt, würde man wahrscheinlich bei jedem eine spezifische 
Kombination von vorherrschenden Spezies finden. 


Wiederholung 17.3 

1. Im Genom von C. elegans gibt es Gene für die Gewebebil¬ 
dung, nicht jedoch bei der Hefe. 

2. Genfamilien liefern einen „evolutionären Baukasten“. Wenn 
es von einem Gen mehrere Kopien in einem Genom gibt, 
kann die Wildtypform des Gens Mutationen in einer Kopie 
dieses Gens abmildern. Wenn die Mutationen einen positiven 
Effekt zeigen, werden sie möglicherweise selektiert. 

3. Bei einigen Geweben, so auch in einer Eizelle, müssen (etwa 
nach der Befruchtung) Proteine in großer Menge synthetisiert 
werden, und dafür sind zahlreiche Ribosomen notwendig. 
Die Transkriptionsrate der einzelnen rRNA-Gene allein wür¬ 
de nicht ausreichen, um den Ribosomenbedarf der Zelle 
zu decken, sodass diese Gene in multiplen Kopien vor¬ 
liegen. 

4. Die vier Pflanzen kommen in verschiedenen Umgebungen 
vor. So wächst beispielsweise Mais in trockeneren und küh¬ 
leren Regionen als Reis. Mutationen im pflanzlichen Grund¬ 
genom haben es den Pflanzen mit diesen Mutationen ermög¬ 
licht, sich an die unterschiedlichen Umgebungen anzupassen, 
um dort zu überleben und sich zu vermehren. 



Anhang D: Lösungen 


1883 


Wiederholung 17.4 

1. Jedes menschliche Gen enthält mehrere Introns. Durch alter¬ 
natives Spleißen einer Prä-mRNA können unterschiedliche 
mRNAs und damit auch unterschiedliche Proteine entstehen. 

2. Die menschliche Genomsequenz enthält Haplotypen, mit 
denen unterschiedliche Reaktivitäten auf einen Wirkstoff Zu¬ 
sammenhängen. Wenn man die DNA eines Patienten isoliert 
und amplifiziert, ist eine Charakterisierung in Bezug auf die 
Haplotypen möglich, und man kann feststellen, ob der Patient 
auf einen bestimmten Wirkstoff reagiert. 


Wiederholung 17.5 

1. Das Proteom wird analysiert, indem man eine große Zahl 
von Proteinen identifiziert, etwa mithilfe einer zweidimen¬ 
sionalen Gelelektrophorese und durch Identifizierung von 
Proteinfragmenten mithilfe der Massenspektrometrie. 

2. Die Metabolitenmuster korrelieren mit unterschiedlichen 
physiologischen Zuständen. Warum es wünschenswert ist, 
über eine Datenbank für primäre und sekundäre Metaboliten 
des menschlichen Stoffwechsels zu verfügen, zeigt sich bei¬ 
spielsweise schon bei dem erhöhten Glucosespiegel im Blut, 
der mit der Krankheit Diabetes zusammenhängt. Die meisten 
Krankheiten sind jedoch komplexer. Diagnosen würden mit 
einem solchen Metabolitenmuster im Metabolom erleichtert. 


Blick in die Daten: Vergleichende Analyse des 
Tigergenoms 

1. Bei beiden Katzengenomen kam es im Verlauf von 10,8 Mio. 
Jahren in den DNA-Sequenzen zu 4,4 % Veränderungen. Da¬ 
raus lässt sich eine Veränderungsrate von 0,4 % pro 1 Mio. 
Jahre ableiten. Im Vergleich dazu liegt die Veränderungsrate 
bei Mensch und Gorilla bei 0,6 % pro 1 Mio. Jahre, ist also 
um 50 % schneller. 

2. a. 14.425 Genfamilien sind allen bis jetzt untersuchten Geno¬ 

men der Säuger gemeinsam. 

b. 103 Genfamilien kommen allein beim Tiger und bei der 
Hauskatze vor, 231 Genfamilien nur beim Menschen und 
bei der Maus. 

c. Über 90% des Säugergenoms ist allen Säugern gemein¬ 
sam. Bei allen bis jetzt untersuchten Säugerspezies gibt nur 
wenige Genfamilien, die nur bei einer bestimmten Spezies 
Vorkommen. 

3. Der Tiger ist ein jagendes Raubtier und sein Genom ent¬ 
spricht dieser Lebensweise, insbesondere bei den Genen für 
Geruchssinn, Signalübertragung und Verdauung. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 17.4 Ein Retrovirus infiziert eine Zelle und erzeugt 
eine cDNA-Kopie von seinem Genom. Die cDNA wird durch 


die Aktivität der viralen Integrase in das Genom der Wirtszelle 
integriert. Die cDNA wird mit dem Wirtsgenom kopiert, wenn 
sich die Zelle teilt. Durch Rekombination erhält die cDNA dann 
ein zusätzliches Gen für das Herausschneiden. Es werden auch 
benachbarte Gene hinzugefügt und die cDNA kann sich durch 
das gesamte Genom bewegen. 

► Abb. 17.5 Nein. Proteincodierende Gene bilden nur einen 
kleinen Teil der eukaryotisehen Genome. Bei zunehmender 
Größe sind auch Gene enthalten, die keine Proteine codieren, 
und es gibt darüber hinaus nichtcodierende Regionen. 

► Abb. 17.9 Bei beiden Vorgängen bewegt sich ein Protein¬ 
komplex eine Nucleinsäure entlang. Beim Polysom bewegt sich 
das Ribosom die mRNA entlang; bei der rRNA-Synthese be¬ 
wegt sich die RNA-Polymerase die DNA entlang. Bei beiden 
Vorgängen wird ein Polymer erzeugt: Beim Polysom ist das Pro¬ 
dukt ein Polypeptid, beim rRNA-Gen ist das Produkt eine RNA. 
Die beiden Vorgänge sind sich auch insofern ähnlich, da mehre¬ 
re Polymere gleichzeitig produziert werden. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Personen mit SNP 5689 und dem Genotyp AA zeigen die 
höchsten Konzentrationen (und damit den langsamsten Meta¬ 
bolismus) von Calm. Personen mit dem Genotyp GG zeigen 
die niedrigsten Konzentrationen (und den schnellsten Meta¬ 
bolismus) von Calm. Heterozygote Personen zeigen interme¬ 
diäre Werte. 

Personen mit SNP 8835 und dem homozygoten Genotyp AA 
zeigen die niedrigsten Konzentrationen (den schnellsten Me¬ 
tabolismus), Personen mit SNP 8835 und dem homozygoten 
Genotyp CC die höchsten Konzentrationen (den langsamsten 
Metabolismus), heterozygote Personen sind wiederum inter¬ 
mediär. 

Heterozygote Personen mit SNP 11286 und dem Genotyp TG 
zeigen die höchsten Konzentrationen (den langsamsten Me¬ 
tabolismus) von Calm. Die beiden homozygoten Genotypen 
zeigen etwa gleiche Konzentrationen und Metabolismusraten. 

2. Da Personen mit AA und diesem SNP einen langsameren Me¬ 
tabolismus des Wirkstoffs aufweisen als Personen mit GG, 
erhalten Personen mit AA eine niedrigere Dosis. 

3. Personen mit dem homozygoten AA-Genotyp zeigen den 
langsamsten Metabolismus und Personen mit dem homozy¬ 
goten GG-Genotyp den schnellsten. Es ist also zu erwarten, 
dass das Enzym, das vom A-Allel des Gens codiert wird, we¬ 
niger aktiv ist als das Enzym, das vom G-Allel codiert wird. 

4. Personen mit dem homozygoten AA-Genotyp zeigen den 
schnellsten Metabolismus, Personen mit dem homozygoten 
CC-Genotyp den langsamsten. Es ist also zu erwarten, dass 
der Inhibitor, der vom A-Allel des Gens codiert wird, weni¬ 
ger aktiv ist als der Inhibitor, der vom C-Allel codiert wird. 

5. Die Versuchsgruppe der Mäuse erhält den Wirkstoff, die 
Kontrollgruppe nicht. Dann wird von den Mäusen beider 
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Gruppen die Leber präpariert. Mithilfe einer zweidimensio¬ 
nalen Gelelektrophorese und der Massenspektrometrie lassen 
sich Unterschiede bei den Leberproteinen aus der Versuchs¬ 
gruppe und der Kontrollgruppe erkennen. 


Kapitel 18 

Wiederholung 18.1 

1. Die ErkennungsSequenzen für ein Restriktionsenzym liegen 
auf den gegenüberliegenden DNA-Strängen häufig nahe bei¬ 
einander, beispielsweise: 

5'.. .GAATTC.. .3' 

3\. .CTTAAG.. .5' 

Der obere und der untere Strang haben dieselbe 5 / ^3 / -Se- 
quenz. Ein Restriktionsenzym erkennt diese Sequenz und 
schneidet zwischen G und A: 

5'.. .G|AATTC.. .3' 

3 / ...CTTAA|G...5 / 

Die Schnitte erfolgen gestaffelt und nicht direkt gegenüber. 

2. DNA von genetisch unterschiedlichen Bakterienstämmen, die 
jeweils ein anderes Gen für eine Antibiotikaresistenz tragen, 
wurde mit dem Restriktionsenzym EcoRl geschnitten und 
dann von der DNA-Ligase verknüpft. 


Wiederholung 18.2 

1. GFP-Reporterprotein: Alle Zellen sind lebensfähig. Antibio¬ 
tikaresistenz: Die meisten Zellen sterben ab, nur die resisten¬ 
ten werden selektiert. GFP-Reporterprotein: Es ist nur eine 
UV-Lampe erforderlich, um das Produkt des Reportergens 
sichtbar zu machen. Antibiotikaresistenz: Das Kulturmedium 
muss gewechselt werden und man muss warten, bis die nicht- 
selektierten Zellen abgestorben sind, um die Zellen mit dem 
Vektor erkennen zu können. 

2. Die Reihenfolge der Schritte ist d, e, a, b, c. 


Wiederholung 18.3 

1. a. Da es sich hier um eine gewebespezifische Genexpression 

handelt, wird mithilfe der RT-PCR eine Art Schnappschuss 
der mRNAs erzeugt, die zu einem bestimmten Zeitpunkt 
vorhanden sind, und dann identifiziert man die Amylase- 
mRNA. 

b. Da hier eine Genomanalyse erforderlich ist, stellt man zwei 
genomische DNA-Bibliotheken her und sucht darin jeweils 
das Amylasegen. 

2. Die gesamte zelluläre RNA wird isoliert und man erzeugt mit¬ 
hilfe der Reversen Transkriptase cDNA-Kopien dieser RNAs. 


Die Primer für die DNA-Replikation werden für die beiden 
DNA-Enden des spezifischen Gens hergestellt, dessen Ex¬ 
pression untersucht werden soll. Dann führt man mit diesen 
Primern die PCR durch. Das Ausmaß der Amplifikation mit 
diesen Primern ist proportional zur Menge der spezifischen 
cDNA und damit proportional zur mRNA-Menge in dem ur¬ 
sprünglichen Zellextrakt. 

3. Als Hybridisierungssonde zur Identifizierung eines Geno¬ 
typs, etwa bei Screenings auf genetisch bedingte Krankheiten 
des Menschen, eignet sich synthetische DNA. Mithilfe von 
Mutationen, die in diese DNA eingeführt werden, lassen sich 
Mutationen bei Patienten nach weisen. 

4. Beide Gewebe exprimieren einige übereinstimmende Gene, 
die bei den zellulären Aktivitäten eine Rolle spielen, etwa 
beim Energiestoffwechsel (beispielsweise Gene, die Enzyme 
des Calvinzyklus codieren); auch für Funktionen der Infor¬ 
mationsübermittlung (beispielsweise rRNA-Synthese) wer¬ 
den in beiden Geweben Gene exprimiert. Die Gewebe un¬ 
terscheiden sich jedoch in Bezug auf gewebespezifische 
mRNAs. So produziert beispielsweise das Gehirn Proteine, 
die für die elektrochemische Aktivität und Kommunikation 
zwischen den Zellen erforderlich sind, während im Pankreas 
das Hormon Insulin produziert wird. Dabei ist festzuhalten, 
dass alle Gewebe dieselben DNA-Sequenzen besitzen - ohne 
Ausnahme. 


Wiederholung 18.4 

1. Antisense-RNA und siRNA verhindern die Translation, in¬ 
dem sie über Basenpaarung an die mRNA binden und so 
deren Abbau im Cytoplasma herbeiführen. 

2. Man lässt Erbsensamen keimen und extrahiert zu verschie¬ 
denen Zeitpunkten die RNA aus den Embryonen. Aus den 
mRNAs wird cDNA hergestellt und diese mit einer geno- 
mischen Bibliothek des Pflanzengenoms hybridisiert. Das 
Ausmaß der Hybridisierung mit diesen Genen zeigt an, wel¬ 
che Gene exprimiert werden. 

3. Die CRISPR-Technologie besitzt den zusätzlichen Vorteil, 
dass sich damit in Genen Nucleotide spezifisch verändern 
lassen; so werden Mutationen oder Rückmutationen (Rever- 
tanten) erzeugt. 


Wiederholung 18.5 

1. Expressionsvektoren enthalten Restriktionsschnittstellen für 
das Einfügen von Genen, einen Ursprung für die DNA-Re¬ 
plikation, einen gewebespezifischen aktiven Promotor für die 
gewünschten Wirtszellen und häufig eine Signalsequenz, um 
das Protein für die Isolierung im Labor in das extrazelluläre 
Medium auszuschleusen. 

2. Die Biotechnologie ist schneller (im Vergleich zu einer viele 
Generationen dauernden Züchtung) und spezifisch (es wird 
nur ein Gen eingeschleust anstelle der vielen Gene, die bei 
der Selektion für ein komplexes Merkmal eine Rolle spielen). 
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3. Da das Bakterium E. coli normalerweise im menschlichen 
Darm lebt, bestand die Gefahr, dass Laborstämme, die ge¬ 
gen mehrere Antibiotika resistent sind, Menschen infizieren 
könnten. Darüber hinaus bestand die Sorge, dass die Gene der 
antibiotikaresistenten Stämme mit den Genen der normalen 
Stämme rekombinieren könnten, sodass sich mehrfach resis¬ 
tente Stämme entwickeln. Eine weitere Sorge bestand darin, 
dass Bakterien, die Gene für Toxine tragen, als biologische 
Waffen eingesetzt werden können. Um diesen Bedenken zu 
begegnen, entwickelte man die E. coli- Wirts Stämme mit einer 
Reihe von Mutationen, sodass sie eine spezielle Laborumge¬ 
bung benötigen, um zu überleben. So hat man beispielsweise 
bei diesen Bakterien Mutationen in Gene für die Synthese 
lebensnotwendiger Metaboliten eingeführt, die im menschli¬ 
chen Darm nicht verfügbar sind. 


Blick in die Daten: Die Herstellung von tPA 

1. 



Ohne tPA wurden die Gerinnsel nicht aufgelöst, jedoch mit 
tPA. Das rekombinante tPA-Protein erwies sich gegenüber 
der natürlichen Form in gewisser Weise als wirksamer, so¬ 
wohl bei der Geschwindigkeit, mit der die Gerinnsel aufge¬ 
löst wurden, als auch beim letztendlichen Grad der Auflö¬ 
sung. 

2. Auch hier erwies sich das rekombinante tPA-Protein bei der 
Auflösung von Gerinnseln bei Kaninchen als wirksamer. Mit¬ 
hilfe eines t-Tests könnte man noch den Auflösungsgrad (%) 
jeweils vergleichen. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 18.1 Zur Bildung stabiler kovalenter Bindungen bei 
der Verknüpfung von DNA wird die DNA-Ligase benötigt. 

► Abb. 18.3 Zellen mit dem GFP-Reporterplasmid werden 
nicht getötet. Das bedeutet, dass die Zelle oder der Organismus 


mit diesem Plasmid direkt vermehrt werden kann, ohne dass 
andere Zellen getötet werden müssen. Das bedeutet auch, dass 
man Experimente mit lebenden Organismen durchführen kann, 
um beispielsweise den Werdegang von Zellen mit rekombinan- 
ter DNA im zeitlichen Verlauf zu verfolgen. 

► Abb. 18.9 Notwendig sind dafür DNA-Sequenzen, die post- 
translationale Modifikationen der Enzyme codieren, insbeson¬ 
dere die Signalsequenz, die dafür sorgt, dass das Enzym in die 
Lysosomen gelangt. 

► Abb. 18.12 Synthetische Zellen könnten so programmiert 
werden, dass sie natürliche Moleküle mit neuen Eigenschaften 
erzeugen, beispielsweise Antibiotika mit veränderter Struktur 
und Angriffsziel oder biologisch abbaubare Kunststoffe sowie 
Treibstoffe. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die weiblichen Nachkommen sind für das Transgen homozy¬ 
got. Gemäß den Mendel-Regeln sollten sie jedoch heterozy¬ 
got sein. 

2. Die männlichen Nachkommen erben ihr X-Chromosom von 
der Mutter. In diesem Fall trug der weibliche Elter das Trans¬ 
gen nicht. 

3. Da die Fi-Weibchen für das Transgen homozygot sind, soll¬ 
ten sie männliche Nachkommen hervorbringen, die alle das 
Transgen tragen, unabhängig von ihrer genetischen Ausstat¬ 
tung. Die Männchen tragen nur eine Kopie des X-Chro¬ 
mosoms. Diese Männchen sollten weibliche Nachkommen 
hervorbringen, die für das Transgen homozygot sind. Der Zy¬ 
klus würde sich dann fortsetzen, sodass immer mehr Fliegen 
mit dem Transgen erzeugt würden. 

4. Es wären weitere Transgene erforderlich, die die Übertragung 
von Malaria hemmen. Zurzeit kennt man Gene, durch die 
die Stechmücken gegen Plasmodium resistent werden. Diese 
Mücken können weiterhin Menschen stechen, aber die Wahr¬ 
scheinlichkeit, dass sie Malaria übertragen, wäre verringert. 

5. Da das Verfahren sehr wirksam ist und sich die CRISPR- 
Technologie theoretisch für jeden Organismus eignet, besteht 
die berechtigte Sorge, dass das Konstrukt unbeabsichtigt frei¬ 
gesetzt wird. Hier sind die Sicherheitsvorschriften für die 
Labors von essenzieller Bedeutung. In der Forschung wurden 
an den Instituten strenge Vorschriften und Verfahren einge¬ 
führt, um eine Freisetzung zu verhindern. 


Kapitel 19 

Wiederholung 19.1 

1. Die Transplantationsexperimente an Amphibienembryonen 
zeigten, dass das Schicksal von Zellen früher Embryonalsta¬ 
dien noch nicht festgelegt ist und von der extrazellulären Um- 
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gebung der Zelle beeinflusst werden kann. Der Werdegang 
von Zellen später Embryonalstadien ist dagegen determiniert 
und die Umgebung der Zelle hat keinen Effekt. 

2. Stammzellen aus adulten Körpergeweben sind im Allge¬ 
meinen multipotent, embryonale Stammzellen in der Regel 
pluripotent. 

3. Sie sollten die mRNA in Eizellen, in differenzierten Zel¬ 
len der Eltern und in umprogrammierten Zellen untersuchen. 
Geeignete Methoden sind die RT-PCR (Reverse-Transkripta- 
se-Polymerasekettenreaktion) oder Genexpressionsanalysen 
mithilfe von DNA-Microarrays. 

4. Bei Tieren kann das Klonen eingesetzt werden, um wertvolle 
Tiere zu vermehren und die Populationen seltener Tierarten 
zu vergrößern. Beim Menschen ließe sich das reprodukti¬ 
ve Klonen von Paaren nutzen, um mit einem oder beiden 
Eltemteilen genetisch verwandte Nachkommen herzustellen, 
wenn einer von beiden Elternteilen keine Eizellen bzw. Sper¬ 
mien produzieren kann. Homosexuelle Paare könnten gene¬ 
tisch verwandte Kinder bekommen (wobei bei homosexuel¬ 
len Männern natürlich eine Leihmutter das Kind austragen 
müsste). Paare könnten ein Kind bekommen, das genetisch 
identisch ist mit einem zuvor verstorbenen Kind. Das repro¬ 
duktive Klonen von Menschen ist unter anderem wegen der 
hohen Fehlerrate, wegen noch nicht absehbarer Spätfolgen 
(z. B. frühes Altem) und wegen grundsätzlicher ethischer Be¬ 
denken in den meisten Ländern - so auch in Deutschland - 
verboten. 


Wiederholung 19.2 

1. Die ungleiche Verteilung von cytoplasmatischen Komponen¬ 
ten in der befruchteten Eizelle kann dazu führen, dass nur eine 
von zwei Tochterzellen diese Komponenten nach der Zelltei¬ 
lung enthält. Diese Asymmetrie kann durch das Cytoskelett 
vermittelt werden. Sie kann dazu führen, dass nur eine der 
beiden Tochterzellen bestimmte Gene exprimiert, woraus sich 
wiederum Unterschiede in der Determination des Zellschick¬ 
sals ergeben. 

2. Die Ankerzelle könnte keine DifferenzierungsSignale an die 
darunterliegenden Zellschichten senden, sodass sich diese 
Zellen nicht zur Vulva entwickeln würden. 

3. Das /?27-Gen würde aktiviert und der Zellzyklus angehalten; 
durch die Anwesenheit anderer Transkriptionsfaktoren ent¬ 
stünden Muskelzellen. 


Wiederholung 19.3 

1. Organidentitätsgene spezifizieren die Blütenorgane einer 
Pflanze. Sie wurden identifiziert durch Funktionsverlust- 
mutationen (die zu einem Verlust eines Organs führen) oder 
Funktionsgewinnmutationen. (Bei Letzteren lässt sich der Pro¬ 
motor eines Gens, das für die Entwicklung eines bestimmten 
Organs verantwortlich ist, mit einem Gen koppeln, das die 
Entwicklung eines anderen Organs spezifiziert, wodurch das 
„zweite“ Gen die Entwicklung des „ersten“ Organs vermittelt.) 


Welches Organ letztlich gebildet wird, ist nicht nur anhängig 
von der Expression eines einzelnen Organidentitätsgens, son¬ 
dern auch davon, welche weiteren Organidentitätsgene gleich¬ 
zeitig exprimiert werden. So exprimieren Wirtel, die Kronblät- 
ter bilden (Wirtel 2), und Wirtel, die Staubblätter bilden (Wir¬ 
tel 3), beide Klasse-B-Gene, sind also diesbezüglich identisch. 
Der Unterschied zwischen den beiden Wirteln liegt in der Ex¬ 
pression weiterer Organidentitätsgene: Bei Wirtel 2 sind es 
zusätzlich Klasse-A-Gene, bei Wirtel 3 Klasse-C-Gene. 

2. Eine Mutation, die zu einer Expression von Klasse-A- statt 
von Klasse-B-Genen führt, würde zur Bildung eines AB- statt 
eines AC-Dimers führen, sodass Kronblätter statt Staubblät¬ 
ter entstünden. 

3. Alle neuronalen Vorstufen könnten eine Apoptose durchlau¬ 
fen und es würden sich keine Nervenzellen ausbilden. Der 
Konzentrationsgradient des Proteins Hunchback würde sich 
nicht korrekt ausbilden und der Embryo würde keine anteri¬ 
or-posteriore Achse entwickeln. 


Wiederholung 19.4 

1. Trotz des Austauschs der genetischen Schalter für die Augen¬ 
entwicklung im Mausembryo gegen die genetischen Schalter 
für die Augenentwicklung des Fliegenembryos wurden bei 
der Maus weiterhin Augen gebildet, und umgekehrt. Das 
weist darauf hin, dass die genetischen Schalter im Verlauf der 
Evolution konserviert wurden. 

2. BMP4 ist an der Knorpelentwicklung beteiligt. 

3. Die Beobachtungen untermauern die Hypothese, dass bei 
einigen menschlichen Populationen eine Selektion für Muta¬ 
tionen des Enhancers stattgefunden hat, der die Expression 
des Glykoproteins in Erythrocyten stimuliert. Diese gene¬ 
tischen Veränderungen haben menschlichen Populationen, 
die verstärkt von einer Infektion durch den Malariaerreger 
bedroht sind, zu einem Selektionsvorteil verholfen, da die 
Träger dieser Mutationen eine größere Immunität aufweisen 
als die Träger des nichtmutierten Gens. 


Wiederholung 19.5 

1. Das Entwicklungsgen DU kontrolliert bei den Arthropoden 
die Ausbildung von Beinen. Insekten besitzen an ihren drei 
Thoraxsegmenten jeweils ein Beinpaar, Tausendfüßer bilden 
sowohl an Thorax- als auch an Abdominalsegmenten Bein¬ 
paare aus. Bei Insekten wird die D//-Expression durch das 
Ubx-Protein reprimiert. Ubx wird in den Abdominalsegmen¬ 
ten aller Arthropoden exprimiert, besitzt in unterschiedlichen 
Arten jedoch unterschiedliche Funktionen. In Tausendfüßern 
wird es mit Dil coexprimiert und fördert die Ausbildung 
von Beinen. Im Verlauf der Evolution der Insekten führte 
eine Mutation im Ubx -Gen zu einem modifizierten Ubx- 
Protein, das die D//-Expression in den Abdominalsegmenten 
der meisten Insekten reprimiert. 

2. Marine Stichlinge besitzen knöcherne Strukturen, die sie 
vor Fressfeinden schützen, die ebenfalls im Meer leben. Bei 
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Süßwasserpopulationen sind diese Strukturen stark zurückge¬ 
bildet bzw. fehlen ganz. Die morphologischen Unterschiede 
beruhen auf Unterschieden in der Expression des regula¬ 
torischen Gens Pitxl , das die Entwicklung beeinflusst und 
einen Transkriptionsfaktor codiert. Dieser Faktor wird nor¬ 
malerweise in den Körperregionen des sich entwickelnden 
Embryos gebildet, die sich zu Kopf, Rumpf, Schwanz und 
Becken des marinen Stichlings entwickeln. In zahlreichen 
Süß Wasserpopulationen wird das Pitxl -Gen nicht mehr ex- 
primiert, sodass sich der Schutzschild nicht mehr ausbildet. 
Dieselben Veränderungen der Genexpression haben in zahl¬ 
reichen unabhängigen, voneinander isolierten Populationen 
stattgefunden und zu ähnlichen Phänotypen geführt - ein Bei¬ 
spiel für eine konvergente Evolution. 


Blick in die Daten: Stammzelltherapie 

1. Bei einer RCT liegt der einzige Unterschied zwischen den 
behandelten und nichtbehandelten Subjekten in der Reaktion 
auf die untersuchte Variable. Genetische und andere Unter¬ 
schiede zwischen der Versuchs- und der Kontrollgruppe sind 
zufällig auf beide Gruppen verteilt. 

2. Der Unterschied in der Bewertung der Lahmheit in der 
Versuchsgruppe, die die Stammzellen erhielt, zwischen The¬ 
rapiebeginn und 60 Tage danach beläuft sich auf — 1,11. Diese 
Differenz ist größer als in der Kontrollgruppe. In der Ver¬ 
suchsgruppe ist daher eine Verbesserung der Symptome zu 
verzeichnen. Als statistischer Test, mit dessen Hilfe sich die 
Daten auf Signifikanz prüfen lassen, eignet sich der t-Test. 

3. Der Nutzen der Stammzelltherapie zeigt sich 30 Tage nach 
Therapiebeginn. 



Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 19.7 Ja. Wenn die Zelle auf der rechten Seite der Ab¬ 
bildung weniger Rezeptoren besäße, würde die Transkriptions¬ 
rate bei gleicher Induktorkonzentration weniger stark ansteigen. 

► Abb. 19.15 Würde Ubx in allen Körpersegmenten ex- 
primiert, dann würde die Expression des Gens, das für die 
Flügelbildung verantwortlich ist, gehemmt, und es würden aus¬ 
schließlich Halteren und keine Flügel gebildet. 


► Abb. 19.18 Würde in den Regionen der Entenembryonen, 
die die Füße bilden, kein Gremlinprotein synthetisiert, würde 
in den Zwischenzehenhäuten eine Apoptose stattfinden und es 
entstünden huhnähnliche Füße. 

► Abb. 19.19 Versähe man Drosophila -Individuen mit einem 
Uhx -Gen aus einem Tausendfüßer, würden die Taufliegen an ih¬ 
ren Abdominalsegmenten Beine ausbilden. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die beiden Arten unterscheiden sich darin, über welchen 
Zeitraum die Expression des Transkriptionsfaktors auf einem 
hohen Niveau bleibt, wobei das Gen des Faktors in Art 1 über 
einen längeren Zeitraum stark exprimiert wird als in Art 2. Da 
der Unterschied im zeitlichen Ablauf liegt, handelt es sich um 
ein Beispiel für Heterochronie. Eine sinnvolle Hypothese ist, 
dass die morphologischen Unterschiede zwischen den Arten 
auf den unterschiedlichen zeitlichen Verlauf der Expression 
des Transkriptionsfaktors zurückgehen. Genauer: Eine länge¬ 
re Expression (wie in Art 1) führt zu längeren Borsten. 

2. Ein experimenteller Ansatz, um die Hypothese zu prüfen, wä¬ 
re eine experimentelle Manipulation der Transkriptionsstärke 
in den beiden Arten. Eine verlängerte Dauer der starken Ex¬ 
pression von haarball in Art 2 würde zu Borsten führen, die 
denen von Art 1 ähneln. Eine verkürzte Dauer der starken Ex¬ 
pression von haarball in Art 1 würde zu Borsten führen, die 
denen von Art 2 ähneln. 

3. Die Unterschiede in der Insertion von Borsten an den anderen 
beiden Segmenten gehen wahrscheinlich auf die Expression 
von haarball in diesen Segmenten zurück. Nehmen Sie die¬ 
se Hypothese an, dann können Sie Vorhersagen, dass eine 
ausreichend starke Expression von haarball in den beiden 
Segmenten von Art 1 und 2 zur Ausbildung von Borsten an 
den Segmenten führen wird. Es handelt sich um ein Beispiel 
für Heterotopie. 

4. Sie können das Hox-Gen von Art 3 in Art 1 und Art 2 
exprimieren und die Expression der arteigenen Hox-Gene 
ausschalten. Sind die Unterschiede in den Hox-Genen für die 
Unterschiede im Borstenmuster verantwortlich, dann sollten 
die Vertreter von Art 1 und Art 2, die das Hox-Gen aus Art 3 
exprimieren, das Borstenmuster von Art 3 aufweisen. In ähn¬ 
licher Weise sollte die Expression des Hox-Gens aus Art 1 in 
Art 3 zu einem für Art 1 typischen Borstenmuster in Art 3 
führen. 


Kapitel 20 

Wiederholung 20.1 

1. In den Naturwissenschaften ist der Begriff „Theorie“ nicht 
gleichbedeutend mit einer begründeten Vermutung; Letzte¬ 
res wäre naturwissenschaftlich eine Hypothese. Als Theorie 
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wird vielmehr eine Reihe eingehend überprüfter Erkenntnisse 
bezeichnet, mit denen sich bestimmte in der Natur beobach¬ 
tete Phänomene sehr gut erklären lassen. Die Millionen von 
Beobachtungen, die Biologen alljährlich an lebenden und fos¬ 
silen Organismen machen, zeigen, dass Evolution tatsächlich 
existiert. Aus den umfangreichen Fossilfunden aus aller Welt 
können wir ersehen, wie im Laufe der Zeit Veränderungen 
aufgetreten sind. Ebenso können wir an Populationen leben¬ 
der Organismen in der Natur oder im Rahmen kontrollierter 
Laborexperimente beobachten, wie der Prozess der Evolu¬ 
tion abläuft. Die Beobachtung, dass eine Evolution stattfin¬ 
det, erklärt jedoch noch nicht, wie und warum sie abläuft. 
Der Begriff „Evolutionstheorie“ umfasst das gesamte Wissen 
über die Prozesse der Evolution sowie unsere Modell Vorstel¬ 
lungen, wie diese Vorgänge ablaufen. So können Biologen 
beispielsweise mittels mathematischer Modelle zeigen, dass 
sämtliche Organismenpopulationen einer begrenzten Größe 
durch Gendrift evolvieren. Das bedeutet jedoch nicht, dass 
andere Prozesse nicht ebenfalls zu evolutionären Verände¬ 
rungen führen können. Der wichtigste Beitrag von Charles 
Darwin zur Evolutionstheorie war seine Folgerung, dass der 
Prozess der natürlichen Selektion der wesentliche Faktor in 
der Evolution von Populationen lebender Organismen im 
Laufe der Zeit ist. Seit der Zeit Darwins wurde diese Idee 
von vielen Tausend Biologen viele Tausend Mal überprüft, 
und jeder von ihnen wäre durch eine klare Widerlegung der 
Evolutionstheorie zu bleibender Berühmtheit gelangt. Dabei 
hat sich aber immer wieder gezeigt, dass die natürliche Selek¬ 
tion für die von den Biologen an zahlreichen verschiedenen 
Organismen der Erde bislang beobachteten evolutionären 
Veränderungen von entscheidender Bedeutung war. 

2. Die meisten Bakterienindividuen sterben, wenn sie einem 
Antibiotikum ausgesetzt sind. Sollte es jedoch Einzelnen ge¬ 
lingen, eine kurzzeitige Konfrontation mit Antibiotika zu 
überleben, so werden sich diese nach Absetzen der Anti¬ 
biotika rasch vermehren. Im Laufe der Zeit entwickelt die 
Bakterienpopulation auf diese Weise eine Resistenz gegen 
das Antibiotikum, weil alle Mutationen, die das Überleben er¬ 
möglichen, an Häufigkeit zunehmen. Bei einem vollständigen 
Behandlungszyklus ist davon auszugehen, dass er praktisch 
gegen alle Bakterien einer Population wirkungsvoll ist. Wenn 
keines der Bakterien einen solchen vollständigen Behand¬ 
lungszyklus überlebt, kann in der Population keine Resistenz 
entstehen. Wird die Behandlung dagegen zu früh abgebro¬ 
chen, steigt die Wahrscheinlichkeit, dass einige Bakterien 
(jene mit der größten Antibiotikaresistenz) überleben und 
sich die Bakterienpopulation erholt. Sie wird dann bei der 
nächsten Infektion und Behandlung eine noch höhere Resis¬ 
tenz gegen das Antibiotikum entwickeln. 

3. Der Mensch selektiert Merkmale bei Populationen von Kul¬ 
turpflanzen und domestizierten Tieren danach, wie inter¬ 
essant diese für ihn sind, und nicht danach, wie diese sich 
auf die natürliche Fortpflanzungsrate oder Überlebenswahr¬ 
scheinlichkeit der Organismen aus wirken. Viele dieser vom 
Menschen selektierten Merkmale wären in natürlichen Popu¬ 
lationen nicht von Vorteil. So hat der Mensch beispielsweise 
zahlreiche Rinderrassen auf hohes Körpergewicht und einen 
hohen Körperfettanteil selektiert. Dadurch bekommen diese 
Rassen besonders große Kälber, was häufig zu Problemen bei 
der Geburt führt. Vielfach müssen die Viehzüchter Geburts¬ 


hilfe leisten, weil das Kalb (und vermutlich auch seine Mut¬ 
ter) ohne eine solche Unterstützung die Geburt nicht überle¬ 
ben würden. In Populationen in der Natur würde die Selektion 
zu kleineren Kälbern mit einem geringeren Geburtsgewicht 
führen, denn dadurch würden die Chancen auf eine erfolgrei¬ 
che Fortpflanzung und das Überleben der Tiere steigen. 

4. Durch entsprechende Verhaltensweisen können Organismen 
auf Anzeichen in der Umwelt reagieren, die auf künftig ein¬ 
tretende Bedingungen hindeuten. Sofern dieses Verhalten 
genetisch gesteuert ist, kann die Selektion darauf einwirken. 
Beispielsweise verkürzt sich die Tageslänge, je näher der 
Winter rückt. Daher haben Säugetierindividuen einen Über¬ 
lebensvorteil, wenn sie auf die verkürzten Tage reagieren und 
sich in den Winterschlaf begeben. In diesem Fall deuten die 
Anzeichen in der Umwelt (die Tageslänge) auf die künftig 
eintretenden Bedingungen (die Kälte des Winters) hin. Die 
Eigenschaft des Winterschlafs existiert heute, weil diese Zu¬ 
sammenhänge (Verkürzung der Tageslänge mit nahendem 
Winter) schon seit langer Zeit bestehen. 

5. Die natürliche Selektion kann nicht ein wirken, wenn sich 
keine Auswirkung auf die Reproduktionsrate des Organis¬ 
mus ergibt. Krankheiten wie Alzheimer treten in der Regel 
erst lange nach der reproduktiven Altersphase auf. Da sich 
die Krankheit nicht auf die Überlebenswahrscheinlichkeit 
des Nachwuchses der betroffenen Personen aus wirkt (etwa 
durch verringerte elterliche Fürsorge), ist nicht zu erwarten, 
dass die natürliche Selektion einen Rückgang der Alzheimer- 
Krankheit in der menschlichen Bevölkerung bewirkt. 


Wiederholung 20.2 

1. Mutationen sorgen für die genetische Variabilität, auf die alle 
anderen Evolutionsprozesse ein wirken. 

2. Neutrale Merkmale (also solche, die sich weder vorteilhaft 
noch nachteilig auswirken) können alleine durch genetische 
Drift in einer Population zu- oder abnehmen. In kleinen 
Populationen spielen zufällige Effekte eine große Rolle. So¬ 
fern eine Population nur wenige Individuen umfasst, die 
sich bezüglich ihrer biologischen Fitness nur relativ gering¬ 
fügig unterscheiden, werden sich Faktoren, die nicht direkt 
mit der Fitness der Organismen korreliert sind, wahrschein¬ 
lich darauf auswirken, welche Individuen überleben und sich 
fortpflanzen. Unter diesen Bedingungen können sogar leicht 
nachteilige Merkmale in relativ kurzer Zeit in der Population 
fixiert werden. 

3. Selbstbefruchtung verringert die Häufigkeit von Heterozygo¬ 
ten, verändert aber nicht die Allelfrequenzen in einer Popu¬ 
lation. Im Gegensatz dazu führt die sexuelle Selektion (also 
nichtzufällige Paarungen, bei denen bestimmte Phänotypen 
bevorzugt werden) zu einer gerichteten Veränderung in der 
Population und diese evolviert. 

4. Eine kleine Population könnte einer starken Selektion für ein 
bestimmtes Merkmal unterliegen, das lokal von Vorteil ist. 
Sofern ein umfangreicher Genfluss von benachbarten Popu¬ 
lationen erfolgt, in denen dieses Merkmal nicht begünstigt 
ist, könnte dies dazu führen, dass sich der Genfluss aus den 
umliegenden Populationen stärker bemerkbar macht als die 
Selektion für das betreffende Merkmal. 
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Wiederholung 20.3 

1. a. Frequenz von Allel a : 0,60; von Allel A: 0,40 

b. Frequenz von Genotyp aa : 0,40; von Genotyp Aa : 0,40; 
von Genotyp AA: 0,20 

c. erwartete Frequenz von Genotyp aa: 0,36; von Genotyp 
Aa: 0,48; von Genotyp AA: 0,16 

2. 2 pq = 2(0,2)(0,8) = 0,32 

Da die beobachtete Frequenz der Heterozygoten geringer 
ist als die nach dem Hardy-Weinberg-Gesetz zu erwartende, 
lässt sich dieses Muster durch alle folgenden Erklärungen lo¬ 
gisch begründen: 

■ Kröten aus zwei oder mehr benachbarten Teilpopulationen 
könnten sich im gleichen Teich fortpflanzen. Die Alleifre¬ 
quenzen könnten in jeder der Populationen unterschiedlich 
sein und in jeder der Teilpopulationen zu hohen Frequen¬ 
zen unterschiedlicher Allele führen. Mit anderen Worten: 
Die Annahme, dass kein Genfluss erfolgt, trifft nicht zu. 

■ Die Kröten könnten sich innerhalb der Population nicht 
nach dem Zufallsprinzip paaren. Würden sich beispiels¬ 
weise nahe verwandte Kröten eher miteinander paaren als 
entfernt verwandte, so wären in der Population weniger 
Heterozygote zu erwarten (eine Form von Inzucht). 

■ Heterozygote Individuen könnten in der Population im 
Nachteil sein (indem z. B. weniger Heterozygote bis zum 
Adultstadium überleben). Dadurch würde die für das 
Hardy-Weinberg-Gleichgewicht getroffene Annahme ver¬ 
letzt, dass keine Selektion erfolgt. 

3. Vermutlich ist die beobachtete Population groß genug, um 
zu berechnen, dass die geringe Frequenz der Heterozygo¬ 
ten signifikant ist. Sofern die gegenwärtige Krötengeneration 
allerdings aus einer kleinen Zahl von Eiternderen der vorhe¬ 
rigen Generation hervorgegangen ist, könnten die zufälligen 
Effekte einer kleinen Populationsgröße das beobachtete Mus¬ 
ter erklären. 


Wiederholung 20.4 

1. Durch eine stabilisierende Selektion verringert sich die Varia¬ 
bilität innerhalb der Population und der unimodale (eingipf- 
lige) Phänotyp nimmt an Häufigkeit zu. Bei der gerichteten 
Selektion verändert sich der unimodale Phänotyp der Popula¬ 
tion in eine Richtung. Eine disruptive Selektion führt zu einer 
bimodalen (zweigipfligen) Verteilung der Phänotypen in ei¬ 
ner Population. 

2. Wie ► Abb. 20.12 zeigt, nimmt die Sterblichkeit sowohl bei 
geringerem als auch bei höherem Geburtsgewicht im Ver¬ 
gleich zu dem optimalen Gewicht von etwa 3400 g jeweils zu. 
Deutlich kleinere Babys sind eher Frühgeburten oder mangel- 
emährt und haben daher geringere Überlebenschancen. Bei 
erheblich größeren Babys kann es zu Komplikationen unter 
der Geburt kommen, wodurch das Baby wie auch die Mutter 
während der Geburt einem größeren Risiko und vermehrtem 
Stress ausgesetzt sind. Daher überleben Babys, deren Ge¬ 
wicht nahe dem mittleren Geburtsgewicht der Bevölkerung 
liegt, am ehesten und wachsen bis zum Erwachsenenalter her¬ 
an. Dadurch erhöht sich zugleich die relative Frequenz von 


Allelen für eine mittlere Größe bei der Geburt in der Popula¬ 
tion. 

3. Wahrscheinlich ist fast jeder Phänotyp eines Organismus, der 
deutlich von dem seiner nahen Verwandten abweicht, das 
Resultat einer gerichteten Selektion. Von den vielen Tau¬ 
send möglichen Beispielen denken Sie etwa an den langen 
Hals von Giraffen, den langen Rüssel und großen Ohren 
von Elefanten, die außergewöhnliche Körpergröße von Wa¬ 
len, das große Gehirn des Menschen, die enorme Größe 
von Riesenmammutbäumen und die großen Schwimmblätter 
von Seerosen. Selbstverständlich kann gerichtete Selektion 
ebenso zur Verringerung der Größe führen, wie bei der ge¬ 
ringen Körpergröße der Kolibris im Vergleich zu anderen 
Vögeln oder bei der winzigen Blattgröße von Wasserlinsen 
verglichen mit anderen Blütenpflanzen. Mit Sicherheit wer¬ 
den Ihnen noch viele weitere Beispiele dazu einfallen. 


Wiederholung 20.5 

1. Die Heterozygoten, die das Sichelzellallel und ein norma¬ 
les Allel besitzen, haben einen Vorteil in der Abwehr gegen 
Malaria. Das normale Allel kann seine eigentliche Funktion 
erfüllen, während das Sichelzellallel Schutz gegen die Mala¬ 
riaerreger verleiht. 

2. Man könnte eine große Gruppe der menschlichen Bevöl¬ 
kerung auf eine Infektion mit Malaria testen und dann die 
Häufigkeit der Infektion sowie deren Folgen jeweils bei Men¬ 
schen vergleichen, die das Sichelzellallel als Heterozygote 
tragen, und solchen, die keine Träger sind. Sofern die He¬ 
terozygoten einen Vorteil hinsichtlich der Resistenz gegen 
Malaria haben, wären bei ihnen eine geringere Infektions¬ 
rate oder weniger starke Auswirkungen der Infektion zu 
erwarten. 

3. Eine hohe genetische Variabilität erhöht die Möglichkeiten, 
dass vorteilhafte Allele oder Merkmale vorhanden sind. Wenn 
bei einer plötzlichen Veränderung der Umwelt in der Popu¬ 
lation bereits dafür geeignete Merkmale vorliegen, kann die 
Selektion dafür sorgen, dass diese häufiger werden, und die 
Population kann rasch evolvieren. Allerdings ist eine ho¬ 
he genetische Variabilität keine Garantie dafür, dass in der 
Population tatsächlich schon geeignete vorteilhafte Allele 
Vorkommen. 


Wiederholung 20.6 

1. Insekten könnten durch ihr AtmungsSystem (Tracheen) phy¬ 
siologisch eingeschränkt sein. Wahrscheinlich ist dieses nicht 
ausreichend für einen Körper der Größe von Vögeln. Eine 
weitere Einschränkung könnte das Gewicht des Exoskeletts 
im Verhältnis zu den dünnen Beinen sein, das bei zuneh¬ 
mender Körpergröße zu einem immer ausgeprägteren Miss¬ 
verhältnis führt. Die begrenzte Körpergröße bei Insekten ist 
ein Beispiel für eine Einschränkung (konstruktiven Zwang) 
durch die stammesgeschichtliche Vergangenheit bzw. Her¬ 
kunft. 
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2. Alles, was zu einer plötzlichen Veränderung der Umwelt in 
weiten Gebieten führt, würde sich wahrscheinlich auf viele 
Arten gleichzeitig aus wirken. Beispiele hierfür sind der Ein¬ 
schlag eines sehr großen Meteoriten oder Kometen, eine sehr 
ausgedehnte Vulkanaktivität, ein plötzlicher starker Klima- 
wandel oder eine dauerhafte Überflutung. 


Blick in die Daten: Helfen lange 
Flügelschwänze Nachtfaltern dabei, 
Fledermäusen zu entkommen? 

1. Vier Gruppen von Nachtfaltern zeigen lange Flügelschwän¬ 
ze. Weil aber jede dieser Gruppen nahe verwandt ist mit 
Nachtfaltern ohne solche Anhänge, muss dieses Merkmal 
mindestens viermal parallel entstanden sein. Elf Arten des 
abgebildeten Stammbaums besitzen Flügelschwänze. Davon 
sind einige nahe miteinander verwandt. Daher könnte sich 
dieses Merkmal jeweils bei dem gemeinsamen Vorfahren ei¬ 
nes solchen Clusters aus nahe verwandten Spezies entwickelt 
haben. Offenbar ist das Merkmal viermal unabhängig vonein¬ 
ander entstanden. 

2. Die langen Flügelschwänze sind zwar offenbar viermal unab¬ 
hängig voneinander entstanden, aber es gibt Hinweise darauf, 
dass bei vielen Arten nach Entstehung des Merkmals die 
gerichtete Selektion weiterhin ein wirkte. Auffällig sind im 
Diagramm beispielsweise die parallelen Veränderungen von 
Grün zu Gelb und Rot (gleichbedeutend mit einer zunehmen¬ 
den Fänge der Anhänge) bei vielen der Arten. 


Blick in die Daten: Ein Paarungsvorteil 
für Heterozygote 

1. Bei C.philodice sind 43,2% aller umherfliegenden Männ¬ 
chen heterozygot, also müssen 56,8 % homozygot sein. Um 
die zu erwartenden Zahlen heterozygoter und homozogy- 
ter verpaarter Männchen zu erhalten, multiplizieren Sie die 
erwarteten Anteile (von allen umherfliegenden Männchen) 
mit der Gesamtzahl der gefangenen verpaarten Männchen. 
Zu erwarten sind somit 0,432 x 50 = 21,6 heterozygote 
verpaarte Männchen und 0,568 x 50 = 28,4 homozygote 
verpaarte Männchen. Wenn Sie die gleichen Berechnungen 
für C. eurytheme wiederholen, sind (unter der gegebenen An¬ 
nahme) folgende Zahlen zu erwarten: 0,478 x 59 = 28,2 
heterozygote verpaarte Männchen und 0,522 x 59 = 30,8 
homozygote verpaarte Männchen. 

2. Berechnungen des Chi-Quadrat-Tests für C. philodice : 


Geno¬ 

typ 

erwartet 

(E) 

beobachtet 

(■ B ) 

B-E 

(B - E) 2 

(B - E) 2 /E 

Hetero¬ 

zygote 

21,6 

31 

9,4 

88,36 

4,091 

Homo¬ 

zygote 

28,4 

19 

-9,4 

88,36 

3,111 


Die Summe der letzten Spalte ergibt die Statistik des Chi- 
Quadrat-Tests: 7,202. Da dieser Wert größer ist als der kri¬ 
tische Wert (p = 0,05) von 3,841, unterscheiden sich die 
beobachteten Ergebnisse signifikant von den Erwartungen 
bei p < 0,05. Mit anderen Worten, Sie können die Nullhy- 
pothese verwerfen und schließen, dass sich bei C. philodice 
die Anteile jedes Genotyps (Heterozygote und Homozygo¬ 
te) der verpaarten Männchen signifikant von den Anteilen 
dieser Genotypen unter allen umherfliegenden Männchen un¬ 
terscheiden. 

Berechnungen des Chi-Quadrat-Tests für C. eurytheme : 


Geno¬ 

typ 

erwartet 

(E) 

beobachtet 
( B ) 

B-E 

(B-E) 2 

(B - E) 2 /E 

Hetero¬ 

zygote 

28,2 

45 

16,8 

282,17 

10,005 

Homo¬ 

zygote 

30,8 

14 

-16,8 

282,17 

9,162 


Die Summe der letzten Spalte ergibt die Statistik des Chi- 
Quadrat-Tests: 19,167. Da dieser Wert größer ist als der 
kritische Wert (p = 0,05) von 3,841, unterscheiden sich die 
beobachteten Ergebnisse signifikant von den Erwartungen bei 
p < 0,05. Mit anderen Worten, Sie können die Nullhypo- 
these verwerfen und schließen, dass sich bei C. eurytheme 
die Anteile jedes Genotyps (Heterozygote und Homozygo¬ 
te) der verpaarten Männchen signifikant von den Anteilen 
dieser Genotypen unter allen umherfliegenden Männchen un¬ 
terscheiden. 

3. (0,75) 16 ist ungefähr 0,01002. Daher müssten die Forscher 
mindestens 16 Raupen von jedem Gelege analysieren, um 
den Genotyp des Vaters mit einer statistischen Sicherheit von 
99 % bestimmen zu können. Es gibt eine recht einfache Mög¬ 
lichkeit, auf diese Antwort zu kommen: Sie multiplizieren 
0,75 x 0,75 und das Ergebnis dann erneut mit 0,75 usw., bis 
das Ergebnis letztlich ungefähr 0,01 ist. Um die entsprechen¬ 
de Probengröße zu ermitteln, müssen Sie darauf achten, wie 
oft Sie mit 0,75 multipliziert haben. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 20.6 Die geschlechtliche Fortpflanzung führte im 
Laufe der Zeit zu neuen Kombinationen der vorhandenen Al¬ 
lele. Weil die Zahl der Borsten durch viele verschiedene Gene 
beeinflusst wird, führte die Auslese auf hohe (und niedrige) 
Borstenzahl zur Selektion für neue genetische Kombinationen, 
die eine hohe (oder niedrige) Zahl von Borsten bewirkten. Hin¬ 
zu kam eine Selektion für sämtliche Neumutationen von Genen, 
die zu einer hohen (bzw. niedrigen) Zahl von Borsten führten. 

► Abb. 20.11 Sofern der mittlere Wert eines Merkmals in ei¬ 
ner Population unter dem optimalen Wert für dieses Merkmal 
hegt, wird sich der mittlere Wert durch eine gerichtete Selekti¬ 
on so entwickeln, dass er näher am Optimum hegt. Erreicht das 
Mittel der Population das Optimum, so wirkt auf die Population 
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eine stabilisierende Selektion ein (also gegen Individuen unter¬ 
halb und oberhalb des Mittels der Population). 


► Abb. 20.18 Innerhalb des Verbreitungsgebiets des giftigen 
Molchs ist die Resistenz gegen TTX zwar von Vorteil, aber die 
Allele, welche diese Resistenz vermitteln, führen auch dazu, 
dass sich die Schlangen langsamer fortbewegen (ein Nachteil). 
Daher kommt es zu einem Kompromiss zwischen den Vor- und 
Nachteilen der Resistenz gegen TTX. Im Verbreitungsgebiet der 
Molche überwiegen die Vorteile die Nachteile, außerhalb dieses 
Gebiets überwiegen dagegen die Nachteile. Wo die Schlangen 
gemeinsam mit den Molchen Vorkommen, erfolgt somit eine 
Selektion für die Resistenz gegen TTX, überall sonst eine Se¬ 
lektion dagegen. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die Individuen von A. carolinensis auf den Inseln, auf de¬ 
nen A. sagrei angesiedelt wurde, weisen signifikant größere 
Zehenpolster mit mehr Lamellen auf als solche von Inseln 
ohne A. sagrei. Da A. sagrei erst 1995 auf den Inseln angesie¬ 
delt wurde, haben sich diese Unterschiede im Bau der Füße 
offenbar erst danach entwickelt. Die Tatsache, dass die Ze¬ 
henpolster so rasch evolviert sind, deutet daraufhin, dass es in 
den Anolispopulationen auf den Inseln mit den eingeführten 
Anolis einen starken Selektionsdruck für größere Zehenpols¬ 
ter mit mehr Lamellen gab. 

2. Das Common-Garden-Experiment bestätigte, dass die beob¬ 
achteten Unterschiede eine genetische Grundlage haben und 
nicht auf unterschiedliche Expression derselben Gene auf den 
beiden Inselgruppen zurückzuführen sind. Hätten die in dem 
Common-Garden-Experiment aufgezogenen Anolis nicht im 
gleichen Ausmaß Unterschiede aufgewiesen, wie sie in den 
Populationen in der Natur beobachtet wurden, dann hätte 
man die beobachteten Unterschiede nicht auf Evolution zu¬ 
rückführen können, also auf genetische Veränderungen von 
Populationen im Laufe der Zeit. 

3. Der wichtigste Evolutionsmechanismus in diesem Beispiel ist 
die natürliche Selektion. Die Tatsache, dass die Anolis der 
Baumwipfel typischerweise größere Zehenpolster aufweisen 
als die bodenlebenden Arten, bedeutet, dass Anolis mit grö¬ 
ßeren Zehenpolstem und mehr Lamellen in den Baumwipfeln 
bessere Überlebens- und Fortpflanzungschancen haben als 
Anolis mit kleineren Zehenpolstem und weniger Lamellen. 
Wenn die Anolis mit den großen Zehenpolstern länger über¬ 
leben, werden sie mit der Zeit auch mehr Nachkommen 
hervorbringen, und ihre Gene werden in den nachfolgenden 
Generationen zunehmend stärker vertreten sein. 

4. In diesem Fall hätten die Individuen von A. carolinensis mit 
kleineren Zehenpolstern und weniger Lamellen auf den In¬ 
seln, auf denen A. sagrei angesiedelt wurde, einen Vorteil 
auf dem Boden und auf den unteren Ästen. Daher wür¬ 
de man erwarten, dass die evolutionäre Veränderung in die 
entgegengesetzte Richtung verläuft. Die durchschnittlichen 


Zehenpolster würden auf diesen Inseln kleiner werden als auf 

denen ohne die angesiedelte Art. 

■ Es scheint eine Selektion für größere Zehenpolster zu er¬ 
folgen. 

■ In den Populationen treten sicherlich (wie bei allen Arten) 
Mutationen auf, allerdings zeigen sie in diesem zeitlichen 
Maßstab kaum Auswirkungen. 

■ Wahrscheinlich sind die Populationen auf den jeweiligen 
Inseln recht klein, sodass es zu Gendrift kommt. 

■ Ein Genfluss unter den Populationen ist nicht bekannt und 
wahrscheinlich zu vernachlässigen, da Neubesiedlungen 
der Inseln offenbar sehr selten Vorkommen. 

■ Unter den Anolis könnten nichtzufällige Paarungen erfol¬ 
gen, wenngleich es in den Beschreibungen des Experi¬ 
ments keinerlei Hinweise darauf gibt. 

5. Die anderen vier Mechanismen der Evolution (Mutation, 

Gendrift, Genfluss und nichtzufällige Paarung) würden eben¬ 
falls auftreten, wären bei diesem Beispiel aber von geringerer 

Bedeutung: 

■ Ohne Mutation in den Genen für die Zehenpolster und 
Lamellen gäbe es keine Variabilität in der Größe der 
Zehenpolster und der Zahl der Lamellen. Daher waren 
Mutationen entscheidend für die Entstehung von gene¬ 
tischer Variabilität in den Populationen. Da Mutationen 
jedoch sehr langsam auftreten, sind im Laufe der 15 Jahre 
nur sehr wenige Neumutationen zu erwarten, die sich auf 
die Größe der Zehenpolster aus wirken. 

■ Sicherlich erfolgt auf den Inseln Gendrift, weil die Popula¬ 
tionen dort jeweils begrenzt sind. Diese Drift wird jedoch 
keinen kontinuierlichen, gerichteten Effekt auf die Grö¬ 
ße der Zehenpolster zwischen den Inseln haben. Deshalb 
kommt Gendrift nicht als Erklärung für die zunehmend 
größer werdenden Zehenpolster bei A. carolinensis auf 
den Inseln infrage, auf denen A. sagrei angesiedelt wurde. 

■ Im Rahmen dieses Experiments wurde nicht versucht, den 
Genfluss zwischen den Inseln zu messen. Die Tatsache, 
dass A. sagrei lediglich auf den Inseln vorkam, auf de¬ 
nen diese Art angesiedelt wurde, spricht allerdings dafür, 
dass zwischen den Inseln kaum ein Austausch von Anolis 
stattfindet. Daher dürfte der Genfluss für diese Studie kein 
bedeutender Faktor sein. 

■ Es könnte sein, dass die Anolis ihre Partner nach 
der Größe der Zehenpolster auswählen (nichtzufällige 
Paarungen). Das würde sich auf die Verteilung der Ze¬ 
henpolstergröße in der Population auswirken und mehr 
Variabilität erzeugen, auf welche die Selektion dann ein¬ 
wirken kann. Allerdings gibt es bei dem beschriebenen 
Experiment keinerlei Hinweise auf einen solchen Prozess. 


Kapitel 21 

Wiederholung 21.1 

1. Evolutionäre Stammbäume können sämtliche Prozesse reprä¬ 
sentieren, durch die sich Entwicklungslinien von Organismen 
aufspalten, wie Artbildung (in diesem Fall stellt der Baum die 
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evolutionären Verwandtschaftsbeziehungen zwischen Arten 
dar), die Replikation von Viren (hierbei werden die entwick¬ 
lungsgeschichtlichen Beziehungen zwischen verschiedenen 
Viruslinien dargestellt) oder Genduplikation (dabei bezieht 
sich die Darstellung des Stammbaums auf die Beziehun¬ 
gen zwischen Genen). In diesem Lehrbuch sind durch die 
evolutionären Stammbäume überwiegend evolutionäre Be¬ 
ziehungen zwischen Arten oder höheren Taxa von Organis¬ 
men veranschaulicht. 

2. Weil die Ähnlichkeiten bei homologen Merkmalen auf ih¬ 
re gemeinsame Abstammung zurückgehen. Auf konvergenter 
Evolution beruhende Ähnlichkeiten (beispielsweise die Flü¬ 
gel von Vögeln und Insekten) können bezüglich der evolutio¬ 
nären Beziehungen in die Irre führen, wenn sie fälschlicher¬ 
weise als homologe Merkmale angesehen werden. 

3. Die Selektion zur Anpassung an ähnliche Umweltbedin¬ 
gungen führt häufig zur konvergenten Evolution bestimmter 
Merkmale. Beispielsweise besitzen sowohl Fische als auch 
Delfine Flossen und weisen eine ähnliche Körperform auf, 
weil in einer aquatischen Umgebung bei schnellen Schwim¬ 
mern eine starke Selektion für diese Merkmale erfolgt. Diese 
haben sich jedoch in den beiden Gruppen unabhängig vonein¬ 
ander entwickelt. Solche Konvergenzen können Biologen in 
der Regel aufdecken, weil sie im Widerspruch zu einer gro¬ 
ßen Zahl homologer Merkmale in den Gruppen stehen, deren 
Ähnlichkeit auf einer gemeinsamen Abstammung in jüngerer 
Zeit beruht. Durch Anwendung des Parsimonieprinzips kön¬ 
nen Biologen die Zahl der Konvergenzen minimieren. 


Wiederholung 21.2 

1. Die Kiefer und die Sonnenblume sind am nächsten miteinan¬ 
der verwandt. 

2. Die Farne bilden die Schwestergruppe der Samenpflanzen. 

3. echte Wurzeln und Gefäßzellen 

4. nein, weil jedes Merkmal nur an einem einzigen Zweig des 
Baumes vorkommt 


Wiederholung 21.3 

1. Das Westnilvirus in den USA scheint am nächsten mit dem 
in Israel isolierten Virenstamm verwandt zu sein. Eine ent¬ 
sprechende Hypothese lautet, dass das Virus in den 1930er- 
Jahren in Afrika entstand und sich in der Folge wahrschein¬ 
lich mehrere Male nach Asien und Europa ausbreitete. Ende 
der 1990er-Jahre gelangte offenbar ein Stamm des Virus aus 
Israel nach New York, möglicherweise durch Stechmücken in 
einem Flugzeug oder einem Frachtschiff. Nach seiner Ankunft 
in den Vereinigten Staaten breitete sich das Virus rasch in den 
Populationen der heimischen Vögel in ganz Nordamerika aus. 

2. Die Divergenzrate wird durch die Steigung der Regressi¬ 
onsgeraden repräsentiert. Da diese annähernd durch den Ur¬ 
sprung (0,0) verläuft, entspricht die Steigung etwa 7,5 % 
Änderung von cyt b in 4 Mio. Jahren oder 1,875 % Änderung 
pro Million Jahre. 


Wiederholung 21.4 

1. Klassifikation 1 und Klassifikation 3 (die Gruppe Reptilia ist 
paraphyletisch, wenn man die Vögel daraus ausschließt) 

2. Klassifikation 3 (die Gruppe Homothermia ist polyphyle- 
tisch) 

3. Klassifikation 2 


Blick in die Daten: Überprüfung der Genauigkeit 
phylogenetischer Analysen 


l. 



2. Vorfahre von A und D: 

TCGGGCCCCCCCAACCGATACAA 
Vorfahre von C und E: 
CCGGGCCCCCCTAACCGGTACAA 
Vorfahre von F und H: 
CCGGACCCCCCCGACTGGCGCGG 
Vorfahre von B und G: 
CCGGGTCCCTCCGATTAGCGCGG 
Vorfahre von A, C, D und E: 
CCGGGCCCCCCCAACCGGTACAA 
Vorfahre von B, F, G und H: 
CCGGGCCCCCCCGACTGGCGCGG 
Vorfahre von A, B, C, D, E, F, G und H: 
CCGGGCCCCCCCGACCGGCACGG 
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3. Die rekonstruierte Phylogenie erfordert 23 Transitionen und 
nur eine Transversion. Die Viren wurden in Anwesenheit 
eines Mutagens kultiviert; das bei diesem Experiment ver¬ 
wendete Mutagen erzeugt vorwiegend Transitionen. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 21.8 Sofern die HlV-Sequenzen des Opfers näher mit 
jenen anderer HlV-positiver Personen der Gemeinde verwandt 
gewesen wären als mit denen des Patienten des Arztes, hätte 
die Phylogenie nicht mit dem mutmaßlichen Verbrechen in Ein¬ 
klang gestanden. In diesem Fall hätten die Ergebnisse den Arzt 
entlasten können. 

► Abb. 21.12 Die zu erwartende Zweiglänge würde rund 0,09 
Austausche pro Nucleotid betragen. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Das mit dem Code CC01 bezeichnete Individuum kommt als 
Infektionsquelle infrage, denn es ist das einzige Individuum, 
dessen HlV-Sequenzen näher mit den HlV-Sequenzen aller 
anderen Individuen verwandt sind als mit den Sequenzen, 
die nur von einem einzelnen Individuum stammen. Viren aus 
CC01 sind im gesamten Stammbaum zu finden. Das spricht 
dafür, dass CC01 die Viren im Laufe der Zeit auf die anderen 
Individuen übertragen hat. (Im vorliegenden Fall erwies sich 
CC01 als der Angeklagte.) 

2. Die von allen anderen Individuen des Clusters genommenen 
Virenproben sind monophyletisch, was auf einen einzigen Ur¬ 
sprung ohne weitere Übertragungen auf andere Individuen 
hindeutet. Daher belegt der Baum, dass CC02-CC08 in die¬ 
sem Cluster nicht als ursprüngliche Infektionsquelle infrage 
kommen. 

3. Die Außengruppe war erforderlich, um den Baum mit einer 
Wurzel zu versehen, die in diesem Fall die Richtung der Über¬ 
tragungsereignisse aufzeigt. Durch Aufnahme von Viren von 
außerhalb des epidemiologischen Clusters kann man außer¬ 
dem die Hypothese überprüfen, dass alle viralen Sequenzen 
in diesem Cluster von einem einzelnen ursprünglichen Virus 
ab stammen. 


Kapitel 22 

Wiederholung 22.1 

1. Biologen sind an vielen Aspekten von Arten interessiert. 
Welchen Schwerpunkt sie legen, hängt davon ab, welche Fra¬ 
gen sie zu den betreffenden Spezies beantworten möchten. 
Haben sie das Ziel herauszufinden, welche Prozesse zur Auf¬ 
spaltung von Abstammungslinien führten, so befassen sie 


sich vorwiegend mit den Mechanismen, die es den Lini¬ 
en ermöglichen, sich auseinanderzuentwickeln und nach der 
Divergenz voneinander isoliert zu bleiben (also damit, wie 
Arten überhaupt entstehen und voneinander getrennt blei¬ 
ben). Geht es Biologen hingegen hauptsächlich darum, Arten 
zu identifizieren und ihre räumliche und zeitliche Verbrei¬ 
tung zu verstehen, dann werden sie ihr Augenmerk vor allem 
auf stammesgeschichtliche Aspekte legen oder darauf, wie 
man Arten am besten auseinanderhalten kann (d. h., wie man 
Arten in der Natur erkennt). Wieder andere Biologen sind 
vielleicht in erster Linie daran interessiert, wie Arten in Le¬ 
bensgemeinschaften in Coexistenz leben. Sie werden eher die 
ökologische Rolle von Arten in den Mittelpunkt stellen (also 
wie sich diese in ihren Anpassungen und ökologischen Ni¬ 
schen unterscheiden). Abhängig von diesen Schwerpunkten 
sind für die Biologen unterschiedliche Eigenschaften von Ar¬ 
ten von Bedeutung. 

2. Linien von Organismen, die sich geschlechtlich fortpflan¬ 
zen, müssen in erheblichem Umfang reproduktiv isoliert sein, 
nur dann können sie voneinander getrennt bleiben. Selbst 
wenn ein Biologe also überwiegend das morphologische 
Artkonzept anwendet, so ist dabei zu beachten, dass die 
morphologischen Unterschiede zwischen Arten in Zeit und 
Raum nicht aufrechterhalten bleiben können, solange nicht 
eine weitgehende reproduktive Isolation zwischen den beiden 
Spezies besteht. Somit ist die reproduktive Isolation für das 
morphologische Artkonzept von zentraler Bedeutung. Den 
vielen Versionen des phylogenetischen Artkonzepts zufolge 
sind Arten eigenständige Zweige am Stammbaum des Le¬ 
bens. Damit diese Zweige über die Zeit hinweg voneinander 
getrennt bleiben, muss zwischen ihnen eine erhebliche repro¬ 
duktive Isolation bestehen. Die reproduktive Isolation spielt 
also - ob direkt oder indirekt - für all die verschiedenen Art¬ 
konzepte eine wichtige Rolle. 

3. Das biologische Artkonzept ist lediglich anwendbar auf 
„natürliche Populationen, die sich tatsächlich oder potenzi¬ 
ell untereinander kreuzen können“. Organismen mit unge¬ 
schlechtlicher Fortpflanzung bilden eindeutig keine solchen 
Populationen. Dennoch bilden auch sie Abstammungslinien, 
die in Raum und Zeit existieren und durch andere Faktoren 
aufrechterhalten bleiben, etwa durch die verfügbaren ökolo¬ 
gischen Nischen. Die meisten Biologen, die das biologische 
Artkonzept anwenden, interessieren sich überwiegend dafür, 
welche Mechanismen mit der Zeit zur reproduktiven Isolati¬ 
on geführt und dafür gesorgt haben, dass diese bestehen blieb. 
Die phylogenetischen Artkonzepte stehen nicht im Wider¬ 
spruch zum biologischen Artkonzept, beziehen sich aber auf 
sämtliche Arten, ungeachtet ihrer Form der Fortpflanzung. 
Überdies ermöglichen es die phylogenetischen Artkonzepte 
Biologen, Arten auch über geologische Zeiträume hinweg zu 
erforschen (in denen keine mit der Fortpflanzung einherge¬ 
henden Interaktionen möglich sind). 


Wiederholung 22.2 

1. Wenn sich divergierende Linien lediglich an einem einzigen 
Genort unterscheiden, müssen die beiden neuen Allele funk- 
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tionsfähig sein, wenn sie mit den Produkten anderer Genorte 
in Wechselwirkung treten (in beiden Linien). Jegliche durch 
diese neuen Allele entstehende genetische Inkompatibilität 
würde sich wahrscheinlich auch auf die Elternlinien auswir¬ 
ken. Bei verschiedenen Genorten ist eine viel größere Zahl 
potenzieller Inkompatibilitäten möglich. Statt zwei nachtei¬ 
ligen Änderungen am selben Genort (jeweils eine in jeder 
Linie) berücksichtigt das Dobzhansky-Muller-Modell neutra¬ 
le Änderungen an jeglichen Genortpaaren, deren Produkte 
miteinander interagieren. Es sind die negativen Wechselwir¬ 
kungen dieser Produkte bei den Hybriden der beiden Linien, 
die zur genetischen Inkompatibilität führen. 

2. Es erfolgt keine normale Segregation, weil die Chromoso¬ 
menarme der verschiedenen Arten unterschiedlich miteinan¬ 
der verbunden sind. Dies führt bei der Meiose zu Duplika¬ 
tionen und Deletionen. Sofern in zwei verschiedenen Linien 
zwei unterschiedliche Fusionen der Chromosomen auftreten, 
ist bei den Hybriden in der Meiose keine normale Paarung der 
Chromosomen möglich. Wenn Sie versuchen, die Meiose bei 
den Hybriden aus einer Kreuzung der divergierenden Linien 
von ► Abb. 22.4 grafisch darzustellen (Abb. unten), werden 
Sie erkennen, dass sich Teile unterschiedlicher Chromoso¬ 
men aneinanderlagern müssen, um eine homologe Paarung zu 
gewährleisten. Diese Chromosomen werden dann bei der ers¬ 
ten meiotischen Teilung in zwei verschiedene Richtungen ge¬ 
zogen. Das führt letztlich dazu, dass entweder die Zellteilung 
nicht richtig funktioniert oder die Chromosomenarme un¬ 
gleich auf die beiden Tochterzellen verteilt werden. Da keine 
normalen Zellen mit einer gleichmäßigen Verteilung der ver¬ 
schiedenen Chromosomenarme entstehen können, produzie¬ 
ren die Hybridindividuen keine funktionsfähigen Gameten. 

Chromosomen 
von Art 1 


Chromosomen 
von Art 2 

3. Recht wahrscheinlich ist die Möglichkeit, dass die inkompa¬ 
tiblen Allele bei den verschiedenen Sorten noch nicht fixiert 
wurden. Daher resultieren nur einige der möglichen Kombi¬ 
nationen von Kreuzungen in genetischer Inkompatibilität. 


Wiederholung 22.3 

1. Polyploide (z. B. Tetraploide) können bereits in der ersten 
Generation entstehen. In der zweiten Generation können dann 
Diploide und Tetraploide hybridisieren und triploide Indi¬ 
viduen bilden. Bei den Triploiden entstehen in der Meiose 
jedoch Gameten mit ungleicher Chromosomenzahl, was zu 
unfruchtbaren Nachkommen führt. Wenn sich ein tetraploides 
Individuum der Fi-Generation selbst befruchtet oder mit ei¬ 
nem anderen tetraploiden Individuum kreuzt, können daraus 
fruchtbare Nachkommen hervorgehen. Somit sind die poly- 


ploiden Individuen von der diploiden Art reproduktiv isoliert 
und bilden eine eigenständige Spezies. 

2. Allopatrisch entstehende Arten kommen zu Beginn in ge¬ 
trennten, aber gewöhnlich benachbarten Verbreitungsgebie¬ 
ten vor (beispielsweise ► Abb. 22.6). Daher ist zu erwarten, 
dass viele nahe verwandte Arten diesem Muster folgen. Weil 
sich die Verbreitungsgebiete von sehr mobilen Arten im Lau¬ 
fe der Zeit eher ändern werden, sollte dieses Muster bei 
eher sesshaften Arten am stärksten ausgeprägt sein. Biologen 
konnten diese Hypothese bei vielen unterschiedlichen Orga¬ 
nismengruppen bestätigen. 

3. a. 



Zeit (Mio. Jahre) (Gegenwart) 

b. Ja, weil die Kurve für die Artenzahl hinter der Kurve für 
die Anzahl der Inseln hinterherhinkt. Die beiden Kurven 
zeigen jedoch im Laufe der Zeit eine sehr ähnliche Ver¬ 
änderung des Anstiegs. Mit der Entstehung neuer Inseln 
ergeben sich auch neue Gelegenheiten zur Artbildung. Die 
Zahl der zu einem bestimmten Zeitpunkt vorhandenen Ar¬ 
ten hinkt immer etwas hinter der Anzahl der verschiedenen 
Inseln her. 

c. Derzeit umfasst der Galapagosarchipel 18 Inseln, auf de¬ 
nen (jedenfalls nach Auffassung einiger Biologen) nur 14 
Arten von Darwinfinken leben. Dies legt nahe, dass es 
durchaus noch Gelegenheiten für zusätzliche Artbildungen 
durch geographische Isolation geben könnte. Beruhend auf 
der Grafik oben ist zu erwarten, dass sich Populationen 
von Arten, die auf zwei oder mehr Inseln Vorkommen, mit 
der Zeit zu eigenständigen Spezies entwickeln werden. Um 
diese Hypothese zu überprüfen, könnte man aus jeder die¬ 
ser Populationen Stichproben entnehmen und untersuchen, 
wie groß deren genetische Divergenz ist. Eine signifikante 
genetische Divergenz zwischen den Populationen verschie¬ 
dener Inseln lässt darauf schließen, dass die Entfernung 
zwischen den Inseln eine bedeutsame Barriere für den 
Genfluss darstellt. Insofern werden sich die Populationen 
vermutlich im Laufe der Zeit zu getrennten Arten entwi¬ 
ckeln (► Abschn. 22.2). Wie bereits bei der Besprechung 
der Darwinfinken erwähnt, erkennen manche Biologen ge¬ 
netisch divergente (aber morphologisch ähnliche) Formen 
von verschiedenen Inseln als eigenständige Arten an und 
kommen dadurch auf immerhin 18 unterschiedliche Dar¬ 
winfinkenarten. 
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Wiederholung 22.4 

1. a. 

■ F 1 -Hybride 
| Rana berlandieri 
Rana sphenocephala 



frisch geschlüpfte Kaulquappen frisch ausgewachsene 

Kaulquappen eines späten verwandelte Frösche 

Entwicklungsstadiums Jungfrösche 


b. Der Anteil der Hybriden wird mit jedem nachfolgenden 
Lebensstadium kleiner. Das deutet auf eine geringere Über¬ 
lebenswahrscheinlichkeit der Hybriden gegenüber dem El¬ 
terntyp hin. Mit diesem Muster in Einklang stehende post- 
zygotische Isolationsmechanismen sind die Überlebensfä¬ 
higkeit der Hybridzygoten und (für die ausgewachsenen 
Frösche) eine niedrige Überlebensfähigkeit adulter Hybri¬ 
den. 

c. Die Selektion gegen eine Hybridisierung wird sich nicht 
überschneidende Laichzeiten bei den beiden Arten be¬ 
günstigen. Es ist zu erwarten, dass mit der Zeit mehr 
Individuen überleben, die aus versetzten Laichzeiten re¬ 
sultieren (weil in diesen Fällen keine Hybriden entstehen). 
Unter der Annahme, dass eine genetische Komponente be¬ 
einflusst, wann sich ein Frosch fortpflanzt, ist zu erwarten, 
dass in den Populationen eine entsprechende Verschiebung 
stattfindet, damit sich die Laichzeiten nicht mehr über¬ 
schneiden (wie im Vergleich der allopatrischen mit den 
sympatrischen Populationen dieser beiden Arten zu se¬ 
hen, ► Abb. 22.11). Bei einer verringerten Überlappung 
der Laichzeiten kann man davon ausgehen, in jedem Ent¬ 
wicklungsstadium weniger Hybriden zu finden. 

2. Es gibt viele Möglichkeiten, wie ein solches Experiment auf¬ 
gebaut sein könnte, damit es die gewünschten Informationen 
liefert. Hier soll ein Beispiel angeführt werden, mit dem 
sich die anziehende Wirkung der Blütenposition auf die Be- 
stäuber untersuchen lässt. Dabei geht man zunächst von den 
Blüten von nur einer Art aus und teilt diese in zwei Grup¬ 
pen ein: in hängende und aufrecht stehende Blüten. Danach 
stellt man fest, wie viele und welche Bestäuber von den Blü¬ 
ten jeder Gruppe angelockt werden. Anschließend wird dann 
überprüft, ob die zwischen den beiden Gruppen ermittelten 
Unterschiede statistisch signifikant sind. 

3. Es findet zwar ein Genfluss in die Hybridzone statt, aber diese 
fungiert als „genetische Senke“. Die Hybriden weisen im Ver¬ 
gleich zum Elterntypus eine verringerte biologische Fitness 
auf, sodass es nur wenig Genfluss von der Hybridzone nach 
außen gibt. Damit sich eine Hybridzone verbreitert, müssten 
die Hybriden diese Zone verlassen und erfolgreich mit Indi¬ 
viduen jeder der beiden Eltemarten konkurrieren. 


Wiederholung 22.5 

1. Wenn sich ein Bestäuber auf einen bestimmten Blüten¬ 
typ spezialisiert, verringert dies die Gelegenheiten für eine 
Fremdbefruchtung von unterschiedlichen Blütentypen. Ein 
Polymorphismus der Blüten kann somit zu einer raschen ge¬ 
netischen Divergenz der Individuen führen, bei denen der 
jeweilige Blütentyp exprimiert ist. Ein ähnlicher Prozess läuft 
im Rahmen der sexuellen Selektion bei Tieren ab. Paaren 
sich manche Weibchen bevorzugt mit Männchen, die ein be¬ 
stimmtes Merkmal aufweisen, während andere ein anderes 
Merkmal der Männchen bevorzugen, dann kann dies rasch 
eine genetische Isolation und Differenzierung der beiden 
Gruppen nach sich ziehen. 

2. Wenn eine Art ein isoliertes Gebiet neu besiedelt, dann trifft 
sie dort möglicherweise auf keine Konkurrenz bezüglich 
einer bestimmten Ernährungs- oder Lebensweise. Unter sol¬ 
chen Bedingungen gibt es zahlreiche „freie Nischen“, welche 
die neuen Besiedler einnehmen können, weshalb die Artbil¬ 
dungsrate rasch zunimmt. 


Blick in die Daten: Die Blütenfarbe verstärkt 
eine Fortpflanzungsbarriere bei Phlox 

1. Bei den rot blühenden Individuen liegt der Anteil an Samen 
aus Kreuzungen bei 0,1298 (27/208). Die Grenzen des 95- 
%-Vertrauensbereichs für diesen Anteil liegen bei ungefähr 
0,09-0,18. Die rosa blühenden Individuen haben einen Sa¬ 
menanteil aus Kreuzungen von 0,3813 (53/139). Hier liegen 
die Grenzen des 95-%-Vertrauensbereichs bei ungefähr 0,30- 

O, 47. 

2. Die Nullhypothese lautet, dass in den Anteilen der von rot 
blühenden bzw. rosa blühenden Individuen produzierten Hy¬ 
bridsamen keine signifikanten Unterschiede bestehen. Diese 
Hypothese wird widerlegt. Die Wahrscheinlichkeit, dass die 
Nullhypothese zutrifft, liegt bei p < 0,0002. 

3. Wissenschaftliche Studien werfen vielfach neue Fragen auf, 
denen man durch Folgeexperimente nachgehen kann. Durch 
eine Wiederholung dieser Studie an verschiedenen Stand¬ 
orten, an denen die beiden Arten sympatrisch oder allopa- 
trisch Vorkommen, könnte man die unwahrscheinliche Mög¬ 
lichkeit überprüfen, dass rot blühende Individuen am Unter¬ 
suchung sStandort aufgrund von lokalen Umweltbedingungen 
begünstigt sind, die gar nichts mit der Anwesenheit von 

P. cuspidata zu tun haben (etwa ein lokal gehäuftes Auftreten 
von Bestäubem, die rote Blüten bevorzugen). Als Kontroll- 
experiment wäre es möglich, alle Individuen von P. cuspidata 
aus einem Gebiet mit sympatrischem Vorkommen zu ent¬ 
fernen und zu überprüfen, ob der Selektionsvorteil der rot 
blühenden Individuen von P. drummondii bei Abwesenheit 
von P. cuspidata aufgehoben wird. 
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Fragen zu den Abbildungen 


Kapitel 23 


► Abb. 22.5 Genetisch divergente Artenpaare entwickeln fast 
immer Dohzhansky-Muller-Inkompatibilitäten, weil sie sehr 
viel mehr divergente Gene aufweisen, deren Zusammenspiel 
wahrscheinlich nicht gut funktioniert. Dobzhansky-Muller-In- 
kompatibilitäten können allerdings auch bei der Divergenz von 
nur zwei Genen entstehen, sodass ansonsten genetisch ähnliche 
Artenpaare sehr rasch reproduktiv voneinander isoliert werden. 


Wiederholung 23.1 


Sequenza AATGCAGGGTATA—CG 
Sequenz b ATT—CAGGGTATA—CC 
Sequenzc ATTGCAGCGTATAACC 
Sequenz d ATTGCAGGGT AT A—CG 


► Abb. 22.6 Durch die Vergletscherung wurden die meisten 
der Hochlandgebiete zerstört, welche die beiden Regionen einst 
miteinander verbanden. Daher gibt es heute kaum geeignete 
Habitate, die eine Interaktion der differenzierten Arten ermögli¬ 
chen würden. Wären solche Interaktionen möglich, so würden 
entstehende Hybriden wahrscheinlich eine verringerte biolo¬ 
gische Fitness aufweisen (wie durch das Dobzhansky-Muller- 
Modell erklärt) und es würde eine Selektion für präzygotische 
Isolationsmechanismen erfolgen, die eine Hybridisierung mini¬ 
mieren. 


Sequenz 

a b c d 



3 

4 

1 

12 


3 

2 

12 

12 


3 

14 

13 

13 



► Abb. 22.11 Die Überlappung der Fortpflanzungszeiten in 
Gebieten mit sympatrischem Vorkommen führt zu zunehmender 
Hybridisierung. Die Hybriden weisen eine verringerte biologi¬ 
sche Fitness auf, sodass eine Selektion zugunsten von Fröschen 
erfolgt, die sich zu Zeiten fortpflanzen, in denen eine Hybridi¬ 
sierung weniger wahrscheinlich ist. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Das bei Kohlenwasserstoff 2 beobachtete Muster steht mit 
einem Reinforcement in Einklang. Bei einer solchen Ver¬ 
stärkung sollte der Unterschied zwischen den sympatrischen 
Populationen und der anderen Art größer sein als der Un¬ 
terschied zwischen den allopatrischen Populationen und der 
anderen Spezies. Dieses Muster ist nur bei Kohlenwasserstoff 
2 zu beobachten. 

2. Es ist zu erwarten, dass sich die Konzentration von Koh¬ 
lenwasserstoff 2 in den allopatrischen Populationen von 
D. serrata so entwickelt, dass sie mehr derjenigen von den 
sympatrischen Populationen ähnelt und weniger der von 
D. birchii. Daher ist von einer Abnahme seiner Konzentration 
in den Laborpopulationen auszugehen. Die Konzentrationen 
der anderen Kohlenwasserstoffe werden vermutlich in etwa 
gleich bleiben, da sie offenbar keiner Verstärkung unterlie¬ 
gen. 

3. Die Häufigkeit von Kreuzungen sollte abnehmen. Die künstli¬ 
che Selektion wirkt auf den Kohlenwasserstoff ein, weil eine 
Hybridisierung mit der anderen Art nicht begünstigt ist. In¬ 
folgedessen sollten weniger Kreuzungen erfolgen. 

4. Das Ausmaß der postzygotischen reproduktiven Isolation 
sollte sich nicht ändern, da die postzygotische Isolation im 
Allgemeinen nicht durch direkte Selektion evolviert. 


2. Wenn man lediglich die Nucleotidunterschiede zählt, werden 
multiple Substitutionen nicht erfasst, darunter gleichzeitige 
Substitutionen, parallele Substitutionen und Rücksubstitutio¬ 
nen (► Abb. 23.2). Mithilfe von Evolutionsmodellen lässt 
sich die Zahl der erfolgten multiplen Substitutionen abschät¬ 
zen, aufbauend auf der Anzahl der tatsächlich beobachteten 
Unterschiede. Beispielsweise zeigt das zweite Nucleotid der 
Sequenzen a und b in Aufgabe 1 nur einen einzigen Unter¬ 
schied zwischen A und T. Dieser Unterschied ließe sich zwar 
durch einen einzelnen Austausch von T durch A in Sequenz 
a erklären, genauso gut könnten aber auch zwei Substitutio¬ 
nen stattgefunden haben (z. B. eine erste von T durch C und 
dann eine weitere von C durch A). Solche multiplen Substitu¬ 
tionen werden mit einer einfachen Zählung der Unterschiede 
nicht erfasst. 


Wiederholung 23.2 

1. Dieser Frage kann man nachgehen, indem man die Opsinge- 
ne von höhlenbewohnenden (augenlosen) Krebsen und von 
Krebsen, die nicht in Höhlen leben (mit funktionierenden 
Augen), sequenziert und miteinander vergleicht. Sofern die 
Gene der augenlosen Arten keiner Selektion mehr unterlie¬ 
gen, sollte bei diesen Genen erwartungsgemäß eine ähnliche 
Rate an synonymen und nichtsynonymen Substitutionen zu 
beobachten sein. Sollte es jedoch zu einer starken Selekti¬ 
on für eine neue Funktion gekommen sein (also für etwas 
anderes als das Sehvermögen), so wäre eine höhere Rate an 
nichtsynonymen als an synonymen Substitutionen zu erwar¬ 
ten (was auf eine positive Selektion hindeutet). Die für die 
augenlosen Arten beobachteten Raten würde man dann mit 
denen bei den nichthöhlenbewohnenden Spezies (mit Augen) 
vergleichen. Bei Letzteren wäre mit einer höheren Rate an 
synonymen als an nichtsynonymen Substitutionen zu rech¬ 
nen, wie bei einer negativen Selektion zu erwarten. 
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2. Eine bestimmte neutrale Mutation wird in einer großen Po¬ 
pulation häufiger entstehen als in einer kleinen. Aber jegliche 
entstehende Mutation wird in einer kleinen Population eher 
fixiert werden als in einer großen. Diese beiden Auswirkun¬ 
gen der Populationsgröße heben einander exakt auf. Daher 
beruht die Fixierungsrate neutraler Mutationen letztlich ins¬ 
gesamt gesehen ausschließlich auf der Mutationsrate und ist 
unabhängig von der Populationsgröße. Bei einer diploiden 
Population der Größe N und einer Rate neutraler Mutationen 
von \x pro Gamet und Generation an einem Locus wür¬ 
de die Zahl der Neumutationen im Schnitt 2 N /i betragen, 
weil 2 N Genkopien vorhanden sind, die mutieren können. 
Die Wahrscheinlichkeit, dass eine bestimmte Mutation allein 
durch Gendrift fixiert wird, entspricht ihrer Häufigkeit, wel¬ 
che bei einer neu entstandenen Mutation bei 1 / (2 N) liegt. 
Wenn Sie diese beiden Terme multiplizieren, erhalten Sie die 
Fixierungsrate neutraler Mutationen (m) in einer gegebenen 
Population von N diploiden Individuen: 

m=2N ^lN 

Diese Gleichung können Sie jedoch vereinfachen, indem Sie 
2 N auf der rechten Seite kürzen: 


m = 




Damit verbleibt lediglich m = /x. In Worten ausgedrückt: Die 
Fixierungsrate neutraler Allele ist gleich der Mutationsrate 
neutraler Allele und unabhängig von der Populationsgröße. 

3. a. Die Codons Nr. 12, 15 und 61 werden vermutlich unter 

einer positiven Selektion für Veränderungen evolvieren, 
weil jedes dieser Codons eine höhere Rate nichtsynonymer 
Substitutionen erfahren hat (durch die es zu Aminosäure¬ 
austauschen kommt) als synonymer Substitutionen, 
b. Die Codons Nr. 80, 137, 156 und 226 werden vermutlich 
unter einer negativen Selektion evolvieren, weil es sich bei 
der überwiegenden Zahl der Veränderungen an diesen Co¬ 
dons um synonyme Substitutionen handelt, die nicht zu 
einem Austausch von Aminosäuren führen. Zwar erfolgen 
zweifellos auch Substitutionen, durch die Aminosäuren 
ausgetauscht werden (nichtsynonyme Substitutionen), aber 
diese werden in der Population gewöhnlich ausselektiert. 
Bei Codon Nr. 165 hat eine ähnliche Zahl von synonymen 
und nichtsynonymen Substitutionen stattgefunden. Weil 
ungefähr dreimal so viele nichtsynonyme Substitutionen 
möglich sind wie synonyme, liegt die Zahl der synonymen 
Substitutionen etwas höher, als bei einer für beide Formen 
von Substitutionen gleichen Rate zu erwarten wäre. Codon 
Nr. 165 evolviert vermutlich unter einer schwachen nega¬ 
tiven Selektion; es ist dasjenige Codon, das unter den in 
der Tabelle dargestellten Codons dem Neutralzustand am 
nächsten kommt. 

4. Beispiel für Hypothese 1: Die Genomgröße variiert vor al¬ 
lem deshalb, weil nichtcodierende DNA Veränderungen der 
Genexpression bewirken kann und viele Arten überwiegend 
durch Veränderungen der Genexpression evolviert sind. 


Beispiel für Hypothese 2: Die Genomgröße variiert in ers¬ 
ter Linie abhängig von der Populationsgröße. Bei Arten 
mit kleiner Populationsgröße können sich große Mengen an 
nichtcodierender DNA ansammeln, weil in kleinen Populati¬ 
onen nur eine schwache Selektion gegen die Akkumulation 
von leicht nachteiliger „Junk“-DNA wirkt. 
Gegenüberstellung der beiden Hypothesen: Sollte sich die 
Variabilität der Genomgrößen vor allem durch Hypothese 1 
erklären lassen, so wäre zu erwarten, dass die Genomgröße 
weitgehend unabhängig von der Größe der Population ist; das 
ist aber nicht der Fall. So deutet beispielsweise ► Abb. 23.8 
darauf hin, dass die Arten mit den größten Genomen, wie 
Lungenfische, im Allgemeinen viel geringere Populations¬ 
größen aufweisen als die Spezies mit den kleinsten Genomen, 
zum Beispiel E. coli oder Hefe. Beide Hypothesen könnten 
die Variabilität der Genomgröße aber zumindest teilweise er¬ 
klären. Um festzustellen, welcher Anteil der Genomgröße 
sich durch die Auswirkungen der Selektion (Hypothese 1) 
und welcher sich durch die Auswirkungen der Populations¬ 
größe (Hypothese 2) erklären lässt, müsste man ausgeklügelte 
kontrollierte Experimente durchführen. 


Wiederholung 23.3 

1. Durch neue Gene können auch neue Funktionen hinzukom¬ 
men. So würde beispielsweise der horizontale Transfer eines 
Gens, das eine Antibiotikaresistenz vermittelt, Bakterien, die 
Antibiotika ausgesetzt sind, einen enormen Vorteil verschaf¬ 
fen. 

2. Aus dem Stammbaum ist ersichtlich, dass drei Genduplika¬ 
tionsereignisse und ein Genverlust aufgetreten sind. In dem 
unten abgebildeten Stammbaum sind die drei Duplikationser¬ 
eignisse blau markiert, der Genverlust rot. Genduplikation 1 
betraf die Duplikation zwischen Gen C und den Vorläufer¬ 
genen der Gene A und B. Aus Genduplikation 2 gingen die 
Gene A und B hervor. Genduplikation 3 ereignete sich bei 
dem Vorfahren des Menschen und führte zu den menschli¬ 
chen Genen CI und C2. Schließlich ging bei den Gorillas 
noch Gen B verloren (Ereignis 4 im Stammbaum). 
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3. Genduplikationen bilden das Ausgangsmaterial für einen 
Großteil der Evolution. Ein dupliziertes Gen kann ungeachtet 
seiner ursprünglichen Funktion ungehindert divergieren, weil 
die Originalkopie des Gens weiterhin ihre eigentliche Funk¬ 
tion erfüllen kann. 

4. Bei hochrepetitiven Genfamilien, bei denen alle Kopien ge¬ 
meinsam evolvieren und somit einen hohen Grad an Ähnlich¬ 
keit bewahren, spricht man von einer konzertierten Evolution. 
Zwei Prozesse können zu einer konzertierten Evolution füh¬ 
ren: ungleiches Crossing-over und gerichtete Genkonversion. 
Diese unterscheiden sich folgendermaßen: 


a ungleiches Crossing-over 
DNA 

ZJBBBXBH 


BBOPS 


1 







b gerichtete Genkonversion 





Wiederholung 23.4 

1. Durch Vergleiche der evolutionären Veränderungen von Pro¬ 
teinen bei verschiedenen Arten, bei denen diese Proteine 
unterschiedliche Funktionen erfüllen, lassen sich Einblicke 
gewinnen, welcher Zusammenhang zwischen Veränderungen 
der Sequenz und der Funktion von Proteinen besteht. So 
zeigen beispielsweise Veränderungen bei vielen unterschied¬ 
lichen Genen zahlreicher verschiedener Arten von Kugelfi¬ 
schen, welche dieser Veränderungen mit der Evolution der 
Tetrodotoxinresistenz bei den Genen für Natriumkanäle kor¬ 
reliert sind. Solche Untersuchungen tragen zu einem besseren 
Verständnis der Funktion von Natriumkanälen bei. Dies hilft 
Wissenschaftlern wiederum, die genetischen Grundlagen ver¬ 
schiedener neurologischer Erkrankungen besser zu verstehen. 

2. Die in vzYro-Evolution geht von einem umfangreichen Pool 
von zufällig ausgewählten Sequenzen aus und umfasst mehre¬ 


re Durchläufe der Selektion und Mutation. Dadurch entstehen 
neue Moleküle mit bestimmten Funktionen. Dieser Ablauf 
entspricht genau den Prozessen von Mutation und natürlicher 
Selektion in Populationen in der Natur - mit einem einzigen 
Unterschied: Die Selektions- und Mutationsvorgänge werden 
im Labor von Menschen kontrolliert, um Moleküle mit er¬ 
wünschter Funktion hersteilen zu können. 

3. Die meisten neu aufkommenden Krankheiten werden durch 
lebende, evolvierende Organismen verursacht. Evolutionäre 
Vergleiche der DNA-Sequenzen dieser Pathogene ermögli¬ 
chen es, die Ursachen von Krankheiten rasch erkennen und 
eliminieren zu können (etwa aus einer bestimmten Wirtsart 
oder in einem bestimmten geographischen Gebiet). Bislang 
noch nicht identifizierte Krankheitserreger kann man mit 
ihren nächsten Verwandten vergleichen. Daraus können Bio¬ 
logen vielfach Vorhersagen treffen, mit welchen Maßnahmen 
sich die Ausbreitung der Krankheiten am besten unter Kon¬ 
trolle bekommen lässt. 


Blick in die Daten: 

Konvergente molekulare Evolution 

1. siehe ► Abb. D.l 

Die Positionen 14, 21, 50, 75 und 87 zeigen eine Konvergenz 
der Aminosäuren bei Rindern und Languren. 

2. Position 17 ist bei Rindern und dem Vorfahren von Languren 
und Pavianen konvergent. 

3. Nein, es gibt keine weiteren konvergenten Veränderungen. 
Die Tatsache, dass fast alle konvergenten Ereignisse bei Rin¬ 
dern und Languren auftreten, stützt die Hypothese, dass diese 
konvergenten Veränderungen im Zusammenhang stehen mit 
der Konvergenz der Funktion, die mit der Umstellung auf die 
Nutzung einer Gärkammer verbunden ist. 


Blick in die Daten: Warum war die 
Grippepandemie von 1918/19 so schlimm? 

1. Vermutlich bilden Vögel die Quelle für die Influenzavi¬ 
ren, die heute bei verschiedenen Säugetierarten (Schweine, 
Pferde, Mensch) Grippe hervorrufen. Die Linien der Vögel 
verlaufen bis zur Wurzel des Stammbaums und sind offen¬ 
bar mit sämtlichen bei Säugetieren auftretenden Linien von 
Influenzaviren nahe verwandt. 

2. Der Stammbaum zeigt fünf Übertragungen über Artgrenzen 
hinweg: zwei von Vögeln auf Pferde, zwei von Vögeln auf 
Schweine und eine von Vögeln auf Menschen. Die menschli¬ 
chen Influenzaviren sind am nächsten mit denen von Schwei¬ 
nen verwandt (daher auch die gemeinsame Bezeichnung 
Schweinegrippe). Möglicherweise wurde das Virus zunächst 
von Vögeln auf Schweine übertragen und später während ei¬ 
nes kurzen Zeitraums gegen Ende des zweiten Jahrzehnts des 
20. Jahrhunderts von Schweinen auf den Menschen. 

3. Im Jahr 1918 war gerade ein neuer Stamm von Influenza¬ 
viren in die menschliche Bevölkerung gelangt (und auch 
in Schweinepopulationen). Das Immunsystem des Menschen 
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Abb. D.1 Lösung zu Aufgabe 1 aus „Blick in die 
Daten: Konvergente molekulare Evolution“ 


K* K* E* K* N* 



hatte zuvor noch keine Erfahrungen mit diesem neuen In¬ 
fluenzastamm sammeln können und konnte die Viren daher 
nicht wirkungsvoll abwehren. 

4. Frühere Grippefälle wurden vermutlich durch andere, die 
Artgrenzen überschreitende Übertragungen verschiedener In¬ 
fluenzastämme auf die menschliche Bevölkerung verursacht. 
Diese Stämme wurden aber offenbar aus der menschlichen 
Bevölkerung eliminiert und konnten daher in den für diese 
Studie gesammelten Proben nicht auftauchen (und somit auch 
nicht im erstellten Stammbaum). 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 23.9 vor ungefähr 100 Mio. Jahren 

► Abb. 23.11 Zwei Genduplikationen beschränkten sich auf 
die Linie der Zebrafische: Durch die eine Duplikation entstan¬ 
den die Zebrafischgene Enla und Enlb , durch die zweite die 
Zebrafischgene En2a und En2b. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

l. 



Zeit (Mio. Jahre) 


Im Schnitt erfolgten zwischen den Linien, die vor 18 Mio. 
Jahren divergierten (also in insgesamt 36 Mio. Jahren Evo¬ 
lution), 54 synonyme Substitutionen. Pro Million Jahre sind 
also im gesamten Exon 1,5 synonyme Substitutionen erfolgt. 
Bei fünf Generationen im Jahr und 600 Positionen synony¬ 
mer Substitutionen liegt die Rate synonymer Substitutionen 
pro Generation für das gesamte Exon bei 3 x IO -7 und pro 
Position bei 5 x IO -10 . 

2. Die Rate synonymer Substitutionen pro Position beträgt 5 x 
IO -10 (vgl. Antwort 1). Sofern sämtliche synonyme Substi¬ 
tutionen neutral sind, sollte die Substitutionsrate gleich der 
Mutationsrate sein. 

3. Ausgehend von 3 x 10 -7 synonymen Substitutionen pro 
Generation für das gesamte Exon wären 270 synonyme Sub¬ 
stitutionen zu erwarten (90.000.000 Jahre x 2 Linien x 
5 Generationen/Jahr x 0,0000003 synonyme Substitutionen/ 
Generation). Diese Zahl liegt deutlich höher als die 174 beob¬ 
achteten Unterschiede durch synonyme Substitutionen zwi¬ 
schen diesen beiden Arten. Erklären lässt sich diese Diskre¬ 
panz wahrscheinlich dadurch, dass aufgrund von multiplen, 
gleichzeitigen und parallelen Substitutionen sowie Rücksub¬ 
stitutionen nicht alle tatsächlich erfolgten Substitutionen auch 
zu erkennen sind. 

4. Im Schnitt sind zwischen D. ananassae und den drei anderen 
Arten 18 nichtsynonyme Substitutionen erfolgt. Ausgehend 
von 36 Mio. Jahren Evolution, 2000 Positionen mit nichtsyn¬ 
onymen Substitutionen und fünf Generationen pro Jahr liegt 
die Rate nichtsynonymer Substitutionen pro Generation und 
Position bei 5 x 10 -11 . Das entspricht einem Zehntel der in 
Aufgabe 1 berechneten Rate synonymer Substitutionen von 5 x 
10 -10 . Diese deutlich geringere Rate an nichtsynonymen Sub¬ 
stitutionen lässt auf eine starke negative Selektion schließen. 

5. Der Biologe liegt vermutlich falsch. Wahrscheinlich han¬ 
delt es sich bei dem Gen nicht um ein Pseudogen, sondern 
nach wie vor um ein funktionelles Gen. Weil Pseudoge¬ 
ne ihre Funktion verloren haben, werden sie wahrscheinlich 
nicht von der Selektion beeinflusst. Daher sollte die Substi¬ 
tutionsrate für Positionen nichtsynonymer Substitutionen bei 
Pseudogenen etwa genauso hoch liegen wie für Positionen 
synonymer Substitutionen, was aber nicht mit der Beobach¬ 
tung übereinstimmt. 
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Kapitel 24 
Wiederholung 24.1 




3. Stelle z liegt in der Nähe der auf der Karte zu Antwort auf 
Aufgabe 2 vorhergesagten Grenze zwischen Ordovizium und 
Silur. Daher wäre es am sinnvollsten, diese Stelle zu un¬ 
tersuchen, um die Grenze zwischen diesen beiden Perioden 
genauer festlegen zu können. 


Wiederholung 24.2 

1. Unter Klima versteht man die durchschnittlich erwarteten 
Wetterverhältnisse an einem bestimmten Ort über einen län¬ 
geren Zeitraum, unter Wetter die täglich stattfindenden Er¬ 
eignisse. Selbst wenn die langfristigen Klimaprognosen eine 
allmähliche Erwärmung erwarten lassen, wird es wahrschein¬ 
lich dennoch an bestimmten Orten weit weg von den Tropen 
gelegentlich im Winter Schneestürme geben. Eine langfristi¬ 
ge Zunahme der Durchschnittstemperatur von 1 °C stellt eine 
erhebliche Klimaänderung dar, an einem bestimmten Ort sind 
aber dennoch im Laufe eines Jahres umfangreiche Tempera¬ 
turschwankungen zu erwarten. 


2. Gegen Ende des Präkambriums kam es zu mehreren gra¬ 
vierenden Veränderungen der Umwelt. Damals endete die 
Periode der „Schneeballerde“, in der das Leben weitgehend 
auf einige wenige relativ warme Gebiete wie heiße Quel¬ 
len und hydrothermale Tiefseequellen beschränkt war. Die 
Erwärmung der Erde zog eine rasche Diversifizierung des Le¬ 
bens nach sich. Zudem reicherte sich in der Atmosphäre rasch 
Sauerstoff an. Vielzellige Organismen haben für ihren Stoff¬ 
wechsel höhere Anforderungen als einzellige. Als sich infol¬ 
ge der ersten photosynthetisch aktiven Organismen Sauerstoff 
in der Erdatmosphäre anzureichern begann, erwies sich dieser 
für die damals auf der frühen Erde lebenden einzelligen, an¬ 
aeroben Organismen als toxisch. Einige Linien entwickelten 
sich dahingehend, dass sie den Sauerstoff zunächst tolerie¬ 
ren und dann sogar zur aeroben Atmung nutzen konnten. Das 
ermöglichte die Evolution großer Organismenkolonien. Eine 
immer engere Kooperation unter den einzelnen Individuen 
koloniebildender Formen verbunden mit Arbeitsteilung führ¬ 
te schließlich zur Evolution echter vielzelliger Organismen 
(aus mehreren bis vielen unterschiedlichen Zelltypen beste¬ 
hende Individuen). 


Wiederholung 24.3 

1. Ein bedeutender Faktor war die Evolution von zwei Genen 
bei Leguminosen. Sie ermöglichten es diesen Pflanzen, den 
atmosphärischen Stickstoff direkt für sich zu nutzen - durch 
Eingehen einer Symbiose mit einigen wenigen Arten stick¬ 
stofffixierender Bakterien. Durch diese Veränderung wurde 
erheblich mehr Stickstoff für das Wachstum der Landpflan¬ 
zen verfügbar gemacht. 

2. Das Archaikum und das Proterozoikum erstreckten sich über 
ungefähr 1,3 bzw. 2,0 Mrd. Jahre - das Phanerozoikum da¬ 
gegen nur über etwa 0,54 Mrd. Jahre. In dem Stammbaum 
ist aber überwiegend der viel kürzere Zeitraum des Phanero- 
zoikums dargestellt, weil die meisten der im Stammbaum 
abgebildeten Großgruppen von Organismen in dieser Zeit 
eine Radiation durchliefen. Bei einer proportionalen Darstel¬ 
lung der Zeit müssten die älteren Äste des Stammbaums 
sehr viel länger sein. In diesem Fall würde die Radiation 
der Eukaryoten aber so komprimiert wiedergegeben, dass ih¬ 
re Verwandtschaftsbeziehungen nicht übersichtlich auf einer 
Seite dargestellt werden könnten. 


Blick in die Daten: Der Zusammenhang 
zwischen dem Sauerstoffgehalt der Atmosphäre 
und der Körpergröße bei Insekten 

1. W = 5(1 + R) n , also ist W = (lg)(0,0001) 5 ° 000 = 
148.38 g 

2. Das Perm erstreckte sich über 48 Mio. Jahre (von vor 
299 Mio. Jahren bis vor 251 Mio. Jahren). Daher repräsentie¬ 
ren 50.000 Jahre etwa ein Tausendstel dieser Zeit, also 0,1 %. 

3. Nehmen Sie Folgendes an: (1) Selbst eine sehr mäßige Zu¬ 
nahme der Körpergröße von 0,01 % pro Generation reicht 










aus, um innerhalb von nur 50.000 Jahren einen Zuwachs 
der Körpermasse von lg auf mehr als 148g zu bewirken. 
(2) 50.000 Jahre machen nur etwa ein Tausendstel des Perms 
aus. (3) Das Experiment zeigt, dass ein Anstieg der atmo¬ 
sphärischen Sauerstoffkonzentration zu einer viel schnelleren 
Evolution der Körpergröße bei Insekten führen kann, als oben 
berechnet. Dann erscheint die Folgerung logisch, dass die er¬ 
höhten O 2 -Konzentrationen im Perm ausgereicht haben, um 
die Evolution der Riesenlibellen damit zu erklären. 
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Verteilung der Populationsgrößen bei der Hälfte der Popula¬ 
tionen kennen, die nicht im ersten Jahr ausstarben. Wenn Sie 
davon ausgehen, dass die durchschnittliche Größe überleben¬ 
der Populationen nach einem Jahr immer noch 20 Individuen 
betrug, wäre zu erwarten, dass im zweiten Jahr erneut et¬ 
wa die Hälfte der verbliebenen Populationen aussterben wird 
(entsprechend einer Aussterberate von 75 % der ursprüngli¬ 
chen Populationen nach zwei Jahren). 


Blick in die Daten: Welche Faktoren 
beeinflussen in kleinen Populationen 
das Aussterben? 

1. Grafische Darstellung der Daten aus der Tabelle: 
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Populationsgröße (log-Skala) 


Näherung der Aussterbekurve an die eingezeichneten Punkte: 


Fragen zu den Abbildungen 


► Abb. 24.3 In der Mitte des Pazifiks befindet sich eine Sprei¬ 
zungszone, in der neue Erdkruste gebildet wird. Diese drückt 
die auf beiden Seiten liegenden ozeanischen Platten nach Os¬ 
ten bzw. Westen. Dadurch entstehen dort, wo die ozeanischen 
Platten auf beiden Seiten des Pazifiks auf die Kontinentalplatten 
treffen, Subduktionszonen. 


► Abb. 23.4 Wenn sich die Erde abkühlt, wird mehr Wasser 
in Form von Gletschereis auf dem Festland gebunden. Daher 
enthalten die Meere weniger Wasser, und der Meeresspiegel ist 
niedriger. 


► Abb. 24.8 Gegen Ende des Perms kam es zu massiven 
Vulkanausbrüchen, durch die viel Asche und Gase in die At¬ 
mosphäre gelangten. Dadurch drang weniger Sonnenlicht bis 
zur Erdoberfläche vor, und die Erde kühlte sich rasch ab. Die 
üppigen Wälder des Perms starben in großem Umfang ab, bei 
der Zersetzung des Pflanzenmaterials dieser Wälder wurde ein 
Großteil des atmosphärischen Sauerstoffs aufgebraucht. Der 
Verlust dieser photosynthetisch aktiven Organismen hatte zu¬ 
dem zur Folge, dass weniger Sauerstoff produziert wurde und 
in die Atmosphäre gelangte. 



2. Die Überlebenswahrscheinlichkeit nach zwei Jahren läge ein¬ 
deutig niedriger als nach einem Jahr. Nach einem Jahr wäre 
etwa die Hälfte der Populationen einer Größe von 20 Indivi¬ 
duen ausgestorben. Um zu berechnen, wie viele Populationen 
nach zwei Jahren ausgestorben sein werden, müsste man die 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die Ediacara-Fossilien wurden in älteren Sedimentschichten 
gefunden, die unterhalb von jüngeren Schichten liegen, in de¬ 
nen man die Fossilien der Small-Shelly-Fauna aus dem Kam¬ 
brium entdeckt hat. Es könnte gewisse Überlappungsbereiche 
gegeben haben, in denen Fossilien beider Typen gefunden 
wurden. Einen Beleg dafür liefert die Zeitleiste, denn sie deu¬ 
tet darauf hin, dass die Ediacara-Fossilien zwar älter sind als 
die kambrische Small-Shelly-Fauna, es aber eine kurze Zeit¬ 
spanne gab, in der beide Faunen zugleich existierten. 

2. Die Ediacara-Fauna entwickelte sich erst, als der O 2 -Gehalt 
der Atmosphäre hoch genug war für vielzellige Lebensfor¬ 
men. Die Zunahme des atmosphärischen Sauerstoffs zu jener 
Zeit war also einer der Faktoren, die den Erfolg der Ediaca¬ 
ra-Fauna begünstigten. Als weiterer Faktor kommt das Ende 
der Vereisungen durch die Erwärmung der Erde hinzu. Nach 
Schmelzen der Eisdecke konnte das Sonnenlicht viel effekti¬ 
ver ins Meerwasser eindringen und führte zu einem Anstieg 
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der Photosyntheserate. Dadurch nahmen die (^-Konzentratio¬ 
nen in aquatischen Umgebungen noch weiter zu. Die höheren 
Temperaturen hatten allgemein eine erhöhte Reaktionsrate zu 
Folge. Das galt auch für Reaktionen, die in Organismen ab¬ 
liefen und deren Wachstum und Fortpflanzung ankurbelten. 
Auch dies wirkte sich auf den Erfolg der Ediacara-Fauna zu 
jener Zeit der Erdgeschichte vorteilhaft aus. 

3. Die abiotische Umwelt blieb günstig für eine Evolution 
vielzelliger Organismen, denn die kambrische Small-Shelly- 
Fauna entstand ebenfalls in diesem Zeitraum. Auf die 
abiotische Umwelt war das Aussterben der Ediacara-Fau¬ 
na also nicht zurückzuführen. Am wahrscheinlichsten ist, 
dass die Tiere dieser Fauna von anderen Organismen ausge¬ 
rottet wurden. Die Ediacara-Tiere lebten sessil, waren groß 
und besaßen keinen schützenden Panzer; demnach handelte 
es sich vermutlich um eine leichte Beute von Tieren, die die 
Biomineralisation beherrschten. Die Organismen der kambri- 
schen Small-Shelly-Fauna waren aufgrund ihrer Panzerung 
und ihrer freien Beweglichkeit überlegen. 

4. Die Behauptung soll ausdrücken, dass ein Fehlen von Fossili¬ 
en in bestimmten Sedimenten nicht bedeutet, dass es damals 
keine Organismen gab. Vielleicht existieren ja solche Fos¬ 
silien, wurden aber lediglich bislang noch nicht gefunden. 
Oder die damaligen Organismen blieben nicht als Fossilien 
erhalten, beispielsweise weil ihr Körper keinerlei Hartteile 
enthielt. Oder sie haben zwar Fossilien gebildet, diese ha¬ 
ben sich jedoch mit der Zeit zersetzt. Weiterhin müssen wir 
die Möglichkeit in Betracht ziehen, dass die Ediacara-Fauna 
nicht nur in dem Zeitraum vorhanden war, für den uns ge¬ 
genwärtig Fossilbelege vorliegen, sondern auch schon vorher 
oder noch danach. Bis solche Belege gefunden werden, stüt¬ 
zen die verfügbaren Funde jedoch die Hypothese, dass die 
Ediacara-Fauna in dem im Diagramm angegebenen Zeitraum 
entstand und ausstarb. 

5. Nehmen Sie an, eine geologische Formation wird ausge¬ 
graben und auf die Anwesenheit von Fossilien überprüft. 
Sofern Ediacara-Fossilien in derselben Gesteinsschicht ge¬ 
funden werden wie Fossilien von Organismus X, könnten 
Sie daraus schließen, dass dieses Lebewesen im gleichen 
Zeitraum gelebt hat wie die Ediacara-Fauna. Die Existenz 
von Organismus X würde also auf die gleiche Zeit datiert 
wie die Ediacara-Fauna - ganz einfach, weil in den gleichen 
Schichten vorhandene Fossilien zum gleichen Zeitpunkt im 
Sediment begraben wurden. Datieren ließen sich die Schich¬ 
ten, weil die Ediacara-Fauna nach heutigem Kenntnis stand in 
einem relativ schmalen Zeitfenster existierte. Ändern würde 
sich dies allerdings, sobald neue Belege die Ediacara-Fauna 
zusätzlich noch einer früheren oder späteren Zeit zuordnen 
würden, als bislang von Wissenschaftlern beobachtet. 


und stellten die Unterschiede zu den Eukaryoten heraus. Bei 
vielen Merkmalen, in denen diese beiden Gruppen voneinan¬ 
der abweichen (wie dem Vorhandensein eines Zellkerns oder 
der verschiedenen Organellen), handelt es sich jedoch um ab¬ 
geleitete Merkmale der Eukaryoten. Ende der 1970er-Jahre 
wurden die Archaeen als eigene, von den Bakterien getrennte 
Gruppe von Prokaryoten entdeckt. Beim späteren Vergleich 
der Gensequenzen der unterschiedlichsten Organismen (ins¬ 
besondere der Gene für ribosomale RNA, die sich leicht bei 
allen untersuchten Lebewesen vergleichen lassen) zeigte sich 
schließlich, dass unter den Prokaryoten eine sehr viel größere 
Vielfalt zu verzeichnen war als unter den Eukaryoten. Recht 
schnell wurde deutlich, dass die rRNA-Gene von Archaeen 
tatsächlich denen von Eukaryoten erheblich mehr ähnelten 
als den rRNA-Genen von Bakterien. Daraufhin wurden die 
Archaeen endgültig als eigenständige Domäne von den Bak¬ 
terien abgetrennt. Die biochemischen Untersuchungen von 
Archaeen ergaben, dass diese sich auch in zahlreichen ande¬ 
ren Merkmalen von den Bakterien unterscheiden. 


erwarteter Stammbaum für Gen x 



Art A 
Art B 
ArtC 
Art D 


erwarteter Konsensusbaum für nicht 
horizontal übertragene Gene 



Art A 
Art B 
ArtC 
Art D 


3. Die Gene in den Genomen von Eukaryoten sind überwie¬ 
gend näher mit denen von Archaeen verwandt als mit jenen 
von Bakterien. Daraus folgerten Biologen, dass in einer ur¬ 
sprünglichen Linie der Archaeen erstmals die für Eukaryoten 
charakteristischen Merkmale (wie der Zellkern) entstanden. 
Diese frühen Eukaryoten nahmen dann durch Endosymbiose 
ein Proteobakterium auf, aus dem letztendlich die euka- 
ryotischen Mitochondrien hervorgingen. Später kam es in 
einer Eukaryotengruppe zu einer weiteren Endosymbiose, 
dieses Mal wurde ein frühes Cyanobakterium aufgenommen. 
Daraus entwickelten sich schließlich die Chloroplasten der 
photosynthetisch aktiven Eukaryoten. 


Kapitel 25 

Wiederholung 25.1 

1. Vor der Entwicklung der DNA-Sequenzierung fassten Biolo¬ 
gen gewöhnlich alle Prokaryoten zu einer Gruppe zusammen 


Wiederholung 25.2 

1. Die aus der Tabelle zu entnehmenden Ähnlichkeiten zwi¬ 
schen den jeweiligen Gruppen können folgende Ursachen 
haben: (1) Das bei zwei Gruppen ähnliche Merkmal ist ein an- 
cestrales (ursprüngliches) Merkmal des Lebens, bei der drit- 
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ten Gruppe liegt es in der abgeleiteten Form vor. (2) Bei dem 
ähnlichen Merkmal handelt es sich um ein abgeleitetes Merk¬ 
mal, es deutet somit auf einen gemeinsamen Ursprung der 
Gruppen hin (wie bei den Archaeen und ihren eukaryotisehen 
Verwandten). Die dritte Gruppe (die Bakterien) ist durch den 
ancestralen Zustand dieses Merkmals charakterisiert. (3) Die 
beiden Endosymbioseereignisse, durch die Eukaryoten Bak¬ 
terien aufgenommen haben, könnten Ähnlichkeiten zwischen 
Bakterien und Eukaryoten zur Folge gehabt haben. Ein Bei¬ 
spiel für die erste Kategorie ist das Fehlen eines Zellkerns bei 
beiden prokaryotischen Gruppen, während Eukaryoten einen 
Zellkern (ein abgeleitetes Merkmal) besitzen. Die Ähnlich¬ 
keit der RNA-Polymerasen von Archaeen und Eukaryoten 
ist vermutlich ein Beispiel für die zweite Kategorie (ein 
abgeleitetes Merkmal, das auf eine evolutionäre Verwandt¬ 
schaft zwischen diese beiden Gruppen schließen lässt). Ein 
mögliches Beispiel für die dritte Kategorie sind die über Es¬ 
terbindungen verknüpften Membranlipide von Bakterien und 
Eukaryoten, denn bei den Archaeen sind die Membranlipide 
über Etherbindungen miteinander verbunden. 

2. Sämtliche heute und früher lebenden Organismen stammen 
von einem gemeinsamen Vorfahren ab. Zahlreiche Modifi¬ 
kationen haben all die verschiedenen prokaryotischen wie 
auch eukaryotischen Arten hervorgebracht. Viele Prokaryo- 
ten haben radikale Veränderungen erfahren und können daher 
extreme Lebensräume besiedeln oder haben ungewöhnliche 
Lebensweisen bzw. Stoffwechselwege entwickelt. Dafür las¬ 
sen sich zahllose Beispiele anführen, etwa die folgenden: 
Eine Gruppe der Euryarchaeota, die extrem Halophilen (salz¬ 
liebende Organismen), bewohnt ausschließlich Lebensräume 
mit hohem Salzgehalt; manche dieser Organismen können 
in Seen mit dem hohen pH-Wert von 11,5 existieren. Das 
Überleben in solchen Umgebungen wird durch zahlreiche 
Anpassungen ermöglicht. In dieser Hinsicht sind diese Orga¬ 
nismen also stärker abgeleitet als sämtliche Eukaryoten. Ein 
weiteres Beispiel bilden mehrere Bakteriengruppen, die wie 
die Chlamydien als stark abgeleitete intrazelluläre Parasiten 
leben. Ihre zahlreichen abgeleiteten Merkmale ermöglichen 
es ihnen, sehr kleine Zellen auszubilden, sodass sie in den 
Zellen anderer Organismen leben können. Somit sind die Be¬ 
griffe „ursprünglich“ und „abgeleitet“ nur im Hinblick auf ein 
bestimmtes Merkmal des Organismus sinnvoll. Kein rezen¬ 
tes Lebewesen kann im Gesamten als primitiv gelten (d. h., 
der gemeinsame Vorfahre allen Lebens unterschied sich sehr 
deutlich von sämtlichen heute lebenden Organismen). 


Wiederholung 25.3 

1. Biofilme repräsentieren komplexe Lebensgemeinschaften aus 
Mikroorganismen, die gemeinsam in einer schleimartigen 
Polysaccharidmatrix leben. Viele frei lebende Prokaryoten 
heften sich bei Kontakt mit einer Oberfläche an diese an 
und sondern zum Schutz für die Zellen ein klebriges Poly¬ 
saccharid oder Protein als Matrix ab. Diese Zellen können 
dann Signalmoleküle aussenden, die andere Mikroorganis¬ 
men zur Matrix locken. Dadurch entwickelt sich diese im 
Laufe der Zeit zu einer komplexen Lebensgemeinschaft ver¬ 


schiedener Organismen. Diese kann sich als ausgesprochen 
widerstandsfähig gegenüber Angriffen erweisen, sodass es 
äußerst schwierig sein kann, sie zu entfernen. Biofilme sind 
für die menschliche Gesundheit und die Industrie von erheb¬ 
lichem Interesse, denn sie können sich auf sämtlichen festen 
Oberflächen bilden (z. B. auf Zähnen, Kontaktlinsen, künst¬ 
lichen Gelenken oder auf der Innenseite von Rohren) und 
so deren Abbau fördern. Auch für die Evolution zahlreicher 
Gemeinschaften vielzelliger Organismen wie den Stromato- 
lithen kam Biofilmen entscheidende Bedeutung zu. 

2. Bakterien bilden die Voraussetzung für eine gesunde Ver¬ 
dauung. Nur sehr wenige Formen sind Krankheitserreger. 
Der Mensch macht sich einige der Stoffwechselprodukte der 
Darmbakterien wie die Vitamine B 12 und K zunutze. Zudem 
ist der menschliche Darm mit einem dichten Biofilm aus gro¬ 
ßen Bakteriengemeinschaften ausgekleidet. Dieser Biofilm 
erleichtert die Aufnahme von Nährstoffbausteinen aus dem 
Darm in den Körper. Daher ist das Mikrobiom des Darms so 
wichtig für unsere Gesundheit. 

3. Stickstofffixierende Prokaryoten verwandeln atmosphäri¬ 
schen, molekularen Stickstoff in eine für andere Lebewesen 
nutzbare chemische Form. Zusätzlich setzen die denitrifizie- 
renden Bakterien organischen Stickstoff wieder als Gas in die 
Atmosphäre frei und sorgen so dafür, dass der Stickstoff nicht 
in die Meere ausgewaschen wird. Somit halten diese beiden 
Bakteriengruppen (die Stickstofffixierer und die Denitrifizie¬ 
rer) den Stickstoffkreislauf am Laufen und machen ein Leben 
an Land möglich. 


Wiederholung 25.4 

1. Die Genome der meisten Viren sind stark reduziert und um¬ 
fassen daher nur wenige Sequenzen, die man mit denen 
anderer Organismen vergleichen kann. Zudem evolvieren die 
Genome vieler Viren recht schnell und erschweren Vergleiche 
zusätzlich. Aufgrund ihres reduzierten Baus bieten Viren nur 
wenige morphologische Hinweise auf ihre Verwandtschafts¬ 
beziehungen, und wegen ihrer geringen Größe bilden sie kei¬ 
ne Fossilien. Viren sind in der Geschichte des Lebens mehrere 
Male unabhängig voneinander entstanden und daher mit Or¬ 
ganismen von verschiedenen Stellen im Stammbaum des Le¬ 
bens verwandt. Aus all diesen Gründen lassen sich Viren häu¬ 
fig nur schwierig präzise in diesem Stammbaum einordnen. 

2. Bei vielen Viren handelt es sich vermutlich um frei ge¬ 
wordene Bestandteile zellulärer Organismen, die sich nun 
unabhängig von ihren Wirten weiterentwickeln. Andere Viren 
repräsentieren wahrscheinlich hochgradig reduzierte parasiti¬ 
sche Organismen, die aus zellulären Vorfahren hervorgingen. 
Mit zunehmender Unabhängigkeit von ihren zellulären Vor¬ 
fahren gingen ihre zellulären Strukturen verloren. 

3. Als Bakteriophagen - oder kurz Phagen - bezeichnete Viren 
infizieren Bakterienzellen und töten diese ab. Bei der erstmals 
während des Ersten Weltkriegs entwickelten Phagentherapie 
werden diese Phagen medizinisch eingesetzt und sollen pa¬ 
thogene Bakterien abtöten. Ab den 1930er- und 1940er- 
Jahren wurde die Phagentherapie weitgehend durch den 
Einsatz von Antibiotika abgelöst. Da inzwischen allerdings 
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immer mehr Bakterien Resistenzen gegenüber Antibiotika 
entwickeln, ist die Phagentherapie wieder zu einem aktiven 
Forschungsgebiet geworden. 

Blick in die Daten: Wie hoch ist die höchste 
Temperatur, bei der Leben möglich ist? 

l. 



Temperatur (°C) 

2. Bei 105 °C vermehrt sich der Stamm am schnellsten (da ist 
die Generationszeit am kürzesten). 

3. Dazu müsste man die Temperatur bei diesen Zellkulturen 
einfach auf 120 °C absenken und beobachten, ob dann eine 
Vermehrung erfolgt. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 25.4 Ein horizontaler Gentransfer wird am ehesten 
dann auftreten, wenn es dafür einen Selektionsvorteil gibt. Zwar 
kann eine Art auf diese Weise Gene von vielen anderen Spezies 
erhalten, aber dass ein erheblicher Teil des Genoms einer Art 
auf eine andere übertragen wird, ist sehr viel unwahrscheinli¬ 
cher. Im Gegensatz dazu ist davon auszugehen, dass ein stabiler 
Grundstock von Genen in seiner Gesamtheit von Vorfahren an 
ihre Abkömmlinge vererbt wird, weil diese Gene die basalen 
Stoffwechselfunktionen der Zellen steuern. 

► Abb. 25.23 Weil parasitische Bakterien auf die Genproduk¬ 
te ihrer Wirte zurückgreifen können, kommt es nicht zu einem 
FunktionsVerlust, wenn einige ihrer Gene verloren gehen. Bei 
kleineren Genomen können auch die Zellen kleiner werden. Für 
einen Parasiten, der im Inneren anderer Zellen lebt, ist eine ge¬ 
ringe Zellgröße vorteilhaft. 

Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Als Denitrifizierer wäre Paracoccus denitrificans dazu ge¬ 
eignet, die Nitratkonzentration zu verringern. Auch sein 


optimaler Temperaturbereich wäre unter den meisten Um¬ 
weltbedingungen passend. 

2. Unter den hypoxischen Bedingungen würde sich der Ein¬ 
satz des obligaten Anaerobiers Clostridium novyi anbieten. 
Der optimale Temperaturbereich dieses Bakteriums würde 
angesichts der Körpertemperatur von Säugetieren ebenfalls 
passen. 

3. Trichodesmium thiebautii. Dass sich die Produktivität des 
Ökosystems durch Ammoniakzusatz vorübergehend steigern 
ließ, lässt darauf schließen, dass in diesem Ökosystem nur be¬ 
grenzt Stickstoff verfügbar ist. Als Stickstofffixierer wandelt 
T. thibautii atmosphärischen, molekularen Stickstoff in eine 
für andere Organismen verwendbare Form um. 

4. Clostridium novyi. Vancomycin zielt auf Bakterien mit di¬ 
cker, peptidoglykanhaltiger Zellwand ab. Eine solche Zell¬ 
wand ist ein charakteristisches Merkmal grampositiver Bak¬ 
terien, und C. novyi ist das einzige grampositive Bakterium in 
der Tabelle. 


Kapitel 26 

Wiederholung 26.1 

1. Der Verlust der starren prokaryotischen Zellwand ermöglich¬ 
te eine Einfaltung der Plasmamembran. Dadurch wurde die 
Zelloberfläche stark vergrößert, ohne dass die Zelle dabei an 
Volumen zunahm. Zudem ermöglichten diese Einfaltungen 
eine stärkere Strukturierung innerhalb der Zelle und führten 
schließlich zur Evolution des endoplasmatischen Reticulums. 

2. Bei der geringen Sauerstoffkonzentration der Atmosphäre 
in der Frühzeit der Erdgeschichte waren die Organismen 
nur zu einer anaeroben Atmung imstande. Die zunehmende 
Verfügbarkeit von molekularem Sauerstoff ermöglichte die 
Entwicklung der aeroben Atmung, die viel schneller abläuft 
und vom Energiegewinn erheblich effizienter ist als die anae¬ 
robe Atmung. Mit zunehmender Zellgröße hätte sich jedoch 
ohne die Einfaltungen der Plasmamembran das Verhältnis 
von Oberfläche zum Volumen der Zelle verringert. Des Wei¬ 
teren führte der gestiegene Sauerstoffgehalt der Atmosphäre 
auch zur Endosymbiose eines aeroben Bakteriums (dem Vor¬ 
läufer der eukaryotischen Mitochondrien); dies machte die 
Evolution aerober Eukaryoten erst möglich. 

3. Die drei rRNA-Gene von Mais sind deswegen nicht am 
nächsten miteinander verwandt, weil Kern-, Mitochondrien- 
und Chloroplastengenom jeweils einen anderen Ursprung ha¬ 
ben. Aus den im Stammbaum dargestellten Verwandtschafts¬ 
beziehungen lassen sich die Endosymbiosen rekonstruieren, 
aus denen die Mitochondrien und Chloroplasten hervorgin¬ 
gen. 

4. Das Mitochondriengenom von Mais ist näher mit dem Ge¬ 
nom von E. coli als mit dem Kemgenom von Mais verwandt, 
weil die Mitochondrien durch endosymbiotische Aufnah¬ 
me eines Proteobakteriums entstanden sind. Ähnlich ist das 
Chloroplastengenom von Mais näher mit dem Genom von 
Chlorobium verwandt als mit dem Kerngenom von Mais, weil 
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die Chloroplasten auf die Endosymbiose eines Cyanobakteri- 
ums zurückgehen. 

5. Der Begriff „Protisten“ wird als vereinfachende Umschrei¬ 
bung für eine vielfältige Gruppe entfernt miteinander ver¬ 
wandter, polyphyletischer eukaryotischer Organismen ver¬ 
wendet, von denen viele Einzeller sind. Manche Protisten 
sind näher mit einer der drei Großgruppen vielzelliger Eu- 
karyoten (Landpflanzen, echte Pilze und Tiere) verwandt als 
miteinander. 


Wiederholung 26.2 

1. a. Foraminiferen besitzen ein Außengehäuse aus Calciumcar¬ 

bonat (Kalk), Radiolarien zeichnen sich durch lange, starre 
Pseudopodien und eine Radiärsymmetrie aus. Sowohl die 
Schalen der Foraminiferen als auch die Endoskelette der 
Radiolarien sind wesentliche Bestandteile von Meeresse¬ 
dimenten und Sedimentgesteinen. 

b. Der Körper von Ciliaten ist mit zahllosen haarähnlichen 
Cilien (Wimpern) besetzt, Dinoflagellaten dagegen besit¬ 
zen gewöhnlich zwei Geißeln (eine davon in einer Quer- 
und die andere in einer Längsfurche der Zelle). In beiden 
Gruppen finden sich als Alveolen bezeichnete Aussackun¬ 
gen direkt unter der Plasmamembran; sie sind das namens¬ 
gebende Merkmal der Alveolata. 

c. Diatomeen (Kieselalgen) sind einzellig und normalerweise 
(wie eine Schuhschachtel) aus zwei Schalenhälften zusam¬ 
mengesetzt. Dagegen handelt es sich bei Braunalgen um 
vielzellige Organismen mit fädig verzweigtem (filamentö- 
sem) oder blattähnlichem (thallösem) Bau. Beide Gruppen 
betreiben Photosynthese. 

d. Die vegetative Einheit der Echten Schleimpilze bildet 
das Plasmodium: eine zellwandlose Cytoplasmamasse, die 
zahlreiche diploide Zellkerne enthält. Im Gegensatz dazu 
besteht die vegetative Einheit der Zellulären Schleimpilze 
aus einzelnen, voneinander getrennten, amöboiden Zellen. 
In beiden Gruppen bilden die vegetativen Einheiten unter 
ungünstigen Umweltbedingungen Fruchtkörper. 

2. Bis zu Beginn des Kambriums waren die meisten Eukaryoten 
einzellig. Durch die rasche Radiation, zunehmende Körper¬ 
größe der vielzelligen Eukaryoten (insbesondere der Tiere) 
und die neu erworbene Fähigkeit zur Biomineralisation ab 
dem frühen Kambrium erhöhte sich die Wahrscheinlichkeit 
der Fossilisierung beträchtlich. Im Folgenden sind Beispiele 
aufgeführt, auch andere Antworten sind möglich: 

a. Alveolata: Dinoflagellaten können toxisch sein (sie können 
z. B. im Verlauf von roten Tiden Muscheln vergiften). Die 
zu den Apicomplexa zählende Gattung Plasmodium verur¬ 
sacht Malaria. 

b. Stramenopiles: Manche Braunalgen werden vom Men¬ 
schen geerntet und deren Alginate als Emulgatoren in 
Eiscreme, Kosmetika und anderen Produkten verwendet. 

c. Excavata: Giardia lamblia, ein parasitischer Vertreter der 
Diplomonaden, verursacht die Darmkrankheit Giardiasis 


oder Lamblienruhr (diese Infektionskrankheit ist z. B. an 
der Reisediarrhö beteiligt). Unter den Kinetoplastida fin¬ 
den sich einige bedeutende pathogene Trypanosomenarten; 
sie verursachen Krankheiten wie Schlafkrankheit, Chagas- 
Krankheit und Leishmaniose. 


Wiederholung 26.3 

1. Zwei Paramecien tauschen bei der Konjugation genetisches 
Material aus, die Zahl der Individuen erhöht sich aber nicht. 
Infolgedessen handelt es sich zwar um einen sexuellen Vor¬ 
gang (Austausch von genetischem Material), aber nicht um 
eine Fortpflanzung. 

2. Durch den Austausch genetischen Materials bei der Kon¬ 
jugation können nachteilige Mutationen durch genetische 
Rekombination beseitigt werden. Ohne Konjugation können 
sich Paramecien nur klonal fortpflanzen, und das funktioniert 
wegen der Ansammlung negativer Mutationen nicht über län¬ 
gere Zeiträume. 

3. An einem Generationswechsel müssen unabhängige vielzel¬ 
lige haploide und diploide Stadien beteiligt sein. Spermien- 
und Eizellen sind aber einzellig und auch keine unabhängi¬ 
gen Organismen. 


Wiederholung 26.4 

1. Die weiblichen Stechmücken übertragen die parasitischen 
Plasmodien auf die menschlichen Wirte. Wenn die Stech¬ 
mücken an einem infizierten Wirt Blut saugen, nehmen sie 
dabei die Plasmodien auf und übertragen diese dann beim 
Blutsaugen an weiteren, zuvor nicht infizierten Menschen 
auch auf diese. 

2. Als rote Tiden bezeichnet man Massenvermehrungen (Blü¬ 
ten) planktischer Protisten (häufig Dinoflagellaten) in den 
Meeren (bisweilen auch in Süßgewässem) der Erde. Viele der 
an roten Tiden beteiligten Dinoflagellaten produzieren Gift¬ 
stoffe, die für zahlreiche andere Arten tödlich sind, insbeson¬ 
dere für Fische und andere Wirbeltiere. Dinoflagellaten sind 
aber auch bedeutende Endosymbionten von Korallen. Sich 
verändernde Umweltbedingungen können zur Folge haben, 
dass die Dinoflagellaten absterben oder von ihren Wirtskoral¬ 
len abgestoßen werden. Dadurch bleichen die Korallen aus. 
Sofern es den Korallen nicht gelingt, neue Dinoflagellaten 
aufzunehmen, werden sie schließlich immer schwächer und 
sterben ab. 

3. In vielen Ökosystemen sind Diatomeen wichtige Primärpro¬ 
duzenten. Für den Menschen sind sie aber in anderer Hinsicht 
viel bedeutender: Erdöl und Erdgas gehen hauptsächlich auf 
Öle und anderes organisches Material aus Diatomeen zurück. 
Außerdem entsteht aus den Überresten der Schalen von Dia¬ 
tomeen Kieselerde (Kieselgur), die zu Isolationszwecken, als 
Filtermasse, zum Polieren oder als Insektizid eingesetzt wird. 
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Blick in die Daten: Können Korallen 
die durch Ausbleichen verloren gegangenen 
endosymbiotischen Dinoflagellaten 
wiedererlangen? 

1. Nein. Der neue Stamm (in diesem Experiment B211) wur¬ 
de von 92% der Korallenkolonien nach dem Ausbleichen 
aufgenommen (und von 100% der überlebenden Koloni¬ 
en), obwohl in mindestens 58 % der Versuchskolonien nach 
dem Ausbleichen noch Reste der ursprünglichen Symbionten 
verblieben waren. Das zeigt, dass ausgebleichte Korallen¬ 
kolonien in der Umgebung verfügbare Individuen von Sym- 
biodinium mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit aufnehmen - 
und zwar selbst dann, wenn einige ihrer ursprünglichen Sym¬ 
bionten die Korallenbleiche überlebt haben. 

2. Nein. Zwischen der dritten und sechsten Woche nach dem 
Ausbleichen starben weitere 17 % der Versuchskolonien ab, 
obwohl sie neue Stämme von Symbiodinium aufgenommen 
hatten. 

3. Diese Beobachtung lässt darauf schließen, dass die Methode 
zum Nachweis von Symbiodinium vielleicht nicht empfind¬ 
lich genug ist, um sehr geringe Mengen der Symbionten 
nachzuweisen. Vermutlich waren einige der anderen Stämme 
als B211 bei manchen Versuchskolonien auch schon in der 
dritten Woche vorhanden, aber in so geringer Zahl, dass sie 
nicht nachgewiesen wurden. In der sechsten Woche tauchten 
diese Symbionten dann in 8 % der Kolonien wieder in nach¬ 
weisbaren Mengen auf. Möglicherweise erfolgte zwischen 
der dritten und sechsten Woche des Experiments aber auch 
eine Kontamination der Versuchskolonien mit anderen Sym¬ 
bionten als B211. Keine der beiden Möglichkeiten stellt aber 
die Schlussfolgerung infrage, dass Korallen nach dem Aus¬ 
bleichen wieder neue Stämme von Symbiodinium aus ihrer 
Umgebung aufnehmen können. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 26.1 Anhand der DNA-Sequenzen von Genen, die 
in allen Genomen Vorkommen (wie die Gene für ribosomale 
RNA), lassen sich die Organellen auf ihre endosymbiotischen 
Vorfahren zurückführen. Wären die Organellen nicht durch En¬ 
do symbiose entstanden, so wäre zu erwarten, dass homologe 
Kopien von Organellengenen und Kerngenen der gleichen Art 
in einem evolutionären Stammbaum als gemeinsamer Cluster 
auftreten. Das ist jedoch nicht der Fall. Vielmehr belegen phy¬ 
logenetische Analysen: Die rRNA-Gene in den Mitochondrien 
von Eukaryoten sind näher mit homologen Genen von Pro- 
teobakterien verwandt als mit solchen von Eukaryoten; ebenso 
stehen die rRNA-Gene aus den Chloroplasten von Eukaryoten 
homologen Genen von Cyanobakterien verwandtschaftlich nä¬ 
her als jenen von Eukaryoten. Somit stützen diese Analysen 
auf überzeugende Weise die Hypothese, dass diese Organellen 
durch Endosymbiose entstanden sind. 


► Abb. 26.18 Die Konjugation wird als Sex ohne Reproduk¬ 
tion betrachtet, weil es zwar zum Austausch von genetischem 
Material (also einem sexuellen Vorgang) kommt, dabei aber kei¬ 
ne neuen Paramecien gebildet werden. 

Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Alle hier dargestellten Apicomplexa sind durch eine parasiti¬ 
sche Lebensweise charakterisiert. Das lässt darauf schließen, 
dass auch der gemeinsame Vorfahre der Apicomplexa para¬ 
sitisch gelebt hat. Die drei Vertreter der Apicomplexa haben 
unterschiedliche Wirte, aber es handelt sich stets um Säuge¬ 
tiere. Daher liegt der Schluss nahe, dass dem gemeinsamen 
Vorfahren dieser Arten ebenfalls ein Säugetier als Wirt diente. 

2. Nein. All diese Dinoflagellaten sind mit den Apicomplexa 
gleich entfernt verwandt. Daher gibt es keinen Grund dafür, für 
einen Außengruppenvergleich eine der Gattungen gegenüber 
den anderen zu bevorzugen. 

3. Die Gattung Alexandrium ist näher mit Pfiesteria verwandt 
als sämtliche anderen Gattungen, deshalb wäre diese Gat¬ 
tung eine gute Wahl für einen Vergleich, denn diese beiden 
Gattungen haben den jüngsten gemeinsamen Vorfahren. Ein 
Vergleich von Alexandrium mit Pfiesteria wäre für den Wis¬ 
senschaftler hilfreich, um herauszufinden, welche Merkmale 
bei Pfiesteria evolviert sind und welche bereits bei dem 
gemeinsamen Vorfahren von Alexandrium und Pfiesteria vor¬ 
handen waren. 

4. Es sind unterschiedliche Antworten möglich. Ein Beispiel 
ist die morphologische Ähnlichkeit der Lobosea und der 
Heterolobosea, obwohl diese beiden Gruppen nicht näher 
miteinander verwandt sind. 


Kapitel 27 

Wiederholung 27.1 

1. Bei der umfassendsten Verwendung bezieht sich der Begriff 
„Pflanzen“ auf sämtliche Eukaryoten, die von dem Vorfah¬ 
ren abstammen, welcher als Erster primäre Endo symbionten 
aufgenommen hat, aus denen dann die Chloroplasten hervor¬ 
gingen: Glaucophyten, Rotalgen, die verschiedenen Linien 
der Grünalgen und Landpflanzen. Andere beschränken den 
Begriff auf die Grünen Pflanzen (Chlorobionta), also jene, die 
Chlorophyll b enthalten (die Grünalgen und Landpflanzen). 
Meistens sind mit dem Begriff „Pflanzen“ jedoch ausschließ¬ 
lich die Landpflanzen (Embryophyta) gemeint. 

2. Der Begriff „Algen“ ist lediglich eine praktische Umschrei¬ 
bung für zahlreiche nicht näher miteinander verwandte Grup¬ 
pen photosynthesebetreibender aquatischer Organismen, die 
alle zu den Protisten gehören. Darunter sind auch viele Euka- 
ryotengruppen, die nicht zu den Plantae zählen. 
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3. Die Glaucophyten sind einzellig und unterscheiden sich darü¬ 
ber hinaus von den anderen Gruppen, weil ihre Chloroplasten 
zwischen der inneren Zellmembran und der Außenmembran 
eine geringe Menge Peptidoglykan enthalten. Die meisten 
Rot- und Grünalgen sind vielzellig. Rotalgen (Rhodophyta) 
besitzen das akzessorische Photosynthesepigment Phycoery- 
thrin, das ihnen häufig eine rote Färbung verleiht, vor allem 
bei in tieferem Wasser lebenden Arten. Statt des Phycoery- 
thrins weisen die Grünalgen neben Chlorophyll a, das auch 
bei den Glaucophyten und Rotalgen vorkommt, eine zweite 
Form von Chlorophyll auf, Chlorophyll b. 

4. Sowohl die Landpflanzen als auch die verschiedenen Grup¬ 
pen der Grünalgen enthalten neben dem auch bei den Glau¬ 
cophyten und Rotalgen vorkommenden Chlorophyll a zusätz¬ 
lich Chlorophyll b. Mit einigen Linien der Grünalgen sind die 
Landpflanzen näher verwandt als mit anderen. Die am engs¬ 
ten mit den Landpflanzen verwandte Gruppe der Grünalgen 
sind die Armleuchteralgen (Charophyta). Zu den gemeinsa¬ 
men Merkmalen dieser beiden Gruppen zählen geschützte 
Embryonen, eine Cuticula, ein vielzelliger Sporophyt sowie 
die Bildung von vielzelligen Gametangien und dickwandigen 
Sporen. 


Wiederholung 27.2 

1. Als heterophasischen Generationswechsel bezeichnet man 
einen Entwicklungszyklus mit folgenden alternierenden Ge¬ 
nerationen: einer vielzelligen diploiden Sporophytengenera- 
tion, die durch Meiose Sporen produziert, und einer vielzel¬ 
ligen haploiden Gametophytengeneration, die durch Mitose 
Gameten erzeugt. Beim Menschen und den meisten Tieren 
gibt es keine Generationswechsel mit alternierenden sexuel¬ 
len und asexuellen vielzelligen Stadien. Bei ihnen entstehen 
durch Meiose Gameten (Keimzellen); mittels Mitosen erfol¬ 
gen Wachstum und Aufrechterhaltung der Lebensfunktionen, 
aber nicht die Fortpflanzung. Manche Tiergruppen haben je¬ 
doch andere Formen von Generationswechseln. 

2. Folgende Anpassungen an eine terrestrische Lebensweise 
findet man bei allen großen Linien der Landpflanzen (ein¬ 
schließlich der Leber-, Laub- und Hornmoose): eine Cuticula, 
die mit ihrem wachsartigen Überzug aus Lipiden den Ver¬ 
lust von Wasser verringert; vielzellige Gametangien (Organe 
mit darin eingeschlossenen Gameten), die ein Austrocknen 
der Gameten verhindern; geschützte Embryonen; Pigmente, 
die vor ultravioletter Strahlung schützen; dickwandige Spo¬ 
ren; eine Symbiose mit Pilzen, welche die Aufnahme von 
Mineralstoffen aus dem Boden erleichtert. Spaltöffnungen 
(Stomata), kleine verschließbare Öffnungen in den Blättern 
und Sprossen zur Regulation des Gasaustauschs, sind eine 
Anpassung an ein Leben in terrestrischer Umgebung, die man 
bei allen Landpflanzen mit Ausnahme der Lebermoose findet. 


Wiederholung 27.3 

1. Im Xylem (Holz) werden Wasser und Mineralstoffe aus dem 
Boden in die oberirdischen Pflanzenteile transportiert. Zudem 
verleiht das Xylem der Pflanzen Stabilität. Im Phloem (Bast) 
erfolgt der Transport der Photosyntheseprodukte (Assimilate) 
von den Produktionsorten zu den Speicher- und Verbrauch¬ 
sorten in der Pflanze. 

2. Die ersten wurzelartigen Strukturen waren Rhizome - ho¬ 
rizontale Sprossabschnitte mit fädigen Strukturen zur Was¬ 
seraufnahme, die man als Rhizoide bezeichnet. Auch einige 
heutige Pflanzen besitzen noch Rhizoide, etwa die Leber¬ 
moose und die Laubmoose, und bei einigen Gefäßpflanzen 
kommen sie ebenfalls vor, beispielsweise bei den Famen und 
Bärlappgewächsen. Die Farne und Bärlappe bilden wie die 
anderen Gefäßpflanzen auch echte Wurzeln aus, spezialisier¬ 
te Organe zur Aufnahme von Wasser und Mineralstoffen aus 
dem Boden. Blätter sind bei den Gefäßpflanzen vermutlich 
zweimal unabhängig entstanden. Die einfachen Mikrophyl- 
le der Bärlappgewächse gingen wahrscheinlich aus sterilen 
Sporangien hervor. Die größeren und komplexeren Mega- 
phylle - die echten Blätter - entwickelten sich dagegen 
vermutlich durch Abflachung von verzweigten Sprossen und 
Übergipfelung (Telomtheorie). 

3. Unter Heterosporie versteht man die Ausbildung von zwei 
verschiedenen Sporentypen: weiblichen Megasporen und 
männlichen Mikrosporen. Aus Megasporen entwickeln sich 
die weiblichen Gametophyten (Megagametophyten), aus den 
Mikrosporen die männlichen (Mikrogametophyten). Ein Vor¬ 
teil der Heterosporie ist, dass sie eine Kreuzung zwischen ver¬ 
schiedenen Individuen begünstigt. Die Tatsache, dass Hetero¬ 
sporie mehrere Male unabhängig aus Homosporie entstanden 
ist, belegt, dass der heterospore Zustand einen Selektionsvor¬ 
teil bietet. 


Blick in die Daten: Die Phylogenie der 
Landpflanzen 

1. siehe ► Abb. D.2 

2. Die Veränderungen an jedem der Äste sind aus dem als Ant¬ 
wort zu Aufgabe 1 erstellten Stammbaum ersichtlich. Dabei 
ist zu beachten, dass für die Merkmale Nummer 6, 14 und 
16 alternative (ebenso dem Parsimonie-Prinzip entsprechen¬ 
de) Rekonstruktionen möglich sind. 

3. Die Merkmale 7 und 19 zeigen Konvergenz. 

4. Diese Gruppen sind ► Abb. D.2 zu entnehmen (s. geschwun¬ 
gene Klammern auf der rechten Seite). 



1908 


Anhang D: Lösungen 



r° 

TD 

zr 

'S 


Blick in die Daten: Kann man Algen der Gattung 
Chlorella zur Produktion von Biokraftstoffen in 
kommunalem Abwasser züchten? 

1. Die 95-%-Vertrauensbereiche für die Mittelwerte kann man 
berechnen, indem man die Standardfehler der Mittelwerte mit 
1,96 multipliziert und diese Produkte dann zu den entspre¬ 
chenden Mittelwerten addiert oder von ihnen subtrahiert. 

Die Grenzen des 95-%-Vertrauensbereichs für die Messwer¬ 
te des Chlorophyll-a-Gehalts (mg/1) in den verschiedenen 
Nährmedien lauten wie folgt: 


darauf hin, dass zwischen diesen beiden Bedingungen kei¬ 
ne signifikanten Unterschiede bestehen. Die beiden anderen 
Nährmedien, mit zugesetzter Saccharose bzw. Glucose, resul¬ 
tieren in einem signifikant höheren Gehalt an Chlorophyll a 
als reines Nährmedium. 
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Im Nährmedium plus Propionat ist der Gehalt an Chloro¬ 
phyll a deutlich geringer als in reinem Nährmedium, da sich 
die 95-%-Vertrauensbereiche nicht überlappen. Kaum Über¬ 
lappung ist zwischen reinem Nährmedium und Nährmedium 
plus Acetat zu verzeichnen, wobei der Chlorophyll-ß-Gehalt 
mit dem zugesetzten Acetat geringer ist. Eine erhebliche 
Überlappung der Vertrauensbereiche ist bei reinem Nährme¬ 
dium und Nährmedium plus Citrat zu beobachten. Das deutet 
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Die Messwerte für den Gehalt an Chlorophyll a und für 
die Biomasse korrelieren deutlich, die ermittelten Zellzahlen 
zeigen hingegen keine so deutliche Korrelation mit diesen 
anderen Messwerten. Das liegt daran, dass die Zellen un¬ 
ter günstigen Wachstumsbedingungen größer werden (damit 
nimmt auch die Biomasse zu) und proportional mehr Chloro¬ 
phyll a enthalten, während bei ungünstigen Bedingungen für 
das Wachstum kleinere Zellen mit verhältnismäßig weniger 
Chlorophyll a entstehen. Zwar erhält man unter ungünstigen 
Wachstumsbedingungen bisweilen eine geringere Zahl von 
Zellen als unter günstigen Bedingungen, aber insgesamt wir¬ 
ken sich die Wachstumsbedingungen stärker auf die Größe 
als auf die Zahl der Zellen aus. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 27.1 Bei den Begriffen „Algen“ und „gefäßlose Pflan¬ 
zen“ handelt es sich jeweils nur Umschreibungen, denn keine 
dieser Gruppen ist monophyletisch. 

► Abb. 27.6 Bei Pflanzen ist die haploide Phase des Entwick¬ 
lungszyklus ein vielzelliger Organismus, bei Tieren hingegen 
besteht sie lediglich aus den einzelligen Gameten (Keimzellen). 

Abb. in ►„Experiment: Kann man Algen der Gattung 
Chlorella zur Produktion von Biokraftstoffen in kom¬ 
munalem Abwasser züchten?" Am besten wuchsen die 
Algen bei einem Mischungsverhältnis von 50 % Abwasser und 
50 % Nährmedium. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Der letzte gemeinsame Vorfahre der Samenpflanzen und 
Farnartigen lebte in der Mitte des Devons, vor etwa 390 Mio. 
Jahren. 

2. Vor Ende des Devons gab es keine Moosfame. Damit exis¬ 
tierten die Moosfarne noch nicht, als der letzte gemeinsame 
Vorfahre von Samenpflanzen und Farnartigen lebte. Aus die¬ 
sem Grund sind auch keine Fossilien von Moosfamen in 
derselben Schicht wie Fossilien der letzten gemeinsamen Vor¬ 
fahren von Samenpflanzen und Farnen zu erwarten. Da dieser 
vor den Moosfarnen lebte, sind Fossilien dieses Vorfahren in 
einer darunterliegenden Schicht zu erwarten. 

3. Ja, die Rhyniophyten lebten vom Ende des Silurs bis in wei¬ 
te Teile des Devons und überlebten mehrere Zehnmillionen 
Jahre länger als der letzte gemeinsame Vorfahre von Samen¬ 
pflanzen und Famartigen. Daher wäre es keine Überraschung, 
Fossilien dieser beiden Finien in derselben Gesteinsschicht 
zu finden. 

4. Der letzte gemeinsame Vorfahre der Embryophyten lebte im 
Ordovizium, vor etwa 470 Mio. Jahren. Diese Finie war die 
erste Pflanzengruppe, die das Festland besiedelte und voll¬ 
ständig außerhalb des Wassers lebte. 


Kapitel 28 

Wiederholung 28.1 

1. Pollenkömer sind äußerst widerstandsfähig gegen Austrock¬ 
nung und können durch den Wind oder durch Bestäuber 
übertragen werden. Wenn ein Pollenkom auf der Narbe ei¬ 
ner Blüte landet, wächst ein Pollenschlauch aus, aus dem die 
Spermazellen direkt zum Megagametophyten (dem weibli¬ 
chen Gametophyten) gelangen. 

2. Samen schützen den Embryo vor zu starkem Austrocknen 
und vor Fressfeinden. Im Boden können Samen im Ru¬ 
hestadium oft viele Jahre überdauern, bis wieder günstige 
Wachstumsbedingungen herrschen. Viele Samen begünsti¬ 
gen zudem die Ausbreitung durch den Wind, durch Wasser 
oder durch Tiere. In der frühen Wachstumsphase versorgt der 
Samen den sich entwickelnden Sporophyten mit den notwen¬ 
digen Nahrungsreserven. 

3. Das Holz verlieh den Sprossen der Pflanzen Stabilität und 
ermöglichte ihnen, stark in die Höhe zu wachsen. Diese 
Neuerung ermöglichte die Entstehung von Wäldern. 


Wiederholung 28.2 

1. Manche Pflanzen sind auf Feuer angewiesen, damit die Sa¬ 
men freigesetzt werden. Beispielsweise benötigen einige Kie¬ 
fern Feuer, damit sich ihre dicht geschlossenen Zapfen öffnen 
und die Samen freigeben. Erst dann können diese keimen. 

2. Der Megagametophyt ist der weibliche Gametophyt, das 
vielzellige haploide Gewebe, das in der Samenanlage aller 
Samenpflanzen enthalten ist. Beim Pollenkorn handelt es sich 
um den vielzelligen männlichen Gametophyten; er produziert 
die Spermazellen, die den Megagametophyten befruchten. 

3. Diese fleischigen Zapfen dienen wie die Früchte von Blü¬ 
tenpflanzen dazu, Tiere anzulocken. Die Tiere verzehren die 
Zapfen mitsamt den darin enthaltenen Samen. Die Samen 
passieren den Verdauungstrakt der Tiere meist unversehrt und 
werden dann mit dem Kot verbreitet. 


Wiederholung 28.3 

1. Aus der Verschmelzung der einen Spermazelle mit der Eizelle 
entsteht die diploide Zygote. Aus einer weiteren Verschmel¬ 
zung eines Spermazellkerns mit den Polkemen entsteht das 
(meist) triploide Endosperm, das als Nährgewebe der Ernäh¬ 
rung des sich entwickelnden Embryos dient. 

2. Als Bestäubung bezeichnet man die Ankunft des Pollens auf 
einer Narbe. Nach Auswachsen des Pollenschlauchs aus dem 
Pollenkorn wird eine Spermazelle freigesetzt, gelangt zum 
Megagametophyten, und die Befruchtung erfolgt. 

3. Früchte, die als Nahrungsquelle Tiere anlocken sollen, ha¬ 
ben zumeist fleischige, essbare Fruchtknoten. Tiere sammeln 
oder verzehren die Früchte, die Samen passieren unversehrt 
den Verdauung strakt, werden mit dem Kot wieder abgegeben 
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und keimen anschließend. In einigen Fällen, etwa bei Nüssen, 
sind die Samen selbst essbar und die Frucht dient als robus¬ 
te Schutzhülle. Tiere wie Eichhörnchen sammeln die Nüsse, 
verzehren davon aber nur einige; die anderen vergraben sie 
als Vorrat. Von diesen vergrabenen Nüssen keimen dann viele 
und bilden neue Pflanzen. Im Gegensatz dazu haben manche 
Früchte eine klebrige Oberfläche und bleiben damit an Tie¬ 
ren hängen, die an der fruchtenden Pflanze vorbeistreichen. 
Vielleicht mussten Sie schon einmal von Ihrer Kleidung oder 
einem Hundefell Kletten entfernen und damit Früchte, die auf 
diese Weise verbreitet werden. 

4. Blüten sind die Orte der Bestäubung und Befruchtung; bei 
vielen Arten erfüllen sie zudem die Funktion, Bestäuber an¬ 
zulocken. Früchte können als schützende Hülle oder Mittel 
zur Verbreitung der Samen dienen; häufig sind die Früchte 
für ein Tier als Nahrungsquelle attraktiv, das die Samen dann 
mit seinem Kot verbreitet. Die Samen dienen als Schutz für 
die sich entwickelnden Embryonen, bis günstige Bedingun¬ 
gen für die Keimung herrschen. 


Wiederholung 28.4 

1. Es gibt viele Antwortmöglichkeiten, einige davon sind 
► Tab. 28.1 aufgeführt. 

2. Sojabohnen reichern Stickstoff an und entwickeln ein aus¬ 
geprägtes Wurzelwerk, das der Bodenerosion entgegenwirkt. 
Beides kommt dem Mais zugute. Die Mais stoppeln reichern 
den Boden mit Mineralstoffen und organischen Substanzen 
an. 

3. Zu den Gräsern zählen die wichtigen Getreidesorten (wie 
Reis, Weizen und Mais), die einen Großteil des Energiege¬ 
halts der menschlichen Ernährung ausmachen. Zudem bilden 
Gräser die Futtergrundlage für Weidetiere wie Rinder, die 
dem Menschen Fleisch und Milchprodukte liefern. 


Blick in die Daten: William Beals Studie 
zur Lebensfähigkeit von Samen 
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indem man die lineare Regressionsgerade (► Anhang B) be¬ 
rechnet und diese dann zeitlich bis zum Schnittpunkt mit 
einer Überlebensfähigkeit von 0 % fortsetzt. Die resultierende 
Regressionsgleichung lautet y = 102,29 — 0,62x. Die Grafik 
in der Antwort zu Aufgabe 1 wurde auf diese Weise erstellt. 
Danach sollte der letzte Samen von Verbascum blattaria et¬ 
wa im Jahr 165 nach Beginn des Experiments keimen. (Dazu 
wird y = 0 gesetzt und die Regressionsgleichung nach x 
aufgelöst; das Ergebnis lautet 164,7 Jahre.) Dieser Ansatz 
geht von einem linearen Rückgang der Lebensfähigkeit der 
Samen aus. Es könnte allerdings sinnvoller sein, von einer 
exponentiellen Abnahme der Keimungsfähigkeit auszugehen 
(ähnlich dem radioaktiven Zerfall, ►Abb. 24.1). Bei einer 
exponentiellen Abnahme der Keimungsfähigkeit wäre zu er¬ 
warten, dass die Samen von Verbascum blattaria weit über 
das 165. Jahr hinaus keimfähig bleiben. 

3. Mit der Überlebensfähigkeit der Samen korrelieren mindes¬ 
tens vier Faktoren: 

a. Die Samengröße: Größere Samen enthalten einen größeren 
Nährstoffvorrat (mehr Endosperm). 

b. Die Dicke der Samenhülle: Eine dickere Samenhülle bietet 
dem Samen mehr Schutz. 

c. Die Dichte der Samenhülle: Eine festere Samenhülle bietet 
dem Samen mehr Schutz. 

d. Ausprägung der Samenruhe (Dormanz) des Embryos: Bei 
einer ausgeprägteren Dormanz erhöht sich die Lebensfä¬ 
higkeit. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 28.2 Das haploide Gametophytenstadium ist das auf¬ 
fällige Stadium von Laubmoosen, das Sie unschwer als Moos¬ 
pflanze erkennen. Bei Famen ist das haploide Stadium dagegen 
äußerst unscheinbar, Sie nehmen vielmehr die größeren diploi¬ 
den Sporophyten wahr. Bei den Blütenpflanzen bekommen Sie 
die haploiden Gametophyten außer in Form von Pollen kaum 
einmal zu Gesicht. 


► Abb. 28.16 Nagetiere zerstören zwar die Samen von Pflan¬ 
zen, die Nüsse bilden, indem sie sie fressen, aber diese Pflanzen 
produzieren sehr viel mehr Nüsse, als die Nagetiere unmittelbar 
verzehren können. Die Tiere sammeln die überzähligen Nüsse 
und verstecken sie in ihren Nestern oder in deren Umgebung 
oder vergraben sie im Boden für den späteren Verzehr. Viele 
dieser versteckten Nüsse keimen, bevor sie von den betreffen¬ 
den Nagetieren aufgefressen werden. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 


2. Die lineare Trendlinie für die Überlebensfähigkeit der Samen 1. Die leuchtend rote Farbe der Blüten von M. cardinalis ent- 
von Verbascum blattaria lässt sich beispielsweise ermitteln, spricht den Erwartungen für eine von Vögeln bestäubte Art. 
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Die Saftmale (farbige Streifen auf den Kronblättem) der Blü¬ 
ten von M. lewisii stehen mit der Erwartung für eine von 
Bienen bestäubte Spezies in Einklang. 

2. Die Blütenkrone von M. cardinalis ist schmal und röhren¬ 
förmig, die von M. lewisii dagegen breiter und flacher. Die 
röhrenförmige Krone von M. cardinalis stellt eine Anpassung 
an die langen Schnäbel und Zungen von Kolibris als Bestäu- 
ber dar und schließt eine Bestäubung durch andere Bestäuber 
aus. 

3. Die Unterschiede am yw/?-Locus wirkten sich nicht signifi¬ 
kant auf den Blütenbesuch durch Kolibris aus, aber Bienen 
besuchten mit viel geringerer Wahrscheinlichkeit die roten 
Blüten des Genotyps CC. 

4. Zwar zeigten Vögel eine etwas höhere Präferenz für rote 
gegenüber rosafarbene Blüten, aber die hier dargestellten Un¬ 
terschiede sind statistisch nicht signifikant. Bienen besuchen 
rote Blüten allerdings in signifikant geringerer Rate als rosa¬ 
farbene. Möglicherweise erfüllen rote Blüten in erster Linie 
die Funktion, Bienen vom Besuch abzuhalten, sodass die Be¬ 
stäubung auf Kolibris beschränkt bleibt. 


Kapitel 29 

Wiederholung 29.1 

1. Einzellige Pilze absorbieren Nährstoffe direkt aus ihrer Um¬ 
gebung, bei vielzelligen Pilzen erfolgt die Absorption über 
als Hyphen bezeichnete Strukturen. In beiden Fällen geben 
die Pilze Verdauungsenzyme nach außen ab und absorbieren 
dann die Abbauprodukte über ihre Plasmamembranen. Die 
langen Hyphen vielzelliger Pilze bilden dünne Netzwerke, die 
in den Boden und in sich zersetzendes oder lebendes organi¬ 
sches Material eindringen können. 

2. Das hohe Oberflächen/Volumen-Verhältnis ermöglicht eine 
rasche Absorption über eine große Fläche, denn die Hy¬ 
phen können in engen Kontakt mit der Nahrungsquelle treten. 
Dieser Bau kann allerdings auch zu einem raschen Wasserver¬ 
lust und zum Austrocknen führen. Darum sind Pilze zumeist 
auf feuchte Lebensräume beschränkt (zumindest gedeihen sie 
dort am besten). 


Wiederholung 29.2 

1. Pilze bauen organisches Material ab, insbesondere die Cel¬ 
lulose und das Lignin der Zellwände von Pflanzen, und 
überführen auf diese Weise den Kohlenstoff abgestorbener 
Pflanzen wieder in eine von anderen Organismen nutzbare 
Form. Zudem zersetzen Pilze das Keratin von Landwirbel¬ 
tieren, das von Bakterien nicht abgebaut werden kann. Ohne 
Pilze würden sich diese Stoffe in der Umwelt anreichem und 
eine globale Kohlenstoff senke darstellen. 

2. Bei Flechten handelt es sich um eine symbiotische Beziehung 
zwischen einem echten Pilz und einem photosynthesebetrei¬ 
benden Partner (einer einzelligen Grünalge und/oder einem 


Cyanobakterium). Der Pilz erhält von seinen photosynthe¬ 
tisch aktiven Partner fixierten Kohlenstoff (in Form von 
organischen Verbindungen) und liefert ihm im Gegenzug Mi¬ 
neralstoffe und Wasser. Von dieser Gemeinschaft profitieren 
sowohl der Pilz als auch der photosynthetisierende Partner; 
beispielsweise können sie gemeinsam in rauen Umgebungen 
wachsen (etwa auf Felsen oder auf der Rinde von Bäumen), 
in denen keiner der beiden Organismen alleine gut gedeihen - 
wenn überhaupt überleben - würde. 

3. Ähnlich wie bei den Flechten gehen Mykorrhizapilze eine 
symbiotische Partnerschaft mit einer photosynthesebetrei¬ 
benden Art ein, in diesem Fall mit einer vielzelligen Pflanze. 
Viele Pflanzen sind zum Überleben auf diese Mykorrhiza¬ 
gemeinschaften angewiesen. Die Pflanze liefert dem Pilz 
organische Verbindungen (die Produkte der Photosynthese), 
der Pilz versorgt die Pflanze mit Mineralstoffen und Wasser 
aus dem Boden. Durch das hohe Oberflächen/Volumen-Ver¬ 
hältnis der Pilzhyphen erhöht sich die Fähigkeit der Pflanzen 
beträchtlich, Wasser und Mineralstoffe aufzunehmen. Außer¬ 
dem wirken die Hyphen wie ein Schwamm und halten das 
Wasser im Bereich der Wurzeln fest. 


Wiederholung 29.3 

1. Die Paarungstypen sind, anders als ein männliches und weib¬ 
liches Geschlecht, phänotypisch nicht zu unterscheiden; zu¬ 
dem existieren oftmals mehr als zwei Paarungstypen. Auch 
wenn zwischen den Paarungstypen morphologisch keine Un¬ 
terschiede bestehen, so weichen die Paarungstypen innerhalb 
einer Art dennoch genetisch voneinander ab. Beispielsweise 
können sich Individuen derselben Art mit gleichem Paa¬ 
rungstyp meist nicht miteinander paaren. Männliches und 
weibliches Geschlecht sind dagegen durch ihre relative Größe 
oder ihre Gameten definiert. (Weibchen bilden große Game¬ 
ten, Männchen kleine; für die Fortpflanzung müssen sich ein 
männlicher und ein weiblicher Gamet vereinigen.) 

2. Mikrosporidien gehören zu den kleinsten bekannten Euka- 
ryoten. Sie leben als obligate Parasiten von Tieren. In die 
Wirtszelle dringen sie über einen Polschlauch ein, durch den 
der Inhalt der Sporen in die Wirtszelle injiziert wird. Die¬ 
ses Sporoplasma repliziert sich dann innerhalb der Wirtszelle 
und produziert neue infektiöse Sporen. Bei manchen Insek¬ 
ten können die parasitischen Mikrosporidien von infizierten 
Elterntieren auf die Nachkommen übertragen werden. 

3. Die meisten Flagellatenpilze besitzen begeißelte Gameten, 
ihre Fortpflanzung erfolgt im Wasser (oder zumindest in 
feuchter Umgebung, etwa in feuchten Böden). 

4. Die Zygospore ist das diploide Stadium des Entwicklungs¬ 
zyklus von Jochpilzen. Sie besitzt eine dicke, mehrschichtige 
Zellwand und kann als Ruhestadium fungieren, das monate¬ 
lang in einem Zustand der Dormanz verbleibt, bis die Um¬ 
weltbedingungen günstig zum Keimen sind. Dann durchlau¬ 
fen ihre diploiden Zellkerne eine Meiose, und die Zygospore 
bildet einen gestielten Sporangienträger (Sporangiophor) aus. 
Dieser trägt ein oder mehrere Sporangien. Jedes Sporangium 
enthält als Produkte der Meiose haploide Sporen. 
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Anhang D: Lösungen 


5. Die haploiden Ascosporen der Schlauchpilze sind in ei¬ 
nem schlauchartigen Gebilde, dem Ascus, enthalten. Vie¬ 
le Schlauchpilzarten tragen diese Asci an becherförmi¬ 
gen Fruchtkörpem, die man als Ascocarpien bezeichnet. 
Im Gegensatz zu diesen becherförmigen Fruchtkörpem der 
Schlauchpilze sind uns die Fruchtkörper der Ständerpilze, die 
Basidiocarpien, vertrauter: Hierzu gehören Hutpilze, Bovis¬ 
te und Baumschwämme. An diesen Basidiocarpien sitzen die 
Basidien, in denen die Befruchtung und die Meiose stattfin¬ 
den, durch die haploide BasidioSporen entstehen. 


Wiederholung 29.4 

1. Manche Pilze werden direkt verzehrt (vor allem Hutpilze, 
aber auch einige Flechten). Eine wichtigere Rolle spielen 
Pilze aber für die Herstellung von Brot (mittels Bier- bwz. 
Bäckerhefe), Käse (Pilze verleihen vielen Käsesorten ihren 
charakteristischen Geschmack) und alkoholischen Getränken 
(durch die Gärung der Hefen). Außerdem ermöglichen und 
verbessern Pilze das Wachstum zahlreicher Nutzpflanzen. 

2. Die Flechtensammlungen in Museen repräsentieren indirek¬ 
te Belege für die Luftqualität in der Vergangenheit. Das kann 
man sich insbesondere in Gebieten zunutze machen, in de¬ 
nen ursprünglich keine direkten Messungen der Luftqualität 
erfolgten. Daneben bieten Untersuchungen zur Artenvielfalt 
der Flechten eine schnelle und kostengünstige Möglichkeit, 
die Luftqualität in einem Lebensraum zu überwachen. 

3. Durch selektives Abholzen von Bäumen statt einer kom¬ 
pletten Rodung lassen sich Wälder so bewirtschaften, dass 
weitgehend intakte Gemeinschaften vieler Organismen, ein¬ 
schließlich der Mykorrhizapilze, erhalten bleiben. Sofern 
man einige der ursprünglichen Waldbäume stehen lässt, ge¬ 
währleistet dies, dass auch weiterhin lebensfähige Mykor¬ 
rhizapilzgemeinschaften vorhanden sind. Dies erleichtert es 
erheblich, die entnommenen Bäume durch Neupflanzungen 
zu ersetzen. 

4. Die höchste Artenvielfalt und Flechtendichte ist an Stand¬ 
ort 5 zu verzeichnen; wahrscheinlich liegt dieser demnach 
am weitesten vom Stadtzentrum entfernt. Als Nächstes folgt 
Standort 4, dann Standort 1, Standort 3 und schließlich Stand¬ 
ort 2. Neben der Entfernung vom Stadtzentrum und der 
vorherrschenden Windrichtung könnten als weitere Faktoren 
noch folgende die Vorhersage beeinflussen: zum Beispiel die 
Entfernung von punktförmigen Schadstoff quellen (wie Fa¬ 
briken oder Kraftwerke) und die Nähe zu viel befahrenen 
Schnellstraßen (eine Quelle für Schadstoffe aus Autoabga¬ 
sen). Weitere Antworten sind möglich; wichtig für solche 
Studien ist zudem, auch solche Faktoren wie die untersuchte 
Baumart zu berücksichtigen, und ob die Äste jeweils ähnli¬ 
chen Lichtverhältnissen und vergleichbarer Luftfeuchtigkeit 
ausgesetzt waren. 


Blick in die Daten: Erforschung von 
Schadstoffbelastungen anhand von Pilzen 


l. 



2. Ja, das Ausmaß der Kontamination der Umwelt mit Blei und 
die Verhältnisse der Bleiisotope stehen in Zusammenhang mit 
den identifizierten Quellen. Die Auswirkungen der Schlie¬ 
ßung der Bleihütte wurden durch die Verwendung von blei¬ 
haltigem Kraftstoff aufgehoben; nach Eliminierung beider 
Quellen sank die Umweltbelastung durch Blei jedoch rapide 
ab. Die Trendlinien zeigen ein Maximum der Bleikontamina¬ 
tion von den 1960er-Jahren bis in die frühen 1980er-Jahre. 
Auch die gemessenen 206 Pb/ 207 Pb-Verhältnisse korrelieren 
mit den vermuteten Quellen für die Verschmutzung in diesem 
Zeitraum. Verbessern ließe sich diese Analyse beispielsweise, 
indem man noch weitere Exemplare von Flechten unter¬ 
sucht, die in dem bislang eher spärlich vertretenen Zeitraum 
von 1907-1978 gesammelt wurden (aus diesem Zeitraum 
sind nur zwei Exemplare in der Studie vertreten). Ob dies 
möglich ist, hängt natürlich davon ab, ob im betreffenden 
Zeitraum überhaupt Flechten gesammelt wurden und somit 
entsprechende Exemplare zur Analyse im Museumsbestand 
verfügbar sind. 
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Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 29.14 Die beiden Gameten sind unterschiedlich groß: 
Der kleinere der beiden Gameten ist als männlich definiert, der 
größere als weiblich. 

► Abb. 29.16 Im dikaryotischen Stadium enthält jede Zelle 
zwei einzelne haploide Zellkerne von jedem Eltemteil. Im diploi¬ 
den Stadium sind die beiden Kerne miteinander verschmolzen. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Es besteht eine stark lineare Beziehung zwischen den ne¬ 
gativen Auswirkungen der Nähe von Knoblauchsrauken auf 
eine Art und deren Abhängigkeit von ihren symbiotischen 
Pilzen: Am nachteiligsten wirkt sich die Nähe von Knob¬ 
lauchsrauken auf jene Pflanzenarten aus, die am stärksten auf 
die Symbiose angewiesen sind. Das steht in Einklang mit der 
Hypothese, dass Knoblauchsrauken das Wachstum von Pflan¬ 
zen hemmen, indem sie die symbiotischen Mykorrhizapilze 
beeinträchtigen. 

2. Bäume in voll entwickelten Wäldern sind am stärksten auf 
Arbuskuläre Mykorrhizapilze angewiesen. Für diese Erkennt¬ 
nis gibt es auch eine schlüssige Erklärung: Die Bäume in 
diesen Wäldern sind am meisten davon abhängig, über ihre 
Wurzeln - wo die symbiotischen Pilze ihre Wirkung entfal¬ 
ten - Nährstoffe und Wasser aufzunehmen. An Waldrändern 
wachsende Pflanzen und insbesondere solche, die gestörte 
Flächen besiedeln, sind unabhängiger von Symbionten als 
jene in den voll entwickelten Wäldern. Das könnte unter an¬ 
derem daran liegen, dass die Arten der Waldränder weniger 
abhängig davon sind, Wasser und Nährstoffe über ihre Wur¬ 
zeln aufzunehmen. 

3. In einer aktiven Symbiose mit Arbuskulären Mykorrhiza¬ 
pilzen lebende Pflanzen überstehen Trockenheit und Tem¬ 
peraturextreme eher als solche ohne diese Symbionten. Der 
Verlust der symbiotischen Pilze aufgrund der Nähe zu Knob¬ 
lauchsrauken könnte also dazu führen, dass sich die Pflanzen 
als weniger widerstandsfähig gegenüber Trockenheit und ex¬ 
tremen Temperaturen erweisen. 


Kapitel 30 

Wiederholung 30.1 

1. Bei den meisten Tieren handelt es sich um vielzellige, he- 
terotrophe Organismen mit einer inneren Verdauung, einer 


Muskulatur, die eine Fortbewegung ermöglicht, und einem 
Nervensystem. Die Kombination dieser Merkmale ermög¬ 
licht es uns in der Regel, Tiere von anderen Organismen¬ 
gruppen zu unterscheiden. Allerdings kann keines dieser 
Merkmale alleine als diagnostisches Merkmal für sämtliche 
Tiere dienen. Andere Gruppen umfassen ebenfalls vielzellige 
Arten (wie Protisten, echte Pilze und Pflanzen); viele Protis¬ 
ten und alle Pilze ernähren sich heterotroph; manche Protisten 
haben eine innere Verdauung; und nicht alle Tiere besitzen 
eine Muskulatur oder ein Nervensystem. Belege für die Mo- 
nophylie der Tiere stammen von Analysen der DNA-Sequenz 
und einigen wenigen Strukturmerkmalen auf biochemischer 
und mikroskopischer Ebene: gemeinsame Moleküle der ex¬ 
trazellulären Matrix, wie Kollagen und Proteoglykane, sowie 
einzigartige Zell-Zell-Verbindungen (Tight Junctions, Des- 
mosomen und Gap Junctions). 

2. a. Bei den bilateralsymmetrischen Tieren lassen sich zwei un¬ 

terschiedliche Formen der Gastrulation unterscheiden - der 
Einstülpung einer Hohlkugel (der Blastula) aus einer Zell¬ 
schicht im Laufe der Entwicklung, durch die der Urmund 
(Blastoporus) entsteht: Bei den Protostomiem (Urmünder) 
entsteht aus dem Blastoporus schließlich der Mund des 
Tieres, während er bei den Deuterostomiern (Neumünder) 
zum After wird. 

b. Die Embryonen zweikeimblättriger (diploblastischer) Tie¬ 
re besitzen zwei embryonale Zellschichten (Keimblätter) - 
das äußere und das innere Keimblatt (Ektoderm und En- 
toderm). Bei den Embryonen der dreikeimblättrigen (tri- 
ploblastischen) Tiere befindet sich zwischen diesen beiden 
Keimblättern noch eine zusätzliche Zellschicht, das mittle¬ 
re Keimblatt oder Mesoderm. 

3. durch DNA-Sequenzanalysen 


Wiederholung 30.2 

1. Bei einer Radiärsymmetrie befinden sich die Körperteile in 
mehreren Symmetrieebenen um eine zentrale Achse. Radi¬ 
ärsymmetrische Tiere besitzen kein Vorder- oder Hinterende 
und leben oft sessil (festsitzend) oder treiben als Bestand¬ 
teil des Planktons frei im Wasser. Wenn sie sich aus eigener 
Kraft fortbewegen, dann erfolgt dies zumeist langsam, aber 
gleich gut in alle Richtungen. Bilateralsymmetrische Tiere 
sind durch spiegelbildliche rechte und linke Hälften gekenn¬ 
zeichnet, geteilt durch eine einzelne Symmetrieebene, die in 
Längsrichtung des Körpers entlang der Mittellinie verläuft. 
An ihrem Vorderende sind gewöhnlich in einem abgesetzten 
Kopf Sinnesorgane und Nervengewebe konzentriert. Norma¬ 
lerweise bewegen sich bilateralsymmetrische Tiere vorwärts 
in Richtung des Kopfes fort. Auf diese Weise trifft der Kopf 
als Erstes auf neue Umgebungen. 
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2. Bilateralsymmetrische Organismen weisen ein anteriores En¬ 
de (Vorderende) und ein posteriores Ende (Hinterende) auf. 
Bei der Bewegung durch die Umgebung stößt ein Tier mit 
dem Vorderende zuerst auf potenzielle Nahrung oder Feinde. 
Daher ist es von Vorteil, dass die Sinnesorgane, das Zen¬ 
tralnervensystem und die Mundwerkzeuge am Vorderende 
konzentriert sind. 

3. Die Leibeshöhlen vieler Tiere fungieren als hydrostatisches 
Skelett (Hydroskelett). Bei der Kontraktion der Muskeln um 
eine Leibeshöhle muss die enthaltene Flüssigkeit in einen an¬ 
deren Bereich des Körpers aus weichen. Auf diese Weise sind 
die Tiere imstande, bestimmte Körperteile auszustrecken und 
zu bewegen. Die Segmentierung ermöglicht eine Spezialisie¬ 
rung der Körperteile. Tiere mit weichem Körper können die 
Form jedes Körperteils unabhängig verändern und dadurch 
die Präzision von Bewegungen erhöhen. Bei Tieren mit ei¬ 
nem harten Außenskelett (Exoskelett) wie den Gliederfüßern 
(Arthropoden) ermöglichen die Segmentierung und die da¬ 
mit einhergehenden Körperanhänge (Extremitäten; gesteuert 
durch Muskeln, die am Exoskelett ansitzen) eine noch stär¬ 
kere Spezialisierung der Bewegungen. Arthropoden nutzen 
ihre Extremitäten zum Beispiel zum Laufen, Schwimmen 
oder zur Nahrungsaufnahme. Das Zentralnervensystem dient 
der Wahrnehmung der Umwelt (einschließlich Nahrung, ge¬ 
eigneten Temperaturen und potenziellen Feinden) sowie der 
Koordination von Bewegungen. 

Acoelomaten Tieren fehlt eine Leibeshöhle. Bei pseudo- 
coelomaten Tieren ist die Leibeshöhle nur außen von meso¬ 
dermalem Gewebe umgeben, aber nicht der Darm und die 
inneren Organe, die entodermaler Herkunft sind. Coeloma- 
te Tiere besitzen eine sekundäre Leibeshöhle (Coelom), die 
ebenso von mesodermalem Gewebe umhüllt ist wie die inne¬ 
ren Organe. 


Wiederholung 30.3 

1. Filtrierer filtern kleine Nahrungspartikel aus dem Wasser; 
darunter können auch kleine Tiere sein. Im Normalfall ver¬ 
folgen Filtrierer aber nicht aktiv einzelne Beuteindividuen. 
Carnivoren suchen dagegen aktiv nach ihren Beutetieren und 
töten sie schließlich. Parasiten ernähren sich ebenfalls von an¬ 
deren Tieren, in der Regel jedoch ohne diese dabei zu töten. 
Ein Parasit kann in seinem Wirtstier leben (als Endoparasit) 
oder er sitzt auf seinem Wirt (als Ektoparasit) und erlangt von 
dort seine Nahrung (wie Stechmücken oder Zecken). 

2. Herbivoren müssen relativ derbes, faserhaltiges Pflanzen¬ 
material verdauen können. Dafür benötigen sie gewöhnlich 
einen (im Vergleich zu Carnivoren) längeren Verdauungs¬ 
trakt, der eine Fermentierung des Pflanzenmaterials ermög¬ 
licht. Zum Kauen von Blättern und anderen Pflanzenteilen 
oder zum Saugen von Pflanzensäften benötigen sie speziel¬ 
le Mundwerkzeuge. Ein Carnivore muss beweglich sein, um 
seine Beute fangen zu können, und über Anpassungen ver¬ 
fügen, die es ihm ermöglichen, seine Beute zu überwältigen 
(wie Zähne, Kiefer, Klauen, Gifte usw.). 


Wiederholung 30.4 

1. Im typischen Fall sind die Eigenschaften eines Tieres in 
einem bestimmten Lebens Stadium unter einigen Bedingun¬ 
gen vorteilhaft, unter anderen nachteilig. Veränderungen, die 
sich auf ein Merkmal günstig auswirken, wie beispielsweise 
eine dickere Schale zum Schutz vor Feinden, gehen gewöhn¬ 
lich mit irgendwelchen Kosten einher, in diesem Fall mit 
einer verringerten Mobilität und einem erhöhten Stoffwech¬ 
selaufwand. Der Entwicklungszyklus eines Tieres kann so 
evolvieren, dass mehr Eier produziert werden, aber das geht 
in der Regel nur auf Kosten der Ressourcen, die in die ein¬ 
zelnen Eier investiert werden können. Dies führt wiederum 
dazu, dass die Nachkommen im Durchschnitt eine geringere 
Überlebenswahrscheinlichkeit aufweisen. Aus diesem Grund 
sind Abwandlungen von Entwicklungszyklen im Laufe der 
Evolution Grenzen gesetzt. 

2. Bei einem vielzelligen Lebewesen weist jede Zelle den glei¬ 
chen Genotyp auf, und alle Zellen sind physiologisch mit¬ 
einander verbunden, voneinander abhängig und bilden einen 
funktionsfähigen Organismus. Bei koloniebildenden Arten 
sind die einzelnen Individuen einer Kolonie weniger eng 
miteinander assoziiert und können auch imstande sein, unab¬ 
hängig voneinander zu existieren. In manchen Fällen besitzen 
die verschiedenen Individuen einer Kolonie unterschiedliche 
Genotypen; allerdings gibt es auch Kolonien, die aus klo- 
nal vervielfältigten Individuen bestehen und als einheitliches 
Ganzes funktionieren. Im Gegensatz zu den einzelnen Zellen 
vielzelliger Individuen ist jedes Individuum einer Kolonie in 
der Regel selbst vielzellig. 


Wiederholung 30.5 

1. Erstens zeigten phylogenetische Analysen, dass die Rip¬ 
penquallen (Ctenophora) die Schwestergruppe der anderen 
Tiere sind. Im Gegensatz zu manchen anderen Tieren (wie 
Schwämmen und Placozoen) besitzen Rippenquallen ein 
Nervensystem. Daher müssen sich Nervensysteme entwe¬ 
der einmal bei dem Vorfahren aller Tiere entwickelt haben 
und sind dann später bei den Schwämmen und Placozoen 
wieder verloren gegangen, oder die Nervensysteme sind bei 
den Rippenquallen und den übrigen Tieren unabhängig von¬ 
einander evolviert. Zweitens ergaben Analysen vollständiger 
Genome, dass die an der Ausbildung von Nervensystemen 
beteiligten Gene bei Rippenquallen, Nesseltieren (Cnidaria) 
und Bilateria eine unabhängige Duplikation und Spezialisie¬ 
rung durchlaufen haben. Das deutet darauf hin, dass sich die 
Nervennetze von Rippenquallen und Nesseltieren sowie das 
Zentralnervensystem der Bilateria unabhängig voneinander 
entwickelt haben. 

2. Die als „Tiere“ bezeichnete Organismengruppe repräsen¬ 
tiert ein spezifisches Monophylum vielzelliger Lebewesen im 
Stammbaum des Lebens. Bei Schwämmen sind noch viele 
der ursprünglichen Merkmale von Verwandten der Tiere (wie 
den Choanoflagellaten) erhalten geblieben. Sie haben sich 
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Abb. D.3 Lösung zu Aufgabe 1 aus „Blick in die Daten: Rekonstruktion der Phylogenie der Tiere anhand von proteincodierenden Genen“ 


noch vor der Evolution komplexer Organsysteme von den 
anderen Tieren abgespalten. Bei den Placozoen könnte die 
Einfachheit hingegen sekundärer Natur sein: Möglicherweise 
leiten sie sich von Vorfahren mit ausgeprägten Organsyste¬ 
men ab, die dann offenbar wieder verloren gegangen sind. 

3. Wenn man in warmen tropischen Gewässern Objektträger aus 
Glas (oder andere glatte Objekte als Substrate für Placozoen) 
ausbringt, dann siedeln sich darauf häufig Placozoen an. Also 
könnte man in einem Untersuchungsgebiet solche Objektträ¬ 
ger im Wasser aufhängen und nach einer gewissen Zeit auf 
die Anwesenheit von Placozoen überprüfen. 


Blick in die Daten: Rekonstruktion 
der Phylogenie der Tiere anhand 
von proteincodierenden Genen 

1. siehe ► Abb. D.3 

2. Dies ist aus ► Abb. D.3 zu ersehen: Die Zahl der Aminosäu¬ 
reaustausche ist an jedem Ast des Baumes durch die Pfeile 
dargestellt (jeder Pfeil steht für eine Veränderung). 

3. die Aminosäurepositionen 5 und 6: Hier finden wir bei 
den Rippenquallen und der Außengruppe die gleiche Merk- 
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malsausprägung, bei allen anderen Tieren dagegen einen 
abgeleiteten Zustand. Dies legt nahe, dass es sich bei den 
Rippenquallen um die Schwestergruppe der übrigen Tiere 
handelt. 

4. Die Gruppen sind im Stammbaum (► Abb. D.3) mit den ge¬ 
schwungenen Klammern markiert. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 30.1 Wie aus dem Stammbaum zu ersehen ist, sind 
Nervensysteme dreimal unabhängig evolviert: Nervennetze bei 
den Ctenophora (Rippenquallen) und bei den Cnidaria (Nessel¬ 
tieren), ein Zentralnervensystem bei den Bilateria. 

► Abb. 30.13 Bei einer Art, die viele kleine Eier produziert, 
kann die Populationsgröße unter günstigen Bedingungen rasch 
zunehmen. Unter weniger vorteilhaften Bedingungen hat die 
geringe elterliche Fürsorge für die einzelnen Eier allerdings 
zur Folge, dass - wenn überhaupt - nur wenige Nachkom¬ 
men überleben. Produziert eine Art hingegen nur ein einzelnes 
Ei, für das die Eltern viel Fürsorge aufbringen, so erhöht dies 
die Überlebenswahrscheinlichkeit der einzelnen Nachkommen 
erheblich. Allerdings können Arten auf diese Weise weitaus 
weniger Nachkommen hervorbringen. Daher kann ihre Popu¬ 
lationsgröße selbst bei vorübergehend günstigen Bedingungen 
nicht so rasch zunehmen. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Diesen Daten zufolge löste die chemische Beeinträchtigung 
durch CsCl im Vergleich zur Kontrollgruppe eine Entwick¬ 
lungsumkehr aus. Bei erhöhten CsCl-Konzentrationen war 
eine stärkere Umkehr der Entwicklung zu verzeichnen - das 
zeigt der höhere Anteil an Tieren im Polypenstadium oder 
an sich verjüngenden Medusen als Reaktion auf zunehmen¬ 
de CsCl-Konzentrationen. Durch eine Entwicklungsumkehr 
vermögen manche Nesseltiere Zeiten zu überstehen, die ein 
Überleben und eine Fortpflanzung als Medusen nicht erlau¬ 
ben würden. 

2. Die Medusengeneration ist beweglich und pflanzt sich ge¬ 
schlechtlich fort, die Polypengeneration dagegen ist sessil 
und vermehrt sich asexuell. Nachteile einer Entwicklungsum¬ 
kehr sind unter anderem verringerte Möglichkeiten, sich mit 
anderen Individuen zu kreuzen, eine geringere Ausbreitungs¬ 
fähigkeit sowie die Investition von Energie und Ressourcen in 
die Umkehr der Entwicklung, die ansonsten in den Lebens¬ 
unterhalt und die Fortpflanzung als geschlechtliche Meduse 
gesteckt werden könnte. Dieser nachteilige Kompromiss wird 
aber in Kauf genommen, weil die Entwicklungsumkehr das 
Überleben der Tiere unter Umweltbedingungen ermöglicht, 
die für Medusen nicht geeignet sind. 


3. Ja, es wäre zu erwarten, dass die beiden Populationen unter¬ 
schiedlich aussehen. Polypen fördern das Überleben und die 
Aufrechterhaltung lokaler Populationen, weil sie sich ohne 
Geschlechtspartner vermehren können. Medusen können die 
Ausbreitungswahrscheinlichkeit erhöhen und/oder die Ex¬ 
pansion der Population begünstigen sowie die genetische 
Vielfalt erhöhen. Allerdings haben Medusen einen höheren 
Energiebedarf, denn die Entwicklung und Aufrechterhaltung 
von Strukturen zur Fortpflanzung kann sehr kostspielig sein. 
Daher sind unter günstigen Bedingungen (bei reichlichem 
Nahrung sangebot) die beweglichen, sich sexuell fortpflan¬ 
zenden Medusen im Vorteil, bei ungünstigen Bedingungen 
(geringem Nahrungsangebot) die sessilen Polypen, die sich 
asexuell vermehren. 


Kapitel 31 

Wiederholung 31.1 

1. Eine weiche Körperhülle erhöht die Flexibilität und Anpas¬ 
sungsfähigkeit des Körpers und versetzt Tiere in die Lage, 
sich auch in beengtem Raum fortzubewegen. Außerdem er¬ 
möglicht sie einen direkten Austausch von Gasen und Flüs¬ 
sigkeiten mit der Umgebung. Bei Tieren mit weichem Körper 
erfolgt die Fortbewegung größtenteils mittels eines Hautmus- 
kelschlauchs, der auf das hydrostatische Skelett (Hydroske- 
lett) einwirkt. Dagegen bietet eine harte Außenhülle (Exoske- 
lett) besseren Schutz vor Räubern und Austrocknung und 
sie stellt Ansatzstellen zur Verankerung der Muskeln für Ex¬ 
tremitäten bereit, die der Fortbewegung oder der Nahrungs¬ 
aufnahme dienen können. Die Atmung muss bei Tieren mit 
einem harten Außenskelett durch Öffnungen nach außen und 
den Austausch von Gasen innerhalb des Körpers erfolgen. 

2. Die gelenkig gegliederten Extremitäten und das starre 
Exoskelett ermöglichen den Arthropoden eine schreitende 
Fortbewegung an Land. Außerdem schützt das Exo skelett 
vor Austrocknung, was in terrestrischen Lebensräumen un¬ 
abdingbar ist. 


Wiederholung 31.2 

1. Durch den dorsoventral abgeflachten Körper der Plattwür¬ 
mer (Plathelminthes) befinden sich sämtliche Zellen nahe der 
Körperoberfläche und ermöglichen einen direkten Gasaus¬ 
tausch über die Oberfläche. Zudem erhöht der stark verzweig¬ 
te Darm die Fläche, über die Nährstoffe in die Körperzellen 
gelangen können. 

2. Die meisten Ringelwürmer (Anneliden) zeichnen sich durch 
eine dünne, durchlässige Körperwand aus, durch deren Ober¬ 
fläche der Gasaustausch erfolgt. Über diese Körperwand er¬ 
leiden Ringelwürmer aber auch einen raschen Wasserverlust, 
wenn man sie ihrer aquatischen oder feuchten Umgebung ent¬ 
nimmt. 
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3. Der Grundbauplan der Mollusken umfasst einen muskulö¬ 
sen Fuß, einen Eingeweidesack und einen Mantel, der in den 
meisten Fällen eine harte, kalkhaltige Schale abscheidet. Vie¬ 
le Mollusken haben zudem einen Kopf. Die Modifikationen 
bei den einzelnen Großgruppen der Mollusken betreffen in 
erster Linie den Fuß und die Schale. Der Fuß wurde im Lau¬ 
fe der Evolution so abgewandelt, dass er zum Kriechen (bei 
den Schnecken), zum Graben (bei den Muscheln), zum An¬ 
heften (bei den Käferschnecken) oder zur Nahrungsaufnahme 
und Sinneswahmehmung (wie bei den Armen und Tentakeln 
der Kopffüßer) dient. Die Schale erfuhr ebenfalls unterschied¬ 
liche Abwandlungen: zu einer Reihe flexibler, schützender 
Platten (bei den Käferschnecken), einer zweiklappigen, durch 
ein Gelenk verbundenen Schale (bei den Muscheln), zu einer 
stark reduzierten inneren Stützstruktur (bei vielen Kopffü¬ 
ßern) oder zu einem mobilen, oft spiraligen Gehäuse als 
Schutz für den Eingeweidesack (bei den Schnecken). 


Wiederholung 31.3 

1. Die Cuticula vieler wurmförmiger Ecdysozoa ist relativ dünn 
und flexibel. Daher erfüllt sie kaum eine schützende und 
stützende Funktion für den Körper, ermöglicht aber den 
Austausch von Wasser, Gasen und Mineralstoffen über die 
Körperoberfläche. Arten mit dünner Cuticula sind gewöhn¬ 
lich auf aquatische oder feuchte Lebensräume beschränkt. Im 
Gegensatz dazu besitzen die meisten Arthropoden (Glieder¬ 
füßer) eine dicke, recht starre Cuticula und damit einen guten 
Schutz vor Austrocknung und Feinden. An dieser Cuticula 
können auch die Muskeln ansetzen. All dies ermöglicht den 
Gliederfüßern auch die Besiedlung trockener Lebensräume. 

2. Nematoden haben eine dicke Cuticula. Viele ernähren sich 
von totem organischem Material im Boden und spielen eine 
wichtige Rolle für die Zersetzung und Bodenbildung (die 
auch für die Landwirtschaft von Bedeutung ist). Der Nema¬ 
tode Caenorhabditis elegans ist ein bedeutender Modellor¬ 
ganismus und wird vielfach für entwicklungsgenetische For¬ 
schungen eingesetzt. Andere Nematodenarten sind Parasiten 
des Menschen und verursachen Krankheiten wie Trichinose 
oder Elephantiasis. 


Wiederholung 31.4 

1. Der segmentierte Körper mit dem starren Exoskelett und den 
gelenkigen Körperanhängen (Extremitäten) verschaffte den 
Arthropoden Stabilität und ermöglichte ihnen unterschiedli¬ 
che Fortbewegungsweisen (Schreiten, Schwimmen, Fliegen). 
Dadurch konnten sie sich viele verschiedene Lebensräume er¬ 
schließen. Außerdem bot ihnen das Außenskelett Schutz vor 
Austrocknung und Feinden. 

2. Bei einer unvollständigen Metamorphose (Hemimetabolie) 
erfolgt eine Reihe gradueller Veränderungen zwischen den 
Larvenstadien. Diese ähneln im Aussehen den adulten For¬ 
men. Dagegen kommt es bei einer vollständigen Metamor¬ 


phose (Holometabolie) zu einem umfangreichen morpholo¬ 
gischen Wandel zwischen den Entwicklungsstadien, etwa bei 
den Raupen und Puppen von Schmetterlingen. 

3. Einer der Faktoren, der zum Erfolg der Insekten beigetragen 
hat, war ihr besserer Zugang zu Pflanzen durch das Flug¬ 
vermögen. Viele Insektenarten haben sich auf einige oder 
wenige Pflanzenarten spezialisiert, und an Land und im Süß¬ 
wasser ist die Artenvielfalt der Pflanzen weitaus höher als in 
den Meeren. Zwar verbringen manche Insekten einen Teil 
ihres Entwicklungszyklus oder sogar das ganze Leben im 
Süßwasser, aber diese limnischen Lebensräume sind eng mit 
den umgebenden terrestrischen Habitaten assoziiert. Um als 
Landtier das Meer zu besiedeln, müssen Mechanismen entwi¬ 
ckelt werden, um mit dem hohen Salzgehalt fertig zu werden. 
Das ist den Insekten offenbar nicht gelungen. Die Krebstiere 
(Crustaceen) waren in den Meeren schon vor der Evolution 
der Insekten mit sehr vielen gut angepassten Arten verbreitet 
und bedeuteten deshalb in marinen Lebensräumen vielleicht 
eine zu starke Konkurrenz. 


Blick in die Daten: Wie viele Arten 
sind noch gar nicht bekannt? 

1. Hochrechnungen: 

a. Anzahl der wirtsspezifischen Käferarten in der Kronen¬ 
region = (Zahl der spezifisch auf L. seemannii lebenden 
Arten) x (Zahl der Arten in den Braumkronen) = 163 x 
70 = 11.410 

b. Anzahl der nichtwirtsspezifischen Käferarten in der Kro¬ 
nenregion = 1200 — 163 = 1037 

c. Anzahl der Käferarten auf dem Waldboden =1/3 der Zahl 
der Käferarten in den Baumkronen (75 % der Käfer leben 
in den Kronen und 25 % auf dem Boden). Beruhend auf den 
Zahlen von a. und b. bedeutet das: 11.410+1037 = 12.447 
Arten in den Baumkronen auf 1 ha Wald. Daher kann man 
hochrechnen: 12.447/3 = 4149 Käferarten auf 1 ha Wald¬ 
boden. 

d. Anzahl aller anderen Insektenarten außer den Käfern = 
1,5-mal die Zahl der Käfer (40% aller Insekten sind Kä¬ 
fer, also sind 60 % keine Käfer); mittels der Antworten von 

a., b. und c. lässt sich berechnen: 11.410 + 1037 + 4149 = 
16.596 Käfer auf 1 ha Wald in Panama 

Zahl der anderen Insektenarten (außer den Käfern) auf 1 ha 
Wald = 1,5 x 16.596 = 24.894 

2. a. die geschätzte Zahl der wirtspezifischen Insektenarten in 

den Baumkronen tropischer Wälder = 50.000 x 163 = 
8.150.000. 

b. Hinzuzuaddieren sind 1 Mio. für generalistische Käfer und 
solche der Baumkronen gemäßigter Breiten: 8.150.000 + 
1.000.000 = 9.500.000 

c. wie in Aufgabe 1: die Zahl der Käferarten auf dem Waldbo¬ 
den = 1/3 der Zahl der Arten in den Baumkronen; Arten¬ 
zahl der bodenlebenden Käfer: 9.500.000/3 = 3.166.667 
Arten. 

d. wie in Aufgabe 1: die Zahl aller anderen Insekten außer den 
Käfern = 1,5-mal die Anzahl der Käfer; Ihre Schätzung für 
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die Anzahl der Käferarten weltweit beläuft sich daher auf: 
9.500.000 + 3.166.667 = 12.666.667 

e. Zahl der Insektenarten (außer den Käfern): 12.666.667 x 
1,5 = 19.000.000. 

f. Einschätzung der weltweiten Artenvielfalt der Insekten 
durch Addition der Zahl der Käferarten und der Zahl 
der anderen Insektenarten: 12.666.667 + 19.000.000 = 
31.666.667 Insektenarten 

Hierbei ist zu beachten: Viele Biologen haben diskutiert, ob 
Erwins Annahmen schlüssig sind. Natürlich hängen sämtli¬ 
che Einschätzungen in hohem Maße davon ab, wie reprä¬ 
sentativ L. seemannii als tropischer Waldbaum ist. Sofern der 
durchschnittliche Baum der tropischen Wälder sehr viel we¬ 
niger wirtsspezifische Käferarten beherbergt als L. seemannii , 
sind die Schätzungen viel zu hoch. Ähnlich würden zu ho¬ 
he Schätzwerte für die Zahl der tropischen Waldbäume oder 
den Anteil bodenlebender Käferarten oder den Prozentsatz 
aller Insekten außer den Käfern dazu führen, die Hochrech¬ 
nungen noch weiter in die Höhe zu treiben. Zudem könnte 
die Artenvielfalt der Käfer in Panama höher sein als in an¬ 
deren Regionen der Tropen. Genauso gut könnte jeder dieser 
Schätzwerte aber auch zu gering sein. 

Bislang haben Biologen weltweit lediglich etwa 1 Mio. In¬ 
sektenarten beschrieben (►Tab. 31.2). Dass noch viel mehr 
Insektenarten überhaupt noch nicht entdeckt sind, darüber 
sind sich alle Entomologen einig. Und Jahr für Jahr werden 
zahlreiche neue Spezies entdeckt und beschrieben. Nach der¬ 
zeitiger Ansicht der meisten Biologen lag Erwin mit seinen 
Schätzungen zu hoch. Inzwischen werden sämtliche Annah¬ 
men Erwins überprüft. Dazu sind eingehende Forschungen an 
weiteren Baumarten, weiteren Insektengruppen und in ande¬ 
ren Gegenden der Welt erforderlich. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 31.24 Beide Baupläne zeigen eine Unterteilung des 
Körpers in drei Regionen: Kopf, Brust und Hinterleib. Sowohl 
bei den Crustaceen als auch bei den Insekten befinden sich am 
Kopf Antennen und Mundwerkzeuge. Bei den Crustaceen tra¬ 
gen aber Thorax und Abdomen weitere Extremitäten, während 
sich die zusätzlichen Körperanhänge der Insekten auf den Tho¬ 
rax beschränken, außer am Hinterende des Abdomens. Zudem 
besitzen Crustaceen am Thorax mehr als drei Extremitätenpaare 
(bei den Dekapoden sind es z. B. zehn), Insekten tragen hinge¬ 
gen stets drei paarige Extremitäten und bei den meisten Gruppen 
kommen noch zwei Flügelpaare hinzu. 

► Abb. 31.28 Die Crustaceenkieme lässt sich über Musku¬ 
latur bewegen und bei den Insektenvorfahren unter einem all¬ 
mählich zurückweichenden Carapax herausklappen. An Land 
wurde sie wegen der raschen Austrocknung als Atmungsorgan 
zunehmend funktionslos, und die Atmung wurde durch das Tra¬ 
cheensystem übernommen. Die Kiemen könnten zunächst für 
kurze Gleit- und Segelflüge benutzt worden sein und die In¬ 
sekten könnten daraus allmählich den Schwirrflug entwickelt 
haben. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. In der Grafik dargestellt ist die Tracheendichte in den Bei¬ 
nen (TrD Be in; orangefarbene Linie) und im gesamten Körper 
(TrD ges ; violette Linie) von Käfern in Abhängigkeit von der 
Körperlänge. Die Forscher wollten feststellen, ob es eine 
Obergrenze der Tracheendichte gibt, die möglicherweise die 
Größe von Insekten einschränkt. Die Tracheendichte in den 
Beinen wirkt sich stärker einschränkend aus, denn hier wird 
die Obergrenze schon bei einer geringeren Körpergröße er¬ 
reicht. 

2. Bei Insekten erfolgt die Sauer Stoffaufnahme durch kleine Po¬ 
ren im Außenskelett, die als Stigmen bezeichnet werden. Der 
Gasaustausch findet im Netzwerk der Tracheen statt, einem 
ausgedehnten Röhrensystem, das sich in alle Körperteile ver¬ 
zweigt. Der Abstand sämtlicher lebenden Zellen des Tieres 
vom Tracheennetzwerk liegt im Mikrometerbereich. Im Ge¬ 
gensatz dazu werden Sauerstoff und Kohlenstoffdioxid beim 
Menschen und anderen Vertebraten (aber auch bei vielen In¬ 
vertebraten) im Kreislaufsystem transportiert. 

3. Basierend auf der Grafik wäre zu erwarten, dass der größte re¬ 
zente Käfer eine Körperlänge von etwa 15 cm erreichen könn¬ 
te (einschließlich des 95-%-Vertrauensbereichs eine Länge 
von 12-22 cm). Bei ungefähr dieser Körperlänge wird die 
Obergrenze der Tracheendichte in den Beinen erreicht. Der 
größte heute lebende Käfer (Titanus giganteus ) ist etwas 
größer als die Regressionsgerade vorgibt, befindet sich aber 
innerhalb des vorhergesagten Vertrauensbereichs. 


Kapitel 32 

Wiederholung 32.1 

1. Deuterostornier sind durch folgende Entwicklungsmuster ge¬ 
kennzeichnet: eine Radiärfurchung; aus dem Urmund (Blas- 
toporus) entwickelt sich der After (der Mund entsteht am 
gegenüberliegenden Ende des Urdarms); das Coelom ent¬ 
steht aus Aussackungen des Urdarms. Die Radiärfurchung 
ist jedoch kein spezielles Alleinstellungsmerkmal der Deu¬ 
tero stornier, sondern stellt vermutlich den ursprünglichen 
Zustand bei allen Bilateria dar, denn man findet sie auch bei 
einigen Protostomiem. Die Entwicklung des Urmunds zum 
After ist dagegen auf die Deutero stornier beschränkt, könn¬ 
te aber ebenfalls den ursprünglichen Zustand aller Bilateria 
repräsentieren. 

2. Vergleiche von DNA-Sequenzen vieler verschiedener Gene 
liefern die überzeugendsten Belege dafür, dass die Deutero- 
stomier eine monophyletische Gruppe bilden. 

3. Die drei Großgruppen der Deutero stornier sind die Stachel¬ 
häuter (Echinodermata), die Kiemenlochtiere (Hemichorda- 
ta) und die Chordatiere (Chordata). Seesterne sind Stachel¬ 
häuter, Eichelwürmer zählen zu den Hemichordaten, der 
Mensch, die Klapperschlange und der Thunfisch sind Chor¬ 
daten. 
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Wiederholung 32.2 

1. Die Larven von Stachelhäutern sind bilateralsymmetrisch, die 
adulten Tiere hingegen fünfstrahlig radiärsymmetrisch. 

2. Seelilien und Haarsterne filtrieren mit ihren schleimüber¬ 
zogenen Ambulacralfüßchen Nahrungspartikel wie Phyto¬ 
plankton aus dem vorbeiströmenden Wasser. Seeigel weiden 
Aufwuchs ab. Seegurken besitzen spezielle, zu großen, kleb¬ 
rigen Tentakeln modifizierte Ambulacralfüßchen, die sie zum 
Fang ihrer Nahrung aus dem Mund vorstrecken können; 
bleibt Nahrung daran kleben, ziehen sie die Tentakel wieder 
zurück und befördern die Nahrung in den Verdauungstrakt. 
Viele Seesterne packen mithilfe ihrer Ambulacralfüßchen 
Muscheln, öffnen damit deren Klappen und fressen sie leer. 
Einige von ihnen stülpen dazu den oralen Teil ihres Magens 
hervor und verdauen so das Innere der Muschel. Die Hemi- 
chordaten sind wie einige Echinodermen Filtrierer, besitzen 
aber keine Ambulacralfüßchen. Stattdessen fangen sie ihre 
Nahrung mit ihrem von Schleim überzogenen Proboscis und 
transportieren die schleimumhüllten Nahrungspartikel dann 
durch Cilienschlag in den Mund. 


Wiederholung 32.3 

1. Die Chordaten sind durch ein dorsales Neuralrohr, einen post¬ 
analen Schwanz und eine Chorda dorsalis charakterisiert; 
hinzu kommt noch ein Kiemendarm als ursprüngliches Merk¬ 
mal. Wirbeltiere besitzen einen Kopf mit einer Schädelkapsel, 
die ein großes Gehirn umgibt, ein Endoskelett mit der Wirbel¬ 
säule als Verankerung, innere Organe, die in einem Coelom 
(sekundäre Leibeshöhle) aufgehängt sind, sowie ein gut ent¬ 
wickeltes, geschlossenes Kreislaufsystem mit einem ventral 
gelegenen Herzen als Antrieb. 

2. Bei den Ingem oder Schleimaalen ist das Kreislaufsystem nur 
sehr schwach ausgeprägt, mit drei akzessorischen (statt einem 
einzelnen großen) Herzen. Ihre Schädelkapsel ist nur teilwei¬ 
se ausgebildet und auch ihr Gehirn ist einfacher gebaut als 
das anderer Wirbeltiere. Im Skelett finden sich keine einzel¬ 
nen, gelenkig verbundenen Wirbel. Weil den Ingern solche 
grundlegenden Merkmale fehlen, die alle anderen Wirbeltie¬ 
re auszeichnen, werden sie von einigen Biologen nicht als 
Vertebraten, sondern als deren Schwestergruppe betrachtet. 
Andererseits könnten diese Merkmale bei den Ingern auch 
sekundär verloren gegangen bzw. vereinfacht worden sein. 

3. Die vier Extremitäten, die den meisten Wirbeltieren gemein¬ 
sam sind, sind jeweils paarige Anhänge am Schultergürtel 
und am Becken. Bei den meisten schwimmenden Wirbel¬ 
tieren fungieren diese Extremitäten als Flossen. Gewöhnlich 
dienen sie dem Antrieb (besonders die Brustflossen), aber 
auch der Steuerung, Stabilisierung und der Koordination der 
Körperposition im Wasser. Bei den Tetrapoden (LandWirbel¬ 
tiere) sind die Anhänge oftmals zu Gliedmaßen modifiziert 
und dienen dem Gehen, Laufen, Springen, Graben, Klet¬ 
tern, Greifen sowie der Manipulation von Objekten. Bei 
aquatischen Tetrapoden haben sich die Extremitäten meh¬ 
rere Male sekundär wieder zu flossenähnlichen Gliedmaßen 


entwickelt (etwa innerhalb der Amphibien, der Schildkröten, 
Vögel und Säugetiere). Zu Flügeln für ein aktives Fliegen 
wurden die Vorderextremitäten bei mindestens drei Linien 
der Tetrapoden (bei den Vögeln, den Fledermäusen und den 
Flugsauriern) modifiziert. Bei anderen ermöglichen die Ab¬ 
wandlungen einen Gleitflug (darunter Fische, Amphibien, 
Echsen und Säugetiere). Bei manchen Gruppen der Fische, 
Amphibien, Sauropsiden (Reptilien einschließlich der Vögel) 
und Säugetiere wurden ein oder auch beide paarige Extre¬ 
mitäten stark reduziert oder gingen ganz verloren. Zu den 
bekanntesten Beispielen für eine Reduktion der Gliedmaßen 
zählen die völlig beinlosen Blindwühlen und Schlangen; bei 
den Walen und Seekühen sind die Hinterextremitäten so stark 
reduziert, dass sie von außen nicht sichtbar sind; bei einigen 
flugunfähigen Vögeln haben die Flügel eine erhebliche Re¬ 
duktion erfahren. 


Wiederholung 32.4 

1. Da Amphibien über ihre sehr durchlässige Haut Atemgase 
und Wasser austauschen, reagieren sie äußerst empfindlich 
auf viele Umweltgifte und manche Krankheitserreger (ins¬ 
besondere einen eingeschleppten Flagellatenpilz). Aufgrund 
ihres zweiphasigen Entwicklungszyklus sind viele Amphi¬ 
bienarten besonders anfällig für die Zerstörung von Habitaten 
und den Verlust von aquatischen und terrestrischen Lebens¬ 
räumen. Weil die meisten Amphibien keine großen Strecken 
zurücklegen, gelingt es ihnen nicht so leicht, nach Zerstörung 
ihres lokalen Habitats in ein neues abzuwandern. Aus diesen 
Gründen reagieren sie auch empfindlich auf rasche Klima¬ 
änderungen. Viele Amphibienarten stellen äußerst spezielle 
Ansprüche an ihr Habitat und haben ein sehr eingeschränktes 
Verbreitungsgebiet. Daher führen Habitatverluste oder Ver¬ 
änderungen innerhalb dieser Verbreitungsgebiete häufig zum 
Aussterben. 

2. Nach dem Massenaussterben an der Grenze von der Krei¬ 
de zum Tertiär durchliefen die großen Säugetierlinien eine 
rasche Diversifizierung. Diese Gelegenheiten zur Radiation 
ergaben sich vermutlich durch das Aussterben der Dinosau¬ 
rier. Zu jener Zeit hatten sich die großen Kontinente durch 
die Kontinentalverschiebung aufgetrennt, sodass in Laurasia, 
Afrika, Südamerika, Europa und Südostasien eigene Radia¬ 
tionen von Säugetieren erfolgen konnten. 

3. Wie Fossilfunde theropoder Dinosaurier zeigen, haben sich 
zahlreiche Merkmale, die einst als auf Vögel beschränkt gal¬ 
ten wie Federn, in Wirklichkeit bereits viel früher bei den 
Theropoden entwickelt. Andere für Vögel typische morpho¬ 
logische Merkmale wie hohle Knochen und eine Furcula 
(Gabelbein) sind für die größere Gruppe der Theropoden 
ebenso kennzeichnend. DNA-Sequenzanalysen zufolge ge¬ 
hören die Vögel eindeutig zusammen mit den Krokodilen in 
ein Monophylum, das die anderen rezenten Reptilien aus¬ 
schließt. Mittlerweile gibt es eine große Zahl von Belegen 
aus unterschiedlichsten Quellen, die zusammen dafür spre¬ 
chen, dass es sich bei den Vögeln um eine rezente Gruppe 
theropoder Dinosaurier handelt. 
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Abb. D.4 Lösung zu Aufgabe 1 aus „Blick in die Daten: Haben sich bei manchen Linien lebend gebärender Reptilien sekundär wieder beschälte 
Eier entwickelt?“ 


4. Haare evolvierten beim Vorfahren der Säugetiere, Federn bei 
den theropoden Dinosauriern (wie heute an den Vögeln zu 
erkennen). Von den rezenten Tetrapoden sind die Vögel und 
die Säugetiere endotherm. Haare und Federn dienen den Säu¬ 
getieren bzw. Vögeln zur Isolierung des Körpers. Ohne eine 
derartige Isolierung wäre es schwierig, die Körpertempera¬ 
tur durch erzeugte Stoffwechselwärme aufrechtzuerhalten. 
Wie Fossilbelege zeigen, besaßen auch schon viele ausge¬ 
storbene theropode Dinosaurier Federn. Daher schlossen sich 
viele Paläontologen der Hypothese an, dass diese Tiere eben¬ 
falls endotherm waren. Von großen, aktiven Räubern würde 
man ebenfalls erwarten, dass sie endotherm sind - und die¬ 
se Beschreibung passt zu unserem gegenwärtigen Bild vieler 
theropoder Dinosaurier. 


Wiederholung 32.5 

1. Neuwelt- oder Breitnasenaffen leben ausschließlich arbore- 
al, die meisten besitzen einen langen Greifschwanz, den sie 
beim Klettern als fünfte Extremität zum Festhalten einset- 
zen können. Viele Altwelt- oder Schmalnasenaffen leben 
überwiegend auf dem Boden, keine der Arten weist einen 
Greifschwanz auf. 

2. Veränderungen in einem regulatorischen Gen, das die Schä¬ 
delentwicklung beeinflusst, resultierten möglicherweise beim 
Menschen in einer verzögerten körperlichen Entwicklung 
(Neotenie), aber ohne das Größenwachstum zu behindern. 
Dies führte in der Evolution dazu, dass die Schädelform 
bei Erwachsenen recht ähnlich der juvenilen Schädelform ist 
(mit einem relativ großen Gehirn und kleinem Kiefer). Der 
menschliche Schädel nahm also an Größe zu, ohne dabei 
seine Form so stark zu verändern wie bei unseren nächsten 
Verwandten, den Schimpansen. 


Blick in die Daten: Haben sich bei manchen 
Linien lebend gebärender Reptilien sekundär 
wieder beschälte Eier entwickelt? 

1. siehe ► Abb. D.4 

Es sind mindestens zwei Veränderungen erforderlich; eine da¬ 
von ist eine Rückkehr von lebend gebärend zu eierlegend. 

2. siehe ► Abb. D.5 

Es sind vier Veränderungen von eierlegend zu lebend gebä¬ 
rend erforderlich und damit zwei zusätzliche Übergänge in der 
Fortpflanzungsweise gegenüber der Antwort zu Aufgabe 1. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 32.17 Die meisten adulten Frösche ernähren sich von 
Insekten. Diese sind aber im zeitigen Frühjahr oder zu Be¬ 
ginn einer Regenzeit oft nur begrenzt vorhanden. Durch die 
Reproduktion im Wasser können Frösche eine im Überfluss vor¬ 
handene saisonale Ressource - die Algenblüte in temporären 
Gewässern - als Nahrungsquelle für ihre Nachkommen nutzen. 
Die sich entwickelnden Kaulquappen können sich also auf eine 
reichhaltige Ressource spezialisieren, bis sie sich nach ihrer Ver¬ 
wandlung von Insekten ernähren können. 

► Abb. 32.19 Die Versorgung mit Nährstoffen erfolgt im am¬ 
niotischen Ei durch den Dottersack; die Allantois dient dem 
Gasaustausch und als Sammelbehälter für Abfallstoffe. Das 
Chorion sorgt für den Zusammenhalt und Schutz der verschie¬ 
denen Membranen mit dem Embryo und dient ebenfalls dem 
Gasaustausch. Das Amnion schützt den sich entwickelnden Em¬ 
bryo. Bei viviparen (lebend gebärenden) Arten erfolgt die Nähr¬ 
stoffversorgung ebenso wie der Gasaustausch und die Abgabe 
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Abb. D.5 Lösung zu Aufgabe 2 aus „Bück in die Daten: Haben sich bei manchen Linien lebend gebärender Reptilien sekundär wieder beschälte 
Eier entwickelt?“ 


von Abfallstoffen über die Placenta, die mit dem mütterlichen 
Kreislauf in Verbindung steht und über die Nabelschnur mit 
dem Embryo verbunden ist. Sowohl der Dottersack als auch die 
Allantois sind an der Bildung der Nabelschnur beteiligt. Der 
Dottersack dient zudem indirekt der Versorgung des Embryos, 
indem er als frühes blutbildendes Organ fungiert. Das Amni¬ 
on und das Chorion behalten ihre schützende Funktion bei; das 
Chorion unterstützt das Einnisten und die Frühemährung des 
Keims. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Bei Stachelleguanen (Gattung Sceloporus) ist in kälteren 
Lebensräumen (blaue Linien) mit wenigen Ausnahmen ein 
genereller Trend in Richtung Lebendgebären zu beobachten. 
Diese Beobachtung stützt die cold climate- Hypothese. Le¬ 
bendgebären ist in kühleren Regionen insofern von Vorteil, 
als trächtige Mütter durch entsprechende Verhaltensweisen 
eine höhere Temperatur für die sich entwickelnden Embryo¬ 
nen aufrechterhalten können. Außerdem führt die erhöhte 
mütterliche Investition zu größeren Nachkommen, die in der 
kürzeren Wachstumsperiode kühlerer Regionen mit höherer 
Wahrscheinlichkeit überleben werden. 

2. Vorteile des Lebendgebärens: Die Embryonen sind gut ge¬ 
schützt. Durch thermoregulatorische Verhaltensweisen kann 
eine optimale Temperatur für die Embryonalentwicklung auf¬ 
rechterhalten werden. Erhöhte mütterliche Investitionen re¬ 
sultieren in größeren Nachkommen, die in der kurzen Wachs¬ 
tumsperiode kühlerer Regionen eher überleben. 

Nachteile des Lebendgebärens: Stirbt die Mutter, während 
sie trächtig ist, so sterben damit auch alle Embryonen ab. 


Jedes Weibchen produziert weniger Nachkommen. Für die 
trächtigen Mütter stellen die Embryonen eine Belastung dar; 
beispielsweise kann es für sie problematischer sein, Feinden 
zu entkommen. 

Vorteile des Eierlegens: Die Weibchen sind nicht durch das 
Gewicht der Eier belastet, können sich häufiger fortpflanzen 
und bei einem Angriff durch Räuber schneller fliehen. Au¬ 
ßerdem können sie pro Fortpflanzungsereignis jeweils mehr 
Junge bekommen. 

Nachteile des Eierlegens: Die Entwicklungstemperatur der 
Eier ist vom Standort der Eiablage abhängig; das setzt der 
Entwicklung in kälteren Umgebungen Grenzen. Die sich ent¬ 
wickelnden Embryonen können in den Eiern von der Mutter 
nicht mehr mit Ressourcen versorgt werden, daher sind die 
Nachkommen kleiner. 

3. Bei Säugetieren ist Lebendgebären nur ein einziges Mal ent¬ 
standen, bei den Schuppenkriechtieren (Squamata) hingegen 
mehr als 100-mal. Daher hegt hier eine viel umfangreiche¬ 
re Stichprobengröße unabhängiger Ereignisse vor, um die 
Hypothese zu überprüfen. Außerdem erfolgte der Übergang 
zum Lebendgebären bei den Säugetieren vor über 100 Mio. 
Jahren. Bei den Squamata hegen viele Übergänge zum Le¬ 
bendgebären hingegen noch nicht so lange zurück (vgl. dazu 
die Phylogenie der Sceloporus- Arten); das erleichtert es er¬ 
heblich zu rekonstruieren, welche Umweltbedingungen zu 
jener Zeit wahrscheinlich geherrscht haben. 

4. Verschiedene Antworten sind möglich. Ein geeignetes Ex¬ 
periment sollte Folgendes überprüfen oder zeigen: (1) dass 
die Weibchen lebend gebärender Arten thermoregulatorische 
Verhaltensweisen zeigen und dass sich ihre Körpertemperatur 
von der Temperatur in den Nestern eierlegender Arten unter¬ 
scheidet; (2) dass sich die unterschiedlichen Inkubationstem¬ 
peraturen auf die biologische Fitness der Nachkommen aus¬ 
wirken. Einen beispielhaften Versuchsaufbau verwendeten 
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Ji et al. (2007): Sie setzten trächtige Weibchen des Gold- 
skinks (Mabuya multifasciata ) fünf unterschiedlichen Tem¬ 
peraturregimen aus und verglichen jeweils die Körpertempe¬ 
ratur der Weibchen unter den verschiedenen Außentempera¬ 
turen mit der nichtträchtiger Weibchen. Außerdem ermittel¬ 
ten die Forscher anhand von phänotypischen Merkmale und 
des Wohlergehens der Nachkommen, welcher Zusammen¬ 
hang zwischen ihrer biologischen Fitness und der Temperatur 
bei der Embryonalentwicklung bestand. 


Kapitel 33 

Wiederholung 33.1 

1. Aufgrund des Baus ihrer Organe wie Blätter und Wur¬ 
zeln können Pflanzen ausreichend Wasser, Mineralstoffe und 
CO 2 aufnehmen. Außerdem vermögen Pflanzen zeitlebens zu 
wachsen und sind somit in der Lage, auf ihre Umwelt an¬ 
gepasst zu reagieren. Beispielsweise kann eine Pflanze ihre 
Wuchsrichtung ändern und so Ressourcen in ihrer unmittel¬ 
baren Umgebung besser nutzen. 

2. Pflanzen wachsen ein Leben lang; hingegen stellen Tiere nach 
Erreichen des Adultstadiums häufig ihr Wachstum ein. Pflan¬ 
zenzellen sind totipotent; bei Tieren zeichnen sich lediglich 
die Zygote und teilweise noch die frühesten embryonalen 
Zellen durch Totipotenz aus. Bei Pflanzenzellen erfolgt im 
Verlauf der Cytokinese eine ungleiche Teilung, die zu einer 
Orientierung bei der Entwicklung der Organe führt; an der 
Entwicklung von Tieren ist auffällig, dass die Zellen Ortsver¬ 
änderungen vornehmen. 

3. Die apikal-basale Achse entwickelt sich bei Pflanzen durch 
eine ungleiche Zellteilung, die zu unterschiedlichen Tochter¬ 
zellen im frühen Embryo führt: Aus den Apikalzellen geht 
später die Spitze (der Apex) der Pflanze hervor, aus den 
Basalzellen die Basis. Die radiale Achse entsteht durch Zell¬ 
differenzierung; hierbei ist der Embryo zunächst rundlich, 
später dann zylindrisch geformt. 

4. Ohne eine apikal-basale Polarität wird sich nur ein mas¬ 
siver, rundlicher Embryo entwickeln, und es werden keine 
Spross- und Wurzelspitzen mit den entsprechenden Meris¬ 
temen entstehen. Damit könnten sich Wurzeln und Spross - 
wenn überhaupt - an beliebigen Stellen der sich entwickeln¬ 
den Pflanze bilden. 


Wiederholung 33.2 

1. 

Gewebe Struktur 
Parenchym dünnwandig, mit gro¬ 
ßen Vakuolen 

Kollenchym längliche, an den 

Ecken verdickte Zellen 
Sklerenchym dickwandig, häufig in 
Bündeln angeordnet 


2. Bei Kollenchymzellen werden die Ecken der Zellwände von 
Primärwänden gebildet, daher ist das Gewebe einigermaßen 
flexibel. Sklerenchymzellen zeichnen sich durch dickere, we¬ 
niger flexible Sekundärwände aus. 

3. Nach dem Absterben der Tracheiden durch Apoptose verblei¬ 
ben in den Zellwänden Tüpfel, die einen Wasserdurchfluss 
durch die Zellen ermöglichen. Tracheenglieder (Gefäßele¬ 
mente) sind, mit den Enden aneinandergrenzend, hinterein¬ 
ander zu langen Röhren angeordnet, die nach dem Ab sterben 
der Zellen eine durchgehende Leitungsbahn bilden. 


Wiederholung 33.3 

1. Ein Apikalmeristem enthält Zellen, die sich kontinuierlich 
teilen. Einige der entstehenden Tochterzellen bilden neue 
Pflanzenorgane (z. B. Blätter), andere verbleiben im Pool un¬ 
differenzierter Zellen, die sich weiterhin teilen. 

2. Aus dem Wurzel- und Sprossapikalmeristem gehen die Pri¬ 
märmeristeme hervor, die für das primäre Wachstum von 
Pflanzen verantwortlich sind und alle pflanzlichen Gewebe 
bilden. Man unterscheidet drei Primärmeristeme: (1) Aus 
dem Protoderm entsteht das Abschlussgewebe, (2) aus dem 
Grundmeristem das Grundgewebe und (3) aus dem Prokam¬ 
bium das Leitgewebe. 

3. Das Wurzelapikalmeristem bildet die Wurzelhaube (Calyp- 
tra) und das primäre Wurzelmeristem. Aus Letzterem gehen 
das Abschluss-, das Grund- und das Leitgewebe der Wurzel 
hervor. Das Wachstum der Wurzel erfolgt durch Zellstre¬ 
ckung in einer Zone unmittelbar oberhalb des Wurzelapikal¬ 
meristems. 

4. Die beteiligten Meristeme sind beim primären Wachstum 
das Apikalmeristem, beim sekundären Dickenwachstum das 
Lateralmeristem (Kambium) und das Lateralmeristem (Kork¬ 
kambium). 

Die gebildeten Gewebe sind: beim primären Wachstum Xy¬ 
lem, Phloem, Parenchym, Abschlussgewebe, beim sekun¬ 
dären Dicken Wachstum sekundäres Xylem und Phloem, Kork. 
Die Form des Wachstums ist beim primären Wachstum das 
Längenwachstum, beim sekundären Dicken Wachstum die Zu¬ 
nahme des Umfangs. 


Wiederholung 33.4 

1. Die Samen der wilden Verwandten von Kulturpflanzen ent¬ 
halten noch Gene, die im Laufe der Züchtung der Kultursor¬ 
ten ausgelesen wurden. Vielleicht codieren diese Gene einen 
Phänotyp, der bestens an die natürliche Umgebung dieser 
Pflanzen angepasst war, der den Züchtern früher jedoch nicht 
nutzbringend erschien. Aber die Umweltbedingungen können 
sich ändern, und so können auch Gene, die einst ausgelesen 
wurden, wieder wertvoll werden. Ein Beispiel hierfür wäre 
eine Klimaänderung, durch die tief wurzelnde Pflanzen im 
Vorteil sind. Der kultivierten Pflanze fehlen die Gene für die¬ 
sen Phänotyp vielleicht, aber bei einer wilden Verwandten 
könnten entsprechende Gene für das Wurzelwachstum mög¬ 
licherweise noch vorhanden sein. 


Funktion 

Photosynthese in Blättern, 
Speicherfunktion in Wurzeln 
flexible Stützfunktion in 
Blattstielen und Stängeln 
Stützfunktion für Spross¬ 
achsen, auch in Früchten 
vorkommend 
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Blick in die Daten: Erkenntnisse zur Synthese 
und zum Transport von cyanogenen Glykosiden 

1. Am höchsten ist der Gehalt an cyanogenen Glykosiden in den 
oberen Blättern und Sprossabschnitten, wo sie offenbar syn¬ 
thetisiert werden. Die unteren Blätter und Sprossabschnitte 
enthalten weniger solcher Glykoside - ein Hinweis darauf, 
dass sie dort zu anderen Pflanzenteilen transportiert werden. 

2. Im fünften Blatt haben sich cyanogene Glykoside ange¬ 
sammelt, die aufgrund der vorgenommenen Ringelung nicht 
durch das Leitgewebe in die unteren Pflanzenteile transpor¬ 
tiert werden konnten. Die Reste an cyanogenen Glykosiden, 
die sich im sechsten Blatt angesammelt hatten, waren ver¬ 
mutlich noch vor der Ringelung dorthin gelangt. Der sehr 
niedrige Glykosidgehalt in der Sprossachse unterhalb der 
Ringelung ist ein deutliches Indiz dafür, dass der Transport 
durch die Ringelung unterbunden wurde. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 33.3 Die Zellteilungsebene wird von zwei Faktoren 
gesteuert: Durch die Ablagerung von Zellwandmaterial durch 
den Golgi-Apparat sowie die Orientierung der Mikrotubuli, die 
wiederum eine Orientierung der Cellulosemikrofibrillen bewir¬ 
ken. 

► Abb. 33.5 Die basalen und apikalen Zellen werden durch 
eine Asymmetrie in der Zellteilung gebildet. Bei tierischen 
Zellen entsteht eine solche Asymmetrie durch eine ungleiche 
Verteilung von cytoplasmatischen Granula, die Signalfunktion 
für die Bestimmung des Zellschicksals haben. 

► Abb. 33.6 Die Blattzellen enthalten Chloroplasten und be¬ 
treiben Photosynthese. 

► Abb. 33.12 Die Zellen des Perizykels sind zwar differen¬ 
ziert, aber dennoch totipotent; sie können sich wieder in alle 
Zelltypen der Wurzel dedifferenzieren. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die Zellen werden für 2 h mit radioaktivem Thymin inku¬ 
biert; während dieser Zeit nehmen die sich teilenden Zellen 
die radioaktive Substanz auf und bauen sie in ihre DNA ein. 
Nach dem Transfer der Zellen in nichtradioaktives Thymin 
nehmen sich teilende Zellen dieses nichtmarkierte Thymin 
auf. Daher sind all jene Zellen, die sich erst mehr als 2 h nach 
Beginn des Experiments teilen, nicht markiert. Alle in den 
ersten 2 h neu gebildeten Zellen beginnen sich zu strecken 
und zu differenzieren und werden von den unterhalb neu ge¬ 
bildeten Zellen in der Wurzel weiter nach oben geschoben. 
Wenn die Zellen auf diese Weise von der Zellteilungszone in 


die Streckungszone gelangen, geht die Zahl der markierten 
Zellen in der Teilungszone zurück. Ebenso nimmt die Zahl 
der markierten Zellen in der Streckungszone ab, wenn die 
Zellen aus dieser Zone in die Differenzierungszone überge¬ 
hen. 

2. Die Zahl der markierten Zellen nimmt zunächst in der Zell¬ 
teilungszone zu, anschließend in der Streckungszone und 
schließlich in der Differenzierungszone. Das deutet darauf 
hin, dass Wurzelzellen von unten her durch Zellteilung hin¬ 
zukommen. Danach wachsen diese Zellen (strecken sich), 
wodurch die Wurzel an Länge zunimmt. Zuletzt differenzie¬ 
ren sie sich zu den Zellen der unterschiedlichen Gewebetypen 
der ausgewachsenen Wurzel. Während sich die Initialen tei¬ 
len, sind in der Zellteilungszone viele Zellen vorhanden. Es 
ist etwas Zeit nötig, bis diese neuen Tochterzellen wach¬ 
sen und in der Wurzel weiter nach oben gelangen, denn sie 
werden von den darunter neu gebildeten Zellen nach oben ge¬ 
schoben. 

3. Die an bestimmten Stellen lokalisierten Initialen wachsen von 
ihrer ursprünglichen Position im Meristem aus. Aus den Ini¬ 
tialen, die ganz außen liegen, gehen Epidermiszellen hervor, 
die weiter innen liegenden Initialen bilden die primäre Rin¬ 
de, und die am nächsten zum Zentrum liegenden bilden das 
Transportgewebe. Diese Regionen repräsentieren das Proto- 
derm, das Grundmeristem und das Prokambium, also die 
Vorläufer, die sich in die verschiedenen Gewebetypen der 
Wurzel differenzieren. Da die Gewebe nach oben wachsen, 
ohne zu wandern, ergibt sich naturgemäß die zylindrische An¬ 
ordnung aus mehreren Zellschichten. 

4. Die Zellen im ruhenden Zentrum teilen sich sehr langsam. 
Bei diesem Experiment teilte sich während der ersten 2 h (in 
Anwesenheit des radioaktiv markierten Thymins) nur eine 
einzelne Zelle, danach gar keine mehr. Genauso gut hätte 
auch in den ersten beiden Stunden keine Zellteilung erfol¬ 
gen können, denn bei vorherigen Experimenten hatte sich 
gezeigt, dass sich die Zellen im ruhenden Zentrum nur ein¬ 
mal alle 170 h teilen. Daher enthält das ruhende Zentrum 
nur sehr wenige Zellen (die genaue Anzahl variiert artspe¬ 
zifisch). Das lässt darauf schließen, dass es nur eine äußerst 
geringe Zahl von Zellen zur wachsenden Wurzel beisteuert. 
Möglicherweise ersetzen diese wenigen Zellen Initialen, die 
durch Beschädigung oder Alterung verloren gegangen sind, 
ohne jedoch zu übermäßigem Wachstum von Wurzelgewe¬ 
be zu führen. Allerdings zeigt dieses Experiment nicht, wie 
(oder ob) diese Zellen aus dem ruhenden Zentrum zu den Ini¬ 
tialen hin wandern. 


Kapitel 34 

Wiederholung 34.1 

1. Pflanzenzellen schwellen an, wenn sie Wasser aufnehmen. 
Die Zellwand bietet einen Widerstand gegen das Anschwel¬ 
len und sorgt dafür, dass der Druck innerhalb der Zelle 
zunimmt. Dies führt zu einer starreren Form der Pflanzen¬ 
organe und verringert zudem die Tendenz der Pflanzenzellen, 
noch mehr Wasser aufzunehmen. 
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2. Aquaporine sind Proteine, die Membrankanäle bilden und 
dadurch den Durchtritt von Wasser durch Osmose erleich¬ 
tern. Sie kommen sowohl in der Plasmamembran als auch 
in der Membran der Vakuole vor. Ob und in welcher Zahl 
Aquaporine vorhanden sind, wirkt sich auf die Rate der Was¬ 
serbewegung durch die Membran von einem Bereich mit 
höherem Wasserpotenzial in einen mit geringerem Wasser¬ 
potenzial aus. Während der Zellstreckung würde man eine 
erhöhte Expression von Aquaporinen in der Vakuolenmem¬ 
bran erwarten, um eine vermehrte Aufnahme von Wasser und 
einen höheren Turgordruck zu ermöglichen. 

3. Der Apoplast befindet sich außerhalb der Plasmamembran 
und besteht aus den Zellwänden und den Interzellularräu¬ 
men. Er bildet damit ein zusammenhängendes Kompartiment. 
Den Symplasten bildet das Cytoplasma der Zellen; sofern 
die Zellen über Plasmodesmen in Verbindung stehen, kann 
der Symplast ebenfalls als ein kontinuierliches Kompartiment 
betrachtet werden. Durch den Apoplasten erfolgt die Wasser¬ 
bewegung schnell, durch den Symplasten langsamer. 


Wiederholung 34.2 

1. Ein Baum wurde nahe der Basis abgesägt und anschließend 
in eine Giftlösung gestellt. Das Gift stieg im Stamm auf und 
tötete auf seinem Weg sämtliche Zellen ab - ein Hinweis da¬ 
rauf, dass die Flüssigkeit zum Aufsteigen nicht die Wurzel 
benötigt. 

2. a. Ja. Der Unterschied im Wasserpotenzial zwischen dem 

Boden und dem Blatt (1,7 MPa) reicht aus, um die Schwer¬ 
kraft zu überwinden und das Wasser bis in die Baumwipfel 
aufwärtszuziehen. 

b. Nein. Wenn das Bodenwasserpotenzial auf — 1,0 MPa fiele, 
so wäre es negativer als innerhalb der Wurzelzellen, und 
Wasser würde aus den Wurzeln in den Boden austreten. 

c. Wenn alle Spaltöffnungen geschlossen wären, wäre das 
Wasserpotenzial im Blatt nicht so negativ. Das würde wie¬ 
derum das Wasserpotenzial im Xylem negativer machen 
usw. bis hinunter in die Wurzeln. Dadurch wäre der Unter¬ 
schied zwischen dem Wasserpotenzial im Blatt und jenem 
in der Wurzel nicht ausreichend, um einen Wasserfluss von 
den Wurzeln zu den Blättern (in Richtung eines negative¬ 
ren Wasserpotenzials) zu bewirken. 

3. Durch Transpiration verdunstet Wasser aus den Zellwänden 
in den Blättern. Das muss erfolgen, denn dadurch startet die¬ 
ser Prozess. Der aus der Transpiration resultierende Anstieg 
des negativen Druckpotenzials zieht mehr Wasser in die Zell¬ 
wände hinein und beginnt, eine Saugspannung (den zweiten 
Teil des Prozesses) auf die gesamte Wassersäule im Xylem 
auszuüben. Die Kohäsion sorgt für den Zusammenhalt der 
Wassermoleküle, sodass diese quasi aneinander „kleben“. Sie 
verhindert, dass die Wassersäule abreißt und damit Spannung 
verloren geht und die Säule nicht weiter auf steigt. 

4. Der große Unterschied der Wasserpotenziale von Boden und 
Luft reicht aus, um Wasser durch das Xylem aufwärtszu¬ 
ziehen, wenn Wasser an die Luft verdunstet. Dies ist ein 


Beleg für die Transpiration. Die kontinuierliche, durch das 
Xylem aufsteigende Wassersäule stellt einen Beleg für die 
Kohäsion dar. Abgesägte Stämme zeigen ein hohes negati¬ 
ves Druckpotenzial und belegen damit, dass das Xylem unter 
beträchtlicher Saugspannung steht. 


Wiederholung 34.3 

1. Bei Sonnenlicht pumpt eine Protonenpumpe in der Zellmem¬ 
bran der Schließzellen Protonen (H + ) aus den Zellen heraus. 
Dadurch entsteht ein elektrochemischer Gradient über der 
Zellmembran der Schließzellen, und K + -Ionen treten in die 
Zellen ein. Hierdurch ergibt sich wiederum ein osmotischer 
Gradient, sodass Wasser in die Schließzellen eindringt. Da¬ 
durch werden diese turgeszent, verändern ihre Form, und 
zwischen zwei benachbarten Schließzellen öffnet sich ein Po- 
rus. Die Spaltöffnung ist nun geöffnet. Bei Dunkelheit ist die 
Protonenpumpe weniger aktiv, K + diffundiert passiv aus der 
Zelle heraus, und die Stomata schließen sich. 

2. An heißen, trockenen Tagen verlieren die Mesophyllzellen 
Wasser, was zu einem Schließen der Spaltöffnungen führt. An 
kühleren, feuchteren Tagen bleiben die Stomata geöffnet. 


Wiederholung 34.4 

1. Als Quelle oder Source bezeichnet man ein Organ, das 
mehr lösliche Kohlenhydrate produziert, als es benötigt. Das 
können Orte der Photosynthese sein (z. B. Blätter) oder Spei¬ 
cherorgane für Stärke (z. B. Samen). Unter einer Senke oder 
Sink versteht man ein Organ, dass nicht genügend Kohlenhy¬ 
drate produziert, um den eigenen Bedarf zu decken, und diese 
daher von einer Quelle (Source) erhalten muss. Beispiele für 
solche Senken sind unter anderem Wurzeln und Blüten. 

2. Source-Zellen beladen die Siebröhren des Phloems mit Sac¬ 
charose, wodurch sich deren Wasserpotenzial verringert. Da¬ 
durch tritt Wasser von benachbarten Xylemgefäßen in die 
Siebröhren ein und erhöht dort den hydrostatischen Druck, 
was den Saftfluss antreibt. In einem Sink-Organ wird die Sac¬ 
charose wieder entladen, einhergehend mit einer Zunahme 
des Wasserpotenzials in der Siebröhre. Deshalb strömt Was¬ 
ser wieder ins Xylem zurück. Eine Kombination dieser beiden 
Vorgänge bewirkt den Druckstrom. 


Blick in die Daten: Verbesserung der 
Wassernutzungseffizienz von Reis 

1. Pflanzen mit einer Überexpression des HARDY -Gens zeigten 
eine erhöhte Wassemutzungseffizienz (assimilierte Biomasse 
geteilt durch die Masse des transpirierten Wassers), weil die 
Transpirationsrate niedriger war (zweite Zeile der Tabelle) 
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und die Rate der Kohlenstofffixierung durch die Photosyn¬ 
these erhöht (dritte Zeile). 

2. mit einem gepaarten t-Test 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 34.3 Eine hypertonische Umgebung (eine höhere 
Konzentration an gelösten Stoffen außerhalb der Wurzelzellen 
als innerhalb) hat eine Osmose zur Folge. Die Pflanzen welken, 
wenn Wassermoleküle aus den Zellen hinausdiffundieren und 
dadurch der Turgordruck sinkt. 

► Abb. 34.6 die Tight Junctions (Verschlusskontakte) 

► Abb. 34.7 Bei hoher Luftfeuchtigkeit geht die Transpiration 
aus den Blättern zurück. Dadurch nimmt wiederum die Sog¬ 
wirkung in den Blattadem ab, und damit verringern sich auch 
der Aufstieg von Wasser im Xylem sowie die Wasseraufnahme 
durch die Wurzeln. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die Zunahme des Zellvolumens deutet darauf hin, dass das 
TIP die Permeabilität der Plasmamembran für Wasser erhö¬ 
hen könnte und somit als Aquaporin fungiert. Bei den Zellen, 
in die eine andere mRNA injiziert worden war, war keine 
Volumenzunahme zu verzeichnen; somit ließ sich diese Zu¬ 
nahme nicht einfach nur auf die Anwesenheit irgendeiner 
mRNA zurückführen. Die unbehandelten Kontrollzellen soll¬ 
ten zeigen, dass es nicht natürlicherweise zu einer Zunahme 
des Zellvolumens kommt, wenn die Zellen in eine Umgebung 
mit höherem Wasserpotenzial als im Zellinneren überführt 
werden. Dies bestätigt die geringe Permeabilität der Plasma¬ 
membran von Xenopus- Oocyten. 

2. Die Oocyten platzten, weil sie aufgrund des pflanzlichen 
Aquaporins kontinuierlich Wasser aufnahmen. Hätte man die 
TIP-mRNA in Pflanzenzellen injiziert, wären diese nicht ge¬ 
platzt. In Pflanzenzellen übt die Zellwand einen Gegendruck 
aus, der ein Platzen der Zelle verhindert. 

3. Die Tabelle zeigt direkte Messungen der erhöhten osmo¬ 
tischen Permeabilität für Wasser bei Oocyten, in die TIP- 
mRNA injiziert wurde. Das lässt darauf schließen, dass die 
aus der Grafik zu entnehmende Größenzunahme aufgrund der 
Anwesenheit von TIPs in der Oocytenmembran auf einen ver¬ 
stärkten Einstrom von Wasser zurückzuführen ist. In diesem 
Fall strömte das Wasser in die Zellen ein, weil sich die Oo¬ 
cyten in einer Umgebung mit einem höheren Wasserpotenzial 
(einem hypotonischen Medium) befanden. 

4. Im apoplastischen Weg sind die PIPs am auffälligsten im Zen¬ 
tralzylinder und in der Endodermis zu erwarten, wo der Cas- 
pary-Streifen den Weitertransport von Wasser im Apoplasten 


verhindert. Im symplastischen Weg würde man die PIPs auch 
in den Zellen der Epidermis und der Wurzelrinde finden. 

5. mithilfe einer spezifischen Färbung (unter Verwendung PIP- 
spezifischer Antikörper), die ausschließlich PIPs sichtbar 
macht; während der Zellstreckung würden die Plasmamem¬ 
branen der Zellen stärker auf eine PIP-Färbung ansprechen, 
die Tonoplasten auf eine TIP-Färbung 


Kapitel 35 

Wiederholung 35.1 

1. Weil Lösungen, die man als rein betrachtete, in Wirklichkeit 
nicht rein waren. Sie enthielten Spuren von Elementen, die 
man zum damaligen Zeitpunkt nicht nachweisen konnte. Erst 
die in neuerer Zeit entwickelten Methoden ermöglichten es, 
essenzielle Nährelemente nachzuweisen, die man zuvor gar 
nicht bemerkt hatte. 

2. Gelbe Blätter bei einer jungen Pflanze könnten auf einen 
Mangel an Eisen oder Schwefel zurückgehen; die Gelbfär¬ 
bung bei älteren Blättern deutet auf ein Stickstoffdefizit hin. 


Wiederholung 35.2 

1. Pflanzen exprimieren spezifische Transportermoleküle, um 
Nährstoffe aus dem Bodenwasser durch die Plasmamem¬ 
branen zu transportieren. Je mehr Transportermoleküle pro¬ 
duziert werden, desto größere Mengen des entsprechenden 
Mineralions kann die Pflanze aufnehmen. 

2. Die Wurzeln von Pflanzen können in Richtung von Mineral¬ 
stoffquellen im Boden wachsen, Sprosse und Blätter können 
so orientiert werden, dass sie bestmöglich das Sonnenlicht für 
die Photosynthese einfangen können und der Luft ausgesetzt 
sind. 


Wiederholung 35.3 

1. Eine starke Bewässerung nach einer längeren Dürreperiode 
kann dazu führen, dass der Oberboden (der A-Horizont) weg¬ 
geschwemmt wird. Außerdem können Ionen (insbesondere 
Anionen) in den Unterboden ausgewaschen werden, sodass 
den Pflanzenwurzeln weniger Mineralstoffe zur Verfügung 
stehen. Wenn ein natürlicher Laubwald durch Nutzungsände- 
rung in eine Ackerfläche umgewandelt wird, ändert sich die 
Zusammensetzung der Lebewesen im Boden, viele mit den 
Wurzeln von Bäumen assoziierte Organismen werden ver¬ 
schwinden. Auch die Struktur und Beschaffenheit des Bodens 
werden sich ändern, weil keine Wurzeln mehr vorhanden 
sind, welche für den Zusammenhalt des Bodens und luft¬ 
gefüllte Bodenbereiche sorgen. Ebenfalls wandeln wird sich 
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die chemische Zusammensetzung des Bodens, weil die an¬ 
gebauten Nutzpflanzen dem Boden Mineralstoffe entziehen 
und diese dann bei der Ernte aus dem System entnommen 
werden. 

2. Durch Kationenaustausch werden Ionen, die an Bodenparti¬ 
kel gebunden sind, in die Bodenlösung freigesetzt. Von dort 
können sie dann in Pflanzenwurzeln aufgenommen werden. 

3. Hinsichtlich der Pflanzenversorgung bestehen zwischen or¬ 
ganischen und anorganischen Düngern keine Unterschiede; 
beide werden in der Form von Nitrat (NO 3 ) in die Pflanzen¬ 
wurzeln aufgenommen. 


Wiederholung 35.4 

1. In beiden Fällen versorgen die Pflanzen den anderen Organis¬ 
mus mit Photosyntheseprodukten (Assimilate, z. B. Zucker). 
Mykorrhizapilze liefern Phosphor, die Bakterien in den Wur¬ 
zelknöllchen fixieren Stickstoff. 

2. Zahlreiche Arten fixieren Stickstoff. Bei einem Verlust einer 
dieser Arten könnten sich vielleicht die Populationen an¬ 
derer Spezies vergrößern und mehr Stickstoff fixieren. Ein 
Verschwinden sämtlicher stickstofffixierender Arten hätte zur 
Folge, dass zur Stickstofffixierung nur noch abiotische Me¬ 
thoden (z. B. industrielle Prozesse) verfügbar wären. Damit 
würde bei einem solchen Verlust die Stickstoffkonzentration 
in den Böden insgesamt zurückgehen, wodurch auch weni¬ 
ger Stickstoff für das Wachstum von Pflanzen zur Verfügung 
stünde. 

3. Der Anbau von Mais entzieht dem Boden Nitrat. Die Soja¬ 
bohnen benötigen kein Nitrat, weil sie über stickstofffixieren¬ 
de Wurzelknöllchen verfügen. Wenn man Mais im Wechsel 
mit Sojabohnen anbaut, wird der aufgebrauchte Stickstoff im 
Boden wieder durch neuen, von frei lebenden Bodenbakteri¬ 
en fixierten Stickstoff ersetzt. 


Wiederholung 35.5 

1. Carnivore Pflanzen fangen Tiere, verdauen deren Proteine 
und resorbieren die Aminosäuren. Dabei beziehen Sie haupt¬ 
sächlich das Nährelement Stickstoff. 

2. Das Experiment mit den Arabidopsis -Mutanten lässt darauf 
schließen, dass diese entweder ihre eigenen oder exogene 
Strigolactone für die Regulation ihres Wachstums nutzen 
und über die entsprechenden Rezeptoren und Antwortmecha¬ 
nismen verfügen. Dies bekräftigt die Vorstellung, dass ein 
ursprünglicher Mechanismus zum Anlocken nützlicher Mi¬ 
kroorganismen auch für die Regulation des Wachstums heu¬ 
tiger Pflanzen genutzt wird. Es könnte aber auch umgekehrt 
sein: Vielleicht fungierten die Strigolactone ursprünglich als 
Pflanzenhormon, und die Rolle in der Wechselbeziehung zwi¬ 
schen den Pflanzen und Mikroorganismen hat sich erst später 
entwickelt. 

3. Holoparasitische Pflanzen können sich durch die Assoziation 
mit ihren Wirtspflanzen reduzierten Kohlenstoff erschlie¬ 
ßen. Daher unterlagen Gene für die Photosynthesefunktionen 


keinem Selektionsdruck, denn ihr Vorhandensein hätte den 
Parasiten keinerlei Überlebensvorteile oder bessere Fortpflan¬ 
zungschancen gebracht. Deshalb wirkte sich keine Mutation, 
durch die ein solches Photosynthesegen seine Funktion ver¬ 
lor, nachteilig aus. 


Blick in die Daten: Beim Anbau von Maniok 
kann man Dünger durch Mykorrhizapilze 
ersetzen 



315 Tage nach Ausbringen der Pilzsporen waren die Wurzeln 
am stärksten von Pilzhyphen besiedelt. Zu dieser Verzöge¬ 
rung kam es vermutlich, weil die Pilzsporen zunächst keimen 
und zu Hyphen auswachsen müssen, welche dann in die Ma¬ 
niokwurzeln eindringen können. 

2. a. Auf den Feldern, auf denen ausschließlich Pilzsporen aus¬ 
gebracht wurden, war der Ertrag an Maniokwurzeln (38 g) 
etwa genauso hoch wie auf den Feldern, auf denen nur 
Dünger angewendet wurde (35 g). Positiv wirkte es sich 
aus, wenn zu dem Dünger zusätzlich Pilzsporen angewen¬ 
det wurden (43 g). 

b. Mit einem gepaarten t-Test könnte man überprüfen, ob die 
Unterschiede zwischen den Feldern mit und ohne Pilzspo¬ 
ren bzw. Dünger signifikant sind. 


Fragen zu den Abbildungen 


► Abb. 35.5 Negativ geladene Ionen (Anionen) können an 
bestimmte positiv geladene Bodenpartikel binden und einen Io¬ 
nenaustausch durchlaufen. Dies geschieht aber nicht bei den 
pH-Werten typischer Böden. In den meisten Böden mit ne¬ 
gativ geladenen Partikeln werden die Anionen rasch ausge¬ 
waschen, sofern sie nicht von Pflanzenwurzeln aufgenommen 
werden. 


► Abb. 35.8 O 2 ist ein starkes Oxidationsmittel und könn¬ 
te die Elektronen (und Wasserstoffatome) anziehen, die für die 
Nitrogenase benötigt werden. Diese Elektronen stammen von 
einem starken Reduktionsmittel. 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Ja, einige der Daten stützen die Folgerung der Wissenschaft¬ 
ler, dass es sich bei Nickel um ein essenzielles Mikronähr¬ 
element handelt. Insbesondere die in der Grafik dargestellten 
Daten zur Samenkeimungsrate zeigen eine Korrelation mit 
der in den Samen vorhandenen Menge an Nickel. Von Pflan¬ 
zen bei extrem niedriger Nickelkonzentration produzierte 
Samen zeigen eine signifikant geringere Keimungsrate als 
Samen von Pflanzen, die bei höheren Nickelkonzentrationen 
gezogen wurden. Weil die Samen von Gerstenpflanzen ohne 
Nickel vielfach nicht keimen, können die Pflanzen ohne die¬ 
ses Nährelement ihren Entwicklungszyklus nicht vollenden. 
Im Laufe von drei Generationen nahm die Nickelkonzentra¬ 
tion der Pflanzen nach und nach ab. Das machte Nickel zu 
einem essenziellen Nährelement. 

2. Wie die Daten zeigen, wird die Gesamtmasse der von ei¬ 
ner Pflanze produzierten Samen durch eine mangelnde Ver¬ 
fügbarkeit von Nickel nicht beeinflusst. Das bedeutet, die 
Produktion von Samen an der Elternpflanze erfolgt durch Pro¬ 
zesse, die nicht auf Nickel angewiesen sind. Dieser Schluss 
steht nicht im Widerspruch zu der Folgerung von Aufgabe 1, 
der zufolge die Samenkeimung von Nickel abhängig ist. Die 
Samenproduktion an einer Elternpflanze und die Keimung 
der von der Elternpflanze gebildeten Samen erfolgen durch 
getrennte Prozesse, von denen nur einer auf Nickel angewie¬ 
sen ist. 

3. Weil Böden ein komplexes Gemisch aus organischem und 
anorganischem Material darstellen, ist es schwieriger, den 
Mineralstoffgehalt eines Bodens zu kontrollieren, als ein 
flüssiges Wachstumsmedium mit definierter, präzise kon¬ 
trollierter Zusammensetzung herzustellen. Es wäre für die 
Wissenschaftler nicht so einfach gewesen, der Anzuchterde 
Nickel zu entziehen und ihren Nickelgehalt exakt zu bestim¬ 
men. Die Ergebnisse aus Hydrokulturen kann man auf das 
Wachstum im Boden übertragen, weil Gerste ihre benötigten 
Nährelemente aus der Hydrokulturlösung genauso gut auf¬ 
nehmen kann wie aus dem Boden. Daher besteht kein Grund 
zur Annahme, dass man bei einer Anzucht im Boden andere 
Ergebnisse erzielt hätte. 


Kapitel 36 

Wiederholung 36.1 

1. Bei einem Feuer entsteht Asche, die den Boden mit Mi¬ 
neralstoffen anreichert. Ein Samen, der nach einem Feuer 
auskeimt, könnte in einem solchen nährstoffreichen Boden 
begünstigt sein. In Habitaten wie Wäldern, wo von Zeit zu 
Zeit auf natürliche Weise Feuer entstehen, könnten solche Sa¬ 
men einen Selektionsvorteil haben. 

2. Hormonrezeptoren und Photorezeptoren sind beides Prote¬ 
ine, die auf ein eintreffendes Signal hin eine strukturelle 
Veränderung durchlaufen und dadurch in einer Zelle einen 
Signaltransduktionsprozess in Gang setzen. Bei Photorezep¬ 


toren ist dieses Signal ein physikalischer Reiz (Licht), bei 
Hormonrezeptoren ein chemischer Botenstoff (Hormon). 

3. Man würde Samen mit einem Mutagen behandeln und dann 
aussäen. Sofort auskeimende Samen könnten eine Mutation 
aufweisen, welche die Dormanz betrifft. Diese Mutanten¬ 
pflanzen könnte man dann mit Wildtyppflanzen vergleichen 
und die betreffenden Gene isolieren. 


Wiederholung 36.2 

1. Ein Inhibitor der Translation würde die von Gibberellinen 
induzierte Synthese von Hydrolasen blockieren. Ein Pro- 
teasominhibitor würde die Hydrolyse des Repressors verhin¬ 
dern, der normalerweise abgebaut wird, wenn Gibberelline 
auf die Zellen einwirken. Somit wäre die Signaltransdukti¬ 
on von Gibberellin inhibiert, und es würden nicht vermehrt 
Hydrolasen synthetisiert. Bei den mit Auxin behandelten Co- 
leoptilen würde es ohne Inhibitoren zur Zellstreckung und 
zum Wachstum der Coleoptilen kommen. Diese Effekte wür¬ 
den in Anwesenheit von Inhibitoren der Translation und des 
Proteasoms nicht eintreten. 

2. In die Zellen auf der lichtabgewandten Seite gelangt mehr 
Auxin. Durch die Zufuhr an Auxin wird die Zellstreckung auf 
der lichtabgewandten Seite beschleunigt und so eine Krüm¬ 
mung zum Licht hin bewirkt. 

3. Um festzustellen, ob zwischen der Infektion mit Spiroplasma 
kunkelii und einer vermuteten Inhibition von Gibberellinen 
ein Zusammenhang besteht, könnten Sie vergleichende Mes¬ 
sungen der Gibberellinkonzentration in bakterieninfizierten 
und normalen Pflanzen durchführen. Eine verringerte Gib¬ 
berellinkonzentration in den infizierten Pflanzen würde die 
Hypothese stützen, dass die Spiroplasma-Infektion die Gib¬ 
berellinsynthese hemmt. Als weitere Möglichkeit könnten Sie 
normale Pflanzen mit Spiroplasma infizieren und diese dann 
mit Gibberellinen besprühen. Wenn sich der gestauchte Phä¬ 
notyp durch diese Behandlung wieder umkehren ließe, könnte 
man logischerweise schließen, dass die Infektion die verrin¬ 
gerte Gibberellinsynthese bedingt. 


Wiederholung 36.3 

1. Cytokinine stimulieren das Auswachsen von Achselknospen 
zu Zweigen und fördern damit eine buschige Wuchsform. Au¬ 
xine tragen dazu bei, die Apikaldominanz aufrechtzuerhalten, 
die eine Verzweigung verhindert. Daher wird die betreffende 
Pflanze sehr wahrscheinlich ein niedriges Auxin/Cytokinin- 
Verhältnis aufweisen. 

2. Die Aktivkohle der Plastiktüte absorbiert das von reifenden 
Früchten freigesetzte Ethylen. Dadurch soll ein zu schnelles 
Reifen und Faulen der Früchte verhindert werden. 

3. Da sowohl Ethylen als auch Brassinosteroide die Senes- 
zenz von Blättern fördern, wird wahrscheinlich eines dieser 
Hormone aktiv sein oder auch beide. Da Cytokinine die Blatt- 
seneszenz verzögern, sind sie in der betreffenden Pflanze 
vermutlich eher inaktiv. 
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Wiederholung 36.4 

1. Wie ein WirkungsSpektrum für die Krümmung von Coleop- 
tilen zum Licht zeigt, ist Blaulicht dafür am effektivsten. Bei 
genetischen Screenings auf Unempfindlichkeit für Blaulicht 
hat sich ergeben, dass normale Pflanzen einen Blaulichtrezep¬ 
tor besitzen, der bei Pflanzen fehlt, welche keine Reaktion auf 
Blaulicht zeigen. 

2. Rotlicht bewirkt die Umwandlung des Phytochroms von der 
P r - in die Pf r -Form. Die letztere, aktive Form fördert die Sa¬ 
menkeimung. Durch Ein wirken von Dunkelrotlicht verringert 
sich die Menge an der Pf r -Form, weil sie wieder in die bei der 
Samenkeimung inaktive P r -Form zurückverwandelt wird. 

Blick in die Daten: 

Das Phototropismusexperiment der Darwins 

1. Das Licht kam vom Beobachter aus gesehen von rechts. 

2. Die Ergebnisse deuten darauf hin, dass die Spitze für eine 
Krümmung zum Licht hin erforderlich ist (wurde die Spitze 
abgeschnitten, krümmten sich die Pflanzen nicht). Die Tatsa¬ 
che, dass bei Beschnitt der äußersten Spitze (1,27 mm) eine 
gewisse Krümmung erfolgte, zeigt, dass die Pflanzen keine 
wesentlichen Verletzungen aufwiesen und nach wie vor voll 
funktionsfähig waren. 

3. Die Ergebnisse lassen darauf schließen, dass die Coleoptilen- 
spitze Licht ausgesetzt sein muss, damit eine Krümmungs¬ 
reaktion erfolgt. Die sechs Coleoptilen, die sich trotz der 
Abdeckung leicht krümmten, waren möglicherweise nicht 
komplett abgedeckt - wahrscheinlich drang ein wenig Licht 
durch die Abdeckung, ähnlich wie bei jenen Coleoptilen, bei 
denen die Tusche auf den Glasröhrchen Risse aufwies. 


Blick in die Daten: Empfindlichkeit von Samen 
für Rot- und Dunkelrotlicht 

1. a. Eine hohe Zahl bedeutet, dass bei der betreffenden Wel¬ 
lenlänge mehr Energie für die Reaktion (die Keimung der 
Samen) erforderlich ist als bei einer niedrigen Zahl, 
b. 



Wellenlänge (nm) 


Als am effizientesten erwies sich der Rotlichtanteil des sicht¬ 
baren Spektrums (600-680 nm). 


2. a. Der Photorezeptor liegt in zwei Formen vor, die sich re¬ 
versibel ineinander um wandeln können: Rotlicht stimuliert 
die Bildung des aktiven Rezeptors, Dunkelrotlicht die Um¬ 
wandlung des aktives Rezeptors in seine inaktive Form, 
b. Im Dunkeln lag eine geringe Menge des Phytochroms in 
der Pf r -Form vor. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 36.2 Man könnte eine große Zahl von Samen ver¬ 
schiedener Sorten von Erbsenpflanzen in der Natur sammeln. 
Diese würde man nicht mit einem Mutagen behandeln, sondern 
im Dunkeln keimen lassen und dann anschließend Ethylen aus¬ 
setzen. 

► Abb. 36.5 Um den Abbau der Stärke anzuregen, lässt man 
die Samen (Gerstenkörner) in Wasser quellen und zerquetscht 
sie anschließend. 

► Abb. 36.9 Protonenpumpen sind auch in den Mitochon- 
drien und Chloroplasten vorhanden und dort daran beteiligt, 
einen Protonengradienten bei der chemiosmotischen Synthese 
von ATP zu erzeugen. 

► Abb. 36.10 Gleich sind lediglich Ubiquitin und Proteasom. 
Die anderen Moleküle sind für das betreffende Hormon jeweils 
spezifisch. So gibt es beispielsweise einen spezifischen Rezeptor 
für Auxin und einen anderen für Gibberelline. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Für sich allein bewirkt phyC eine Vergrößerung der Blattflä¬ 
che, phyA, phyB und phyD dagegen nicht. 

2. Man könnte Arabidopsis -Samen mit einem Mutagen behan¬ 
deln und aus säen. Anschließend könnte man die Keimlinge 
mit verringerter Blattfläche isolieren, wachsen lassen und auf 
Mutationen in phyC untersuchen. 

3. Hinsichtlich der Blattfläche sind die von diesen drei Zustän¬ 
den produzierten Phänotypen gleich. Bei allen drei Gruppen 
ist die Blattfläche um etwa ein Drittel kleiner als bei denen 
vom Wildtyp. Das legt Folgendes nahe: (1) Das phyA- und das 
phyC -Gen haben bezüglich der Steuerung der Blattfläche die 
gleiche Wirkung. (Die Ergebnisse zeigen die Effekte bei den 
Mutanten, also mit nichtfunktionellem Gen; beim funktionel¬ 
len Gen sollte die Blattfläche daher um ein Drittel größer 
sein.) (2) Jedes der Gene erzielt seine Wirkung genauso ef¬ 
fektiv ohne das andere (wie sich an phyAD und phyCD zeigt). 
(3) Bei einer Dysfunktion beider Gene erhöht sich die Wir¬ 
kung nicht (das zeigt phyACD). 

4. Ein funktionsloses phyB -Gen führt zu einem sehr langen Blatt 
(bzw. einem langen Blattstiel) und einer sehr kleinen Blattflä¬ 
che (einem kleinen Blatt). Das lässt darauf schließen, dass 
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ein bestimmtes Gen das Blattwachstum dahingehend steu¬ 
ert, dass es die Länge des Blattstiels stark hemmt und die 
Blattfläche stark vergrößert. Dadurch würden Blätter mit ei¬ 
ner großen Oberfläche für die Photosynthese entstehen, die 
ausgesprochen adaptiv sein könnten. Die Gene phyA und 
phyC haben auf die Blattfläche die gleiche Wirkung wie 
phyB , aber in geringerem Ausmaß. Beide, phyA wie phyC, 
wirken sich hemmend auf die Länge des Blattstiels aus, wo¬ 
bei phyA die stärkere Wirkung zeigt und phyC diese leicht 
verstärkt. Bei Pflanzen in der Natur ist die Kontrolle dieser 
beiden Blattmerkmale wahrscheinlich darauf zurückzufüh¬ 
ren, in welchem Verhältnis die verschiedenen Phytochrome 
vorhanden sind. 


Kapitel 37 

Wiederholung 37.1 

1. Der Pollenschlauch ist erforderlich, damit die Spermazelle 
von der Narbe der Pflanze zum Kern der Eizelle im Em¬ 
bryosack, der sich im Fruchtknoten am unteren Ende des 
Griffels befindet, gelangt. Wenn der Pollenschlauch nicht ord¬ 
nungsgemäß auswächst und den Eizellkem erreicht, bleibt 
die Fortpflanzung aus; somit werden auch keine Samen und 
Früchte gebildet. 

2. Im Megagametophyten (weiblichen Gametophyten) entwi¬ 
ckelt sich aus einem der ursprünglichen Kerne die Eizelle, 
aus den restlichen der Embryosack, der Schutz bietet und der 
Nährstoffversorgung dient. Im Mikrogametophyten (männli¬ 
chen Gametophyten) gehen aus den ursprünglich acht Zellen 
der Meiose vier zweizeilige Pollenkörner hervor; jedes davon 
enthält eine Spermazelle und eine Pollenschlauchzelle, aus 
welcher der Pollenschlauch auswächst. Der weibliche Game- 
tophyt ist größer und enthält Nährstoffe für den sich entwi¬ 
ckelnden Embryo. Pollenkömer sind winzig und zahlreich, 
was ihre Verbreitung erleichtert und die Wahrscheinlichkeit 
für eine Bestäubung erhöht. 

3. Wenn triploide Zellen eine Meiose durchlaufen, kann es bei 
der ersten meiotischen Teilung nicht zur homologen Chromo¬ 
somenpaarung kommen; daher kann die Meiose I nicht nor¬ 
mal ablaufen und es werden keine funktionsfähigen Gameten 
gebildet. Die Frucht wird aus der Wand des Fruchtknotens der 
Blüte gebildet. Wahrscheinlich werden die kernlosen Wein¬ 
beeren durch Stecklinge vermehrt (vegetative Vermehrung). 

4. Alle Früchte bieten den Samen Schutz und tragen zu ihrer 
Verbreitung bei. Aufgrund der großen Vielfalt an Früchten 
können diese Funktionen auf sehr unterschiedliche Weise 
erfüllt werden, abhängig vom Standort und den Umwelt¬ 
bedingungen. Manche Samen, wie die vieler Bäume, fallen 
einfach zu Boden und verbleiben in der Nähe der Elternpflan¬ 
ze. Andere sind viel kleiner und weisen Strukturen auf (wie 
Flügel oder Widerhaken), die eine Ausbreitung durch den 
Wind oder Tiere erleichtern. Auf diese Weise können sie wei¬ 
te Entfernungen zurücklegen und so ihr Verbreitungsgebiet 
ausdehnen, wodurch die Überlebenschancen des Nachwuch¬ 
ses insgesamt erhöht werden. 


Wiederholung 37.2 

1. a. Die Mutation führte zu einer Stabilisierung des CO- 

Proteins. 

b. Die Mutation verursachte einen Funktionsverlust des FD- 
Proteins. 

c. Die Mutation erhöhte die Expression des FLC-Proteins. 

d. Die Mutation verursachte eine konstitutive Expression des 
CO-Proteins. 

2. Langtagpflanzen blühen normalerweise, wenn die Tage lang 
und die Nächte kurz sind, wie es im Sommer der Fall ist. 
Unter Treibhausbedingungen kann man die Pflanzen jedoch 
austricksen. Indem man mitten in der Nacht für kurze Zeit 
das Licht anschaltet (nächtliches Störlicht) und die Nacht un¬ 
terbricht, kann man bewirken, dass die Pflanzen wie auf kurze 
Nächte reagieren - das heißt, sie beginnen zu blühen. 

3. Beispiele für Indizien sind unter anderem: 

■ Spinat blüht nicht, wenn man den Spross abdeckt und da¬ 
durch Kurztage simuliert; er blüht hingegen, wenn statt 
des Sprosses die Knospe abgedeckt wird. 

■ Wenn man ein photoperiodisch induziertes Blatt sofort 
von einer Pflanze entfernt, blüht diese nicht. Verbleibt das 
Blatt jedoch für mehrere Stunden an der Pflanze (sodass 
die Substanz ausreichend Zeit hat, in die Knospe zu wan¬ 
dern), so bildet diese Blüten. 

■ Wenn man bei einem Pfropfexperiment nur bei einer der 
beiden beteiligten Pflanzen (oder Pflanzenteile) eine Blüte 
induziert, wird auch die andere Pflanze Blüten bilden. 


Wiederholung 37.3 

1. Die vegetative Vermehrung erfolgt schnell und gewährleis¬ 
tet, dass die genetischen Anpassungen einer Pflanze erhalten 
bleiben. Andererseits macht die genetische Homogenität die 
Nachkommen und Populationen, die auf vegetative Vermeh¬ 
rung zurückgehen, anfällig für Veränderungen der abioti- 
schen oder biotischen Umwelt, weil die Phänotypen der 
Population alle gleich sind. Durch sexuelle Fortpflanzung 
entsteht genetische Vielfalt bei den daraus hervorgehenden 
Nachkommen und Populationen. Aufgrund ihrer vielfältigen 
Phänotypen kann sich eine solche Population gut an eine sich 
verändernde Umwelt anpassen. Allerdings verläuft die sexu¬ 
elle Fortpflanzung langsamer als die vegetative Vermehrung. 

2. Für eine vegetative Vermehrung ist keine Bestäubung er¬ 
forderlich, sodass rasch zahlreiche neue Pflanzen entstehen 
können. Viele davon werden durch Ausläufer (Stolonen) oder 
Rhizome gebildet und sind somit gut an verarmte oder ero¬ 
dierte Böden angepasst, etwa in Hanglagen. Oder sie wachsen 
als Pionierpflanzen auf instabilen Böden wie Sanddünen. 
Auch in Halbwüsten und Wüsten ist eine vegetative Vermeh¬ 
rung adaptiv, weil es Keimlinge dort oft schwer haben, sich 
zu etablieren. 

3. Man könnte dies mittels mehrerer Methoden in Angriff neh¬ 
men, beispielsweise durch genetische Screenings auf Zellen 
in der Meiose, bei denen sich die Chromosomen in der Ana- 
phase I nicht auftrennen, oder durch die Suche nach Proteinen 
(und deren Genen), die an das SWII-Protein binden. 
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Blick in die Daten: Das Blühsignal 

1. a. Die Pflanzen wurden unter Kurznachtbedingungen gezo¬ 

gen, um eine Blühinduktion durch die lange Nacht auszu¬ 
schließen. Somit konnte sich als einziger Faktor die kurze 
Lichtexposition während der langen Nacht auf das Blühen 
auswirken. 

b. Die Daten zeigen Folgendes: Durch Licht einer Wellenlän¬ 
ge von 700 nm konnte das Blühen effizient induziert wer¬ 
den, während Licht einer Wellenlänge von 680 nm das Blü¬ 
hen verhinderte - ein Hinweis darauf, dass es sich bei dem 
Photorezeptor um Phytochrom handelt. Durch die acht¬ 
minütige Bestrahlung mit Dunkelrotlicht von 700 nm wur¬ 
de das Phytochrom in seine aktive Form P r umgewandelt. 

2. Bei Tag ist mehr Rotlicht als Dunkelrotlicht vorhanden, und 
die P r -Form von Phytochrom wird in die Pf r -Form umgewan¬ 
delt. Bei Nacht wird Pf r wieder in P r zurückverwandelt. Das 
dauert aber eine gewisse Zeit. Wie aus den Daten in der Spalte 
„kein Licht“ zu ersehen, dauerte es 8,5 h, bis sich P r wieder in 
ausreichender Konzentration angesammelt hatte, um ein Blü¬ 
hen zu fördern. Diese Phase verlängerte sich, wenn zu Beginn 
der Dunkelphase Rotlicht (660 nm) verabreicht wurde, denn 
dadurch wurde noch mehr P r in Pf r umgewandelt. Wurden die 
Pflanzen dagegen zu Beginn der Dunkelphase mit Dunkel¬ 
rotlicht (720 nm) bestrahlt, wurde das Pf r , das sich tagsüber 
angesammelt hatte, wieder in die aktive Form P r umgewan¬ 
delt, die ein Blühen nach einer kürzeren Dunkelphase (7 h) 
ermöglichte. 


Blick in die Daten: Das Blühsignal 
wandert vom Blatt zur Knospe 

1. Die Pflanzen, deren Blätter entfernt worden waren, blühten 
nicht. Daher nimmt das Blatt die Photoperiode wahr, und es 
muss vorhanden sein, damit eine Pflanze blühen kann. 

2. Der Rezeptor befindet sich im Blatt. 

3. Das Umweltsignal (die Photoperiode) wird nur von dem 
einzelnen behandelten Blatt wahrgenommen. Es setzt einen 
Signalübertragungsweg in Gang, der in der Endknospe an der 
Sprossspitze endet und dort das Blühen initiiert. Die Daten 
deuten darauf hin, dass in den Blättern ein Blühsignal gebil¬ 
det wird, das von dort durch die Pflanze bis zur Sprossspitze 
wandern kann. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 37.3 Für das Wachstum des Pollenschlauchs sind fol¬ 
gende Prozesse erforderlich: Lockerung der Zellwand (durch 
Hydrolasen), Ablagerung von neuem Zellwandmaterial (Syn¬ 
these von Cellulose und Matrixpolysacchariden), Ausdehnung 
der Plasmamembran und des Zellinhalts (unter Beteiligung des 
Golgi-Apparats) und Zellstreckung (angetrieben durch Osmose 
von der Vakuole). 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die gz-Mutante inhibiert die Blütenbildung bei der Erbsen¬ 
pflanze ganz oder verzögert sie erheblich. 

2. Ja. Den Ergebnissen zufolge ist die gz-Mutante nicht in der 
Lage, die Blühsubstanz zu bilden. Wird bei einer Pfropfung 
nur die gz-Mutante verwendet ( gi/gi ), blühen die Pflanzen 
gar nicht. Sobald jedoch einer der Pfropfpartner der Wild¬ 
typ (WT) ist, blühen die Pflanzen. Das legt nahe, dass nur 
die Wildtypformen die Blühsubstanz enthalten und dass die¬ 
se in beide Richtungen wandern kann (von der Unterlage zum 
Pfropfreis und umgekehrt); auf diese Weise kann das Signal 
die Spross spitze erreichen und eine Blütenbildung induzieren. 

3. Unter Langtagbedingungen wird das Wildtypgen exprimiert. 
Es regt die Produktion des FT-Proteins an, das als Blühsignal 
fungiert. Dadurch blüht die Pflanze nach der Ausbildung von 
15 bis 20 vegetativen Knoten. Dagegen ist das gigas -Gen ein 
inaktives Gen: Es stimuliert die Produktion des Blühsignals 
nicht. Wird das gigas -Gen exprimiert, verbleibt die Pflanze 
im vegetativen Zustand; entweder blüht sie überhaupt nicht 
oder nur mit erheblicher Verzögerung. 


Kapitel 38 

Wiederholung 38.1 

1. 

Avr2Avr3 gesund gesund infiziert 

AvrlAvr4 gesund gesund gesund 

2. An der unspezifischen und der spezifischen Immunität sind 
ähnliche Signalwege beteiligt. Für die unspezifische Immun¬ 
antwort könnte man als Wissenschaftler bei dem Pathogen 
nach PAMPs suchen und auf eine schwächere Reaktion ach¬ 
ten. Für die spezifische Immunantwort könnte die Suche auf 
eine Gen-für-Gen-Resistenz (Avr-Gene) und programmierten 
Zelltod sowie die Ausbildung einer nekrotischen Läsion an 
der Infektionsstelle ausgerichtet sein. 

3. Salicylsäure löst eine systemische Resistenz aus. Die Ap¬ 
plikation dieser Verbindung auf eine Wunde würde zur 
Produktion von schützenden PR-Proteinen gegen weitere In¬ 
fektionen führen, und zwar als lang anhaltender Effekt. 


Wiederholung 38.2 

1. Das lässt darauf schließen, dass der Milchsaft von Bedeutung 
für die Abwehr von Herbivoren wie Nacktschnecken ist. 

2. Weil Nicotin als sekundärer Pflanzenstoff stets in den Tabak¬ 
blättern vorhanden ist, handelt es sich um eine konstitutive 
Abwehr, die viele Herbivoren vom Fraß abhält. Induzierte 
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Antworten werden von Herbivoren ausgelöst, die sich von Ni¬ 
cotin nicht beeinflussen lassen. 

3. a. Dies stellt eine induzierte Abwehr da, weil die Exkremente 

einen Elicitor enthalten. 

b. Chemische Verbindungen in den Exkrementen fungieren 
als Elicitoren und lösen Signaltransduktionswege aus. Bei 
einem der Signalwege kommt es zu Veränderungen des 
elektrischen Potenzials der Plasmamembran, die über den 
Symplasten auf die gesamte Pflanze übertragen werden. 
Bei einem weiteren Signalweg wird die Produktion reakti¬ 
ver Sauerstoff Spezies induziert; diese wirken als Signalmo¬ 
leküle in Wegen, die zu Veränderungen der Genexpression 
führen. Ein anderer Signalweg führt zur Produktion von 
Jasmonat und anderen Phytohormonen, die systemische 
Abwehrmechanismen auslösen und sogar auf benachbar¬ 
te Pflanzen übergehen und bei diesen Abwehrreaktionen in 
Gang setzen können. 

4. Jasmonate werden als Reaktion auf einen Elicitor gebildet, 
der von Herbivoren stammt. Sie können die Synthese flüchti¬ 
ger Substanzen induzieren, die durch die Luft als „Hilferuf 4 
zu anderen Pflanzen oder weiteren Organen derselben Pflanze 
gelangen können. 


Wiederholung 38.3 

1. a. Die verringerten Regenfälle könnten unter anderem eine 

Dehydrierung und osmotischen Stress zur Folge haben. 
Als genetische Reaktionen wären denkbar: Änderungen 
der Blattanatomie, mit einer dickeren Cuticula zur Verrin¬ 
gerung der Verdunstung; ein stärker ausgeprägtes Wurzel¬ 
system zur Wasseraufnahme; Anreicherung von gelösten 
Stoffen in den Wurzeln - dadurch würde sich das Was¬ 
serpotenzial der Wurzeln verringern, und die Wurzeln 
könnten mehr Wasser aus den ausgetrockneten Böden auf¬ 
nehmen. 

b. Durch die Überflutung reduziert sich die Menge an Sau¬ 
erstoff, die den Pflanzen zur Verfügung steht, und damit 
die Zellatmung. Mögliche genetische Reaktionen könnten 
eine verstärkte Bildung von Atem wurzeln oder Aerenchy- 
men sein, um die untergetauchten Pflanzengewebe mit Luft 
zu versorgen. 

2. Sie könnte Gene für Proteine einschleusen, die zur Bildung 
von Salzdrüsen führen, oder Gene für Membranproteine, 
durch die überschüssiges Salz in der Zentralvakuole gespei¬ 
chert werden kann. Wenn das Salz in der Vakuole von der 
übrigen Zelle separiert wird, kann es dort nicht andere Ver¬ 
bindungen und Reaktionen beeinträchtigen (► Abschn. 18.5 
über salztolerante Pflanzen). 

3. a. Durch die fehlende Pflanzendecke können sich toxische Io¬ 

nen im Boden anreichem. 

b. Die beteiligten Gene könnten Proteine codieren, die toxi¬ 
sche Ionen von den Pflanzenzellen bzw. dem Cytoplasma 
der Zellen fernhalten (indem die Ionen z. B. in Drüsen oder 
in der Zentral vakuole gespeichert werden). 


Blick in die Daten: Ein Resistenzgen gegen 
Getreideschwarzrost 

1. Das Wildtyp-SAG-Gen verlieh Resistenz gegen Getreide¬ 
schwarzrost. Sowohl eine Deletionsmutante von Sr3 3 (Bal¬ 
ken E5) als auch eine Punktmutationsmutante von Sr33 
(Balken E6-E9) führten zu einer Anfälligkeit für den Rost¬ 
pilz. Dies belegt, dass Sr33 eine Rostresistenz verleihen kann. 

2. Fielder-Weizen mit stark exprimiertem Sr33 -Gen war resis¬ 
tent gegen Getreideschwarzrost, solcher ohne Sr33 anfällig 
dafür. Das bekräftigt die Schlussfolgerung der früheren Ex¬ 
perimente, dass das Sr33 -Gen eine Resistenz gegen Getreide¬ 
schwarzrost verleiht. 

3. Bei diesem Verwandten des Kulturweizens verleiht Sr35 die 
Resistenz. 

4. Auch bei Saatweizen kann Sr35 Resistenz verleihen. Es gibt 
also zwei Resistenzgene gegen Getreideschwarzrost. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 38.1 Viele Krankheiten des Menschen werden durch 
Pathogene hervorgerufen. Hier ist jeweils nur ein Beispiel vieler 
richtiger Antwortmöglichkeiten für jeden Erregertyp angeführt: 

■ Virus: Grippe 

■ Bakterium: Tuberkulose 

■ Pilz: Kandidose 

■ Nematode: Ascariasis 

► Abb. 38.2 Beide Pflanzenorgane sind allen möglichen Ty¬ 
pen von Erregern ausgesetzt, allerdings kann es sich um jeweils 
andere Arten handeln. Daher werden die Abwehrsubstanzen in 
denjenigen Zellen der Blätter wie auch der Wurzeln exprimiert, 
die mit der Umwelt in Kontakt kommen. 

► Abb. 38.3 Die Erkennung erfolgt anhand der Form (wie 
bei Schlüssel und Schloss) sowie durch chemische Wechselwir¬ 
kungen zwischen den Molekülen wie hydrophobe und ionische 
Wechselwirkungen. 

► Abb. 38.12 LEA-Proteine könnten als Chaperone wirken, 
das heißt, sie könnten an Zielproteine binden und deren Raum¬ 
struktur so stabilisieren, dass sie biologisch aktiv bleiben. Ande¬ 
re LEA-Proteine könnten Biomembranen stabilisieren und ein 
Austrocknen der Membranen verhindern. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Bei den Beschädigungen alleine wurde eine größere Menge 
Nicotin freigesetzt. Bei der Herbivorie durch Raupen (welche 
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die Produktion der FACs einschließt) entsteht etwas weni¬ 
ger Nicotin - ein Hinweis darauf, dass sich die FACs leicht 
hemmend auf die Nicotinproduktion aus wirken könnten. Die 
Synthese von Nicotin stellt eine konstitutive Abwehrreaktion 
dar. Nicotin ist in den Tabakpflanzen ständig enthalten; seine 
Bildung muss nicht erst durch Genexpression induziert wer¬ 
den. 

2. Die Jasmonsäuresynthese wird durch die Produktion von Eli- 
citoren bei Herbivorie angeregt. Die Jasmonsäure bewirkt 
dann Veränderungen der Genexpression, die zur Produktion 
von sekundären Pflanzenstoffen wie Proteinhemmern führen 
(►Abb. 38.5). Diese Proteinhemmer schränken die Effek¬ 
tivität der Herbivoren ein. Die Wirkung von Jasmonsäure 
unterscheidet sich insofern von derjenigen von Nicotin, als 
sie die Herbivoren nicht direkt beeinflusst, aber die Produkti¬ 
on von anderen Substanzen mit einem beeinflussenden Effekt 
stimuliert (d. h., Jasmonsäure ist ein Zwischenprodukt). 

3. Wenn zu der Beschädigung noch FACs der Raupen hinzu¬ 
kommen, steigt die Jasmonsäureproduktion erheblich stärker 
an als ohne die FACs. Diese stärkere Reaktion legt nahe, 
dass es sich bei den FACs um Elicitoren handelt, die Tabak¬ 
pflanzen erkennen müssen, damit in den Pflanzen genetisch 
gesteuerte Abwehrreaktionen ausgelöst werden. 

4. Jasmonsäure löst bei den Tabakpflanzen induzierte Reaktio¬ 
nen aus, die eine Herbivorie durch die Tabakschwärmerrau¬ 
pen begrenzen. Ethylen unterdrückt die Nicotinproduktion 
und begünstigt daher die Herbivorie durch die Raupen. Im 
Grunde sind dies also gegensätzliche Reaktionen. Die könnte 
ein Beispiel für das evolutionäre Wettrüsten zwischen Pflanze 
und Herbivor darstellen. 


Kapitel 39 

Wiederholung 39.1 

1. Zellen sind in ihrer Größe beschränkt, weil ihre Oberfläche 
ausreichen muss, um ihre metabolischen Bedürfnisse per Dif¬ 
fusion und Transport von Nährstoffen sowie Abfallprodukten 
durch die Plasmamembran sicherzustellen. 

2. Der Hauptvorteil der Vielzelligkeit besteht darin, dass nicht 
jede Zelle für all ihre metabolischen Bedürfnisse sorgen 
muss. Unterschiedliche Zellen können sich auf bestimmte 
Funktionen spezialisieren, die zum Überleben und zur bio¬ 
logischen Fitness des gesamten Organismus beitragen. Diese 
Spezialisierung bringt eine höhere Effizienz mit sich. Zudem 
umgeht Vielzelligkeit das Problem des sinkenden Oberflä¬ 
chen/Volumen-Verhältnisses, das mit einer Größenzunahme 
von Organismen einhergeht. Ein dritter Vorteil ist, dass grö¬ 
ßere Organismen weniger leicht Jägern zum Opfer fallen und 
selbst leichter Beute machen können. 

3. Der Verdauungstrakt ist ein gutes Beispiel dafür, wie mehre¬ 
re Gewebe zur Struktur und Funktion eines Organs beitragen 
können. Epithelgewebe sorgen für die Abgrenzung zwischen 
dem Darmtrakt und seinem Lumen, wo die Nahrung verdaut 
wird, und liefern zudem Verdauungsenzyme sowie Transport¬ 


mechanismen für die Resorption von Nährstoffbausteinen. 
Muskelgewebe liefert die nötige Peristaltik, um den Darmin¬ 
halt vom Mund zum Anus zu transportieren. Nervengewebe 
kontrolliert die Darmperistaltik und liefert zudem sensori¬ 
sche Informationen, die zur Kontrolle der Darmfunktionen 
dienen. Bindegewebe verleihen dem Darm strukturelle Inte¬ 
grität, und ein flüssiges Bindegewebe - Blut - transportiert 
Nährstoffbausteine aus dem Darm zu allen anderen Zellen im 
Körper. 


Wiederholung 39.2 

1. Der Erhalt des inneren Milieus steht im Mittelpunkt der 
Tierphysiologie, weil das innere Milieu für die Deckung 
sämtlicher Bedürfnisse der Zellen im Körper sorgt. Die Zell¬ 
typen eines Tieres sind darauf spezialisiert, etwas zum Erhalt 
des inneren Milieus beizutragen, aber keine Tierzelle kann 
alle ihre eigenen Bedürfnisse erfüllen und kann daher auch 
nicht allein existieren. 

2. Negatives Feedback liefert Information über die geregelte 
Variable, die mit einem Sollwert verglichen werden kann, 
um ein Fehlersignal zu generieren. Das Fehlersignal wird 
an Effektororgane übermittelt, um die geregelte Variable zu¬ 
rück auf den Sollwert zu bringen. Positives Feedback liefert 
Information über die geregelte Variable, die in Komman¬ 
dosignale umgewandelt werden kann, welche die geregelte 
Variable weiter von ihrem Sollwert wegschieben. Feedfor- 
ward-Information verändert den Sollwert in Erwartung eines 
Ungleichgewichts, sodass die geregelte Variable stabil blei¬ 
ben kann, wenn sich die Bedingungen ändern. 

3. Bei 60 kg Körpergewicht enthalten Sie ca. 361 Wasser. Davon 
sind 2/3 intrazellulär (241) und 1/3 extrazellulär (121). Da¬ 
von wiederum sind 80% interstitielle Flüssigkeit (9,61) und 
20 % Blutplasma (2,41). 

4. Sie injizieren ein bekanntes Volumen (Ui) von Mannitol und 
Evans Blue in bekannter Konzentration (Ci) in die Blutbahn 
eines Probanden. Nachdem genügend Zeit vergangen ist, in 
der sich die injizierte Lösung im ganzen Körper verteilt hat, 
nehmen Sie eine Blutprobe und messen die Konzentration 
von Evans Blue oder Mannitol im Blutplasma (C 2 ). Aus dem 
Verdünnungsfaktor von Mannitol können Sie auf das Volu¬ 
men der extrazellulären Flüssigkeit schließen und aus dem 
Verdünnungsfaktor von Evans Blue auf das Blutvolumen. Die 
Differenz ergibt das Volumen der interstitiellen Flüssigkeit. 


Wiederholung 39.3 

1. Schwankungen der Körpertemperatur können komplexe phy¬ 
siologische Prozesse stören, weil unterschiedliche Stufen 
oder Komponenten dieser Prozesse wahrscheinlich leicht 
unterschiedliche ßio-Werte haben. Daher kann eine Tem¬ 
peraturveränderung die Zusammenarbeit dieser Schritte oder 
Komponenten negativ beeinflussen. 
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Temperatur (°C) 


3. Isoenzyme können unterschiedliche Temperaturoptima ha¬ 
ben; daher kann die Expression unterschiedlicher Isoenzyme 
mit Temperaturoptima, die an die jahreszeitlichen Verände¬ 
rungen angepasst sind, zu einer saisonalen Akklimatisierung 
führen. 


Wiederholung 39.4 

1. In freier Natur kann ein Ektothermer Verhaltensanpassun¬ 
gen nutzen, wie ein Bad in der Sonne oder das Aufsuchen 
von Schatten, um signifikante Veränderungen seiner Körper¬ 
temperatur zu vermeiden. Im Labor hat ein Tier nicht die 
Möglichkeit, sich auf diese Weise anzupassen. 

2. Das Tier nimmt Wärme durch Radiation, Konduktion oder 
Konvektion auf, wenn die Strahlung bzw. der Gegenstand 
bzw. die Wind- oder Wasserströmung wärmer ist als seine 
Oberflächentemperatur, und das Tier verliert Wärme durch al¬ 
le drei Prozesse, wenn das Temperaturgefälle umgekehrt ist. 
Die Evaporation kann nur zu einem Wärme Verlust des Tieres 
führen, und das Ausmaß dieses Wärmeverlusts hängt von der 
Wassermenge ab, die auf einer wärmeaustauschenden Ober¬ 
fläche wie Haut oder Atemwege verdunstet. 

3. Bei Fischen strömt das Blut aus dem Herz in die Kiemen, 
wo es zu einem Temperaturausgleich mit dem umgebenen 
Wasser kommt. Bei den meisten Fischen fließt dieses Blut 
dann im Zentrum des Fisches durch ein großes Gefäß, das 
sich in zahlreiche kleinere Gefäße aufteilt, die die Gewebe 
des Fisches perfundieren und sie dadurch kühlen. Bei „war¬ 
men“ Fischen strömt der größte Teil des Blutes von den 
Kiemen durch periphere Gefäße, aus denen kleinere segmen- 
tale Gefäße entspringen, die ins Muskelgewebe ziehen. Diese 
Gefäße transportieren Blut nach innen (Arterien) und ver¬ 
laufen parallel und eng neben den Gefäßen, die Blut nach 
außen transportieren (Venen). Die Venen führen Wärme mit 
sich, die in der Muskulatur erzeugt wurde, doch durch die¬ 
sen Gegenstromblutfluss in den Arterien und Venen erwärmt 
das venöse Blut das arterielle Blut, das in den Muskel strömt, 
und senkt damit den Wärme Verlust aus dem Muskelgewebe. 
Ein Gegenstromwärmeaustausch bei „warmen“ Fischen sorgt 
dafür, dass die Wärme, die von den mächtigen Schwimmmus¬ 
keln erzeugt wird, im Muskelgewebe bleibt. 


Wiederholung 39.5 

1. In der Thermoneutralzone kann der Metabolismus auf Grund¬ 
niveau bleiben, denn die Regulation der Körpertemperatur 
lässt sich durch passive Maßnahmen wie eine veränderte 
Hautdurchblutung oder eine veränderte Körperhaltung er¬ 
reichen. Wenn die Umgebungstemperatur jedoch sinkt, ist 
irgendwann ein Punkt erreicht, wo eine aktive Thermoregula¬ 
tion erforderlich wird, die zu einer Zunahme der Stoffwech¬ 
selaktivität führt. Dieser Punkt ist die untere kritische Tem¬ 
peratur. Umgekehrt wird, wenn die Umgebungstemperatur 
steigt, ein Punkt erreicht, an dem eine verstärkte Hautdurch¬ 
blutung und eine veränderte Körperhaltung einen Anstieg 
der Kemtemperatur nicht mehr verhindern können und ak¬ 
tive Mechanismen wie Schwitzen oder Hecheln erforderlich 
sind, was zu einem Anstieg der Stoffwechselrate führt. Dieser 
Punkt ist die obere kritische Temperatur. 

2. Das Segment der Kurve der Stoffwechselrate in ► Abb. 39.13, 
das unter der unteren kritischen Temperatur liegt (unteres 
Ende der Thermoneutralzone), repräsentiert die Menge an 
produzierter Wärme, die nötig ist, um die Wärmemenge zu 
kompensieren, die an die Umwelt verloren geht. Dieses Kur¬ 
vensegment lässt sich durch die angegebene Gleichung be¬ 
schreiben. Gäbe es keine anderen metabolischen Funktionen 
als eine Kompensation des Wärmeverlusts, würde der Wär¬ 
meverlust und damit MR null betragen, wenn Tb — 7" a gleich 
null, die Außentemperatur also gleich der Körpertemperatur 
ist. Daher wird die MR -Linie die x-Achse dort schneiden, wo 
7^ gleich 7 b ist. 

In der Gleichung steht die Konstante K für die Wärmeleit¬ 
fähigkeit, die gleich dem Kehrwert der Wärmeisolierung ist. 
Wenn die Kurve ein Wüstentier gegenüber einem gleich gro¬ 
ßen arktischen Tier repräsentierten würde, würde sie steiler 
ansteigen ( K ). Die untere kritische Temperatur wäre für die 
Wüstenart höher als für die arktische Art. 

3. Wärme geht über die Körperoberfläche verloren, daher hat 
ein größeres, massigeres Tier ein niedrigeres Oberflächen/ 
Volumen-Verhältnis als ein kleineres, schlankeres Tier. Des¬ 
halb hat die natürliche Selektion bei eng verwandten Arten in 
kälteren Regionen die größeren, kompakter gebauten Arten 
bevorzugt. 

4. Feedforward-Information dient dazu, Sollwerte in Erwartung 
eines zukünftigen Stressors zu verstellen. So kann eine Käl¬ 
teexposition beispielsweise den Sollwert für die metabolische 
Wärmeproduktion erhöhen, sodas s der erhöhte Wärme Verlust 
des Körpers an die kalte Umgebung ausgeglichen wird, ohne 
dass die Kerntemperatur fallen müsste, um die Reaktion aus¬ 
zulösen. 

5. Der Thermostat von Säugern wird als proportionaler Thermo¬ 
stat mit einstellbarem Sollwert beschrieben, denn die Intensi¬ 
tät, mit der er die Effektororgane antreibt, ist zur Differenz 
zwischen hypothalamischer Temperatur und einer hypotha- 
lamischen Schwellentemperatur für die Aktivierung dieser 
Reaktion proportional. Der Begriff „einstellbarer Sollwert“ 
bezieht sich auf die Rolle der Feedforward-Information bei 
der Veränderung der hypothalamischen Temperaturschwellen 
für unterschiedliche thermoregulatorische Reaktionen. 
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Blick in die Daten: Lässt sich die 
Leistungsfähigkeit der Muskulatur steigern, 
indem man Wärme aus den Handflächen 
abzieht? 

1. Standardisierung der Ergebnisse durch Ermitteln der prozen¬ 
tualen Zunahme bei Versuchsreihe 1 und 2, Mittelwertbil¬ 
dung und Berechnung der Standardabweichungen für diese 
beiden Versuchsreihen, Vergleich der beiden Versuchsrei¬ 
hen auf einen möglichen Reihenfolgeeffekt mittels gepaartem 
UTest 

Zunahme der Wiederholungen (%) 



Versuchsreihe 1 

Versuchsreihe 2 

Proband 

Kontrollgruppe 

Versuchsgruppe 


(ohne Kühlung) 

(mit Kühlung) 

1 

35,29 

11,11 

2 

24,00 

27,59 

3 

4,55 

5,80 

4 

28,30 

12,50 

5 

25,86 

35,44 

6 

3,28 

14,93 

7 

2,70 

76,74 

8 

6,00 

28,57 

9 

-5,26 

28,95 


Versuchsgruppe 

Kontrollgruppe 

10 

39,39 

7,87 

11 

11,49 

5,62 

12 

30,00 

8,75 

13 

32,31 

39,44 

14 

57,89 

26,19 

15 

42,62 

21,59 

16 

53,33 

18,67 

17 

48,98 

1,35 

Mittelwert 

25,93 

21,83 

Standard¬ 

abweichung 

18,80 

17,53 


Der p -Wert (0,058) zeigt, dass es keinen signifikanten Unter¬ 
schied zwischen den beiden Datensätzen gibt und demnach 
auch keinen Reihenfolgeeffekt. 

2. Die standardisierten Werte (prozentuale Zunahme) sind ent¬ 
sprechend der Behandlung - Kühlen oder ohne Kühlen der 
Handfläche - sortiert. Mittelwerte und Standardabweichun¬ 
gen werden berechnet und die Daten einem gepaarten UTest 
unterzogen. 


Proband 

mit Kühlung 

ohne Kühlung 

1 

11,11 

35,29 

2 

27,59 

24,00 

3 

5,80 

4,55 

4 

12,50 

28,30 

5 

35,44 

25,86 

6 

14,93 

3,28 

7 

76,74 

2,70 

8 

28,57 

6,00 

9 

28,95 

-5,26 

10 

39,39 

7,87 

11 

11,49 

5,62 

12 

30,00 

8,75 

13 

32,31 

39,44 

14 

57,89 

26,19 

15 

42,62 

21,59 

16 

53,33 

18,67 

17 

48,98 

1,35 

Mittelwert 

32,80 

14,95 

Standardab¬ 

weichung 

18,54 

12,88 


Der /?-Wert von < 0,008 ist hoch signifikant und zeigt an, 
dass die Zunahmen bei einer Kühlung der Handfläche größer 
waren als diejenigen ohne Kühlung. 

3. Die Hypothese, dass das Abführen überschüssiger Wärme 
aus dem Körper die Leistungsfähigkeit individueller Muskeln 
erhöht, wird von den Daten gestützt. Eine Normalisierung 
der Daten auf die prozentuale Zunahme und anschließen¬ 
de Testung auf Reihenfolgeeffekte zeigte, dass es keinen 
Unterschied machte, ob die Kühlung oder die Kontrolle zu¬ 
erst erfolgte. Eine Testung auf den Behandlungseffekt ergab 
hingegen einen hoch signifikanten Vorteil für die Kühlbe¬ 
handlung. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 39.2 Muskeln sind durch Bindegewebe an den Kno¬ 
chen befestigt, ebenso Knochen an Knochen. Knochen ist Bin¬ 
degewebe, und ohne Knochen könnten Skelettmuskeln keine 
Kräfte auf die Umgebung übertragen. Blut ist ebenfalls ein 
Bindegewebe; es versorgt die Muskeln mit Sauerstoff, Mineral¬ 
ionen, Nährstoffbausteinen und vielem mehr, und es sorgt für 
den Abtransport von Abfallstoffen und Wärme. Epithelgewebe 
kleiden die Blutgefäße aus. Nervengewebe übermitteln die mo¬ 
torischen Kommandos, die die Muskelkontraktion kontrollieren, 
und melden die Muskeltätigkeit an das Gehirn. 
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► Abb. 39.8 Das Absinken der Körpertemperatur der Maus in 
kalter Umgebung und ihr Anstieg bei hohen Umgebungstempe¬ 
raturen zeigen die Grenzen ihrer Fähigkeit, ihre Körpertempera¬ 
tur zu regulieren. Bei hohen Umgebungstemperaturen steigt die 
Stoffwechselrate der Maus, weil ein aktiver Wärmeverlust (z. B. 
durch Schwitzen, Hecheln, Lecken) Energie kostet. 

► Abb. 39.12 Die Tatsache, dass sowohl arktische als auch 
tropische Säuger auf derselben Kurve Platz finden, bedeutet, 
dass sich der Grundumsatz nicht als Anpassung an das Klima 
entwickelt hat. Wenn der Grundumsatz arktischer Tiere erhöht 
wäre, um den erhöhten Wärmeverlust an die Umgebung aus¬ 
zugleichen, sollten die Sollwerte für arktische Säuger über der 
Kurve liegen und die Datenpunkte für tropische Säuger darunter. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die Gruppe, die eine Körpertemperatur von 30 °C in signifi¬ 
kant kürzerer Zeit erreichte, war die +2 °C-Gruppe. Die Aus¬ 
gangstemperatur hatte tatsächlich einen Effekt auf die Rate 
der Wiedererwärmung, die 4,9°C/h für die +2°C-Gruppe 
und 3,8 °C/h für die —12 °C-Gruppe betrug. 

2. Wenn die Körpertemperatur eines Tieres konstant ist, gibt es 
ein Gleichgewicht zwischen der Wärme, die vom Körper auf¬ 
genommen bzw. produziert wird, und der Wärme, die den 
Körper verlässt. 

Wärme zu Wärme a b 

Metabolismus + R zu = R a b + Konvektion + Konduktion 

+ Evaporation 

Damit die Körpertemperatur steigt, muss Wärme zu größer 
sein als Wärme a b. Für beide Zieselgruppen in diesem Ex¬ 
periment gilt, dass Wärme zu nur aus einer einzigen Quelle 
stammen kann, nämlich dem Stoffwechsel, da keine Gruppe 
Zugang zu einer äußeren Wärmequelle hat. Die Ziesel in der 
— 12°C-Gruppe haben es jedoch mit einer viel niedrigeren 
Umgebungstemperatur zu tun. Auch wenn sie in einer ge¬ 
schlossenen Kammer kaum einen Wärmeverlust durch Kon¬ 
duktion, Konvektion oder Evaporation erleiden, könnten die 
Tiere der — 12°C-Gruppe einen größeren radiativen Wärme¬ 
verlust verzeichnen, da dieser vom Unterschied zwischen der 
Oberflächentemperatur eines Tieres und des zweiten Gegen¬ 
stands abhängig ist, in diesem Fall der Behälterwand. Zudem 
beginnt die — 12°C-Gruppe den Wiedererwärmungsprozess 
bei einer niedrigeren 7b. Daher muss die — 12°C-Gruppe 


mehr Stoffwechselwärme generieren, um eine 7b von 30 °C 
zu erreichen, und das erfordert mehr Stoffwechselaktivität 
und Zeit. 

3. Die beiden wichtigsten Generatoren für Stoffwechselwär¬ 
me sind Muskelzittem und zitterfreie Thermogenese. Unter 
Muskelzittern versteht man die rasche Kontraktion antago¬ 
nistischer Muskeln, die dabei allerdings keine Arbeit an der 
Umgebung verrichten. Dennoch verbraucht das Zittern selbst 
viel Energie in Form von ATR Dabei wird, wie bei jeder 
Energieumwandlung, ein erheblicher Energieanteil in Wär¬ 
meenergie umgesetzt. Zitterfreie Thermogenese ist eine spe¬ 
zifische Funktion des braunen Fettgewebes. Dieses Gewebe 
enthält viele Mitochondrien und ist gut durchblutet (daher die 
bräunliche Farbe im Vergleich zu weißem Fettgewebe). Die 
Mitochondrien im braunen Fettgewebe enthalten das Protein 
Thermogenin, das den Protonenfluss von der ATP-Produktion 
entkoppelt. Daher wird das Fett metabolisiert und es entsteht 
Wärme, ohne ATP zu produzieren. Diese beiden Mechanis¬ 
men erzeugen die nötige Wärme, um die Körpertemperatur 
der Ziesel zu erhöhen. 


Kapitel 40 

Wiederholung 40.1 

1. Adrenalin ist ein Aminosäurederivat, das gelöst im Blut trans¬ 
portiert wird und an Rezeptoren auf der Zelloberfläche bindet, 
um so eine intrazelluläre Signalkaskade auszulösen, die zu ei¬ 
ner sofortigen Antwort führt. Östrogen ist ein Steroidhormon, 
das zusammen mit einem Proteincarrier im Blut transportiert 
wird. Da es lipidlöslich ist, diffundiert es in die Zielzellen 
hinein und bindet an einen intrazellulären Rezeptor, der dann 
in den Zellkern verlagert wird und die Genexpression verän¬ 
dert. Die Reaktionen auf das Hormon werden anschließend 
durch die Produkte dieser Genexpression vermittelt - und all 
das benötigt mehr Zeit als die Adrenalin Wirkung. 

2. Die Präsenz desselben Hormons bei zwei Arten ist kein Indi¬ 
kator für eine enge phylogenetische Verwandtschaft, weil die 
Struktur von Hormonen hoch konserviert ist, selbst wenn sich 
ihre Funktion ändert. Daher können entfernt verwandte Arten 
dieselben Hormone besitzen. 

3. Ein und dasselbe Hormon kann bei derselben Art je nach 
Typ der Zellen, die die entsprechenden Rezeptoren expri- 
mieren, und auch je nach Typ der Rezeptoren selbst, die 
unterschiedliche Signaltransduktionswege aktivieren können, 
unterschiedliche Effekte auslösen. 
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Wiederholung 40.2 

1. Während der Embryonalentwicklung entsteht die Neurohy- 
pophyse (Hypophysenhinterlappen) aus einer Ausstülpung 
am Boden des sich entwickelnden Gehirns, die Adenohypo- 
physe (Hypophysenvorderlappen) hingegen aus einer Aus¬ 
stülpung des embryonalen Munddachs. Daher besteht die 
Neurohypophyse aus Nervengewebe, und es sind Nervenzel¬ 
len, die die Neurohypophysenhormone produzieren und frei¬ 
setzen. Die Adenohypophyse entsteht hingegen aus Darm¬ 
epithelgewebe, und die sekretorischen Zellen entwickeln sich 
aus Darmepithelzellen. 

2. Hypothalamische Neuronen setzen geringe Mengen von 
Releasing- oder Release-Inhibiting-Hormonen frei, die in das 
zwischen dem Hypothalamus und der Adenohypophyse gele¬ 
gene Pfortadersystem diffundieren. Diese hypothalamischen 
Hormone treten in der Adenohypophyse aus den Pfortaderka¬ 
pillaren aus und diffundieren zu adenohypophysären Zellen, 
die geeignete Rezeptoren für diese speziellen Releasing- oder 
Release-Inhibiting-Hormone aufweisen. Diese Zellen in der 
Adenohypophyse reagieren, in dem sie die Freisetzung ih¬ 
rer Hormone verändern, zu denen vier glandotrope Hormone 
(thyroideastimulierendes Hormon, adrenocorticotropes Hor¬ 
mon sowie die Gonadotropine luteinisierendes Hormon und 
follikelstimulierendes Hormon) und Somatotropin (Wachs¬ 
tumshormon) gehören. 

3. Für die negative Rückkopplung der hypothalamischen Kon¬ 
trolle der endokrinen Funktion spielt die hemmende Wir¬ 
kung des Endhormons auf die Produktion des Releasing-Hor- 
mons (oder Release-Inhibiting-Hormons) im Hypothalamus 
eine entscheidende Rolle. Das Endhormon kontrolliert also die 
adenohypophysären Zellen, welche die glandotropen Hormo¬ 
ne produzieren, die ihrerseits die Zellen oder die Drüse kon¬ 
trollieren, welche das Endhormon produzieren und freisetzen. 


Wiederholung 40.3 

1. Die Dekapitierung von Rhodnius verhindert die Häutung des 
Tieres, wenn sie 1 h nach der letzten Blutmahlzeit erfolgt, 
nicht aber, wenn der Eingriff eine Woche später vorgenom¬ 
men wird. Der Grund dafür ist, dass PTTH eine gewisse Zeit 
benötigt, um freigesetzt zu werden und in so großen Mengen 
zur Prothoraxdrüse zu diffundieren, dass es dort die Freiset¬ 
zung von Ecdyson anregen kann. 

2. Der äußerlich weibliche Phänotyp ist die „Standardeinstel¬ 
lung“ beim Menschen. Diese wird bei einem normalen XY- 
Individuum dadurch geändert, dass Gene auf dem Y-Chromo¬ 
som aktiv werden, die die Entwicklung von Hoden statt von 
Eier stocken anregen. Die Hoden produzieren das männliche 
Sexualhormon Testosteron, das die Entwicklung des äußer¬ 
lich männlichen Phänotyps fördert. Wenn einem Individuum 
jedoch die Rezeptoren für das männliche Sexualhormon feh¬ 
len, kann Testosteron nicht wirken, und es entwickelt sich der 
weibliche Phänotyp. 


3. Bei präpubertären Individuen werden Sexualhormone in ge¬ 
ringer Menge produziert; diese Mengen reichen aus, um 
den Hypothalamus über eine negative Rückkopplungsschlei¬ 
fe an der Produktion von GnRH zu hindern. Infolgedessen 
wird kaum LH und FSH aus der Adenohypophyse ausge¬ 
schüttet. Mit Einsetzen der Pubertät verringert sich jedoch 
die Empfindlichkeit des Hypothalamus für die zirkulierenden 
Geschlechtshormone, sodass die negative Feedback-Kontrol¬ 
le gelockert wird. Daher steigen Produktion und Sekretion 
von GnRH sowie von LH und FSH an und lösen die mit der 
Pubertät einhergehenden Veränderungen aus. 


Wiederholung 40.4 

1. Eine Hauptursache für eine Schilddrüsenunterfunktion (Hy¬ 
pothyreose) ist Jodmangel. Ohne adäquate Jodzufuhr kann 
die Schilddrüse kein aktives T 3 und T 4 sezernieren. Infolge¬ 
dessen gibt es kein negatives Feedback für die Produktion des 
Thyreotropin-Releasing-Hormons (TRH) und des thyroidea- 
stimulierenden Hormons (TSH). Der erhöhte TSH-Spiegel 
führt zu einer gesteigerten Thyreoglobulinproduktion und so 
zu einem Wachstum der Schilddrüse. Ein Hauptgrund für eine 
Schilddrüsenüberfunktion ist die Produktion eines Antikör¬ 
pers gegen den TSH-Rezeptor, der an den Rezeptor bindet 
und ihn aktiviert hält. Daraus resultiert eine ständig erhöhte 
Thyreoglobulinsynthese. Obgleich die Betroffenen aktives T 3 
und T 4 produzieren, gibt es keine negative Rückkopplung, die 
auf das System Hypothalamus-Hypophyse-Schilddrüse ein¬ 
wirken könnte. 

2. Die Aufnahme von Vitaminen mit der Nahrung ist nötig, 
weil der Körper diese Verbindungen nicht selbst synthetisie¬ 
ren kann. Vitamin D wird im Körper durch das Ein wirken 
von UV-Strahlung auf Vorläufermoleküle in der Haut pro¬ 
duziert, das in Calciferole umgewandelt wird; daher handelt 
es sich nicht um ein Vitamin. Die Calciferole werden von 
Enzymen in Leber und Nieren in die aktive Form Calcitriol 
umgewandelt. Calcitriol (Vitamin D) fördert die Aufnahme 
von Calciumionen aus Darm und Nieren und erhöht dadurch 
den Calciumspiegel im Blut. 

3. Insulin kontrolliert die Rate der Glucoseaufnahme in Zellen, 
indem es die Zellen veranlasst, Glucosetransporter (passi¬ 
ve Transporter) in die Plasmamembran einzufügen, die aus 
einem Pool solcher Rezeptoren im Cytoplasma stammen. 
Die Glucosetransporter in der Plasmamembran erhöhen die 
Permeabilität der Zelle für Glucose, die dann in die Zelle 
diffundieren kann, solange ihre Konzentration in der extra¬ 
zellulären Flüssigkeit hoch genug ist. 

4. Stress fördert die Freisetzung von Cortisol aus der Neben¬ 
nierenrinde. Cortisol hilft dem Körper beim Umgang mit 
kurzfristigem Stress, indem es die zelluläre Aufnahme von 
Glucose reduziert, den Blutdruck erhöht und die Aktivität von 
Verdauungstrakt, Fortpflanzungssystem sowie Immunsystem 
verringert. Kurzfristig steht damit mehr Energie zur Verfü¬ 
gung, um mit dem unmittelbaren Stressor fertig zu werden. 
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Negatives Feedback von Cortisol, das über den Hypotha¬ 
lamus und die Hypophyse wirkt, stellt die Cortisolreaktion 
auf kurzzeitigen Stress normalerweise wieder ab. Wenn der 
Stress jedoch chronisch wird, wie in einer schwierigen Le¬ 
benssituation, bleibt der Cortisolspiegel hoch und der daraus 
resultierende erhöhte Blutdruck kann zu Herz-Kreislauf-Er¬ 
krankungen führen, die Beeinträchtigung des Immunsystems 
zu Infektionen und Krankheiten, die Störung der Verdauungs¬ 
funktion zu Magen-Darm-Geschwüren und der beeinträchtig¬ 
te Glucosestoffwechsel zu Diabetes. 


Blick in die Daten: Wie kann Irisin die positiven 
Auswirkungen von körperlicher Bewegung 
auf die Kognition vermitteln? 

l. 



FNDC5-Expression PGC-1 a-Expression 

2. Um herauszufinden, ob körperliche Bewegung den BDNF- 
Spiegel im Hippocampus erhöht, analysiert man den BDNF- 
Spiegel im Hippocampus der trainierten und der untrainierten 
Mäuse, bildet Mittelwerte, gibt die Standardabweichungen an 
und macht einen UTest, um die Wahrscheinlichkeit zu be¬ 
stimmen, dass die Werte für die beiden Gruppen sich nicht 
unterscheiden. Wenn p < 0,05 ist, unterscheiden sich die 
Werte beider Gruppen signifikant. 

3. Um festzustellen, ob eine erhöhte Expression von FNDC5 im 
Hippocampus ausreicht, um eine gesteigerte BDNF-Expres- 
sion zu bewirken, kultiviert man einige Hippocampuszellen 
in einem Medium, das die FNDC5-Expression fördert, und 
andere Hippocampuszellen in einem Medium, das die Ex¬ 
pression hemmt. Anschließend misst man den BDNF-Spiegel 
in beiden Medien. Dann lässt sich anhand eines UTests die 
Wahrscheinlichkeit dafür ermitteln, dass FNDC5 die BDNF- 
Produktion nicht beeinflusst. Ist p < 0,05, kann man den 
Schluss ziehen, dass die Unterschiede in der FNDC5-Expres- 
sion ausreichen, um die BDNF-Expression in unterschiedli¬ 
cher Weise zu beeinflussen. 


Blick in die Daten: Auswirkungen von 
körperlicher Bewegung auf den 
Glucosemetabolismus 

1. In dem Experiment, in dem die fettreich ernährten Mäuse eine 
Irisininjektion erhielten, war es wichtig, die UCP1 -Expressi¬ 
on wie auch die Expression von Betatrophin zu messen, denn 
eine Beziehung zwischen Irisin und UCP1 war bereits früher 
in den Trainingsexperimenten nachgewiesen worden. Daher 
war die Messung von UCP1 in diesem Experiment eine posi¬ 
tive Kontrolle für die Aktivität des injizierten Irisins. 

2. Die Mäuse wurden fettreich ernährt, um Bedingungen wie 
bei Fettleibigkeit und eine prädiabetische Insulinsresistenz zu 
schaffen. 

3. Die Daten stützen die Hypothese, dass Irisin Fettleibigkeit 
reduzieren und das Risiko für einen Typ-2-Diabetes senken 
könnte, und zwar aus folgenden Gründen: UTests bestätigen, 
dass sich die Körpermassen der beiden Mausgruppen vor der 
Irisininjektion nicht unterschieden. Die mit Irisin behandelten 
Mäuse zeigten jedoch eine signifikante (p < 0,05) Verringe¬ 
rung der Körpermasse, die Kontrollmäuse zeigten hingegen 
keine signifikanten Veränderung der Körpermasse. Die mit 
Irisin behandelten Mäuse hatten einen signifikant niedrigeren 
Nüchterninsulin- und Blutzuckerspiegel als die Kontrollmäu¬ 
se, was gleichzeitig ein Hinweis auf ein reduziertes Risiko für 
Typ-2-Diabetes ist. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 40.7 Diese Ergebnisse sprechen dafür, dass Zellen im 
Hypothalamus ein MSH-Release-Inhibiting-Hormon produzie¬ 
ren. 

► Abb. 40.9 Eine Mutation, die nicht funktionsfähige An¬ 
drogenrezeptoren nach sich zieht, führt zu XY-Individuen mit 
weiblichem Phänotyp einschließlich äußeren weiblichen Ge¬ 
schlechtsorganen und sekundären weiblichen Geschlechtsmerk¬ 
malen. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Das Adrenalin in der Spülflüssigkeit beeinflusst die Dilata¬ 
toren. Wenn man die beiden Operationsmethoden vergleicht, 
stellt man fest, dass die adrenalinhaltige Lösung den Pupil¬ 
lendurchmesser auf mehr als 5 mm weitete und die Pupillen 
länger geweitet hielt als es bei den Operationen ohne adrena¬ 
linhaltige Spülung der Fall war. Da sich die Pupillen aufgrund 
der Kontraktion der Dilatatoren erweitern, müssen es diese 
Muskelfasern sein, auf die Adrenalin wirkt. 
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2. Zwar sind sowohl die Pupillenkonstriktoren als auch die Pu¬ 
pillendilatatoren glatte Muskelfasern, doch nur die Fasern der 
Dilatatoren weisen auf ihrer Zelloberfläche ein Rezeptorpro¬ 
tein auf, an das Adrenalin binden kann; den Konstriktoren 
fehlen derartige Rezeptoren. Sobald Adrenalin an die Rezep¬ 
torproteine der Dilatatoren bindet, löst es in den Muskelfasern 
eine Signalkaskade aus, die starke und anhaltende Kontrak¬ 
tionen der Muskelfasern fördert. Daraus resultieren bei den 
Operationen, in denen die adrenalinhaltige Spülflüssigkeit 
benutzt wurde, Pupillen mit einem Durchmesser größer als 
5 mm. 

3. Adrenalin beeinflusst das kardiovaskuläre System, indem es 
Puls und Blutdruck erhöht. Es bewirkt, dass sich Arterio- 
len im Verdauungssystem und in der Haut verengen, die 
Arteriolen in der Skelettmuskulatur hingegen erweitern. Es 
veranlasst die Leber, Glykogen zu Glucose abzubauen, und 
regt Fettgewebe an, Fett zu Fettsäuren abzubauen. Diese 
unterschiedlichen Effekte werden von ein und demselben 
Hormon ausgelöst, das an Rezeptoren auf der Oberfläche 
des jeweiligen Zelltyps bindet. Dass die Reaktionen so un¬ 
terschiedlich ausfallen, liegt an dem, was im Inneren jedes 
Zelltyps stattfindet, nachdem der Rezeptor aktiviert wurde. 
In jedem Zelltyp wird eine andere Signalkaskade aktiviert, 
die zu unterschiedlichen intrazellulären Prozessen führt. Die 
Unterschiede, die bei diesen Prozessen auftreten, werden 
vom Zelltyp (Herzmuskulatur versus glatte Muskulatur ver¬ 
sus Leberzellen versus Fettzellen) wie auch vom Typ der 
intrazellulären Signalmoleküle bestimmt, die gebildet wer¬ 
den. 

4. Um eine Pupillenerweiterung via Konstriktoren auszulösen, 
müssen sich diese Muskeln trotzt Lichteinfall durch ihre An¬ 
tagonisten, die Dilatatoren, dehnen lassen. Diesen Effekt hat 
Atropin. Da Atropin die Interaktion zwischen Acetylcholin 
und seinem Rezeptor blockiert, muss dies bedeuten, dass 
Acetylcholin der Neurotransmitter ist, der die Konstriktoren 
veranlasst, sich zu kontrahieren und die Pupille zu verengen. 
Daher kontrolliert das autonome (vegetative) Nervensystem 
den Pupillendurchmesser durch die Freisetzung von Adrena¬ 
lin und Acetylcholin - Adrenalin, um die Dilatatoren zu 
veranlassen, sich zu kontrahieren und die Pupille zu erwei¬ 
tern, und Acetylcholin, um die Konstriktoren zu veranlassen, 
sich zu kontrahieren und die Pupille zu verengen. 


Kapitel 41 

Wiederholung 41.1 

1. Die angeborene Immunabwehr ist wenig spezifisch, setzt 
schnell ein und erkennt ein breites Spektrum unterschiedli¬ 
cher Klassen von Organismen oder Molekülen. Die adaptive 
Immunabwehr ist hochspezifisch und entwickelt sich langsa¬ 
mer, ist aber langlebiger. 

2. Die TLR-Signalkaskade spielt bei der angeborenen Immuni¬ 
tät gegenüber bakteriellen Infektionen eine Rolle. Bakterien 
besitzen Moleküle, die als pathogenassoziierte molekulare 
Muster (PAMPs) fungieren. Diese Moleküle aktivieren die 


TLR-Signalkaskade. Das hat zur Folge, dass Leukozyten Cy- 
tokine und andere Abwehrproteine bilden. Wenn dies nicht 
geschieht, sind die Betroffenen sehr anfällig für bakterielle 
Infektionen. 

3. Sowohl im Genom des Insekts wie auch in dem des Menschen 
sind Gene für eine angeborene Immunabwehr wie für Bar¬ 
rieren und die TLR-Signalkaskade vorhanden. Der Mensch 
besitzt jedoch zusätzlich Gene für eine adaptive Immunab¬ 
wehr: für Antikörper, T-Zell-Rezeptoren und T- und B-Zellen. 


Wiederholung 41.2 

1. Die physikalische Barriere der Haut verhindert eine Infek¬ 
tion. Schleim fängt Bakterien ab und entfernt sie, sodass 
sie nicht infektiös werden können. Lysozyme hydrolysieren 
die Zellwände von Bakterien. Defensine machen die Plasma¬ 
membranen der Bakterien permeabel. Wenn Bakterien durch 
die Haut eindringen, kommen sie in Kontakt mit Komple¬ 
mentproteinen, die die Phagozytose auslösen. Phagocyten 
zerstören die Bakterien. 

2. Das Bakterium weist spezifische Strukturmotive oder Mole¬ 
küle auf, die man PAMPs nennt. Diese werden von Rezep¬ 
toren auf den Körperzellen des Menschen erkannt und lösen 
eine Antwort aus. Auf einem Staubkorn sind keine PAMPs 
vorhanden. 

3. Der Holzsplitter ruft eine Entzündung hervor (► Abb. 41.5). 


Wiederholung 41.3 

1. humorale Immunantwort: Die freien Viren binden an 
B-Zellen, die Antikörper gebildet haben, welche mit viralen 
Antigenen reagieren (Erkennung). Diese B-Zellen teilen sich 
daraufhin und bilden Klone. Ein Klon produziert noch mehr 
Antikörper gegen die Viren. Diese Antikörper binden an freie 
Viren im Blut, und Phagocyten zerstören die Virus-Antikör¬ 
per-Komplexe. 

zelluläre Immunantwort: Die virusinfizieren Zellen im Atem¬ 
trakt. Einige dieser Zellen spalten die viralen Proteine und 
präsentieren Fragmente auf ihrer Oberfläche (Antigenpräsen¬ 
tation). T-Zellen, deren T-Zell-Rezeptoren an die Virenfrag¬ 
mente binden können, binden an den antigenpräsentierenden 
Zellen. Diese T-Zellen stimulieren die Bildung von cytotoxi- 
schen T-Zellen, die die virusinfizierten Zellen töten können. 

2. Die älteren Menschen besaßen Gedächtniszellen, die Anti¬ 
körper gegen den Stamm des Grippevirus von 1918 bilden 
konnten. Weil dieser Stamm dem Stamm von 2009 ähnlich 
war, zeigten diese Menschen eine starke Immunantwort. 

3. Impfstoffe sind inaktive Antigene, die dennoch in der Lage 
sind, eine Immunantwort hervorzurufen. Die Impfung fördert 
die Bildung von Klonen, die Antikörper (B-Zellen) oder T- 
Zell-Rezeptoren (T-Zellen) bilden, welche an das injizierte, 
virale Antigen binden. Einige Gedächtniszellen überdauern. 
Sie können eine starke Immunantwort auslösen, wenn zu ei¬ 
nem späteren Zeitpunkt ein Virus (mit dem Antigen) infektiös 
wird. 
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Wiederholung 41.4 

1. ►Abb. 41.8. Die Antigenbindungsstelle eines Antikörpers 
wird von der variablen Region einer schweren und einer 
leichten Kette gebildet und weist eine einzigartige dreidi¬ 
mensionale Struktur auf, die an eine bestimmte Antigende¬ 
terminante bindet. Ähnlich bindet das aktive Zentrum eines 
Enzyms an ein Substrat. In beiden Fällen handelt es sich um 
nicht kovalente Wechselwirkungen. Ein Unterschied könn¬ 
te darin bestehen, dass bei einem Enzym-Substrat-Komplex 
induced-fit (induzierte Passform) sehr oft eine entscheiden¬ 
de Rolle spielt, während das bei einem Antigen-Antikörper- 
Komplex nicht unbedingt der Fall sein muss (aber oft ist). 
Ein Hauptunterschied ist, dass Enzyme ihr Substrat chemisch 
verändern, Antikörper ihr Antigen jedoch nicht. 

2. Sowohl Immunglobuline wie auch T-Zell-Rezeptoren besit¬ 
zen konstante und variable Proteinregionen, binden Anti¬ 
gene und weisen eine große Variabilität der Primärstruktur 
auf. T-Zell-Rezeptoren sind Membranproteine von T-Zellen. 
Immunglobuline können entweder Membranproteine von 
B-Zellen oder in das Blut sezernierte, lösliche Proteine sein. 

3. In einem Individuum gibt es Tausende unterschiedliche En¬ 
zyme, aber es können mehrere Millionen unterschiedliche 
spezifische Antikörper gebildet werden. Jede Zelle eines Tie¬ 
res besitzt die genetische Information für alle seine Enzyme. 
Jedes Immunglobulin dagegen leitet sich von einem einzig¬ 
artigen Gen einer B-Zelle oder eines Klons ab, das durch 
DNA-Umstrukturierungen gebildet wurde. 


Wiederholung 41.5 

1. Indem Ciclosporin die T-Zell-Entwicklung unterbindet, ver¬ 
hindert es, dass T H -Zellen an transplantierte Zellen binden. 
Deshalb bleibt eine zelluläre Immunabwehr aus. Würde die 
Tn-Zelle binden, dann würden Cytokine freigesetzt, die Tc- 
Zellen anlocken. Diese würden die transplantierten Zellen 
töten. 

2. In der infizierten Zelle werden die Makromoleküle des Virus 
in Fragmente zerlegt. Einige Fragmente werden gemeinsam 
mit einem MHC-Klasse-I-Protein auf der Zelloberfläche prä¬ 
sentiert. Eine cytotoxische T-Zelle, die einen für das Peptid 
der Zielzelle spezifischen T-Zell-Rezeptor trägt, bindet an die 
Zielzelle und löst die zelluläre Immunantwort aus. 

3. Die vermehrte Aktivität der T reg -Zellen verhindert die zellulä¬ 
re Immunantwort, sodass der Tumor vom adaptiven Immun¬ 
system nicht angegriffen wird. 


Wiederholung 41.6 

1. Ein in Erdnüssen enthaltenes Antigen bindet an einer B-Zelle, 
die einen Antikörper gegen das Erdnussprotein präsentiert. 
Dies löst die Bildung eines Klons von Plasmazellen aus, die 
anfangs IgG bilden und dann auf IgE umstellen. IgE bindet 
an Mastzellen, die Histamin freisetzen, was die Symptome 
der Allergie auslöst. 


2. Bei der Desensibilisierung wird der betroffenen Person eine 
geringe Menge Erdnussprotein verabreicht, sodass die IgG- 
Synthese angeregt wird, jedoch nicht die Synthese von IgE. 
Deshalb werden keine Mastzellen stimuliert. 

3. Die Anti-CTLA4-Behandlung bei Krebs macht die Blocka¬ 
de der cytotoxischen Antwort der T-Zellen auf Autoantigene 
rückgängig. Dies hat zur Folge, dass T-Zellen an Tumorzellen 
binden und sie töten. Eine Nebenwirkung könnte generalisier¬ 
te Autoimmunität sein. 

4. Bei den Experimenten müsste getestet werden, ob die geimpf¬ 
ten Menschen Antikörper gegen HIV aufweisen (humorale 
Immunität) und ob die T-Zellen gegen HlV-infizierte Zellen 
aktiv werden (zelluläre Immunität). 


Blick in die Daten: Was sind 

die Mechanismen und Auswirkungen 

lang anhaltender Immunität? 

1. Obwohl einige Menschen einen niedrigen und andere einen 
hohen Antikörpertiter gegen die Russische Grippe hatten, 
zeigt sich die allgemeine Tendenz, dass der Titer anstieg. 
Da die getesteten Personen jedes Jahr mit typischen Grip¬ 
pestämmen in Kontakt kamen, verstärkten sich ihre Immun¬ 
reaktionen gegen Grippeviren, auch gegen die Erreger der 
Russischen Grippe. Dies weist darauf hin, dass es einige An¬ 
tikörper gab, die an alle Grippestämmen binden konnten. 

2. Die Titer der Anti-CMV-Antikörper veränderten sich kaum. 
Beachten Sie dabei auch die unterschiedlichen Maßstäbe der 
y -Achsen bei dieser Darstellung und der Darstellung der Titer 
der Antikörper gegen die Grippe. CMV weist Epitope auf, die 
nicht mit denen des Grippevirus verwandt sind. Deshalb wer¬ 
den keine Antikörper gegen CMV gebildet, wenn eine Person 
mit der Grippe in Kontakt kommt. Die Daten weisen darauf 
hin, dass der Anstieg der Immunität gegen die Grippeviren¬ 
stämme virusspezifisch war. 

3. Die meisten Antikörper, die sich bildeten, zeigten eine brei¬ 
te Reaktion. Diese Antikörper könnte man heranziehen, um 
einen Impfstoff zu entwickeln, der sowohl bei früheren wie 
auch bei heutigen Stämmen des Grippevirus verabreicht wer¬ 
den kann. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 41.5 Antihistaminika verhindern, dass Mastzellen Hi¬ 
stamin bilden. Die Blutgefäße an der Verletzungsstelle erweitern 
sich nicht und werden nicht permeabel. Deshalb werden kei¬ 
ne Phagocyten zur Verletzungsstelle gelockt und es dringt keine 
Flüssigkeit in das geschädigte Gewebe ein. Mit anderen Wor¬ 
ten: Eine Entzündung als Reaktion auf eine bakterielle Infektion 
bleibt aus. 

► Abb. 41.6 Eine Verringerung der Menge an Tn-Zellen wirkt 
sich sowohl auf die zelluläre als auch auf die humorale Immun¬ 
antwort negativ aus. Mit wenigen T H -Zellen fällt die Immunant- 
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wort bei einer HlV-Infektion schwach aus. Dies betrifft sowohl 
die Bildung von Antikörpern gegen das Virus wie auch die zel¬ 
luläre Immunantwort gegen virusinfizierte Zellen. 

► Abb. 41.7 Ein geringer Anteil naiver B-Zellen differen¬ 
ziert sich ständig, um Antikörper gegen Ebola zu bilden, wie 
auch gegen alle anderen möglichen Antigene Antikörper gebil¬ 
det werden. Wenn keine Infektion mit Ebola stattfindet, bilden 
diese Zellen keine Klone und sterben. Andere, vormals nai¬ 
ve B-Zellen, die Antikörper gegen Ebola bilden, nehmen ihren 
Platz ein. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Drei Wochen nach der ersten Behandlung waren die ADA- 
Aktivität und der Anteil des Desoxyadenosins normal. Die 
wöchentlichen Injektionen waren wahrscheinlich notwendig, 
weil ADA im Blutserum abgebaut wird. 

2. Bei der Spendergruppe der kompatiblen Geschwister und 
der kompatiblen Familienmitglieder ist die Überlebenswahr¬ 
scheinlichkeit der Empfänger fast gleich hoch: 87 bzw. 88 %. 
Bei kompatiblen, nichtverwandten Spendern überlebten nur 
67 % der Empfänger. Bei inkompatiblen Familienmitgliedern 
betrug die Überlebensrate nur 43 %. Am niedrigsten war sie 
bei nichtverwandten und inkompatiblen Spendern: Sie be¬ 
trug nur 29 %. Die Überlebensrate nichtbehandelter Patienten 
könnte ähnlich der bei nichtverwandten und inkompatiblen 
Spendern sein, vielleicht sogar noch geringer. 

3. Bei der Gentherapie werden hämatopoetische Stammzel¬ 
len gentechnisch modifiziert. Deshalb sind sie die einzigen 
Zellen, die eine normale ADA-Aktivität erzeugen und auf¬ 
rechterhalten können. Es müssen jedoch alle Zellen ADA 
bilden, denn in allen Zellen findet in einem gewissen Maß ein 
DNA-Metabolismus statt. Eine Enzymersatztherapie könnte 
verhindern, dass sich in anderen Körperzellen Desoxyadeno- 
sin in gefährlich hoher Konzentration ansammelt. 


Kapitel 42 

Wiederholung 42.1 

1. Knospung und Regeneration gehen von somatischen Zellen 
(Körperzellen) des Elterntiers aus, Parthenogenese hingegen 
startet von einer Keimbahnzelle, einem unbefruchteten Ei. 

2. Der globale Klimawandel wird eher einen negativen Einfluss 
auf Arten mit asexueller Fortpflanzung haben, weil sie eine 
geringere genetische Vielfalt aufweisen. Das erschwert ihnen 
die Evolution von adaptiven Veränderungen, um auf die durch 
den Klimawandel bedingten neuen Herausforderungen zu re¬ 
agieren. 

3. Flora muss sich parthenogenetisch fortgepflanzt haben, eine 
Fähigkeit, die für eine inselbewohnende Art vorteilhaft ist, 


wenn ein außergewöhnliches Ereignis alle potenziellen Ge¬ 
schlechtspartner eliminiert oder es ein Weibchen auf eine 
andere Insel ohne potenziellen Geschlechtspartner verschlägt. 
Wenn die Nachkommen einer parthenogenetischen Fortpflan¬ 
zung männlich sind, könnten sie sich mit ihrer Mutter paaren, 
um eine neue Population sich bisexuell reproduzierender In¬ 
dividuen in die Welt zu setzen. 


Wiederholung 42.2 

1. Menschliche Oocyten bleiben viel länger in der Prophase der 
ersten meiotischen Teilung als Spermatocyten; daher ist die 
Gelegenheit für ein Crossing-over viel größer. 

2. Ohne Cytoplasmabrücken zwischen den Spermatiden von 
Säugern würden nicht alle Spermatiden Genprodukte vom 
X-Chromosom erhalten, die offenbar für das Überleben der 
Spermien entscheidend sind. Daher würde allen überlebenden 
Spermien ein Y-Chromosom fehlen, und die Nachkommen 
dieses Individuums wären alle weiblich. 

3. Das Ei ist von Schutzschichten umgeben, die das Spermi¬ 
um am Kontakt mit der Eizellmembran hindern. Die Eizelle 
sendet artspezifische chemische Lockstoffe aus, die arteige¬ 
ne Spermien dazu veranlassen, zur Eizelle zu schwimmen. 
Die Schutzhülle des Eies erzeugt auch artspezifische Signal¬ 
stoffe, die die Akrosomreaktion des Spermiums stimulieren, 
sodass es Enzyme freisetzt, die durch Hydrolyse einen Weg 
durch die Schutzhülle bahnen. Der Spermienkopf trägt zahl¬ 
reiche Kopien des Proteins Bindin, für das es auf der inneren 
Schutzschicht (Vitellinhülle) des Eies Rezeptoren gibt. Wenn 
diese Moleküle an ihren Rezeptor binden, nimmt das Spermi¬ 
um Kontakt mit der Eizellmembran auf und fusioniert mit ihr. 
Dieses Ereignis löst den schnellen und den langsamen Block 
gegen Polyspermie aus, die verhindern, dass zusätzliche Sper¬ 
mien mit der Eizellmembran verschmelzen. 

4. a. Die Chance, einen Geschlechtspartner zu finden, ist gering. 

b. Sequenzieller Hermaphroditismus wäre vorteilhaft, um bei 
einer Art, die zahlreiche Nachkommen produziert, welche 
in derselben Region bleiben, Inzucht zu vermeiden. 

c. Sequenzieller Hermaphroditismus wäre auch in einer Po¬ 
pulation vorteilhaft, in der ein einzelnes dominantes Weib¬ 
chen wesentliche Ressourcen kontrolliert, zum Beispiel ein 
Revier. Männliche Nachkommen in dieser Population hät¬ 
ten die Chance zur Reproduktion, aber Weibchen nicht, 
bis das dominante Weibchen abtritt. Dann könnte sich ein 
Männchen in ein Weibchen verwandeln und den Platz des 
einen dominanten Weibchens in der Gruppe übernehmen. 


Wiederholung 42.3 

1. Samen enthalten Fibrinogen, das von den Samenbläschen 
sezerniert wird. Die Prostata sezerniert ein Gerinnungsen¬ 
zym, das dazu führt, dass das Fibrinogen polymerisiert und 
einen Pfropf bildet. Die Prostata sezerniert auch das Enzym 
Fibrinolysin, das den Pfropf schließlich aufbricht und die 
Spermien freisetzt. 
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2. Sertoli-Zellen ernähren die Spermien und fördern deren Rei¬ 
fung, beginnend mit dem primären Spermatocytenstadium. 
Sie liefern ein geeignetes Milieu und essenzielle Nährstoffe. 
Tight Junctions (Verschlusskontakte) zwischen Sertoli-Zel¬ 
len schützen das sich entwickelnde Spermium vor was¬ 
serlöslichen toxischen Substanzen, die im Blut zirkulieren 
könnten. 

3. Eine sexuelle Stimulation des Mannes veranlassen Nervenen¬ 
digungen im Penis, einen Neurotransmitter freizusetzen, der 
Endothelzellen in den Blutgefäßen dazu anregt, NO abzu¬ 
geben. NO diffundiert in die Muskelzellen, die den Durch¬ 
messer der Penisarterien kontrollieren, und bewirkt, dass 
sie durch eine verstärkte Produktion von cGMP erschlaffen. 
Die resultierende Zunahme des Blutstroms in diese Arterien 
drückt die Venen zusammen, die Blut aus dem Penis abfüh- 
ren, und die Schwellkörper des Penis füllen sich mit Blut 
(Erektion). Eine Phosphodiesterase baut cGMP ab, daher ver¬ 
längert ein Phosphodiesteraseinhibitor die Effekte der cGMP- 
Produktion. 

4. Da präpubertäre Hoden auf LH und FSH reagieren, muss ihre 
Inaktivität entweder an der geringen Produktion und gerin¬ 
gen Freisetzung von LH und FSH durch die hypophysären 
Gonadotropine oder an einer geringen Produktion von GnRH 
durch den Hypothalamus liegen. 


Wiederholung 42.4 

1. Die Prozesse im Ovar, die zum Eintritt der Menstruation 
führen, sind die Degeneration des Gelbkörpers (Corpus lu¬ 
teum) und die darauffolgende abnehmende Produktion von 
Östrogen und Progesteron. Wenn sich jedoch eine Blastocyste 
im Uterus einnistet, produziert sie humanes Choriongonado¬ 
tropin (hCG), das den Gelbkörper erhält, bis die extraem¬ 
bryonalen Membranen die Produktion von Östrogen und 
Progesteron übernehmen. 

2. Die Granulosazellen ernähren das sich entwickelnde Ei und 
liefern ihm Nährstoffe, Wachstumsfaktoren und mRNA. Die 
Granulosazellen produzieren als Reaktion auf FSH auch 
Östrogen und Progesteron. Östrogen wird von den Granu¬ 
losazellen aus Testosteron hergestellt, das von der äußeren 
Zellschicht des Follikels (den Thekazellen) synthetisiert wird. 
Östrogen regt die Granulosazellen dazu an, FSH-Rezeptoren 
zu entwickeln, aber gleichzeitig kontrolliert Östrogen durch 
negative Feedback-Kontrolle die Produktion und Ausschüt¬ 
tung von FSH aus der Adenohypophyse. In jedem Menstrua¬ 
tionszyklus beginnen zahlreiche Follikel zu reifen, aber nur 
der Follikel mit den meisten FSH-Rezeptoren reift voll her¬ 
an, wenn der Östrogen- und der FSH-Spiegel fallen. 

3. Vor Beginn der Wehen nimmt die Kontraktilität der Uterus¬ 
muskulatur zu, und gleichzeitig dehnt der wachsende Fetus 
die Uterusmuskulatur immer stärker. Eine Dehnung der Ute¬ 
rusmuskulatur regt Kontraktionen an, die den Kopf des Fetus 
auf den Cervix (Gebärmutterhals) drücken. Das stimuliert 
neuronale Signale, die den Hypothalamus dazu veranlassen, 
Oxytocin aus der Neurohypophyse freizusetzen. Oxytoxin 
verstärkt die Uteruskontraktionen, was wiederum zu mehr 
Druck auf die Cervix führt, woraufhin noch mehr Oxytocin 


aus der Neurohypophyse ausgeschüttet wird - eine positive 
Rückkopplung s s chleife. 


Wiederholung 42.5 

1. Ein Kondom ist (außer Enthaltsamkeit) das einzige Verhü¬ 
tungsmittel, das vor der Ansteckung mit Geschlechtskrank¬ 
heiten schützt, denn wenn es richtig angewandt wird, schützt 
es beide Partner vor einem Kontakt ihrer Körperflüssigkeiten. 

2. Die Antibabypille liefert eine hohe Dosis Progesteron. Pro¬ 
gesteron übt eine negative Feedback-Kontrolle auf die Hypo- 
thalamus-Hypophysen-Achse aus und hemmt so Produktion 
und Freisetzung von LH und FSH, die für Reifung und Frei¬ 
setzung einer Eizelle aus dem Ovar essenziell sind. RU-486 
ist eine Anti-Progesteron-Pille (Abtreibungspille). Während 
der Lutealphase des Menstruationszyklus erhält ein hoher 
Progesteronspiegel vom Gelbkörper die Gebärmutterschleim¬ 
haut in einem empfängnisbereiten Zustand, um eine Blasto¬ 
cyste aufnehmen zu können. Wird diese Progesteronwirkung 
blockiert, kann dies die Einnistung der Blastocyste verhin¬ 
dern oder eine Abstoßung der Schleimhaut fördern. 

3. IVF kann eingesetzt werden, um die Weitergabe einer Erb¬ 
krankheit zu verhindern, denn im frühen Embryonalstadium 
können dem Embryo Zellen entnommen und in Kultur ge¬ 
züchtet werden. Dann können diejenigen Embryonen, die das 
defekte Gen nicht tragen, selektiv in den Uterus der Mutter 
eingepflanzt werden. 


Blick in die Daten: Die Kontrolle 
der Keimruhe beim Derbywallaby 


l. 



Die Daten für diese Gruppe waren gemischt: Die kleine¬ 
ren Gipfel der Prolactinmittelwerte dieser Gruppe traten an 
Tag 7 und Tag 10 auf, was anzeigte, dass einige der Walla¬ 
bys über diesen Zeitraum die Keimruhe aufgehoben hatten. 
Diese Anstiege traten später auf als bei der mit Kochsalz be¬ 
handelten Gruppe (Kontrolle), aber früher als bei den täglich 
mit Prolactin behandelten Wallabys. Daher war die zwei¬ 
tägliche Prolactinbehandlung nur teilweise erfolgreich darin, 
die Aufhebung der Keimruhe zu verhindern. 
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Fragen zu den Abbildungen Kapitel 43 


► Abb. 42.3 Der Selektionsvorteil einer Population mit uni- 
sexueller Fortpflanzung im Vergleich zu einer Population mit 
bisexueller Fortpflanzung wäre, dass sich jedes einzelne Tier 
unisexuell fortpflanzen könnte. Ein Nachteil wäre der Verlust 
an genetischer Vielfalt. 

► Abb. 42.6 Wenn zwei Spermien ein Ei besamen würden, 
gäbe es im Ei zwei männliche Chromosomensätze, was die fol¬ 
genden Zellteilungen stören würde. 

► Abb. 42.9 Eine vergrößerte Prostata könnte die Harnröhre 
zusammendrücken und den Harnabfluss erschweren oder ganz 
verhindern. 

► Abb. 42.13 Hormonelle Verhütungsmittel (Antibabypillen) 
ahmen die zweite Hälfte des Ovarialzyklus, die Lutealphase, 
nach, wenn Östrogen- und Progesteronspiegel hoch sind. Die¬ 
se beiden Hormone üben eine negative Feedbackkontrolle aus, 
die die Freisetzung von Gonadotropin, LH und FSH verhindert, 
welche für die Reifung und Ovulation eines Eies unverzichtbar 
sind. 


Wiederholung 43.1 

1. Das Spermium steuert das Centriol zum Embryo bei, und das 
Centriol ist der Ursprung der Mikrotubuli der primären Cili- 
en, die verschiedene Signalfunktionen haben. 

2. Das unbefruchtete Froschei weist eine animale (obere) und 
eine vegetative (untere) Hemisphäre auf. Das äußere Cyto¬ 
plasma der animalen Hemisphäre ist pigmentiert, das Cy¬ 
toplasma der vegetativen Hemisphäre hingegen nicht. Das 
Spermium bindet an die animale Hemisphäre und regt die Ro¬ 
tation des äußeren (cortikalen) Cytoplasmas in Richtung der 
Eintrittsstelle des Spermienkerns an. Diese Rotation erzeugt 
gegenüber der Eintrittsstelle ein Band hellen pigmentierten 
Cytoplasmas. 

3. Im unbefruchteten Froschei sind ß-Catenin und sein abbauen¬ 
des Enzym GSK-3 homogen verteilt. Durch das Eindringen 
des Spermiums und die cortikale Neuanordnung werden 
Vesikel, die ein GSK-hemmendes Protein enthalten, vom ve¬ 
getativen Pol in die Region gegenüber der Eintrittsstelle des 
Spermienkerns verlagert. Dieses Protein verhindert regional 
die Degradierung von ß-Catenin auf der dorsalen Seite der 
Blastula. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Nach der Paarung zwischen dem Männchen und den Weib¬ 
chen der Gruppe A setzte die Hypophyse der Weibchen viel 
LH in den Blutstrom frei. Dieser hohe LH-Spiegel stimulier¬ 
te den Eisprung. Ein Ei wurde vom männlichen Spermium 
befruchtet, sodass eine rund 3 5-tägige Phase der Trächtigkeit 
begann. Bei den Weibchen der Gruppe B kam es weder zu 
einem LH-Anstieg noch zu einer Trächtigkeit. Dieser Befund 
schließt die Möglichkeit aus, dass als Signal für die Ovulation 
ein Stimulus wie ein Pheromon (aufgrund der großen Nähe zu 
Koalamännchen) infrage kommt. 

2. Die Ergebnisse der Gruppen A und C zeigen, dass weder 
die Prozedur der künstlichen Besamung ohne Samen noch 
die taktile Stimulation des Urogenitalsinus zu einem deutli¬ 
chen LH-Anstieg und zur Ovulation führt. Diese Ergebnisse 
führen zu der Hypothese, dass irgendeine Komponente im 
männlichen Samen den notwendigen wie auch hinreichenden 
Reiz für den LH-Anstieg und die anschließende Ovulation 
darstellt. Taktile Stimulation oder die Injektion eines Flüssig¬ 
keitsvolumens in den Urogenitalsinus reicht allein eindeutig 
nicht aus, um einen Eisprung auszulösen. 

3. Ein möglicher Selektionsvorteil einer Reflexovulation ist, 
dass das Weibchen die optimale Zeit und den optimalen Part¬ 
ner für die Paarung frei wählen kann. Wenn es über reife 
Eizellen verfügt, die bereit sind zu ovulieren, es aber nicht 
empfängnisbereit ist, solange die Umweltbedingungen un¬ 
günstig sind und kein potenzieller Partner bereitsteht, kann 
die Reflexovulation seine Chancen für einen Reproduktions¬ 
erfolg erhöhen. 


Wiederholung 43.2 

1. Eine totale Furchung tritt bei Eiern auf, die wenig Dotter 
haben. In diesen Eiern können die ersten Furchungsschrit¬ 
te das Ei vollständig teilen. In Eiern mit viel Dotter können 
die Furchungsschritte das Ei nicht vollständig durchtrennen, 
und die Blastula bildet sich als Zellscheibe (Keimscheibe), 
die oben auf der Dottermasse sitzt. 

2. Die Furchung erfolgt bei Säugern sehr langsam, sodass ge¬ 
nug Zeit für eine Genexpression bleibt. Beim Seeigel und 
beim Frosch erfolgt die Furchung sehr rasch, wobei eine 
Genexpression zwischen den einzelnen Zellteilungen aus¬ 
bleibt. 

3. Säuger entwickeln sich nach dem Regulationstyp, das heißt, 
die Blastomeren sind spätdeterminiert. Wenn man die Blastu¬ 
la daher in zwei Hälften teilt, können sich eineiige Zwillinge 
entwickeln. Da sich die meisten Protostomier nach dem Mo¬ 
saiktyp entwickeln, fehlen bei einer geteilten Blastula jeder 
Hälfte gewisse Elemente und sie kann kein vollständiges Tier 
entwickeln. 

4. Keimbahnzellen werden im Embryo während früher Zelltei¬ 
lungen determiniert, die im Lauf der Blastulabildung (Bla- 
stulation) stattfinden. Diese präsumptiven Keimzellen diffe¬ 
renzieren sich nicht, bis sich die Gonaden entwickeln, in die 
sie anschließend ein wandern. Hautzellen entwickeln sich aus 
Ektoderm, das in einem späteren EntwicklungsStadium - im 
Gastrulastadium - determiniert wird; diese ektodermalen Zel¬ 
len differenzieren sich rasch und bilden die Epidermis des 
Embryos. 
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Wiederholung 43.3 

1. Die Gastrulation beim Seeigel und beim Frosch geht mit einer 
Einrollung (Involution) weiter, durch die sich ein Blastopo- 
rus bildet. Beim Seeigel sind die einwandernden Zellen alle 
gleich determiniert, doch beim Frosch unterscheiden sich die 
Gewebeinteraktionen entsprechend der Lage rund um den 
Blastoporus, und die Involutionszellen werden unterschied¬ 
lich determiniert. 

2. Das Kriterium der Notwendigkeit bedeutet, dass eine Kompo¬ 
nente eines Prozesses präsent sein muss, damit dieser Prozess 
abläuft. Spemanns Experiment, bei dem er das befruchtete 
Ei so einschnürte, dass der graue Halbmond entweder nur 
in einer Tochterzelle oder in beiden Tochterzellen präsent 
war, zeigte, dass der graue Halbmond für die Embryonalent¬ 
wicklung notwendig ist. Das Kriterium der Hinlänglichkeit 
bedeutet, dass eine Komponente des Prozesses allein da¬ 
für sorgen kann, dass der Prozess abläuft. In den Spemann- 
Mangold-Experimenten demonstrierten die Forscher die Hin¬ 
länglichkeit, indem sie zeigten, dass die dorsale Urmundlippe 
eine andere Achse der Entwicklung stimulierte, wenn sie an 
eine andere Stelle der Blastula transplantiert wurde. 

3. Die ersten „einrollenden“ Zellen des Spemann-Organisators 
exprimieren den Transkriptionsfaktor Goosecoid. Wenn sich 
diese Zellen nach vorn bewegen, unterdrückt Goosecoid die 
Expression gewisser Transkriptionsfaktoren in benachbarten 
Geweben, die supprimiert werden müssen, damit sich für die 
Kopfregion geeignete Organe entwickeln können. Zellen, die 
die dorsale Urmundlippe später verlassen, exprimieren ande¬ 
re Transkriptionsfaktoren, die ebenfalls supprimierend auf die 
Expression noch anderer Transkriptionsfaktoren in benach¬ 
barten Geweben wirken und so die Induktionen von Organen 
ermöglichen, die der Region angemessen sind. 

4. Die Gastrulation von Sauropsiden und Amphibien unterschei¬ 
det sich, weil die Blastula von Amphibien kugelförmig ist, 
während das entsprechende Stadium in der Sauropsidenent- 
wicklung eine flache Zelllage ist, die als Keimscheibe oder 
Blastodiskus bezeichnet wird. Bei Amphibien finden die Zell¬ 
bewegungen im Rahmen der Gastrulation durch ein Loch in 
der Blastula (Blastoporus) statt, während sich in der Keim¬ 
scheibe der Reptilien ein Längsschlitz bildet (Primitivstreifen) 
und die Zellbewegungen der Gastrulation durch diesen Schlitz 
hindurch erfolgen. Bei Amphibien führt die Einwanderung 
von Zellen durch den Blastoporus zur Bildung des Archen- 
terons (Urdarm). Beim Sauropsidenembryo bildet sich kein 
Archenteron, sondern die entodermalen und mesodermalen 
Zellen, die durch den Primitivstreifen einwandem, ziehen wei¬ 
ter nach vorn und bilden den Darm und andere Strukturen. 


Wiederholung 43.4 

1. Das Ektoderm über der Chorda dorsalis verdickt sich auf 
beiden Seiten der Mittellinie und bildet parallel zur Körper¬ 
längsachse Wülste. Diese Neuralwülste wachsen aus, bis sie 
sich an der Mittellinie treffen und das Neuralrohr bilden. Die 
am weitesten seitlich liegenden Zellen dieser Neuralwülste 
lösen sich ab und bilden die Neuralleistenzellen, während 


weiteres laterales Ektoderm zusammenkommt und miteinan¬ 
der verschmilzt, um das Neuralrohr zu bedecken. 

2. Ein Somit ist ein segmental und bilateral angeordneter Block 
mesodermaler Zellen, aus dem sich Wirbel, Rippen, Rumpf¬ 
muskulatur und Extremitäten entwickeln. 

3. Wirbeltiere verfügen über Gruppen von Hox-Genen, die auf 
zahlreichen Chromosomen linear angeordnet sind. Diese Ge¬ 
ne werden längs der anterior-posterioren Körperachse in der¬ 
selben Reihenfolge exprimiert, wie sie auf dem Chromosom 
angeordnet sind. Infolgedessen erhält jede anterior-posterio¬ 
re Region des Embryos unterschiedliche Kombinationen von 
Hox-Gen-Produkten in unterschiedlichen Mengen, sodass eine 
umfangreiche Kombination von Signalmolekülen entsteht. 


Wiederholung 43.5 

1. Dottersack und Allantois wachsen aus dem Hypoblast aus 
und bestehen aus Entoderm und Mesoderm. Chorion und 
Amnion entwickeln sich aus Ektoderm und Mesoderm. 

2. Die Blastocyste teilt sich in eine Trophoblasten- und eine Hy¬ 
poblastengruppe von Zellen auf. Der Trophoblast interagiert 
mit der Uterusschleimhaut, um den Embryo in das Endome¬ 
trium einzubetten, und um Ausläufer auszubilden, die den 
Kontakt zu den mütterlichen Blutgefäßen hersteilen. Zellen 
des Hypoblasten wachsen aus, um den Dottersack zu bilden, 
doch hier gibt es keinen Dotter. Diese Hypoblastenzellen und 
die Trophoblastenzellen bilden zusammen mit mütterlichem 
Gewebe die Placenta. 

3. Im ersten Trimester reagiert der Embryo besonders emp¬ 
findlich auf negative Umwelteinflüsse, denn in dieser Phase 
leiten viele Signalkaskaden nachfolgende Determinations-, 
Differenzierungs- und Entwicklungsprozesse ein. Je früher in 
der Schwangerschaft notwendige Veränderungen im Lebens¬ 
stil oder in der Umwelt vorgenommen werden, umso besser. 

Blick in die Daten: Beeinflusst die Richtung 

der nodalen Strömung die Entwicklung 

der Links-rechts-Asymmetrie im Mäuseembryo? 



präsomitisch 1 Somit 2 Somiten 3 Somiten 
Stadium 


■ normale Richtung h spiegelbildliche 

der Krümmung H Richtung der 

Krümmung 
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2. Im Experiment gab es keine Links Strömung, weil wir wissen, 
dass Links Strömung der normale Reiz ist und nur durch eine 
schnelle Rechts Strömung zu stören ist. In diesem Experiment 
ging es darum, die empfindliche Periode für die Lähigkeit 
dieses disruptiven Reizes zu bestimmen, das normale Ent¬ 
wicklungsmuster zu verändern. 

3. Die Daten der Embryonen aus unterschiedlichen Entwick¬ 
lungsstadien stützen die Schlussfolgerung, dass es eine sen¬ 
sible Entwicklungsphase gibt, in der die Links-rechts-Sym- 
metrie des Embryos festgelegt wird, und diese Phase liegt 
zwischen dem präsomitischen und dem Ein-Somiten-Stadi- 
um. 

4. Die Ergebnisse der Wildtypembryonen, die ein, zwei oder 
drei Somiten gebildet hatten und die einer schnellen Rechts¬ 
strömung ausgesetzt waren, zeigen, dass die Links-rechts- 
Asymmetrie in einem früheren Stadium festgelegt wurde und 
dass der Embryo nicht länger empfindlich auf die Strömungs¬ 
richtung über den Primitivknoten reagiert. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 43.7 Die Gastrulation ist durch die Einrollung (Invo¬ 
lution) von Zellen am vegetativen Pol über die Urmundlippe 
gekennzeichnet; diese Zellen bilden den Urdarm (Archenteron) 
und damit die Auskleidung des Darms. 

► Abb. 43.8 Durch Epibolie breiten sich die animalen Polzel¬ 
len über den gesamten Embryo aus, und das führt zur Bildung 
des Ektoderms, dessen Zellen die Haut und mit der Haut assozi¬ 
ierte Strukturen bilden. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Nein, die Symptome passen nicht zu einem Vitamin- 
A-Mangel. Die Defekte des Babys liegen im Mesenchym- 
gewebe. Ein Vitamin-A-Mangel würde höchstwahrscheinlich 
zu Schäden in Geweben führen, die sich vom Ektoderm ab¬ 
leiten. Tatsächlich passen die geschilderten Defekte eher zu 
einem Überschuss an Vitamin A. 

2. Ektoderm und Mesoderm exprimieren unterschiedliche Ge¬ 
ne. Das führt dazu, dass Zellen, die sich vom Mesoderm 
ableiten, sensitiv auf einen Überschuss an Vitamin A re¬ 
agieren, während Zellen, die sich vom Ektoderm ableiten, 
empfindlich für einen Vitamin-A-Mangel sind. 

3. Individuen mit dieser Variante würden vermutlich weniger 
sensibel auf Valproinsäure reagieren. Da die Variante das 
Durchlaufen der Gl-Phase beschleunigt, sollte sich die Wir¬ 
kung von Valproinsäure, die diese Progression behindert, 
ab schwächen. 

4. Selbst bei Frauen, die keiner Valproinsäure ausgesetzt wa¬ 
ren, haben Folsäuregaben, wie gezeigt werden konnte, die 
Häufigkeit von Neuralrohrdefekten des Kindes gesenkt. An¬ 
gesichts der Tatsache, dass eine Valproinsäureexposition das 


Risiko für solche Defekte erhöht, könnten zusätzliche Fol¬ 
säuregaben der Wirkung von Valproinsäure entgegen wirken. 
Inwieweit zusätzliche Folsäuregaben helfen können, hängt 
teilweise davon ab, ob und wie diese Stoffe eine Rolle für die¬ 
selben Entwicklungsprozesse spielen. Valproinsäure könnte 
in der Frühschwangerschaft wirken - vielleicht sogar, bevor 
eine Frau überhaupt weiß, dass sie schwanger ist -, denn die 
Bildung des Neuralrohrs wird von Prozessen beeinflusst, die 
früh in der Schwangerschaft ablaufen. 

5. Da ein Folsäuremangel das Risiko für Neuralrohrdefekte 
erhöht, sollte die Effizienz des Rezeptors dieses Risiko be¬ 
einflussen. Individuen mit Rezeptorproteinen, die effizienter 
darin sind, Folsäure in die Zellen einzuschleusen, sollten 
eine hohe zelluläre Verfügbarkeit von Folsäure aufweisen und 
daher im Vergleich zu Menschen mit weniger effizienten Re¬ 
zeptoren ein geringeres Risiko für Neuralrohrdefekte haben. 


Kapitel 44 

Wiederholung 44.1 

1. a. ►Abb. 44.1 

b. An einer chemischen Synapse passiert ein chemisches Si¬ 
gnal den synaptischen Spalt zwischen den Neuronen. Ein 
Neurotransmitter, der aus der präsynaptischen Zelle ausge¬ 
schüttet wurde, diffundiert durch den Spalt und bindet an 
Rezeptoren auf der postsynaptischen Membran. 

2. Ein Neuron kann über Synapsen, die überall auf seinen Den¬ 
driten und seinem Zellkörper verteilt sind, exzitatorischen 
wie auch inhibitorischen Input empfangen. Die Summati¬ 
on dieser Inputs entscheidet darüber, ob das postsynaptische 
Neuron genügend depolarisiert wird, um zu feuern. 

3. Astrocyten können den Neurotransmitter wieder aufnehmen, 
der in den synaptischen Spalt ausgeschüttet wurde, und da¬ 
durch die postsynaptischen Antworten kontrollieren. Astro¬ 
cyten können auch direkt Neurotransmitter freisetzen, die an 
Rezeptoren binden, um die Erregbarkeit eines Neurons zu be¬ 
einflussen. 


Wiederholung 44.2 

1. Die Nernst-Gleichung berechnet das Membranpotenzial über 
der Membran, das durch die Bewegung eines bestimmten 
Ions durch diese Membran hervorgerufen wird, wenn die ent¬ 
sprechenden Konzentrationen des Ions auf beiden Seiten der 
Membran gegeben sind. Das dominante Ion für das Mem¬ 
branpotenzial ist K + , doch das K + -Gleichgewichtspotenzial, 
das die Nernst-Gleichung aufgrund der Kaliumkonzentratio¬ 
nen innen und außen ergibt, entspricht nicht dem gemessenen 
Membranpotenzial. Der Grund dafür ist, dass die Membran 
auch für andere Ionen eine gewisse Permeabilität aufweist 
und diese Ionen zum gemessenen Membranpotenzial bei¬ 
tragen. Die Goldman-Gleichung gibt das Membranpotenzial 
exakter an, weil sie alle Ionen berücksichtigt, die Konzentra¬ 
tionsunterschiede über der Membran aufweisen, und zudem 
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die relativen Permeabilitäten der Membran für diese Ionen 
berücksichtigt. 

2. Hemmende Inputs, die die Dendriten eines Neurons emp¬ 
fangen, führen zu einer Hyperpolarisation der Dendriten¬ 
membran, erregende Inputs zu einer Depolarisation. Diese 
Veränderungen des Membranpotenzials breiten sich bis zum 
Zellkörper des Neurons aus. Das resultierende Membranpo¬ 
tenzial des Zellkörpers ist ein graduiertes Membranpotenzial, 
weil es stets die Summe der dendritischen Inputs wider¬ 
spiegelt. Dieses graduierte Membranpotenzial breitet sich 
wiederum zur Basis des Axons aus, dem Axonhügel, der 
feuert, wenn sein Membranpotenzial das Schwellenpotenzial 
für die spannungsgesteuerten Natriumkanäle erreicht. Daher 
ist die Impulsfrequenz eine Funktion des graduierten Mem¬ 
branpotenzials des neuronalen Zellkörpers und damit eine 
Integration des gesamten dendritischen Inputs. 

3. Wenn sich die spannungsgesteuerten Natriumkanäle in ei¬ 
nem Membranfleck öffnen, wird dieser Fleck depolarisiert. 
Diese lokale Depolarisation breitet sich elektrotonisch in 
benachbarte Membranregionen aus, sodass sie ihr Schwellen¬ 
potenzial erreichen, die spannungsgesteuerten Natriumkanäle 
sich öffnen und das Aktionspotenzial regenerieren. Dieser 
Prozess setzt sich über die ganze Länge des Axons fort. 

4. Wenn die Axone der Motoneuronen, die den Muskel stimulie¬ 
ren, demyelinisiert werden, sinkt die Fortleitungsgeschwin¬ 
digkeit, was dazu führt, dass der Muskel länger braucht, um 
auf die elektrische Reizung zu reagieren. 


Wiederholung 44.3 

1. Die motorische Endplatte enthält sowohl liganden- als auch 
spannungsgesteuerte Natriumkanäle. Die ligandengesteuer¬ 
ten Kanäle reagieren auf den Neurotransmitter Acetylcholin, 
der die motorische Endplatte depolarisiert. Die spannungsge¬ 
steuerten Kanäle reagieren auf diese lokale Depolarisation, 
indem sie Aktionspotenziale generieren, die sich auf die be¬ 
nachbarte Muskelzellmembran ausbreiten. 

2. Die Wirkung eines Neurotransmitters hängt von den Re¬ 
zeptortypen auf der postsynaptischen Membran ab, und sie 
können erregende oder hemmende Reaktionen im postsynap¬ 
tischen Neuron auslösen. 

3. Atmen verlangt eine regelmäßige Aktivität der Motoneuro¬ 
nen, die die Atemmuskulatur kontrollieren. Die Hemmung 
von Acetylcholinesterase durch Sarin verhindert den Abfall 
des Acetylcholinspiegels im synaptischen Spalt zwischen den 
respiratorischen Motoneuronen und der Atemmuskulatur und 
verhindert so, dass diese Muskeln nach ihrer Kontraktion 
wieder erschlaffen. Sie krampfen also. Dadurch sind keine 
weiteren Atemzüge mehr möglich. 

4. Elektrische Synapsen sind schnell, integrieren Informationen 
aber nicht gut. Der Input an elektrischen Synapsen erlaubt 
keine zeitliche Summation, denn elektrische Synapsen brau¬ 
chen für eine effiziente Übertragung eine große Kontaktfläche 
zwischen prä- und postsynaptischer Zelle; das beschränkt die 
Zahl der Synapsen, die zwischen zwei Neuronen ausgebildet 
werden können. Und schließlich können elektrische Synap¬ 
sen keinen hemmenden Input liefern. 


Wiederholung 44.4 

1. Ganglien sind Ansammlungen von Nervenzellkörpem. Sie 
sind bei vielen Wirbellosen vor allem im Vorderende bzw. im 
Kopf zu finden, denn dort liegen zahlreiche Sinnesorgane und 
die Mund Werkzeuge. 

2. ►Abb. 44.14. 

3. Beim Kniesehnenreflex kann derselbe Reiz durch eine exzi¬ 
tatorische Synapse zur Kontraktion eines Muskels und durch 
ein inhibitorisches Intemeuron zur Erschlaffung des antago¬ 
nistischen Muskels führen. 

4. Der Teil des Wirbeltiergehims, der sich von Fischen über 
Reptilien zu Säugern am stärksten vergrößert, ist der am wei¬ 
testen vorn gelegene Teil, das Cerebrum. 


Blick in die Daten: Das Gleichgewichtspotenzial 
über der Membran - die Goldman-Gleichung 

1. Man setzt die Daten aus der Tabelle in die Gleichung ein: 
Man ersetzt 2,3 R T/F log durch R T/F ln: 

Man nimmt an: T = Raumtemperatur; 2,3 RT/F = 58 
(►Abb. 44.5). 

Daher gilt: 

V m = 58 log 0,1118 
V m = -55,2 mV 

Wenn man die Nernst-Gleichung verwendet, ergibt sich: 

K+ : E K = 58 log(5/140) = -84 mV 

Na + : £ Na = 58 log (145/10) = +67 mV 

CI“ : E C \ = 58 log (110/20) = +43 mV 

Das Membranpotenzial geht eindeutig nicht allein auf K + zu¬ 
rück. Die Membranpermeabilitäten von Na + und Cl _ haben 
einen leicht depolarisierenden Effekt auf das Ruhepotenzial 
des Säugemeurons. 


Blick in die Daten: Lässt sich das Lernvermögen 
von Down-Syndrom-Mäusen wiederherstellen? 

1. Während der Dunkelphase hatten die WT-Mäuse signifikan¬ 
te Diskriminierungswerte, was dafür spricht, dass sie sich an 
das alte Objekt (B) erinnerten. Die DS-Mäuse hatten keine 
signifikanten Diskriminierungswerte, was bedeutet, dass sie 
sich nicht an Objekt B vom Vortag erinnerten. Die gleichen 
Ergebnisse wurden während der Hellphase erzielt. 

2. Als das Experiment währen der Dunkelphase durchgeführt 
wurde, zeigten die mit Kochsalzlösungen behandelten Mäuse 
die gleichen Resultate wie in der Hellphase: Die WT-Mäuse 
erkannten das Trainingsobjekt wieder, die DS-Mäuse hinge¬ 
gen nicht. Die Ergebnisse bei den mit Wirkstoff behandelten 
Mäusen unterschieden sich jedoch von den Ergebnissen in der 
Hellphase. Eine PTZ-Behandlung in der Dunkelphase führte 
bei den DS-Mäusen nicht zu einem verbesserten Vermögen, 
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das Trainingsobjekt zu erkennen. Daraus kann man schlie¬ 
ßen, dass der Wirkstoff in der Lichtphase verabreicht werden 
muss, um einen Effekt zu erzielen. Möglicherweise hat dieser 
Effekt etwas mit dem Zirbeldrüsenhormon Melatonin zu tun 
(► Abschn. 40.4). 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 44.2 Die Purkinje-Zelle weist die meisten Dendriten 
auf und erhält daher wahrscheinlich mehr Input als die Pyrami¬ 
denzelle und sicherlich mehr als die Retinazelle. 

► Abb. 44.11 Man würde auf der postsynaptischen Membran 
entweder Chlorid- oder Kaliumkanäle erwarten. 

► Abb. 44.15 Das Schwein hat einen proportional größeren 
Bulbus olfactorius (Riechkolben) als der Mensch, der andere 
Säuger in dieser Vergleichsdarstellung. Daher ist beim Schwein 
das Riechvermögen entsprechend gut entwickelt. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die Belichtung führte bei den hypocretinproduzierenden 
Neuronen zu einer Depolarisation des Membranpotenzials 
und zu einer deutlichen Zunahme ihrer Feuerrate. Das stützt 
die Vermutung, dass ChR2 ein Natriumkanal ist und dass 
Licht die Natriumpermeabilität dieses Kanals erhöht, die 
Membran depolarisiert und das Membranpotenzial über die 
Feuerschwelle hebt. 

2. Die Tatsache, dass das Feuern der Neuronen den sehr kurzen 
Lichtpulsen (15 ms) exakt folgte, zeigt, dass die Aktionspo¬ 
tenziale der Neuronen direkte Antworten auf das Licht waren. 

3. Die Lichtstimulation der hypocretinproduzierenden Neuro¬ 
nen, die ChR2 bei den schlafenden Mäusen exprimierten, 
verkürzte die Latenz bis zum Aufwachen. Dieselbe Licht¬ 
reizung hatte keine Wirkung auf Mäuse, die kein ChR2 
exprimierten. Oberhalb von Frequenzen von einem Blitz pro 
Sekunde wurde die Aufwachreaktion durch die Reizfrequenz 
nicht beeinflusst. 

4. Die Tatsache, dass ein Hemmstoff des Hypocretinrezeptors 
den Weckeffekt der Lichtstimulation eliminiert, spricht dafür, 
dass der Effekt durch eine Hypocretinausschüttung der stimu¬ 
lierten Neuronen hervorgerufen wurde. 


Kapitel 45 

Wiederholung 45.1 

1. Die mechanische Reizung der Dehnungsrezeptordendriten 
durch Dehnung des Muskels, den sie innervieren, führt zu 


einer graduierten Depolarisation im Zellkörper der Deh¬ 
nung srezeptomeuronen - dem Rezeptorpotenzial. Das Re¬ 
zeptorpotenzial breitet sich zum Axonhügel aus. Wenn es die 
Membran des Axonhügels bis zur Schwelle depolarisiert, ent¬ 
steht ein Na + -Aktionspotenzial, und die Zelle feuert. 

2. Die Interpretation eines Aktionspotenzials hängt vom Ziel¬ 
neuron im Gehirn ab. Wenn das Aktionspotenzial in einen 
Nerv der Sehbahn einläuft, die in den visuellen Cortex (Seh¬ 
rinde) projiziert, wird es als Licht gedeutet; ein ähnliches 
Aktionspotenzial, das in einen olfaktorischen Nerv einläuft, 
der in den Riechkolben projiziert, wird hingegen als Geruch 
interpretiert. 

3. Die Moleküle, die für das typische Peperoniaroma verantwort¬ 
lich sind, werden über Chemorezeptoren wahrgenommen, die 
eine G-Protein-gekoppelte Signalkaskade auslösen, welche 
Kationenkanäle in der Rezeptormembran öffnet. Capsaicin 
aktiviert jedoch direkt ein TRP-Protein, das auch als Thermo- 
sensor dient und dieses Protein ist selbst ein Kationenkanal, 
der sich öffnet, wenn er durch bestimmte Reize aktiviert wird. 

4. Die sensorische Adaptation ist die Fähigkeit eines senso¬ 
rischen Systems, nicht länger auf ein konstantes Niveau 
rezeptorischer Reizung zu reagieren. Adaptation ist wichtig, 
wenn es darum geht, Reizveränderungen zu registrieren, stän¬ 
dige Information über den Reiz jedoch nicht nötig ist. Ein 
Beispiel ist die Aktivierung von Berührungsrezeptoren in der 
Haut durch Ihre Kleidung. Adaptation wäre nicht von Vorteil, 
wenn die Information entscheidend wichtig ist, zum Beispiel 
bei Schmerzempfinden, oder wenn eine ständige Informati¬ 
on nötig ist, wie im Fall der sensorischen Neuronen, die den 
Muskeltonus der Haltemuskulatur kontrollieren. 


Wiederholung 45.2 

1. Olfaktorische Neuronen, die die gleichen Rezeptoren expri- 
mieren, projizieren auf die gleichen Glomeruli im Bulbus 
olfactorius. Daher hängt die Identifizierung eines bestimmten 
Duftstoffs vom Verknüpfungsmuster der aktivierten olfakto¬ 
rischen Neuronen ab. 

2. Ein olfaktorisches System signalisiert die Intensität eines Rei¬ 
zes - Hauch einen Geruchs versus widerwärtigen Gestank - 
durch seine Impulsfrequenz. Die Unterscheidung zwischen 
einem Stinktier und einem Stinkkohl hängt von der Mischung 
der Duftstoffmoleküle ab. 

3. Was Salz angeht, so weisen extrazelluläre Flüssigkeiten wie 
Speichel eine hohe Kochsalzkonzentration auf, daher ist eine 
geringere Sensitivität angebracht, um Konzentrationen ober¬ 
halb des Grundniveaus zu registrieren. Was Süße angeht, so 
gab es einen evolutionären Druck, zwischen Nahrung mit ho¬ 
hem und mit niedrigen Energiegehalt zu unterscheiden. Eine 
geringe Empfindlichkeit fördert die Auswahl energiereicherer 
Nahrung. Bittergeschmack ist ein Merkmal vieler Verbindun¬ 
gen, die der Abwehr von Fressfeinden dienen und daher giftig 
sind; daher hilft eine hohe Sensitivität, eine Vergiftung zu ver¬ 
meiden. 

4. Mit nur fünf Kategorien von Geschmacksrezeptoren können 
wir ein breites Spektrum von Geschmacksrichtungen wahr¬ 
nehmen, weil erstens die Kategorien jeweils über zahlreiche 
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unterschiedliche Rezeptorgene verfügen, zweitens ein Stoff 
mehrere Rezeptorkategorien ansprechen und daher ein ge¬ 
mischtes Signal erzeugen kann, und drittens Informationen 
von Geschmacksrezeptoren mit Informationen von Geruchs¬ 
rezeptoren wie auch von Thermorezeptoren (TRP-Kanälen) 
und taktilen Rezeptoren integriert wird. 


Wiederholung 45.3 

1. Unterschiedliche Typen von Mechanorezeptoren ermögli¬ 
chen Reaktionen auf unterschiedliche Aspekte einer Berüh¬ 
rung, zum Beispiel Intensität, Textur, Druck, Vibration und 
Jucken. Unterschiedliche Adaptationsraten bei Berührungsre¬ 
zeptoren ermöglichen es, zwischen Reizen zu unterscheiden, 
die relevant sind, und solchen, die es nicht sind. Lang¬ 
sam adaptierende Mechanorezeptoren wie diejenigen in der 
Haltemuskulatur liefern kontinuierlich Informationen. Rasch 
adaptierende Mechanorezeptoren liefern Informationen über 
sich verändernde Bedingungen und verbessern zudem die 
sensorische Fähigkeit zur räumlichen und zeitlichen Auflö¬ 
sung von Reizen. 

2. Die Aktivität einer Muskelspindel erhöht die Aktivität des 
Motoneurons, das den entsprechenden Muskel innerviert. Die 
funktionelle Bedeutung dieser Dehnungsrezeptoren besteht 
darin, dass sie eine ständige Anpassung an wechselnde Mus¬ 
kelbelastungen erlauben, zum Beispiel, wenn Sie ein Glas 
halten, das gefüllt wird. Die Aktivität im Golgi-Sehnenor¬ 
gan hemmt die Aktivität in dem Muskel, der die Dehnung 
dieses Golgi-Sehnenorgans auslöst. Die funktionelle Bedeu¬ 
tung besteht darin, einer Schädigung von Muskel und Sehnen 
durch das Erzeugen einer zu hohen mechanischen Spannung 
vorzubeugen, zum Beispiel, wenn man versucht, zu schwere 
Gegenstände zu heben. 

3. Unterschiedliche Schallfrequenzen führen zu unterschiedli¬ 
chen Auslenkungsfrequenzen des Trommelfells, und diese 
Bewegungen werden von den Gehörknöchelchen im Mittel¬ 
ohr weitergeleitet, verstärkt und in Schwingungen des ovalen 
Fensters zum flüssigkeitsgefüllten Innenohr übersetzt. Die¬ 
se Schwingungen erzeugen Druckwellen in der Flüssigkeit 
des Innenohrs. Diese Flüssigkeit umgibt die Basilarmembran 
im Vorhof- und im Paukengang. Die Dicke der Basilarmem¬ 
bran nimmt vom proximalen Ende des Kanals zum distalen 
Ende hin ab. Druckwellen unterschiedlicher Frequenz in der 
Flüssigkeit des Paukengangs bewirken, dass die Basilarmem¬ 
bran an verschiedenen Stellen in Schwingung gerät. Die 
Haarzellen liegen auf der Basilarmembran; daher werden 
durch Druckwellen unterschiedlicher Frequenz unterschied¬ 
liche Gruppen von Haarzellen aktiviert. 


Wiederholung 45.4 

1. Ommatidien eignen sich hervorragend zur Bewegungswahr¬ 
nehmung, denn sich bewegende Objekte in einem Sehfeld 
schalten benachbarte Ommatidien an und ab. Da jedes Om- 
matidium jedoch nur Licht von einem kleinen, aber separaten 


Teil des gesamten Sehfelds erhält, entstehen lediglich gepi- 
xelte Bilder mit geringer Auflösung. 

2. Wenn Photonen Rhodopsin anregen, verändert sich dessen 
Konformation, und das aktiviert ein G-Protein, das seiner¬ 
seits eine Phosphodiesterase aktiviert, die cGMP in GMP 
umwandelt. Das Absinken der cGMP-Konzentration veran¬ 
lasst die cGMP-gesteuerten Natriumkanäle, sich zu schlie¬ 
ßen, was den Dunkelstrom reduziert. Na + wird auch aus dem 
proximalen Ende des Photorezeptors gepumpt, dessen Mem¬ 
branpotenzial hyperpolarisiert wird. 

3. Stäbchen und die verschiedenen Zapfentypen haben unter¬ 
schiedliche spektrale Empfindlichkeiten, weil sie über jeweils 
leicht andere Opsine verfügen. Der Bau des Opsins bestimmt, 
welche Lichtwellenlänge eine Zelle absorbiert und wie sie ihr 
assoziiertes 11-cA-Retinal aktiviert. 

4. Sie können in der Peripherie Ihres Sehfelds keine Farben 
erkennen, weil sich die Zapfen in der Fovea centralis kon¬ 
zentrieren, auf die nur Licht aus dem Zentrum des Sehfelds 
fällt. Stäbchen sind nicht farbtüchtig und im Randbereich der 
Netzhaut häufiger. 

5. Zwei Gründe, warum man im ersten Moment schlecht sieht, 
wenn man aus dem Hellen in einen schwach erleuchteten 
Bereich tritt, sind, dass helles Licht viele Rhodopsinmole¬ 
küle bleicht und dass die Amakrinzellen den Bereich der 
Lichtempfindlichkeit der Netzhaut neu anpassen müssen. Ein 
dritter Grund ist, dass die Pupillenweite noch auf die hellere 
Umgebung eingestellt ist. 


Blick in die Daten: Wie sehen 
Grubenottern im Dunkeln? 

1. Die Expression von TRPA1 beim Python ist im Trigeminus¬ 
ganglion (TG) viel größer als in den Hinterwurzelganglien 
(HWGs). Im Gegensatz dazu ist die Expression von TRPA1 
bei der Rattenschlange viel geringer und unterscheidet sich 
zwischen TG und HWGs kaum. Weder bei der Rattenschlan¬ 
ge noch beim Python finden sich bemerkenswerte Unterschie¬ 
de in der Expression von TRPV1 im TG bzw. HWGs. 

2. Da die Expression von TRPA1 im TG der Grubenottern dra¬ 
matisch höher ist als im TG von Schlangen, die nicht zu den 
Grubenottem gehören, stützen diese Daten die Schlussfolge¬ 
rung, dass der TRPA1-Kanal eine Rolle für die Funktion der 
Grubenorgane spielt. 

3. Wenn die Expression des TRPA1-Kanals einem Genexpres¬ 
sionsmodellsystem eine Temperaturempfindlichkeit in dem 
Bereich verleiht, der für Grubenorgane typisch ist, wäre dies 
eine starke Stütze für die Annahme, dass der TRPA1-Kanal 
der Infrarotsensor der Grubenorgane ist. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 45.4 Bombykol dient dazu, Geschlechtspartner aus 
der Feme anzulocken; daher ist eine möglichst weite Verbrei¬ 
tung dieses Pheromons von Vorteil. Ein Pheromon, das der 
Markierung eines Reviers und damit eines bestimmten Ortes 
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dient, sollte nicht weit verteilt werden; daher hat es vermutlich 
einen geringeren Diffusionskoeffizienten in Luft, ist also schwe¬ 
rer flüchtig. 

► Abb. 45.9 Mehrere Mechanismen können den beidseitig 
platzierten Ohren ermöglichen, die Lage einer Schallquelle zu 
bestimmen. 1. Der Schall ist umso lauter, je näher sich das Ohr 
an der Schallquelle befindet, und zudem erzeugt der Kopf einen 
Schallschatten für Geräusche, die von der Seite kommen. 2. Der 
Schall erreicht das näher gelegene Ohr früher als das weiter ent¬ 
fernte Ohr. 3. Wenn der Schall nicht direkt von vom oder von 
hinten kommt, gibt es einen Phasenunterschied zwischen den 
Schallwellen, die die beiden Ohren erreichen. (Das gilt nur für 
Luft. Unter Wasser ist der Schall zu schnell, als dass der Mensch 
die Richtung bestimmen könnte.) 

► Abb. 45.13 Schwebeteilchen im Auge driften durch den 
Glaskörper. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Den Daten zufolge zeigten Motten mit zerstörten Schallor¬ 
ganen (Tymbalorganen) dieselbe Art Ausweichverhalten wie 
Motten mit intakten Schallorganen. Zwischen den Ausweich¬ 
manövern der stummen und der klickenden Motten gab es 
keinen statistisch signifikanten Unterschied. Das zeigt, dass 
die Motten mit zerstörten Schallorganen die Echoortungs¬ 
signale der Fledermäuse weiterhin mit ihren Hörorganen 
(Tympanalorganen) hören und darauf mit Ausweichmanö¬ 
vern reagieren konnten. Hätte sich in ► Abb. A eine signi¬ 
fikante Differenz ergeben, wäre dies ein Hinweis gewesen, 
dass die Zerstörung der Schallorgane die Fähigkeit der Mot¬ 
ten einschränkt, die Signale der Fledermäuse zu hören oder 
mit einem Ausweichmanöver darauf zu reagieren. 

2. Den Daten zufolge fielen signifikant weniger Motten mit in¬ 
takten Schallorganen den Fledermäusen zum Opfer als Mot¬ 
ten mit zerstörten Schallorganen. Das gilt für alle stummen 
Motten, ganz unabhängig von der Art des Ausweichmanö¬ 
vers. Wenn die Ausweichmanöver allein für ein Entkommen 
der Motten verantwortlich wären, sollte man nicht erwarten, 
dass sich die Zahl der von den Fledermäusen gefangenen 
Motten in beiden Gruppen (stumme versus klickende Mot¬ 
ten) signifikant unterscheidet. Die Tatsache, dass sie sich 
aber tatsächlich signifikant unterscheiden, spricht dafür, dass 
das Klicken der Schallorgane dazu dient, die Echoortung der 
Fledermäuse zu stören, was in Kombination mit Ausweich¬ 
manövern zu weniger erbeuteten Motten führt. 

3. Schallwellen unterschiedlicher Frequenz führen dazu, dass 
die Basilarmembran an unterschiedlichen Stellen ausgelenkt 
wird, denn die Basilarmembran variiert in ihrer Dicke und 
Steifheit. An der Basis ist sie besonders steif und dick und 
wird nur von hochfrequenten Druckwellen in den Coch¬ 
leagängen ausgelenkt. Am distalen (apikalen) Ende ist die 
Basilarmembran dünner und weniger steif und wird von nied¬ 
rigen Frequenzen ausgelenkt. Fledermäuse können höhere 


Frequenzen hören als Menschen, daher muss ihre Basilar¬ 
membran am proximalen (basalen) Ende dicker und steifer 
sein als beim Menschen. 


Kapitel 46 

Wiederholung 46.1 

1. a. Der bewusste sensorische (afferente) Reiz, eine Giftschlan¬ 

ge zu sehen, löst im ZNS bewusste Kommandos an die 
Beinmuskulatur (efferenter Output) aus, um sich aus der 
Gefahrenzone zu entfernen. 

b. Der bewusste sensorische Reiz, den der Duft von frisch 
gebackenem Brot darstellt, kann eine autonome Reaktion 
auslösen, nämlich Speichelfluss und verstärkte Magenbe¬ 
wegung. 

c. Der unbewusste Reiz, den ein Absinken des Blutdrucks 
darstellt, kann einen unwillkürlichen Befehl auslösen, die 
Herzschlagrate zu erhöhen. 

2. Wenn sich das Vorderende des embryonalen Neuralrohrs 
nicht schließt, wirkt sich dies am stärksten auf das Telence- 
phalon aus und führt dazu, dass sich das Großhirn nicht 
entwickelt. 

3. Bereiche des Assoziationscortex, die eine Rolle bei Lesen 
und Sprache spielen, liegen zwischen dem visuellen Areal im 
Okzipitallappen und dem auditorischen Areal im Temporal¬ 
lappen. Lesen integriert die Interpretation visueller Eindrücke 
mit den auditorischen Mustern gesprochener Sprache. 

4. Körperregionen, die im Zwei-Punkt-Diskriminierungstest 
hoch empfindlich auf Berührung reagieren, werden im pri¬ 
mären somatosensorischen Cortex großflächig repräsentiert. 

5. Der Vergleich der cortikalen Kapazität des Menschen mit der¬ 
jenigen anderer Säuger kann nicht nur auf der Gehirngröße 
basieren, denn der menschliche Cortex ist stark gefaltet und 
weist daher eine größere Fläche auf. Ein höherer Prozentsatz 
des menschlichen Cortex ist assoziativen Funktionen gewid¬ 
met (Assoziationscortex), die die Cortexkapazität erhöhen. 


Wiederholung 46.2 

1. Eine Messerwunde an der linken Seite des Halses könnte 
die sympathische Ganglienkette (Grenzstrang) an dieser Sei¬ 
te schädigen. Das könnte die Verbindung zwischen dem prä- 
und dem postganglionären sympathischen Neuron unterbre¬ 
chen, die die Pupille des linken Auges innervieren, und so zu 
einer Pupillenverengung führen (da der intakte Sympathicus 
die Pupille erweitert). 

2. Ein kleiner Lichtfleck auf der Retina kann nur das On- 
Zentrum des rezeptiven Feldes einer Ganglienzelle illumi¬ 
nieren und sie daher maximal erregen. Ein großer Lichtfleck 
würde Rezeptorzellen rund um das On-Zentrum beleuchten, 
die hemmend wirken und daher die Aktivität senken, die 
durch die Beleuchtung des Zentrums dieses rezeptiven Fel¬ 
des ausgelöst wird. 
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3. Wenn das Chiasma opticum genau in der Mittellinie durch¬ 
trennt würde, würden die Axone der Ganglienzellen in den 
mittleren Hälften der Netzhaut nicht auf die gegenüberliegen¬ 
de Seite des Gehirns kreuzen. Daher würde das linke Auge 
Dinge im linken Sehfeld nicht sehen und das rechte Auge 
würde Dinge im rechten Sehfeld nicht sehen. Ohne Input von 
beiden Augen gäbe es keine Binokularzellen und daher keine 
Tiefen Wahrnehmung. 


Wiederholung 46.3 

1. Eine Lähmung der Skelettmuskulatur im REM-Schlaf verhin¬ 
dert, dass jemand in der Traumphase seine Träume physisch 
auslebt, indem er um sich schlägt oder schlafwandelt. 

2. Jemand mit einem durchtrennten Corpus callosum könnte ein 
Objekt in seinem linken Sehfeld nicht mit Worten beschrei¬ 
ben, aber er könnte es zeichnen oder auf ein ähnliches Objekt 
auf einem Bild zeigen. 

3. Aus der Beobachtung, dass H. M. zum unmittelbaren Er¬ 
innern in der Lage war, aber keine deklarativen Langzeit¬ 
erinnerungen speichern konnte, kann man schließen, dass 
der Hippocampus für den Erwerb neuer deklarativer Er¬ 
innerungen und deren Überführung ins Langzeitgedächtnis 
notwendig ist. 

4. Menschen, Große Menschenaffen, Elefanten und einige Mee¬ 
ressäuger verfügen über einen ausgedehnten Inselcortex, der 
physiologische Informationen aus dem ganzen Körper wie 
auch soziale und emotionale Informationen integriert und 
daher möglicherweise ein Gefühl für das eigene Ich (Ich- 
Bewusstsein) erzeugt. 


Blick in die Daten: Ortszellen enthüllen Abläufe 
bei der Gedächtniskonsolidierung im Schlaf 

1. Die Wahrscheinlichkeit, dass diese Sequenz aus dem zu¬ 
fälligen Feuern von neun Zellen entsteht, ist zunächst eine 
Funktion der Wahrscheinlichkeit dieser einen Kombination 
aus all den zellulären Kombinationen, die sechs Elemen¬ 
te aus neun möglichen Elementen erzeugen könnten, also 
1/(9 x 8 x 7 x 6 x 5 x 4) = 1/60.480 = 1,6 x 10“ 5 . 
Wie groß ist dann die Wahrscheinlichkeit für die Sequenz, 
dass sie in der korrekten Reihenfolge auftritt? Es gibt eine 
einzige korrekte Reihenfolge dieser sechs Elemente unter 
6x5x4x3x2xl möglichen Kombinationen oder 1/720; 
daher beträgt die Wahrscheinlichkeit 1,4 x 10 1 2 3 . Infolgedes¬ 
sen beträgt die Wahrscheinlichkeit, diese spezifischen sechs 
Elemente aus neun Elementen in der richtigen Reihenfolge 
abzuleiten, 2,24 x 10 -8 . 

2. Die Wahrscheinlichkeit, vier Elemente der Sequenz in der 

richtigen Reihenfolge abzuleiten, beträgt: 1/(9x8x7x6) = 
1/3024 = 3,3 x 10 -4 , und die Wahrscheinlichkeit, diese 
vier Elemente in die richtige Reihenfolge zu bringen, be¬ 
trägt 1/24. Daher beträgt die Wahrscheinlichkeit, diese vier 
spezifischen Elemente aus neun Elementen in der richtigen 
Reihenfolge abzuleiten, 3,3 x 10 -4 x 0,042 = 1,4 x 10 -3 . 


3. Beide Ableitungen haben eine Wahrscheinlichkeit <0,01, 
daher würde man sie als signifikante Ereignisse mit einer 
niedrigen Wahrscheinlichkeit betrachten. 

4. Im Schlaf läuft die abgeleitete Sequenz rund fünfmal schnel¬ 
ler ab als im Wachzustand, wenn die Ratte im Labyrinth 
herumläuft. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 46.1 Endokrine Hormone werden von Drüsen sezer- 
niert und gelangen mit dem Blutkreislauf auch ins ZNS. Neuro- 
hormone werden von Neuronen in die interstitielle Flüssigkeit 
ausgeschüttet; von dort aus können sie lokal diffundieren, oder 
sie gelangen in den Bluts ström. 

► Abb. 46.8 Wenn jemand unter Stress steht, zum Beispiel 
weil er vor Publikum spricht, wird das sympathische Nerven¬ 
system aktiviert (Kampf-oder-Flucht-Reaktion), und das hemmt 
die Aktivität der Speicheldrüsen. 

► Abb. 46.9 Das rechte und das linke Sehfeld wären schma¬ 
ler, und es gäbe keine Tiefen Wahrnehmung. 

Abb. in ►„Experiment: Was berichtet das Auge dem 
Gehirn?" Der blinde Fleck in jedem Auge korrespondiert mit 
der Stelle in der Retina, wo die Axone der Ganglienzellen die 
Netzhaut verlassen und den Sehnerv bilden. Dort gibt es keine 
Photorezeptoren. 

Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die gut ausgeruhten Probanden gaben bei Tests des Ar¬ 
beitsgedächtnisses zumindest in 95 % der Fälle korrekte 
Antworten. Bei schlafdeprivierten Probanden war die Wahr¬ 
scheinlichkeit fast 10 % niedriger (ca. 85 %), dass sie richtige 
Antworten gaben. 

2. Im Vergleich zu ausgeruhten Probanden brauchten müde 
Probanden annähernd 50 ms länger zur Beantwortung der 
Fragen, was eine verminderte Aufmerksamkeit widerspiegeln 
könnte. Die Ergebnisse könnten auch ein Hinweis auf eine 
durch Schlafmangel bedingte verlängerte kognitive Verarbei¬ 
tung szeit sein. 

3. Die linke Seite des cerebralen Cortex ist verantwortlich für 
Sprachverarbeitung und Sprachverständnis. Da es bei den 
Tests um Buchstabenerkennung und die Reihenfolge ging, 
ist der cerebrale Cortex wahrscheinlich die bei dem Test am 
stärksten aktivierte Region. 

4. Schlafmangel führte zu einer 20-30%igen Abnahme der Ak¬ 
tivität im Parietallappen, aber nur zu einer 10-15%igen Akti¬ 
vitätsabnahme im Frontallappen. Um diese Schlussfolgerung 
zu testen, müsste man Differenzen zwischen den Aktivitäten 
in diesen beiden Hirnarealen als Funktion der Schlafentzugs¬ 
behandlung statistisch evaluieren. 
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kontrolliert werden, können mit der Skelettmuskulatur fein 
abgestimmte, komplexe Bewegungen ausgeführt werden. 


Wiederholung 47.1 

1. Ein Sarkomer wird von den Z-Scheiben begrenzt und besteht 
aus überlappenden Actin- und Myosinfilamenten. Die Actin¬ 
filamente sind an den Z-Scheiben verankert und reichen nicht 
bis in die Mitte des Sarkomers. Die Myosinfilamente sind an 
der M-Linie in der Mitte des Sarkomers verankert, erstrecken 
sich aber nicht bis zu den Z-Scheiben. Deshalb gibt es Regio¬ 
nen wie die I-Bande und die H-Zone, in denen die Actin- und 
Myosinfilamente nicht überlappen. Wenn sich der Muskel 
und somit das Sarkomer kontrahiert, bewegen sich die Myo¬ 
sinfilamente entlang den Actinfilamenten auf die Z-Scheiben 
zu. Deshalb verschmälert sich die I-Bande. Gleichzeitig be¬ 
wegen sich die Actinfilamente auf die M-Linie zu, sodass sich 
auch die H-Zone verschmälert. 

2. Eine der Troponinuntereinheiten verankert sich am Tropo¬ 
myosinstrang. Eine andere Troponinuntereinheit bindet an 
das Actinfilament. Die dritte Untereinheit bindet Ca 2+ . Die 
Bindung von Ca 2+ bewirkt eine Konformationsänderung des 
Troponins, die dazu führt, dass der Tropomyosinstrang von 
der Myosinbindungsstelle am Actin weggezogen wird. Der 
Actomyosinkomplex führt dazu, dass sich das Sarkomer kon¬ 
trahiert. 

3. Die Totenstarre tritt ein, weil kein ATP mehr vorhanden ist, 
das nötig wäre, um die Bindung zwischen den Actinfila¬ 
menten und den Myosinköpfen zu trennen. Wenn beim Tod 
Atmung und Kreislauf zum Stillstand kommen, werden die 
Muskeln nicht mehr mit Sauerstoff und Glucose aus dem 
Blut versorgt, sodass keine ATP-Bildung durch den oxidati¬ 
ven Stoffwechsel mehr stattfinden kann. Ein wenig ATP kann 
jedoch noch durch den anaeroben Stoffwechsel gebildet wer¬ 
den. Die Muskeln, in denen das meiste Glykogen gespeichert 
ist, können den anaeroben Stoffwechsel am längsten aufrecht¬ 
erhalten. 

4. Indem es die Funktion der Acetylcholinesterase zerstört, ver¬ 
hindert Malathion den Abbau von Acetylcholin, das an den 
motorischen Endplatten freigesetzt wird. Dies führt zu ei¬ 
ner andauernden, starken Erregung der Muskelzellen durch 
die motorischen Endplatten. Aktionspotenziale werden kon¬ 
tinuierlich an den Muskelzellmembranen generiert, sodass 
ständig Ca 2+ in das Cytosol freigesetzt wird. Deshalb bilden 
sich anhaltend Querbrücken zwischen den Actin- und Myo¬ 
sinfilamenten aus. 

5. Gap Junctions machen es möglich, dass Schichten aus Herz¬ 
muskelzellen oder glatten Muskelzellen als Einheit kontrahie¬ 
ren. Auf diese Weise arbeiten Herzmuskelzellen zusammen, 
um Blut zu pumpen. Auch glatte Muskelzellen arbeiten zu¬ 
sammen, wenn sie beispielsweise den Nahrungbrei durch 
den Darm fortbewegen. Weil Skelettmuskelfasern einzeln 


Wiederholung 47.2 

1. Ein Skelettmuskel besteht aus vielen Muskelfasern. Jede 
Muskelfaser wird von einem Motoneuron innerviert, aber ein 
Motoneuron kann Synapsen mit vielen Muskelfasern bilden. 
Alle Fasern, die von einem einzigen Motoneuron aktiviert 
werden, bilden eine motorische Einheit. Das Nervensystem 
kann die Frequenz der Aktionspotenziale einer motorischen 
Einheit verändern und die Zahl der motorischen Einheiten er¬ 
höhen, die im gleichen Muskel aktiviert werden. 

2. Haltungsmuskeln müssen über lange Zeit ständig kontrahiert 
sein, aber sie werden im Allgemeinen nicht für schnelle, 
kraftvolle Bewegungen eingesetzt. 

3. Energie für einen Sprint liefert in erster Linie bereits gebil¬ 
detes ATP und Kreatinphosphat, zudem stellt die Glykolyse 
Energie bereit. Diese ATP-Quellen können schnell mobili¬ 
siert werden. Bei einem 10-Kilometer-Lauf muss ATP durch 
oxidativen Energiestoffwechsel gebildet werden. Dies erfor¬ 
dert den Transport von Sauerstoff und deutlich mehr enzy¬ 
matische Reaktionen. Es dauert länger, ATP bereitzustellen, 
und auf diese Weise kann keine hohe Arbeitsleistung erbracht 
werden. 


Wiederholung 47.3 

1. Arthropoden besitzen ein Exoskelett und müssen es, wenn sie 
wachsen, mittels Häutung abstoßen und durch ein größeres 
ersetzen. 

2. Weil Astronauten Knochenmasse abbauen, kann man anneh¬ 
men, dass sich die Aktivität ihrer Osteoklasten verstärkt, 
während die Osteoblasten weniger aktiv sind. Möglicherwei¬ 
se geht dies auf eine veränderte Aktivität ihrer Osteocyten 
zurück, denn in der Schwerelosigkeit wirkt das Körperge¬ 
wicht nicht als Stressor auf die Knochen. 

3. Ist der Kraftarm eines Gelenks im Verhältnis zum Lastarm 
lang, kann es größeren Druck generieren. Ist der Kraftarm 
im Verhältnis zum Lastarm kurz, kann sich das Ende des 
Lastarms über eine große Distanz sehr schnell bewegen, aber 
das Gelenk kann nicht viel Druck ausüben. Der Kiefer kann 
großen Druck über eine kleine Distanz ausüben, weil der 
Kraftarm im Verhältnis zum Lastarm relativ lang ist. Dank 
unseres Ellbogengelenks können wir den Unterarm schnell 
über eine große Distanz bewegen, aber keinen großen Druck 
ausüben, denn der Kraftarm ist im Verhältnis zum Lastarm 
kurz. 
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Blick in die Daten: Was ist die optimale 
Ruheposition für den Sprungmuskel 
des Froschs? 

1. 



2. Der Sprung dauert 50 ms (► Abb. B) und die Verkürzung, aus¬ 
gedrückt in der Muskellänge (ML), beträgt 7,5 mm/33,6 mm 
= 0,22 ML. Die Geschwindigkeit der Muskelkontraktion, aus¬ 
gedrückt in ML/s beträgt 0,22/0,05 s = 4,4ML/s 

3. Die Kraft, die der Sprungmuskel erzeugt, ist bei der beobach¬ 
teten mittleren Sprunggeschwindigkeit maximal. 


Blick in die Daten: Verursacht Wärme 
Muskelermüdung? 

1. Ein Anstieg der Arbeitskapazität bei Muskelkühlung lässt 
darauf schließen, dass die Muskeln bei Wärmeentzug mehr 
Arbeit leisten können. Mit anderen Worten: Es tritt keine so 
starke Muskelermüdung auf, die anderenfalls die Arbeitska¬ 
pazität begrenzen würde. 

2. Das Kühlen der Muskulatur steigerte die Arbeitskapazität bei 
jedem Durchgang im Vergleich zum vorherigen Durchgang, 
und im Laufe der Zeit stieg die Arbeitskapazität bei durchge¬ 
führter Abkühlung viel stärker an als ohne Abkühlung. Dies 
lässt darauf schließen, dass eine gesteigerte Arbeitskapazität 
(► Abb. A) zu einer besseren körperlichen Leistungsfähigkeit 
führt (► Abb. B). 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 47.4 Wenn ein Motoneuron nur eine oder wenige Fa¬ 
sern innerviert, ist es wahrscheinlich, dass diese Fasern bei 
feinmotorischen Bewegungen eingesetzt werden. Wenn ein ein¬ 


ziges Motoneuron viele Muskelfasern eines Muskels innerviert, 
kann es kraftvolle Bewegungen auslösen. 

► Abb. 47.6 ATP ist bei der Kontraktion der Skelettmuskula¬ 
tur nötig, um 1. den Ionengradienten an der Plasmamembran 
zu etablieren, 2. die Actomyosinkomplexe zu lösen und die 
Myosinköpfe in ihre gespannte Konformation zu bringen und 

3. Ca 2+ aus dem Cytosol in das sarkoplasmatische Reticulum 
zu pumpen. 

► Abb. 47.11 Die Muskulatur des Gewichthebers weist wahr¬ 
scheinlich einen hohen Anteil schneller Fasern auf. 

► Ab b. 47.13 Die Kurvenverläufe werden von den Stoffwech¬ 
selsystemen beeinflusst, die die Muskeln während des Laufs mit 
ATP versorgen. Weil die ersten 10-20 s der intensiven Mus¬ 
kelarbeit durch bereits gebildetes ATP und Kreatinphosphat 
unterstützt werden, findet während dieser Phase keine weitere 
Bildung von ATP und Kreatinphosphat statt. Durch Glykolyse 
kann ATP schnell gebildet werden, aber nicht in großen Men¬ 
gen, deshalb sinkt die Laufgeschwindigkeit in der ersten Minute 
intensiver körperlicher Arbeit, obwohl die Bildung von ATP 
durch den oxidativen Stoffwechsel allmählich ansteigt. Durch 
den oxidativen Stoffwechsel wird ATP effizienter und nach¬ 
haltiger gebildet, aber es laufen wesentlich mehr biochemische 
Reaktionen ab als bei der Glykolyse, deshalb dauert die Bildung 
länger. Außerdem ist die Versorgung der Mitochondrien mit O 2 
ein begrenzender Faktor, deshalb sinkt die Laufgeschwindigkeit 
weiter. 

► Abb. 47.21 Das Kniegelenk ist ein Hebel der Klasse 3. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Bei beiden Gruppen war das Muskelglykogen zum Zeitpunkt 
der Ermüdung auf etwa 25 % seines Ruhewerts abgesunken. 
Es gab bei beiden Gruppen zu keinem Zeitpunkt signifikan¬ 
te Unterschiede im Muskelglykogenspiegel (p > 0,05). Im 
Verlauf von 3 h verbrauchten folglich beide Gruppen ähnlich 
viel Muskelglykogen. Bei der Placebogruppe sank der Blut¬ 
zuckerspiegel nach der ersten Stunde kontinuierlich, nicht 
jedoch bei der Gruppe, die die Glucoselösung trank. Nach 
der ersten Stunde unterschied sich der Blutzuckerspiegel der 
beiden Gruppen signifikant. Bei beiden Gruppen war in den 
ersten beiden Stunden die Oxidationsrate der Kohlenhydrate 
ähnlich. Danach sank die Oxidationsrate bei der Placebogrup¬ 
pe und unterschied sich signifikant von der Oxidationsrate der 
Gruppe, die die Glucoselösung trank. 
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2. Die Ermüdung trat bei den beiden Gruppen zu signifikant un¬ 
terschiedlichen Zeitpunkten ein. Deshalb zeigen die Daten, 
dass das Trinken der Glucoselösung die Muskelermüdung 
verzögerte. Es führte dazu, dass der Blutzuckerspiegel und 
die Oxidationsrate der Kohlenhydrate aufrechterhalten wer¬ 
den konnte. Zudem zeigen die Daten, dass das Muskelglyko¬ 
gen bis zur Stunde 3 trotz der Glucosegabe nicht langsamer 
abgebaut wurde. 

3. Bei der Gruppe, die die Glucoselösung trank, nahm der Mus¬ 
kelglykogenspiegel zwischen Stunde 3 und 4 nicht signifikant 
ab, was darauf hinweist, dass andere Energiequellen genutzt 
wurden. Eine mögliche Erklärung für diesen Effekt ist, dass 
dem Stoffwechsel der Sportler zusätzliche Kohlenhydrate zur 
Verfügung standen. Wir können annehmen, dass die Gruppe, 
die die Placebolösung trank, zu einem früheren Zeitpunkt an¬ 
dere Energiequellen statt Kohlenhydrate nutzen musste. 

4. Der Körper nutzt eine Mischung aus Kohlenhydraten und 
Fetten als Energiequelle für die ATP-Bildung durch den oxi¬ 
dativen Stoffwechsel. Fette werden langsamer mobilisiert als 
Kohlenhydrate. Der FFS-Spiegel im Blut weist darauf hin, 
dass die Gruppe, die die Placebolösung trank, nach einer 
Stunde vermehrt Fette als Energiequelle nutzte. Die Gruppe, 
die die Glucoselösung zu sich genommen hatte, nutzte erst 
zwischen Stunde 3 und 4 vermehrt Fette. In dieser Zeit ver¬ 
brauchte sie weniger Muskelglykogen. Allgemein lässt sich 
ableiten, dass das Trinken der Glucoselösung die Zeitspanne 
verlängerte, bis die Sportler vermehrt Fette zur Energiegewin¬ 
nung heranziehen mussten. 

5. Schlagen Sie ihm vor, in regelmäßigen Abständen kleine 
Snacks zu essen, die Einfachzucker enthalten. So kann er den 
Zeitpunkt der Erschöpfung hinauszögem. 


Kapitel 48 

Wiederholung 48.1 

1. Auf Meeresspiegelhöhe und bei einem angenommenen nor¬ 
malen Luftdruck von 760 mmHg beträgt der pÜ 2 20,9 % von 
diesem Wert, also 159 mmHg. Deshalb beträgt der pÜ 2 in 
2000 m Höhe 127 mmHg. Wenn wir Luft mit dem zweifachen 
Druck des Luftdrucks atmen, beträgt der pÜ 2 318 mmHg. 

2. Der Körper eines Plattwurms ist stark abgeflacht. Deshalb be¬ 
finden sich alle Zellen des Körpers so nahe an der Umgebung, 
dass O 2 und CO 2 direkt von den Zellen in die Umgebung dif¬ 
fundieren können und umgekehrt. Die beiden Komponenten 
des Fick’sehen Diffusionsgesetzes, die diese anatomischen 
Merkmale betreffen, sind eine große Austauschfläche, durch 
die die Gase diffundieren, und eine minimale Diffusions¬ 
strecke. 

3. Wenn die Wassertemperatur steigt, sinkt der 02-Gehalt des 
Wassers (die O 2 -Löslichkeit nimmt mit steigender Tempe¬ 
ratur ab). Weil die Körpertemperatur des Fisches aber im 
Gleichgewicht mit der Wassertemperatur steht, nimmt seine 
Stoffwechselrate zu (g 10 -Effekt). Deshalb muss der Fisch 
seine Kiemen stärker ventilieren, um seinen O 2 -Bedarf zu 


decken. Diese Arbeit steigert seinen O 2 -Bedarf jedoch noch 
mehr. 

4. Wenn man sich von Meeresspiegelhöhe ins Hochgebirge be¬ 
gibt, nimmt der Sauerstoffpartialdruck der eingeatmeten Luft 
ab. Der flachere Partialdruckgradient bewirkt, dass weniger 
O 2 in den Körper diffundiert. Weil der Kohlenstoffdioxidpar¬ 
tialdruck auf Meeresspiegelhöhe extrem niedrig ist, sinkt er 
mit zunehmender Höhe nicht signifikant ab. Deshalb verän¬ 
dert sich der Partialdruckgradient für aus dem Körper in die 
Lunge diffundierendes CO 2 nicht. 


Wiederholung 48.2 


1. Wenn Ventilation (Wasser) und Perfusion (Blut) der Kie¬ 
men in derselben Richtung geschehen (gleiche Strömungs¬ 
richtung), erreicht der Prozentsatz der Sauerstoff Sättigung 
von Blut und Wasser irgendwo zwischen der maxima¬ 
len O 2 -Konzentration des ankommenden Wassers und der 
O 2 -Konzentration des ankommenden Blutes ein Gleichge¬ 
wicht. Bei entgegengesetzt gerichteter Strömungsführung ist 
es möglich, dass die Sauerstoff Sättigung des Blutes, das aus 
den Kiemen strömt, fast der Sauerstoffsättigung des Wassers 
entspricht, das in die Kiemen strömt. 

2. Ein wichtiges Merkmal der Vogellunge sind die Parabron¬ 
chien, die es ermöglichen, dass Luft unidirektional durch die 
Lunge strömt. Wenn ein Vogel einatmet, strömt die Luft in die 
hinteren Luftsäcke. Bei der nächsten Exhalation durchströmt 
die Frischluft die Parabronchien. Die folgende Inhalation 
führt dazu, dass Luft aus der Lunge in die vorderen Luftsä¬ 
cke strömt, während neue Fischluft in die hinteren Luftsäcke 
gelangt. Bei der nächsten Exhalation wird die Luft aus den 
vorderen Luftsäcken wieder in die Umgebung abgegeben, 
während die Luft aus den hinteren Luftsäcken in die Lun¬ 
ge strömt. Die Durchströmung der Parabronchien und die 
blasebalgähnliche Funktion der Luftsäcke gewährleisten eine 
ständige unidirektionale Durchströmung der Vogellunge. 

3. Der Anteil von Helium (He) im System bleibt gleich, es wird 
aber gleichmäßig im Spirometer und in der Lunge verteilt. 
Der anfängliche Heliumanteil ist 0,05 x 301 = 1,51. Der He¬ 
liumanteil zum Ende beträgt ebenfalls 1,51, aber diese sind 
auf die 301 und die FRC der Person verteilt. 

Deshalb gilt: 


FRC = U res X 
FRC = 301 x 


[He] a - [He]e 
[He] e 

0,05 - 0,046 
0,046 


2,61 


Wiederholung 48.3 

1. Manche Frühgeborene kommen zur Welt, bevor bestimmte 
Zellen in ihren Alveolen ein Surfactant bilden. Fehlt das Sur¬ 
factant, ist zusätzliche erhebliche Kraftanstrengung nötig, um 
beim Einatmen die Oberflächenspannung des Flüssigkeits¬ 
films zu überwinden, der die Alveolen innen auskleidet. 
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2. Zwischen den Pleurablättern besteht immer eine Spannung, 
weil der Brustkorb nach außen und die Eigenelastizität des 
Lungengewebes nach innen ziehen. Diese Spannung bewirkt, 
dass die Lunge zwischen den Atemzügen teilweise gebläht 
bleibt. Eine Stichwunde in die Thoraxhöhle lässt Luft zwi¬ 
schen die Pleurablätter eindringen, sodass sich der Druck dem 
äußeren Luftdruck angleicht. Deshalb kann die teilweise Blä¬ 
hung der Lunge nicht mehr aufrechterhalten werden. 

3. Die Spannung zwischen den Pleurablättern ist am Höhepunkt 
der Inhalation maximal, denn das Lungengewebe wird maxi¬ 
mal gedehnt. Wenn die Lunge gefüllt ist, strömt keine Luft 
mehr und der Druck in den Alveolen entspricht dem Luft¬ 
druck. 


Wiederholung 48.4 

1. Weil die Luft sich in den Alveolen mit Totraumluft vermischt, 
beträgt der maximale pC >2 etwa 100 mmHg, und Hämoglobin 
ist bei diesem pC >2 vollständig gesättigt. Da gemischtve¬ 
nöses Blut normalerweise zu 75 % gesättigt zum Herzen 
zurückkehrt, verfügt das Blut, wenn es durch ein sehr stoff¬ 
wechselaktives Gewebe fließt, über eine O 2 -Reserve, die es 
abgeben kann, um einen lokal hohen Bedarf zu decken. 

2. Wenn die Konzentration von 1,3-DPG in den gelagerten 
Erythrocyten abnimmt, nimmt auch die Konzentration von 
2,3-DPG ab, das durch Umwandlung von 1,3-DPG gebildet 
wird. Deshalb verschiebt sich die O 2 -Bindungskurve bzw. die 
O 2 -Dissoziationskurve des Hämoglobins nach links. Daher ist 
das O 2 stärker an das Hämoglobin gebunden und wird nicht 
freigesetzt, um für die Zellatmung zur Verfügung zu stehen. 

3. Die Umwandlung von CO 2 zu H 2 CO 3 und dann zu HCO3 
ist eine reversible Gleichgewichtsreaktion, die von den Kon¬ 
zentrationen der Reaktanden und Produkte abhängig ist. In 
den atmenden Geweben ist der pCÜ 2 hoch und verschiebt 
die Reaktion in den Erythrocyten in Richtung HCO3 , das im 
Austausch für CU ins Blutplasma gelangt. In den Alveolen ist 
der pCÜ 2 niedrig; deshalb laufen die Reaktionen umgekehrt 
ab. Das bedeutet, dass die Diffusion von CO 2 aus den Ery¬ 
throcyten dazu führt, dass HCO3 zurück in die Erythrocyten 
gelangt, wo es wieder in H 2 CO 3 und dann in CO 2 umgewan¬ 
delt wird. 


Wiederholung 48.5 

1. Während der bidirektionalen Atmung feuert eine Gruppe 
respiratorischer Motoneuronen in der dorsalen Medulla ob- 
longata in einem regelmäßigen zyklischen Muster, was zu 
Zwerchfellkontraktionen führt. Ist ein erhöhter Atemgas¬ 
austausch nötig, steigt die Feuerrate dieser respiratorischen 
Motoneuronen. Steigt der Bedarf weiter an, wird eine Grup¬ 
pe respiratorischer Motoneuronen in der ventralen Medulla 
oblongata herangezogen. Dies hat Kontraktionen der Zwi¬ 
schenrippenmuskulatur zur Folge. So wird das Gasvolumen 
erhöht, das mit jedem Atemzug ausgetauscht wird. 


2. Wenn Sie einen hohen Berg besteigen, nimmt der Diffusi¬ 
onsgradient für O 2 ab, weil der Luftdruck geringer wird. Der 
Diffusionsgradient für CO 2 verändert sich jedoch nicht. Der 
C 02 -Gehalt der Umgebung ist sowohl auf Meeresspiegelhö¬ 
he als auch in großen Höhenlagen nahe null. Weil die Atmung 
einen größeren 02 -Bedarf decken muss, führt dies zu einer 
höheren CO 2 -Abgabe als auf Meeresspiegelhöhe. Da CO 2 der 
wichtigste Stimulus für die Atmung ist, verlangsamt sich die 
Atmung oder setzt aus, bis der pCÜ 2 wieder einen Wert er¬ 
reicht hat, der die Atmung stimuliert. 

3. Weil die Stoffwechselrate der Gewebeknoten auf den Hals¬ 
schlagadern und der Aorta hoch ist, werden sie beeinträchtigt, 
wenn sie nicht mehr so gut mit O 2 versorgt werden, gleich, 
ob dies auf abnehmende Durchblutung oder einen geringeren 
pC >2 des Blutes zurückzuführen ist. 


Blick in die Daten: Messen der 
Lungenventilation 


1. Weil Helium nicht über das Atemsystem in den Körper auf¬ 
genommen wird, bleibt der Heliumanteil gleich, nachdem der 
Patient aus dem Luftreservoir geatmet hat, aber es hat sich 
auf das Luftreservoir und die funktionelle Residualkapazität 
(FRC) des Patienten verteilt. Mit der Helium Verdünnungsme¬ 
thode können wir die FRC berechnen. 


FRC = U res x 
FRC = 301 x 


[He] a - [He] e 
[He] e 

0,05 - 0,044 
0,044 


Wenn man das exspiratorische Reservevolumen von 1,51 sub¬ 
trahiert, ergibt sich ein Residualvolumen von 2,61. 

2. Der Patient ist immer kurzatmig, denn der pC >2 in seinen 
Alveolen ist stark herabgesetzt. Wegen seines sehr großen Re¬ 
sidualvolumens sowie seiner vergrößerten FRC befindet sich 
sehr viel verbrauchte Luft in seinem Atemsystem, die den 
pC >2 senkt. 


Blick in die Daten: Robben sind hervorragende 
Apnoetaucher 

1. in venösem Blut verfügbares O 2 : 

■ gesamtes venöses Blut = 355 kg x 0,148 x 0,66 = 34,7 kg 

■ gesamtes venöses Hämoglobin = 34,7 kg x 0,58 x 0,24 = 
4,8 kg 

■ gesamtes verfügbares venöses O 2 = 4,8 kg x 1,341/kg x 
0,9 = 5,81 

2. im Myoglobin verfügbares O 2 : 

■ gesamtes Myoglobin: 355 kg x 0,33 x 45 g/kg = 5,2 kg 

■ an Myoglobin gebundenes O 2 : 5,2kg x 1,341/kg = 71 

3. gesamte O 2 -Reserve zu Beginn des Tauchgangs: 

2,51 + 5,81 + 7,01 = 15,31 
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4. maximale Schlafdauer = gesamte O 2 -Reserve/Stoffwechsel¬ 
rate beim Tauchen; somit: 

■ gesamte 02-Reserve zu Beginn des Tauchgangs (s. Lösung 
von Aufgabe 3) = 15,31 

■ Stoffwechselrate für einen langen Tauchgang = 
0,00351 kg -1 min -1 x 355kg = 1,24Imin -1 
eingesetzt in die Gleichung oben ergibt das: 

■ maximale Schlafdauer =15,31/(1,241 min -1 ) = 12,3 min 
Das stimmt gut mit der beobachteten maximalen Schlaf¬ 
dauer ohne Atmung von 13,5 min überein. 

5. Wenn wir eine Stoffwechselrate von 4,5 ml 02 min -1 kg -1 
beim Tauchen annehmen, wäre die maximale Tauchzeit 
15,31/(0,00451 0 2 min -1 kg -1 x 355 kg) = 10 min. Die be¬ 
obachteten Tauchgänge dauerten wesentlich länger. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 48.6 Wenn man die Fließgeschwindigkeit des Was¬ 
sers erhöhen oder die Fließgeschwindigkeit des Blutes senken 
würde, könnte man mit einem Austauscher mit gleichgerichte¬ 
ter Strömungsführung die Sättigung des Blutes erhöhen. Dieser 
Austausch wäre jedoch weniger effizient als bei einem Gegen¬ 
stromaustauscher. 

► Abb. 48.10 Wenn sich die Luftwege 23-mal in je zwei 
kleinere Luftwege verzweigen, beträgt die gesamte Anzahl ter¬ 
minaler Luftwege 2 23 oder 8.388.608. 

► Abb. 48.13 Das Hämoglobin wäre bei einem pÜ 2 von 
100 mmHg nicht vollständig mit O 2 gesättigt. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Wie in ► Abb. A zu sehen, stieg der pÜ 2 während der 15 min, 
in denen die Stigmen geöffnet waren, in den Tracheen von 
19 auf 142 mmHg. In den 22-23 min, in denen die Stig¬ 
men geschlossen waren, sank der pÜ 2 in den Tracheen von 
142 auf ungefähr 37,5 mmHg. In den annähernd 70 min, die 
sich die Puppe in der Flatterphase befand, schwankte der 
pÜ 2 in den Tracheen zwischen 37,5 und 18,75 mmHg. In 
► Abb. B betrug der pÜ 2 der Atmosphäre in der ersten Kam¬ 
mer 48 mmHg, aber während der Flatterphase betrug der 
PO 2 in den Tracheen ziemlich beständig 36,75 mmHg. In der 
zweiten Kammer betrug der pÜ 2 der Atmosphäre 159 mmHg, 
während der Flatterphase schwankte der pÜ 2 in den Tracheen 
zwischen ungefähr 38,25 mmHg und ungefähr 36 mmHg. In 
der dritten Kammer war der pÜ 2 fast doppelt so hoch wie der 
normale pC >2 der Atmosphäre, er betrug 301,5 mmHg. Aber 
während der Flatterphase lag der pC >2 in den Tracheen fast 
konstant bei 30 mmHg. 


2. Wenn sich die Tracheen öffnen, diffundiert O 2 aus der Atmo¬ 
sphäre in das System und der pÜ 2 in den Tracheen nähert sich 
dem pÜ 2 bei normalem Luftdruck an (159 mmHg). Während 
der etwa 23 min, in denen die Stigmen geschlossen sind, sinkt 
der pÜ 2 langsam, weil mehr O 2 in das Hämocoel aufgenom¬ 
men und zu den Körperzellen transportiert wird, wo es bei der 
aeroben Atmung verbraucht wird. Wir könnten Vorhersagen, 
dass der pÜ 2 weiter sinken und sich null annähern würde, 
wenn die Puppe nicht in die Flatterphase eintreten würde. 
Während dieser Phase scheint das CO 2 in die Atmosphäre 
abgegeben zu werden, während kleine Mengen O 2 in die Tra¬ 
cheen eindringen und den pÜ 2 relativ konstanthalten. 

3. Zwischen dem pÜ 2 in den Tracheen und der Atmosphäre 
muss ein Gleichgewicht aufrechterhalten werden. Ist der pÜ 2 
der Atmosphäre normal (mittleres Diagramm in ► Abb. B), 
kann während der Flatterphase CO 2 abgegeben und durch O 2 
ersetzt werden, um den pÜ 2 in den Tracheen relativ konstant¬ 
zuhalten. In einer Umgebung mit wenig Sauerstoff (linkes 
Diagramm in ► Abb. B) wird die Flatterphase verstärkt. Ist 
der pC >2 niedriger, wenn sich die Stigmen schließen, ist es 
notwendig, die Flatterphase zu verstärken, um den pÜ 2 in 
den Tracheen bei einer angemessenen Konzentration für die 
aerobe Atmung zu halten. Wenn der pÜ 2 in der Atmosphä¬ 
re jedoch ungewöhnlich hoch ist, verläuft die Flatterphase 
in einer deutlich abgeschwächten Form (rechts Diagramm 
in ►Abb. B). Würden sich die Stigmen so oft öffnen, wie 
es bei einem normalen atmosphärischen pÜ 2 zu beobachten 
ist, wären die Körperzellen einem erhöhten pÜ 2 ausgesetzt. 
Dies könnte für die Zellen von Insekten schädlich sein. Eine 
verminderte Flatterphase verhindert möglicherweise, dass zu 
viel O 2 in die Tracheen dringt und auf die Zellen toxisch 
wirkt. 


Kapitel 49 

Wiederholung 49.1 

1. Kreislaufsysteme versorgen Muskelzellen, die Arbeit verrich¬ 
ten, mit Sauerstoff und Nährstoffen. Außerdem führen sie 
CO 2 und Wärme ab. 

2. Über Poren mit der Außenwelt in Verbindung stehende Hohl¬ 
räume durchziehen die Gewebe eines Schwamms. Das be¬ 
deutet, dass das äußere Medium Wasser in die Nähe aller 
Zellen gelangt, sodass der Austausch von Nährstoffen, Sau¬ 
erstoff und Abfallprodukten stattfinden kann. 

3. Hämolymphe ist die extrazelluläre Flüssigkeit von Tieren 
mit einem offenen Kreislaufsystem. Bei Tieren mit einem 
geschlossenen Kreislaufsystem ist das Blutplasma die ex¬ 
trazelluläre Flüssigkeit innerhalb des Kreislaufsystems. Die 
interstitielle Flüssigkeit ist die extrazelluläre Flüssigkeit au¬ 
ßerhalb des Kreislaufsystems. Blut enthält neben dem Plasma 
auch Blutzellen. 

4. Bei der Kampf-oder-Flucht-Reaktion findet ein vermehrter 
Blutstrom zu Geweben und Organen statt, die für diese 
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Reaktion notwendig sind, wie zu den Skelettmuskeln. Der 
Blutstrom zu Geweben, die bei dieser Reaktion nicht ge¬ 
braucht werden, wie dem Darm, ist vermindert. Ein geschlos¬ 
senes Kreislaufsystem kann den Blutstrom verstärken, indem 
es den Druck erhöht. Es kann außerdem den Blutstrom gezielt 
zu bestimmten Geweben leiten, indem es den Widerstand der 
Gefäße verändert, die zu diesen Geweben führen. 


Wiederholung 49.2 

1. Sauerstoffarmes Blut kehrt vom Körperkreislauf in die Ve¬ 
nen zurück. Sie laufen im Sinus venosus zusammen, der zum 
Atrium führt. Vom Atrium fließt das Blut in einen einzigen 
muskulösen Ventrikel. Wenn der Ventrikel kontrahiert, fließt 
das Blut unter Druck in den elastischen Bulbus arteriosus. 
Die elastische Rückstellkraft des Bulbus arteriosus hält einen 
ständigen Blutstrom durch die Kiemen aufrecht, wo der Aus¬ 
tausch der Atemgase erfolgt. Das sauerstoffreiche Blut fließt 
aus den Kiemen in den Körperkreislauf. 

2. Die Richtung der Sauerstoffdiffusion an den Kiemenlamel¬ 
len hängt vom pÜ 2 -Gradienten zwischen dem Blut und dem 
Wasser ab, das über die Kiemen strömt. Indem der Fisch Luft 
in seine Lunge aufnimmt, kann er einen höheren pC >2 im Blut 
aufrechterhalten als im umgebenden Wasser. Deshalb diffun¬ 
diert O 2 aus dem Blut ins Wasser und erhöht den pC >2 des 
Wassers in der Umgebung des Geleges. 

3. Reptilien besitzen eine linke und eine rechte Aorta. Außer 
bei den Krokodilen sind die Ventrikel nicht vollständig ge¬ 
trennt, deshalb kann Blut aus dem rechten Ventrikel entweder 
in die rechte Aorta oder in die Lungenaorta fließen. Wenn das 
Tier in Ruhe ist oder beim Tauchen nicht atmet, ist der Strö¬ 
mung s wider stand im Lungenkreislauf hoch und das Blut aus 
beiden Ventrikeln fließt in die Aorten. Wenn das Tier atmet, 
vermindert sich der Widerstand im Lungenkreislauf und das 
Blut aus dem rechten Ventrikel strömt in den Lungenkreis¬ 
lauf, während Blut aus dem linken Ventrikel in die Aorten 
fließt. Bei Krokodilen sind die Ventrikel vollständig getrennt 
und die rechte Aorta verlässt den rechten Ventrikel. Aber wo 
die Aorten das Herz verlassen, sind sie miteinander verbun¬ 
den. Wenn das Tier atmet und der Strömungswiderstand im 
Lungenkreislauf gering ist, schließt der Gegendruck von der 
linken Aorta die Klappe zwischen dem rechten Ventrikel und 
der rechten Aorta, sodass das gesamte Blut aus dem rechten 
Ventrikel in den Lungenkreislauf fließt. Wenn der Widerstand 
im Lungenkreislauf hoch ist, ist der Druck im rechten Ventri¬ 
kel hoch genug, um die rechte Aortenklappe zu öffnen, und 
Blut aus dem rechten Ventrikel strömt in die rechte Aorta und 
in den Körperkreislauf. 

4. Wenn das Neugeborene zu atmen beginnt, sinkt der Wider¬ 
stand im Lungenkreislauf. Schließt sich der Ductus arteriosus 
Botalli nicht, wird durch den höheren Druck im linken Ventri¬ 
kel Blut durch den Ductus in den Lungenkreislauf gepumpt. 
Das hat zur Folge, dass zu viel Blut in den Lungenkreislauf 
gelangt und zu wenig sauerstoffreiches Blut in den Körper¬ 
kreislauf. 


Wiederholung 49.3 

1. Eine Aortenklappenstenose vermindert den Blutstrom in die 
Aorta. Der Druck in der Aorta und in den großen Arterien 
sinkt und die Gewebe werden schlechter mit Blut versorgt. 
Müdigkeit und Kurzatmigkeit sind die Folgen. Der Druck 
im linken Ventrikel und seine Arbeitsbelastung steigen. Blut 
kann sich im Lungenkreislauf anstauen und pulmonale Hy¬ 
pertonie verursachen. Eine Pulmonalklappenstenose vermin¬ 
dert den Blutstrom zur Lunge. Deshalb wird die linke Herz¬ 
kammer schlechter mit sauerstoffreichem Blut versorgt, was 
zu Müdigkeit und Kurzatmigkeit führt. Der Druck im rechten 
Ventrikel wie auch der Druck in den Venen, die zum Herzen 
zurückführen, steigt. 

2. Die Kontraktion des Herzmuskels hängt vom Vorhandensein 
von Ca 2+ -Ionen im Cytosol ab. Wenn sich mehr Ca 2+ im 
Cytosol befindet, dauern die Ca 2+ -Impulse nach den Aktions¬ 
potenzialen des Herzens länger. Deshalb ist der Herzschlag 
kräftiger, die Kontraktion dauert länger an und die Auswurf¬ 
leistung ist erhöht. 

3. Eine Aortenklappenstenose führt zu einem Herzgeräusch 
während der Systole, wenn Druck im linken Ventrikel Blut 
durch die Aortenklappe befördert. Ein Prolaps der Aorten¬ 
klappe sollte ein Herzgeräusch während der Diastole her- 
vorrufen, wenn größerer Druck in der Aorta Blut durch die 
Aortenklappe zurück in den Ventrikel befördert. 


Wiederholung 49.4 

1. Der O 2 -Partialdruck ist in großer Höhe über dem Meeres¬ 
spiegel niedriger. Deshalb stellt sich bei den Sportlern eine 
Hypoxie ein. Sie akklimatisieren sich, indem sie mehr Ery- 
throcyten bilden. Wenn die Wettkämpfe in tieferen Lagen 
stattfinden, verfügt ihr Blut über eine größere Sauerstofftrans¬ 
portkapazität. 

2. Die Blutgerinnung ist ein Ereignis, an dem viele Zellen und 
Signale beteiligt sind, obwohl es auch durch eine kleine Wun¬ 
de ausgelöst werden kann, sobald Kollagenfasem freigelegt 
werden. Thrombocyten, die in Kontakt mit diesen Fasern 
kommen, werden aktiviert. Sie werden adhäsiv und heften 
sich auch an andere Thrombocyten, die ebenfalls aktiviert 
werden. Die aktivierten Thrombocyten lösen über chemische 
Signale viele Schritte der Gerinnungsreaktion aus. Ein klei¬ 
nes Ereignis führt deshalb zu immer weiteren Ereignissen, 
das heißt, die Blutgerinnung beruht auf einer Kaskade von 
Ereignissen. 

3. Die Arteriolen bezeichnet man als Widerstandsgefäße, denn 
die glatte Muskulatur in ihren Wänden kann diese Gefäße ver¬ 
engen und so den Strömungswiderstand erhöhen. Wenn sich 
der Widerstand in verschiedenen Arteriolen verändert, kann 
das Blut in die Gewebe und Organe geleitet werden, die es am 
meisten benötigen. Venen bezeichnet man als Kapazitätsge¬ 
fäße, denn ihre dünnen Wände mit vielen elastischen Fasern 
können sich stark dehnen, um ein großes Blutvolumen aufzu¬ 
nehmen. Wenn der Körper in Ruhe ist, ist es nicht notwendig, 
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dass das gesamte Blut zirkuliert, um die Stoffwechselanforde¬ 
rungen des Körpers zu erfüllen. Ein großer Teil kann in den 
Kapazitätsgefäßen gespeichert werden. 

4. Die Proteine im Blut sind für den osmotischen Druck ver¬ 
antwortlich, der die interstitielle Flüssigkeit zurück in die 
Kapillaren zieht. Wenn diese Proteine abgebaut werden, sinkt 
der osmotische Druck. Mehr Plasma, das die Kapillaren 
wegen des Blutdrucks verlässt, verbleibt deshalb in den inter¬ 
stitiellen Räumen. Die interstitielle Flüssigkeit sammelt sich 
im Bauch und in den Extremitäten. 


Wiederholung 49.5 

1. ► Abb. 49.19 zeigt, dass eine verringerte Gewebedurchblu¬ 
tung aufgrund eines Absinkens des MAD zu autoregulato¬ 
rischen Antworten führt, die den Strömungswiderstand in 
dieses Gewebe vermindern. Jeder verminderte Strömungs¬ 
widerstand im Körperkreislauf verursacht ein Absinken des 
MAD, sodass weniger O 2 und Nährstoffe in das Gewebe ge¬ 
langen und die autoregulatorische Antwort verstärkt wird. 
Mit dieser positiven Rückkopplung kann die Autoregulation 
das Problem verschlimmern. 

2. Die Unterabteilung des Sympathicus des autonomen Ner¬ 
vensystems löst eine Vasokonstriktion in Geweben aus, die 
bei der Kampf-oder-Flucht-Reaktion nicht benötigt werden, 
wie das Verdauungssystem und die Haut. Diese Zunahme 
des gesamten peripheren Strömungswiderstands führt zu ei¬ 
nem Anstieg des MAD. Die Innervierung des Herzens über 
sympathische Nervenfasern führt dazu, dass es schneller und 
kräftiger schlägt, was ebenfalls zu einem Anstieg des MAD 
beiträgt. Die Unterabteilung des Parasympathicus des au¬ 
tonomen Nervensystems hat den gegenteiligen Effekt. Sie 
verlangsamt den Herzschlag und senkt den MAD. 

3. Die Druckrezeptoren feuern mit einer mittleren Frequenz, 
wenn der Blutdruck normal ist. Deshalb können sie die Feuer¬ 
rate entweder erhöhen oder senken, je nachdem, ob der MAD 
steigt oder sinkt. Auf diese Weise tragen sie zu den regulato¬ 
rischen Antworten bei. 

4. Autoregulatorische Mechanismen erweitern oder verengen 
die Arteriolen als Reaktion auf lokale Veränderungen des 
Chemismus. Diese lokalen Veränderungen im Durchmesser 
der Arteriolen beeinflussen die Blutmenge, die bestimmte 
Gewebe erreicht. Die Veränderungen wirken sich auf den 
Blutdruck des Körpers aus, der von Dehnungsrezeptoren 
wahrgenommen wird. Sie lösen neuronale und hormonelle 
Signale aus, die kardiovaskuläre Veränderungen im ganzen 
Körper verursachen können. 


Blick in die Daten: 

Stilllegung mutierter Myosingene 

1. Wenn man HCM-Mäuse vergleicht, die nicht mit Cyclospo- 
rin A behandelt wurden, aber mit bzw. nicht mit RNAi- 
Konstrukten, war die Dicke der linken Ventrikelwand der 


Kontrollgruppe 0,96 ±0,12 und die der mit RNAi behandel¬ 
ten Mäuse 0,70 ± 0,088. Ein t-Test wurde durchgeführt, um 
die Wahrscheinlichkeit zu ermitteln, dass diese beiden Mittel¬ 
werte gleich sind. Er ergab p = 0,0025, was darauf hin weist, 
dass sie signifikant unterschiedlich sind: Bei den mit RNAi- 
Konstrukten behandelten Tieren war die linke Ventrikelwand 
signifikant dünner. 

2. Wenn man HCM-Mäuse vergleicht, die mit Cyclosporin A 
behandelt wurden, aber nicht mit RNAi-Konstrukten, war 
die Dicke der linken Ventrikelwand bei der Kontrollgruppe 
1,66 ± 0,22 und bei den mit RNAi-Konstrukten behandelten 
Mäusen 0,85 ± 0,06. Ein t-Test ergab p < 0,001, was darauf 
hinweist, dass sich die beiden Mittelwerte für die Wanddicke 
signifikant unterscheiden. 


Fragen zu den Abbildungen 


► Abb. 49.4 Bei den Kurven für den rechten Ventrikel wäre 
die Volumenkurve gleich, aber die Druckkurven während der 
Systole wären flacher. 


► Abb. 49.9 Es ist wichtig, dass die Aktionspotenziale der 
ventrikulären Muskelfasern breit sind, denn sie bestimmen die 
Dauer der Systole und damit die Zeit, die zur Verfügung steht, 
um das Herz zu leeren. Eine vollständigere Leerung bedeutet ein 
größeres Herzschlagvolumen. 


► Abb. 49.10 Ein gelegentlicher Block des AV-Knotens 
könnte zu einer Verlängerung des Intervalls zwischen der P- und 
der R-Welle (dem PR-Intervall) im EKG führen und möglicher¬ 
weise dazu, dass ein Herzschlag ausfällt. Ein lang anhaltender 
Block des AV-Knotens könnte zu einer vollständigen Entkopp¬ 
lung des Atrienrhythmus vom Ventrikelrhythmus führen. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. 


Lungenkapillaren 



rechte 

Aorta 

linke 

Aorta 


linkes 

Atrium 

linker 

Ventrikel 


Körper¬ 

kapillaren 
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Blut aus dem rechten Ventrikel kann wegen der Operati¬ 
on nicht in die rechte Aorta fließen, sondern nur durch die 
Lungenarterie. Deshalb ähnelt das Krokodilherz nach dem 
Eingriff einem Vogelherzen: Das Blut muss vom rechten Ven¬ 
trikel in die Lungen fließen, es gibt keine Umgehung. Bei 
einem Vogel fließt das Blut aus dem rechten Ventrikel in die 
Lungen, von dort zum linken Atrium und in den linken Ven¬ 
trikel. Von dort fließt es in den Körper, wieder zurück zum 
rechten Atrium und wieder in den rechten Ventrikel. Bei ei¬ 
nem Krokodil kann das Blut vom rechten Ventrikel entweder 
in die Lungen oder in den Körper fließen. 

2. Wenn der Alligator taucht, atmet er nicht. Während dieser 
Apnoe (die bei Alligatoren oft recht lang ist) muss das Tier 
keine Energie aufbringen, um Blut durch die Lungen zu pum¬ 
pen. Dies ist ein adaptiver Vorteil, Energie zu sparen, denn 
das Pumpen des Blutes in den Lungenkreislauf brächte keinen 
Vorteil und würde sinnlos Energie und Sauerstoff verbrau¬ 
chen. 

3. Würde die Umgehung des Lungenkreislaufs zu einer Energie- 
erspamis führen, wäre dies ein Hinweis darauf, dass die Tiere 
der Kontrollgruppe schneller wachsen als die Tiere der Ver¬ 
suchsgruppe, denn ihnen stünde mehr Energie für das Wachs¬ 
tum zur Verfügung. Sie benötigen jedoch einen p -Wert < 0,01, 
um schlussfolgern zu können, dass es einen signifikanten 
Unterschied zwischen den Kontrollgruppen und den Expe¬ 
rimentgruppen gibt, sowohl für die geruhsam lebenden als 
auch für die körperlich aktiven Tiere. Die Unterschiede in 
der Körpermasse oder Körperlänge sind jedoch nicht signi¬ 
fikant. Dies lässt darauf schließen, dass die Wachstumsrate 
der Kontroll- und der Versuchsgruppe ähnlich war. Und dies 
wiederum ist ein Hinweis darauf, dass die Möglichkeit der 
Umgehung des Lungenkreislaufs keinen adaptiven Vorteil 
bringt, der sich auf die Wachstumsrate junger Alligatoren 
auswirkt, auch wenn sie körperlichen Stress erfahren. Die 
ermittelten Daten allein sind kein Hinweis darauf, dass die 
Verbindung eine signifikante Energieersparnis bringt, die mit 
dem Wachstum in Verbindung steht. 

4. Man könnte die Dauer der Tauchgänge ohne Atmung bei der 
Versuchsgruppe und der Kontrollgruppe vergleichen. Dies 
gäbe einen Hinweis darauf, wie lange die Tiere überleben 
können, ohne zu atmen. Tiere, die länger tauchen können, 
können Fressfeinden leichter entkommen. Sie selbst könnten 
ihrer Beute länger unter Wasser auflauern. 

Ein zweiter Hinweis wäre die gefressene Futtermenge und die 
Menge des ausgeschiedenen Kots der Tiere aus den beiden 
Gruppen unter sonst identischen Bedingungen. So könn¬ 
ten die verbrauchten Kalorien berechnet werden. Wenn die 
Versuchstiere mehr Kalorien als die Kontrolltiere verbrau¬ 
chen würden, würde dies die Hypothese stützen, denn die 
Versuchstiere bräuchten mehr Energie für ihre täglichen Ak¬ 
tivitäten. 

Ein dritter Hinweis wäre die Zahl der Eier, die weibliche Alli¬ 
gatoren der Versuchs- und der Kontrollgruppe legen. Um die 
Hypothese zu stützen, müsste sich zeigen, dass die Weibchen 
der Versuchsgruppe in einer definierten Zeitspanne weniger 
Eier legen als die der Kontrollgruppe. Die Menge der Eier 
steht in Beziehung zur Menge der Energie, die den Tieren zur 


Verfügung steht, um sie in die Fortpflanzung zu investieren. 
Das chirurgische Verschließen der Verbindung könnte dazu 
führen, dass die Versuchstiere weniger Energie in die Pro¬ 
duktion von Eiern stecken können. 


Kapitel 50 

Wiederholung 50.1 

1. Während der Migration und in den Überwinterungsgebieten 
ist die Energiequelle der Grauwale gespeichertes Körperfett 
(Blubber). Fett hat einen hohen Energiegehalt und enthält 
wenig Wasser. Deshalb ist es ein idealer langfristiger Ener¬ 
giespeicher mit minimaler Masse. Es trägt außerdem zum 
Auftrieb des Walkörpers im Wasser und zur Isolierung gegen 
Kälte bei. 

2. Vitamin A ist fettlöslich und kann sich im Körper ansammeln. 
Vitamin C ist wasserlöslich und wird bald mit dem Urin aus¬ 
geschieden, sodass sich keine toxischen Mengen ansammeln 
können. 

3. Das Mikronährelement Eisen wird größtenteils im Körper 
wiederverwertet, aber mit dem Blutverlust bei der Mens¬ 
truation verlieren Frauen vor den Wechseljahren einmal im 
Monat Eisen. 

4. Wenn körperfremde Proteine in der Mischung enthalten wä¬ 
ren, die über die Blutgefäße verabreicht wird, würden sie eine 
Immunantwort des Patienten auslösen. Deshalb müssen in der 
Mischung alle essenziellen Aminosäuren enthalten sein. 


Wiederholung 50.2 

1. Herbivoren müssen viel Zeit mit dem Fressen verbringen, 
weil ihre pflanzliche Nahrung wenig Energie enthält und 
sowohl mechanisch (durch das Kauen) wie auch chemisch 
(durch die Verdauung) sehr stark aufbereitet werden muss. 

2. Alle Verdauungsenzyme spalten die Substrate hydrolytisch. 

3. Eine Behandlung mit Antibiotika dezimiert die Darmflora oft 
stark. Deshalb kann es zu einer veränderten Verdauung kom¬ 
men. 

4. Die Ursache der Symptome ist die Schädigung der Darm¬ 
zotten. Diese nehmen die Verdauungsprodukte dann weniger 
effektiv auf, sodass es zu Unterernährung und einem Man¬ 
gel an Mikronährelementen wie Eisen kommen kann. Nicht 
resorbierte VerdauungsSubstrate ziehen Wasser in den Darm, 
sodass Durchfall die Folge ist. Zudem fördern sie den Stoff¬ 
wechsel der Mikroben, was zu Blähungen führt. Wenn die 
Darmzotten geschädigt sind, ist die Oberfläche, die für die 
Verdauung zur Verfügung steht, geringer. Dies wirkt sich auf 
die Freisetzung von Nährstoffmonomeren und deren Resorp¬ 
tion aus. Unverdaute Fette führen zu Fettstuhl. 
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Wiederholung 50.3 

1. Die Zunge schiebt die gekaute Nahrung im Mund nach hin¬ 
ten und löst den Schluckreflex aus, der die Nahrung durch 
die Aktivierung vieler Muskeln in den Ösophagus schiebt. 
Wenn die glatte Muskulatur im Ösophagus gedehnt wird, 
wird sie zur Kontraktion angeregt, sodas s die Nahrung in 
Richtung Magen geschoben wird. Die Richtung dieser Be¬ 
wegung wird vom enterischen Nervensystem unterstützt, das 
die Muskeln vor dem Nahrungsbolus veranlasst, sich zu ent¬ 
spannen. Wenn der Bolus den Ösophagussphinkter erreicht, 
öffnet er sich, sodass die Nahrung in den Magen gelangen 
kann. Die Koordination der Kontraktion und Entspannung der 
glatten Muskulatur erzeugt peristaltische Wellen, die die Nah¬ 
rung im Ösophagus auf den Magen zu bewegen, auch in der 
Schwerelosigkeit. 

2. Magensäure wird im Magen von Zellen in den Magengrüb¬ 
chen gebildet. In diesen sogenannten Belegzellen katalysiert 
die Carboanhydrase die Hydratisierung von CO 2 , sodass 
H 2 CO 3 entsteht, das in HCO 3 und H + dissoziiert. Das H + 
wird im Austausch gegen K + in das Lumen des Magengrüb¬ 
chens transportiert. HCO 3 wird an der Blutseite der Zelle 
im Austausch gegen CI“-Ionen in die interstitielle Flüssig¬ 
keit und weiter ins Blut transportiert. Das überschüssige K + 
diffundiert aus der Zelle und wird über den Austausch von 
H + gegen K + zurücktransportiert. Deshalb hängen die Kon¬ 
zentration von H + im Magenlumen und die Abscheidung von 
HCO 3 in die interstitielle Flüssigkeit von einer intakten Ma¬ 
genwand ab. Wird diese zerstört, bleibt die Trennung von H + 
und HCO 3 aus. Der pH-Wert verändert sich dann nicht. 

3. Gallenflüssigkeit emulgiert Fette in der Nahrung. Es ent¬ 
stehen winzige Micellen, die den wasserlöslichen Lipasen 
eine große Oberfläche bieten. Die Galle verhindert, dass sich 
die Micellen zu größeren Fetttröpfchen mit einer kleineren 
Oberfläche verbinden. Gleichwertige Moleküle werden in der 
Lymphe und im Blut nicht benötigt, denn die Fette in Lymphe 
und Blut werden mit Phospholipiden und Proteinen kombi¬ 
niert als Lipoproteine transportiert. 

4. Die Mikroorganismen im Magen sind für Wiederkäuer eine 
wichtige Nährstoff quelle, denn sie wachsen im Pansen und 
Netzmagen mit aufgenommener Nahrung, bevor die vorver¬ 
daute Nahrung der Salzsäure und den Verdauungsenzymen 
des Magens und Dünndarms ausgesetzt wird. Bei Menschen 
befinden sich viele Mikroorganismen im hinteren Dünndarm 
und im Dickdarm. Sie können deshalb nicht in der vor¬ 
deren Region des Dünndarms als Nährstoff quelle verdaut 
werden. 

5. Ein Wiederkäuer bildet keine Enzyme, die nötig wären, 
um die Cellulose der aufgenommenen Pflanzennahrung zu 
hydrolysieren. Im Pansen und Netzmagen befinden sich Ge¬ 
meinschaften von Mikroorganismen, die Cellulasen bilden 
und die Pflanzennahrung zersetzen. Die daraus resultierende, 
vergorene Mischung aus Pflanzenbrei und Mikroorganismen 
bewegt sich in den Blättermagen, wo Wasser entzogen wird. 
Aus dem Blättermagen bewegt sich die nährstoffreiche Mas¬ 
se in den Labmagen. Hier wird Salzsäure sezerniert, die die 
Verdauung unterstützt und Mikroorganismen abtötet. Diese 
bilden einen wichtigen Bestandteil der Nahrung. 


6 . Wenn nur ein kleiner Anteil Pepsinogen durch hydrolytische 
Spaltung das aktive Enzym Pepsin bildet, wirkt dieses auf 
weitere Pepsinogenmoleküle ein, sodas s in einer autokataly¬ 
tischen Kaskade immer mehr Pepsin freigesetzt wird. Dies ist 
ein Beispiel für eine positive Rückkopplung, bei der ein Pro¬ 
dukt einer Reaktion (Pepsin) weitere Reaktionen stimuliert 
(Pepsinogen -> Pepsin), sodass die Menge an Reaktionspro¬ 
dukt (Pepsin) immer größer wird. 


Wiederholung 50.4 

1. Eine Nährstoffmischung, die in das Jejunum verabreicht wird, 
stimuliert die Freisetzung von Sekretin und Cholecystoki- 
nin nicht. Deshalb wird keine Galle sezerniert, um komplexe 
Lipide zu emulgieren. Außerdem sind keine Enzyme des Pan¬ 
kreas vorhanden, um komplexe Kohlenhydrate und Proteine 
zu verdauen. Deshalb muss die Zusammensetzung für das Je¬ 
junum aus mittel- bis kurzkettigen Fettsäuren und teilweise 
hydrolysierten Kohlenhydraten und Proteinen bestehen. 

2. Die drei Klassen der Lipoproteine unterscheiden sich in 
den prozentualen Anteilen von Proteinen, Lipiden (Triacyl- 
glycerine und Phospholipide) und Cholesterol. HDL haben 
den geringsten prozentualen Anteil an Triacylglycerinen und 
transportieren Cholesterol aus den Geweben in die Leber, wo 
es zur Herstellung von Galle verwendet wird. LDL enthalten 
weniger Proteine und Lipide und mehr Cholesterol. Choleste¬ 
rol kann an den Innenwänden von Arterien abgelagert werden 
kann. VLDL bestehen vor allem aus Triacylgly cerinen, die sie 
an Fettzellen abgeben, sodass LDL daraus hervorgehen. 

3. Sowohl in der Muskulatur wie auch in der Leber fördert In¬ 
sulin die Aufnahme von Glucose und die Glykogensynthese. 
Wenn der Insulinspiegel sinkt, sind die Auswirkungen in Le¬ 
ber und Muskulatur unterschiedlich. In der Leber wird die 
Glucose- 6 -Phosphatase aktiviert. Glucose, die durch das Zer¬ 
legen von Glykogen gebildet wird, kann in die interstitielle 
Flüssigkeit entlassen werden. In der Muskulatur findet dieser 
Prozess nicht statt, und deshalb ist die Glucose in der Musku¬ 
latur „gefangen“. 

4. In den Experimenten, in denen der laterale oder der ventro- 
mediale Hypothalamus von Ratten geschädigt und die darauf 
folgenden Veränderungen im Körpergewicht ermittelt wur¬ 
den, nahmen die Tiere entweder zu oder ab, aber schließlich 
stellte sich ein neues Gleichgewicht ein. Dies weist darauf 
hin, dass die Regulation aufrechterhalten, aber der Sollwert 
verstellt wurde. 

5. Pyruvat und Lactat, die bei Muskelarbeit im anaeroben Be¬ 
reich gebildet werden, gelangen in den Kreislauf und werden 
von der Leber aufgenommen, wo sie durch Gluconeogenese 
in Glucose umgewandelt werden. Diese Glucose kann dann 
wieder ins Blut freigesetzt werden, sodass die Glykolyse wei¬ 
ter ablaufen kann. 

6 . Mäuse, die aufgrund einer Mutation kein Leptin bilden, fres¬ 
sen mehr und werden fettleibig. Wenn die Mäuse chirurgisch 
mit normalen Mäusen, die Leptin bilden, zu parabiotischen 
Paaren verbunden werden, fressen die fettleibigen Mäuse we¬ 
niger und verlieren an Gewicht. 



Anhang D: Lösungen 


1959 


Blick in die Daten: Wie trägt die Darmflora 
zu Fettleibigkeit und Stoffwechselerkrankungen 
bei? 

1. Der durchschnittliche Blutglucosespiegel bei Nüchternheit 
war 11,00 mM für die mit Schweineschmalz gefütterten Mäu¬ 
se und 10,3 mM für die mit Fischöl gefütterten Mäuse. Diese 
Werte sind signifikant unterschiedlich (p < 0,05), ermittelt in 
einem zweiseitigen, ungepaarten t-Test (diese Berechnungen 
können nicht in Excel durchgeführt werden). 

2. Der durchschnittliche Blutinsulinspiegel bei Nüchternheit 
war 3,96ng/ml für die mit Schweineschmalz gefütterten 
Mäuse und 1,09 ng/ml für die mit Fischöl gefütterten Mäuse. 
Ein zweiseitiger, ungepaarter t-Test ergibt p < 0,0001, was 
hochsignifikant ist. 

3. Der zeitliche Verlauf der Reaktion auf eine Insulininjektion 
kann aufgetragen werden. Mit t-Tests kann gezeigt werden, 
zu welchen Zeitpunkten sich die Werte signifikant unter¬ 
scheiden. Die Werte nach 30 min unterscheiden sich nicht 
signifikant, wohl aber die restlichen Werte: nach 60 min: p < 
0,005; nach 90 und 120 min: p < 0,001. 

4. Die Reaktion der mit Schweineschmalz gefütterten Mäuse 
auf die Insulininjektion fiel schwächer aus und sie hatten 
einen leicht erhöhten Blutglucosespiegel. Dies weist auf eine 
Beeinträchtigung ihres Kohlenstoffmetabolismus hin. Die mit 
Fischöl gefütterten Mäuse zeigten sich widerstandsfähiger. 



Zeit (Minuten) 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 50.14 Wenn die Gallenblase nicht mehr vorhanden ist, 
geschieht die Freisetzung von Galle in den Dünndarm konti¬ 
nuierlich und langsam. Ein großer Anteil der Fette kann nicht 
optimal emulgiert und verdaut werden. Deshalb passieren diese 
Fette den Dünndarm, ohne resorbiert zu werden, was zu Fett¬ 
stuhl und Durchfall führt. 

► Abb. 50.15 Weil sich Pansen und Netzmagen vor dem ech¬ 
ten Magen (Abomasum) befinden, können große Populationen 
von Mikroorganismen wachsen und die aufgenommene Pflan¬ 
zenkost verdauen, bevor diese zusammen mit dem gebildeten 
Überschuss an Mikroorganismen in den echten Magen gelangt. 
Dort werden die Mikroorganismen von der Magensäure abge¬ 
tötet. 


► Abb. 50.16 Cholecystokinin und Sekretin können die Ma¬ 
genbewegungen verlangsamen, aber das Pankreas stimulieren. 
Dies bedeutet, dass diese beiden Hormone die Passage der Nah¬ 
rung durch den Verdauungstrakt so regulieren können, dass die 
Verdauung möglichst vollständig geschieht. 

► Abb. 50.17 Die Glucoseaufnahme von den Zellen des Ner¬ 
vensystems hängt nicht von hormoneller Stimulation ab, son¬ 
dern nur vom Konzentrationsunterschied der Glucose zwischen 
der interstitiellen Flüssigkeit und dem Zellinneren. Alle Hor¬ 
monwirkungen in der Abbildung verweisen auf Mechanismen, 
die darauf abzielen, einen konstanten Blutzuckerspiegel auf¬ 
rechtzuerhalten, und dies ist die Variable, die eine angemessene 
Glucoseversorgung des Nervensystems gewährleistet. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die höheren Triacylgly cerin werte im Winter lassen auf eine 
größere Abhängigkeit vom Fettstoffwechsel schließen. Da¬ 
für spricht auch die Abnahme der Factatwerte im Winter, 
denn Factat ist ein Produkt der Glykolyse (Kohlenhydrat¬ 
stoffwechsel). Auch die höheren Succinatwerte unterstützen 
dies, denn Succinat ist ein Zwischenprodukt des Citratzyklus. 
Da sowohl beim Kohlenhydrat- als auch Triacylglycerinab- 
bau Acetyl-CoA entsteht, das in den Citratzyklus eintritt, 
stützen diese Daten die Hypothese, dass die Abhängigkeit 
vom Fettstoffwechsel im Winter zunimmt. 

2. Die Daten zeigen bei drei sehr häufigen Stämmen von Mi¬ 
kroorganismen signifikante Veränderungen und bei einem 
sehr häufigen Stamm keine Veränderung. Deshalb können 
Sie schlussfolgern, dass es größere jahreszeitliche Verände¬ 
rungen in der Darmflora gibt. Diese Veränderungen könnten 
einfach Folge des Vorhandenseins oder Fehlens von Nahrung 
im Darm während einer bedeutenden Zeitspanne sein oder 
eine Rolle dabei spielen, dass sich der Sommerstoffwechsel 
der Bären vom Winterstoffwechsel unterscheidet. 

3. Die Daten weisen darauf hin, dass die Darmflora im Som¬ 
mer eine größere Zunahme an Körpermasse und Körperfett 
fördert als die Darmflora im Winter. Hypothesen, die diesen 
Unterschied erklären könnten, sind 1. dass einige Signale der 
Mikroorganismen im Sommer eine größere Nahrungsaufnah¬ 
me stimulieren und 2. die Mikroorganismen im Sommer die 
Effizienz der Verdauung fördern, wenn viele Nährstoffe durch 
den Darm fließen. 

4. Die Daten weisen daraufhin, dass es jahreszeitliche Verände¬ 
rungen der Darmflora der Bären gibt, die in den Sommermo¬ 
naten eine erhöhte Nahrungsaufnahme und eine effizientere 
Verdauung fördern könnten. Die im Sommer und Winter 
unterschiedliche Darmflora könnte daraus resultieren, dass 
einige Mikroorganismen lange Zeiten des Nahrungsmangels 
überleben können. Vielleicht haben die Veränderungen des 
Mikrobioms eine funktionelle Bedeutung, indem sie den 
Energiestoffwechsel verändern, sodass im Sommer Energie 
gespeichert und im Winter möglichst wenig Energie ver¬ 
braucht wird. 
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Kapitel 51 

Wiederholung 51.1 

1. Ein Wirbeltier im Süßwasser muss ein Osmoregulierer sein, 
um Salze zurückzuhalten und Wasser auszuscheiden. Mit sei¬ 
nem geschlossenen Kreislaufsystem kann es den Blutdruck 
einsetzen, um die extrazelluläre Flüssigkeit zu ultrafiltrieren. 
So kann Wasser ausgeschieden werden, während Salze und 
andere Solute nicht verloren gehen. 

2. Bei Ebbe kann es passieren, dass ein Tier der Gezeitenzone 
in einem isolierten Gezeitentümpel zurückbleibt. Bei Regen 
wird das Meerwasser dort stark verdünnt und bei Hitze durch 
Verdunstung sehr salzhaltig. A. salina kann als sehr guter Os¬ 
moregulierer über einen weiten Bereich des Salzgehalts über¬ 
leben, aber es kann nicht in Süßwasser oder einer gesättigten 
Salzlösung überleben. In verdünntem Meerwasser transpor¬ 
tiert A. salina NaCl als Ionen über seine Kiemenmembranen, 
um hyperosmotisch zu regulieren. In sehr salzhaltigem Was¬ 
ser reguliert es hypoosmotisch. 

3. Bündel von Sekretionstubuli entleeren sich in die Zentral¬ 
kanäle der Salzdrüsen. Die Zellen dieser Tubuli transportieren 
aktiv Cl _ -Ionen in das Lumen, Na + folgt passiv nach. Was¬ 
ser wird durch Osmose in den Tubulus gezogen und spült den 
Inhalt in den Zentralkanal. 


Wiederholung 51.2 

1. Ammoniak ist hochgiftig und muss entweder rasch ausge¬ 
schieden oder entgiftet werden. Ammoniak ist in Wasser 
gut löslich und diffundiert schnell, deshalb kann es bei Fi¬ 
schen ins Blut diffundieren und dann durch Diffusion über 
die Kiemenmembranen in das umgebende Wasser abgegeben 
werden. Weil die Ventilation der Säugetiere bidirektional ist, 
müsste die Ammoniakkonzentration in ihrem Blut höher sein, 
um durch Diffusion über die Alveolarmembranen abgegeben 
zu werden. Dann wäre es aber zu giftig. Deshalb entgiften 
Säugetiere Ammoniak, indem sie ihn in Harnstoff oder Harn¬ 
säure umwandeln. 

2. Harnsäure ist weniger gut wasserlöslich als Harnstoff. Bei 
Menschen mit ihrer Osmolarität der extrazellulären Flüs¬ 
sigkeiten von 300mosm/l würde sie sehr leicht ausfallen. 
Deshalb ist Gehalt an Harnsäure dort sehr niedrig. Haie und 
Rochen könnten mit Harnsäure keine extrazelluläre Osmola¬ 
rität erzeugen, die höher ist als die des Meerwassers. 

3. Die meisten terrestrischen Tiere müssen Wasser sparen. Der 
Vorteil der Ausscheidung von Harnsäure ist, dass sie im 
Exkretionssystem ausfallen kann. Deshalb wird die Reab- 
sorption von sehr viel Wasser möglich. 


zelluläre Flüssigkeit strömt. Mit den Wimpemflammen kann 
die extrazelluläre Flüssigkeit in die Protonephridien druckfil¬ 
triert werden, ohne dass Proteine oder Zellen verloren gehen. 
Die Protonephridien können das Ultrafiltrat durch Sekretion 
und Reabsorption weiterverarbeiten, sodass mehr Abfall¬ 
stoffe ausgeschieden und wichtige Solute zurückgewonnen 
werden. 

2. Das Blutplasma wird durch Kapillarwände in die Coelomflüs- 
sigkeit ultrafiltriert. Beide Flüssigkeiten ähneln sich in ihrer 
Zusammensetzung. Die Coelomflüssigkeit wird in den Meta- 
nephridien durch Sekretion und Reabsorption verarbeitet, und 
der entstehende Ham wird ausgeschieden. 

3. Das Exkretionssystem der Insekten scheidet stickstoffhaltige 
Abfallprodukte als Harnsäure aus. Indem im Enddarm und 
Rectum aktiv Na + und K + in die Hämolymphe reabsorbiert 
werden, wird die Abfallflüssigkeit so stark konzentriert, dass 
Harnsäure ausfällt und damit die Osmolarität des Inhalts von 
Enddarm und Rectum sinkt. Durch die aktive Reabsorption 
von Na + und K + kann also mehr Wasser reabsorbiert werden. 


Wiederholung 51.4 

1. Als Wirbeltiere trockenere terrestrische Lebensräume be¬ 
siedelten, mussten sie ihren Wasserverlust deutlich senken. 
Zudem sind Gewässer, die für eine äußere Befruchtung not¬ 
wendig sind, in solchen Lebensräumen oft nicht vorhanden. 
Sowohl Amphibien als auch Reptilien haben verschiedene 
Anpassungen entwickelt, um die Verdunstung über ihre Haut 
zu vermindern. Die Reptilien sind jedoch bei der Fortpflan¬ 
zung nicht mehr von Gewässern abhängig, denn sie legen 
amniotische Eier. Diese Eier müssen jedoch im Körperin¬ 
neren der Weibchen befruchtet werden, bevor sie von einer 
schützenden Schale umgeben werden. Deshalb muss sich die 
innere Befruchtung parallel zum Ei der Amnioten entwickelt 
haben. 

2. Die afferenten Arteriolen transportieren Blut unter hohem 
Druck in den Glomerulus, um die Ultrafiltration zu bewir¬ 
ken. Die efferenten Arteriolen transportieren das Blut vom 
Glomerulus zu den peritubulären Kapillaren. Hier finden die 
Sekretion und Reabsorption von Soluten statt. 

3. Die anatomischen Komponenten des glomerulären Filters 
sind die Fenestrierung der Kapillarendothelzellen, die Ba¬ 
salmembran der Kapillarendothelzellen und die Filtrations¬ 
schlitze zwischen den Podocytenfortsätzen der Bowman- 
Kapsel. 

4. Die Zusammensetzung des Harns wird durch Prozesse der 
selektiven aktiven Reabsorption und Sekretion in den Nieren¬ 
tubuli verändert und unterscheidet sich deshalb von der des 
Blutplasmas. 


Wiederholung 51.3 

1. Im Süßwasser lebende Plattwürmer müssen damit zurecht¬ 
kommen, dass durch Osmose ständig Wasser in ihre extra- 


Wiederholung 51.5 

1. Die höchste Zahl an Mitochondrien würden Sie in der Rin¬ 
denschicht finden, denn alle aktiven Transportmechanismen 
finden in den distalen Tubuli statt. Am geringsten ist die Zahl 
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im unteren Bereich des Marks, wo sich nur dünne Segmen¬ 
te der Henle-Schleifen befinden. Eine mittlere Anzahl findet 
sich im oberen Bereich des Marks, denn hier befinden sich 
aktive Transporter für Na + in den dicken Segmenten der auf¬ 
steigenden Äste der Henle-Schleifen. 

2. Das dicke Segment des aufsteigenden Astes der Henle - 
Schleife transportiert aktiv Na + aus dem Ham in die extra¬ 
zelluläre Flüssigkeit, und CI“ folgt nach. Durch die Zunahme 
der NaCl-Konzentration in der extrazellulären Flüssigkeit des 
Marks wird Wasser osmotisch aus dem absteigenden Ast ge¬ 
zogen, sodass dort die Konzentration des Harns steigt. Da 
der absteigende Ast nicht wasserdurchlässig ist, wird dort 
durch den konzentrierteren Harn kein Wasser in die Henle- 
Schleife gezogen. Wenn der Harn das dicke Segment des 
aufsteigenden Astes erreicht, wird mehr Na + in die extra¬ 
zelluläre Flüssigkeit gepumpt (CI - folgt wieder passiv nach). 
Durch diesen Mechanismus wird die Osmolarität der intersti¬ 
tiellen Flüssigkeit in der Markschicht höher gehalten als die 
Blutosmolarität. 

3. Die Wüstenrattenart hat längere Henle-Schleifen und deshalb 
eine dickere Markschicht als die Wasserrattenart. Wüstenrat¬ 
ten haben sich unter dem Evolutionsdruck entwickelt, Wasser 
einsparen zu müssen. Eine Möglichkeit ist, einen konzen¬ 
trierteren Harn zu bilden. Je länger die Henle-Schleifen, 
desto größer steiler ist der osmotische Gradient, der in der 
Markschicht erzeugt wird. Deshalb sollten Wüstenrattenarten 
längere Henle-Schleifen haben als Wasserrattenarten. 

4. Hydrogencarbonat wird aus dem Blut in den Harn filtriert, 
aber die H + -Ionen, die von den Tubuluszellen in den Harn ge¬ 
pumpt werden, verbinden sich mit diesem Hydrogencarbonat 
zu H 2 CO 3 (Kohlensäure), das zu H 2 O und CO 2 dissoziiert. 
Das CO 2 diffundiert in die Tubuluszellen, wo durch die Car¬ 
boanhydrase die Hydratisierung zu H 2 CO 3 katalysiert wird. 
Das daraus entstehende HCO 3 wird durch die Plasmamem¬ 
bran der Tubuluszellen in die Basalmembran transportiert und 
diffundiert von dort in die interstitielle Flüssigkeit. 


Wiederholung 51.6 

1. Die afferenten und efferenten glomerulären Arteriolen re¬ 
gulieren die glomeruläre Filtrationsrate (GFR), indem sie 
ihren Strömungswiderstand verändern. Wenn der Blutdruck 
steigt, verengen sich die afferenten Arteriolen, sodass sich 
der Widerstand erhöht. Sinkt der Blutdruck, verengen sich 
die efferenten Arteriolen. Wenn sich die afferenten Arteriolen 
verengen, nimmt die GFR ab, und wenn sich die efferen¬ 
ten Arteriolen verengen, erhöht sich die GFR. Die afferenten 
Arteriolen verengen sich aufgrund der allgemeinen Eigen¬ 
schaften glatter Muskulatur: Wird die Muskulatur gedehnt, 
kontrahiert sie sich. 

Wenn der Blutdruck sinkt und somit die GFR abnimmt, ist 
die Feedback-Information ein Absinken der Solutkonzentra- 
tion im distalen Tubulus. Als Reaktion darauf signalisieren 
die Macula-densa-Zellen der Muskulatur der afferenten Ar¬ 
teriolen, sich zu entspannen. Die Macula-densa-Zellen lösen 
außerdem eine Verengung der efferenten Arteriolen aus, in¬ 
dem sie Renin freisetzen. Dies führt zur Umwandlung von 


Angiotensinogen in Angiotensin, welches wiederum die effe¬ 
renten Arteriolen stimuliert, sich zu verengen. 

2. Die Freisetzung von Renin und die daraus resultierende Bil¬ 
dung von aktivem Angiotensin werden ausgelöst, wenn der 
Blutdruck fällt und deshalb auch die GFR absinkt. Ein Me¬ 
chanismus des Renin-Angiotensin-Aldosteron-Systems ist, 
die WasserreabSorption der Nieren zu erhöhen, sodass das 
Blutvolumen aufrechterhalten wird. Um Wasser zu reab- 
sorbieren, ist es notwendig, die Reabsorption von Na + zu 
erhöhen. So wird ein osmotischer Gradient erzeugt, der Was¬ 
ser aus dem Ham in die Tubuluszellen zieht. Wenn die 
Natrium-Kalium-Pumpen Na + -Ionen gegen gleich viele K + - 
Ionen austauschen würde, entstünde kein osmotischer Gra¬ 
dient. 

3. Die Hühnerbrühe hat dieselbe Osmolarität wie die Körper¬ 
flüssigkeiten, deshalb erhöht die Absorption aus dem Darm 
die Osmolarität des Blutes nicht, aber das Blutvolumen und 
der Blutdruck steigen an. Die Erhöhung des Blutdrucks 
stimuliert die Dehnungsrezeptoren in den Wänden der Hals¬ 
schlagadern (Carotis-Arterien), sodass die ADH-Freisetzung 
gehemmt wird. Dies hat zur Folge, dass die Nieren weni¬ 
ger Wasser reabsorbieren und deshalb mehr Harn bilden. 
Zusätzlich stimuliert eine Zunahme des Blutvolumens die 
Freisetzung von atrialem natriuretischem Peptid (ANP), das 
die NatriumreabSorption senkt. Deshalb wird mehr Wasser 
ausgeschieden, sodass das Blutvolumen und der Blutdruck 
sinken. 


Blick in die Daten: Wie können 

Vampirfledermäuse Blut 

als schnelle Mahlzeit verwerten? 
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1. Die durchschnittliche ausgeschiedene Harnmenge in der ers¬ 
ten Stunde beträgt 0,18g/g Körpergewicht/h. Eine 30 g 
schwere Fledermaus würde deshalb 5,4 g ausscheiden. Blut¬ 
aufnahme = 0,60 x 30 g = 18 g. Deshalb wurden während 
der ersten Stunde 30 % des aufgenommenen Volumens aus¬ 
geschieden. 

2. Der maximale Konzentrationsfaktor in diesem Experiment 
beträgt 3400mosml -1 /300mosml -1 = 11,3. 

3. Die fehlenden Daten zu extrapolieren, indem man die beiden 
Werte mit einer geraden Finie verbindet, wäre nicht vertret- 
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bar, denn die Hamflussrate sinkt nach 2,5 h (150 min) am 
stärksten; es wird also am wenigsten Harn abgegeben. Es ist 
vernünftig anzunehmen, dass die Osmolarität des Harns zu 
dieser Zeit annähernd maximal ist. 


Fragen zu den Abbildungen 


► Abb. 51.4 Bei einem im Süßwasser lebenden Plattwurm ist 
das Exkretionsprodukt hypotonisch zur extrazellulären Flüssig¬ 
keit, denn das Tier muss überschüssiges Wasser ausscheiden, 
das durch Osmose in den Körper eintritt. 


► Abb. 51.6 Wenn Na + und Ka + begleitet von Cl _ aus 
der Hämolymphe in die Malpighi-Gefäße transportiert werden, 
folgt Wasser passiv nach und spült den Inhalt in den Enddarm. 
Dort und im Rectum werden Na + und K + begleitet von Cl~ 
zurück in die Hämolymphe transportiert, um einen Konzentrati¬ 
onsgradienten für die osmotische Reabsorption von Wasser aus 
dem Darm zu erzeugen. Weil Harnsäure ausfällt, kann mehr 
Wasser reabsorbiert werden. 


► Abb. 51.9 Das Blut, das in den Vasa recta abwärts strömt, 
hat eine etwas geringere Osmolarität als die interstitielle Flüs¬ 
sigkeit in dieser Markregion, da sich aufgrund der Strömung 
kein sofortiges Gleichgewicht einstellen kann. Das Gegenteil ist 
in den aufsteigenden Vasa recta der Fall, wo die Blutosmolarität 
immer ein wenig höher ist als die Osmolarität der umgebenden 
interstitiellen Flüssigkeit. Das hat zur Folge, dass das Blut in den 
absteigenden Kapillaren durch Osmose Wasser aufnimmt und es 
zusammen mit überschüssigen Mineralionen aus dem Nieren¬ 
mark abtransportiert. 


► Abb. 51.10 Wenn der Na + -Transport aus dem dicken auf¬ 
steigenden Ast der Henle-Schleife blockiert wäre, würde dies 
dazu führen, dass der osmotische Gradient in der Markschicht 
abnimmt oder sogar verschwindet, je nachdem, wie stark das 
Medikament wirkt. Dies hätte zur Folge, dass der Harn im 
Sammelrohr nicht so konzentriert wäre. Deshalb würde mehr 
Endharn abgegeben werden, was zu einem stärkeren Wasserver¬ 
lust führen würde. 


Abb. in ►„Faszination Forschung: Wie verarbeitet das 
Exkretionssystem der Vampirfledermaus ihre protein¬ 
haltige Flüssignahrung?" Die Henle-Schleifen der Vampir¬ 
fledermaus sind ähnlich lang wie die der Wüstenrennmaus. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Ja, die rNMD eignet sich gut als Hinweis darauf, welche Os¬ 
molarität der Endham eines Tieres erreichen kann. 



rNMD 


2. Einige Arten mit einem geringen Anteil langer Henle-Schlei¬ 
fen können keinen hoch konzentrierten Ham bilden, aber 
einige Arten mit einem hohen Anteil langer Henle-Schlei¬ 
fen können nur mäßig konzentrierten Ham bilden. Drei der 
Arten, die den am stärksten konzentrierten Harn bilden kön¬ 
nen, haben einen geringen Anteil langer Henle-Schleifen. Der 
Korrelationskoeffizient für die Daten beträgt 0,44, und mit ei¬ 
ner Stichprobengröße von 7 beträgt der /7-Wert 0,32. Deshalb 
besteht keine signifikante Korrelation. 


o 


-5 

-6 

-7 

-8 

-9 

-10 

-11 

-12 


<>- Biber 

















V. 

301 1WCII 1 

• Mens 

ich 



















• 

Labe 

)rrat 

te 



Hl 

ind 









Ka 

1 

tze • 



























ndra 

tte i 








Sai 



• 1 - 

<änc 

jurur 

atte 







i i i 

Wüstenspringrric 

1US 

_ 

_ 




0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 

lange Henle-Schleifen (%) 


3. Die rNMD gibt deutlich besser Auskunft über die Fähigkeit 
eines Tieres, einen konzentrierten Harn zu bilden. Wie Sie in 
dem Diagramm sehen, in dem der prozentuale Anteil langer 
Henle-Schleifen gegen die GPE aufgetragen wurde, konnten 
der Hund, die Katze und die Sandratte, die 100 % lange Hen¬ 
le-Schleifen haben, keinen hoch konzentrierten Ham bilden, 
anders als die Kängururatte und die Wüstenspringmaus. Trägt 
man dagegen die rNMD gegen die GPE auf, sieht man, dass 
Tiere mit einer großen rNMD, wie die Sandratte, die Känguru- 
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ratte und die Wüstenspringmaus, einen stärker konzentrierten 
Harn bilden können als Tiere mit einer geringeren rNMD. 


Kapitel 52 

Wiederholung 52.1 

1. Fixierte Handlungsmuster sind genetisch determinierte, ad¬ 
aptive Verhaltensweisen, die gewöhnlich durch spezifische 
natürliche Reize aktiviert werden. Konditionierte Reflexe 
nach Pawlow sind physiologische Vorgänge, die durch erlern¬ 
te, unnatürliche Reize ausgelöst werden. Verhaltensweisen, 
die auf operante Konditionierung zurückgehen, sind zufällige 
Verhaltensweisen ohne physiologische oder adaptive Signifi¬ 
kanz. Sie werden durch unnatürliche Reize ausgelöst, die das 
Tier erlernt hat und die in Verbindung mit einer Belohnung 
stehen, wenn das Verhalten gezeigt wird. 

2. Ein genetisch determiniertes Verhalten wird im Deprivations¬ 
experiment nicht gezeigt, wenn sich das Tier nicht in der 
richtigen Entwicklungsphase oder der richtigen physiologi¬ 
schen Verfassung befindet und wenn die notwendigen Reize 
als Auslöser für das Verhalten fehlen. 

3. Proximate Ursachen für Balzverhalten sind, dass sich das Tier 
physiologisch in einer fruchtbaren Phase befindet und ein 
ebenfalls fruchtbarer Artgenosse entsprechende Reize aussen¬ 
det. Die ultimate Ursache des Balz Verhaltens ist der Repro¬ 
duktionserfolg, das heißt, dass möglichst viele Nachkommen 
überleben und sich als adulte Tiere ebenfalls fortpflanzen. 


Wiederholung 52.2 

1. Bei einer verstärkten Expression der Gene, die bei Rocky - 
Mountains-Wühlmäusen Oxytocin und das antidiuretische 
Hormon codieren, ist zu erwarten, dass die Wühlmäuse häu¬ 
figer Paare bilden. Sowohl Männchen als auch Weibchen 
sollten sich verstärkt um ihre Jungen kümmern. Wenn das 
Ergebnis nicht beobachtet werden kann, könnte die Ursache 
der Mangel an Rezeptoren in den zuständigen Gehimregio- 
nen der Wühlmäuse sein. 

2. Man könnte daraus schließen, dass das Verhalten von einem 
einzigen Gen mit einem dominanten und einem rezessiven 
Allel kontrolliert wird. 

3. Die evolutionären Vorteile eines artspezifischen Balz- und 
PaarungsVerhaltens, das von einer Genkaskade kontrolliert 
wird, sind: 1. Ein einziges Signal kann eine komplizierte 
Kombination von Antworten auslösen, die für das Verhalten 
notwendig sind. 2. Die zeitliche Koordination all dieser Ant¬ 
worten ist sichergestellt. 


Wiederholung 52.3 

1. Wenn neugeborene, genetisch männliche oder weibliche Rat¬ 
ten sterilisiert werden, entwickeln beide als adulte Tiere 


weibliche sexuelle Reaktionen auf Östrogengaben, und bei¬ 
de reagieren nicht auf Testosterongaben. 

2. Der Vogel singt den Gesang erst, wenn er geschlechtsreif ist, 
und er erlernt ihn nach einem Muster, das sich während seiner 
Zeit als Nestling entwickelt hat. Um zu lernen, muss er üben 
und sich dabei selbst singen hören. Wenn sich der Gesang 
manifestiert hat, kann der Vogel ihn auch dann noch singen, 
wenn er taub gemacht wurde. 

3. Wenn ein artspezifisches Verhalten wie der Vogelgesang eine 
gewisse Variabilität aufweist, kann dies adaptiv sein, wenn 
ein Individuum damit seine Zugehörigkeit zu einer lokalen 
Population demonstrieren kann oder eine neu entwickelte 
Strophe seine Attraktivität für mögliche Partnerinnen steigert. 
Variabilität ist beim Vogelgesang nicht adaptiv, wenn sie dazu 
führt, dass der Sänger nicht erkannt wird. Kehrt ein Individu¬ 
um beispielsweise in sein Revier zurück, um sich mit einer 
früheren Partnerin zu paaren oder seinen Nachwuchs zu füt¬ 
tern, ist es wichtig, dass man es erkennt. 


Wiederholung 52.4 

1. Der Nutzen eines Nistplatzes im Sumpf ist ein besserer 
Schutz vor Fressfeinden. Kosten sind hier eine stärkere Kon¬ 
kurrenz um die Nistplätze und weniger vorhandene Nahrung. 
Im Hochland finden die Stärlinge mehr Nahrung und müssen 
deshalb keine Nahrungsreviere verteidigen. Hier sind sie je¬ 
doch nicht so gut vor Fressfeinden geschützt, und sie müssen 
das Nest während der Nahrungssuche unbewacht lassen. 

2. Die Kosten des dominanten Verhaltens der Männchen sind 
die Energiekosten, die mit der Verteidigung des Reviers und 
der Balz verbunden sind. Außerdem entstehen Opportunitäts- 
kosten, weil den Männchen weniger Zeit zur Nahrungsauf¬ 
nahme bleibt. Der Nutzen ist die hohe Wahrscheinlichkeit, 
eine Partnerin anzulocken und ihre Eier zu befruchten. Bei 
den nicht dominanten Männchen entfallen die Kosten der Re¬ 
vierverteidigung und der Balz. Der Nutzen ist, dass sie sich 
dennoch fortpflanzen können. 

3. Weibliche See-Elefanten brauchen einen Zugang zu einem 
Strandabschnitt, um ihre Jungen gebären und großziehen zu 
können. Bullen können diesen Zugang garantieren, indem sie 
Geschlechtsgenossen von ihrem Strandabschnitt vertreiben. 
Deshalb ist es für Bullen entscheidend, Geschlechtsgenossen 
körperlich überlegen zu sein, und die natürliche Selektion hat 
sie dafür immer mehr verbessert. Weibliche See-Elefanten 
können sich ihren „Strandwart“ nicht aussuchen. Weibli¬ 
che Präriehühner dagegen benötigen für die Aufzucht ihrer 
Jungen kein Revier, das ein Männchen verteidigt. Deshalb 
können sie einfach das Männchen auswählen, das ihnen am 
attraktivsten erscheint. In diesem Fall hat die natürliche Se¬ 
lektion ein Balz verhalten der Männchen herausgebildet, das 
an Weibchen und nicht an andere Männchen gerichtet ist. 

4. Zum einen minimiert der Selektionsdruck die Opportunitäts- 
kosten. Deshalb ist die Kalorienmenge, die bei einer Mahlzeit 
aufgenommen werden kann, eine entscheidende Variable. Die 
Gefahr, bei der Nahrungsaufnahme einem Fressfeind zum 
Opfer zu fallen, stellt ebenfalls einen Selektionsdruck dar. 
Das unterschiedlich hohe Risiko, im offenen Gelände oder 
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in einer geschützten Umgebung erbeutet zu werden, ist eine 
entscheidende Variable. 


Wiederholung 52.5 

1. Ein freilaufender, circadianer Rhythmus wird nicht durch 
ein regelmäßiges Signal wie den Sonnenauf- und -Untergang 
an die Umwelt angepasst, sondern er läuft nach einem en¬ 
dogenen Turnus ab. Wenn ein zeitgebender Reiz wie ein 
regelmäßiger Hell-Dunkel-Zyklus auf einen freilaufenden 
Rhythmus einwirkt, kommt es entweder zu einer Phasenbe¬ 
schleunigung oder einer Phasenverzögerung des endogenen 
circadianen Rhythmus. So wird er in Phase mit dem Hell- 
Dunkel-Zyklus der Umgebung gebracht. 

2. Der Stand der Sonne kann dazu dienen, die Kompassrichtung 
einzustellen, wenn man die Tageszeit kennt. Ein zeitkom¬ 
pensierter Sonnenkompass nutzt einen endogenen Zeitgeber, 
um die Bewegung der Sonne am Himmel zu kompensieren. 
Wenn eine Honigbiene am Mittag im Süden Nahrung findet, 
tanzt sie im Stock auf der Wabe so, dass die Schwänzelrun¬ 
de nach oben weist. Im Lauf des Nachmittags verschiebt sich 
die Richtung der Schwänzelrunde mehr und mehr nach links, 
um immer noch anzuzeigen, dass sich die Nahrungsquelle im 
Süden befindet. 

3. Wenn ein Individuum mit einem anderen kommuniziert, ist 
eine taktile Kommunikation, die hochspezifisch sein kann, 
sehr effektiv. Mit visueller Kommunikation kann ein Indi¬ 
viduum sehr viele Informationen in kurzer Zeit übermitteln, 
wenn der Empfänger den Sender sehen kann. Mit akustischen 
Signalen können größere Populationen effizient kommunizie¬ 
ren, denn Schall breitet sich in der gesamten Umgebung aus. 
Pheromone eignen sich für die Kommunikation einzelner In¬ 
dividuen oder ganzer Populationen, je nachdem, wie flüchtig 
die Geruchs Stoffe sind. 


Wiederholung 52.6 

1. Die Selektion wird ein Individuum bevorzugen, das seinen 
Eltern bei der Aufzucht der Jungen hilft, wenn seine Chancen 
gering sind, sich selbst erfolgreich fortzupflanzen. Wenn es 
mehrere Brüder und Schwestern großzieht, trägt dies stärker 
zu seiner Gesamtfitness bei. 

2. Wegen des Geschlechtsbestimmungsmechanismus bei Hy- 
menopteren (Haplodiploidie) teilen Schwestern im Schnitt 
75 % ihrer Gene miteinander, während Eltern und ihren Kin¬ 
dern nur 50% der Gene gemeinsam sind. Die Einheit des 
Reproduktionserfolgs bei eusozialen Insekten ist die Kolonie, 
die von einer einzigen Königin gegründet wird. Indem die Ar¬ 
beiterinnen ihrer Mutter helfen, ihre Schwestern aufzuziehen, 
teilt eine Arbeiterin im Schnitt 75 % ihrer Gene mit einer neu¬ 
en Königin. Wenn die neue Königin ihre eigene Tochter wäre, 
würde sie nur 50 % der Gene mit ihr teilen. 

3. Wenn kleine Vögel gemeinsam einen größeren räuberischen 
Vogel attackieren, ist das Hauptrisiko, dass sie selbst vom 


Feind angegriffen und verletzt werden. Ein Vorteil des Atta- 
ckierens ist, dass der Feind von seiner Beute abgelenkt wird, 
wie den Eiern oder Nestlingen der attackierenden Vögel. Mit 
diesem Verhalten warnen Vögel außerdem ihre Artgenossen 
vor dem Feind. Der wesentliche Nutzen besteht natürlich da¬ 
rin, dass der Feind vertrieben wird. Man kann annehmen, dass 
die an der Attacke beteiligten Vögel wahrscheinlich mitein¬ 
ander verwandt sind. Sie werden sich außerdem mit höherer 
Wahrscheinlichkeit beteiligen, wenn sie Junge haben. Mono¬ 
game Männchen werden sich mit höherer Wahrscheinlichkeit 
beteiligen als promiskuitive. 


Blick in die Daten: Übung macht den Meister 

1. Wenn der Gesang Informationen übermittelt, die zum Erken¬ 
nen des Partners führen, sollte das Weibchen den gerichteten 
Gesang ihres Partners deutlich bevorzugen. 

2. Die Standardabweichungen sind 5,9 und 19,3 und der /?-Wert 
<0,001. Das bedeutet, dass das Weibchen den gerichteten Ge¬ 
sang seines Partners deutlich erkennt und ihn gegenüber dem 
gerichteten Gesang eines unbekannten Männchens bevorzugt. 

3. Die Daten lassen darauf schließen, dass der gerichtete Gesang 
Informationen über die Identität der Individuen übermittelt 
und bei der Paarbindung zwischen Männchen und Weibchen 
eine Rolle spielt. 

4. Der ungerichtete Gesang gibt dem Männchen womöglich die 
Gelegenheit, zu üben und leichte Variationen einzubauen. Es 
könnte aber auch sein, dass das Männchen weniger motiviert 
ist, wenn es ungerichtet singt. 



gerichteter gerichteter 
Gesang unbe- Gesang des 
kannter Herkunft Partners 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 52.2 Der Grund ist: Es ist unwahrscheinlich, dass das 
spezifische Erkennen eines komplexen Reizes genetisch vorge¬ 
geben ist. 

► Abb. 52.10 Die Phasen, in denen die Maus im zweiten Dia¬ 
gramm deutlich aktiver ist, repräsentieren die Zeitspanne, die 
nach ihrer circadianen Uhr die Nacht ist. Deshalb entsprechen 
die Lichtimpulse im dritten Diagramm Licht, das man früh in 
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der Nacht sieht. Das ähnelt dem, was wir erleben, wenn wir von 
Osten nach Westen fliegen - die Sonne geht später unter, als 
unsere circadiane Uhr vorhersagt. Mit anderen Worten: Wir be¬ 
kommen früh in unserer circadianen Nacht einen Lichtreiz. Dies 
hat eine Verzögerung des circadianen Rhythmus zur Folge, die 
uns mit dem örtlichen Hell-Dunkel-Zyklus synchronisiert. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Wenn Weibchen keine Larven haben oder ihre Larven bereits 
so alt sind, dass sie sich nicht mehr darum kümmern müssen, 
investieren sie ihre Energie in neue Nachkommen. Während 
der kurzen Zeit, in der die Larven auf die Brutpflege angewie¬ 
sen sind (Gruppe mit jungen Larven), ist die Fruchtbarkeit der 
Weibchen gering. Weibchen scheinen deshalb ihre Zeit und 
Energie in die Aktivitäten zu investieren, die am wahrschein¬ 
lichsten zum Reproduktionserfolg führen. 

2. Die dritte Frage von Tinbergen trifft zu. Er fragt danach, wie 
ein Verhalten die Überlebens- und Fortpflanzungschancen des 
Tieres beeinflusst, und dies hat mit Ultimaten Ursachen des 
Verhaltens zu tun. Diese Studie untersuchte das Eierlegever- 
halten weiblicher Käfer unter verschiedenen Umständen. Die 
Ergebnisse stützen die Hypothese, dass Käferweibchen ihre 
Energie jeweils so investieren, dass möglichst viele Nach¬ 
kommen überleben. Dies ist eine ultimate Ursache eines 
Verhaltens, denn sie hat mit Selektionsdrücken zu tun, die den 
Reproduktionserfolg erhöhen. 

3. Die Daten lassen auf eine Korrelation zwischen dem An¬ 
stieg des Juvenilhormonspiegels und der Unterdrückung des 
Eierlegeverhaltens schließen. Außerdem weisen sie auf eine 
Korrelation zwischen der Zunahme von abgegebenem Me- 
thylgeranat und der Unterdrückung des Kopulationsverhal¬ 
tens hin. Diese Korrelationen lassen darauf schließen, dass 
Hormone und Pheromone bei Totengräbern physiologische 
Mechanismen auslösen, die bewirken, dass sie Brutpflege be¬ 
treiben, statt sich zu paaren und Eier zu legen. 

4. Tinbergens erste Frage nach der Kausalität trifft zu, und sie 
hat mit proximaten Ursachen des Verhaltens zu tun. Die Stu¬ 
dien zielten darauf ab, die biologischen Mechanismen zu 
untersuchen, die zu den beobachteten Verhaltensänderungen 
führen. Die Ergebnisse stützen die Hypothese, dass die Ex¬ 
pression einer anderen Verhaltensweise mit den veränderten 
Hormon- und Pheromonmengen einhergeht, die das Weib¬ 
chen bildet. Dies ist eine proximate Ursache des Verhaltens, 
denn sie hat mit einem unmittelbaren physiologischen Me¬ 
chanismus zu tun, der bestimmt, wie sich ein Individuum zu 
einer bestimmten Zeit verhält. 

5. Beim Brutpflegeverhalten entstehen Opportunitätskosten, 
denn die Käfer könnten sich paaren und Eier legen, statt sich 
um die Larven zu kümmern. Totengräber bringen wegen des 
Brutpflegeverhaltens in dieser Zeitspanne weniger Nachkom¬ 
men hervor. Der Nutzen ist, dass die jungen Larven beschützt 
und ernährt werden, denn dies erhöht die Wahrscheinlichkeit, 
dass sie überleben und sich selbst fortpflanzen. 


Kapitel 53 

Wiederholung 53.1 

1. Unter „Ökologie“ versteht man die Erforschung der Wechsel¬ 
beziehungen zwischen Organismen und mit ihrer abiotischen 
Umwelt. Der „Ökologismus“ wendet dieses ökologische Wis¬ 
sen (auch unter Berücksichtigung gesellschaftlicher und ethi¬ 
scher Aspekte) an, wenn es gilt, persönliche und politische 
Entscheidungen im Zusammenhang mit einem nachhaltigen 
Umgang mit der Natur zu treffen, erklärt dabei jedoch nicht 
das Wohl des Menschen, sondern den „Einklang mit der Na¬ 
tur“ zum obersten Ziel. 

2. Man könnte in der Natur Beobachtungen durchführen, ob 
lebende und tote Seesterne Anzeichen für eine Krankheit 
zeigen. Sofern man zahlreiche Individuen von verschiede¬ 
nen Orten untersuchte, könnte man daraus ableiten, ob die 
betreffende Krankheit auf Populations- oder Metapopula¬ 
tionsebene vorherrscht. Mithilfe eines Experiments könnte 
man die Seesterne dem vermutlichen Pathogen aussetzen 
und so feststellen, ob diese von der Krankheit befallen wer¬ 
den. Schließlich könnte man ein Populationsmodell erstellen 
und damit simulieren, wie sich die Todesfälle durch die 
Krankheit auf die Seestempopulationen auswirken, und die 
Ergebnisse dann mit den erhaltenen Beobachtungsdaten ver¬ 
gleichen. 


Wiederholung 53.2 

1. Nein. Ein Monat mit extrem heißem Wetter sagt nicht unbe¬ 
dingt etwas über die Erwärmung des globalen Klimas aus. 
Als „Klima“ bezeichnet man den langfristigen Durchschnitt 
der Bedingungen in der Atmosphäre über Jahre bis Jahrmil¬ 
lionen. 

2. Aufgrund der Kugelform der Erde variiert die Intensität 
der auf der Erdoberfläche auftreffenden Sonnenstrahlung mit 
dem Breitengrad. In hohen Breiten trifft die ankommende 
Sonnenenergie in schrägem Winkel ein und muss daher eine 
größere Distanz der Atmosphäre durchdringen als am Äqua¬ 
tor. Dadurch ist die Sonnenstrahlung hier weniger intensiv als 
am Äquator, wo die Sonnenstrahlen fast senkrecht auf die 
Erdoberfläche auftreffen. Diese breitengradabhängig variie¬ 
rende Sonneneinstrahlung hat zur Folge, dass es etwa alle 30 
Breitengrade zu starken Unterschieden in der Temperatur und 
den Niederschlägen kommt. Am Äquator herrscht tropisches, 
feucht-heißes Klima. Am 30. Breitengrad (nördliche und süd¬ 
liche Breite) liegt ein trockenes Klima vor, durch das Wüsten 
entstehen. Im Bereich des 60. nördlichen und südlichen Brei¬ 
tengrads existiert ein gemäßigtes, feucht-kühles Klima. An 
den Polen ist das Klima kalt und trocken. 

3. Wenn Sie von Nordamerika nach Europa segeln wollten, al¬ 
so von Westen nach Osten, würden Sie wahrscheinlich die 
Westwinde und den Golfstrom ausnutzen wollen, also in 
nordöstlicher Richtung über den Atlantischen Ozean segeln. 
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Bei einem Segeltörn von Nordamerika nach Ostasien könnten 
Sie sich den Nordostpassat und den Nordäquatorialstrom im 
Pazifik zunutze machen. 

4. Aufgrund der Neigung der Erdachse treffen auf eine be¬ 
stimmte Region im Laufe eines Jahres, während die Erde 
die Sonne umkreist, unterschiedliche Mengen an Sonnenlicht 
auf. Ist die Nordhalbkugel zur Sonne hin geneigt, herrscht 
dort Sommer; das bedeutet gleichzeitig, dass die Südhalb¬ 
kugel von der Sonne weg geneigt ist und dort winterliche 
Bedingungen herrschen. 


Wiederholung 53.3 

1. Gebirgszüge und Täler können aufgrund ihrer Wirkung auf 
die Zirkulation in der Atmosphäre lokale und regionale Un¬ 
terschiede in der Temperatur und den Niederschlägen her- 
vorrufen. Außerdem wirken sie sich auf den Abfluss von 
Süßwasser in Flüssen und Seen aus. Durch die Topographie 
des Meeresbodens entstehen unterschiedliche Wassertiefen, 
was sich wiederum auf das Vordringen des Sonnenlichts, 
die Wassertemperatur, den Wasserdruck und die Wasserbe¬ 
wegungen (wie Meeresströmungen, Wellen und Gezeiten) 
auswirkt. Aufgrund dieser Veränderungen der physikalischen 
Bedingungen entstehen unterschiedliche Meereszonen mit je¬ 
weils charakteristischen Biota - ähnlich der terrestrischen 
Biome. 

2. Großstädte sind wärmer, weil Beton, Asphalt und die dunklen 
Dächer von Gebäuden Wärme aus der Sonneneinstrahlung 
absorbieren und diese Wärme dann in den Abendstunden ab¬ 
strahlen. Außerdem wird in Großstädten mehr Wärme bei 
der Verbrennung fossiler Brennstoffe durch Autos, Fabri¬ 
ken und Gebäude erzeugt. Durch die Temperaturdifferenz 
zwischen Großstädten und den umliegenden ländlichen Ge¬ 
genden können Stadt-Umland-Winde entstehen: Ausgelöst 
werden diese Luftbewegungen, wenn aus den Städten aufstei¬ 
gende warme Luft durch kältere oberflächennahe Luft aus der 
ländlichen Umgebung ersetzt wird. Parks können durch die 
Evapotranspiration von Bäumen und anderer Vegetation die 
Umgebungsluft abkühlen. 


Wiederholung 53.4 

1. Biome werden anhand von Informationen über die Wuchsfor¬ 
men ihrer dominierenden Pflanzen charakterisiert, denn diese 
spiegeln die Evolution dieser Pflanzen unter den dort jährlich 
herrschenden Temperaturen und Niederschlägen wider. Tro¬ 
pische Regenwälder kommen in den Regionen am Äquator 
unter beständig feucht-warmen Bedingungen vor. Die vor¬ 
herrschenden Pflanzen sind tropische Baumarten mit bis zu 
500 Spezies pro Quadratkilometer. Immergrüne Wälder der 
gemäßigten Zone wachsen dagegen in mittleren bis hohen 
Breiten mit milden, feuchten Wintern und warmen, trockenen 


Sommern. Die dominanten Baumarten bilden eine Hand voll 
Koniferen. Die beiden Waldtypen ähneln sich insofern, als sie 
beide unter feuchten Bedingungen gedeihen und die Bäume 
ihre Blätter bzw. Nadeln nicht jahreszeitlich abwerfen. 

2. Wallace erkannte, dass die beiden benachbarten Inseln Ba¬ 
li und Lombok von äußerst unterschiedlichen terrestrischen 
Arten bewohnt sind, obwohl sie nur 24 km voneinander ent¬ 
fernt liegen und jeweils ähnliche physikalische Bedingungen 
herrschen. Aufgrund dieser Beobachtung formulierte er die 
Hypothese, dass die unterschiedlichen Biota durch eine Aus¬ 
breitungsbarriere voneinander getrennt worden sein mussten 
(in diesem Fall ein tiefer Meeresgraben) und diese Trennung 
über die entwicklungsgeschichtliche Zeit aufrechterhalten 
blieb. Wallace äußerte die Vermutung, die biogeographischen 
Regionen seien das Ergebnis der Isolation der auf verschiede¬ 
nen Kontinenten oder Inseln lebenden Arten. 

3. Die Tatsache, dass sich die Eisdecke bis in die gemäßigten 
Regionen erstreckte, wo die Artenvielfalt gegenwärtig ge¬ 
ringer ist als in den Tropen, stützt eher die Hypothese des 
unterschiedlichen Artbildungszeitraums. Dieser Hypothese 
zufolge stand in den Tropen mehr Zeit für Artbildungsereig¬ 
nisse zur Verfügung, weil dort keine harschen klimatischen 
Bedingungen auftraten, welche die Artbildungsrate beschleu¬ 
nigten oder die Aussterberate erhöhten. Somit haben sich in 
den Tropen ganz einfach deswegen mehr Arten angesammelt, 
weil hier keine größeren klimatischen Veränderungen statt¬ 
fanden. 


Wiederholung 53.5 

1. Die Theorie der Inselbiogeographie geht davon aus, dass die 
Zahl der Arten auf einer Insel ein Gleichgewicht darstellt zwi¬ 
schen der Zuwanderungsrate und der Aus sterberate. Auf eine 
weiter vom Artenpool entfernt liegende Insel werden weniger 
Arten zu wandern als auf eine näher gelegene. Zudem wer¬ 
den auf einer kleineren Insel weniger Ressourcen verfügbar 
sein, sodass dort weniger Arten leben können und die Aus¬ 
sterberate höher ist. Größere Inseln bieten mehr Ressourcen 
und können größere Populationen beherbergen (die zumeist 
durch niedrigere Aus sterberaten gekennzeichnet sind als klei¬ 
nere Populationen). 

2. Durch Habitatfragmentierung entstehen letztendlich isolierte 
Habitatinseln, die von Arealen umgeben sind, die sich nicht 
als Habitat eignen. Je kleiner und stärker isoliert ein Habi¬ 
tatfragment ist, desto weniger Arten können darin leben und 
desto geringer ist die Wahrscheinlichkeit, dass Arten in ge¬ 
eignetere Fragmente ab wandern können. Zudem kann das 
Fragment auch noch Randeffekten ausgesetzt sein - Gefah¬ 
ren von außerhalb des Fragments, die dessen Größe faktisch 
verringern. Verringern lassen sich die Auswirkungen der Ha¬ 
bitatfragmentierung, indem man Fragmente unberührt lässt, 
die groß genug für den Erhalt der Arten sind, oder indem 
man Korridore schafft, durch welche die Arten ungefährdet 
von einem Fragment zum anderen gelangen können. 
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Blick in die Daten: 

Das größte Experiment der Welt 

l. 



Ja, es besteht eine positive Korrelation zwischen der Anzahl 
der Vogelarten und der Größe der Waldfragmente. 

2. Der Skalierungsfaktor zeigt Folgendes: Um t $o (also die Zeit, 
die es dauert, bis aus einem Waldfragment die Hälfte der 
Arten verloren gegangen sein wird) um das Zehnfache zu er¬ 
höhen, müsste man die Fragmentfläche um das Tausendfache 
vergrößern. Sofern £50 für eine 1 ha große Fläche 5 Jahre ist, 
muss das Waldfragment 1000 ha groß sein, um zu gewährleis¬ 
ten, dass nach 50 Jahren noch die Hälfte der Arten vorhanden 
sein wird. Wollte man sicher stellen, dass auch nach 100 Jah¬ 
ren noch die Hälfte der Arten dort Vorkommen wird, müsste 
das Waldfragment eine Fläche von 10.000 ha haben. 

3. Ja, weil die Flächen im Schnitt 10.000ha groß sein müssten, 
um zu gewährleisten, dass nach 100 Jahren noch die Hälfte 
der Arten vorhanden ist. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 53.2 Bei einer Zunahme der Treibhausgase erhöht 
sich der Anteil der Infrarotrückstrahlung zur Erdoberfläche, was 
zu einer Klimaerwärmung führt. 

► Abb. 53.9 Temperaturinversionen entstehen bei ausgepräg¬ 
ten Temperaturunterschieden mit großer Wärme am Nachmittag 
und Kälte am Morgen. In einem Tal staut sich im Laufe des Ta¬ 
ges die Wärme. Wenn diese Wärme auf steigt, bildet sie eine als 
Inversions Schicht bezeichnete warme Luftschicht. Durch diese 
Inversions Schicht wird die kalte, dichte, mit Feuchtigkeit bela¬ 
dene Luft, die über Nacht ins Tal absinkt, dort eingeschlossen, 
und es entsteht Nebel. 

Auftriebszonen entstehen, wenn die vorherrschenden Winde 
entlang der Küste wehen und dafür sorgen, dass das Oberflä¬ 
chenwasser von der Küste weg strömt. Dadurch kann kaltes 
Wasser aus tieferen Schichten an die Oberfläche aufsteigen. Die¬ 
ses kalte Wasser kühlt die feuchte Luft an der Küste ab und führt 
so zur Nebelbildung. 


► Abb. 53.12 Bestandteil des regionalen Artenpools sind 
sämtliche Arten, die auf eine Region beschränkt sind. Somit 
kann sich der regionale Artenpool auf regionaler, landschaftli¬ 
cher und lokaler Ebene auf die Artenvielfalt und -Zusammenset¬ 
zung auswirken. 

► Abb. 53.13 Auf der Nordhalbkugel finden sich mehr Biom- 
typen. Dies ist vermutlich darauf zurückzuführen, dass es auf 
der Nordhalbkugel wesentlich mehr Landfläche gibt als auf 
der Südhalbkugel, wodurch mehr Möglichkeiten für vielfältige 
Temperatur- und Niederschlagsverhältnisse entstehen. 

► Abb. 53.20 Es ist zu erwarten, dass die Artbildung nach 
Auftrennung der Landmassen zugenommen hat, weil es da¬ 
durch zur reproduktiven Isolation von Arten kam. Infolgedessen 
erhöhte sich die Wahrscheinlichkeit, dass sie andere entwick¬ 
lungsgeschichtliche Wege einschlagen konnten. Eine derartige 
Auftrennung von Arten bezeichnet man als Vikarianz. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Wie aus ► Abb. B zu ersehen, ist die Fähigkeit der Riff¬ 
fischarten, auf den Verlust an Korallen zu reagieren, um¬ 
gekehrt proportional zur Anzahl der vorhandenen Korallen¬ 
arten. Fische aus Gebieten mit höherem Artenreichtum an 
Korallen (Kimbe Bay) reagierten, wie die Ergebnisse zeigen, 
empfindlicher auf Veränderungen der Zahl der Korallenar¬ 
ten als Fische aus Gebieten mit geringerer Korallenvielfalt 
(Lizard Island, Moorea-Atoll). Dieser tendenzielle Rück¬ 
gang der Fischarten bei geringerer Korallenvielfalt ist auf 
die Tatsache zurückzuführen, dass in Riffen mit höherer Ko- 
rallendiversität mehr spezialisierte Fischspezies leben (also 
solche, die auf eine einzige oder einige wenige Korallenarten 
als Nahrung und/oder Zufluchtsort angewiesen sind). Die¬ 
se Ergebnisse legen folgenden Schluss nahe: Wenn man die 
größtmögliche Anzahl von Fischarten bewahren möchte, soll¬ 
ten sich Erhaltungsmaßnahmen auf die Riffe mit dem größten 
Artenreichtum an Korallen konzentrieren, in denen auch sol¬ 
che Spezialisten Vorkommen. 

2. Die Standorte Kimbe Bay und Lizard Island liegen relativ na¬ 
he beieinander. Daher werden Organismen wie Fische und 
die AusbreitungsStadien der Korallen zwischen diesen bei¬ 
den am leichtesten wandern und sie besiedeln können. Durch 
solche Besiedlungsereignisse könnte die Artenvielfalt an die¬ 
sen Orten zunehmen. Da der Standort Moorea-Atoll relativ 
isoliert ist, besteht hier eine sehr viel geringere Wahrschein¬ 
lichkeit, dass neue Arten von den anderen Standorten hierher 
gelangen. 

3. Der Standort Kimbe Bay liegt recht nahe am Äquator und ist 
deshalb durch eine warme, stabile Umwelt gekennzeichnet. 
Eine mögliche Hypothese zur Erklärung, wie es zur Korre¬ 
lation von Artenvielfalt und Breitengrad kam, ist der Art- 
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bildungszeitraum. Am Äquator vorkommende Arten konnten 
sehr lange Zeit ungestört von widrigen Bedingungen (wie 
einer Vereisung) evolvieren, die in höheren Breiten zum Aus¬ 
sterben vieler Spezies führten. Da die anderen Standorte 
etwas weiter vom Äquator entfernt liegen, könnte es hier 
etwas weniger wahrscheinlich sein, eine hohe Artenvielfalt 
zu erreichen. Eine alternative Erklärung könnten die Theorie 
der Inselbiogeographie und das daraus abgeleitete Konzept 
der Arten-Areal-Beziehung liefern. Demnach geht mit einer 
größeren Fläche an Land eine höhere Artenvielfalt einher, 
und isolierte Inseln beherbergen mit zunehmender Entfer¬ 
nung von einer Quelle für neu zuwandemde Arten immer 
weniger Spezies. Bei den beiden Standorten Kimbe Bay und 
Lizard Island handelt es sich jeweils um Inseln, aber beide 
liegen relativ nahe bei anderen Inseln und bei einer gro¬ 
ßen Landmasse (Australien), sodass sich in beiden mit hoher 
Wahrscheinlichkeit Arten aus diesen Gebieten ansiedeln kön¬ 
nen. Der Standort Moorea-Atoll ist viel stärker isoliert und 
wird deshalb mit geringerer Wahrscheinlichkeit besiedelt. 

4. Mit voranschreitendem Klimawandel werden Korallenriffe 
wahrscheinlich immer stärker zurückgehen und lokal werden 
einzelne Korallenarten aussterben. Wie das Experiment zeigt, 
wird in Riffen mit höherem Artenreichtum an Korallen auch 
die Zahl der Fischarten stärker abnehmen. Sofern sich die Kli¬ 
maänderungen im gegenwärtigen Ausmaß fortsetzen und Ko¬ 
rallenriffe künftig noch weiter zurückgehen, werden die noch 
verbliebenen Riffe eine geringere Artenvielfalt an Fischen 
beherbergen. Weil in Gebieten mit hohem Artenreichtum an 
Korallen mehr spezialisierte Fischarten Vorkommen, werden 
diese Arten besonders gefährdet sein. Die Standorte Kim¬ 
be Bay und in geringerem Maß auch Lizard Island werden 
vermutlich spezialisierte Fischarten verlieren. Am Standort 
Moorea-Atoll, der stärker isoliert ist und eine geringere Ko- 
rallendiversität aufweist, werden dagegen wohl weniger (oder 
gar keine) Fischarten verloren gehen. 


Kapitel 54 

Wiederholung 54.1 



Ja, die fünf Buckelwalpopulationen bilden in den sommerli¬ 
chen Nahrungsgründen eine Metapopulation. Die sommerli¬ 
chen Nahrungsgebiete aller Populationen mit Ausnahme der 
gelben und der blauen überlappen sich, sodass es potenziell 


zum Austausch von Individuen unter den Populationen kom¬ 
men kann. Weil die gelbe und die blaue Population jedoch 
mit den anderen drei Populationen überlappen, sind auch sie 
noch Bestandteil der Metapopulation. 

2. Für die Populationsschwankungen der Blattläuse im Laufe 
der Zeit ist wahrscheinlich intraspezifische Konkurrenz ver¬ 
antwortlich. Verursacht durch die Populationsdichte durch¬ 
laufen Blattlauspopulationen Boom-Bust-Zyklen. Die Prä- 
dation hält diese Schwankungen in Schach, weil sie sich 
kontrollierend auf die Populationsdichte auswirkt, bevor 
Boom-Bust-Bedingungen eintreten. 

3. Mit folgenden Methoden lässt sich die Größe von Popula¬ 
tionen abschätzen: vollständige Bestandserhebung (Zensus), 
Rasterkartierungen oder Kartierungen entlang von Transek- 
ten, die Fang-Wiederfang-Methode und DNA-Analysen. 

4. Am geeignetsten wäre vermutlich die Fang-Wiederfang-Me¬ 
thode. Raster- und Transektkartierungen eignen sich lediglich 
für Pflanzen, Pilze oder sessile Tiere. In einem großen Gebiet 
oder im freien Wasser ist es sehr schwierig oder unmöglich, 
eine vollständige Bestandserhebung mobiler Tiere durchzu¬ 
führen. Bei diesen ist es zumeist am besten, als Stichprobe 
eine Anzahl von Individuen einzufangen, diese zu markieren, 
wieder freizulassen, nach einiger Zeit eine weitere Stichpro¬ 
be zu fangen und unter diesen Tieren die erneut gefangenen 
Individuen zu zählen. Auf diese Weise lässt sich die Popula¬ 
tionsgröße recht realistisch abschätzen. 


Wiederholung 54.2 

1. N, =N 0 + (B -D) + (I-E) 

N t = Populationsgröße zum Zeitpunkt t\ N 0 = Populations¬ 
größe zum Zeitpunkt 0; B = Zahl der zwischen Zeitpunkt 0 
und Zeitpunkt t geborenen Individuen; D = Zahl der zwi¬ 
schen Zeitpunkt 0 und Zeitpunkt t gestorbenen Individuen; 
1 = Zahl der zwischen Zeitpunkt 0 und Zeitpunkt t zuge¬ 
wanderten Individuen; E = Zahl der zwischen Zeitpunkt 0 
und Zeitpunkt t abgewanderten Individuen. 

2. siehe ► Tab. D.l 

a. R 0 = 2,15; G = 4,15/2,15 = 1,93; r = ln(2,15)/l,93 = 
0,40 

b. N, = (120)e 0 ’ 40x2 ° = (120)(2982) = 357.720 

c. N, = 300/(1+ [(300-120)/120]e-°' 40x20 ) = 300/1,0005 
= 300 

3. 

I 100 

li 75 

® c 

!| 50 

II 25 

-C 
cd 

N 0 

I 

Alter (x) 

Diese Kohorte zeigt eine Typ-II-Überlebenskurve, wie sie ty¬ 
pisch für Vögel, Fische und Pflanzen ist. 
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Tab. D.1 Lösung zu Aufgabe 2 von Wiederholung 54.2 


Jahr 

Alter 

(*) 

Zahl der Vogelweibchen 
(N x ) 

Zahl der weiblichen Nach¬ 
kommen (N x Nachkommen) 

Überlebenswahrschein¬ 
lichkeit (l x ) 

Fruchtbarkeit 

(m x ) 

l x m x 

x l x m 

2012 

0 

100 

0 

0 

0 

0 

0 

2013 

1 

50 

75 

0,50 

1,50 

0,75 

0,75 

2014 

2 

40 

80 

0,40 

2,00 

0,80 

1,60 

2015 

3 

30 

60 

0,30 

2,00 

0,60 

R 0 = 2,15 

1,80 

4,15 


4. Dichteabhängige Faktoren, die diese Kohorte kontrollieren, 
könnten umfassen: begrenzte Ressourcen, die bei einer hohen 
Populationsdichte aufgrund von intraspezifischer Konkurrenz 
das PopulationsWachstum verringern; Prädatoren oder Patho¬ 
gene, die sich auf die Sterblichkeit von Individuen bei hohen 
Populationsdichten anders aus wirken können. Als dichteun¬ 
abhängige Faktoren, die diese Kohorte kontrollieren, kämen 
zum Beispiel extreme Kälte oder verheerende Wirbelstürme 
infrage, denen eine große Zahl von Individuen der Population 
zum Opfer fällt. 


Wiederholung 54.3 

1. a. Die Lebenserwartung ist in den letzten 175 Jahren ste¬ 

tig angestiegen. Das legt nahe, dass Fortschritte in der 
Ernährung und im Gesundheitswesen (d. h. Umweltfakto¬ 
ren) den Menschen im Durchschnitt ein längeres Leben 
ermöglicht haben. Genetisch bedingte Veränderungen der 
Lebensspanne würden über weitaus größere, entwicklungs- 
geschichtliche Zeiträume erfolgen, 
b. Die unterschiedliche Lebenserwartung der Einwohner von 
Japan und Angola ist ebenfalls größtenteils auf Umwelt¬ 
faktoren zurückzuführen. Einwohner Japans finden im 
Allgemeinen eine bessere Lebensqualität vor als Einwoh¬ 
ner Angolas, unter anderem bedingt durch die hohe Rate 
an HlV-Infektionen, das schlechte Gesundheitswesen und 
noch nicht lange zurückliegende Bürgerkriege in Angola. 

2. Zu trade-offs (Kompromissen) bei den Lebenszyklen kommt 
es, weil Einschränkungen eine Optimierung verhindern. Zu 
solchen Einschränkungen gehören die verfügbare genetische 
Variabilität, aber auch die strukturellen und funktionellen 
körperlichen Gegebenheiten sowie die abiotischen und bioti¬ 
schen Umweltbedingungen. Beispielhaft für solche trade-offs 
ist die Aufteilung von Ressourcen, wodurch Kompromisse 
zwischen starkem Wachstum und hoher Fortpflanzungsrate 
oder hoher Fortpflanzungsrate und Überlebenswahrschein¬ 
lichkeit entstehen. 

3. Lobelia telekii pflanzt sich nur ein einziges Mal fort, produ¬ 
ziert dabei viele Samen und hat eine kurze Lebensspanne; 
daher ist sie zu den r-Strategen zu zählen. L. keniensis pflanzt 
sich mehrfach fort, bildet dabei jeweils weniger, aber größe¬ 
re Samen und lebt länger; ihr Lebenszyklus entspricht also 
eher dem von K-Strategen. Im Beispiel der Guppys ent¬ 
spricht der Lebenszyklus der Fische aus Bachbereichen mit 
hohem Feinddruck eher dem von r-Strategen, der von Fi¬ 
schen aus Bereichen mit geringen Feinddruck eher dem von 
K-Strategen. 


Wiederholung 54.4 

1. Arten, die aufgrund ihres Lebenszyklus als K-Strategen ein¬ 
zuordnen sind, pflanzen sich erst ab einer gewissen Größe 
fort und produzieren über einen längeren Zeitraum weniger 
Nachkommen als r-Strategen. Infolgedessen können es Ma¬ 
nagementmaßnahmen für eine Bestandserholung erforderlich 
machen, die Zahl oder Größe der Individuen innerhalb der 
Population zu berücksichtigen, damit die Individuen lange 
genug leben und/oder groß genug werden, um sich überhaupt 
erfolgreich mit einer Rate fortpflanzen zu können, die mit der 
Zeit eine Zunahme der Population ermöglicht. 

2. a. Zu den Faktoren, welche die Größe der Metapopulation des 

Scheckenfalters Euphydryas editha bayensis in der Region 
der Bucht von San Francisco beeinflussen, gehören unter 
anderem die Zahl und Größe der Habitatfragmente auf Ser¬ 
pentingestein mit den Nahrungspflanzen der Raupen dieser 
Falter, die Auswirkungen des Klimas auf die Populationen, 
die Ausbreitungsrate zwischen den Populationen sowie die 
Anzahl der Quell- und Senkenpopulationen, 
b. Nach dem Aussterben der Population von Morgan Hill 
wird wahrscheinlich die gesamte Metapopulation ver¬ 
schwinden. Große Populationen wie die von Morgan Hill 
fungieren als Quellpopulationen zur Wiederbesiedlung von 
Habitaten nach lokalem Aus sterben. Ohne solche Quell- 
populationen ist es sehr viel unwahrscheinlicher, dass die 
Metapopulation auf lange Sicht überleben wird. 


Blick in die Daten: Überwachung 
von Zeckenpopulationen 

1. Der Gleichung aus ►Abb. 54.5 zufolge ist N = (niX/i 2 )/M. 
In Worten ausgedrückt: Die geschätzte Gesamtzahl der Ze¬ 
cken (die Populationsgröße N) ist gleich der Gesamtzahl der 
bei der ersten Stichprobe gefangenen, markierten und wie¬ 
der freigelassenen Individuen ( n\ = 180) multipliziert mit 
der Gesamtzahl der in der zweiten Stichprobe gefangenen 
Individuen ( yi 2 = 33), geteilt durch die Zahl der bei der 
zweiten Stichprobe wiedergefangenen markierten Individuen 
(Af = 8). Somit ist N (die geschätzte Population auf der be¬ 
treffenden Rasenfläche) = (180 x 33)/8 = 5940/8 = 742,5 
adulte Zecken. 

2. Dies kann man berechnen, indem man 742,5 (die geschätzte 
Zahl der Zecken in der Population der Rasenfläche aus Auf¬ 
gabe 1) durch 700 (die Fläche in m 2 ) teilt: Das Ergebnis ist 
ungefähr 1,06, also eine Zecke pro Quadratmeter. 
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3. Die Studie wurde durchgeführt, um zu beurteilen, wie hoch 
das Risiko der Bewohner der umgebenden Stadtrandbezir¬ 
ke ist, in ihrem eigenen Garten von Zecken gestochen zu 
werden, welche die Lyme-Borreliose übertragen. Ein hohes 
Risiko, auf solche Zecken zu treffen, ist gleichbedeutend mit 
einem wahrscheinlich ebenfalls erhöhten Risiko, mit dieser 
Krankheit infiziert zu werden. Eine Populationsdichte von et¬ 
wa einer Zecke pro Quadratmeter Rasenfläche lässt darauf 
schließen, dass die Bewohner dieser Gemeinde tatsächlich 
mit hoher Wahrscheinlichkeit auf Zecken treffen werden. 
Falls von diesen ein hoher Prozentsatz Borrelia-XJ berträger 
sind, wäre damit auch das Infektionsrisiko mit Lyme-Borre- 
liose recht hoch, wenn sich die Menschen auf ihrem Rasen 
aufhalten. 


Blick in die Daten: Wird die Wachstumsrate 
der Weltbevölkerung noch weiter zurückgehen? 

1. N, = 7,4 Mrd. x e aoll8x85 = 7,4 x 2,73 = 20,2 Mrd. 

2. N, = lOMrd. x e 0 ' 005x2 ° = 10 x 1,01 = 10,1 Mrd. 

3. Daten für 2015: 

N t = 12Mrd./[l + ([12 —7,4]/12) xe -0,0118x85 ] = 12 Mrd./ 

1.14 = 10,5 Mrd. 

Daten für 2080: 

N t = 12Mrd./[1 + ([12- 10]/12) x e“ 0 ’ 005 * 20 ] = 12 Mrd./ 

1.15 = 10,4 Mrd. 

4. Durch die Verringerung der Bevölkerung swachstumsrate 
wird die Bevölkerungsgröße bis 2100 etwas mehr zurück¬ 
gehen als aufgrund der Umweltkapazität. Aber jeder der 
Parameter wird ausschlaggebend für einen Rückgang der Po¬ 
pulationsgröße sein. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 54.6 Die blaue Kurve (r = 1) repräsentiert die schnel¬ 
lere Populationswachstumsrate und verläuft daher steiler als die 
rote Kurve (r = 0,25). 

► Abb. 54.8 Exponentielles Wachstum tritt auf, wenn die Po¬ 
pulationsgröße mit der Zeit konstant ansteigt. Logistisches 
Wachstum erfolgt, wenn die Ressourcen begrenzt sind und intra¬ 
spezifische Konkurrenz das Populationswachstum verlangsamt, 
bis die Population ihre maximale Größe (die Umweltkapazität) 
erreicht hat. 

► Abb. 54.9 Der Mensch repräsentiert eine Typ-I-Überlebens- 
kurve, weil die Überlebenswahrscheinlichkeit bis ins Erwach¬ 
senenalter insgesamt hoch ist, gegen Ende des Lebens aber 
stark zurückgeht. Arten mit einer solchen Überlebenskurve ver¬ 
zeichnen in der Regel niedrige Fortpflanzungsraten, bieten ihren 
Nachkommen aber starke elterliche Fürsorge, was das Sterbe¬ 
risiko in den frühen EntwicklungsStadien verringert. 


► Abb. 54.12 Ja, wahrscheinlich sind die Lebenszyklus Stra¬ 
tegien der Guppypopulationen genetisch festgelegt. Auch wenn 
Individuen der beiden Populationen unbegrenzt mit Nahrung 
versorgt wurden und sie keinem Feinddruck ausgesetzt waren, 
veränderten sie ihre Strategie nicht. 

► Abb. 54.14 Ja, den Prognosen zufolge wird die Änderungs¬ 
rate abnehmen. Zwischen 1840 und 1940 stieg die Lebenserwar¬ 
tung von Frauen um 25 Jahre an (von 45 Jahren im Jahr 1840 auf 
70 Jahre 1940). Damit beträgt die Änderungsrate über 100 Jahre 
55 % ([25/45] x 100%). Von 1940 bis 2040 wird die Lebens¬ 
erwartung nach den Vorhersagen um 25 Jahre ansteigen (von 
70 Jahren 1940 auf 95 Jahre 2040). In diesem Fall liegt die 
Änderungsrate über 100 Jahre bei 36% ([25/70] x 100%). Im 
gleich langen Zeitraum von 100 Jahren stieg die Lebenserwar¬ 
tung im ersten Zeitraum (1840 bis 1940) also schneller an als 
dies im zweiten Zeitraum (1940 bis 2040) erwartet wird. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die Werte für die einzelnen Altersklassen sind in der ► Tabelle 
aufgeführt. Berechnet wurden sie durch Multiplikation von l x 
mit m x für jede Altersklasse. Die Nettoreproduktionsrate der 
Population lässt sich wie folgt berechnen: R 0 = ^(/ x m x ) 
oder 0+0,63+0,49+0,31+0,17+0,09+0,06+0,03+0,02+ 
0,01 +0 = 1,81. Das Ergebnis entspricht der durchschnittli¬ 
chen Zahl von Nachkommen, die jedes fortpflanzungsfähige 
weibliche Individuum der Kohorte im Laufe seines Lebens 
hervorbringen wird. 


Alter 

(x) 

0 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

xl x m x 

0 

0,63 

0,49 

0,31 

0,17 

0,09 

0,06 

0,03 

0,02 

0,01 

0 


2. Die Population nimmt zu. Weil die Lebenstafel um die To¬ 
desfälle pro Jahr im Lebenszyklus bereinigt ist, sind die 
Sterberaten darin enthalten. Sofern der Wert für Rq größer 
ist als 1 (wie es hier der Fall ist), nimmt die Populationsgröße 
zu. 

3. Die Generationszeit lässt sich berechnen, indem man zu¬ 
nächst die Altersklasse (x) mit der Fortpflanzungsrate für 
diese Altersklasse ( l x m x ) multipliziert; dadurch erhält man 
x l x m x . Summiert ergeben die Werte: G = J^(x l x m x ) oder 
0 + 0,63 + 0,98 + 0,93 + 0,68 + 0,45 + 0,36 + 0,21 + 0,16 + 
0,09 + 0 = 4,49. 


Alter 

(x) 

0 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

xl x m x 

0 

0,63 

0,98 

0,93 

0,68 

0,45 

0,36 

0,21 

0,16 

0,09 

0 


4. Die Pro-Kopf-Wachstumsrate wird folgendermaßen berech¬ 
net: r = (ln Rq)/G. Somit ist r = (ln 1,81)/4,49 = 0,132. 
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5. Die Populationen der Scharfnasenhaie werden einen höhe¬ 
ren r-Wert haben als diejenigen von Haien der gemäßigten 
Breiten. Scharfnasenhaie werden früh geschlechtsreif, pflan¬ 
zen sich daher schon früh fort und produzieren damit trotz 
ihrer kürzeren Lebensspanne schneller Nachkommen als die 
größeren Haiarten. Außerdem sind die Scharfnasenhaie klei¬ 
ner und werden nicht gezielt gefangen, sondern nur als 
Beifang. Die größeren Haiarten der gemäßigten Breiten pflan¬ 
zen sich aufgrund ihres langsamen Wachstums, der später 
eintretenden Geschlechtsreife und der begrenzten Zahl von 
Nachkommen langsamer fort. Bei einem starken Fangdruck 
kann es aber auch bei diesen Haien zu einer Überfischung 
kommen. 


Kapitel 55 

Wiederholung 55.1 

1. a. Herbivorie und Symbiose 

b. Amensalismus 

c. Parasitismus 

d. interspezifische Konkurrenz 

2. Unter anderem können abiotische Faktoren, biotische Fakto¬ 
ren, zum Beispiel die Verbreitung, und andere interagierende 
Arten zu einer Veränderung einer Wechselbeziehung zwi¬ 
schen zwei Spezies führen. 

3. Nein, wahrscheinlich reichte dafür die Zeit nicht aus: In der 
relativ kurzen Zeit konnten sich die Beutearten der Rotfeuer¬ 
fische im Atlantik wohl kaum durch Evolution an ihre neuen 
Feinde anpassen. 


Wiederholung 55.2 

1. Das vielleicht einfachste Verhalten, das die Rifffische zeigen 
könnten - oder das bei ihnen evolvieren könnte -, bestünde 
darin zu vermeiden, dass die Rotfeuerfische sie mit dem Kopf 
voran schnappen. Dazu müssten sie eine Möglichkeit entwi¬ 
ckeln, die Anwesenheit eines Rotfeuerfischs zu bemerken und 
vor dem Räuber zu fliehen, bevor dieser seinen Wassersstrahl 
erzeugen und von vorne zuschnappen kann. Oder die Beute¬ 
fische müssten, wenn sie von einem Wasserstrahl getroffen 
wurden, unvorhersehbare Schwimmbewegungen vollführen, 
um ein frontales Zuschnappen zu vermeiden. 

2. Sowohl Herbivorie als auch Parasitismus sind gekennzeich¬ 
net durch ein enges Zusammenleben, wobei viele Herbivoren 
kleiner sind als ihre Futterpflanzen und die Parasiten kleiner 
sind als ihre Wirte und sie mitunter auf diesen leben. Diese 
enge Beziehung führt von Natur aus dazu, dass die beteiligten 
Arten spezielle Mechanismen entwickeln, um den Auswir¬ 
kungen der jeweils anderen entgegenzusteuem. Die Beute 
von Herbivoren bilden Pflanzen, die nicht zur Fortbewegung 
fähig sind und daher mitunter als Reaktion auf potenziell star¬ 
ke Herbivorie besondere Abwehrmechanismen entwickeln. 


3. Am höchsten wäre die Zahl der Grasarten auf dem Höhepunkt 
der Hasenpopulation, am niedrigsten, wenn die Hasenpopula¬ 
tion ihr Minimum erreicht hat. 


Wiederholung 55.3 

1. Eine realisierte Nische wird durch die Wechselbeziehun¬ 
gen einer Art mit anderen Spezies festgelegt. Aufgrund der 
Konkurrenz durch die Grauhörnchen hat sich die realisierte 
Nische des Europäischen Eichhörnchens verkleinert. 

2. Die Herbivorie durch die Hasen ist die Interaktion, welche 
die Coexistenz der Grasarten ermöglicht. Die Hasen fressen 
hauptsächlich die dominierende Grasart und ermöglichen da¬ 
durch auch unterlegenen Grasarten, hier zu gedeihen. 

3. Szenario 1 ist ein Beispiel für Ausbeutungskonkurrenz, weil 
Sie und Ihre Freundin sich die Ressource, den Milch-Shake, 
teilen. Szenario 2 ist ein Beispiel für Interferenzkonkurrenz, 
weil Ihre Freundin Sie von der Ressource ausschließt. 


Wiederholung 55.4 

1. Eine obligate Symbiose entwickelt sich, wenn beide an der 
Interaktion beteiligten Arten voneinander jeweils mehr profi¬ 
tieren als von anderen potenziellen Partnern. Eine fakultative 
Symbiose entsteht, wenn die beiden daran beteiligten Arten 
von Partnerschaften mit mehreren Arten profitieren. Sofern 
beispielsweise mehrere Arten Pollen oder Samen an die 
gewünschten Orte transportieren können, werden sich eher 
fakultative Beziehungen ausbilden. 

2. Beide Seepockenarten werden mit höherer Wahrscheinlich¬ 
keit unter den stressreicheren Bedingungen im oberen Be¬ 
reich der Gezeitenzone, wo es zu Austrocknung kommen 
kann, von positiven Interaktionen profitieren. 

3. Beispiele sind unter anderem Bäume, Korallenriffe und Tang¬ 
wälder. Die Habitate, die diese Arten bieten, begünstigen 
zahlreiche andere von ihnen abhängige Spezies. 

Blick in die Daten: 

Der brandgefährliche Rotfeuerfisch 

1. Mittels dieser beiden Methoden sammelten die Forscher Daten 
zu zwei unterschiedlichen Zwecken. In den Versuchen mit den 
offenen Aquarien wollten sie das Verhalten der Rotfeuerfische 
und ihrer Beutefische unter relativ naturähnlichen Bedingun¬ 
gen beobachten, um festzustellen, welche Strategie die Rot¬ 
feuerfische für den Fang ihrer Beutefische anwenden. Ihren 
Beobachtungen zufolge schnappten die Rotfeuerfische dann 
zu, wenn die Beutefische sich mit ihrem Kopf in Richtung des 
Kopfes der Rotfeuerfische drehten. Mit dem Kopf voran kön¬ 
nen die Rotfeuerfische ihre Beutefische leichter fangen. 

In den Versuchen mit den Behältern wollten die Forscher das 
Verhalten der Rotfeuerfische in einer Umgebung beobachten, 
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in der sie ihre Beute zwar sehen, aber nicht fangen und fres¬ 
sen konnten; speziell das Erzeugen des Wasserstrahls mit dem 
Maul sollte beobachtet werden. Auf diese Weise konnten die 
Wissenschaftler ermitteln, wie häufig die Rotfeuerfische einen 
solchen Wasserstrahl erzeugen und über welche Entfernung 
dieser maximal wirkt. Dadurch erhielten sie eine Vorstellung 
davon, welche Verhaltensweisen die Rotfeuerfische einsetzen, 
wenn sich ihre Beute nur schwer fangen lässt (in diesem Fall, 
weil sie sich in einem schützenden Behälter befindet). 

2. Davon ausgehend, dass die Beutefische im Atlantik hinsicht¬ 
lich des Beutefang Verhaltens der Rotfeuerfische ahnungsloser 
sind als solche im Pazifik, wäre es logisch, dass die Rot¬ 
feuerfische im Atlantik weniger häufig und aus geringerer 
Entfernung einen dann schwächeren Wasserstrahl zum Beu¬ 
tefang erzeugen als im Pazifik. Die Beutefische im Pazifik 
sollten schwieriger zu fangen sein, sodass die Rotfeuerfische 
dafür häufiger und aus größerer Distanz zur Beute einen dann 
kräftigeren Wasserstrahl produzieren müssen. 

3. Wie die Beobachtungen in der Natur zeigen, müssen die Rot¬ 
feuerfische aus dem Pazifik zum Beutefang häufiger auf die 
Taktik mit dem Wasserstrahl zurückgreifen als ihre Artgenos¬ 
sen im Atlantik, und der Wasserstrahl muss im Pazifik kräfti¬ 
ger sein als im Atlantik. Erklären ließe sich dies mit der Hypo¬ 
these, dass die Beutefische im Atlantik argloser gegenüber den 
Rotfeuerfischen sind und somit leichter erbeutet werden kön¬ 
nen. Die Beutefische aus dem Atlantik zeigen mit geringerer 
Wahrscheinlichkeit ein geeignetes Verhalten zur Feindvermei¬ 
dung, und die Rotfeuerfische müssen nicht die Wasserstrahl¬ 
taktik anwenden beziehungsweise es genügt ein schwächerer 
Strahl, um sie zu verwirren. Vermutlich ist die Produktion ei¬ 
nes kräftigen Wasserstrahls metabolisch aufwendig und die 
Rotfeuerfische wenden diese Methode nur dann an, wenn die 
Kosten dafür durch die damit einhergehenden Vorteile aufge- 
wogen werden. Dies wird wahrscheinlich eher bei den Beute¬ 
fischen im Pazifik der Fall sein als bei denen im Atlantik. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 55.1 Ja. Auf dem Foto mit dem Büffel sind mehrere 
trophische Wechselbeziehungen vereint: Parasitismus durch Ze¬ 
cken, Prädation - Vögel erbeuten sowohl die Zecken am Büffel 
als auch Insekten im Gras, und Herbivorie durch den Büffel. Bei 
dem Foto mit Wölfen und Bär sind die Wölfe an einer trophi- 
schen Interaktion beteiligt, und auch der Bär, weil es diesem um 
die Nahrung geht. 

► Abb. 55.2 


Auswirkungen von Art 1 auf Art 2 



► Abb. 55.9 Gewöhnlich tritt die maximale Zahl an Luchsen 
nach dem Maximum der Schneeschuhhasen auf. Das könnte un¬ 
ter anderem daran liegen, dass für die Luchse bei zunehmender 
Häufigkeit der Hasen mehr Beutetiere verfügbar sind und sie 
daher mehr Nachkommen produzieren können. Weil diese aber 
nicht gleich zur Welt kommen, hinkt der Anstieg der Zahl der 
Luchse dem der Hasen hinterher. 

► Abb. 55.11 Wenn sich sowohl P. caudatum als auch 
P. bursaria von Hefezellen ernährten, würde wahrscheinlich 
eine der beiden Arten aussterben. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Bestäubung ist als positive Interaktion zu klassifizieren. Ge¬ 
nauer handelt es sich dabei um eine Symbiose (oder Mutua¬ 
lismus), weil beide Partner davon profitieren. Die Hautflügler 
erlangen von den Pflanzen Nahrung (Pollen und Nektar). 
Die Pflanzen sind für die Bestäubung auf die Hautflügler 
angewiesen, denn die Bestäubung bildet die Voraussetzung 
für eine erfolgreiche Fortpflanzung. Damit eine Bestäubung 
überhaupt erfolgen kann, muss die Verwandlung in die adul¬ 
ten Hautflüglern zur selben Zeit erfolgen, wie die Blüte der 
Pflanzen. 

2. Der Trend der Bestäubungszeit geht im Laufe der Zeit ein 
wenig nach unten; das bedeutet, die Hautflügler begannen 
schon etwas früher im Jahr mit der Bestäubung. Bei den mitt¬ 
leren Apriltemperaturen war ein Aufwärtstrend zu verzeich¬ 
nen, gleichbedeutend mit einem Temperaturanstieg in diesem 
Zeitraum. Die gegenläufige Richtung der beiden Trends zeigt 
an, dass die Hautflügler mit steigenden Temperaturen früher 
im Jahr mit der Bestäubung begannen. Der in beiden Gra¬ 
fiken von ► Abb. A zu beobachtende steilere Anstieg nach 
1970 deutet daraufhin, dass die Temperatur seit 1970 schnel¬ 
ler angestiegen ist. Statistische Analysen betätigen das: 69 % 
der früher einsetzenden Bestäubungsaktivität der Hautflügler 
erfolgten seit 1970. 

3. Die neuere Studie (1971-1999) zeigt, dass sich die Blütezeit 
der Pflanzen schneller nach vorne im Jahr verschiebt als die 
Bestäubungszeit der Hautflügler. Damit stützt sie am besten 
die Hypothese, dass sich die Klimaerwärmung auf die Wech¬ 
selbeziehungen von Pflanzen und Bestäubern aus wirkt, weil 
es zu Abweichungen der zeitlichen Abstimmung dieser bei¬ 
den Ereignisse kommt. 

4. Spezialisierte Pflanze-Bestäuber-Beziehungen werden von 
Abweichungen der zeitlichen Abstimmung aufgrund steigen¬ 
der Temperaturen eher betroffen sein. Bei Arten, die als 
Generalisten einzustufen sind (wie die in der vorliegenden 
Studie), kommen viele andere Spezies als potenzielle Nah¬ 
rungsquelle oder Bestäuber infrage. Sollte es bei einer oder 
mehreren Arten zu einer Abweichung der zeitlichen Abstim¬ 
mung kommen, werden vermutlich andere Spezies als Partner 
für diese Wechselbeziehung vorhanden sein. Bei spezialisier¬ 
ten Arten, die auf eine oder einige wenige andere Spezies als 
Partner angewiesen sind, sieht das anders aus: Auf sie wer- 
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den sich Abweichungen der zeitlichen Abstimmung mit viel 
höherer Wahrscheinlichkeit auswirken, weil vielleicht keine 
anderen Arten vorhanden sind, die im Falle einer solchen Ab¬ 
weichung als Partner infrage kommen. 

5. Es sind viele verschiedene Ansätze denkbar. Um präzisere In¬ 
formationen zu erhalten, müsste man spezifische Artenpaare 
aus Pflanzen und Bestäubern analysieren anstelle von gene¬ 
ralisierten Gruppen wie in den vorliegenden Studien. Man 
müsste über mehrere Jahre hinweg saisonale Erhebungen zur 
Blütezeit, zum Zeitpunkt der Verwandlung der Bestäuber zu 
adulten Insekten und zur Bestäubungsaktivität (statt auf Da¬ 
ten aus Museumskollektionen zurückzugreifen) durchführen. 
Und man müsste diese Daten direkt mit Klimadaten in Be¬ 
ziehung setzen. Im Idealfall sollte sich eine solche Studie 
auf Artenpaare konzentrieren, über die schon Hintergrundin¬ 
formationen zur Zeit der Verwandlung bzw. Blütezeit in der 
Vergangenheit vorliegen. Aussichtsreiche Kandidaten dafür 
wären beispielsweise Bestäuber von wichtigen Nutzpflanzen 
wie Apfelbäumen oder Tomaten. 


Kapitel 56 

Wiederholung 56.1 

1. Man verwendet Artengruppen zur Beschreibung von Biozö¬ 
nosen, weil es nicht praktikabel ist, jede Art einer Lebensge¬ 
meinschaft zu berücksichtigen. Dafür gibt es mindestens zwei 
Gründe: Erstens unterliegen Biozönosen räumlichen und zeit¬ 
lichen Veränderungen, sodass es schwierig ist, sie eindeutig 
abzugrenzen. Und zweitens erweist es sich als unmöglich, 
jede Art einer Biozönose zu identifizieren, weil viele davon 
einfach noch gar nicht beschrieben sind. Zahlreiche Bakteri¬ 
en, Mikroorganismen und kleine Wirbellose sind schwierig 
zu entdecken, ganz zu schweigen davon, sie zu identifizieren 
oder gar ihre Ökologie zu erforschen. 

Die Frösche und Kröten vom Mount St. Helens bilden 
eine nach taxonomischer Zusammengehörigkeit zusammen¬ 
gefasste Artengruppe - alle Arten gehören einem Taxon an, 
den Amphibien. 

2. Nichttrophische Wechselbeziehungen wie interspezifische 
Konkurrenz und Begünstigung anderer Arten (positive Inter¬ 
aktionen) sind in dem Nahrungsnetz nicht dargestellt. 

3. Teich A: 



Abundanz 

Anteil (jp,) \n(p,) 

Pi ln (Pt) 

Pseudacris regilla 

6 

0,3 

-1,20 

-0,36 

Anaxyrus boreas 

8 

0,4 

-0,92 

-0,37 

Rana aurora 

4 

0,2 

-1,61 

-0,32 

Rana cascadae 

H 

2 

0,1 

-2,30 

-0,23 

1,28 


Der neuen Shannon-Index-Wert für Teich A ist H = 1,28. 
Damit weist Teich B mit einem Wert von H = 1,39 nach wie 
vor eine etwas höhere Artenvielfalt auf als Teich A. 


Wiederholung 56.2 

1. Am stärksten einschränkend wirken sich die Ausbreitungs¬ 
fähigkeit und Zuwanderung von Spezies auf die Artenzu¬ 
sammensetzung der lokalen Biozönose aus. Den Filter des 
Zustroms von Arten haben sieben Spezies nicht passiert, 
durch den abiotischen Filter wurden vier Arten, durch den 
biotischen Filter wurden drei Arten ausgesiebt. 

2. Wenn man davon ausgeht, dass der Filter des Artenzustroms 
am wirkungsvollsten Arten aus einer lokalen Biozönose aus¬ 
schließt, sollte man als Strategie wählen, so viele nichtheimi¬ 
sche Spezies wie möglich daran zu hindern, überhaupt erst in 
das Gebiet an diesem Berg vorzudringen. 


Wiederholung 56.3 

1. Für die Wapitihirsche würde die direkte Interaktion in Form 
der Prädation durch die Wölfe entfallen und ihre Zahl wür¬ 
de steigen. Durch den Anstieg der Hirschpopulation würde 
der Beweidungsdruck auf die Espen zunehmen und ihre Zahl 
würde zurückgehen. Das Fehlen der Wölfe würde sich al¬ 
so indirekt auch auf die Espen aus wirken. Ein geringerer 
Bestand an Espen würde noch weitere indirekte Auswir¬ 
kungen der ausbleibenden Prädation durch Wölfe nach sich 
ziehen: weniger Schneeschuhhasen, Biber und andere Nage¬ 
tiere, welche auf die Espen als Nahrung angewiesen sind. 
Geringere Bestände kleiner Herbivoren könnten sich wie¬ 
derum auf andere Camivoren des Ökosystems wie Kojoten, 
Kolkraben und Hermeline aus wirken. 

2. Auf Biber passt am besten die Definition für Ökosysteminge¬ 
nieure, weil sie Bäume fällen, damit Fließgewässer aufstauen 
und so Teiche und Feuchtgebiete schaffen, die ihnen selbst 
und anderen Arten einen Lebensraum bieten; sie sind also in 
der Lage, neue physikalische Habitate zu schaffen, diese zu 
verändern und zu erhalten. Man könnte Biber jedoch auch 
als Schlüsselarten betrachten, weil sie im Verhältnis zu ih¬ 
rer Größe oder Häufigkeit einen ziemlich großen Einfluss auf 
die Biozönose haben. Allerdings geht man davon aus, dass 
Schlüsselarten ihre Wirkung hauptsächlich über Nahrungs¬ 
netze entfalten, indem sie trophische Kaskaden erzeugen. Als 
Gründerart würde man Biber nicht ansehen, weil solche Spe¬ 
zies ihre Wirkung auf Biozönosen durch einen besonders 
großen Körper oder ein häufiges Vorkommen entfalten. Das 
ist aber reine Definitionssache. 

3. Ein Neutralmodell besagt Folgendes: In Biozönosen, in denen 
Arten ähnliche begrenzte Ressourcen nutzen und sich unter¬ 
einander auf ähnliche Weise beeinflussen, bildet das Element 
der Chancengleichheit aller Individuen, diese Ressourcen zu 
nutzen, die Grundlage für eine Coexistenz. Voraussetzung 
für dieses Modell ist, dass verfügbar gewordene Ressourcen 
nach dem Zufallsprinzip von den Individuen verschiedener 
Arten genutzt werden, die zufällig „zum richtigen Zeitpunkt 
am richtigen Ort“ sind. Solange alle Individuen ähnliche 
Chancen haben, die Ressourcen zu nutzen und sich kein ein¬ 
deutiger Vorteil bezüglich des Populationswachstums ergibt, 
sollten sie aufgrund von Zufallsereignissen, welche diese 
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Ressourcen für die darum konkurrierenden Individuen ver¬ 
fügbar machen, Bestandteil der Biozönose bleiben. 


Wiederholung 56.4 

1. Von einer Störung spricht man bei einem abiotischen Ereig¬ 
nis, durch das einige Individuen physikalisch oder chemisch 
geschädigt oder sogar getötet werden, wodurch sich für ande¬ 
re Arten Gelegenheiten eröffnen, zu wachsen und/oder sich 
fortzupflanzen. Zu solchen Störungen zählen beispielswei¬ 
se Wirbelstürme, Waldbrände und Vulkanausbrüche. Unter 
Stress versteht man, wenn sich abiotische Faktoren negativ 
auf das Wachstum, die Fortpflanzung und letztendlich auf 
das Überleben von Individuen aus wirken. Dürre oder extreme 
Kälte können zum Beispiel bei Organismen Stress hervor- 
rufen. 

2. Zu biotischen Faktoren, die in Biozönosen Veränderungen 
hervorrufen, gehören beispielsweise interspezifische Wech¬ 
selbeziehungen wie Prädation, Konkurrenz oder Krankheiten. 
Des Weiteren kommen mechanische Schädigungen durch Or¬ 
ganismen hinzu wie Zertrampeln oder Umgraben. 

3. Sie ist falsch. Eine Primärsukzession wird sowohl durch för¬ 
derliche als auch durch hemmende Prozesse reguliert, die 
gemeinsam im Faufe der Zeit ein wirken. Das Fortschreiten 
einer Sukzession ist abhängig von den Erstbesiedlem, die sich 
auf später eintreffende Arten förderlich oder hemmend aus¬ 
wirken können. In der Glacier Bay in Alaska ermöglichten 
beispielsweise die Silberwurz und Erlen, dass sich Fichten 
ansiedeln konnten. Im späteren Verlauf der Sukzession führte 
die Konkurrenz durch die Fichten jedoch dazu, dass die Arten 
der frühen Sukzessionsstadien im Bestand wieder zurück¬ 
gingen. 

4. Zu einem Altemativzustand bzw. einem Regime- oder Zu¬ 
standswechsel einer Biozönose kommt es, wenn eine Störung 
oder Stress zur Folge haben, dass die Sukzession anders ver¬ 
läuft. Als Beispiele für solche Alternativzustände könnte man 
unter anderem die Ausrottung und anschließende Wiederan- 
siedlung der Wölfe in den Espenwäldern des Yellowstone- 
Nationalparks, das Vorkommen oder Fehlen von Seeottern 
in den Riesentangwäldem entlang der nordamerikanischen 
Westküste und die Auswirkungen von Bibern auf Feuchtge¬ 
biete im US-Bundesstaat Minnesota anführen. 


Wiederholung 56.5 

1. Die Bauern in Costa Rica bauen häufig mehrere Nutzpflan¬ 
zen (wie Mais und Süßkartoffeln) gemeinsam an, weil die 
Pflanzen dann von einer geringeren Zahl von Schadinsekten 
befallen werden. So lockt beispielsweise der Pollen von Mais 
Schlupfwespen an; diese Schlupfwespen greifen aber als Pa- 
rasitoide wiederum die Farven von Süßkartoffelschädlingen 
an, wovon die angebauten Süßkartoffeln profitieren. Auch die 
Maispflanzen profitieren, weil sie durch die Schlupfwespen 
bestäubt werden. 


Unter trockenen Bedingungen könnte sich der Anbau von Po¬ 
lykulturen als erfolgreiche Maßnahme erweisen, wenn jede 
der angebauten Arten bei Wassermangel etwas unterschied¬ 
lich gedeiht. Kommt beispielsweise eine Art damit besser 
zurecht als eine andere, so könnte die Produktivität insgesamt 
dennoch hoch sein verglichen mit einer Monokultur aus nur 
einer Art, die nicht besonders gut bei Trockenheit gedeiht. 


Blick in die Daten: Auferstanden aus der Asche 

1. siehe ► Tab. D.2 

Die geringste Artenvielfalt wies die Pumice Plain auf (H = 
0), die höchste die Blowdown-Zone (H = 1,68). Der nied¬ 
rigste Artenreichtum fand sich auf der Pumice Plain (1 Art), 
der höchste in der Blowdown-Zone (7 Arten). Im Referenzge¬ 
biet und in der Tephrafall-Zone war der Artenreichtum gleich 
(6 Arten). 

2 . 



Referenz- Tephrafall- Blowdown- Pumice 
gebiet Zone Zone Plain 

-► 

Störungsgrad 

Die Daten für die Artenvielfalt der Kleinsäuger stehen of¬ 
fensichtlich gut mit der Hypothese der mittleren Störungsin¬ 
tensität in Einklang. Mit zunehmendem Störungsgrad in den 
vier Sukzessionshabitaten steigt zunächst auch die Artenviel¬ 
falt der Kleinsäuger in den dortigen Biozönosen bis zu einem 
gewissen Punkt an (der Blowdown-Zone). Danach geht die 
Artenvielfalt unter den extremen Bedingungen der Pumice 
Plain wieder zurück. 

Ursache für die beobachtete Artenvielfalt der Kleinsäuger 
in der Tephrafall-Zone und der Blowdown-Zone könnte die 
Bandbreite an unterschiedlichen Habitaten und Ressourcen 
sein, die in den Sekundärsukzessionshabitaten nach dem Aus¬ 
bruch verfügbar wurden. Wegen dieser neuen Ressourcen 
beherbergen diese beiden Biozönosen im Vergleich zum Re¬ 
ferenzgebiet wahrscheinlich mehr Arten mit höherer relativer 
Häufigkeit. Im Primärsukzessionsgebiet der Pumice Plain 
sind die Habitate und Ressourcen dagegen nicht annähernd 
so vielfältig und reichlich verfügbar. Daher kann hier nur eine 
einzige Kleinsäugerart leben. 

3. Die Hirschmaus (Peromyscus maniculatus ) kommt als ein¬ 
zige Spezies in allen vier Biozönosen vor. Das legt nahe, 
dass ihre Febenszyklusstrategie der Hirschmaus ermöglicht, 
in Primärsukzessions-, Sekundärsukzessions- und Klimaxge¬ 
sellschaften zu leben. Vermutlich kann sie sich leicht weit 













Anhang D: Lösungen 


1975 


Tab. D.2 Lösung zu Aufgabe 1 aus „Bück in die Daten: Auferstanden aus der Asche“ 


Kleinsäugerart 

Pumice Plain 


Blowdown-Zone 

Tephrafall-Zone 

Referenzgebiet 


Anteil 

ln(Pi) 

Pi ln (Pi) 

Anteil 

ln (Pi) 

Pi ln( Pi) 

Anteil 

ln (Pi) PiMPi) 

Anteil 

ln (Pi) PiMPi) 


(. Pi ) 



(. Pi ) 



(. Pi ) 


(. Pi) 


Hirschmaus 

(.Peromyscus maniculatus ) 

1,00 

0 

0 

0,20 

-1,61 

-0,32 

0,25 

-1,39 -0,35 

0,10 

-2,30 -0,23 

Gelbes Fichtenstreifenhörnchen 
(Tamias amoenus) 

0 



0,40 

-0,92 

-0,37 

0 


0 


Kaskaden-Goldmantelziesel 
(, Spermophilus saturatus) 

0 



0,05 

-3,00 

-0,15 

0 


0 


Oregon-W ühlmaus 
(Microtus oregoni ) 

0 



0,10 

-2,30 

-0,23 

0 


0 


Amerikanischer Spitzmull 
(Neurotrichus gibbsii ) 

0 



0,05 

-3,00 

-0,15 

0 


0 


Trowbridge-Spitzmaus 
(Sorex trowbridgii) 

0 



0,10 

-2,30 

-0,23 

0 


0,05 

-3,00 -0,15 

Dunkle Rotzahnspitzmaus 
(Sorex monticolus ) 

0 



0,10 

-2,30 

-0,23 

0,15 

-1,90 -0,28 

0,10 

-2,30 -0,23 

Nordamerikanische Rötelmaus 
(Chlethrionomys gapperi ) 

0 



0 



0,45 

-0,80 -0,36 

0,65 

-0,43 -0,28 

Townsend-Streifenhörnchen 

0 



0 



0,05 

-3,00 -0,15 

0 


(Tamias townsendii ) 

Hermelin 
(Mustela erminea ) 

0 



0 



0,05 

-3,00 -0,15 

0 


Nördliches Gleithörnchen 
(Glaucomys sabrinus ) 

0 



0 



0,05 

-3,00 -0,15 

0 


Wanderspitzmaus 
(Sorex vagrans ) 

0 



0 



0 


0,05 

-3,00 -0,15 

Amerikanische Wasserspitzmaus 
(Sorex palustris ) 

0 



0 



0 


0,05 

-3,00 -0,15 


H 0 1,68 1,44 1,04 


ausbreiten, wächst rasch und pflanzt sich häufig fort - das 
sind alles Eigenschaften von Arten früher Sukzessionsstadi¬ 
en (r-Strategen). Zudem handelt es sich bei der Hirschmaus 
wahrscheinlich um eine opportunistische, generalistische Art, 
die in vielen verschiedenen Habitaten leben und sich von 
einer großen Bandbreite unterschiedlicher Nahrungsquellen 
ernähren kann. 

4. Die Biozönose der Tephrafall-Zone hat mehr Arten mit dem 
Referenzgebiet gemeinsam als die der Blowndown-Zone, 
aber alle weisen ihre charakteristische Artenzusammenset¬ 
zung an Kleinsäugem auf. Da jede dieser Biozönosen ein 
unterschiedliches Sukzessionsstadium mit jeweils typischer 
Vegetation für eine Sekundärsukzession und ein Klimaxsta- 
dium repräsentiert, ist es durchaus logisch, dass sich diese 
Unterschiede auch in der Zusammensetzung der Kleinsäuger¬ 
spezies in diesen Gemeinschaften wider spiegeln. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 56.4 In Teich B ist die Artenvielfalt höher (H = 
1,388) als in Teich A (H = 0,589). Beide Teiche weisen zwar 
den gleichen Artenreichtum auf, aber in Teich B sind diese Ar¬ 
ten gleichmäßiger verteilt (höhere Äquität bzw. Evenness). 


► Abb. 56.6 Nein, es wäre nicht einleuchtend, diese Arten in 
der abgebildeten lokalen Biozönose zu finden. Bei den Arten 
dieser Lebensgemeinschaft handelt es sich ausschließlich um 
terrestrische Spezies, aquatische Arten wie Fische und Frösche 
werden durch einen abiotischen Filter aus dieser Biozönose aus¬ 
geschlossen. 

► Abb. 56.15 Die ältesten Biozönosen finden sich in jenen 
Gebieten, die seit dem Rückzug des Gletschers schon am längs¬ 
ten exponiert sind, etwa an der Mündung der Bucht, wo die 
Sukzession schon rund 200 Jahre andauert. Je weiter sich der 
Gletscher durch die Schmelze in der Bucht zurückgezogen hat, 
desto jünger werden die Biozönosen. Die jüngste Gesellschaft 
aus Pionierpflanzen findet sich im Bereich der Gletscherzunge. 

► Abb. 56.16 Zu den Taschenratten passt die Definition für 
Ökosystemingenieure am besten, denn sie können ein abioti- 
sches Habitat für sich selbst und andere Arten schaffen, ver¬ 
ändern und/oder aufrechterhalten. Weil sie sich im Verhältnis 
zu ihrer Größe und Häufigkeit recht stark auf die Biozönose 
auswirken, könnte man sie auch als Schlüsselart betrachten. 
Allerdings gelten als Schlüsselarten zumeist solche, die ihre 
Wirkung über Nahrungsnetze erzielen, indem sie trophische 
Kaskaden erzeugen. 
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Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Riffbildende Korallen sind Gründerarten, weil sie ihre Wir¬ 
kung auf die Riffbiozönose aufgrund der relativen Größe 
und Häufigkeit ihrer Kolonien (Korallenblöcke) entfalten. 
Man kann sie aber auch als Ökosystemingenieure betrachten: 
Durch das Wachstum ihrer Skelette verändern sie die Umwelt 
physikalisch und schaffen dadurch mehr Habitate für andere 
riffbewohnende Spezies. 

2. Am bedeutendsten für den Aufbau des Korallenriffs sind die 
Gattungen Acropora und Orbicella, am wenigsten bedeutend 
Porites und Agaricia. Acropora und Orbicella weisen den 
höchsten Zerklüftungsgrad auf, ein Zeichen für eine höhe¬ 
re Komplexität und damit vielfältigere Riffhabitate. Weil sie 
auch die höchsten Kalzifizierungsraten verzeichnen, wachsen 
Riffe aus diesen beiden Gattungen schneller als solche aus 
den anderen beiden Gattungen. 

3. Aufgrund der raschen Abnahme von Zerklüftungsgrad und 
Kalzifizierungsrate werden die Gattungen Acropora und Or¬ 
bicella wahrscheinlich am schnellsten zurückgehen. Diese 
Gattungen sind in erster Linie für die Größe und Komplexität 
des Riffs verantwortlich. Der Verlust dieser beiden Gattungen 
wird sich auf die Rifffunktion insofern auswirken, als dadurch 
die Zahl der Habitate abnimmt - und somit auch die Zahl und 
Häufigkeit vieler anderer Spezies der Riffbiozönose. 

4. Offenbar wird das Riff seine ursprüngliche Funktionalität 
nicht wiedererlangen, zumindest nicht innerhalb des Mo¬ 
dellzeitraums. Obwohl die Korallenbedeckung von 10% auf 
45 % ansteigt, zeigt sich weder beim Zerklüftungsgrad noch 
bei der Kalzifizierungsrate eine entsprechende Zunahme. Der 
Zerklüftungsgrad verändert sich während des Zeitraums nur 
unwesentlich, mit einem leichten Aufwärtstrend gegen Ende. 
Die Kalzifizierungsrate nimmt um die Mitte des Zeitraums 
zu, zeigt anschließend aber einen kontinuierlichen Abwärts¬ 
trend. Im Vergleich zu den sehr hohen Werten beim ursprüng¬ 
lichen gesunden Riff (zu erkennen am Ausgangwert von 
Modell i ) lassen die niedrigen Werte für beide Faktoren auf 
eine sehr viel geringere Funktionalität schließen. Ein Grund 
für diese geringe Funktionalität könnte der zeitliche Aspekt 
sein: Die Funktion eines Riffs kann beeinträchtigt werden, 
wenn Gründerarten verloren gehen (wie in Modell i zu er¬ 
kennen); weil diese Spezies (massive Korallen wie Acropora 
und Orbicella ) nur langsam wieder ersetzt werden, dauert es 
sehr viel länger, bis sich das Riff wieder erholt. Die geringere 
Funktionalität könnte ein Hinweis darauf sein, dass Gründer¬ 
arten durch kleinere Spezies wie Porites und Agaricia ersetzt 
wurden, die beide einen niedrigeren Zerklüftungsgrad und 
eine geringere Kalzifizierungsrate aufweisen. Das könnte sich 
kurzfristig wegen der hohen Fortpflanzungsrate dieser Gat¬ 
tungen deutlich aus wirken. Weil sie aber nicht signifikant 
zum Aufbau des Riffs beitragen, ist die Wirkung weniger 
stark als es bei Acropora und Orbicella der Fall wäre. 

5. Ja, beide modellierten Korallenriffbiozönosen durchlaufen 
eine Sukzession. Bei Modell ii könnte man die Erholung 
als Sekundärsukzession einstufen, weil sich die Struktur des 
Riffs nach einer erheblichen Störung (dem Verlust eines 
Großteils der Korallen) wieder erholt. Dem Konzept der 


Alternativzustände zufolge können Sukzessionen unter ähn¬ 
lichen Umweltbedingungen zu unterschiedlich zusammenge¬ 
setzten Biozönosen führen - das heißt, die Biozönose kehrt 
nicht in ihren Ausgangszustand zurück. In Modell ii erreicht 
die Riffgemeinschaft nicht mehr den gleichen Zerklüftungs¬ 
grad und die gleiche Kalzifizierungsrate wie zu Beginn von 
Modell i . Das kann darauf hindeuten, dass entweder ande¬ 
re Arten vorhanden sind und/oder sich die Häufigkeit der 
Spezies verändert hat. Der geringere Zerklüftungsgrad und 
die niedrigere Kalzifizierungsrate haben weniger Habitate 
und damit eine geringere Biodiversität zur Folge. Über einen 
längeren Zeitraum hinweg könnte es bei fortschreitender 
Sukzession der Riffbiozönose dazu kommen, dass massive, 
langsamer wachsende Korallen wieder die Vorherrschaft er¬ 
langen und das Riff dann wieder eine größere Artenvielfalt 
beherbergen kann. Wenn die Auswirkungen des Klimawan¬ 
dels hinzukommen, wäre es aber ebenso gut möglich, dass es 
den Riffbiozönosen nicht mehr gelingt, sich zu erholen und 
in ihren Ausgangszustand zurückkehren - sie also Hysterese 
zeigen. 


Kapitel 57 

Wiederholung 57.1 

1. Nicht unbedingt. Die Ökosystemforschung befasst sich mit 
den Energieflüssen und Stoffkreisläufen in Ökosystemen. Die 
Anzahl der Arten liefert eine Beschreibung der biotischen 
Umwelt, aber keinerlei Informationen über Energieflüsse und 
Stoffkreisläufe eines Ökosystems. 

2. Energie und Kohlenstoff können durch Photosynthese und 
Chemosynthese in die Primärproduktion eingehen. Bei der 
Photosynthese nehmen Landpflanzen, Algen und Cyanobak- 
terien die Energie des Sonnenlichts auf und fixieren da¬ 
mit Kohlenstoff aus CO 2 in organischen Verbindungen. Bei 
der Chemosynthese absorbieren Archaeen und Bakterien die 
Energie aus anorganischen Verbindungen, um Kohlenstoff 
aus CO 2 in organischen Verbindungen zu fixieren. Chemo¬ 
synthese findet gewöhnlich in Ökosystemen wie hydrother¬ 
malen Tiefseeschloten, heißen Quellen und Böden statt, wo 
es kein Sonnenlicht gibt, aber bestimmte energiereiche anor¬ 
ganische Verbindungen in hohen Konzentrationen vorliegen. 


Wiederholung 57.2 

1. Die durchschnittliche Nettoprimärproduktivität ist im of¬ 
fenen Meer im Vergleich zu Algenrasen, Seegraswiesen 
und Korallenriffen (1500g/m 2 /Jahr) sehr viel geringer 
(ca. 100 g/m 2 /Jahr). Aufgrund der enormen Ausdehnung der 
offenen Meere (nahezu 70% der Erdoberfläche), im Ge¬ 
gensatz Algenrasen, Seegraswiesen und Korallenriffen (nur 
0,1% der Erdoberfläche), haben Erstere insgesamt für einen 
viel höheren Anteil an der globalen NPP 

2. Nein, die Primärproduzenten werden nicht in der Lage sein, 
die globale C02-Konzentration nennenswert zu verringern. 
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Wie Experimente mit künstlicher Erhöhung der CO 2 -Kon¬ 
zentration gezeigt haben, können Primärproduzenten zwar 
ihre NPP bei erhöhtem Gehalt an CO 2 steigern, aber nur 
innerhalb gewisser Grenzen. Diese Grenzen setzen andere 
limitierende Faktoren wie die Verfügbarkeit von Nährelemen¬ 
ten, Licht und Wasser. Kontraproduktiv könnte sich zudem 
der Ausstoß von CO 2 durch die Atmung der Konsumenten 
auswirken, die sich von den Primärproduzenten ernähren. 

3. Eine Eutrophierung muss zwar nicht zwangsläufig, kann aber 
ein explosionsartiges Algenwachstum zur Folge haben. Wenn 
diese Algen absterben, kann ihre Zersetzung zu einem erheb¬ 
lichen Sauerstoffmangel (hypoxische Bedingungen) führen. 
Die Intensität dieser hypoxischen Bedingungen hängt von der 
Menge der zersetzten Algen und der in dem Ökosystem ver¬ 
fügbaren Menge an Sauerstoff ab. 


Wiederholung 57.3 

1. Das Nahrungsnetz des Sees wird die höhere trophische Ef¬ 
fizienz aufweisen. In Waldökosystemen ist die trophische 
Effizienz geringer als in aquatischen Ökosystemen, weil in 
Wäldern ein Großteil der NPP in Form von Holz vorliegt und 
damit nicht für Konsumenten verfügbar ist. Ein Nahrungsnetz 
in einem See beruht dagegen auf Phytoplanktonorganismen 
und Makroalgen, die im Gegensatz zu Holz problemlos in 
die Sekundärproduktion eingehen. Schätzungen zufolge wer¬ 
den an Land im Schnitt lediglich 13% der Biomasse von 
Herbivoren konsumiert, in aquatischen Ökosystemen sind es 
dagegen 35 %. Ein Krebs wird als ektothermes Tier eine 
höhere trophische Effizienz aufweisen als der endotherme 
Bär. Endotherme müssen eine höhere Stoffwechselrate auf¬ 
rechterhalten als Ektotherme, sodass sie weniger Energie in 
Wachstum und Fortpflanzung investieren können. 

2. In dem See mit drei Trophiestufen wird die NPP höher sein. 
Ein Nahrungsnetz aus drei Stufen, in dem sich die Spitzen¬ 
räuber auf die Häufigkeit der Herbivoren auswirken, sollte 
eine höhere NPP aufweisen als ein Netz, das zwei oder vier 
Trophiestufen umfasst, denn in diesem werden die Herbivo¬ 
ren nicht so stark von den Carnivoren reguliert. Omnivorie 
kann sich ebenfalls auf die Energieübertragung in Nahrungs¬ 
netzen auswirken, weil dadurch Trophiestufen aufgeweicht 
werden. In einem Nahrungsnetz aus vier Stufen, in dem 
sich ein Spitzenräuber sowohl von Herbivoren als auch von 
Primärproduzenten ernährt, sollte eine geringere NPP zu ver¬ 
zeichnen sein als in einem Nahrungsnetz aus vier Stufen 
ohne Omnivorie. Zwar begünstigt der Spitzenräuber indirekt 
die Primärproduzenten, weil er die Zahl der Herbivoren de¬ 
zimiert, aber dieser Effekt wird teilweise dadurch wieder 
aufgehoben, dass er auch Primärproduzenten vertilgt. 

3. Einer Hypothese zufolge reguliert die NPP, die in ein Ökosys¬ 
tem eintritt, die Anzahl von dessen Trophiestufen (Bottom- 
up-Kontrolle, also durch von unten nach oben wirkende 
Faktoren). Weil die NPP in tropischen Regenwäldem höher 
ist als in Wüsten (►Abb. 57.4), können hier mehr Tro¬ 
phiestufen versorgt werden, denn hier kommt eine größere 
Menge an Energie bei den Populationen höherer Trophie¬ 
stufen an. 


Wiederholung 57.4 

1. Die Verweildauer von Wasser hängt davon ab, mit welcher 
Rate es von einem Reservoir zum nächsten gelangt. In Or¬ 
ganismen, Böden und Flüssen ist die Verweildauer aufgrund 
ihrer im Vergleich zu Seen, Gletschern und Meeren relativ ge¬ 
ringen Wassermengen jeweils kurz, denn das Wasser gelangt 
recht schnell in eines der anderen Reservoirs. 

2. Der CO 2 -Gehalt in der Atmosphäre und in den Meeren 
steigt wegen der Verbrennung fossiler Brennstoffe an. Der¬ 
zeit erreicht die atmosphärische C 02 -Konzentration etwas 
über 400 ppm und damit den höchsten Wert in den letzten 
800.000 Jahren. CO 2 wirkt als Treibhausgas, wird zusam¬ 
men mit anderen Treibhausgasen beim Verbrennen fossiler 
Brennstoffe freigesetzt und hat zu einem Anstieg der globalen 
Temperatur geführt. In den letzten 100 Jahren ist die globale 
Temperatur durch die Zunahme der CO 2 -Konzentration um 
ungefähr 1 °C angestiegen. 

Etwas weniger als die Hälfte des bei der Verbrennung fossiler 
Brennstoffe freigesetzten CO 2 wird von den Meeren aufge¬ 
nommen und reagiert mit dem Meerwasser zu Kohlensäure 
(H 2 CO 3 ). Mit steigendem Kohlensäuregehalt des Meerwas¬ 
sers sinkt durch die Dissoziation in Protonen und Hydrogen¬ 
carbonationen der pH-Wert. Diese zunehmende Versauerung 
kann sich auf viele marine Organismen mit Kalkskeletten 
oder Kalkschalen negativ aus wirken. 

3. Stickstoff tritt als atmosphärisches Gas (N 2 ) in das biotische 
System ein und wird von Bakterien in Form von Ammoni¬ 
ak (NH 3 ) fixiert. Ammoniak wird rasch in Ammoniumionen 
(NH 4 ") umgewandelt, die von Pflanzen und Bakterien auf¬ 
genommen werden können. Nitrifizierende Bakterien können 
Ammoniumionen in Nitrit (NO 2 ) und Nitrat (NO 3 ) und da¬ 
mit weitere von Pflanzen und Bakterien verwertbare Formen 
umwandeln. Denitrifizierende Bakterien nehmen das Nitrat 
auf und verwandeln es in die Gase N 2 und Distickstoffmon¬ 
oxid (N 2 O) um, die dann wieder in die Atmosphäre freige¬ 
setzt werden. Diese mikrobielle Verarbeitung von Stickstoff 
erfolgt sehr rasch und macht rund 95 % des gesamten Stick¬ 
stoffflusses auf der Erde aus. Somit ist die Triebfeder des 
Stickstoffkreislaufs überwiegend biologischer Natur. 

Im Gegensatz zu Stickstoff sind Phosphor und Schwefel 
vor allem in Gesteinen und Tiefseesedimenten enthalten. Ihr 
Kreislauf durch das geologische System erfolgt sehr langsam, 
weil dazu die Bildung von Sedimentgesteinen, eine Anhe¬ 
bung des Meeresbodens und Verwitterung erforderlich sind. 
Wurden diese Elemente dann allerdings von Organismen 
aufgenommen, so kreisen sie rasch durch die biologischen 
Komponenten des Ökosystems. 


Wiederholung 57.5 

1. Holz und Naturfasern gehören zu den bereitstellenden Öko¬ 
systemleistungen, Küsten- und Erosions schütz sind regulie¬ 
rende Leistungen, die Reinigung des Wassers, Lebensraum 
für Fische und die Fixierung von Kohlenstoff zählen zu den 
unterstützenden Leistungen, Erholung, Bildung und Touris¬ 
mus sind als kulturelle Leistungen einzustufen. 
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Abb. D.6 Lösung zu Aufgabe 1 aus „Blick in die Daten: Auswirkungen der Versauerung und Erwärmung der Meere auf Nahrungsnetze“ 



Abb. D.7 Lösung zu Aufgabe 2 aus „Blick in die Daten: Auswirkungen der Versauerung und Erwärmung der Meere auf Nahrungsnetze“ 


2. Entlang der Küstenlinie könnte man das Mangrovenökosys¬ 
tem intakt lassen, sodass der Küstenschutz nicht beeinträch¬ 
tigt wäre. Die Teiche für die Gamelenzucht könnte man 
weiter im Binnenland hinter diesen Mangrovepuffem anle- 
gen, wo sich der Verlust des Waldes nicht nennenswert auf die 
Schutzfunktion bei extremen Unwettern und Tsunamis aus¬ 
wirken würde. 


Blick in die Daten: Auswirkungen 
der Versauerung und Erwärmung 
der Meere auf Nahrungsnetze 

1. siehe ► Abb. D.6 

2. siehe ► Abb. D.7 

Bei erhöhter CO 2 -Konzentration und Temperatur nimmt die 
Biomasse der Makroalgen und Herbivoren zu. Sofern Omni¬ 
voren vorhanden sind, machen sich diese die größere Bio¬ 
masse zunutze, was zu einer stärker negativen Interaktion 
zwischen den Omnivoren und ihren Nahrungsquellen führt. 
Diese stärker negative Interaktion hat einen stärkeren indi¬ 
rekten positiven Effekt auf die benthischen Mikroalgen zur 
Folge, mit dem Resultat, dass sich deren Biomasse nicht 


verändert. In Abwesenheit von Omnivoren können sich die 
Makroalgen und Herbivoren jedoch ungehindert vermehren, 
sodass sich ihre negativen Interaktionen mit den benthischen 
Mikroalgen sogar noch verstärken und letztendlich zu einem 
Rückgang dieser Mikroalgen führen. 

3. Die Nahrungsnetze und die Daten der Grafiken zeigen Fol¬ 
gendes: Bei erhöhter C02-Konzentration und Temperatur 
nahm die Biomasse der Makroalgen und Herbivoren zu, und 
sie wirkten sich dadurch negativ auf die benthischen Mi¬ 
kroalgen aus (deren Biomasse zurückging). In Anwesenheit 
von Omnivoren waren diese negativen Auswirkungen auf die 
benthischen Mikroalgen aber nicht zu beobachten. Die Om¬ 
nivoren hielten die Makroalgen und Herbivoren unter der 
erhöhten CO 2 -Konzentration und Temperatur in Schach und 
begünstigten somit indirekt die benthischen Mikroalgen, so¬ 
dass diese die gleiche Biomasse aufrechterhalten konnten wie 
unter den normalen Umweltbedingungen. 

4. Sofern die Omnivoren keine Makroalgen mehr fräßen, wür¬ 
de die Biomasse der benthischen Mikroalgen zurückgehen, 
weil ihre Raumkonkurrenten zunähmen. Der Rückgang der 
Biomasse fiele aber nicht so stark aus wie bei einem voll¬ 
ständigen Fehlen dieser Konsumenten, denn diese würden 
sich nach wie vor von den Herbivoren ernähren und da¬ 
durch eine trophische Kaskade zugunsten der Mikroalgen 
auslösen. 
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Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 57.1 Vom „Energiefluss“ durch ein Ökosystem spricht 
man, weil die Energie von der Quelle (dem Sonnenlicht oder 
energiereichen anorganischen Stoffen) auf Primärproduzenten 
und Konsumenten übergeht, dann aber in Form von Stoff¬ 
wechselwärme (Entropie) aus dem System verloren geht. Von 
„Stoffkreislauf“ spricht man, weil die Nährelemente kontinuier¬ 
lich zwischen den Lebewesen und den abiotischen Bestandteilen 
eines Ökosystems kreisen. 


► Abb. 57.8 Die Konsumptions- und Assimilationseffizienz 
von Herbivoren sind geringer, weil Primärproduzenten über 
strukturelle und chemische Abwehrmechanismen verfügen, die 
es Tieren erschweren, sie zu konsumieren und zu verdauen. 


► Abb. 57.17 Die industrielle Fixierung von Stickstoff beläuft 
sich auf 30 x 10 1 2 * * * 6 t der Gesamtmenge von 80 x 10 6 t fixiertem 
Stickstoff; das entspricht einem Anteil von 37,5 %. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Seegurken ernähren sich als Sedimentfresser von Bakterien, 
benthischen Algen, winzigen Tieren und sich zersetzendem, 
organischem Material wie Fäzes, was sich alles im Sediment 
befindet. Damit erlangen sie ihre Nahrung von verschiedenen 
Trophiestufen des Nahrungsnetzes. Weil sie Pflanzen (Algen) 
und Tiere fressen, sind sie Omnivoren. Weil sie sich zerset¬ 
zendes organisches Material aufnehmen, kann man sie auch 
als Detritusfresser einstufen. Ihre potenziellen Auswirkungen 
auf die NPP sind schwer vorherzusagen. Sie könnten gering 
sein, weil sie sowohl Primärproduzenten als auch Konsu¬ 
menten fressen. Da Bakterien ebenfalls als Zersetzer wirken, 
könnten sich Seegurken bei der Aufnahme von Bakterien 
auch von Konkurrenten ernähren. 

2. Wie Sie in der Grafik sehen, nimmt der TOC-Gehalt über die 
achtwöchige Versuchsperiode kontinuierlich zu; in den Be¬ 
cken mit Seegurken fällt dieser Anstieg jedoch signifikant 
geringer aus. Das lässt darauf schließen, dass das Sediment¬ 

fressen durch Seegurken den TOC-Gehalt im Zeitverlauf 

um eine relativ konstante Menge verringert. Diese Abnah¬ 

me des TOC-Gehalts ist ein Indiz dafür, dass die organischen 

Verbindungen von den Seegurken teils im Rahmen ihres 
Katabolismus und ihrer Zellatmung zu anorganischen Verbin¬ 
dungen abgebaut werden und teils die Seegurken damit ihre 
Biomasse vergrößern. (Eventuelle Änderungen der Biomas¬ 
se der Seegurken wurden bei den Messungen vernachlässigt.) 
Ein Teil des TOC-Gehalts des Sediments geht dem System 
durch die Zellatmung der Seegurken auf jeden Fall in Form 
von CO 2 verloren. Somit wirken sich die Seegurken merklich 
auf den Kohlenstoffgehalt in Sedimenten aus. 


3. Aus mindestens zwei Gründen steigt der TOC-Gehalt konti¬ 
nuierlich an. Erstens wurde den Becken täglich eine bestimm¬ 
te Menge an Muschelkultursediment mit organischen Verbin¬ 
dungen zugegeben (um experimentell nachzuahmen, was in 
einer Muschelfarm passiert). Zweitens nimmt aufgrund die¬ 
ser Zugabe organischer Abfallstoffe die Zahl der Bakterien 
zu, die sich von diesen Stoffen ernähren und sie zersetzen. So¬ 
wohl die Abfallstoffe (das tote organische Material) als auch 
die Biomasse der Bakterien (lebendes organisches Material) 
fließen in den TOC-Gehalt ein. Wie das Experiment zeigt, 
pendelt sich der TOC-Gehalt mit fortschreitendem Versuchs- 
verlauf ein. Für die Kontrollbecken (grüne Punkte) bedeutet 
dies, dass die Bakterien nach einem anfänglichen Anstieg 
ihrer Populationsgröße allmählich unter Nahrungsknappheit 
leiden. Das zeigt sich auch für die Becken mit den Seegurken 
(blaue Punkte), aber hier kommt hinzu, dass die Seegurken 
von den organischen Verbindungen im Sediment erhebliche 
Mengen aufnehmen. Die Seegurken verdauen diese Verbin¬ 
dungen und legen vielleicht etwas an Biomasse zu, bauen 
aber zwecks Energiegewinnung einen erheblichen Anteil ka- 
tabolisch zu anorganischen Molekülen ab (insbesondere CO 2 , 
H 2 0, NH 3 ). In den Versuchen wurde in jedes Becken nur 
eine einzelne Seegurke gesetzt; dies reichte nicht aus, um 
eine signifikante Abnahme des TOC-Gehalts zu bewirken. 
Durch eine größere Seegurkenpopulation ließe sich der TOC- 
Gehalt wahrscheinlich noch besser unter Kontrolle bringen. 
Bei ausreichender Populationsgröße könnte man vermutlich 
sogar das Problem mit dem Sauerstoffmangel in den Griff be¬ 
kommen. Die Seegurken verbrauchen zwar auch Sauerstoff, 
sorgen aber für eine Aufwirbelung des Sediments. 

4. Mit steigendem TOC-Gehalt nimmt auch die Zahl der Bak¬ 
terien zu, weil die Bakterien die organischen Verbindungen 
als Nahrungsquelle nutzen und zersetzen. Durch die erhöh¬ 
te Bakterienaktivität wird mehr Sauerstoff aufgebraucht, mit 
der Folge, dass sich häufig hypoxische Bedingungen einstel¬ 
len. In diesem Experiment ist die Sauerstoffkonzentration mit 
zunehmendem TOC-Gehalt wahrscheinlich zurückgegangen; 
dieser Rückgang hat sich dann abgeschwächt, als sich die Zu¬ 
nahme des TOC-Gehalts eingependelt hat. Sind Seegurken 
anwesend, kommt es mit geringerer Wahrscheinlichkeit zu 
einem Sauerstoffmangel, weil die Seegurken das organische 
Material im Sediment verdauen, die Nährstoffe resorbie¬ 
ren und dann damit nicht nur eine O 2 -zehrende Zellatmung 
betreiben, sondern auch an Biomasse zulegen. Mit rückläufi¬ 
gem TOC-Gehalt wird der Sauerstoffgehalt wieder ansteigen. 
Außerdem wirbeln die Seegurken Sediment auf, was einen 
positiven Effekt auf den Sauer stoffgehalt haben könnte. In 
diesem Versuchsaufbau war pro Testbecken jedoch nur eine 
einzige Seegurke vorhanden - und damit nicht ausreichend, 
um die organischen Verbindungen weitgehend zu verwerten. 
Daher wird der Sauer stoffgehalt dieses Ökosystems wahr¬ 
scheinlich nach wie vor gering sein. 

5. Der Betreiber der Aquakultur wählte als Standort für seine 
Muschelzucht ein natürliches Küstenökosystem. Mit seinem 
Projekt konnte er zwar Nahrung für Menschen produzieren, 
nahm dabei aber das Risiko in Kauf, das Küstenökosystem 
mit Schadstoffen zu belasten. Es handelt sich somit um einen 
Kompromiss zwischen einem Wirtschaftsgut (Nahrungsmit- 
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tel) und einem Umweltgut (ein sauberes, unbelastetes Küs¬ 
tenökosystem). Das Einsetzen von Seegurken könnte man 
definitiv als Maßnahme zur Verbesserung der Ökosystem¬ 
leistung betrachten: Statt die organischen Verbindungen mit 
chemischen Mitteln oder physikalisch zu beseitigen, was 
möglicherweise weitere Belastungen oder Störungen der Um¬ 
welt zur Folge hätte, würde man sich einer natürlichen Me¬ 
thode bedienen (nämlich Seegurken einer bereits in diesem 
Ökosystem vorkommenden Art), um das Belastungsproblem 
zu lösen. 


Kapitel 58 

Wiederholung 58.1 

1. Der Verlust von Biodiversität umfasst Verluste auf vielen 
Ebenen: auf genetischer, Populations-, Art-, Ökosystem- und 
globaler Ebene. Die bedeutendsten Ursachen für den Verlust 
an biologischer Vielfalt sind die Zerstörung und Degradati¬ 
on von Habitaten (d. h. eine Verringerung bzw. qualitative 
Verschlechterung des verfügbaren Lebensraums), die Über¬ 
nutzung von Arten, die Einführung gebietsfremder Arten, die 
sich invasiv ausbreiten, neu auftauchende Krankheiten und 
der Klimawandel. 

2. Die Populationen des Heidehuhns wurden durch Bejagung 
stark dezimiert, bis schließlich 1830 nur noch eine einzi¬ 
ge sehr kleine Population auf der Insel Martha’s Vineyard 
in Massachusetts übrig war. Im Jahr 1908 lebten nur noch 
50 Vögel. Nach Einrichtung eines speziellen Schutzgebiets 
erholte sich die Population zwar wieder auf mehrere Tau¬ 
send Individuen, aber durch Einflüsse des Menschen und 
natürliche Ereignisse ging sie wieder jäh zurück. Aufgrund 
der geringen Populationsgröße kam es zu Inzuchtdepression 
und demographischer Stochastizität, wodurch sich die ef¬ 
fektive Populationsgröße noch weiter verringerte, bis 1928 
letztlich nur noch zwei Weibchen und elf Männchen ver¬ 
blieben waren - und somit nicht genügend Individuen oder 
genetische Variabilität, um das Aussterben des Heidehuhns 
zu verhindern. 

3. Zu ermitteln, wie viele Arten ausgestorben oder vom Aus¬ 
sterben bedroht sind, erweist sich aus vielen verschiedenen 
Gründen als schwierig. Erstens wissen wir gar nicht, wie 
viele Arten heute tatsächlich auf der Erde leben, weil vie¬ 
le davon noch gar nicht beschrieben wurden. Manche Arten 
sind wahrscheinlich bereits ausgestorben, bevor sie überhaupt 
beschrieben werden konnten. Zweitens sind viele der schon 
beschriebenen Spezies sehr klein und leben so zurückge¬ 
zogen, dass es schwierig ist, sie überhaupt nachzuweisen. 
Drittens bereitet es Schwierigkeiten, mit Sicherheit sagen zu 
können, ob eine Art tatsächlich ausgestorben ist; das gilt 
insbesondere für seltene Spezies. Viertens gibt es unter den 
Forschern für viele taxonomische Gruppen nur sehr weni¬ 
ge Spezialisten. Es gibt durchaus Fälle, in denen Arten als 
ausgestorben galten, zu einem späteren Zeitpunkt aber wie¬ 
derentdeckt wurden. Fünftens kennen wir kaum einmal alle 
Wechselbeziehungen zwischen Arten. Ob das Verschwinden 


einer Art zum Verlust weiterer Spezies führen wird, ist schwer 
zu prognostizieren, sofern nicht detaillierte ökologische Er¬ 
kenntnisse über sämtliche betreffenden Arten vorliegen. 


Wiederholung 58.2 

1. Je stärker fragmentiert ein Habitat ist, desto kleiner und 
stärker isoliert sind auch die Fragmente, sodass sich Randef¬ 
fekte stärker bemerkbar machen. Durch die Fragmentierung 
verringert sich die Populationsgröße von Arten und die Po¬ 
pulationen werden zunehmend voneinander isoliert - mit 
der Folge, dass sich die Individuen nicht mehr so gut in 
der Metapopulation verbreiten können. Kleine und isolierte 
Populationen sind besonders anfällig dafür, in einen Ausster¬ 
bestrudel zu geraten (► Abb. 58.2). 

2. Wie William Ripple und seine Mitarbeiter mit ihren For¬ 
schungen im Yellowstone-Nationalpark zeigen konnten, ha¬ 
ben die Wölfe eine trophische Kaskade ausgelöst, von der 
Hartholzbäume wie Espen (Zitterpappeln) profitierten. Weil 
die Wölfe die Wapitihirsche dezimierten, verringerten sie den 
Fraßdruck durch diese Herbivoren auf die Espensämlinge, 
sodass Espenwälder aus adulten Bäumen entstehen konnten. 
Nach der Ausrottung der Wölfe im Nationalpark durch Beja¬ 
gung im Jahr 1926 ging die Zahl der Espen wegen der starken 
Beweidung durch Wapitihirsche nach und nach zurück, wie 
aus ► Abb. 56.9 zu ersehen. 

3. Invasive Arten können sich beispielsweise aus folgenden 
drei Gründen negativ auf die Biodiversität und Ökosysteme 
auswirken: Erstens können sie heimische Arten durch Präda- 
tion, Konkurrenz und die Übertragung von Krankheiten im 
Bestand bedrohen, zweitens können sie Ökosystemfunktio¬ 
nen und -leistungen verändern, etwa, indem sie Feuerzyklen, 
die Verfügbarkeit von Wasser oder die Sedimentbildung be¬ 
einflussen, und drittens können sie sich auf die genetische 
Vielfalt der heimischen Arten auswirken, wenn sie mit die¬ 
sen hybridisieren. 

4. Ja, diese Daten deuten sehr stark auf die Klimaerwärmung als 
Ursache dafür hin, dass sich das Areal der Schmetterlingsart 
in kühlere Gebiete mit optimaleren Temperaturbedingungen 
weiter im Norden verschoben hat. Außerdem erfolgt die 
Verwandlung zum Schmetterling früher, wenn optimale Tem¬ 
peraturen für dieses Ereignis des Lebenszyklus herrschen. 


Wiederholung 58.3 

1. Bei der Planung von Schutzgebieten sind drei grundlegende 
Prinzipien zu berücksichtigen: Erstens muss man eine ausrei¬ 
chend großes, relativ ungestörtes Gebiet ausfindig machen, 
das als Kemzone für das Reservat dienen kann. Zweitens 
muss um diese Kernzone herum eine Pufferzone eingerich¬ 
tet werden, in der einige für die betreffende Art wichtige 
Faktoren gegeben sind, in der aber eine Nutzung durch den 
Menschen nicht so streng unterbunden wird. Drittens müssen 
Habitate miteinander verbunden sein (Konnektivität), damit 
Populationen nicht von der übergeordneten Metapopulation 
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isoliert werden und dadurch dem Aussterben geweiht sind. 
Unter Berücksichtigung der globalen Klimaerwärmung in ter¬ 
restrischen Systemen sollte es neben dem neuen Schutzgebiet 
weiter nördlich (oder auf der Südhalbkugel weiter südlich) 
noch ähnliche, am besten durch Korridore angebundene wei¬ 
tere Schutzgebiete geben, die bei einem Temperaturanstieg 
als Rückzugsgebiete dienen können. Ein Beispiel hierfür ist 
die im Kapitel vorgestellte Schutzinitiative Yellowstone to 
Yukon. 

2. Für den Rückgang des Kalifornischen Kondors in seinem 
natürlichen Verbreitungsgebiet (von British Columbia in Ka¬ 
nada bis nach Mexiko) waren mehrere Faktoren verantwort¬ 
lich: Bleivergiftungen durch die Aufnahme von bleihaltiger 
Munition in Kadavern, Unfälle an Hochspannungsleitungen, 
dünnere Eischalen aufgrund des Einsatzes von Pestiziden 
sowie die Bejagung (ökologische Informationen). Um den 
Kalifornischen Kondor vor dem Aus sterben zu bewahren, 
wurde das Gesetz Endangered Species Act verabschiedet 
(öffentliche Instanzen) und 1983 wurden die letzten in der 
Natur lebenden Individuen für ein Zuchtprogramm in Men¬ 
schenobhut eingefangen. Das Zuchtprogramm erwies sich als 
erfolgreich, aber ökologische Informationen deuteten darauf 
hin, dass eine Wiederansiedlung der Vögel in der Natur erst 
dann sinnvoll sein würde, wenn es gelänge, die Ursachen für 
den Rückgang abzumildem. Im Jahr 2008 wurde ein Gesetz 
erlassen (Ridley-Tree Condor Preservation Act), demzufol¬ 
ge Jäger in Kalifornien bei der Jagd im Verbreitungsgebiet 
der Kondore nur noch bleifreie Munition verwenden durften. 
Zusätzlich wurden Jäger und Viehfarmer durch öffentliche 
Kampagnen aufgeklärt, dass die Kondore nicht, wie fälsch¬ 
licherweise angenommen, Vieh töten (sozioökonomische In¬ 
teressen). 


Blick in die Daten: Die Erforschung des 
Rückgangs mittelamerikanischer Froscharten 


gesichts der Tatsache, dass in Höhen unter 200 m weitaus 
weniger Froscharten (30 %) aufgrund einer B. dendrobatidis- 
Infektion aus starben, dürfte das Pathogen in dieser Re¬ 
gion Panamas wahrscheinlich weniger Auswirkungen haben. 
In Anbetracht der Höhendaten könnten bis zu 30% der 
Froscharten aussterben. 


Fragen zu den Abbildungen 

► Abb. 58.2 Der Flagellatenpilz löst bei den Fröschen eine 
hohe Sterblichkeit aus und verringert dadurch deren Populati¬ 
onsgröße. Bei einer rückläufigen Populationsgröße erhöht sich 
die Wahrscheinlichkeit, dass es zu Phänomenen wie Inzuchtde¬ 
pression, Gendrift und demographischer Stochastizität kommt, 
was eine Abnahme der genetischen Variabilität zur Folge hat. 
Mit abnehmender genetischer Variabilität verringert sich die 
biologische Fitness der Individuen. In der Population macht 
sich das in einer reduzierten Fortpflanzung und erhöhten Sterb¬ 
lichkeit bemerkbar. Dadurch verbleibt die Population weiter 
bei einer geringen effektiven Populationsgröße, die letztendlich 
zum Aussterben auf Populations- und Artebene führen kann. 

► Abb. 58.3 Von den insgesamt 59.033 von der IUCN katego¬ 
risierten Arten sind 1 % ausgestorben und 20 % vom Aussterben 
bedroht. Die meisten ausgestorben Arten zählen zu den Vögeln 
(rund 150 Spezies), die meisten vom Aussterben bedrohten Ar¬ 
ten gehören zu den Amphibien (rund 1900 Spezies). 

► Abb. 58.8 Am stärksten überfischt sind der nordöstliche At¬ 
lantik vor der Küste Nordeuropas und das Südchinesische Meer 
vor der Küste von Thailand und Vietnam. Moderat überfischt 
sind der nordwestliche Atlantik vor der Küste Neuenglands und 
Kanadas sowie die Gewässer vor der Südspitze Australiens. 


1. 


Entfernungsintervall 

(km) 

0-140 = 140 
140-240 = 100 
240-325 = 85 
325-410 = 85 
410-445 = 35 


Zeitintervall (Jahre) 

1987-1993 = 6 
1993-1996 = 3 
1996-2002 = 6 
2002-2004 = 2 
2004-2006 = 2 


Ausbreitungsrate 
(km/Jahr) 

140/6 = 23 
100/3 = 33 
85/6 = 14 
85/2 = 43 
35/2 = 18 


Die Ausbreitungsraten sind unterschiedlich: Sie reichen je 
nach Standort von 14 bis 43 km pro Jahr. 

2. Die durchschnittliche Ausbreitungsrate von B. dendrobatidis 
liegt bei 26 km jährlich. Wenn man dies als Durchschnitt an¬ 
nimmt, könnte sich das Pathogen bis 2016 260 km nach Osten 
und Süden ausbreiten (26 km/Jahr x 10 Jahre). 

3. Die Habitate östlich und südlich des Standorts, an dem 
B. dendrobatidis zuletzt nachgewiesen wurde, liegen zum 
größten Teil in geringen Höhen (0-199 m), nur im Norden 
gibt es einen schmalen Streifen mit bergigem Gelände. An- 


► Abb. 58.11 Nach Beginn des Rückzugs der Gletscher in 
Nordamerika vor rund 18.000 Jahren verschoben sich die Ver¬ 
breitungsgebiete von Pflanzengesellschaften nach Norden und 
dehnten sich erheblich aus. Vor ungefähr 12.000 Jahren bildeten 
sich unter den damaligen einzigartigen Klimabedingungen ganz 
spezielle Pflanzengesellschaften aus, die man heute nicht mehr 
findet und für die es heute keine Entsprechungen gibt. Vielleicht 
werden sich auch künftig, wenn sich das Klima weiter verän¬ 
dert, neue Kombinationen von Arten zusammenfinden, die dann 
ähnliche einzigartige Pflanzengesellschaften bilden. 


Synapsenfutter: Wenden Sie an, 
was Sie gelernt haben 

1. Die bekannten Hauptursachen für Todesfälle unter den Pumas 
dieser Populationen sind Kollisionen mit Fahrzeugen sowie 
legale und illegale Jagd. An dritter Stelle rangieren vermu¬ 
tete und bestätigte Krankheiten. Die beiden Hauptursachen 
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Anhang D: Lösungen 


sind auf Aktivitäten des Menschen zurückzuführen, vor al¬ 
lem auf den Verlust und/oder die Degradation von Habitaten. 
Dadurch sind die Pumas gezwungen, in Städte und deren Au¬ 
ßenbezirke auszuweichen. Bei den Krankheiten handelt es 
sich vermutlich um eine natürliche Todesursache. 

2. Wenn sich die effektive Populationsgröße verringert, gerät 
eine Population in einen „Aussterbestrudel“, geht dann Jahr 
für Jahr weiter zurück und es wird zunehmend wahrschein¬ 
licher, dass sie ausstirbt. Die Pumas leben in einem immer 
stärker urbanisierten Gebiet und sind somit neben den na¬ 
türlichen Risiken Gefahren wie Kollisionen mit Fahrzeugen, 
legaler und illegaler Bejagung sowie anderen mit Siedlungen 
in Zusammenhang stehenden Faktoren ausgesetzt. Mit rück¬ 
läufiger Populationsgröße geht auch ihre genetische Vielfalt 
zurück, sodass die Wahrscheinlichkeit für eine erfolgreiche 
Fortpflanzung sinkt. Diese Faktoren legen nahe, dass diese 
beiden Pumapopulationen recht bald aussterben werden (zu¬ 
erst die Population der Santa Ana Mountains), sofern nicht 
auf irgendeine Weise eingegriffen wird. 

3. Die Erhaltung jeder Population bzw. ihre Rettung vor dem 
gänzlichen Verschwinden oder Aussterben leisten einen Bei¬ 
trag zur Biodiversität, weil alle Arten und Populationen ein 
Bestandteil dieser Biodiversität sind. Mit jeder verschwunde¬ 
nen Population geht ein Strang im Netz des Lebens verloren, 
der mit anderen Strängen (Arten) in der jeweiligen Biozönose 
verwoben ist. Als Spitzenräuber trägt der Puma dazu bei, die 
Populationen seiner Beutetiere unter Kontrolle zu halten. Das 
wirkt sich wiederum auf untere Ebenen des Nahrungsnetzes 
aus, bis hinunter zu den Produzenten. Daher könnte der Ver¬ 
lust des Pumas auf mehreren Ebenen Auswirkungen auf die 
Struktur der Biozönose haben - mit der Folge, dass die Funk¬ 
tionen und Dienstleistungen der betroffenen Ökosysteme in 
ihrer Effektivität eingeschränkt werden. 


4. Da beide Populationen sehr klein sind, ist es sinnvoll, beide 
zu erhalten, wenn man Größe des Genpools steigern möchte. 
Der Notwendigkeit, einen geeigneten Standort für ein Schutz¬ 
gebiet zu finden, könnte jedoch den Ausschlag für eine der 
Populationen geben: die Population der weniger urbanisier¬ 
ten Peninsular Ranges. Sofern man dort ein passendes Gebiet 
gefunden hat, könnte man dafür sorgen, dass diese Population 
durch Korridore mit der Population der Santa Ana Mountains 
verbunden wird, und so den Schutz auf beide Populationen 
ausdehnen. 

5. In gekoppelten Mensch-Natur-Systemen werden die Men¬ 
schen in Städten und deren Außenbezirken dazu angehalten, 
in ihren eigenen Habitaten für eine höhere biologische Vielfalt 
zu sorgen. Für kleine Arten (wie Bestäuber) können Natur¬ 
gärten oder selbst Blumenkästen bepflanzt werden. Für große 
Spitzenräuber, die weit umherstreifen wie die Pumas, gestal¬ 
tet sich dies schwieriger, ist aber ebenfalls möglich. Sofern in 
den Peninsular Ranges ein Schutzgebiet für Pumas ausgewie¬ 
sen würde, müsste man in seiner Umgebung eine recht gro¬ 
ße Pufferzone einrichten. In dieser Pufferzone gäbe es auch 
landwirtschaftlich genutzte Flächen, und die Farmer müssten 
ihren Beitrag zur Arterhaltung leisten. Dazu wäre ein um¬ 
fangreiches Bildungsprogramm erforderlich, weil viele Far¬ 
mer die Pumas als Feinde ansehen. (Tatsächlich betrifft die 
legale Jagd, durch die viele Pumas zu Tode kommen, Tie¬ 
re, die aus ihrem natürlichen Habitat verdrängt wurden und 
Vieh angegriffen haben.) Man könnte die Farmer dazu veran¬ 
lassen, auf ihrem Gelände Randhabitate einzurichten, durch 
die Pumas ungefährdet in naturbelassenere Gebiete wechseln 
können. In städtischen Regionen wäre es schwieriger, puma¬ 
freundliche Mensch-Natur-Systeme einzurichten. Eine nahe¬ 
liegende Möglichkeit wären jedoch Wildtierkorridore - insbe¬ 
sondere für eine sichere Überquerung von Schnellstraßen. 
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(Echse) © Saeed Khan/AFP/Getty Images; 32.21a © Bruce Co- 
leman, Inc./Alamy Stock Photo; 32.21b © Mark Bridger/Getty 
Images; 32.21c © Paul Starosta/Getty Images; 32.21d © Tui 
De Roy/Minden Pictures/Getty Images; 32.22a © Danita Deli¬ 
mont/Getty Images; 32.22b © Kevin Schafer/Minden Pictures/ 
Getty Images; 32.23a Aus X. Xu et al., 2003. Nature 421: 335. 
© Macmillan Publishers Ltd.; 32.23b © paocca/Getty Images/ 
iStock; 32.24 © epantha/Getty Images/iStock; 32.25a © Lar¬ 
ry Jon Friesen; 32.25b © H Lansdown/Alamy Stock Photo; 
32.25c © Alan Murphy/BIA/Getty Images; 32.25d © Lar¬ 
ry Jon Friesen; 32.26a © Tier- und Naturfotografie J und 
C Sohns/Getty Images; 32.26b © Dave Watts/Alamy Stock 
Photo; 32.27a © Yva Momatiuk & John Eastcott/Minden Pictu¬ 
res/Getty Images; 32.27b © Mint Images/Frans Lanting/Getty 
Images; 32.27c © Rick & Nora Bowers/Alamy Stock Pho¬ 
to; 32.29a © Robert McGouey/Getty Images; 32.29b © Mi¬ 
chael Durham/Minden Pictures/Getty Images; 32.29c © Ste¬ 
ve Allen/Getty Images; 32.29d © Mike Hill/Alamy Stock 
Photo; 32.31 © Konrad Wothe/Minden Pictures/Getty Im¬ 
ages; 32.32a © Sean Caffrey/Getty Images; 32.32b © Millard 
H. Sharp/Science Source; 32.33a © Michael K. Nichols/Getty 
Images; 32.33b © Mint Images/Frans Lanting/Getty Images; 
32.33c, d © Anup Shah/Getty Images; 32.35 (Schimpansen¬ 
junges) © Cyril Ruoso/Minden Pictures; (Schimpanse) © Arco 
Images GmbH/Alamy Stock Photo; (Baby) Mit freundlicher 
Genehmigung von Andrew D. Sinauer; (Erwachsener) David 
Mclntyre; Synapsenfutter (S. magister) © anharris/Getty Im¬ 
ages; ( S.jarrovii ) © Rick & Nora Bowers/Alamy Stock Photo. 

Teil VIII Eröffnungsbild Mit freundlicher Genehmigung von 
Andrew D. Sinauer 

Kapitel 33 Eröffnungsbild © MisoKnitl/Getty Images; 33.7a 
© David Mclntyre; 33.7b © Ed Reschke/Getty Images; 33.7c 
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links © Biophoto Associates/Science Source; rechts David 
Mclntyre; 33.8a © John D. Cunningham/Visuals Unlimited, 
Inc.; 33.8b © J. Robert Waaland/Biological Photo Service; 
33.8c © Herve Conge/ISM/DIOMEDIA; 33.9 oben © Ed 
Reschke/Getty Images; unten © James Solliday/Biological 
Photo Service; 33.10b © John N. A. Lott/Biological Photo Ser¬ 
vice; 33.11a © Ed Reschke/Getty Images; 33.11b © Dr. James 
W. Richardson/Visuals Unlimited, Inc.; 33.12 © John N.A. Lott/ 
Biological Photo Service; Abschn. 33.3 (Papyrus) © DEA/G. 
Dagli Orti/Getty Images; 33.13a © modesigns58/Getty Images/ 
iStock; 33.13b © zkruger/Getty Images; 33.13c David Mcln¬ 
tyre; 33.14a links David Mclntyre; rechts © Andrew Syred/ 
Science Source; 33.14b links © Ed Reschke/Getty Images; 
rechts © Steve Gschmeissner/Science Source; 33.15a © Icon 
Digital Featurepix/Alamy Stock Photo; 33.15b © Florapix/ 
Alamy Stock Photo; 33.15c © Robert & Jean Pollock/Visuals 
Unlimited, Inc.; 33.16b © Mark Hamblin/Getty Images; 33.16c 
links © Steve Gschmeissner/Getty Images; rechts © Brian Sul- 
livan/Visuals Unlimited, Inc.; Experiment (cyanogene Glyko¬ 
side) Aus K. Jprgensen et al. 2005. Plant Physiology 139: 363; 
33.18 © Biodisc/Visuals Unlimited, Inc.; Abschn. 33.3 (Kork) 
© DEA/C. Sappa/De Agostini/Getty Images; 33.19 © Phil Ga¬ 
tes/Biological Photo Service. 

Kapitel 34 Eröffnungsbild © Izzet Keribar/Getty Images; 
34.3 © Nigel Cattlin/Alamy Stock Photo; Experiment (Reis¬ 
pflanzen) Aus Karaba, A. et al. 2007. Proc Natl Acad Sei 
104: 15270-15275; 34.8a © Susumu Nishinaga/Science Source; 
34.9 rechts © R. Kessel & G. Shih/Visuals Unlimited, Inc.; 
Abschn. 34.4 (Blattlaus; Säugrüssel) © M. H. Zimmermann. 

Kapitel 35 Eröffnungsbild © Grant Heilman Photography/ 
Alamy Stock Foto; 35.4 David Mclntyre; 35.9a © Maximili¬ 
an Weinzierl/Alamy Stock Photo; 35.9b © Reinhard Dirscherl/ 
Getty Images; 35.10 David Mclntyre. 

Kapitel 36 Eröffnungsbild © Tim Gainey/Alamy Stock Pho¬ 
to; Abschn. 36.1 ( Emmenanthe penduliflora ) © Gerald & Buff 
Corsi/Visuals Unlimited, Inc.; 36.2 Aus J. M. Alonso & J. R. 
Ecker, 2006. Nature Reviews Genetics 7: 524; 36.3a Mit freund¬ 
licher Genehmigung von J. A. D. Zeevaart, Michigan State 
University; 36.3b Aus W. M. Gray, 2004. PLoS Biol 2(9): 
e311. CC BY-SA 2.5; 36.4 © Sylvan Wittwer/Visuals Unlim¬ 
ited, Inc.; Abschn. 36.2 (Phototropismus) © Cathlyn Melloan/ 
Getty Images; 36.8 rechts © Ed Reschke/Getty Images; 36.2 
Wiederholung Clemson University - USDA Cooperative Ex¬ 
tension Slide Series, Bugwood.org; Abschn. 36.3 (Cytokinin) 
David Mclntyre; (Tomaten) Mit freundlicher Genehmigung von 
Adel A. Kader; (Keimling) © Nigel Cattlin/Alamy Stock Pho¬ 
to; (Arabidopsis- Mutante) Mit freundlicher Genehmigung von 
Eugenia Russinova, VIB Department of Plant Systems Biolo- 
gy, Universität Gent, Belgien; Experiment (Keimung) David 
Mclntyre. 

Kapitel 37 Eröffnungsbild © Geoffrey Robinson/Alamy 
Stock Photo; 37.1a © Darlyne A. Murawski/Getty Im¬ 
ages; 37.1b links © Bestgreenscreen/Getty Images/iStock; 
rechts © Pierre BRYE/Alamy Stock Photo; 37.1c oben, un¬ 
ten © Bill Beatty/Visuals Unlimited, Inc.; 37.3 © Christian Gau- 
tier/Biosphoto; 37.6b © ZAKmac/Getty Images; 37.6c © Dor- 
ling Kindersley/Getty Images; 37.6d © Scenics & Science/ 


Alamy Stock Photo; Abschn. 37.1 (Distel) © John N. A. Lott/ 
Biological Photo Service; (Klette) © Scott Camazine/Science 
Source; 37.11 Mit freundlicher Genehmigung von Richard 
Amasino und Colleen Bizzell; 37.13a © oztasbc/Getty Images; 
37.13b © Copit/Getty Images/iStock; 37.13c © someone25/ 
Getty Images; 37.14 rechts David Mclntyre. 

Kapitel 38 Eröffnungsbild © underworldlll/Getty Images; 
Experiment (anfällige Pflanze) © Nigel Cattlin/Alamy Stock 
Photo; (resistente Pflanze) © Iain Sarjeant/Getty Images; ( Aegi- 
lops tauschii) Mit freundlicher Genehmigung von Vojtech 
Holubec; (Weizen) © Werner Schories/EyeEm/Getty Images; 
(Weizenblätter) Aus P. Sambasivam et al. 2013. Science 341: 
786; Blick in die Daten (Abb. B, C, D, E) Aus A. Sain- 
tenac et al. 2013. Science 341: 783; Abschn. 38.1 (Nekrose) 
David Mclntyre; 38.4a © Arco Images GmbH/Alamy Stock 
Photo; 38.4b © Ed Reschke/Getty Images; 38.6a Mit freund¬ 
licher Genehmigung von Thomas Eisner, Comell University; 
38.6b © Portali/Gamma-Rapho/Getty Images; 38.7 © Da- 
nita Delimont/Getty Images; 38.8 © Dr. Jack Bostrack/ 
Visuals Unlimited, Inc.; 38.9 © TH Foto/Alamy Stock Photo; 
38.10 © imageBROKER/Alamy Stock Photo; 38.11a, b © John 
N. A. Lott/Biological Photo Service; 38.13 Mit freundlicher 
Genehmigung von Scott Bauer/USDA; 38.14 © Jürgen Freund/ 
Naturepl.com; 38.15 © Camille Moirenc/hemis.fr/Getty Images. 
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Kapitel 39 Eröffnungsbild © ZUMA Globe/imago; 39.1 
© www.depth.co.nz/Richard Robinson; 39.2 (mehrschichtiges 
Plattenepithel) © Ed Reschke/Getty Images; (Zylinderepithel) 
© Carolina Biological Supply, Co/Visuals Unlimited, Inc.; (ku¬ 
bisches Epithel) © Ed Reschke/Getty Images; (sekretorische 
Zellen) © Biophoto Associates/Science Source; (Herzmuskula¬ 
tur) © Ed Reschke/Getty Images; (glatte Muskulatur) © SPL/ 
Science Source; (Skelettmuskulatur) © Ed Reschke/Getty Im¬ 
ages; (Knochen) Aus Ross, Pawlina, und Bamash, 2009. Atlas 
of Descriptive Histology. Sinauer Associates: Sunderland, MA; 
(Fettgewebe, braun und weiß) Aus Ross, Pawlina, and Bar- 
nash, 2009. Atlas of Descriptive Histology. Sinauer Associates: 
Sunderland, MA; (Blutzellen) © Dr. Thomas Deerinck/Visuals 
Unlimited, Inc.; (Bänder und Sehnen) © Biology Pics/Science 
Source; (Retina) © Dr. John D. Cunningham/Visuals Unlimited, 
Inc.; (Neurone) © James Cavallini/Science Source; (Gliazellen) 
© Ralph C. Eagle, Jr./Science Source; 39.6 Mit freundlicher 
Genehmigung von Jan M. Storey; Blick in die Daten (Bench 
Press) © Antonio Diaz/Getty Images; 39.9 © gregepperson/ 
Getty Images/iStock; 39.10 oben © MarcPo/Getty Images/ 
iStock; 39.14a © Craig K. Lorenz/Science Source; 39.14b © Jim 
Brandenburg/Minden Pictures/Getty Images. 

Kapitel 40 Eröffnungsbild © Tierfotoagentur/Alamy Stock 
Photo; 40.4 (Fische) © Kevin Fleming/Corbis/Getty Images; 
(Amphibien) © Joe McDonald/Corbis/Getty Images; (Säu¬ 
ger) © elenaleonova/Getty Images/iStock; (Vögel) © blick- 
winkel/imago; 40.11a © Biophoto Associates/Science Source; 
40.12 © Scott Camazine/Science Source. 

Kapitel 41 Eröffnungsbild © Universal History Archive/UIG/ 
Getty Images; Abschn. 41.1 (Schwertschwanz) © Alex Kers- 
titch/Visuals Unlimited, Inc.; (Amöbocyten) Aus P. Armstrong 
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& M. Conrad, 2008. Journal of Visualized Experiments 20: 
e958; (Blutzelle) Aus Iwanaga, 2002. Current Opinion in Im- 
munology 14: 87; Abschn. 41.2 (Phagocyt) © Science Photo 
Library/Science Source; 41.7 (Plasmazelle) © Steve Gschmeiss- 
ner/Science Source 

Kapitel 42 Eröffnungsbild © Tui De Roy/Minden Pictures/ 
Getty Images; 42.1 (Blattläuse) © blickwinkel/Alamy Stock 
Photo; 42.2a © Dr. Stanley Flegler/Visuals Unlimited, Inc.; 
42.2b © blickwinkel/Alamy Stock Photo; 42.3a © Patricia 
J. Wynne; 42.6 © david gregs/Alamy Stock Photo; 42.7 © Ja¬ 
ne Gould/Alamy Stock Photo; 42.8a © Auscape/Getty Im¬ 
ages; 42.8b © Daniele Occhiato/Buiten-beeld/Getty Images; 
42.10b © Michael Webb/Visuals Unlimited, Inc.; 42.13a (Fol¬ 
likel) © Biophoto Associates/Science Source; 42.15b © BSIP/ 
/UIG/Getty Images; 42.16 Mit freundlicher Genehmigung des 
Institute for Reproductive Medicine and Science of Saint Bar¬ 
nabas, New Jersey. 

Kapitel 43 Eröffnungsbild © Nerthuz/Getty Images; 43.1 
(grauer Halbmond) Mit freundlicher Genehmigung von Richard 
Elinson, U. Toronto; 43.3a links Aus H. W. Beams & R. G. 
Kessel, 1976. American Scientist 64: 279; Mitte © Dr. Lloyd 
M. Beidler/Science Source; rechts © Dr. Richard Kessel & Dr. 
Gene Shih/Visuals Unlimited, Inc.; 43.3b Aus H. W. Beams 
& R. G. Kessel, 1976. American Scientist 64: 279; 43.3c Mit 
freundlicher Genehmigung von D. Daily und W. Sullivan; 43.4b 
links, Mitte © Dr. Yorgos Nikas/Science Source; rechts © Petit 
Format/Science Source; 43.4c Aus J. G. Mulnard, 1967. Arch 
Biol (Liege) 78: 107. Mit freundlicher Genehmigung von J. G. 
Mulnard; 43.11d Mit freundlicher Genehmigung von K. W. Tos- 
ney und G. Schoenwolf; 43.12b Mit freundlicher Genehmigung 
von K. W. Tosney; 43.16a links © CNRI/SPL/Science Source; 
rechts © Steve Allen/Getty Images; 43.16b © Tissuepix/SPL/ 
Science Source; 43.16c © Petit Format/Science Source. 

Kapitel 44 Eröffnungsbild Mit freundlicher Genehmigung 
von Philip Haydon; 44.3b © C. Raines/Visuals Unlimited, Inc.; 
44.5a Aus A. L. Hodgkin & R. D. Keynes, 1956. JPhysiol 148: 
127. 

Kapitel 45 Eröffnungsbild © John Cancalosi/Alamy Stock 
Photo; 45.4a © DeAgostini/Getty Images; 45.4b © Graphic 
Science/Alamy Stock Photo; 45.8 links © Susumu Nishinaga/ 
Science Source; Abschn. 45.4 (Planarie) © tonaquatic/Getty 
Images/iStock; 45.12a © Susumu Nishinaga/Science Photo Li- 
brary/Getty Images; 45.16 links © Omikron/Science Source. 

Kapitel 46 Eröffnungsbild © Jason Hawkes/Getty Images; 
Experiment (Ratte) Mit freundlicher Genehmigung von 
Daoyun Ji und Matthew Wilson; 46.6 links Foto aus „Brain: The 
World Inside Your Head,“ © Evergreen Exhibitions; 46.10a Mit 
freundlicher Genehmigung von Compumedics; 46.12 Aus M. E. 
Raichle, 2009. Trends in Neurosciences: A brief history of hu¬ 
man brain mapping , Elsevier. 

Kapitel 47 Eröffnungsbild © Michael Durham/Minden Pic- 
tures/Getty Images; 47.1 unten © Frank A. Pepe/Biological 
Photo Service; 47.2 rechts © James Dennis/DIOMEDIA; 
47.4 © Kent Wood/Getty Images; 47.7 © Ed Reschke/Getty Im¬ 
ages; 47.8a links © SPL/Science Source; 47.18 © Ed Reschke/ 
Getty Images. 


Kapitel 48 Eröffnungsbild © Nature Picture Library/imago; 
48.1a © Franco Banfi/Getty Images; 48.1b © Danita Deli- 
mont/Getty Images; 48.1c © Dirk Ercken/Alamy Stock Pho¬ 
to; 48.4b © Leroy Simon/Visuals Unlimited, Inc.; 48.4c Mit 
freundlicher Genehmigung von Thomas Eisner, Cornell Uni- 
versity; 48.5c © Dr. Fred Hossler/Visuals Unlimited, Inc.; 
48.10 (Bronchien) © SPL/Science Source; (Alveolen) © Dr. 
David Phillips/Visuals Unlimited, Inc.; Experiment (Robbe) 
© Aurora Photos/Alamy Stock Photo. 

Kapitel 49 Eröffnungsbild © Andrew Yates/AFP/Getty Im¬ 
ages; 49.3b Aus B. K. McConnell et al. 1999. Journal of 
Clinical Investigation 104: 1235; Experiment (Muskelzellen) 
Aus J. H. Jiang, et al. 2013. Science 342: 111; 49.10a © Phanie/ 
Alamy Stock Photo; 49.11 Nach N. Campbell, 1990. Biology , 
2nd Ed., Benjamin Cummings; 49.12b © Cultura RM Exclu¬ 
sive/Rolf Ritter/Getty Images; 49.14 oben © Ed Reschke/Getty 
Images; 49.17a © Chuck Brown/Science Source; 49.17b © Bio¬ 
photo Associates/Science Source. 

Kapitel 50 Eröffnungsbild © Yaacov Dagan/Alamy Stock 
Photo; 50.1a, b Mit freundlicher Genehmigung von Andrew 
D. Sinauer; 50.3b © Jean-Claude Sauer/Paris Match/Getty Im¬ 
ages; 50.8c rechts © Biophoto Associates/Science Source; 
Experiment (übergewichtige Maus) © Science VU/Jackson/ 
Visuals Unlimited, Inc. 

Kapitel 51 Eröffnungsbild © Michael & Patricia Fogden/ 
Minden Pictures/Getty Images; 51.2b © Don Paulson/Alamy 
Stock Photo; 51.8a © CNRI/SPL/Science Source; 51.8b © Su¬ 
sumu Nishinaga/Science Source; 51.8c © Science Photo Libra- 
ry/mauritius images; 51.8d © Dr. Donald Fawcett & D. Friend/ 
Visuals Unlimited, Inc.; 51.12 rechts © doc-stock/Alamy 
Stock Photo; Faszination Forschung (Nierenquerschnitte) Aus 
L. Bankir & C. de Rouffignac, 1985. Am J Physiol 249: 
R643-R666. Mit freundlicher Genehmigung von Lise Bankir, 
INSERM Unit, Höpital Necker, Paris. 

Kapitel 52 Eröffnungsbild © David Shaw/Alamy Stock Pho¬ 
to; 52.2a © FLPA/Alamy Stock Photo; 52.3b © Maximilian 
Weinzierl/Alamy Stock Photo; 52.6a © Nina Leen/The LIFE 
Picture Collection/Getty Images; 52.6b © Wolfgang Kaeh- 
ler/LightRocket/Getty Images; 52.8a © Pete Oxford/Minden 
Pictures/Getty Images; 52.8b © Don Johnston/Getty Im¬ 
ages; 52.8c © Bob Steele/BIA/Minden Pictures/Getty Images; 
52.9a © OSTILL/Getty Images/iStock; 52.9b © Frank Lukas- 
seck/Getty Images; 52.13b © Frans Lanting/Mint Images/Getty 
Images; 52.15 © Tui De Roy/Minden Pictures; 52.18 © J. Jarvis/ 
Visuals Unlimited, Inc.; 52.19b © Richard R. Hansen/Science 
Source. 

Teil X Eröffnungsbild © cbpix/Getty Images/iStock 

Kapitel 53 Eröffnungsbild © Morley Read/Alamy Stock Pho¬ 
to; 53.1 (Individuum) Mit freundlicher Genehmigung von Sally 
Hacker; (Population) Mit freundlicher Genehmigung von Sally 
Hacker; (Ökosystem) © Konrad Wothe/Minden Pictures/Getty 
Images; (Landschaft) © Westend61/imago; (Biosphäre) NASA 
Foto von Reto Stöckli, basierend auf Daten von NASA und NO- 
AA; 53.14 (Malaysia) © Michael Doolittle/Alamy Stock Photo; 
(Bromelien) © Morley Read/Alamy Stock Photo; (Gorillas) 
© Thomas Marent/Minden Pictures/Getty Images; 53.15 (So¬ 
norawüste) © Terry Donnelly/Alamy Stock Photo; (Namibia) 
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© Paula French/EyeEm/Getty Images; (Schildkröte) © ZS SD/ 
Minden Pictures/Getty Images; 53.16 (Nebraska) © Tom Bean/ 
Alamy Stock Photo; (Przewalski-Pferd) © Iegna69/Getty Im¬ 
ages; (Schwarzfußiltis) © John E Marriott/Getty Images; 
53.17 (Herbstlaub) © Stuart Black/robertharding/Getty Im¬ 
ages; (Schwarzbär) © Dean_Fikar/Getty Images/iStock; ( Am- 
bystoma maculatum ) David Mclntyre; 53.18 (Elch) © Shin 
Yoshino/Minden Pictures/Getty Images; (Gros-Morne-Natio- 
nalpark) © Mike Grandmaison/Getty Images; (Bartkauz) © Ja¬ 
vier Femändez Sänchez/Getty Images; 53.19 (Moschusoch¬ 
se) © Peter van der Veen/NIS/Minden Pictures/Getty Im¬ 
ages; (Denali-Nationalpark) © Michael DeYoung/Design Pies/ 
Getty Images; (Polarfuchs) © David W. Hamilton/Getty Im¬ 
ages; 53.21a (Schmetterling) David Mclntyre; 53.21b (Alken¬ 
vogel) © jeromewhittingham/Getty Images/iStock; (Pelikan) 
© DaddyBit/Getty Images/iStock; (Pinguin) © Suriyapong/ 
Getty Images/iStock. 

Kapitel 54 Eröffnungsbild © Michael Warren/Getty Im¬ 
ages; 54.1b unten © Zoonar GmbH/Alamy Stock Foto; 54.2 
rechts © Nigel Cattlin/Alamy Stock Photo; 54.3a © Morkel 
Erasmus/Getty Images; 54.3b © David Doubilet/Getty Images; 
54.3c © Chris Lishman/Alamy Stock Photo; 54.3d © Nature 
Picture Library/Alamy Stock Photo; 54.4 (Wal) © WaterFrame/ 
Alamy Stock Photo; 54.11a © Grant Dixon/Hedgehog Hou- 
se/Getty Images; 54.11b © lupideloop/Getty Images; 54.12 
oben Aus A. E. Deacon et al., 2015. Ecology and Evolution 5: 
5561. CC BY-SA 4.0; unten © Folio Images/Alamy Stock Pho¬ 
to; 54.15 (Löwenzahn) © BillionPhotos.com/stock.adobe.com; 
(Fliege) © Sergii Figurnyi/stock.adobe.com; (Kaninchen) 
© sonsedskaya/stock.adobe.com; (Baum) © Antagain/Getty 
Images/iStock; (Vogel) © Steve Byland/stock.adobe.com; (Eis¬ 
bär) © Ilya Akinshin/stock.adobe.com. 

Kapitel 55 Eröffnungsbild © Georgette Douwma/Getty Im¬ 
ages; 55.1b oben Mit freundlicher Genehmigung von An¬ 
drew D. Sinauer; unten © Michael Mauro/Minden Pic- 
tures; 55.3 © Chris Newbert/Minden Pictures/Getty Images; 
55.4a © FLPA/Alamy Stock Photo; 55.4b © Emie Janes/ 
Alamy Stock Photo; 55.5a © Juniors Bildarchiv GmbH/ 
Alamy Stock Photo; 55.5b © Martin Shields/Alamy Stock 
Photo; 55.5c © Photoshot License Ltd/Alamy Stock Pho¬ 
to; 55.5d © Thomas Marent/Minden Pictures/Getty Images; 
55.6a links © Frederick R. McConnaughey/Science Source; 
rechts © WaterFrame/Alamy Stock Photo; Experiment (Rot¬ 
feuerfisch) Aus M. A. Albins & P. J. Lyons, 2012. Marine Ecolo¬ 
gy Progress Series 448: 1; 55.8a Mit freundlicher Genehmigung 
von Sally Hacker; 55.8b © Natural Visions/Alamy Stock Photo; 
55.10 Mit freundlicher Genehmigung von Sally Hacker; 55.14 
rechts © robnroll/Getty Images; Experiment (Ameise) © Piotr 
Naskrecki/Minden Pictures/Getty Images. 

Kapitel 56 Eröffnungsbild © Images & Volcans/Science 
Source; 56.1a © Sharon Wigg/Alamy Stock Photo; 56.1b © ton- 
da/Getty Images; 56.5 unten © Ryan McVay/Getty Images; 
56.7a © Paul Kay/Getty Images; 56.7b © blickwinkel/Alamy 
Stock Photo; 56.9 © Donald M. Jones/Minden Pictures; 56.12 
oben © Pi-Lens/Getty Images/iStock; 56.13 © Christian Zieg¬ 
ler/Minden Pictures/Getty Images; 56.14 oben © Konrad Wo- 
the/Minden Pictures/Getty Images; Mitte © Pete Mcbride/Getty 
Images; unten Mit freundlicher Genehmigung von J. Hughes/ 


USDA Forest Service; 56.15a © kyletperry/Getty Images/ 
iStock; 56.16 oben Aus Crisafulli et al. 2005, mit freundlicher 
Genehmigung von Charlie M. Crisafulli; unten © Wayne Lyn¬ 
ch/All Canada Photos/Getty Images; Experiment (Blowdown- 
Zone) Mit freundlicher Genehmigung von Lyn Topinka/US GS; 
(Tephrafall-Zone) Mit freundlicher Genehmigung von Charlie 
M. Crisafulli; (Pumice Plain) Mit freundlicher Genehmigung 
von Dan Miller/USGS; (Referenzgebiet) © Kevin Schäfer/ 
Alamy Stock Photo; Synapsenfutter ( Acropora ) Mit freund¬ 
licher Genehmigung des NOAA Fisheries Service; ( Agaricia ) 
© Danita Delimont/Getty Images; ( Porites ) © Andre Seale/ 
Alamy Stock Photo; ( Orbicella ) Mit freundlicher Genehmigung 
der NOAA. 

Kapitel 57 Eröffnungsbild © Cameron Davidson/Getty Im¬ 
ages; 57.3a Nach Zhao et al. 2006. J Geophys Res Biogeo- 
sciences 111: GO 1002; 57.3b Foto von Robert Simmon, NASA 
GSFC Earth Observatory, basierend auf Daten von Watson 
Gregg, NASA GSFC; 57.6a © Chris Hildreth/Duke Photogra- 
phy; 57.7 Mit freundlicher Genehmigung von Fisheries and 
Oceans Canada, Experimental Lakes Area. Reproduziert mit 
Genehmigung von Ihrer Majestät der Queen (in Right of Cana¬ 
da), 2007; 57.8 rechts © Marvin Dembinsky Photo Associates/ 
Alamy Stock Photo; 57.15 rechts Mit freundlicher Genehmi¬ 
gung von Emily Stone/NSF; 57.18 links © Kevin Schäfer/ 
Alamy Stock Photo; oben © Jan Wlodarczyk/Alamy Stock Pho¬ 
to; rechts © National Geographie Creative/Alamy Stock Photo; 
unten © Ania Blazejewska/Getty Images. 

Kapitel 58 Eröffnungsbild © Dr. Paul A. Zahl/Science 
Source; 58.1 (einzelner Frosch) © Michael & Patricia Fogden/ 
Minden Pictures/Getty Images; (Population Frösche) © Paul 
Zahl/National Geographic/Getty Images; (Habitat der Frösche) 
© RF Company/Alamy Stock Photo; (Luftaufnahem Costa Ri¬ 
ca) Mit freundlicher Genehmigung von NASA/GSFC/LaRC/ 
JPL, MISR Team; (Erde) NASA Foto von Reto Stöckli, ba¬ 
sierend auf Daten von NASA und NOAA; 58.3a links © The 
Lighthouse/Visuals Unlimited, Ine.; rechts © Aurora Photos/ 
Alamy Stock Photo; 58.4 (Südamerika) © luoman/Getty Images/ 
iStock; (Afrika) © Rob Crandall/Alamy Stock Photo; (Asien) 
© Hoang Dinh Nam/AFP/Getty Images; 58.5a oben © Ed 
Reschke/Getty Images; unten © Rolf Nussbaumer Photogra- 
phy/Alamy Stock Photo; 58.6 rechts oben Mit freundlicher 
Genehmigung von NOAA PIFSC; unten © Jonathan Alcorn/ 
Bloomberg/Getty Images; 58.7 © imageBROKER/Alamy Stock 
Photo; 58.8a rechts © Sputnik/Alamy Stock Photo; 58.9 (Seeot¬ 
ter) © dstone6/Getty Images/iStock; (Dingo) © JohnCarnemolla/ 
Getty Images/iStock; (Wolf) © age fotostock/Alamy Stock Pho¬ 
to; (Puma) © JohnPitcher/Getty Images/iStock; (Löwe und 
Leopard) Mit freundlicher Genehmigung von Andrew D. Si¬ 
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Glossar 


Dieses Glossar liefert Ihnen eine kurze Erklärung vieler wich¬ 
tiger Begriffe und zusätzlich die englischen Fachausdrücke 
(kursiv). Ausführliche Erläuterungen der Organismengruppen 
finden Sie in ► Anhang A. 


A 

Aasfresser, scavengers auch als Nekrophagen bezeichnet; 
Tiere, die sich von größeren toten Tieren ernähren, aber nor¬ 
malerweise nicht als Detritivoren eingestuft werden 

Abdomen (lat. für „Bauch“), abdomen bei Arthropoden der 
Hinterleib aus den hinteren Körpersegmenten; bei Säugetieren 
der auf die Brust folgende Unterleib, der den Darm und die 
meisten anderen inneren Organe enthält 

Aberrationen —> genetische Aberrationen 

abgeleitetes Merkmal, derived trait auch als Apomorphie be¬ 
zeichnet; Merkmal, das sich im Vergleich zum ursprünglichen 
(ancestralen) Merkmalszustand bei den Vorfahren verändert hat 
(vgl. —> gemeinsames abgeleitetes Merkmal) 

abgestuftes (graduiertes) Membranpotenzial, graded mem- 
brane potential durch das Öffnen oder Schließen von Ionen¬ 
kanälen verursachte, geringfügige, lokale Veränderungen des 
Membranpotenzials 

Abhärtung, cold-hardening ein Prozess, durch den sich 
Pflanzen an niedrigere Temperaturen akklimatisieren können. 
Dazu müssen sie über mehrere Tage hinweg immer wieder nied¬ 
rigen Temperaturen ausgesetzt sein. 

abiotisch (von griech. abios für „ohne Leben“, a- für „nicht“, 
bios für „Leben“), abiotic Eigenschaft von Bestandteilen der 
Umwelt, die unbelebt sind, wie die physikalischen und chemi¬ 
schen Eigenschaften (Gegensatz zu -> biotisch) 

aboral, aboral bezieht sich auf den Bereich des Körpers, der 
gegenüber dem Mund liegt (Gegensatz zu -> oral) 

Abort, abortion Abbruch der Schwangerschaft nach erfolg¬ 
reicher Einnistung der Eizelle im Uterus; kann absichtlich 
herbeigeführt werden oder auf natürliche Weise (Spontanabort, 
Fehlgeburt) erfolgen 

Abschlussgewebe, dermal tissue Sammelbezeichnung für die 
Gewebe, die eine Pflanze nach außen abgrenzen. Dazu gehö¬ 
ren die Epidermis der jungen Pflanze und die äußere Rinde (Pe- 
riderm, Kork) einer Pflanze mit ausgeprägtem sekundärem Di¬ 
ckenwachstum. (Gegensatz zu —> Grundgewebe, —> Leitgewebe) 


Abscisinsäure (ABA), abscisic acid ein Phytohormon mit 
wachstumshemmender Wirkung; für das Schließen der Spaltöff¬ 
nungen verantwortlich; ist an der Reaktion der Pflanze auf Salz- 
und Trockenstress beteiligt 

Abscission (von lat. abscissio für „Abtrennung“), abscission 
der Prozess, durch den sich die Laub- und Blütenblätter sowie 
Früchte von einer Pflanze ablösen 

absolute Temperatur, absolute temperature gemessen in 
Kelvin. Die Kelvin-Skala ist eine Temperaturskala, bei der 0 
das Stadium ohne jegliche Molekularbewegung ist; dieser Zu¬ 
stand wird auch als der „absolute Nullpunkt“ bezeichnet (auf 
der Celsius-Skala entspricht er —273°). 

Absorption (von lat. absorptio für „Aufsaugen“), absorption 
(1) die vollständige Aufnahme von Licht ohne Reflexion oder 
Transmission; (2) das Aufnehmen von Wasser oder anderen Mo¬ 
lekülen 

Absorptionsspektrum, absorption spectrum grafische Dar¬ 
stellung der Lichtabsorption bei verschiedenen Wellenlängen 
des Lichts; zeigt für jede Wellenlänge, wie viel Licht absorbiert 
wurde 

absorptive Heterotrophe, absorptive heterotrophs Organis¬ 
men (in der Regel Pilze), die sich durch absorptive Heterotro- 
phie ernähren; geben zu ihrer Ernährung Verdauungsenzyme 
nach außen ab, zersetzen damit große Nahrungsmoleküle und 
nehmen die Zersetzungsprodukte anschließend durch ihre Ober¬ 
fläche auf 

absorptives Stadium, absorptive state das Stadium, in dem 
sich die Nahrung im Darm befindet und die Nährstoffe absor¬ 
biert werden (Gegensatz zu -> postabsorptives Stadium) 

Abstammung mit Modifikationen, descent with modification 
Charles Darwins Hypothese, dass alle Arten auf einen gemein¬ 
samen Vorfahren zurückgehen und im Laufe der Zeit nach und 
nach auseinander hervorgingen 

Abstammungslinie, lineage eine Reihe von Populationen, 
Arten oder Genen, die im Laufe der Evolution aus einem ein¬ 
zigen gemeinsamen Vorfahren hervorgingen 

Abundanz, abundance Anzahl der Individuen einer Art, be¬ 
zogen auf ihren Lebensraum 

Abyssal (von griech. abyssos für „bodenlos“), abyssal Zone 
der Tiefsee, in die kein Licht mehr vordringt 

Acetylcholin (ACh), acetylcholine Neurotransmitter, der bei 
Wirbeltieren an motorischen Endplatten und anderen Synapsen 
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als Informationsüberträger fungiert; wird anschließend von dem 
Enzym Acetylcholinesterase (AChE) abgebaut 

Acetylcholinesterase (AChE), acetylcholinesterase acetyl- 
cholinspaltendes Enzym 

Acetyl-CoA (Acetyl-Coenzym A), acetyl coenzyme A Ver¬ 
bindung, die zu Beginn des Citratzyklus mit Oxalacetat zu Citrat 
reagiert; spielt eine Schlüsselrolle bei zahlreichen Stoffwechsel¬ 
reaktionen 

Achselknospe, axillary bud Seitenknospe für einen Seiten¬ 
spross; steht in der Achsel, also direkt oberhalb der Ansatzstelle 
eines Blattes am Spross 

acoelomater Organisationstyp, acoelomates Tierbauplan 
ohne Leibeshöhle 

Actin (von griech. aktis für „Bewegung“), actin eines der bei¬ 
den kontraktilen Proteine in Muskeln; polymerisiert zu dünnen 
Filamenten; bildet die Mikrofilamente des Cytoskeletts von eu- 
karyotischen Zellen (—> Myosin) 

Actinfilamente —>► Mikrofilamente 

Adaptation (Anpassung), adaptation (1) in der Evolutions¬ 
biologie eine bestimmte Struktur, ein physiologischer Prozess 
oder ein Verhalten, das einen Organismus möglichst optimal 
an seine Umwelt anpasst und ihm damit höhere Überlebens¬ 
und Fortpflanzungschancen verleiht; außerdem Bezeichnung für 
den Entwicklungsprozess, der zur Entstehung oder Fortdauer ei¬ 
nes solchen Merkmals führt; (2) in der Sinnesphysiologie der 
Verlust der Sensitivität einer Rezeptorzelle als Reaktion auf wie¬ 
derholte Reizung 

adaptive Immunabwehr, adaptive defense eine der beiden 
allgemeinen Formen der Abwehr gegen Pathogene und andere 
fremde Strukturen unter Beteiligung von Antikörpern, weiteren 
Proteinen und Zellen; erkennt spezifisch Viren, Bakterien und 
fremde Makromoleküle und sorgt für deren Zerstörung; kommt 
nur bei Wirbeltieren vor (Gegensatz zu -> angeborene Abwehr) 

adaptive Radiation, adaptive radiation eine Reihe von Evo¬ 
lutionsereignissen, die ausgehend von einer Stammart zu einem 
ganzen Spektrum verwandter Arten führt, welche jeweils andere 
spezifische Anpassungen an ihre Lebensräume aufweisen 

Additionsregel, addition rule die Wahrscheinlichkeit, dass 
eines von zwei oder mehr Ereignissen, die sich gegenseitig aus¬ 
schließen, die Summe ihrer unabhängigen Wahrscheinlichkeiten 
ist 

Adenin (A), adenine Purinbase, die in Nucleinsäuren, ATP, 
NAD und anderen Verbindungen vorkommt 

adenoassoziierte Viren, adeno-associated viruses kleine, 
nichtpathogene Viren mit einem Genom aus einzelsträngiger 
DNA; integrieren sich nicht in die Wirtschromosomen und kön¬ 
nen für die Gentherapie beim Menschen eingesetzt werden 

Adenohypophyse (Hypophysenvorderlappen), anteriorpitui- 
tary gland Teil der Hypophyse der Wirbeltiere, der glandotro- 
pe Hormone produziert 

Adenosintriphosphat —>► ATP 


Adenylatcyclase, adenylate cyclase Enzym, das die Bildung 
von zyklischem AMP (-> cAMP) aus ATP katalysiert 

Adhäsion, adhesion Zusammenhalt zwischen verschiedenen 
Substanzen oder Zellen 

Adiuretin —► antidiuretisches Hormon 

Adrenalin, epinephrine auch als Epinephrin, Suprarenin, Va¬ 
sotonin oder Vasokonstriktin bezeichnet; das vom Nebennieren¬ 
mark produzierte „Kampf-oder-Flucht“-Hormon, das auch als 
Neurotransmitter fungiert 

adrenerge Rezeptoren, adrenergic receptors G-Protein-ge- 
koppelte Rezeptorproteine, die an die Hormone Adrenalin und 
Noradrenalin binden und in den Zielzellen spezifische Reaktio¬ 
nen auslösen 

adrenocorticotropes Hormon (ACTH), adrenocorticotropin 
auch als Adrenocorticotropin oder Corticotropin bezeichnet; 
vom Hypophysenvorderlappen gebildetes corticotropes Hor¬ 
mon, das die Freisetzung von Cortisol aus der Nebennierenrinde 
anregt 

Adrenocorticotropin adrenocorticotropes Hormon 

Adrenocorticotropin-Releasing-Hormon, corticotropin-re- 
leasing hormone {CRH) vom Hypothalamus gebildetes 
Peptidhormon, das die Freisetzung des adrenocorticotropen 
Hormons aus dem Hypophysenvorderlappen reguliert 

Adventivwurzeln (von lat. adventitius für „von außen kom¬ 
mend“), adventitious roots sprossbürtige Wurzeln, die im oder 
über dem Boden entspringen können; typisch für das faserförmi¬ 
ge Wurzelsystem der Einkeimblättrigen (—> Monokotylen) 

Aerenchym, aerenchyma pflanzliches Parenchymgewebe mit 
großen, zusammenhängenden Interzellularräumen 

aerob (von griech. aer für „Luft“ und bios für „Leben“), aero- 
bic in Gegenwart von molekularem Sauerstoff ablaufend (wie 
im aeroben Stoffwechsel); sauerstoffbenötigend (Gegensatz zu 
-> anaerob) 

aerotolerante Anaerobier, aerotolerante anaerobes Proka- 
ryoten, die zum Überleben keine sauerstoffhaltige Atmosphäre 
benötigen, aber in Anwesenheit von O 2 leben können 

afferent (von lat. afferre für „zuführen“), afferent zuführende 
Leitungsrichtung, zum Beispiel in einem Neuron, das Impul¬ 
se zum Zentralnervensystem weiterleitet (afferente Neuronen), 
oder in einem Blutgefäß, das Blut zu einem Organ transportiert 
(afferente Arteriolen) (Gegensatz zu —> efferent) 

After, anus Anus, Darmausgang; am hinteren Ende des 
Darmkanals gelegene Öffnung, durch die Verdauungsreste aus¬ 
geschieden werden 

Agonist, agonist chemische Substanz (z. B. ein Neurotrans¬ 
mitter), die in einer Zelle oder einem Gewebe eine spezifische 
Reaktion auslöst (Gegensatz zu Antagonist) 

Ähnlichkeitsmatrix, similarity matrix zweidimensionale An¬ 
ordnung von Zahlenwerten, mit deren Hilfe man das Ausmaß 
der Abweichung zwischen zwei Objekten vergleichen kann. Für 
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den Vergleich von mehreren Molekülsequenzen wird dazu je¬ 
weils die Anzahl der identischen oder verschiedenen Nucleotide 
bzw. Aminosäuren aufgelistet 

A-Horizont —>► Oberboden 

Aids, acquired immunodeficiency syndrome erworbene Im¬ 
munschwächekrankheit; Schwächung der Immunfunktion auf¬ 
grund des Rückgangs der T-Zellen und Makrophagen im Blut, 
hervorgerufen durch eine Infektion mit HIV (HI-Virus) 

Akklimatisation, acclimatization auch als Akklimatisierung 
bezeichnet; saisonale Anpassung der „Sollwerte“ der physiolo¬ 
gischen Funktionen von Tieren (z. B. der Stoffwechselrate) an 
veränderte Umweltfaktoren; ist in der Regel reversibel 

Akrosom (von griech. akros für „oberstes“ und soma für „Kör¬ 
per“), acrosome Struktur an der äußersten Spitze eines tieri¬ 
schen Spermiums, die als Erstes mit der Membran der Eizelle 
fusioniert und in die Eizelle eindringt 

Aktionspotenzial, action potential von Neuronen oder Mus¬ 
kelzellen erzeugtes elektrisches Signal zur Weiterleitung von 
Informationen durch wellenförmige Depolarisation oder Hyper¬ 
polarisation der Plasmamembran 

Aktivator, activator ein Transkriptionsfaktor, der bei Bin¬ 
dung an den Promotor eines Gens dessen Transkription stimu¬ 
liert (Gegensatz zu —> Repressor) 

aktiver Transport, active transport energieverbrauchender 
Transport von Substanzen durch eine biologische Membran ent¬ 
gegen einem Konzentrations gefälle - also von einem Bereich 
geringer Konzentration (dieser Substanz) in einen Bereich ho¬ 
her Konzentration (—► primär aktiver Transport, sekundär 
aktiver Transport; Gegensatz zur —> erleichterten Diffusion und 
zum passiven Transport) 

aktives Zentrum, active site Region oder Tasche an der Ober¬ 
fläche eines Enzyms oder Ribozyms, an die das Substrat bindet 
und an der die Katalyse stattfindet 

Aktivierungsenergie ( E a ), activation energy Energiebarrie¬ 
re, die von chemischen Substanzen überwunden werden muss, 
damit sie miteinander reagieren können 

Aktivierungsenzyme, activation enzymes auch Aminoacyl- 
tRNA-Synthetasen genannt; katalysieren die Bindung von Ami¬ 
nosäuren an die entsprechenden tRNAs 

Aktivierungstor, activation gate Bereich eines spannungsge¬ 
steuerten Natriumionenkanals, der bei einer Depolarisation der 
Membran dessen Permeabilität für Na + -Ionen erhöht 

akzessorisch, accessory zusätzlich, begleitend, unterstützend 
vorhanden; beispielsweise akzessorische Geschlechtsdrüsen 
(zusätzlich zu den Keimdrüsen vorhanden), akzessorische Or¬ 
gane von Früchten (bilden Teile der Frucht, ohne sich von 
Fruchtblättern abzuleiten) 

akzessorische Geschlechtsorgane, accessory sex organs 
anatomische Strukturen, die bei einer inneren Befruchtung die 
Übertragung der Spermien vom Männchen auf das Weibchen 
ermöglichen (Gegensatz zu primäre Geschlechtsorgane) 


akzessorische Pigmente, accessory pigments Pigmente, die 
Licht absorbieren und den Chlorophyllen die Energie für die 
Photosynthese zuführen; auch Antennenpigmente genannt 

Albedo (von lat. albus für „weiß“), albedo effect die von der 
Erdoberfläche reflektierte Sonneneinstrahlung 

Aldehyde, aldehydes organische Verbindungen mit einer Al¬ 
dehydgruppe (-CHO). Viele Zucker sind Aldehyde. (Gegensatz 
zu —> Ketone) 

Aldosteron, aldosterone Steroidhormon, das bei Säugetieren 
in der Nebennierenrinde gebildet wird; fördert die Ausschei¬ 
dung von Kaliumionen und Rückresorption von Natriumionen 
in der Niere 

Aleuronschicht, aleurone layer bei manchen Samen vorhan¬ 
denes Gewebe unterhalb der Samenschale, welches das Endo- 
sperm umgibt. Die Schicht sezemiert Verdauungsenzyme, die 
im Endosperm gespeicherte Makromoleküle aufspalten. 

alkalisch (basisch), alkaline Eigenschaft von Lösungen, de¬ 
ren pH-Wert höher als 7 ist (entspricht einer Protonenkonzen¬ 
tration niedriger als 10 -7 -molar) (Gegensatz zu -> sauer) 

Alkohole, alcohol chemische Verbindungen mit einer Hydro¬ 
xylgruppe (-OH). Es gibt einwertige Alkohole mit nur einer 
Hydroxylgruppe (beispielsweise der Trinkalkohol Ethanol) und 
mehrwertige Alkohole (beispielsweise -> Glycerol). 

alkoholische Gärung, alcoholic fermentation Gärung 

Allantois, allantois sackartige, extraembryonale Membran, 
die stickstoffhaltige Abfallprodukte des Embryos aufnimmt 
(vgl. extraembryonale Membranen) 

Allantoismembran, allantoic membrane in der Entwicklung 
von Tieren ein Auswuchs des extraembryonalen Entoderms 
und des angrenzenden Mesoderms; bildet die Allantois, eine 
sackförmige Struktur, in der die Stoffwechselendprodukte des 
Embryos gespeichert werden 

Allee-Effekt, allee effect Zunahme der Wachstumrate (r) ei¬ 
ner Population mit abnehmender Populationsdichte 

Allele (von griech. allos für „andere“), allels verschiedene Zu¬ 
standsformen eines Gens an einem bestimmten Genlocus eines 
Chromosoms 

Allelfrequenz (Genfrequenz), allele frequency der relative 
Anteil eines bestimmten Allels in einer spezifischen Population 

allergische Reaktion, allergic reaction Überreaktion des Im¬ 
munsystems auf geringe Mengen eines Antigens, auf die die 
meisten anderen Menschen keine Reaktion zeigen; häufig sind 
IgE-Antikörper beteiligt 

allergische Sofortreaktion, immediate hypersensitivity 
schnelle, ausgedehnte Überreaktion des Immunsystems gegen 
ein Allergen, wodurch große Mengen an Histamin ausgeschüttet 
werden (Gegensatz zu allergische Spätreaktion) 

allergischer Schock (Anaphylaxie), allergic shock durch 
eine allergische Reaktion hervorgerufener plötzlicher Abfall des 
Blutdrucks. Dieser entsteht durch eine erhöhte Permeabilität 
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der Blutgefäße und den daraus resultierenden Flüssigkeitsver¬ 
lust durch die Kapillaren. 

allgemeine Transkriptionsfaktoren, general transcriptionfac- 
tors Transkriptionsfaktoren von Eukaryoten, die an die Pro¬ 
motoren der meisten proteincodierenden Gene binden und für 
deren Expression erforderlich sind; im Unterschied zu spezifi¬ 
schen Transkriptionsfaktoren, die ihre regulatorische Wirkung 
nur an bestimmten Promotoren oder Klassen von Promotoren 
entfalten 

allometrisches Wachstum, allometric growth Wachstums¬ 
muster, bei dem manche Teile des Körpers eines Organismus 
schneller wachsen als andere; führt zu veränderten Körperpro¬ 
portionen während des Wachstums 

allopatrische Speziation (von griech. allos für „andere“ und 
patria für „Heimat“), allopatric speciation auch als geogra¬ 
phische Speziation bezeichnet; Form der Artbildung, bei der 
bei geographischer Trennung - durch Entstehen (oder Über¬ 
queren) einer physikalischen Barriere wie einem Fluss - durch 
reproduktive Isolation aus einer Ursprungsart zwei neue Arten 
hervorgehen (Gegensatz zu -> sympatrische Speziation) 

Allopolyploidie, allopolyploidy Form der Polyploidie, bei der 
mehr als zwei Chromosomensätze vorhanden sind, die von mehr 
als einer Art stammen 

allosterische Regulation (von griech. allos für „andere“ und 
Stereos für „Struktur“), allosteric regulation Regulation der 
Enzymaktivität durch Bindung eines Effektormoleküls nicht an 
das aktive Zentrum, sondern an eine andere Stelle - das al¬ 
losterische Zentrum des Enzyms. Allosterisch reguliert werden 
neben Enzymen auch einige Transportproteine oder regulatori¬ 
sche Proteine. 

Alpha-Diversität, alpha diversity Artenvielfalt im Maßstab 
einer lokalen Lebensgemeinschaft (Biozönose) (vgl. —>► Beta- 
Diversität, —> Gamma-Diversität) 

Alpha-Fehler, alpha error auch als falsch positive Entschei¬ 
dung bezeichnet; Fehler 1. Art bei statistischen Tests, das 
Verwerfen einer zutreffenden Nullhypothese (Gegensatz zu 
-> Beta-Fehler) 

alternatives Spleißen, alternative splicing Mechanismus zur 
Erzeugung unterschiedlicher, reifer mRNAs aus ein und dem¬ 
selben Gen; dazu werden während der RNA-Prozessierung 
unterschiedliche Kombinationen von Exons zusammengespleißt 

Alternativhypothese, alternative hypothesis die Hypothese, 
die im Gegensatz zur Nullhypothese steht; bei statistischen 
Rückschlüssen; normalerweise die primär interessierende Hy¬ 
pothese 

Alternativkosten Opportunitätskosten 

Alternativzustände, alternative States verschiedene Zusam¬ 
mensetzungen von Biozönosen am gleichen Ort unter ähnlichen 
Umweltbedingungen 

Altersstruktur, age structure die Verteilung der Individuen 
einer Population auf die verschiedenen Altersklassen 


Altruismus altruism ein uneigennütziges Verhalten, das die 
biologische Fitness des ausführenden Individuums verringert, 
die anderer Individuen jedoch steigert 

Alveolen (von lat. alveus für „Höhle“), alveoli kleine, ta¬ 
schenartige Höhlen, insbesondere die Lungenbläschen 

Amboss (Incus), anvil mittleres der drei Gehörknöchelchen, 
das die Bewegungen des Trommelfells auf das ovale Fenster des 
Innenohrs überträgt (vgl. -> Hammer, -> Steigbügel) 

Ambulacralfüßchen Ambulacralsystem 

Ambulacralsystem, water vascular System Wassergefäßsys¬ 
tem; in direkter Verbindung mit dem Meerwasser stehendes 
System aus Kanälen und muskulösen Ampullen und Füßchen, 
das bei vielen Echinodermen (Stachelhäutern) dem Gasaus¬ 
tausch, der Fortbewegung und der Nahrungsaufnahme dient. 
Die Bewegungen funktionieren hydraulisch. 

Amensalismus, amensalism Wechselbeziehung zwischen 
zwei Organismen, bei der einer der Beteiligten geschädigt 
wird, der andere hingegen unbeeinflusst bleibt (Gegensatz zu 
—> Kommensalismus) 

Amine, amines organische Derivate des Ammoniaks, bei de¬ 
nen Wasserstoffatome organische Gruppen ersetzt sind 

Aminoacyl-tRNA-Synthetasen —> Aktivierungsenzyme 

Aminogruppe —> Amine 

Aminosäuren, amino acids organische Verbindungen, die so¬ 
wohl NH 2 - als auch COOH-Gruppen enthalten. Proteine sind 
Polymere von Aminosäuren. 

Ammoniak, ammonia NH 3 ; das häufigste stickstoffhaltige 
Ausscheidungsprodukt (vgl. -> Harnstoff, -> Harnsäure) 

ammoniotelisch (von griech. telos für „Ende“), ammonote- 
lic auch als ammonotelisch bezeichnet; Eigenschaft von Or¬ 
ganismen, die stickstoffhaltige Verbindungen (in erster Linie 
Proteine) zu Ammoniak als Stoffwechselendprodukt abbauen 
(Gegensatz zu -> ureotelisch, —> uricotelisch) 

Amnion, amnion innerste, mit Fruchtwasser gefüllte, ex¬ 
traembryonale Hülle, in der sich bei Sauropsiden (Reptilien und 
Vögel) und Säugetieren der Embryo entwickelt (vgl. -> ex¬ 
traembryonale Membranen) 

amniotisches Ei, amniote egg beschältes Ei, das den Embryo, 
die ihn umgebenden vier extraembryonalen Membranen und 
einen Dotter enthält, von dem sich der Embryo ernährt. Die¬ 
se evolutionäre Anpassung ermöglichte den Reptilien, Vögeln 
und Säugetieren - gegensatz zu den meisten Amphibien - die 
vollständige Entwicklung außerhalb des Wassers und damit die 
Besiedlung terrestrischer Lebensräume. 

amphipatisch (von griech. amphi für „auf beiden Seiten“ oder 
„doppel-“ und pathikos für „empfindend“), amphipathic Ei¬ 
genschaft eines Moleküls, das sowohl hydrophobe als auch 
hydrophile Regionen besitzt 

Ampholyt, ampholyt je nach Milieu sowohl als Säure als auch 
als Base wirkend 
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Amplifikation, amplification Vervielfältigung; meist in Zu¬ 
sammenhang mit DNA-Fragmenten (vgl. —> Genamplifikation) 

Amplitude, amplitude die maximale Auslenkung einer Kurve 
in eine Richtung im Laufe eines regelmäßigen Zyklus 

Amygdala, amygdala Mandelkern; Bestandteil des limbi¬ 
schen Systems, eines Gehirnteils, der an der Entstehung von 
Angst und an der Erinnerung an beängstigende Erlebnisse be¬ 
teiligt ist 

Amylase, amylase Verdauungsenzym, das die Hydrolyse von 
Stärke meist in Maltose oder Glucose katalysiert 

Anabolismus (von griech. ana für „aufwärts“ und ballein für 
„werfen“), anabolism aufbauender Teil des Zellstoffwechsels, 
in dem aus einfacheren Vorstufen komplexe Moleküle gebildet 
werden; erfordert die Zufuhr von Energie, die in Form der ge¬ 
bildeten chemischen Bindungen gespeichert wird (Gegensatz zu 
Katabolismus) 

anaerob (von griech. an für „nicht“, aer für „Luft“ und bios 
für „Leben“), anaerobic unter Ausschluss von molekularem 
Sauerstoff (O 2 ) ablaufend (Gegensatz zu —> aerob) 

anaerobe Atmung, anaerobic respiration ein Stoffwechsel¬ 
weg, durch den Glucose in Abwesenheit von Sauerstoff abge¬ 
baut wird 

Anagenese (Artwandel), anagenesis auch als phyletische 
Evolution bezeichnet; evolutionäre Veränderung in einer einzel¬ 
nen Abstammungslinie über einen langen Zeitraum 

analoge Merkmale (von griech. analogia für „Übereinstim¬ 
mung“), analogous traits bezieht sich in der Biologie auf 
ähnliche Strukturen, die bei zwei oder mehr Organismengrup¬ 
pen Vorkommen, aber getrennt und unabhängig voneinander 
entstanden sind. Ein Beispiel hierfür sind die Flügel von Fle¬ 
dermäusen und Vögeln, die sich unabhängig voneinander bei 
Vorfahren ohne Flügel entwickelten. 

Anaphase (von griech. ana für „hinauf“), anaphase Stadium 
der Zellteilung, in dem die erste Auftrennung der Schwes¬ 
terchromatiden (oder in der ersten meiotischen Teilung der 
gepaarten homologen Chromosomen) stattfindet 

Anaphylaxie —allergischer Schock 

Androgene, androgens sämtliche männlichen Steroidhormo¬ 
ne (Geschlechtshormone) (das bekannteste davon ist Testoste¬ 
ron) 

Aneuploidie, aneuploidy Mutation, bei der ein einzelnes 
Chromosom, mehrere Chromosomen oder Teile von Chromo¬ 
somen fehlen oder zusätzlich vorhanden sind 

angeborene Immunabwehr, innate immune defense eine von 
zwei möglichen Formen der Abwehr von Pathogenen bei Tie¬ 
ren; ist bei den meisten Tieren vorhanden und richtet sich nicht 
gegen ganz bestimmte Angreifer, allerdings gegen bestimm¬ 
te Angreifergruppen. Der alternative Ausdruck „unspezifische 
Immunabwehr“ ist also nicht ganz korrekt. (Gegensatz zu -> ad¬ 
aptive Immunabwehr) 

angeregter Zustand, excited state Zustandsform eines Atoms 
oder Moleküls, das nach Aufnahme von Energie mehr Energie 
besitzt als im Grundzustand 


Angiospermen, angiosperms die Bedecktsamer oder Blüten¬ 
pflanzen; eine der beiden Hauptgruppen rezenter Samenpflan¬ 
zen (vgl. —> Gymnospermen) 

Angiotensin, angiotensin ein Peptidhormon, das ein Zusam¬ 
menziehen der Blutgefäße bewirkt und dadurch zu einer Erhö¬ 
hung des Blutdrucks führt; erhält außerdem durch Verengung 
der efferenten Gefäße die glomeruläre Filtration aufrecht, er¬ 
zeugt ein Durstgefühl und stimuliert die Freisetzung von Aldo¬ 
steron 

animale Hemisphäre —>► animaler Pol 

animaler Pol, animal pole der dotterarme, metabolisch akti¬ 
ve Bereich mancher tierischer Eizellen, Zygoten und Embryos; 
enthält am wenigsten Dotter; definiert die animale Hemisphäre 
des Keims (Gegensatz zu —>► vegetativer Pol) 

Anion (von griech. anion für „nach oben gehend“), anion ein 
negativ geladenes Ion (Gegensatz zu —> Kation) 

Anisogamie (von griech. aniso für „ungleich“ und gamos für 
„Hochzeit“), anisogamy das Vorkommen zweier morpholo¬ 
gisch unterschiedlicher weiblicher und männlicher Gameten 
(Gegensatz zur Isogamie) 

Anlageplan, fate map Festlegung, welche adulten (erwachse¬ 
nen) Strukturen sich von welchen Teilen des Embryos herleiten 

Annealing, annealing zufälliges Zusammenlagem von DNA- 
Fragmenten an ihren kohäsiven Enden über Wasserstoffbrücken; 
geschieht beim Absenken der Temperatur 

Annotation (von lat. annotare für „anmerken“), annotation 
Verfahren der funktionellen Genomik, zu einer bekannten Gen¬ 
sequenz das Proteinprodukt und dessen Funktion zu bestimmen 

Annuelle (annuelle Pflanzen), annuals (annual plants) ein¬ 
jährige Pflanzen, deren Entwicklungszyklus innerhalb einer 
Wachstumsperiode vollendet ist (Gegensatz zu -> bienne Pflan¬ 
zen, -> perennierende Pflanzen) 

anorganische Dünger, inorganic fertilizer chemische Sub¬ 
stanzen oder Substanzkombinationen, die bei einem Mangel an 
bestimmten Pflanzennährelementen auf den Boden oder in einer 
Pflanzenkultur ausgebracht werden; enthalten häufig die Makro¬ 
nährelemente Stickstoff, Phosphor und Kalium (N-P-K) 

Anpassung —> Adaptation 

Antagonist, antagonist eine biochemische Verbindung (z. B. 
ein Arzneimittel), die verhindert, dass eine andere Substanz ihre 
normale Wirkung entfalten kann (Gegensatz zu -> Agonist) 

Antennendrüse antennal gland Exkretionsorgan von Crusta- 
ceen (Krebstieren) 

Antennenkomplexe (Lichtsammelkomplexe) light harvesting 
complexes Gruppe verschiedener, photosynthetisch aktiver 
Moleküle, die in Kooperation Lichtenergie absorbieren und die¬ 
se an ein Reaktionszentrum abgeben 

anterior; anterior Lagebezeichnung; bezogen auf die Körper¬ 
achse vorne oder kopfseitig gelegen (Gegensatz zu -> posterior) 

Anthere (von griech. antheros für „blühend“) anther Staub¬ 
beutel; der pollentragende Teil eines Staubblatts in einer Blüte 
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Antheridium (Plural: Antheridien; von griech. antheros 
für „blühend“), antheridium vielzelliges männliches Ge¬ 
schlechtsorgan (Gametangium) bei (Chitin)Pilzen, gefäßlosen 
Pflanzen, Famen und (stark reduziert) auch bei Samenpflan¬ 
zen; produziert die Spermazellen (bei Pflanzen Archegonium; 
bei Pilzen Ascogon) 

Antibiotika antibiotics Abwehrmoleküle, die von Mikroor¬ 
ganismen wie bestimmten Bakterien oder einzelligen Pilzen 
produziert werden, um konkurrierende Mikroorganismen zu 
zerstören; werden in der Medizin gegen bakterielle Infektionen 
verwendet 

Anticodon anticodon die drei Nucleotide in der tRNA, die 
durch Basenpaarung an ein komplementäres Triplett (ein Co- 
don) der mRNA binden 

antidiuretisches Hormon (ADH), antidiuretic hormone auch 
als Adiuretin oder Vasopressin bezeichnet; ein Hormon, das 
in der Niere von Säugetieren die Wasserrückresorption steuert; 
wird von den Neuronen des Hypothalamus produziert und von 
Nervenendigungen im Hypophysenhinterlappen sezemiert 

Antigen, antigen jegliche Substanz, die bei Wirbeltieren die 
Produktion von Antikörpern auslöst oder die im Körper vorhan¬ 
denen Antikörper aktiviert 

Antigendeterminante, antigenic determinant Epitop 

Antigenpräsentation, antigen presentation ein Prozess bei 
der Immunität von Zellen. Dabei nimmt eine Zelle ein Antigen 
auf, verdaut es und präsentiert anschließend Fragmente dieses 
Antigens an der Zellaußenseite, gebunden an Proteine der Plas¬ 
mamembran. 

Antikörper, antibody vom Immunsystem in nahezu unendli¬ 
cher Variabilität produzierte Proteine (Immunglobuline). Diese 
binden spezifisch an eine körperfremde Substanz im Blut oder in 
anderen Körperflüssigkeiten und leiten die Immunreaktion ein. 

antiparallel, antiparallel bezieht sich auf eine molekulare 
Orientierung, bei der Moleküle oder Teile von Molekülen eine 
entgegengesetzte Richtung aufweisen 

Antipoden, antipodal cells drei oder mehr Zellen an einem 
Ende des Megagametophyten der Samenanlage von Angiosper¬ 
men; dienen vor allem der Ernährung des Embryosacks und 
gehen letztendlich zugrunde 

Antiporter, antiporter Membrantransportprotein, das eine 
bestimmte Substanz in die eine Richtung und eine andere 
Substanz in die andere Richtung transportiert (Gegensatz zu 
Symporter, -> Uniporter) 

Antisense-RNA, antisense RNA einzelsträngige RNA, die 
komplementär zu einer funktionstüchtigen mRNA oder Teilen 
davon ist. Beide bilden zusammen ein doppelsträngiges RNA- 
Hybrid, das die Translation hemmt. 

Aorta (von griech. aorte für „Schlagader“), aorta wichtigstes 
vom Herzen wegführendes, arterielles Gefäß, das die meisten 
Gefäße des Körperkreislaufs versorgt 

Aortenklappe, aortic valve zwischen dem linken Ventrikel 
des Säugerherzens und der Aorta gelegene Taschenklappe; ver¬ 
hindert während der Erschlaffungsphase den Rückfluss des 
Blutes in den Ventrikel 


Apex, apex Spitze oder höchster Punkt einer Struktur, zum 
Beispiel der Apex eines wachsenden Sprosses (Sprossapex) 
oder einer Wurzel (Wurzelapex) 

Aphasie, aphasia eine Sprachstörung, bei der die Verwen¬ 
dung und das Verständnis von Wörtern stark beeinträchtigt sind 

apikal, apical Lagebezeichnung; den höchsten Punkt einer 
Struktur bildend, zum Beispiel der Apex eines wachsenden 
Sprosses 

Apikaldominanz, apical dominance die endständige Knospe 
von Pflanzen; unterdrückt das Wachstum von Achselknospen 

Apikalknospe, apical bud Knospe an der Spitze jeder 
Sprossachse und jedes Zweiges, welche die Zellen für das 
Höhen- und Dickenwachstum und für die Entwicklung dieses 
Sprosses bildet 

Apikalmeristem, apical meristem Scheitelmeristem; das Me¬ 
ristem an der Spitze eines Sprosses oder einer Wurzel; verant¬ 
wortlich für das Längenwachstum der Pflanze 

Apomixis (von griech. apo für „weg von“ und mixis für „Mi¬ 
schung“), apomixis ungeschlechtliche Produktion von Samen 

Apomorphie, apomorphy abgeleitetes Merkmal, das man bei 
Mitgliedern einer bestimmten Abstammungslinie findet, das 
aber bei den Vorfahren noch nicht vorhanden war. Falls es bei 
sämtlichen Mitgliedern vorhanden ist, spricht man von -> Syn- 
apomorphie. (Gegensatz zu Plesiomorphie) 

Apoplast, apoplast das kontinuierliche Netzwerk von Zell¬ 
wänden und extrazellulären Räumen, durch das Material frei 
diffundieren kann, ohne eine Membran überwinden zu müssen 
(Gegensatz zu —> Symplast) 

Apoptose, apoptosis Serie genetisch programmierter Ereig¬ 
nisse, die zum programmierten Zelltod führen 

Aposematismus, aposematism Warnfärbung; leuchtende Far¬ 
ben oder auffallende Muster bei giftigen oder mimetischen 
Beutetierarten, das als Warnung für Prädatoren dient 

Aquaporine, aquaporins Wasserkanäle für den schnellen pas¬ 
siven Durchtritt von Wasser durch eine Plasmamembran bei der 
Osmose in pflanzlichen und tierischen Zellen 

aquatisch (von lat. aqua für „Wasser“), aquatic im Wasser le¬ 
bend 

Äquatorialplatte, equatorialplate Region in der Zellmitte, in 
der sich während der Metaphase der Mitose die Schwesterchro¬ 
matiden anordnen; auch Metaphaseplatte genannt 

Äquität (Evenness), species evenness die relative Häufigkeit 
von Arten im Vergleich zu anderen Arten in einer Biozönose 

Arbeitsgedächtnis, immediate memory auch als unmittelba¬ 
res Gedächtnis bezeichnet; Form des Gedächtnisses für gegen¬ 
wärtig stattfindende Vorgänge; es ist fast fotografisch, hält aber 
nur für Sekunden an (vgl. —► Langzeitgedächtnis, —► Kurzzeit¬ 
gedächtnis) 

Archegonium (von griech. arche für „anfangs“ und gone für 
„Fortpflanzung“), archegonium vielzelliges weibliches Ge¬ 
schlechtsorgan (—► Gametangium) bei gefäßlosen Landpflan¬ 
zen, Farnen und (stark reduziert) auch bei Samenpflanzen; 
produziert die Eizellen (Gegensatz zu —> Antheridium) 
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Archenteron —> Urdarm 
Art Spezies 

Artbegriffe, species concepts die verschiedenen Möglichkei¬ 
ten, wie Biologen Arten zu kategorisieren versuchen 

Artbildung —> Speziation 

Arten-Areal-Beziehung, species-area relationship der Zu¬ 
sammenhang zwischen der Größe eines Gebiets und der Zahl 
der dort lebenden Arten 

Artenvielfalt, species diversity ein Maß, das sowohl die An¬ 
zahl der Arten (den Artenreichtum) einer Biozönose als auch 
ihre relative Abundanz (Häufigkeit) im Vergleich zu den ande¬ 
ren Arten (die Äquität oder Evenness) umfasst 

Artenzusammensetzung, species composition die verschie¬ 
denen Arten, die gemeinsam eine Biozönose bilden 

Arterien, arteries muskulöse Blutgefäße, die Blut vom Her¬ 
zen weg in andere Organe transportieren (Gegensatz zu —> Ve¬ 
nen) 

Arteriolen, arterioles aus einer Arterie entspringende, kleine 
Blutgefäße, die das Kapillarnetz speisen 

Arteriosklerose (von griech. arteria für „Arterie“ und skleros 
für „hart“), atherosclerosis auch als Atherosklerose bezeich¬ 
net; krankhafte Veränderung der Arterienwände mit charak¬ 
teristischen fett- und cholesterolreichen Ablagerungen in den 
Gefäßwänden. Wenn diese Ablagerungen von Fibroblasten in¬ 
filtriert werden und sich darin Calcium ablagert, entwickelt sich 
eine Arteriosklerose, eine Verhärtung der Arterien. 

Artgenossen, conspecifics Individuen der gleichen Art 

Artwandel —> Anagenese 

Ascogon, female gametangium weibliches Gametangium bei 
den Ascomycota (Schlauchpilzen) (vgl. -> Antheridium) 

Ascosporen, ascospores die haploiden Sporen in den ge¬ 
schlechtlichen Reproduktionsorganen (Asci, Singular: Ascus) 
von Ascomycota (Schlauchpilzen) 

Ascus (Plural: Asci; von griech. askos für „Schlauch“), ascus 
das keulenförmige Sporangium bei Ascomycota (Schlauch¬ 
pilzen), in dem durch Meiose Sporen (Ascosporen) gebildet 
werden 

asexuelle Fortpflanzung, asexual reproduction unge¬ 
schlechtliche (oder vegetative) Fortpflanzung; Form der 
Fortpflanzung, an der nur ein Eltemteil beteiligt ist; hier¬ 
bei kommt es nicht zur Verschmelzung von Gameten. Die 
entstehenden Nachkommen sind untereinander und mit dem El¬ 
ternorganismus genetisch identisch. (Gegensatz zu sexuelle 
Fortpflanzung) 

Assimilationseffizienz, assimilation ejficiency das Verhältnis 
von aus dem Verdauungstrakt in den Blutkreislauf aufgenom- 
mener (assimilierter) Energie zur über die Nahrung dem Körper 
zugeführter Energie 

assortative Paarung, assortative pairing Fortpflanzungssys¬ 
tem, bei dem der Paarungspartner anhand bestimmter phäno¬ 
typischer Merkmale oder Merkmalsgruppen ausgewählt wird; 
besondere Form der nicht zufälligen Paarung 


Assoziationscortex, association cortex jener Teil der Groß¬ 
hirnrinde von Wirbeltieren, der an der Informationsverarbeitung 
auf höherer Ebene beteiligt ist; so benannt, weil er Infor¬ 
mationen von verschiedenen Sinnesmodalitäten und aus der 
Erinnerung koordiniert oder assoziiert 

assoziatives Lernen, associative learning Form des Lernens, 
bei dem zwei nicht miteinander in Beziehung stehende Reize 
zur gleichen Reaktion verknüpft werden 

Asthenosphäre (von griech. asthenos für „schwach“), asthe- 
nosphere die viskose, verformbare Schicht des Erdmantels, 
auf der die festen Platten der Lithosphäre liegen 

Ästivation (von lat. aestivalis für „Sommer“), estivation 

(1) bei Tieren „Übersommerung“, Sommerruhe, Trockenschlaf; 
Inaktivität und gedrosselter Stoffwechsel während des Som¬ 
mers; in der Regel als Strategie, um Trockenheit oder große 
Hitze überleben zu können (Gegensatz zu Hibernation); 

(2) bei Pflanzen die Anordnung der Blütenteile in einer Knos¬ 
pe („Knospendeckung“) 

Astrocyt (von griech. astron für „Stern“), astrocyte Typ von 
Gliazellen, der die kleinsten, durchlässigsten Blutgefäße im Ge¬ 
hirn umgibt und so zur Blut-Hirn-Schranke beiträgt 

Ästuar, estuary aquatischer Lebensraum, in dem es zur Ver¬ 
mischung von Salz- und Süßwasser kommt, wie an der Mün¬ 
dung eines Flusses ins Meer; umfasst auch Ökosysteme wie 
Salzmarschen, Mangrovenwälder, Schlammflächen und See¬ 
grasbetten 

asymmetrischer Kohlenstoff, asymmetric carbon Kohlen¬ 
stoffatom, das mit vier verschiedenen Atomen oder Atomgrup¬ 
pen verbunden ist; Voraussetzung für -> optische Isomere 

Atemgase, respiratory gases Sauerstoff (O 2 ) und Kohlen¬ 
stoffdioxid (CO 2 ); Gase, die ein Organismus zwischen seiner 
Körperflüssigkeit und dem umgebenden Medium (Wasser oder 
Luft) austauschen muss 

Atemzugvolumen (Tidalvolumen, TV), tidal volume Luft¬ 
menge, die in Ruhe pro Atemzug ausgetauscht wird (Gegensatz 
zu —> exspiratorisches Reservevolumen, -> inspiratorisches Re¬ 
servevolumen, -> Vitalkapazität) 

Atherosklerose —► Arteriosklerose 

Atmosphäre, atmosphere die dünne Gasschicht, welche die 
Erde umgibt; besteht aus Stickstoff, Sauerstoff, Argon, Kohlen¬ 
stoffdioxid sowie Spuren von Wasserstoff, Helium, Ozon und 
vielen anderen Gasen, sowie Wasserdampf 

Atmung (Respiration), respiration (1) äußere Atmung (Gas¬ 
austausch); die Aufnahme von O 2 und Abgabe von CO 2 ; 
(2) -> Zellatmung 

Atmungskette, respiratory chain abschließende Reaktionen 
bei der Zellatmung, bei denen Elektronen von NAD + oder FAD 
über verschiedene Elektronencarrier auf molekularen Sauerstoff 
übertragen werden und gleichzeitig ATP produziert wird 

Atom (von griech. atomos für „unsichtbar“), atom kleinste 
Einheit eines chemischen Elements; enthält einen Kern und ein 
oder mehrere Elektronen 
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Atomgewicht, atomic weight Maß für die durch die Schwer¬ 
kraft der Erde ausgeübte Anziehungskraft auf die Atommasse, 
dimensionslos 

Atommasse, atomic mass die durchschnittliche Massenzahl 
einer repräsentativen Probe von Atomen eines Elements mit 
den gesamten natürlich vorkommenden Isotopenanteilen. Die 
Atommasse wird in Dalton ausgedrückt; entspricht auf der Erde 
vom Zahlenwert her dem Atomgewicht 

ATP (Adenosintriphosphat), adenosine triphosphate ener¬ 
giespeichernde Verbindung, bestehend aus Adenin, Ribose und 
drei Phosphatgruppen. Bei der Bildung aus ADP wird nützliche 
Energie gespeichert, die beim Abbau zu ADP oder AMP wieder 
frei wird. Mit dieser Energie werden endergonische Prozesse an¬ 
getrieben. 

ATP-Synthase, ATP synthase integrales Membranprotein, 
das den Transport von Protonen mit der Bildung von ATP kop¬ 
pelt 

atriales natriuretisches Peptid (ANP), atrial natriuretic pep- 
tide von den Muskelzellen des Herzvorhofs (Atrium) aufgrund 
von Dehnungsreizen ausgeschüttetes Hormon, das die Rückre¬ 
sorption von Natrium in der Niere hemmt und dadurch auch das 
Blutvolumen verringert 

Atrioventrikularklappen, atrioventricular valves die Segel¬ 
klappen zwischen Atrium und Ventrikel des Säugerherzens 

Atrioventrikularknoten, atrioventricular node abgewandel¬ 
ter Knoten des Herzmuskels, der als sekundärer Impulsgeber für 
die Aktionspotenziale zur Kontraktion der Ventrikel dient 

Atrium (von lat. atrium für „Vorhof“), atrium innen gelege¬ 
ne Kammer; (1) im Herz von Wirbeltieren die dünnwandigen 
venösen Vorhofkammern, die den Ventrikeln vorgelagert sind; 
(2) Mittelohr- oder Paukenhöhle 

auditorisches System, auditory System das Gehörsystem, 
auch Hörbahn; sensorisches System, bei dem Mechanorezep¬ 
toren Druckwellen in Rezeptorpotenziale um wandeln. Hierzu 
gehören Strukturen, die Schallwellen erfassen, diese zu einem 
sensorischen Organ weiterleiten und ihre Wirkung auf die Me¬ 
chanorezeptoren verstärken. 

Auflösung —> optische Auflösung 

aufsteigendes retikuläres Aktivierungssystem (ARAS), reti- 
cular-acitvating System zentraler Bereich im Stammhirn von 
Wirbeltieren; besteht unter anderem aus komplexen Faserbün¬ 
deln, die Nervensignale zwischen dem Vorderhirn und dem 
Rückenmark übertragen. Teilweise verdichten sich die seitli¬ 
chen Fasern zu Kernen, die bei der Regulation der Eingewei¬ 
defunktionen und bei Aktivitätsmustem, beispielsweise dem 
Erwachen aus dem Schlaf, eine Rolle spielen. 

Auftriebszone, upwelling zone Zone in den Meeren, in der 
durch ablandige Winde in Kombination mit der Coriolis-Kraft 
warmes Oberflächenwasser von der Küste weg getrieben wird, 
wodurch kaltes, nährstoffreiches Wasser aus tieferen Bereichen 
an die Oberfläche aufsteigen kann 


Ausbeutungskonkurrenz, exploitation competition Form der 
interspezifischen Konkurrenz, bei der beide Arten die gemein¬ 
sam genutzten, beschränkten Ressourcen mengenmäßig verrin¬ 
gern (Gegensatz zu —> Interferenzkonkurrenz) 

Ausgangsgestein, parent rock auch als Muttergestein oder 
C-Horizont bezeichnet; der aus Gestein bestehende Bodenho¬ 
rizont, durch dessen Zerfall der Boden entsteht 

Ausläufer (Stolonen), stolons horizontal wachsende Sprosse, 
die in bestimmten Abständen Wurzeln ausbilden 

Auslaugen, leaching der Prozess, durch den Mineralstoffe in 
oberen Bodenhorizonten in Wasser gelöst werden und als Ionen 
in tiefere Horizonte sickern, wo sie für Pflanzenwurzeln nicht 
mehr erreichbar sind 

Auslöser, releaser spezielle Form von Schlüsselreiz; ein Sin¬ 
nesreiz, der ein festgelegtes Verhaltensmuster auslöst, das zur 
Verständigung zwischen Artgenossen dient 

Außengruppe, outgroup in einer phylogenetischen Untersu¬ 
chung eine Gruppe von Organismen, die als Referenz zum 
Vergleich mit der Gruppe von vorrangigem Interesse dient und 
idealerweise deren Schwestergruppe darstellt (man spricht auch 
von einem Außengruppenvergleich) (Gegensatz zu —► Innen¬ 
gruppe) 

äußere Befruchtung, externalfertilization oft auch als Ablai¬ 
chen bezeichnet; die Abgabe der Gameten nach außen; typisch 
für aquatische Tiere (Gegensatz zu innere Befruchtung) 

äußere Kiemen, external gills stark verzweigte und aufge¬ 
faltete Körperanhänge, die eine große Oberfläche zum Gasaus¬ 
tausch im Wasser bieten; typisch für die Larven von Amphibien 
und vielen Insekten 

Autoimmunität, autoimmunity die Immunreaktion eines Or¬ 
ganismus auf körpereigene Moleküle oder Zellen 

Autoimmunkrankheit, autoimmunity desease Störung, bei 
der das Immunsystem die körpereigenen Antigene angreift 

Autokatalyse (von griech. autos für „selbst“ und kata für „ab¬ 
bauen“), autocatalysis positiver Rückkopplungsprozess, bei 
dem ein aktiviertes Enzym andere bislang inaktive Moleküle des 
gleichen Enzyms aktiviert 

autokrin, autocrine Sekretionsmechanismus, bei dem das se- 
zemierte Hormon direkt auf die Zelle einwirkt, die es sezerniert 
hat (vgl. -> endokrin, -> parakrin) 

autonome Spezifizierung, autonomous specification Festle¬ 
gung des Zellschicksals durch Informationen von Molekülen, 
die ursprünglich aus der Eizelle stammen 

autonomes Nervensystem (ANS), autonomic nervous System 
auch als vegetatives Nervensystem (VNS) bezeichnet; der An¬ 
teil des peripheren Nervensystems, der unwillkürliche Körper¬ 
funktionen reguliert, zum Beispiel die Darmtätigkeit und die 
Funktion der Drüsen 

Autophagie, autophagy auch als Autophagocytose bezeich¬ 
net; der programmierte Abbau der Bestandteile einer Zelle 
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Autopolyploidie, autopolyploidy das Vorhandensein von 
mehr als zwei kompletten Chromosomensätzen, die aber alle 
von der gleichen Art stammen 

autoregulatorische Mechanismen, autoregulatory mecha- 
nisms die lokale Steuerung des Blutstroms durch das Kapil¬ 
larbett mittels Verengung oder Erweiterung der ankommenden 
Arteriolen als Reaktion auf die lokale Konzentration von Meta¬ 
boliten im Blutkreislauf von Säugetieren 

Autosomen, autosomes bei Eukaryoten alle Chromosomen 
mit Ausnahme der Geschlechtschromosomen 

Autotrophe (von griech. autos für „selbst“ und trophe für 
„Nahrung“), autotrophs Organismen, die ausschließlich von 
anorganischem Material und Wasser leben; gewinnen Energie 
aus dem Sonnenlicht (Photoautotrophe) oder durch Oxidation 
anorganischer Stoffe (Chemolithotrophe) (Gegensatz zu -> He- 
terotrophe) 

Auxine (von griech. auxein für „wachsen“), auxin Klasse von 
Phytohormonen; pflanzliche Substanzen (die häufigste ist die 
Indol-3-essigsäure), die Einfluss auf das Wachstum und ver¬ 
schiedene Entwicklungsaspekte haben 

auxotroph (von griech. auxein für „wachsen“ und trophe für 
„Nahrung“), auxotroph mutante Formen eines Organismus, 
die gegensatz zu ihrem Wildtyp ein oder mehrere zusätzliche 
Nährstoffe benötigen (Gegensatz zu prototroph) 

Avirulenzgene, avirulence (Avr-)genes Gene von Krankheits¬ 
erregern, die bei Pflanzen eine Abwehr auslösen können (vgl. 
-> Gen-für-Gen-Konzept) 

Avogadro-Zahl, Avogadro ’s number die Zahl der Atome oder 
Moleküle in einem Mol (gemessen in Gramm) einer Substanz; 
beträgt 6,022 x 10 23 

Axon (von griech. axon für „Achse“), axon auch als Neurit 
bezeichnet; der Fortsatz (bzw. die Verzweigung) eines Neurons, 
der die Aktionspotenziale vom Zellkörper (Soma) weg leitet 
(vgl. -> Dendrit) 

Axonendigungen (Kollaterale), axon terminals die Endab¬ 
schnitte eines Axons, welche die Aktionspotenziale an eine 
andere Zelle weiterleiten; können Synapsen bilden und Neuro¬ 
transmitter freisetzen 

Axonhügel, axon hillock Verbindung zwischen einem Axon 
und dem Soma von Nervenzellen. Hier entstehen die Aktions- 
potenziale. 


B 

bakterielle Konjugation, bacterial conjugation Konjuga¬ 
tion 

Bakteriophagen (von griech. bacterion für „Stäbchen“ und 
phagein für „essen“), bacteriophages meist kurz als Phagen 
bezeichnet; Gruppe von Viren, die Bakterien infizieren 

Bakteroide, bacteroides stickstofffixierende Organellen, die 
sich aus endosymbiotischen Bakterien entwickeln 


balancierter Polymorphismus (von griech. polymorphos für 
„vielgestaltig“), balancedpolymorphism die Fähigkeit der Se¬ 
lektion, stabile Häufigkeiten von zwei oder mehr Phänotypen 
(bzw. Allelen an einem Genort) mit einer Häufigkeit von mehr 
als 1 % in der Population aufrechtzuerhalten; häufig die Folge 
einer erhöhten Fitness der Heterozygoten im Vergleich zu den 
Homozygoten (—► Heterosis) 

Barorezeptor (von griech. baros für „Gewicht“), baroreceptor 
bisweilen auch als Pressorezeptor bezeichnet; Drucksinneskör¬ 
perchen; druckempfindliche Zelle oder Organ 

Barr-Körperchen, barr body das inaktivierte X-Chromosom 
bei weiblichen Säugetieren 

basal, basal Lagebezeichnung; an einem Ende - der Basis - 
einer Achse liegend 

Basalkörper, basal body Centriol an der Basis einer eukaryo- 
tischen Geißel oder Cilie 

Basalmembran; basal membrane eine Art Matte aus Binde¬ 
gewebe an der Basis von Epithelgeweben; dient unter anderem 
der Verankerung und Stabilisierung dieses Gewebes 

Base, base (1) Substanz, die in einer Lösung Protonen (H + ) 
aufnehmen kann (Gegensatz zu -> Säure); (2) bei den Nuclein- 
säuren Bezeichnung für die Purine oder Pyrimidine, die jeweils 
zusammen mit einem Zucker und einer Phosphatgruppe die ein¬ 
zelnen Nucleotide bilden 

Basenpaar (bp), base pair bei doppelsträngiger DNA ein 
Nucleotidpaar, das durch komplementäre Basenpaarung zwi¬ 
schen einer Purinbase des einen Strangs und einer Pyrimi¬ 
dinbase des anderen Strangs entsteht (vgl. -> komplementäre 
Basenpaarung) 

Basentriplett Codon 

Basidiocarp -> Basidioma 

Basidioma (Basidiocarp; Plural: Basidiomata), basidioma 
Fruchtkörper der Basidiomycota (Ständerpilze) 

Basidium, basidium das charakteristische Sporangium der 
Ständerpilze, in dem während der Meiose vier haploide Sporen 
(BasidioSporen) gebildet werden. Diese bilden zunächst äußere 
Anhänge, zum Beispiel an den Lamellen der Fruchtkörper, und 
werden später abgeworfen. 

Basilarmembran, basilar membrane Membran im Innenohr 
von Wirbeltieren, deren Schwingung als Reaktion auf Schall¬ 
wellen Haarsinneszellen anregt; in Abhängigkeit von der Ton¬ 
höhe finden die Schwingungen an spezifischen Orten statt 

basisch —> alkalisch 

basophile Zellen (basophile Granulocyten), basophil cells 
Typ hoch entwickelter, phagocytotischer Leukocyten, die Hi¬ 
stamine ausschütten und möglicherweise die Entwicklung von 
T-Zellen fördern 

Bast —> sekundäre Rinde 

Bastarde -> Hybriden 

Bastardwüchsigkeit —Heterosis 
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Bates’sche Mimikry, Batesian mimicry konvergentes Ausse¬ 
hen einer genießbaren Art (des Nachahmers) und einer unge¬ 
nießbaren Art (des Modells) (vgl. —> Müller’sche Mimikry) 

Bauchfell Peritoneum 

Bauchspeicheldrüse Pankreas 

Bazillen (von lat. bacillus für „Stäbchen“), bacilli alle stäb¬ 
chenförmigen Bakterien 

bedingter Reflex, conditioned reflex auch als konditionierter 
Reflex bezeichnet; eine Form des assoziativen Lernens, die erst¬ 
mals von Iwan Pawlow beschrieben wurde. Hierbei wird eine 
natürliche Reaktion (etwa der Speichelfluss als Reaktion auf 
Nahrung) mit einem normalerweise nicht damit in Zusammen¬ 
hang stehenden Reiz assoziiert (wie dem Ertönen einer Glocke 
oder eines Metronoms). 

Befruchtung (Fertilisation, Syngamie), fertilization die Ver¬ 
einigung zweier Gameten 

Befruchtungshülle, fertilization envelope Membran, die eine 
tierische Eizelle umgibt und die sich innerhalb von Sekunden 
nach der Befruchtung abhebt. Dadurch entsteht eine schützende 
Hülle um die Eizelle, die das Eindringen eines zweiten Spermi¬ 
ums verhindert. 

Behaviorismus, behaviorism eine der beiden klassischen For¬ 
schungsansätze zur Erforschung der proximaten Ursachen des 
Verhaltens von Tieren; entstand durch die Entdeckungen von 
Iwan Pawlow und beschränkt sich überwiegend auf Untersu¬ 
chungen an Modelltieren im Labor (vgl. -> Ethologie) 

behüllte Viren, enveloped viruses von einer Phospholipid¬ 
membran umgebene Viren (die Membran stammt von der Wirts¬ 
zelle) 

Belegzellen (Parietalzellen), parietal cells einer der drei Ty¬ 
pen von sekretorischen Zellen in den Magengrübchen der 
Magenwand. Belegzellen produzieren Salzsäure (HCl) und er¬ 
zeugen so ein saures Milieu, durch das viele der mit der Nahrung 
auf genommenen, schädlichen Mikroorganismen abgetötet wer¬ 
den und das eine Rolle bei der Verdauung von Proteinen hat 
(vgl. -> Hauptzellen). 

benigner Tumor, benign tumor gutartiger Tumor; Tumor, der 
nur bis zu einer bestimmten Größe anwächst und dann das 
Wachstum einstellt. Gewöhnlich wird diese Zellmasse von ei¬ 
ner fibrösen Kapsel umgeben. Benigne oder gutartige Tumoren 
bilden keine Metastasen, das heißt, sie breiten sich nicht in an¬ 
dere Organe aus (Gegensatz zu -> maligner Tumor). 

Benthal (von griech. benthos für „Boden“), benthal der Bo¬ 
denbereich von Gewässern; die dort vorkommende Lebensge¬ 
meinschaft heißt Benthos 

Bestäubung (Pollination), pollination die Übertragung von 
Pollen von der Anthere auf die Narbe (Stigma) des Stempels bei 
Angiospermen oder von einem männlichen Strobilus (Zapfen) 
auf eine Samenanlage bei Gymnospermen 

Beta-Diversität, beta diversity die Veränderung der Artenzahl 
und -Zusammensetzung (die Fluktuation der Arten) in einem 
Habitat (vgl. Alpha-Diversität, -> Gamma-Diversität) 


Beta-Fehler, beta error auch als falsch negative Entscheidung 
bezeichnet; Fehler 2. Art bei statistischen Tests; das Bestä¬ 
tigen einer nicht zutreffenden Nullhypothese (Gegensatz zu 
-> Alpha-Fehler) 

Beute, prey umfassend angewandt ein Lebewesen, das von ei¬ 
nem Fressfeind (—► Prädator) als Nährstoff quelle teilweise oder 
ganz konsumiert wird; kann ein Tier, aber auch eine Pflanze, ein 
Pilz oder ein Mikroorganismus sein 

B-Horizont —> Unterboden 

bidirektionale Ventilation, bidirectional Ventilation die in 
zwei Richtungen erfolgende Form des Luftaustauschs bei allen 
Landwirbeltieren außer den Vögeln. Die Luft gelangt beim Ein¬ 
atmen auf dem gleichen Weg in die Lunge, auf dem sie diese 
beim Ausatmen verlässt. 

bienne Pflanzen, biennialplants zweijährige Pflanzen, die im 
ersten Jahr nur vegetativ wachsen, im zweiten Jahr dann blühen 
und absterben (Gegensatz zu —> annuelle Pflanzen, -> perennie¬ 
rende Pflanzen) 

Bikuspidalklappe (Mitralklappe) (von lat. bis für „zwei“ und 
cuspides für Segel), bicuspid valve die Segelklappe zwischen 
linkem Atrium und linkem Ventrikel beim Säugerherzen 

Bilateralsymmetrie, bilateral symmetry Zustand, bei dem 
nur die rechte und die linke Körperhälfte eines Organismus 
durch eine longitudinale Schnittebene in zwei spiegelbildliche 
Hälften geteilt wird (Gegensatz zu -> Radiärsymmetrie, —>► Bi- 
radialsymmetrie, —> Kugelsymmetrie) 

Bildungsort -> Quelle 

binäre Nomenklatur, binomial nomenclature in der Taxo¬ 
nomie die Vergabe eines zweiteiligen Namens (Binomen) zur 
eindeutigen wissenschaftlichen Bezeichnung der Organismen, 
bestehend aus dem Gattungs- und dem Artnamen 

binäre Spaltung, binary fission Form der Vermehrung bei 
Prokaryoten durch Teilung der Zelle in zwei gleiche Tochter¬ 
zellen 

Bindegewebe, connective tissue tierisches Gewebe, das ande¬ 
re Gewebe verbindet oder stützt; die Zellen des Bindegewebes 
sind in eine Kollagenmatrix eingebettet; einer der vier Haupt¬ 
gewebetypen vielzelliger Organismen; umfasst unter anderem 
Knorpel, Knochen, Blut und Fettgewebe 

Bindin, bindin artspezifisches Erkennungsmolekül am Akro- 
som von Spermien 

binokulares Sehen, binocular vision räumliches Sehen durch 
Überlappen der Gesichtsfelder der beiden Augen von Tieren; 
ermöglicht eine dreidimensionale Wahrnehmung 

Binomen (von lat. bis für zwei und nomen für Namen) bi¬ 
näre Nomenklatur 

Biodiversität, biodiversity die Vielfalt wichtiger biologischer 
Einheiten, die ein breites Spektrum abdecken, von Genen über 
Populationen und Arten bis zu Lebensgemeinschaften 

Biofilm, biofilm in eine Polysaccharidmatrix eingebettete Ge¬ 
meinschaft von Mikroorganismen, die einen sehr widerstands¬ 
fähigen Überzug auf fast allen feuchten Oberflächen bilden 
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biogeochemische Kreisläufe, biogeochemical cycles die ver¬ 
schiedenen Kreisläufe der anorganischen chemischen Elemente 
wie Wasser, Stickstoff, Phosphor und Kohlenstoff durch die le¬ 
benden Organismen und ihre abiotischen Umwelt 

Biogeographie, biogeography Wissenschaft von der Verbrei¬ 
tung der Organismenarten auf der Erde 

biogeographische Regionen, biogeographic regions mehre¬ 
re eindeutig abgrenzbare Teilgebiete der Erde in kontinentalem 
Maßstab, deren Biota sich von denen anderer derartiger Regio¬ 
nen unterscheiden (Gegensatz zu —> Biome) 

Bioinformatik, bioinformatics wissenschaftliche Disziplin, 
die unter Verwendung von Computern und/oder Mathematik 
komplexe biologische Daten wie DNA-Sequenzen analysiert 

Biologie (von griech. bios für „Leben“ und logos für „Wissen¬ 
schaft“), biology die naturwissenschaftliche Erforschung der 
Lebewesen und ihrer Evolution. Biologen erforschen Vorgänge 
von der Ebene der Moleküle über die Ebene der Organismen bis 
hin zur Ebene ganzer Ökosysteme. 

biologische Fitness —>► Fitness 

biologische Schädlingsbekämpfung, biological control der 
Einsatz von natürlichen Feinden (Räuber, Parasiten oder Patho¬ 
gene) zur Verringerung der Populationsdichte von wirtschaftlich 
verheerenden (Schädlings-)Arten 

biologischer Artbegriff, biological species concept Defini¬ 
tion einer Art als Gruppe natürlicher Populationen, deren 
Mitglieder sich tatsächlich miteinander fortpflanzen oder dies 
potenziell können und die von anderen solchen Populationen 
reproduktiv isoliert sind (Gegensatz zu -> evolutionärer Artbe¬ 
griff, morphologischer Artbegriff) 

Biolumineszenz, bioluminescence die Erzeugung von Licht 
in einem Organismus durch biochemische Prozesse, oft durch 
das Luciferin-Luciferase-Sy stem 

Biomasse, biomass das Trockengewicht aller lebenden Orga¬ 
nismen oder einer bestimmten Gruppe von lebenden Organis¬ 
men in einem definierten Lebensraum 

Biomassepyramide, biomass pyramid grafische Darstellung 
der Gesamtbiomasse in den verschiedenen trophischen Ebenen 
eines Ökosystems 

Biome, biomes die großen Biozönosen der Erde; charakte¬ 
risiert durch unterschiedliche Vegetation sowie das jährliche 
Muster von Temperatur und Niederschlägen; eine bestimmte 
biogeographische Region umfasst viele verschiedene Biome 

Biomembran, biomembrane eine Phospholipiddoppelschicht 
mit eingelagerten und aufgelagerten Proteinen, die eine Ab¬ 
trennung bildet zwischen dem Inneren einer Zelle und der 
abiotischen Außenwelt oder die Organellen innerhalb einer Zel¬ 
le umschließt. Die Biomembran reguliert den Durchtritt von 
molekularen Substanzen (vgl. -> Flüssig-Mosaik-Modell). 

Bioremediation (Biosanierung), bioremediation Entgiftung 
oder Eliminierung umweltbelastender Schadstoffe und Verun¬ 
reinigungen durch den Einsatz von Organismen (vgl. -> Phyto- 
remediation) 


Biosphäre, biosphere alle terrestrischen und aquatischen Re¬ 
gionen der Erde sowie der bodennahe Luftraum der Erdatmo¬ 
sphäre, in denen Organismen leben können 

Biota, biota Lebewelt; sämtliche Organismen eines bestimm¬ 
ten Gebiets oder einer geologischen Periode - Tiere, Pflanzen, 
Pilze und Mikroorganismen (vgl. —»► Flora, Fauna) 

Biotechnologie, biotechnology die Verwendung von Zellen 
oder lebenden Organismen, um für den Menschen nützliche Ma¬ 
terialien herzustellen 

biotisch (von griech. bios für „Leben“), biotic Eigenschaft 
von lebenden Bestandteilen der Umwelt (Organismen) und de¬ 
ren organischen Produkten (Gegensatz zu abiotisch) 

biotische Resistenz, biotic resistance die Fähigkeit ortsan¬ 
sässiger Arten, das Populationswachstum von nichtheimischen 
Arten zu verhindern oder zu verlangsamen 

Biotop (von griech. topos für „Ort“), biotope der natürliche 
Lebensraum einer darauf abgestimmten Lebensgemeinschaft 
(—► Biozönose) aus Mikroorganismen, Pflanzen, Pilzen und Tie¬ 
ren 

Biozönose, community Lebensgemeinschaft aller Arten, die 
zu einem bestimmten Zeitpunkt an einem bestimmten Ort Vor¬ 
kommen und miteinander interagieren 

bipede Fortbewegung, bipedal locomotion zweibeinige Fort¬ 
bewegung an Land auf den beiden Hinterextremitäten 

Bipolarzellen, bipolar cells Zellen der Netzhaut, die der 
Kommunikation zwischen Photorezeptoren und Ganglionzellen 
dienen 

Biradialsymmetrie, biradial symmetry abgewandelte Radiär¬ 
symmetrie, bei der nur zwei Schnittebenen den Organismus in 
zwei gleiche Hälften unterteilen können (bei Rippenquallen) 

Bivalent —> Tetrade 

Blastocoel (von griech. blastos für „Keim“ und koilos für 
„hohl“), blastocoel der zentrale Hohlraum der Blastula; die 
primäre Leibeshöhle der Tiere (vgl. —> Coelom) 

Blastocyste, blastocyst frühes Embryonalstadium nach den 
ersten Zellteilungen der befruchteten Eizelle (Zygote). Bei Säu¬ 
getieren ist dies eine Hohlkugel aus Zellen (—► Trophoblast) mit 
einer inneren Zellmasse (—► Embryoblast). 

Blastoderm, blastoderm eine Schicht undifferenzierter Zellen 
in einem sehr frühen EntwicklungsStadium vor der Spezifizie¬ 
rung der embryonalen Achse 

Blastodiskus —>► Keimscheibe 

Blastomeren, blastomeres Zellen in frühen Zellteilungsstadi¬ 
en der befruchteten Eizelle 

Blastoporus —>► Urmund 

Blastula, blastula frühes Stadium der Embryonalentwick¬ 
lung; bei vielen Tierarten in Form einer hohlen Zellkugel 
mit einem zentralen Hohlraum, dem Blastocoel (Gegensatz zu 
-> Keimscheibe, —> Blastocyste) 
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Blatt, leaf eine abgeflachte, photosynthetisch aktive Struktur, 
die seitlich an einer Hauptachse beziehungsweise einem Spross 
entspringt und ein echtes Leitgewebe besitzt 

Blattanlage -> Blattprimordium 

Blättermagen, omasum die dritte Kammer des vierkamme - 
rigen Magens von Wiederkäuern. Hier wird der Nahrungsbrei 
durch die Resorption von Wasser eingedickt, bevor er in den ei¬ 
gentlichen Magen, den Labmagen gelangt. 

Blattprimordium (von lat. primordium für „Ursprung“), leaf 
primordium (Plural: primordia) Blattanlage, als seitlicher 
Auswuchs des Apikalmeristems eines Sprosses 

Blattspreite, blade der dünne, flache Teil eines Blattes 

Blaulichtrezeptoren, bluelight receptors Photorezeptoren bei 
Pflanzen, die kurzwelliges blaues Licht absorbieren (400- 
500 nm); verantwortlich für viele Reaktionen von Pflanzen, zum 
Beispiel Phototrophismus, Bewegungen der Stomata und Ex¬ 
pression mancher Gene 

Blühhormon Florigen 

Blühinduktion, floral induction Auslösemechanismen des 
Blühzustands bei Blütenpflanzen (vgl. —>► Induktion) 

Blume, flow er (1) umgangssprachlich eine krautige Pflanze, 
die eine oder mehrere auffällige Blüten hervorbringt; (2) bota¬ 
nisch eine Bestäubungseinheit der Blütenpflanzen; also anders 
als die —> Blüte nicht morphologisch, sondern nach der Funkti¬ 
on definiert. So enthält eine Irisblüte drei Blumen (Bestäubungs¬ 
einheiten), eine Mohnblüte ist zugleich eine Blume, doch das 
aus vielen Blüten bestehende Körbchen eines Löwenzahns ist 
ebenfalls eine Blume. 

Blüte, flower morphologisch definierte Reproduktionseinheit 
bei Blütenpflanzen 

Blut, blood flüssiges Gewebe, das als Bestandteil des Kreis¬ 
laufsystems durch den Körper gepumpt wird (vgl. -> Hämolym- 
phe) 

Blütenboden (Receptaculum), receptacle Ansatzstelle der 
Blüte am Ende eines Pflanzensprosses 

Blütenidentitätsgene, floral organ identity genes Gene bei 
Angiospermen, die das Schicksal der Zellen des Blütenmeris¬ 
tems festlegen; ihre Expression wird von den Produkten der 
Meristemidentitätsgene ausgelöst 

Blütenmeristem, floral meristem Meristem, das die Fort¬ 
pflanzungsorgane von Angiospermen (Bedecktsamern) bildet 
(Kelchblätter, Kronblätter, Staubblätter und Fruchtblätter) 

Blütenstand —»► Infloreszenz 

Blutgerinnung, blood clotting dem Wundverschluss von be¬ 
schädigten Blutgefäßen dienende Kaskade von Ereignissen un¬ 
ter Beteiligung von Blutplättchen (Thrombocyten) und im Blut 
zirkulierenden Proteinen (Gerinnungsfaktoren) 

Blut-Hirn-Schranke, blood-brain barrier die selektive Un¬ 
durchlässigkeit der Blutgefäße im Gehirn, die eine Diffusion der 
meisten Substanzen aus dem Blut ins Gehirn verhindert 


Blutplasma, blood plasma der flüssige Anteil des Blutes, in 
dem die Blutzellen und Zellfragmente suspendiert sind 

Blutplättchen —► Thrombocyten 

B-Lymphocyten —> B-Zellen 

Böden, soils die obersten Schichten der Erdoberfläche, in de¬ 
nen Pflanzen wachsen können 

Bodenfruchtbarkeit, soil fertility die Eigenschaft eines Bo¬ 
dens, durch entsprechende Konzentrationen an verfügbaren 
Pflanzennährelementen den Anbau von Pflanzen zu ermögli¬ 
chen 

Bodenhorizonte, soil horizons die horizontalen Schichten 
eines Bodenprofils; hierzu gehören Oberboden (A-Horizont), 
Unterboden (B-Horizont) und Ausgangsgestein, Muttergestein 
oder Untergrund (C-Horizont) 

Bodenlösung, soil solution der wässrige Anteil des Bodens, 
aus dem Pflanzen gelöste mineralische Nährelemente aufneh¬ 
men 

Bogengänge, semicircular canals drei Kanäle im Innenohr 
des Menschen, die Bestandteil des Gleichgewichtsorgans sind 

Bohr-Effekt, Bohr effect Veränderung der O 2 -Bindungskurve 
von Hämoglobin als Reaktion auf den pH-Wert; hat zur Fol¬ 
ge, dass Hämoglobin bei niedrigem pH-Wert mehr O 2 in die 
Gewebe abgibt und bei höherem pH-Wert mehr O 2 über die Ate¬ 
morgane aufnimmt 

Bowman-Kapsel, Bowman’s capsule aus Podocyten beste¬ 
hender Teil eines Nephrons der Niere, das ein Knäuel von 
Kapillaren umgibt (den Glomerulus). Das Blut wird durch die 
Kapillarwände filtriert, und das Filtrat, der Primärham, wird in 
der Bowman-Kapsel gesammelt. 

Brassinosteroide, brassinosteroids Klasse von Phytohormo- 
nen, die Lichtstress mindern und wachstumsfördemd auf Spros¬ 
se und Pollenschläuche wirken 

braunes Fettgewebe, brown fat tissue spezielles Fettgewebe 
bei Säugetieren, das der Wärmeerzeugung dient; enthält viele 
Mitochondrien und Kapillaren sowie ein Protein, das die oxida¬ 
tive Phosphorylierung abkoppelt 

Broca-Areal, Broca 's area eine der beiden Komponenten des 
Sprachzentrums des menschlichen Gehirns; im Frontallappen 
unmittelbar vor dem primären motorischen Cortex gelegen 

Bronchien (Singular: Bronchus), bronchi große Abzweigun¬ 
gen von der Luftröhre in die Wirbeltierlunge. Von den beiden 
Primärbronchien (Stammbronchien) zweigen Gruppen von Se¬ 
kundärbronchien ab. Sie verzweigen sich immer weiter bis in 
die kleinsten Luftwege (—► Bronchiolen). 

Bronchiolen, bronchioles die kleinsten Luftwege in der Säu¬ 
gerlunge; die feinsten Verzweigungen der —> Bronchien 

Brusthöhle, thoracic cavity der von den Rippen, den Schul¬ 
tern und dem Zwerchfell begrenzte Teil der Körperhöhle von 
Säugetieren, der Herz und Lunge enthält 

Bruttoprimärproduktion, gross primary production die Ge¬ 
samtmenge an Kohlenstoff, der von den Primärproduzenten 
eines Ökosystems fixiert wird (vgl. —> Nettoprimärproduktion) 
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Bulbourethraldrüsen, bulbourethal glands paarige sekreto¬ 
rische Geschlechtsdrüsen bei männlichen Säugetieren; produ¬ 
zieren kleine Mengen eines schleimigen alkalischen Sekrets, 
das dazu beiträgt, das saure Milieu in der Harnröhre zu neu¬ 
tralisieren und diese zu befeuchten, um den Durchfluss der 
Samenflüssigkeit zu erleichtern 

Bulbus arteriosus, bulbus arteriosus die letzte Kammer des 
Herzens von Fischen 

Bulbus olfactorius, olfactory bulb Struktur im Vorderhim 
(Prosencephalon) von Wirbeltieren, die Informationen von den 
Geruchsrezeptomeuronen erhält und verarbeitet 

Bündelscheidenzellen, bündle sheath cells Gewebebestand¬ 
teil, der die Gefäße von Pflanzen umgibt 

Büschelwurzelsystem, fibrous root System für Monokotylen 
typisches Wurzelsystem aus zahlreichen dünnen Adventivwur¬ 
zeln, die alle ungefähr den gleichen Durchmesser aufweisen 
(Gegensatz zu Pfahlwurzelsystem) 

B-Zellen (B-Lymphocyten), B cells Lymphocytentyp, der 
bei der humoralen Immunantwort von Wirbeltieren eine Rolle 
spielt. Durch Erkennen und Binden eines Antigens entwickelt 
sich eine B-Zelle zu einer Plasmazelle weiter, die einen Anti¬ 
körper freisetzt. (Gegensatz zu —>► T-Zellen) 


c 

Caecum (von lat. caecus für „blind“), blind gut Blinddarm; 
blind endende Abzweigung des Dickdarms. Bei vielen nicht 
wiederkäuenden Säugetieren enthält der Blinddarm Kolonien 
von cellulosezersetzenden Mikroorganismen, die den Tieren bei 
der Verdauung helfen. 

Calcitonin, calcitonin von der Schilddrüse gebildetes Hor¬ 
mon, das den Calciumspiegel im Blut senkt und den Aufbau 
von Knochensubstanz fördert (vgl. —> Parathormon) 

Calcitriol, calcitriol ein Hormon, das aus Vitamin D synthe¬ 
tisiert wird und unter anderem die Zellen des Verdauungstrakts 
zur Absorption von Calcium aus der aufgenommenen Nahrung 
anregt 

Calmodulin, calmodulin in allen tierischen und pflanzlichen 
Zellen vorkommendes, calciumbindendes Protein; vermittelt 
viele durch Calcium regulierte Prozesse 

Calvin-Zyklus, Calvin cycle auch als reduktiver Pentose- 
phosphatzyklus bezeichnet; Abschnitt der Photosynthese, in 
dem CO 2 mit Ribulose-l,5-bisphosphat zu 3-Phosphoglycerat 
reagiert, dieses anschließend zu einem Zucker reduziert wird 
und Ribulose-l,5-bisphosphat wieder neu entsteht. Andere Ne¬ 
benprodukte werden dabei an die Pflanze abgegeben. 

Calyptra -> Wurzelhaube 

cAMP (zyklisches AMP), cyclic AMP zyklisches Adenosin¬ 
monophosphat; aus ATP gebildetes, ringförmiges Molekül, das 
als sekundärer Botenstoff fungiert 


CAM-Pflanzen, crassulacean acid metabolism plants Pflan¬ 
zen mit einem Stoff Wechsel weg, der es ihnen ermöglicht, nachts 
Kohlenstoffdioxid zu speichern und daher tagsüber bei ge¬ 
schlossenen Spaltöffnungen Photosynthese zu betreiben (Cras- 
sulaceen-Säurestoffwechsel) 

Cancerogen —>► Karzinogen 

Cap-Gruppe (G-Cap), cap chemisch modifiziertes GTP, das 
am 5 r -Ende der mRNA als „Kappe“ angeheftet ist; erleichtert 
die Bindung der mRNA an Ribosomen und verhindert den Ab¬ 
bau der mRNA 

Capsid, capsid äußere Virushülle, welche die Nucleinsäure 
des Virus umschließt 

Caput, caput (1) in der Anatomie für den Kopfteil eines 
Organs; (2) bei Arthropoden der aus den vorderen Körperseg - 
menten entstandene Kopf 

Carboanhydrase (CA), carbonic anhydrase Enzym, das die 
Hydratisierung von CO 2 zu Kohlensäure katalysiert 

Carbonsäuren, carboxylic acids organische Säuren mit einer 
Carboxylgruppe (-COOH), die durch Abgabe eines Wasser¬ 
stoffatoms zum Carboxylation (-COO) dissoziiert 

Carbonylgruppe Ketone 

Carboxylase, carboxylase Enzym, das die Bindung einer Car¬ 
boxylgruppe (0=C-OH) an ein Substrat katalysiert 

Carboxylgruppe —> Carbonsäuren 

carnivore Pflanzen, carnivorous plants Pflanzen, die in der 
Lage sind, Tiere zu fangen und zu verdauen, und sich dadurch 
mit stickstoffhaltigen Verbindungen versorgen 

Carnivoren (von lat. caro , carnis für „Fleisch“ und vorare für 
„fressen“), carnivores Fleischfresser; Organismen, die sich 
von tierischen Geweben ernähren (Gegensatz zu -> Detritivor- 
en, -> Herbivoren, —> Omnivoren) 

Carnivorie, carnivory Eine Form der Prädation, bei der so¬ 
wohl der Prädator als auch die Beute ein Tier ist. (Gegensatz zu 
-> Herbivorie, —>► Parasitismus, —> Omnivorie) 

Carotinoide, Carotinoids gelbe, orangefarbene oder rote, fett¬ 
lösliche akzessorische Pigmente, die bei der Photosynthese eine 
Rolle spielen; finden sich auch bei Pilzen 

Carrierproteine, carrier proteins Proteine, die andere Mole¬ 
küle binden, diese transportieren, beispielsweise im Blut oder 
durch eine Biomembran, und sie dann wieder freisetzen 

Caspary-Streifen, Casparian strip suberin- und ligninenthal¬ 
tender Zellwandstreifen in der Endodermis von Pflanzenwur¬ 
zeln; schränkt die Wasserdurchlässigkeit der Endodermis ein 

Caspase, caspase Vertreter einer Gruppe von Proteasen, die 
die Spaltung von Zielproteinen katalysieren und bei der Apop- 
tose eine Rolle spielen 

Cdks —> cyclinabhängige Kinasen 

cDNA (komplementäre DNA), complementary DNA DNA, 
die von einer Reversen Transkriptase an einer RNA-Matrize ge¬ 
bildet wird; wichtiges Zwischenprodukt bei der Reproduktion 
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von Retroviren; dient als Werkzeug bei der DNA-Rekombinati- 
onstechnik; besitzt keine Introns 

cDNA-Bibliothek, cDNA library auch als cDNA-Bank be¬ 
zeichnet; Sammlung komplementärer DNAs, die von mRNAs 
aus einem bestimmten Gewebe zu einem bestimmten Zeitpunkt 
im Lebenszyklus eines Organismus hergestellt wurden 

Cellulose, cellulose geradkettiges Polymer aus Glucosemole¬ 
külen; dient in der Zellwand von Pflanzen als hauptsächliches 
Verfestigungs- und Stützmaterial 

Centriolen, centrioles paarige Organellen, die in den Zellen 
von Tieren und Protisten während der Zellteilung an der Bildung 
des Spindelapparats beteiligt sind 

Centromer (von griech. kentron für „Mitte“ und meros für 
„Teil“), centromeres Region eines Chromosoms, in der die 
Schwesterchromatiden verbunden sind 

Centrosom, centrosomes wichtigstes Mikrotubuliorganisati¬ 
onszentrum in tierischen Zellen 

Cephalisation (von griech. kephale für „Kopf“), cephalizati- 
on Trend der Evolution, das Gehirn, die Sinnesorgane und die 
Mundwerkzeuge am Vorderende eines Tieres zu konzentrieren 

Cerebellum (Verkleinerungsform von lat. cerebrum für „Ge¬ 
hirn“), cerebellum Kleinhirn; Gehirnregion, welche die Mus¬ 
kelkoordination kontrolliert; am vorderen Ende des Hinterhirns 
gelegen 

Cerebrum —> Großhirn 

Cervix (von lat. cervix für „Hals“), cervix Gebärmutterhals; 
Öffnung des Uterus zur Scheide hin 

cGMP (zyklisches GMP), cyclic GMP zyklisches Guanosin¬ 
monophosphat; intrazellulärer Botenstoff bei der Signaltrans¬ 
duktion 

Chaperone (Chaperonine), chaperones Proteine, die andere 
Proteine vor molekularen Interaktionen schützen, welche deren 
dreidimensionale Struktur beeinträchtigen 

Chemiosmose, chemiosmosis Bildung von ATP in Mitochon- 
drien und Chloroplasten. Dabei werden Protonen gegen einen 
Ladungs- und pH-Gradienten durch eine Membran gepumpt. 
Anschließend werden diese Protonen durch die ATPase-Akti- 
vität über Ionenkanäle wieder nach außen geschleust. 

chemische Bindung, Chemical bond Anziehungskraft, die 
zwei Atome fest aneinander bindet 

chemische Evolution, Chemical evolution die Entstehung von 
Makromolekülen und schließlich des Lebens aus unbelebter 
Materie durch chemische und physikalische Prozesse 

chemische Reaktion, Chemical reaction chemische Umwand¬ 
lung, bei der Art, Zahl oder Position von Atomen einer Substanz 
verändert werden, mit daraus resultierenden veränderten Eigen¬ 
schaften 

chemische Synapse, Chemical synapse Verbindungsstelle 
zweier Nervenzellen, bei der von einer präsynaptischen Zelle 
freigesetzte Neurotransmittermoleküle Veränderungen in einer 


postsynaptischen Zelle bewirken (Gegensatz zu elektrischen 
Synapse) 

chemisches Element, Chemical element Reinsubstanz, die nur 
einen Typ von Atomen enthält 

chemisches Gleichgewicht, Chemical equilibrium Gleich¬ 
gewicht 

Chemoautotrophe, chemoautotrophs auch als Chemolitho- 
trophe bezeichnet; Organismen, die ihre Energie durch die 
Oxidation anorganischer Stoffe gewinnen und einen Teil die¬ 
ser Energie dazu nutzen, Kohlenstoff zu fixieren (Gegensatz zu 
-> Chemoheterotrophe, -> Photoautotrophe, -> Photoheterotro- 
phe) 

Chemoheterotrophe, chemoheterotrophs Organismen, die 
sowohl den Kohlenstoff als auch die Energie aus organischen 
Substanzen gewinnen (Gegensatz zu —>► Chemoautotrophe, 
-> Photoautotrophe, Photoheterotrophe) 

Chemolithotrophe -> Chemoautotrophe 

Chemorezeptor, chemoreceptor Rezeptorprotein, das an be¬ 
stimmte Moleküle (wie Duftmoleküle oder Pheromone) aus der 
Umwelt bindet 

Chemosynthese, chemosynthesis die Fixierung von Kohlen¬ 
stoff und Produktion von Kohlenhydraten mittels des Calvin- 
Zyklus unter Verwendung von Energie aus anorganischen Ver¬ 
bindungen durch bestimmte Archaeen und Bakterien 

Chiasma (Plural: Chiasmata; von griech. chiasma für „Kreu¬ 
zung“), chiasma eine X-förmige Verbindung zwischen ge¬ 
paarten homologen Chromosomen in der Prophase I der Meiose. 
Ein Chiasma ist die sichtbare Erscheinungsform eines Crossing- 
overs zwischen homologen Chromosomen. 

Chiasma opticum (von griech. chiasma für „Kreuzung“), chi¬ 
asma opticum Sehnervenkreuzung; bei Wirbeltieren an der 
Basis des Zwischenhirns liegende Stelle, an der sich die beiden 
Sehnerven kreuzen 

Chi-Quadrat-Test, chi-square goodness-of-fit statistischer 
Test zur Beurteilung der Anpassungsgüte, das heißt, ob die 
Häufigkeit der Beobachtungen in verschiedenen Kategorien mit 
einer hypothetischen Häufigkeitsverteilung in Einklang steht 

Chitin (von griech. kiton für „Hülle“), chitin charakteristische 
harte, aber flexible organische Komponente des Exoskeletts 
der Arthropoden (Gliederfüßer); besteht aus einem komplexen, 
stickstoffhaltigen, linearen Polysaccharid und findet sich auch 
in der Zellwand von Pilzen aus der Gruppe der Fungi („Chitin¬ 
pilze“) 

Chlorophyll (von griech. kloros für „grün“ und phyllon für 
„Blatt“), Chlorophyll grünes Pigment in den Chloroplasten 
grüner Pflanzen und bei bestimmten Bakterien. Mithilfe von 
Chlorophyll wird bei der Photosynthese die Lichtenergie des 
Sonnenlichts absorbiert. 

Chloroplasten (von griech. kloros für „grün“ und plastos für 
„geformt“), chloroplasts von einer doppelten Membran um¬ 
hüllte Zellorganellen; enthalten die für die Photosynthese er¬ 
forderlichen Enzyme und Pigmente; kommen ausschließlich bei 
Eukaryoten vor 
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Choanocyten, choanocytes die Kragengeißelzellen der 
Schwämme, die als Nährzellen dienen 

Cholecystokinin (CKK), cholecystokinin ein von der Wand 
des Zwölffingerdarms produziertes Hormon, dessen Freisetzung 
durch unverdaute Fette und Proteine stimuliert wird; setzt die 
Aktivität des Magens herab und regt die Gallenblase zur Abgabe 
von Gallenflüssigkeit an 

Chorda dorsalis, notochord auch als Notochord oder 
Rückensaite bezeichnet; flexibler, unter hydrostastischen Druck 
stehender Stab aus gallertigem Material, der bei den Embryo¬ 
nen aller Chordaten sowie bei den erwachsenen Tunicaten und 
Cephalochordaten eine Stützfunktion ausübt 

Chorion (von griech. khorion für „Nachgeburt“), chorion äu¬ 
ßerste der schützenden Embryonalhüllen bei Säugetieren und 
Reptilien (einschließlich Vögel); bildet bei Säugetieren einen 
Teil der Placenta (vgl. extraembryonale Membranen) 

C-Horizont —>► Ausgangsgestein 

Chromatiden, chromatids neu replizierte Chromosomen vom 
Zeitpunkt der molekularen Duplikation bis zu dem Zeitpunkt, 
an dem sich die Centromere trennen (während der Anaphase der 
Mitose oder der Meiose II) 

Chromatin, chromatin fädiger Komplex im Zellkern, der aus 
DNA und Histonen besteht und bei der Zellteilung zu Chromo¬ 
somen kondensiert (vgl. -> Euchromatin, -> Heterochromatin) 

Chromatophoren (von griech. chroma für „Farbe“ und pho- 
reus für „Träger“), chromatophores pigmenthaltige Zellen, die 
sich ausweiten oder zusammenziehen können und dadurch eine 
Farbänderung von Tieren bewirken 

Chromosomen (von griech. chroma für „Farbe“ und soma 
für „Körper“), chromosomes (1) bei Bakterien und Viren die 
DNA-Moleküle, welche die gesamte oder zumindest den größ¬ 
ten Teil der Erbinformation der Zelle oder des Virus enthalten; 
(2) bei Eukaryoten einzelne Komplexe aus DNA und Proteinen, 
die jeweils einen Teil der genetischen Information der Zelle tra¬ 
gen 

Chromosomenmutation, chromosome mutation Verlust oder 
Veränderung von Lage oder Richtung eines DNA-Segments auf 
einem Chromosom (Gegensatz zu -> Genommutation, —> Gen¬ 
mutation, -> Punktmutation) 

Chylomikronen, chylomicrons kleine proteinhaltige Lipid¬ 
partikel, die in den Darmschleimhautzellen aus Lipiden in der 
Nahrung gebildet und an die lymphatischen Gefäße der Submu- 
cosa abgegeben werden 

Chymus (von griech. chymos für „Saft“), chyme im Ma¬ 
gen gebildeter Speisebrei; besteht aus aufgenommener Nahrung 
und den Verdauungssäften der Speicheldrüsen und der Magen¬ 
schleimhaut 

Cilien (von lat. cilium für „Wimper“), cilia Wimpern; haarar¬ 
tige Organellen, die vielen einzelligen Organismen zur Fortbe¬ 
wegung sowie vielen mehrzelligen Organismen zum Transport 
von Wasser und Schleim dienen; im Allgemeinen kürzer als 
Geißeln (Flagellen) 


circadianer Rhythmus (von lat. circa für „ungefähr“ und dies 
für „Tag“), circadian rhythm eine das Wachstum oder das 
Verhalten betreffende Rhythmik, die sich alle 24 Stunden wie¬ 
derholt 

circannualer Rhythmus (von lat. circa für „ungefähr“ und 
annus für „Jahr“), circannual rhythm die das Verhalten, das 
Wachstum oder andere Aktivitäten betreffende Rhythmik, die 
periodisch auftritt und die Dauer von ungefähr einem Jahr hat 

cis , trans, cis , trans gibt bei Molekülen mit einer Doppel¬ 
bindung (zumeist zwischen zwei Kohlenstoffatomen) an, auf 
welcher Seite der Doppelbindung ähnliche Atome oder funk¬ 
tionelle Gruppen angeordnet sind. Liegen sie auf der gleichen 
Seite, handelt es sich bei dem Molekül um das cA-Isomer, 
liegen die ähnlichen Atome auf den entgegengesetzten Seiten 
der Doppelbindung, handelt es sich um das trans-isomer (vgl. 
-> Isomere). 

Citratzyklus, citric acid cycle auch als Krebs-Zyklus be¬ 
zeichnet; ein aus mehreren chemischen Reaktionen bestehender 
Zyklus der Zellatmung, bei dem Acetyl-CoA zu Kohlenstoffdi- 
oxid oxidiert wird und Wasserstoffatome in Form von NADH 
und FADH 2 gespeichert werden 

Clathrin, clathrin fibröses Protein auf den inneren Oberflä¬ 
chen der Plasmamembranen von Tieren; an der -> rezeptorver¬ 
mittelten Endocytose beteiligt 

Coated Pit, coated pit „Stachelsaumgrube“, die sich bei der 
-> rezeptorvermittelten Endocytose in der Plasmamembran bil¬ 
det und ein —> Coated Vesicle abschnürt 

Coated Vesicle, coated vesicle cytoplasmatische „Stachel¬ 
saumvesikel“, die charakteristische Proteine enthalten, zum Bei¬ 
spiel -> Clathrin; bilden sich bei der —> rezeptorvermittelten 
Endocytose aus -> Coated Pits 

Coazervate (von lat. coacervare für „zusammenhäufen“), coa- 
cervates in wässriger Lösung spontan entstehende, aus Kolloi¬ 
den gebildete, tröpfchenartige Partikel 

Cochlea (von griech. kokhlos für „Schnecke“), cochlea spira¬ 
lig gewundene Röhre im Innenohr von Wirbeltieren; enthält die 
Hörsinneszellen 

Codominanz, codominance Zustand, bei dem zwei Allele 
am gleichen Genort unterschiedliche phänotypische Wirkun¬ 
gen zeigen und beide Auswirkungen bei Heterozygoten sichtbar 
werden 

Codon, codon Sequenz aus drei Nucleotiden (Basentriplett) 
der mRNA mit der Information für den Einbau einer bestimmten 
Aminosäure in die Polypeptidkette (Gegensatz zu -> Antico- 
don) 

Coelom (sekundäre Leibeshöhle), coelom ein mit meso¬ 
dermalen Häuten (Peritoneum) ausgekleideter, mit Flüssigkeit 
gefüllter, innerer Hohlraum bei dreikeimblättrigen Tieren 

Coenocyten (von griech. koinos für „gemeinsam“ und kytos 
für „Behälter“), coenocytes Pilzhyphen mit vielkemigen „Zel¬ 
len“, die von einer einzigen Plasmamembran umgeben sind; 
entstehen durch Kernteilungen ohne nachfolgende Cytokinese 
(vgl. -> Syncytium) 
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Coenzym —>► Co substrat 

Coevolution, coevolution Evolutionsprozess, bei dem eine 
Anpassung bei einer Art zur Evolution einer Anpassung bei ei¬ 
ner anderen Art führt, mit der sie in Wechselbeziehungen steht 

Coexistenz, coexistence die Fähigkeit von Arten, gemeinsam 
am gleichen Ort leben zu können, obwohl sie beide um eine 
begrenzte Ressource konkurrieren (Gegensatz zu -> Konkur¬ 
renzausschluss) 

Cofaktor, cofactor nichtproteinartiges Ion, das schwach an 
ein Enzym bindet und für dessen Aktivität erforderlich ist 

Cohäsine, cohesins Proteine, die an der gegenseitigen Bin¬ 
dung der Chromatiden beteiligt sind 

Coleoptile (Keimscheide), coleoptile Scheide, die das Api¬ 
kalmeristem und die jungen Primärblätter eines Keimlings um¬ 
hüllt und schützt, wenn diese in der Erde keimen 

Colon (vom griech. kolon für „Dickdarm“), colon Dickdarm; 
Teil des Darms von Säugetieren zwischen dem Dünndarm und 
dem After 

Connexon, connexon ein Proteinkanal, der Gap Junctions bil¬ 
det, die benachbarte tierische Zellen verbinden 

Consensussequenzen, consensus sequences kurze Abschnitte 
der DNA, die mit geringen Abweichungen in vielen verschiede¬ 
nen Genen Vorkommen 

Corepressor, corepressor ein Molekül, das sich bei der Re¬ 
gulation bakterieller Operons mit dem Repressor verbindet und 
bewirkt, dass dieser die Form verändert und an den Operator 
bindet. Dadurch wird die Transkription verhindert. 

Coriolis-Effekt, Coriolis effect die Ablenkung von Luft oder 
Wasser infolge unterschiedlicher Geschwindigkeit der Erdrota¬ 
tion in verschiedenen Breiten 

Corolla (von lat. corolla für „Krönchen“), corolla die Blüten¬ 
krone, bestehend aus allen Petalen (Blütenkronblättem) einer 
Blüte 

Corpora allata, corpora allata paarige endokrine Drüsen von 
Insekten, die das Juvenilhormon sezemieren 

Corpora cardiaca, corpora cardiaca paarige endokrine Drü¬ 
sen von Insekten, die das prothoracotrope Hormon (PTTH) 
sezernieren 

Corpus luteum (lat. für „Gelbkörper“), corpus luteum aus ei¬ 
nem ovulierten Follikel entstandene Struktur; bildet wichtige 
Hormone für den Fortbestand der Schwangerschaft 

Cortex (lat. für „Rinde“), cortex (1) bei Pflanzen das Ge¬ 
webe zwischen Epidermis und dem Leitbündel in Spross oder 
Wurzel; (2) bei Tieren das äußere Gewebe bestimmter Organe, 
zum Beispiel Nierenrinde, Nebennierenrinde oder Großhirnrin¬ 
de; (3) peripher liegender Cytoplasmabereich mancher Zellen, 
insbesondere von Eizellen 

Corticosteroide, corticosteroids Steroidhormone der Neben¬ 
nierenrinde (vgl. —> Glucocorticoide) 

Corticotropin adrenocorticotropes Hormon 


Corti-Organ, organ of Corti Teil des Gehörorgans im Inne¬ 
nohr; wandelt die von Druckwellen (Schallwellen) erzeugten 
mechanischen Kräfte in Aktionspotenziale um, die als Geräusch 
wahrgenommen werden 

Cortisol, Cortisol Steroidhormon, das Stressreaktionen ver¬ 
mittelt 

Cosubstrat, cosubstrate nichtproteinartiges, organisches Mo¬ 
lekül, das bei bestimmten Enzymkatalysen im aktiven Zentrum 
zusätzlich zum Substrat gebunden und mit umgesetzt wird 

CpG-Inseln, CpG Islands DNA-Abschnitte mit besonders ho¬ 
her Dichte von CpG-Dinucleotiden; besonders häufig in Promo¬ 
toren; Abschnitte, in denen Cytosin oft methyliert wird 

C 3 -Pflanzen, C 3 plants Pflanzen, bei denen während der 
Kohlenstofffixierung im Rahmen der Photosynthese als erstes 
stabiles Produkt 3-Phosphoglycerat gebildet wird; verwenden 
Ribulose-l,5-bisphosphat als C 02 -Rezeptor 

C 4 -Pflanzen, C 4 plants Pflanzen, bei denen während der Koh¬ 
lenstofffixierung im Rahmen der Photosynthese als erstes stabi¬ 
les Produkt Oxalacetat gebildet wird; verwenden Phosphoenol- 
pyruvat als CO 2 -Rezeptor; eine Vorfixierung von Kohlenstoff 
als Anpassung an warme, trockene Standorte 

Crassulaceen-Säurestoffwechsel (CAM) CAM-Pflanzen 

CRISPR, CRISPR (clustered regularly interspaced short pa- 
lindomic repeat ) kurze, sich wiederholende, palindromische 
DNA-Ab schnitte im Genom von Archaeen und auch Bakteri¬ 
en, die einen Spacer (ein DNA-Fragment aus einem Virus, das 
die Zelle infiziert hat und in das Genom integriert wurde) um¬ 
schließt. Wird die Zelle erneut von einem Virus infiziert, wird 
die Sequenz aus CRISPR und Spacer in einer RNA transkribiert. 
Nach Bindung einer weiteren RNA lagert sich der Komplex an 
die virale DNA und bindet die Nuclease Cas9, die die virale 
DNA spaltet und inaktiviert. Die CRISPR/Cas9-Methode kann 
zur Inaktivierung und zum Auslösen von gezielten Mutationen 
sämtlicher Gene angewendet werden. 

Cristae, cristae kleine septenartige Einstülpungen der inneren 
Membran der Mitochondrien; Ort der oxidativen Phosphorylie¬ 
rung 

Crossing-over, Crossing over Mechanismus, durch den ge¬ 
koppelte Gene rekombiniert werden können. Im Allgemeinen 
bezieht sich der Begriff auf den reziproken Austausch überein¬ 
stimmender Chromosomenstücke zwischen homologen Chro¬ 
matiden. 

Crosstalk, crosstalk die Wechselwirkungen zwischen ver¬ 
schiedenen Signaltransduktionswegen 

Cryptochrome (von griech. kryptos für „versteckt“ und chro- 
ma für „Farbe“), cryptochrome Rezeptorproteine für Blaulicht 
und UV-Licht bei Pflanzen und Tieren 

Cumulus, cumulus dicke, gallertige Schutzschicht der Eizelle 
von Säugetieren 

Cupula, cupula gallertige Masse in den Bogengängen des 
Gleichgewichtorgans; umschließt die Sinneshärchen (Stereoci- 
lien), die auf die Bewegung der Flüssigkeit in den Kanälen 
reagieren 
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Cuticula, cuticula (1) bei Pflanzen die vor Wasserverlust 
schützende Wachsschicht auf der Epidermis; (2) bei Ecdysozoa 
(Häutungstieren) die äußere Körperhülle, die periodisch gehäu¬ 
tet wird und eine Schutz- und Stützfunktion hat 

cyclinabhängige Kinasen (Cdks), cyclin-dependent kinases 
cyclinabhängige Proteinkinasen. Die Zielproteine der cyclinab- 
hängigen Kinasen sind an der Steuerung des Zellzyklus betei¬ 
ligt. Cyclinabhängige Kinasen sind nur dann aktiv, wenn sie mit 
zusätzlichen Proteinuntereinheiten, den Cyclinen, einen Kom¬ 
plex bilden. 

Cycline, cyclins Proteine, die cyclinabhängige Kinasen 
(Cdks) aktivieren und dadurch den Zellzyklus steuern 

Cytochrom c, cytochrome c eisenhaltiges, rotes Protein als 
Elektronenüberträger in der Atmungskette. Cytochrome sind 
allgemein Bestandteile der Elektronentransportketten, die bei 
der Photophosphorylierung und der Zellatmung, aber auch im 
Entgiftungssystem der Leber eine Rolle spielen. 

Cytokine, cytokines von Zellen des Immunsystems produzier¬ 
te regulatorisch wirkende Proteine, die auf andere Zellen des 
Immunsystems wirken 

Cytokinese (von griech. hinein für „bewegen“), cytokinesis 
Teilung des Cytoplasmas einer sich teilenden Zelle (Gegensatz 
zu —> Mitose) 

Cytokinine, cytokinins Klasse von Phytohormonen, die bei 
der Alterung, der Zellteilung und anderen Phänomenen eine 
Rolle spielen 

Cytoplasma, cytoplasm Inhalt einer Zelle mit Ausnahme des 
Zellkerns 

Cytoplasmaströmung, cytoplasmic Streaming das Fließen 
des Cytoplasmas in Pflanzenzellen, Pilzzellen und amöboiden 
Zellen, beruhend auf einer Interaktion von Actin und Myosin 

cytoplasmatische Determinanten, cytoplasmic determinants 
Genprodukte in Eizellen von Tieren, deren dortige räumliche 
Verteilung sie in unterschiedliche Zellen gelangen lässt und so 
deren Entwicklungsschicksal im Embryo bestimmt 

cytoplasmatische Segregation, cytoplasmic Segregation die 
asymmetrische Verteilung cytoplasmatischer Determinanten in 
der Embryonalentwicklung eines Tieres 

Cytosin (C), cytosine Pyrimidinbase in DNA und RNA 

Cytoskelett, cytoskeleton das Netzwerk aus Mikrotubuli und 
Mikrofilamenten, das einer eukaryotischen Zelle ihre Form und 
ihr Volumen verleiht und eine Bewegung der Organellen ermög¬ 
licht 

Cytosol, cytosol der Anteil des Cytoplasmas, der außerhalb 
von membranumhüllten Organellen liegt 

cytotoxische T-Zellen (T-Killerzellen, TC), cytotoxic T cells 
Zellen (Lymphocyten) der zellulären Immunantwort, die virus¬ 
infizierte Zellen direkt erkennen und zerstören können (vgl. 
—>• T-Helferzellen) 


D 

Dalton (Da), Dalton die Atommasseneinheit (benannt nach 
dem englischen Chemiker John Dalton) 

Darm, intestine im Anschluss an den Magen folgender Ab¬ 
schnitt des Verdauungstrakts, in dem der größte Teil der Ver¬ 
dauung und die Resorption erfolgen 

Darmzotten (Villi), villi fingerförmige Ausstülpungen der 
Darmschleimhaut 

Darwin-Fitness —> Fitness 

Daten, data auf Messungen, Beobachtungen oder statisti¬ 
schen Erhebungen beruhende Zahlen werte, Angaben oder Be¬ 
funde in einem untersuchten System 

Deckknochen, membranous bone Knochentyp, der sich di¬ 
rekt aus einem Gerüst aus Bindegewebe bildet (Gegensatz zu 
—> Ersatzknochen) 

Deduktion —> deduktive Logik 

deduktive Logik (Deduktion), deductive logic in den Na¬ 
turwissenschaften durchgehend angewendete logische Vorge¬ 
hensweise, bei der ausgehend von einer zuvor aufgestellten 
allgemeinen Hypothese Vorhersagen für besondere Fälle ge¬ 
macht werden. Diese Vorhersagen lassen sich überprüfen. Je 
mehr Befunde die Hypothese stützen, desto sicherer stimmt sie. 
(Gegensatz zu -> induktive Logik) 

Defensin, defensin von Phagocyten produzierter Proteintyp, 
der Bakterien und behüllte Viren durch Insertion in deren Plas¬ 
mamembran abtötet 

degenerierter Code, degenerated code die Tatsache, dass es 
mehr DNA-Codons als zu codierende Aminosäuren gibt, wo¬ 
durch verschiedene Aminosäuren von zwei oder mehr Codons 
codiert werden 

Dehnungsrezeptor, Stretch receptor in Bindegewebe einge¬ 
bettete, modifizierte Muskelzelle, die bei der Muskeldehnung 
als Mechanorezeptor fungiert (vgl. —»► Muskelspindel) 

deklaratives Gedächtnis (explizites Gedächtnis), declarative 
memory speichert Erinnerungen an Personen, Orte, Ereignis¬ 
se und Dinge, die bewusst abgerufen und beschrieben werden 
können (Gegensatz zu -> prozedurales Gedächtnis) 

Deletion, deletion Mutation, die zum Verlust eines zusam¬ 
menhängenden Abschnitts eines Gens oder Chromosoms führt; 
nicht umkehrbar, es ist also keine Rückkehr zum Wildtyp mög¬ 
lich (Gegensatz zu Duplikation, -> Punktmutation) 

Deme (von griech. demos für „Volk“), deme lokale Popula¬ 
tionen von Individuen derselben Art, die sich untereinander 
fortpflanzen 

Demethylase, demethylase Enzym, das die Abspaltung der 
Methylgruppe am Cytosin katalysiert und damit die DNA-Me- 
thylierung umkehrt 

Demographie, demography die Erforschung, wie Geburten, 
Todesfälle sowie Zu- und Abwanderung im Laufe der Zeit zu 
Veränderungen in Populationen führen 



2010 


Glossar 


demographische Ereignisse, demographic processes Ereig¬ 
nisse wie Geburten, Todesfälle, Zuwanderungen (Immigration) 
und Abwanderungen (Emigration), welche die Zahl der Indivi¬ 
duen einer Population beeinflussen 

demographische Stochastizität, demographic stochasticity 
Schwankungen der Populationsgröße infolge von zufälligen 
Unterschieden im Fortpflanzungserfolg und in der Überlebens¬ 
wahrscheinlichkeit zwischen Individuen 

Denaturierung, denaturation Aktivitätsverlust eines Proteins 
oder Nucleinsäuremoleküls infolge struktureller Veränderungen 
(Verlust der spezifischen räumlichen Faltung), die durch Hitze 
oder andere Faktoren ausgelöst worden sind 

Dendriten (von griech. dendron für „Baum“), dendrites ver¬ 
zweigte Fasern (Fortsätze) eines Neurons; im Vergleich zum 
Axon meist recht kurz; leiten gewöhnlich Informationen an den 
Zellkörper (Soma) der Nervenzelle weiter 

dendritische Zellen (DC), dendritic cells aus Monocyten her¬ 
vorgehende Zellen des Immunsystems mit langen Fortsätzen 

Denitrifikation, denitrification Stoffwechselaktivität be¬ 
stimmter Bodenbakterien, bei der Nitrat- und Nitritionen zu 
molekularem Stickstoff reduziert werden 

Denitrifizierer, denitrifiers Bakterien, die Stickstoff in Form 
von gasförmigem molekularem Stickstoff (N 2 ) an die Atmo¬ 
sphäre abgeben 

Dentin, dentine die Schicht aus dichtem Knochenmaterial un¬ 
ter dem Zahnschmelz der Zähne 

Depolarisation, depolarization Veränderung des Ruhepoten¬ 
zials an einer Membran. Zunächst ist das durch die Membran 
abgegrenzte Zellinnere negativer geladen als das Äußere der 
Membran. Die Depolarisation bewirkt eine Fadungsumkehr, 
das Innere ist dann im Vergleich zur Außenseite der Mem¬ 
bran weniger negativ oder sogar positiv geladen. (Gegensatz zu 
—>► Hyperpolarisation) 

Deprivationsexperimente, deprivation experiments experi¬ 
mentelle Aufzucht von Tieren in einer Umgebung ohne Vor¬ 
bilder, von denen sie artspezifisches Verhalten abschauen und 
erlernen könnten. Wird es dennoch exprimiert, muss es angebo¬ 
ren sein. 

deskriptive Statistik, descriptive statistics beschreibende 
Statistik; quantitative Maßnahmen zur Darstellung allgemeiner 
Muster in Daten 

Desmosomen (von griech. desmos für „Band“ und soma 
für „Körper“), desmosomes punktförmig haftende Verbindung 
zwischen tierischen Zellen, insbesondere in Epithelgeweben 

Desmotubulus desmotuhule in Plasmodesmen gelegenes Cy- 
toskelettelement; kein Teil des endoplasmatischen Reticulums, 
sondern besteht nur aus Proteinen und ist über feine Verbindun¬ 
gen mit dem endoplasmatischen Reticulum zweier benachbarter 
Pflanzenzellen verbunden 

Desoxyribonucleinsäure DNA 

Desoxyribose, deoxyribose aus fünf Kohlenstoffatomen be¬ 
stehender Zucker, der in Nucleotiden und der DNA vorkommt 


Destruenten (Zersetzer), decomposer Organismen, die sich 
vom Abbau organischer Stoffe und toter Organismen ernähren 
und dabei anorganisches Material freisetzen; kommen bei Bak¬ 
terien, Protisten, Pilzen und Tieren vor (vgl. —> Detritivoren, 
Saprobionten) 

Determination, determination Prozess während der Entwick¬ 
lung, durch den eine embryonale Zelle oder eine Gruppe 
embryonaler Zellen auf eine bestimmte vorhersehbare Entwick¬ 
lungsrichtung (ein Zellschicksal) festgelegt wird (z. B. ob aus 
ihr eine Epidermiszelle oder eine Nervenzelle wird); die Zelle 
wird dadurch determiniert 

determiniertes Wachstum, determinate growth begrenztes 
Wachstum; das Wachstum eines Organismus oder eines Organs 
wird im erwachsenen Stadium eingestellt; charakteristischer 
Wachstumstyp bei den meisten Tieren und manchen Pflanzen¬ 
organen (Gegensatz zu -> unbegrenztes Wachstum) 

Detritivoren (von lat. detritus für „Abfall“ und vorare für „fres¬ 
sen“), detritivores Detritusfresser, Substratfresser; Organis¬ 
men, die ihre Energie aus toten Körpern und/oder organischen 
Abfallprodukten anderer Organismen (Detritus) gewinnen. Da¬ 
bei werden letztlich energiearme anorganische Stoffe freigesetzt 
(Gegensatz zu —>► Carnivoren, -> Herbivoren, —> Omnivoren) 

Detritus, detritus organische Überreste von Organismen im 
Plankton oder Sediment (vgl. -> POM) 

Diacylglycerol (DAG), diacylglycerol sekundärer Messenger 
der Hormon Wirkung; entsteht durch hydrolytische Abspaltung 
der Hauptgruppe bestimmter Phospholipide 

Diapause, diapause durch die Tageslänge gesteuerte, zeit¬ 
weilige Unterbrechung der Entwicklung oder Fortpflanzung; 
verschafft dem Organismus bessere Überlebenschancen 

Diaphragma (von griech. diaphrassein für „Scheidewand“), 
diaphragm (1) Zwerchfell; Muskelschicht, die bei Säugetieren 
die Brust von der Bauchhöhle trennt und die Atmung unter¬ 
stützt; (2) Methode zur Geburtenkontrolle. Dabei wird bei der 
Frau eine Gummimembran über den Gebärmutterhals gestülpt 
und dadurch das Eindringen der Spermien verhindert. 

Diastole (griech. für „Dehnung“), diastole der Teil des Herz¬ 
schlagrhythmus, bei dem der Herzmuskel erschlafft (Gegensatz 
zu —> Systole) 

dichotom (von griech. dichot für „zweigeteilt“ und tomia für 
„entfernt“), dichotomous Beschreibung für ein Verzweigungs¬ 
muster, bei dem sich ein Spross an der Spitze in zwei gleiche 
Äste verzweigt, von denen in der Folge nie einer den anderen 
überwächst 

dichteabhängige Faktoren, density-dependentfactors Fakto¬ 
ren wie begrenzte Ressourcen, Prädatoren oder Pathogene, die 
sich in Abhängigkeit von der Dichte der Individuen negativ auf 
die Populationsgröße auswirken (Gegensatz zu —> dichteunab¬ 
hängige Faktoren) 

dichteunabhängige Faktoren, density-independent factors 
Faktoren wie die physikalische Umwelt, die sich unabhängig 
von der Populationsdichte negativ auf die Populationsgröße aus¬ 
wirken (Gegensatz zu dichteabhängige Faktoren) 



Glossar 


2011 


Diencephalon (Zwischenhirn), diencephalon der Teil des 
Vorderhirns von Wirbeltieren, der sich zum Thalamus und zum 
Hypothalamus entwickelt 

differenzielle Genexpression, differential gene expression 
die spezifische Kontrolle der Transkription und Translation, 
durch die unterschiedliche Muster der Proteinausstattung von 
Zellen zustande kommen 

Differenzierung, differentiation Prozess, bei dem ursprüng¬ 
lich gleiche Zellen verschiedene Entwicklungswege einschlagen 
und sich dadurch spezialisieren; eine direkte Auswirkung der 
Determination 

Diffusion, diffusion zufällige, ohne äußere Einwirkung ein¬ 
tretende Bewegung von Molekülen oder anderen Partikeln, die 
beim Fehlen einer Barriere zu einer gleichmäßigen Verteilung 
der Partikel führt (Gegensatz zu -> aktiver Transport) 

Dihybridenkreuzung, dihybrid cross Kreuzung von zwei In¬ 
dividuen, die sich in den Allelen zweier Loci unterscheiden 

Dikaryon (Heterokaryon) (von griech. di für „zwei“ und ka- 
ryon für „Kern“), dikaryon Zelle oder Organismus mit zwei 
genetisch unterschiedlichen Zellkernen: häufig bei Pilzen aus 
der Gruppe der Fungi 

diözisch (von griech. oikos für „Haus“), dioecious zweihäu- 
sig; Eigenschaft von Organismen, bei denen die beiden Ge¬ 
schlechter auf unterschiedliche Individuen verteilt sind, die 
jeweils nur Eizellen oder nur Samenzellen bilden; beispiels¬ 
weise Pflanzen, die nur weibliche oder nur männliche Blüten 
hervorbringen, oder Tierstöcke, an denen nur ein bestimmtes 
Geschlecht entsteht (Gegensatz zu -> monözisch) 

diploblastisch, diploblastic zweikeimblättrig; Beschreibung 
eines tierischen Körperbauplans, der aus zwei embyronalen 
Zellschichten (Keimblätter) hervorgeht (Ektoderm und Ento- 
derm, aber nicht Mesoderm) (Gegensatz zu —> monoblastisch, 
-> triploblastisch) 

diploid (von griech. diplos für „doppelt“), diploid Stadium, in 
dem die Zelle einen Chromosomensatz aus je zwei homologen 
Chromosomen (2 n) besitzt; jeweils eines davon stammt von ei¬ 
nem Elternteil (Gegensatz zu haploid, -> polyploid) 

diplontisch, diplontic Form eines Lebenszyklus, bei dem aus¬ 
schließlich die Gameten haploid sind und die Mitose nur in 
diploiden Zellen stattfindet (Gegensatz zu -> haplontisch) 

direkte Entwicklung, direct development Entwicklungsmus¬ 
ter, bei dem die Tiere nach dem Schlüpfen bereits wie Miniatur¬ 
ausgaben der Adulten aussehen (Gegensatz zu -> Metamorpho¬ 
se) 

direkte Fitness, direct fitness jene Komponenten der biolo¬ 
gischen Fitness, die daraus resultieren, dass ein Organismus 
eigene Nachkommen produziert (Gegensatz zu Gesamtfit¬ 
ness; -> Fitness) 

direkte Interaktion, direct interaction eine zwischen zwei 
Arten erfolgende Interaktion wie Prädation, Konkurrenz oder 
eine Interaktion positiver Natur (vgl. —> indirekte Interaktion) 

Disaccharide, disaccharides aus zwei Monosacchariden 
(Einfachzuckern) bestehende Kohlenhydrate 


discoidale Furchung, discoidal cleavage eine Form der un¬ 
vollständigen Furchung in der Entwicklung von Tieren; kommt 
vor allem bei Tieren mit dotterreichen Eiern wie Fischen, Rep¬ 
tilien und Vögeln vor (vgl. —► meroblastische Furchung und 
—> superfizielle Furchung) 

diskrete Variablen, discrete variables quantitative Variablen, 
die nur ganzzahlige Werte annehmen 

Dispersion, dispersal Wanderbewegungen von Individuen in 
Form von Zuwanderung zu einer Population (Immigration) oder 
Abwanderung von einer Population (Emigration) 

Dispersionsmuster, dispersion patterns die räumliche Ver¬ 
teilung der Individuen einer Population (vgl. regelmäßige 
Verteilung, —> zufällige Verteilung und geklumpte Vertei- 
lung) 

Display, display Zurschaustellung; optische Verhaltenssigna¬ 
le, die entwickelt wurden, um das Verhalten anderer Individuen 
zu beeinflussen; zum Beispiel beim Imponiergehabe oder Wer¬ 
beverhalten 

disruptive Selektion, disruptive selection Selektion, bei der 
die Phänotypen beider Extreme in einer Population begünstigt 
werden (Gegensatz zu -> gerichtete Selektion, -> stabilisieren¬ 
de Selektion) 

Dissoziationskonstante (Kf), dissociation constant Form ei¬ 
ner Gleichgewichtskonstanten; Maß für die Tendenz von zwei 
miteinander verbundenen Substanzen, sich in zwei kleinere 
Komponenten aufzutrennen. Bei Zellsignalen sind diese beiden 
Substanzen der Ligand und der Rezeptor. 

distal, distal Lagebezeichnung; weiter vom Ansatzpunkt oder 
einem anderen Bezugspunkt entfernt (Gegensatz zu -> proxi¬ 
mal) 

distaler Tubulus, distal convoluted tubule der Abschnitt des 
Nephrons von der Stelle, an dem es unmittelbar nach Ende der 
Henle-Schleife die Nierenrinde erreicht, bis zum Übergang in 
das Sammelrohr (vgl. -> proximaler Tubulus) 

Disulfidbrücke, disulphide bridge kovalente Bindung zwi¬ 
schen zwei Schwefelatomen (-S-S-), die zwei Moleküle oder 
zwei weiter entfernte Teile desselben Moleküls miteinander ver¬ 
bindet; wird in Proteinen zwischen zwei Cysteinen aufgebaut 

Divergenz, divergence (1) Artaufspaltung, indem sich eine 
Stammart in zwei gleichzeitig existierende Tochterarten auf¬ 
spaltet (Gegensatz zu -> Anagenese); (2) unterschiedliche Ge¬ 
staltung homologer Strukturen von nahe miteinander verwand¬ 
ter Arten durch Anpassung an unterschiedliche Verhältnisse 
(Gegensatz zu -> Konvergenz) 

DNA (Desoxyribonucleinsäure), deoxyribonucleic acid 
grundlegendes Erbmaterial aller lebenden Organismen; bei Eu- 
karyoten befindet es sich hauptsächlich im Zellkern; Baustein 
dieser Nucleinsäure ist die Desoxyribose statt der Ribose in der 
RNA 

DNA-Fingerprint —► genetischer Fingerabdruck 

DNA-Helikase, DNA helicase Enzym, das während der DNA- 
Replikation die Doppelhelix entspiralisiert 
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DNA-Ligase, DNA ligase Enzym, das bei der Replikation und 
Rekombination der DNA Strangbrüche repariert 

DNA-Methylierung, DNA methylation Addition einer Me¬ 
thylgruppe an die DNA, in der Regel an Guanin oder Cytosin 

DNA-Methyltransferase, DNA methyltransferase Enzym, 
das die Methylierung von DNA katalysiert 

DNA-Mikroarray, DNA microarray kleiner Glas- oder 
Kunststoffträger, auf dem Tausende einzelsträngige DNA-Frag- 
mente fixiert sind. Diese können mit RNA- oder DNA-Zielse- 
quenzen aus den zu testenden Zellen hybridisieren. 

DNA-Polymerasen, DNA polymerases Enzyme, welche die 
Bildung von DNA-Strängen anhand einer DNA-Matrize kata¬ 
lysieren 

DNA-Rekombinationstechnik —> Gentechnik 

DNA-Replikation, DNA replication die Erzeugung eines neu¬ 
en DNA-Strangs, wobei die DNA-Polymerase die exakte Repro¬ 
duktion eines vorhandenen DNA-Strangs (der Matrize) kataly¬ 
siert 

DNA-Sequenzierung, DNA sequencing Ermittlung der ge¬ 
nauen Nucleotidabfolge in der DNA 

DNA-Sonde, DNA probe markiertes, einzelsträngiges DNA- 
Fragment, das in der Gentechnik verwendet wird, um DNA-Mo- 
leküle mit der komplementären Sequenz zu finden 

DNA-Test, DNA testing auch als Gentest oder DNA-Analyse 
bezeichnet; die Bestimmung des Genotyps durch Analyse der 
DNA-Sequenzen in der Humangenetik 

DNA-Topoisomerasen, DNA topoisomerases Enzyme, die 
superspiralisierte DNA, die während der Replikation oder Tran¬ 
skription entsteht, weiter verdrillen oder auch entspiralisieren 

Docking-Protein, docking protein Rezeptorprotein, das an ein 
Ribosom an der Membran des endoplasmatischen Reticulums 
andockt, indem es an die Signalsequenz des neu am Ribosom 
gebildeten Proteins bindet 

Domäne, domain (1) diskreter Bereich innerhalb eines Prote¬ 
ins, der durch eine durchgehende Nucleotidsequenz codiert ist 
und sich oft unabhängig vom Rest des Proteins faltet. Bei einer 
Reihe unterschiedlicher Proteine können über verschiedene Or¬ 
ganismengruppen hinweg strukturell und funktionell verwandte 
Domänen vorhanden sein (z. B. Homöodomäne, calciumbinden¬ 
de Domäne). (2) in der Phylogenie die drei monophyletischen 
Hauptäste am Stammbaum des Lebens (Bacteria, Archaea und 
Eukarya) 

dominantes Allel, dominant allele Allel eines Gens, das den 
Phänotyp eines heterozygoten Individuums bestimmt, bei dem 
eines der beiden homologen Chromosomen das dominante Allel 
trägt und das andere Chromosom ein anderes, rezessives Allel 
(Gegensatz zu —> rezessives Allel) 

Donnan-Potenzial Membranpotenzial 

Doppelhelix, double helix natürliche Form der DNA: eine 
rechtsdrehende, schraubenförmig gewundene Struktur aus zwei 
gegenläufigen Einzelsträngen 


Doppelschicht (Bilayer), bilayer aus zwei Schichten beste¬ 
hende Struktur; bezieht sich in der Biologie meist auf die 
Phospholipiddoppelschicht von Membranen (vgl. —> Phospho¬ 
lipiddoppelschicht) 

doppelte Befruchtung, double fertilization ein Vorgang bei 
Angiospermen, bei dem die Kerne von zwei Spermazellen eine 
Eizelle befruchten. Ein Spermazellkem verschmilzt mit dem 
Kern der Eizelle zur Zygote, während sich der andere Sperma¬ 
zellkem mit dem diploiden Embryosackkern zur ersten Zelle 
des triploiden Endosperms (dem Nährgewebe des wachsenden 
Pflanzenembryos) vereinigt. 

Dormanz, dormancy Ruhezustand, bei dem die normale Akti¬ 
vität eingestellt ist, beispielsweise bei manchen Sporen, Samen 
(Keimruhe) und Knospen 

dorsal (von lat. dorsum für „Rücken“), dorsal Lagebezeich¬ 
nung; bezieht sich auf den Rücken oder auf die nach oben 
zeigende Oberfläche (Gegensatz zu -> ventral) 

dorsale Urmundlippe, dorsal Up bei Amphibienembryonen 
der dorsale Teil des Blastoporus, der die Entwicklung der 
umliegenden Bereiche bestimmt; wird daher auch als Organi¬ 
satorregion bezeichnet 

Dotter, yolk gespeichertes Nährmaterial tierischer Eier, nor¬ 
malerweise reich an Protein und Fett 

Dottersack, yolk sac die extraembryonale Membran, die in 
der Embryonalentwicklung von Sauropsiden und Säugetieren 
das Entoderm des Hypoblasten bildet; der Dottersack um¬ 
schließt den Dotter und verdaut ihn; bei Säugetierembryonen 
der Blutbildung dienend (vgl. —> extraembryonale Membranen) 

dreiteilige Synapse, tripartite synapse die Vorstellung, dass 
eine Synapse nicht nur die daran beteiligten prä- und postsynap¬ 
tischen Neuronen umfasst, sondern auch zahlreiche Verbindun¬ 
gen mit Gliazellen, die als Astrocyten bezeichnet werden 

Druckpotenzial (T'p), pressure potential der hydrostatische 
Druck einer eingeschlossenen Lösung, der den umgebenden 
atmosphärischen Druck übersteigt (Gegensatz zu —>► Lösungs¬ 
potenzial, —> Wasserpotenzial) 

Druckstromtheorie, pressure flow theory Erklärungsmodell 
für den Phloemtransport bei Angiospermen. Demzufolge erfolgt 
der Transport in den Siebröhren durch einen osmotisch angetrie¬ 
benen Druckgradienten zwischen dem Ort der Assimilatbildung 
und dem Ort des Assimilatverbrauchs. 

Drüsen, glands Organe oder Gruppen sekretorischer epithe¬ 
lialer Zellen (die eine oder mehrere Substanzen produzieren und 
abgeben) 

Ductus choledochus, bile duct Hauptgallengang; Ausfüh¬ 
rungsgang, der Gallenflüssigkeit aus der Gallenblase und Sekre¬ 
te des Pankreas in den Dünndarm abgibt 

Ductus ejaculatorius, ejaculatory duct Spritzkanal; der Ka¬ 
nal, durch den das Ejakulat von den Samenbläschen in die 
Harnröhre gelangt 

Ductus hepaticus, Uv er duct Gang, durch den Gallenflüssig¬ 
keit von der Leber in die Gallenblase geleitet wird 
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Ductus lymphaticus, lymphatic duct großes Lymphgefäß, das 
am rechten Venenwinkel in die Schlüsselbeinvene mündet und 
Lymphe dort hinein abgibt 

Ductus thoracicus (Milchbrustgang), thoracic duct die 
Hauptverbindung zwischen dem lymphatischen System und 
dem Kreislaufsystem; mündet im linken Venenwinkel in die 
S chlü s selbeinvene 

Duftstoff, odorant auch als Odorant bezeichnet; Molekül, das 
an einen olfaktorischen Rezeptor binden kann 

Düngemittel, fertilizer verschiedene Substanzen, die dem Bo¬ 
den zugefügt werden, um das Wachstum angebauter Pflanzen 
zu fördern; unterschieden werden organische und anorganische 
Dünger 

Dunkelreaktion, light-independent reactions auf die Licht¬ 
reaktion folgende Phase der Photosynthese, in der die in der 
Lichtreaktion gewonnene chemische Energie zur Reduktion von 
CO 2 genutzt wird, wobei Kohlenhydrate entstehen 

Dünndarm, small intestine Darmbereich zwischen Magen 
und Dickdarm, beim Menschen bestehend aus Duodenum 
(Zwölffingerdarm), Jejunum (Leerdarm) und Ileum (Krumm¬ 
darm) 

Duodenum, duodenum Zwölffingerdarm; bei Wirbeltieren 
der vorderste Teil des Dünndarms (vgl. -> Ileum, —> Jejunum) 

Duplikation, duplication die Verdoppelung genetischen Ma¬ 
terials aufgrund einer Mutation; kann einen Teil eines Gens, 
ein ganzes Gen, einen Teil eines Chromosoms, ein ganzes 
Chromosom oder das gesamte Genom betreffen (vgl. —> Gen¬ 
duplikation, —> polyploid) 

Dynein (von griech. dynamis für „Kraft“), dynein Protein, das 
durch Änderungen seiner Konformation bei der Bewegung eu- 
karyotischer Geißeln und Cilien eine Rolle spielt 


E 

Ecdysis —> Häutung 

Ecdyson (von griech. ek für „heraus“ und dyo für „sich klei¬ 
den“), ecdysone Hormon, das bei Insekten die Häutung indu¬ 
ziert 

Edukte —► Reaktionspartner 

effektive Populationsgröße, effective population size die 
Zahl der Individuen einer Population, die mit Nachkommen zur 
nächsten Generation der Population beitragen können 

Effektoren, ejfectors (1) nach außen hin wirkendes Erfolgsor¬ 
gan, das Befehle des Nervensystems oder des Hormonsystems 
ausführt, beispielsweise Muskelzellen oder Drüsenzellen; (2) in 
der Biochemie ein Molekül, das die Aktivität eines Proteins be¬ 
einflusst 

Effektormechanismen, effector mechanisms Anpassungen, 
die es einem Organismus ermöglichen, seinen physiologischen 
Zustand oder sein Verhalten zu ändern 


Effektorprotein, effector protein Protein, das bei der Signal¬ 
übertragung zwischen Zellen für die zelluläre Reaktion auf die 
Aktivierung eines Signalübertragungswegs verantwortlich ist 

Effektorzellen, effector cells die B-Zellen und T-Zellen der 
zellulären Immunabwehr. Sie greifen ein Antigen an, indem sie 
entweder Antikörper produzieren, die an das Antigen binden, 
oder Moleküle freisetzen, die sämtliche Zellen zerstören, wel¬ 
che das Antigen tragen. 

efferent (von lat. efferre für „überbringen“), efferent in der 
Physiologie von einem Organ oder einer Struktur wegleitend; 
beispielsweise angewendet auf Nervenzellen, die Impulse vom 
Zentralnervensystem nach außen leiten (efferente Neuronen), 
oder auf Blutgefäße, die das Blut von einem Organ wegführen 
(efferente Arteriolen) (Gegensatz zu —afferent) 

Ei (Ovum), egg der weibliche Gamet bei allen Organismen 
mit sexueller Fortpflanzung; darin findet nach der Befruchtung 
die frühe und bei vielen Arten auch die spätere Embryonalent¬ 
wicklung statt (vgl. -> amniotisches Ei, -> Oocyte) 

Eichel (Glans penis), glans die empfindliche Spitze des Penis 
von Säugetieren 

Eigallerte, jelly coat die äußere Schutzschicht der Eizelle 
zum Beispiel beim Seeigel, die eine Akrosomreaktion und eine 
Depolarisation der Spermamembran auslöst 

einfache Diffusion, simple diffusion Form der Diffusion, für 
die keine Mitwirkung von Carrierproteinen erforderlich ist (Ge¬ 
gensatz zu —> erleichterte Diffusion) 

Ein-Gen-ein-Polypeptid-Hypothese, one-gene, one-polypep- 
tide hypothesis die als zu stark vereinfachte geltende Vor¬ 
stellung, dass jedes Gen des Genoms ein einzelnes Polypeptid 
codiert, es also eine Übereinstimmung der Zahl von Genen und 
Proteinen gibt 

eingeschlechtige Blüte, imperfect flow er auch als unvollstän¬ 
dige Blüte bezeichnet; Blüte, der entweder funktionsfähige 
Staubblätter oder funktionsfähige Fruchtblätter fehlen (Gegen¬ 
satz zu -> Zwitterblüte) 

Eingeweidesack, visceral mass der Komplex aus inneren Or¬ 
ganen von Weichtieren (Mollusken), der meist durch die Schale 
bzw. das Haus geschützt wird 

Einzelfrucht, simple fruit eine Frucht, die sich aus einem ein¬ 
zigen Fruchtblatt einer einzigen Blüte bildet 

Einzeller (von lat. unus für „eins“ und cella für „Kammer“), 
unicellular organisms aus einer einzigen Zelle bestehende Or¬ 
ganismen (Gegensatz zu —> Vielzeller) 

Einzelnucleotidpolymorphismen (SNPs), single nucleotide 
polymorphisms erbliche Variationen in einzelnen Nucleotid- 
basen der DNA, die individuell verschieden sind 

einzelstrangbindendes Protein, single-strand binding protein 
ein an der DNA-Replikation beteiligtes Protein, das an die ent- 
spiralisierten Einzelstränge der DNA bindet und dadurch die 
Auftrennung der DNA-Stränge aufrechterhält und die Replika¬ 
tion erleichtert 

Eipolaritätsgene —>► Matemaleffektgene 
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Ektoderm (von griech. ektos für „außen“ und derma für 
„Haut“), ectoderm äußeres Keimblatt; äußerste der drei em¬ 
bryonalen Gewebeschichten, die in der Embryonalentwicklung 
erstmals während der Gastrulation auftreten. Daraus bilden sich 
unter anderem die Haut, die Sinnesorgane und das Nervensys¬ 
tem. (Gegensatz zu -> Entoderm, -> Mesoderm) 

Ektomykorrhiza, ectomycorrhiza Pilze, die mit den Wurzeln 
von Pflanzen eine symbiotische Beziehung eingehen und den 
Pflanzen die Aufnahme und Wasser und Mineralionen aus dem 
Boden erleichtern 

Ektoparasit, ectoparasite Außenparasit; ein Schmarotzer, der 
außen auf seinem Wirt sitzt (vgl. Endoparasit) 

ektotherm (von griech. ektos für „außen“ und thermos für 
„Wärme“), ectotherm bezeichnet Tiere, die ihre Körpertempe¬ 
ratur nicht über den Stoffwechsel regulieren können (Gegensatz 
zu -> endotherm) 

Elastizität, elasticity reversible Dehnbarkeit oder Biegbar¬ 
keit; die Fähigkeit, nach einer Störung rasch wieder den Aus¬ 
gangszustand herzustellen (Gegensatz zu Plastizität) 

elektrische Synapse, electrical synapse Typ einer Synapse, 
bei der Aktionspotenziale direkt von einer präsynaptischen Zelle 
zu einer postsynaptischen Zelle springen (Gegensatz zu —> che¬ 
mische Synapse) 

elektrochemischer Gradient, electrochemical gradient der 
Konzentrationsgradient eines Ions durch eine Membran plus die 
Spannungsdifferenz an dieser Membran 

Elektroencephalogramm (EEG), electroencephalogram 
grafische Darstellung der elektrischen Impulse des Gehirns 

Elektrokardiogramm (EKG), electrocardiogram grafische 
Darstellung der elektrischen Impulse des Herzens 

elektromagnetische Strahlung, electromagnetic radiation 
sich selbst durch den Raum ausbreitende Wellen mit elektri¬ 
schen und magnetischen Eigenschaften 

Elektromyogramm (EMG), electromyogram grafische Dar¬ 
stellung der elektrischen Impulse eines Muskels 

Elektron, electron subatomares Teilchen außerhalb des Kerns 
mit negativer Ladung und sehr geringer Masse 

Elektronegativität, electronegativity die Tendenz eines 
Atoms, in einer chemischen Verbindung Elektronen anzuzie¬ 
hen 

Elektronenhülle, electron shell Region um den Atomkern mit 
verschiedenen Energiezuständen bzw. Aufenthaltsräumen (Or¬ 
bitalen), in denen die Elektronen kreisen 

Elektronentransportkette, electron transport chain die 
Übertragung von Elektronen über eine hintereinandergeschal¬ 
tete Kette von Proteinen unter Freisetzung von Energie. Diese 
kann in einem Konzentrationsgradienten oder in chemischer 
Form wie NADH oder ATP gespeichert werden. 

Elektrophorese (von griech. phoresis für „das Tragen“), elec- 
trophoresis Trenntechnik, bei der Substanzen aufgrund ihrer 


elektrischen Ladungen und/oder ihrer Molekülmasse aufge¬ 
trennt werden 

elektrostatisch, electrostatic bezieht sich auf die Anziehung 
und Abstoßung negativer und positiver Ladungen von Atomen 
und hängt von der Zahl und Verteilung der Elektronen ab 

Element, element chemisches Element; Substanz, die durch 
chemische Verfahren nicht in einfachere Substanzen umgewan¬ 
delt werden kann 

Elicitoren, elicitors mit Pflanzenpathogenen assoziierte Mo¬ 
leküle, die an spezialisierte Rezeptoren in Pflanzen binden und 
eine Abwehrreaktion auslösen 

Elongation, elongation (1) in der Molekularbiologie die Ver¬ 
längerung einer RNA oder eines Proteins während der Tran¬ 
skription bzw. Translation durch die Addition von Monomeren; 
(2) das Wachstum einer Pflanzenachse oder Zelle in Längsrich¬ 
tung 

Embolus (von griech. embolos für „Pfropf“), blood clot zirku¬ 
lierender Blutklumpen; die Verstopfung eines Blutgefäßes durch 
einen Embolus oder eine Gasblase wird als Embolie bezeichnet 
(Gegensatz zu -> Thrombus) 

Embryo (von griech. embryon für „Leibesfrucht“), embryo 
junges Tier oder junger Pflanzensporophyt, solange er von ei¬ 
ner schützenden Struktur, wie einem Samen, einer Eihülle oder 
dem Uterus, umgeben ist 

Embryoblast (innere Zellmasse), embryoblast eine An¬ 
sammlung von Zellen in der Blastocyste von Säugetieren, aus 
der sich der Dottersack (über den Hypoblasten) und der Embryo 
(über den Epiblasten) entwickeln (vgl. -> Trophoblast) 

embryonale Stammzellen, embryonic stem cells (ESC) plu¬ 
ripotente Zellen in der Blastocyste 

Embryonalhüllen —> extraembryonale Membranen 

Embryosack, embryo sac weiblicher Gametophyt (Megaga- 
metophyt) der Angiospermen; entwickelt sich aus der in der 
Samenanlage gelegenen Embryosackmutterzelle durch Kerntei¬ 
lungen und anschließende Plasmateilungen. Die dadurch entste¬ 
henden maximal acht Zellen sind durch eine Membran getrennt, 
nicht jedoch durch Cellulosewände. 

Embryoträger Suspensor 

Emigration, emigration die Abwanderung von Individuen aus 
einer existierenden Population (Gegensatz zu -> Immigration) 

empirisch, empiric auf nachvollziehbaren Erfahrungen und 
beschreibbaren beziehungsweise messbaren Beobachtungen 
oder Experimenten beruhendes naturwissenschaftliches Vorge¬ 
hen 

Enantiomere —> optische Isomere 

endemisch (von griech. endemos für „einheimisch“, „woh¬ 
nen“), endemic Eigenschaft einer Art, deren Verbreitung auf 
ein bestimmtes Gebiet beschränkt ist und die nirgendwo sonst 
auf der Erde vorkommt 

endergonisch, endergonic Eigenschaft einer chemischen Re¬ 
aktion, bei der die Produkte eine höhere freie Enthalpie besitzen 
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als die Ausgangsstoffe, was bedeutet, dass für die Reaktion 
Energie zugeführt werden muss (Gegensatz zu —>► exergonisch) 

Endhirn (Telencephalon), telencephalon die das embryona¬ 
le Vorderhim von Wirbeltieren umgebende äußere Struktur, die 
sich zum Großhirn entwickelt 

Endknospe, terminal bud Vegetationspunkt am Ende eines 
Pflanzensprosses oder Zweiges 

Endocytose, endocytosis Vorgang, bei dem die Zelle durch 
Einstülpung der Plasmamembran Flüssigkeiten oder Feststoffe 
aufnimmt (Gegensatz zu —> Exocytose) 

Endodermis (von griech. endo für „innen“ und derma für 
„Haut“), endodermis spezialisierte Zellschicht in der Wurzel 
und einigen Sprossen von Pflanzen; grenzt die Rinde nach in¬ 
nen ab und verhindert häufig die freie Diffusion gelöster Stoffe 

endogene Retroviren, endogenous retroviruses Retroviren, 
die in das Genom ihres Wirts integriert wurden 

endokrin (von griech. krinein für „absondem“), endocrine 
Sekretionsmechanismus, bei dem ein Hormon in das Blut ab¬ 
gegeben wird und daher auf Zellen wirken kann, die von der 
sezernierenden Zelle weit entfernt sind (vgl. —► parakrin, —> au- 
tokrin) 

endokrine Drüsen (von griech. endo für „innen“ und krinein 
für „absondern“), endocrine glands Ansammlung sekretori¬ 
scher Zellen, die Hormone direkt über das Blut an den Körper 
abgeben. Das endokrine System besteht aus sämtlichen hor¬ 
monproduzierenden und sezenierenden endokrinen Zellen und 
endokrinen Drüsen des Körpers. (Gegensatz zu —>► exokrine 
Drüsen) 

Endomembransystem, endomembrane System System aus 
zellulären Membranen, die untereinander über Vesikel Materi¬ 
al austauschen; besteht aus dem endoplasmatischen Reticulum, 
Golgi-Apparat, Lysosomen, Vakuolen, der äußeren Kernhülle 
und der Plasmamembran 

Endometrium, endometrium Gebärmutterschleimhaut; die 
epitheliale Auskleidung des Uterus 

Endoparasit, endoparasite Innenparasit; Schmarotzer, der im 
Inneren seines Wirtsorganismus lebt (vgl. -> Ektoparasit) 

endophytische Pilze, endophytic fungi Pilze, die die in den 
oberirdischen Teilen von Pflanzen leben, ihren Wirtspflanzen 
aber offensichtlich keinerlei Schäden zufügen 

endoplasmatisches Reticulum (ER) (von griech. plasma für 
„Gebilde“), endoplasmic reticulum im Cytoplasma von Euka- 
ryoten vorkommender, reich verzweigter Teil des Endomem- 
bransystems mit zahlreichen von einer Biomembran umschlos¬ 
senen Hohlräumen; existiert in zwei Formen: als raues ER, das 
mit Ribosomen besetzt ist, und als glattes ER ohne Ribosomen 
(vgl. —> Endomembransystem) 

Endorphine, endorphins Moleküle im Gehirn von Säuge¬ 
tieren, die bei der Regulation von Schmerzempfindungen als 
Neurotransmitter fungieren 

Endoskelett (von griech. skleros für „hart“), endoskeleton In¬ 
nenskelett; im Inneren des Körpers gelegenes Skelett, das von 


anderen weichen Körpergeweben bedeckt ist (Gegensatz zu 
-> Exo skelett) 

Endosperm (von griech. sperma für „Samen“), endosperm 
für Angiospermen charakteristisches triploides Samengewebe; 
enthält gespeicherte Nährstoffe, von denen sich der Embryo er¬ 
nährt 

Endospore (von griech. endo für „innen“ und spora für „säen“), 
endospore ÜberdauerungsStadium mancher Bakterien, das es 
diesen ermöglicht, widrige Umweltbedingungen zu überleben 

Endosymbiontentheorie, endosymbiosis theory die Hypo¬ 
these, dass sich eukaryotische Zellen aus prokaryotischen Zellen 
entwickelt haben, die andere Prokaryoten in sich aufgenommen 
hatten 

Endosymbiose (von griech. sym für „zusammen“ und bios für 
„Leben“), endosymbiosis enges Zusammenleben zweier Or¬ 
ganismenarten, wobei eine Art im Körper (oder sogar in den 
Zellen) der anderen lebt 

Endothel, endothelium einfache Schicht aus epithelartigen 
Endothelzellen, die das Innere von Blutgefäßen auskleidet 

endotherm (von griech. thermos für „Wärme“), endotherm 
bezeichnet Tiere, die ihre Körpertemperatur über ihren eigenen 
Stoffwechsel regulieren können (Gegensatz zu —> ektotherm) 

Endotoxin, endotoxin Lipopolysaccharid, das einen Teil der 
äußeren Membran bestimmter gramnegativer Bakterien bildet 
und freigesetzt wird, wenn die Bakterien wachsen oder lysieren 
(Gegensatz zu Exotoxin) 

Endprodukthemmung (Feedback-Hemmung), feedback in- 
hibition Kapazitätskontrolle mancher Stoffwechselwege. Das 
produzierte Endprodukt hemmt dabei ein am Anfang der Stoff¬ 
wechselkette agierendes Enzym. 

Energie, energy die Fähigkeit, durch Bewegung von Materie 
gegen eine Kraft Arbeit zu leisten; die Fähigkeit, in physikali¬ 
schen und chemischen Systemen eine Veränderung zu bewirken 

Energiebudget, energy budget Energiehaushalt; quantitative 
Beschreibung aller Formen des Energieaustauschs zwischen ei¬ 
nem Organismus und seiner Umwelt 

Energiekosten, energetic costs die Differenz zwischen der 
Energie, die ein Tier zur Durchführung eines bestimmten Ver¬ 
haltens aufwendet, und der Energie, die es im Ruhezustand 
verbraucht hätte (vgl. -> Opportunitätskosten, Risikokosten) 

Energiepyramide, energy pyramid grafische Darstellung des 
Gesamtenergiegehalts in den verschiedenen trophischen Ebenen 
eines Ökosystems 

Enhancer, enhancer regulatorische DNA-Sequenzen; bin¬ 
den Transkriptionsfaktoren, welche die Transkription aktivieren 
oder die Transkriptionsrate steigern 

Enkephaline, encephalins Moleküle im Gehirn von Säugetie¬ 
ren, die als Neurotransmitter beim Schmerzempfinden fungieren 

enterisches Nervensystem, enteric nervous System auch 
Darm- oder Eingeweidenervensystem genannt; das Nervenge¬ 
flecht in der Submucosa und zwischen den Schichten glatter 
Muskeln im Darm von Wirbeltieren 
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Enterocoel, enterocoel Coelom, das durch Ausstülpungen des 
Urdarms (Archenteron) gebildet wird; typisch für Deuterosto- 
mier (Gegensatz zu -> Schizocoel) 

Enterokinase (Enteropeptidase), enterokinase von der 
Schleimhaut des Zwölffingerdarms abgesondertes Enzym; akti¬ 
viert das Proenzym Trypsinogen und schafft dadurch das aktive 
Verdauungsenzym Trypsin 

Enthalpie (H), enthalpy die Gesamtenergie in einem System 
(Gegensatz zu Entropie, freie Enthalpie) 

Entoderm (von griech. entos für „innen“ und derma für 
„Haut“), endoderm inneres Keimblatt; innerste der drei em¬ 
bryonalen Gewebeschichten, die bei der Gastrulation entstehen. 
Daraus entwickeln sich der Verdauungstrakt, die Atemwege und 
damit in Zusammenhang stehende Strukturen. (Gegensatz zu 
-> Ektoderm, -> Mesoderm) 

Entropie (S) (von griech. tropein für „verändern“), entropy 
Maß für die Unordnung in einem System. In einem abgeschlos¬ 
senen System sind spontane Reaktionen immer begleitet von 
einem Anstieg der Unordnung und so der Entropie. (Gegensatz 
zu —> Enthalpie, —> freie Enthalpie) 

Entwicklung, development (1) im Sinne von Individualent¬ 
wicklung: der Prozess, durch den ein vielzelliger Organismus 
ausgehend von einer einzelnen Zelle eine Reihe von Verän¬ 
derungen durchläuft und dabei nacheinander die für seinen 
Lebenszyklus charakteristischen Formen annimmt; (2) im Sinne 
von stammesgeschichtlicher Entwicklung 

Entwicklungsplastizität (phänotypische Plastizität), develop- 
mental plasticity die Fähigkeit eines Organismus, seine Ent¬ 
wicklung als Reaktion auf Umweltbedingungen zu verändern - 
also einen anderen Phänotyp zu exprimieren - und diese neue 
Form beizubehalten 

Entwicklungszyklus, life cycle die gesamte Lebensspanne 
eines Organismus vom Moment der Befruchtung (oder unge¬ 
schlechtlichen Erzeugung) bis zur Geschlechtsreife 

Entzündungsreaktion (Inflammationsreaktion), inflammati- 
on response unspezifische Abwehrreaktion gegen Pathogene; 
charakterisiert durch Rötung, Schwellung, Schmerzen und er¬ 
höhte Temperatur 

Enzyme (von griech. zyme für „Gärungsmittel“), enzymes ka¬ 
talytische Proteine, die eine biochemische Reaktion beschleuni¬ 
gen 

Enzym-Substrat-Komplex, enzyme Substrate complex eine 
Zwischenstufe bei einer enzymkatalysierten Reaktion, beste¬ 
hend aus dem Enzym und dem daran gebundenen Substrat bzw. 
den Substraten 

eosinophile Zellen (eosinophile Granulocyten), eosinophilic 
cells phagocytierende Leukocyten, die vielzellige Parasiten 
angreifen, wenn deren Oberfläche mit Antikörpern überzogen 
ist 

Epiblast, epiblast derjenige Teil des frühen Embryos bei Säu¬ 
getieren, der in der Blastocyste dem Trophoblasten zugewandt 
ist (Gegensatz zu -> Hypoblast) 


Epibolie, epiboly die Wachstumsbewegungen von Zellen über 
die Oberfläche der Blastula zum sich neu bildenden Urmund hin 

Epidermis (von griech. derma für „Haut“), epidermis die äu¬ 
ßerste Zellschicht von Pflanzen und Tieren (bei Pflanzen und 
Invertebraten nur eine einzelne Zelllage dick) 

Epididymis (von griech. didymos für „Hoden“), epididymis 
Nebenhoden; gewundene Röhrchen in den Hoden, in denen die 
Spermien gespeichert werden; leiten die Spermien von den Sa¬ 
menkanälchen zum Samenleiter weiter 

Epigenetik, epigenetics Spezialgebiet der Genetik, das sich 
mit dauerhaften, teilweise vererbbaren Veränderungen der Ex¬ 
pression eines Gens oder einer Gruppe von Genen beschäftigt, 
ohne dass dabei eine Veränderung in der DNA-Sequenz vorliegt 

Epiglottis, epiglottis der Kehldeckel; die Gewebeklappe, die 
den Eingang zum Kehlkopf verschließt und verhindert, dass 
Nahrung und Flüssigkeit in die Luftröhre gelangen 

Epikotyl (von griech. epi für „auf“ und kotyle für „Höhlung“), 
epicotyl der unmittelbar über den Keimblättern liegende Ab¬ 
schnitt der Sprossachse eines Pflanzenembryos oder Keimlings 
(Gegensatz zu —> Hypokotyl) 

Epinephrin —> Adrenalin 

Epiphyse -> Zirbeldrüse 

Epiphysenfugen, epiphysealplates auch als Wachstumsfugen 
bezeichnet; Knorpelplatten am Ende von Röhrenknochen; hier 
erfolgt das Wachstum der Knochen bis zum Erwachsenenalter 

Epiphyten, epiphytes spezialisierte Pflanzen, die auf der 
Oberfläche anderer Pflanzen wachsen, aber nicht an diesen pa¬ 
rasitären 

Epistase, epistasis Wechselwirkung zwischen Genen, bei der 
das Vorhandensein eines bestimmten Allels eines Gens darüber 
entscheidet, ob ein anderes Gen exprimiert wird 

Epithelgewebe, epithelial tissue aus einer oder mehreren 
Zellschichten aufgebauter Gewebetyp bei Tieren, der Organe 
auskleidet oder bedeckt, Röhren bildet und die Körperober¬ 
fläche bedeckt; besteht aus dicht aneinanderliegenden, über 
Haftkontakte verbundenen Zellen und einer basalen Lage aus 
Bindegewebe (—> Basalmembran); einer der vier Hauptgewebe¬ 
typen vielzelliger Organismen 

Epitop (Antigendeterminante), epitope Bereich eines Anti¬ 
gens, der von einem spezifischen Antikörper oder einer T-Zelle 
erkannt wird und an den diese binden 

Epoche, epoch Unterteilung einer Periode der geologischen 
Zeitskala 

ER —> endoplasmatisches Reticulum 

Erbkoordination —>► formkonstantes Verhaltenselement 

erbliches Merkmal, heritable trait Merkmal, das zumindest 
teilweise durch Gene festgelegt ist 

Erektion, erection Zustand des durch Blutzufuhr versteiften 
Penis 
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Erkennungssequenz —>► Re striktions Schnittstelle 

erleichterte Diffusion, facilitated diffusion passiver Trans¬ 
port durch eine Membran unter Vermittlung eines speziellen 
Carrierproteins; erfolgt ausschließlich in Richtung eines Kon¬ 
zentrationsgefälles (Gegensatz zu -> aktiver Transport, -> Dif¬ 
fusion) 

Ersatzknochen, cartilage bone Knochentyp, der durch se¬ 
kundäre Aushärtung aus einer knorpeligen Struktur entsteht, die 
dem reifen Knochen ähnelt (Gegensatz zu -> Deckknochen) 

Erstarrungsgestein, igneous rocks magmatisches Gestein; 
aus Lava oder Magma durch Erstarren entstandenes Gestein 

erster Hauptsatz der Thermodynamik, first law ofthermody- 
namics das Prinzip, dass Energie weder erzeugt noch zerstört 
werden kann (bei jeder Energieumwandlung von einer Form in 
eine andere bleibt die Gesamtenergie gleich) 

erster Polkörper, first polar body die kleine Tochterzelle aus 
der ersten meiotischen Teilung der primären Oocyte 

erworbene Immunabwehr —>► adaptive Immunabwehr 

erworbene Immunschwächekrankheit —>► Aids 

Erythrocyten (von griech. erythros für „rot“ und kytos für „Be¬ 
hälter“), erythrocytes rote Blutzellen, rote Blutkörperchen 

Erythropoetin (EPO), erythropoietin Hormon, das bei Sau¬ 
erstoffmangel von der Niere produziert wird und die Bildung 
von Erythrocyten anregt 

essenzielle Aminosäuren, essential amino acids Aminosäu¬ 
ren, die ein Tier nicht selbst synthetisieren kann, sondern über 
die Nahrung aufnehmen muss 

essenzielle Fettsäuren, essentially fatty acids Fettsäuren, die 
ein Tier nicht selbst synthetisieren kann, sondern über die Nah¬ 
rung aufnehmen muss 

essenzielles Nährelement, essential element mineralischer 
Nährstoff, den Pflanzen und Tiere für ein normales Wachstum 
und Fortpflanzung benötigen 

Esterbindung, ester linkage durch eine Kondensationsreak¬ 
tion (unter Abspaltung von Wasser) zwischen einer Carboxyl- 
gruppe und der Hydroxylgruppe eines Alkohols entstehende 
Bindung (R-CO-O-R). Auf diese Weise entstehen zum Bei¬ 
spiel aus Fettsäuren und Glycerol Fette. (Gegensatz zu -> Ether¬ 
bindung) 

Etherbindung, ether linkage die Bindung zwischen zwei 
Kohlenwasserstoffen über ein Sauerstoffatom (R-O-R); charak¬ 
teristisch für die Membranlipide der Archaeen (vgl. -> Esterbin- 
düng) 

Ethologie (von griech. ethos für „Charakter“ und logos für 
„Lehre“), ethology vergleichende Verhaltensforschung; For¬ 
schungsansatz zum Verhalten von Tieren, der sich auf die 
Beobachtung vieler Arten in deren natürlicher Umgebung stützt 
und sich mit Fragen zur Evolution von Verhaltensweisen be¬ 
schäftigt (vgl. -> Behaviorismus) 

Ethylen, ethylene das gasförmige Phytohormon H 2 C=CH 2 ; 
ist an der Fruchtreifung sowie anderen Wachstums- und Ent¬ 
wicklungsprozessen beteiligt 


Etiolierung (Etiolement, Vergeilung), etiolation charakteris¬ 
tischer Effekt von Lichtmangel auf den Wachstumsprozess von 
Blütenpflanzen; gekennzeichnet durch lange, schwache Spros¬ 
se und kleinere Blätter aufgrund verlängerter Intemodien und 
eine blassgelbe Färbung; in normales Licht transferiert, bilden 
sie normale Blätter aus und ergrünen (Deetiolierung) 

Euchromatin, euchromatin diffuses, nichtkondensiertes 
Chromatin; enthält aktive Gene, die in mRNA transkribiert 
werden (Gegensatz zu -> Heterochromatin) 

Eudikotylen, eudicots auch als Eudikotyledonen oder Zwei¬ 
keimblättrige bezeichnet; Angiospermen (Blütenpflanzen) mit 
zwei embryonalen Keimblättern (Gegensatz zu —► Monokoty¬ 
len) 

Eukaryoten (von griech. eu für echt und karyon für Kern), 
eukaryotes bilden die Domäne der Eukarya; Organismen, in 
deren Zellen sich das genetische Material in einem Zellkern 
befindet; umfassen sämtliche Lebensformen mit Ausnahme der 
Archaea und Bacteria (Gegensatz zu -> Prokaryoten) 

euryhalin, euryhaline Eigenschaft eines an einen weiten Sa¬ 
linitätsbereich der Umgebung angepassten Organismus (Gegen¬ 
satz zu —»► stenohalin) 

eusozial, eusocial Begriff für eine soziale Gemeinschaft, die 
auch Individuen umfasst, welche sich nicht fortpflanzen, wie es 
zum Beispiel bei Honigbienen, Ameisen und Termiten der Fall 
ist 

Eustachische Röhre, eustachian tube die Verbindung zwi¬ 
schen dem Mittelohr und dem Rachen; ermöglicht einen Luft¬ 
druckausgleich zwischen dem Mittelohr und der Umgebung; 
auch Ohrtrompete genannt 

Eutrophierung (von griech. trephein für „nähren“), eutro- 
phication ein durch übermäßige Zufuhr von Nährelementen 
ausgelöster Prozess in aquatischen Ökosystemen; resultiert in 
verstärktem Algen Wachstum und kann zu Zersetzung und Sau¬ 
erstoffmangel (Hypoxie) führen 

Evaporation, evaporation die ungesteuerte, passive Abgabe 
von Wasserdampf (Verdunstung) durch eine Wasseroberfläche 
oder feuchte Oberfläche (vgl. -> Transpiration) 

Evapotranspiration, evapotranspiration die insbesondere 
von Pflanzen betriebene kombinierte Wasserdampfabgabe durch 
—> Evaporation und -> Transpiration 

Evenness —> Äquität 

Evolution, evolution jede allmähliche Entwicklung; im enge¬ 
ren Sinne die Evolution von Organismen nach Darwins Evo¬ 
lutionskonzept. Darunter versteht man genetische und daraus 
resultierende phänotypische Veränderungen von Organismen 
von einer Generation zur nächsten, (vgl. —> Makroevolution, 
Mikroevolution; Speziation) 

evolutionäre Entwicklungsbiologie (Evo-Devo), evolutionary 
developmental biology die Erforschung des Zusammenwir¬ 
kens von entwicklungsgeschichtlichen Vorgängen und Entwick¬ 
lungsprozessen mit Schwerpunkt auf den genetischen Verän¬ 
derungen, durch die neue phänotypische Merkmale entstehen. 
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Zu den Schlüsselkonzepten der Evo-Devo-Forschung gehören 
Modularität, „genetischer Werkzeugkasten“, genetische Schal¬ 
ter und Heterochronie. 

evolutionärer Stammbaum phylogenetischer Baum 

Evolutionsfaktoren, evolutionfactors jegliche Faktoren, wel¬ 
che die Richtung und Häufigkeit evolutionärer Veränderungen 
einer Population beeinflussen 

Evolutionstheorie, evolutionary theory das Verständnis und 
die Anwendung der Mechanismen des evolutionären Wandels 
auf biologische Probleme (vgl. synthetische Evolutionstheo¬ 
rie) 

Evolutionsumkehr, evolutionary reversal das erneute Auf¬ 
treten des ursprünglichen Merkmalszustands in einer Abstam¬ 
mungslinie, in der dieses Merkmal einen abgeleiteten Zustand 
erreicht hatte 

ex vivo (lat. für „aus dem Hebenden“), ex vivo charakterisiert 
Reaktionen oder Abläufe, bei denen aus dem Organismus ent¬ 
nommene, lebende Gewebe isoliert im Fabor untersucht oder 
manipuliert werden; teilweise synonym zu —> in vitro ver¬ 
wendet, betont jedoch die vorherige Entnahme des Materials 
(Gegensatz zu —> in vivo) 

Excisionsreparatur, excision repair Mechanismus zur DNA- 
Reparatur: das Entfernen fehlerhafter DNA-Ab schnitte und an¬ 
schließende Ersetzen der entsprechenden Nucleotide 

exekutive Funktionen, executive functions kognitive Prozes¬ 
se (z. B. Aufmerksamkeitssteuerung, inhibitorische Kontrolle, 
logisches Denken, Problemlösung, Planung), die eine zielge¬ 
richtete Steuerung von Gedanken und Verhalten ermöglichen 

exergonisch, exergonic Eigenschaft einer chemischen Reak¬ 
tion, bei der die Reaktionsprodukte eine geringere -> freie 
Enthalpie aufweisen als die Reaktionspartner, wodurch die ab¬ 
gegebene freie Enthalpie (unter Verlusten) für andere Zwecke 
verwendet werden kann (Gegensatz zu —► endergonisch) 

Exkremente —>► Faeces 

Exkretionsorgane, excretory organs Organe von Tieren, die 
der Ausscheidung von Wasser, gelösten Stoffen und stickstoff¬ 
haltigen Abfallprodukten in Form von Harn (Urin) dienen und 
dazu beitragen, das Volumen, die Konzentrationen gelöster Stof¬ 
fe und die Zusammensetzung der extrazellulären Flüssigkeit 
aufrechtzuerhalten 

Exocytose (von griech. exo für „außen“), exocytosis Vorgang, 
bei dem ein Vesikel aus dem Zellinneren mit der Plasmamem¬ 
bran verschmilzt und seine Inhalts Stoffe nach außen abgibt 
(Gegensatz zu —> Endocytose) 

exokrine Drüsen (von griech. krinein für „absondem“), exocri- 
ne glands alle Drüsen, die ihre Sekrete in die Außenwelt oder 
in den Verdauungstrakt abgeben, zum Beispiel die Speicheldrü¬ 
sen (Gegensatz zu —> endokrine Drüsen) 

Exon, exon DNA-Abschnitt bei Eukaryoten, der einen Teil ei¬ 
nes Polypeptids codiert (Gegensatz zu -> Intron) 

Exoskelett (von griech. skeletos für „Gerüst“), exoskeleton 
Außenskelett; harte äußere Körperhülle, an deren Innenseite 
Muskeln ansetzen können (Gegensatz zu —> Endoskelett) 


Exotoxine, exotoxins von lebenden, sich vermehrenden Bak¬ 
terien abgegebene, hoch giftige, im Allgemeinen lösliche Prote¬ 
ine (Gegensatz zu Endotoxine) 

expandierende Triplettwiederholungen, expanded triplet re- 
peats sich wenige bis mehrere Hundert Mal wiederholende, 
instabile Sequenzen aus drei Basenpaaren in einem menschli¬ 
chen Gen; je häufiger die Wiederholungen, desto geringer ist 
oft die Aktivität des entsprechenden Gens; findet man auch bei 
manchen Krankheiten des Menschen wie Chorea Huntington 
und Fragiles-X-Syndrom 

Experiment, experiment empirische Untersuchung, die eine 
Hypothese stützen oder widerlegen und Antworten auf Fragen 
liefern soll; bildet die Grundlage für naturwissenschaftliches Ar¬ 
beiten (vgl. -> empirisch) 

exponentielles Wachstum, exponential growth eine Form des 
Populationswachstums, die durch ein multiplikatives Muster ge¬ 
kennzeichnet ist; je höher die Zahl der Individuen ist, desto 
schneller kommen pro Zeiteinheit neue Individuen hinzu (Ge¬ 
gensatz zu —► logistisches Wachstum) 

Expressionsvektor, expression vector ein DNA-Vektor, zum 
Beispiel ein Plasmid, mit einer DNA-Sequenz, die Sequenzen 
für seine Expression in mRNA und Proteine in der Wirtszelle 
enthält 

Expressivität, expressivity das Ausmaß, mit dem sich ein 
Genotyp auf den Phänotyp auswirkt; hängt auch von Umwelt¬ 
faktoren ab 

exspiratorisches Reservevolumen (ERV), exspiratory reserve 
volume die Menge an Atemluft, die zusätzlich zur der beim 
normalen Ausatmen ausgeatmeten Luft mit Druck ausgepresst 
werden kann (Gegensatz zu inspiratorisches Reservevolu¬ 
men, -> Atemzugvolumen, -> Vitalkapazität) 

Extensoren, extensors Streckmuskeln (Gegensatz zu —> Fle¬ 
xoren) 

Extinktion, extinction das Aussterben von Taxa 

extraembryonale Membranen (Embryonalhüllen), extraem- 
bryonic membranes die vier Membranen, die den sich entwi¬ 
ckelnden Embryo von Amnioten (Sauropsiden und Säugetieren) 
schützen und versorgen (—> Amnion, -> Allantois, Chorion, 
-> Dottersack) 

extrazelluläre Flüssigkeit, extracellular fluid die gesamte 
Körperflüssigkeit außerhalb von Zellen (nicht aber die in Darm 
und Blase); bei geschlossenen Kreislaufsystemen in verschiede¬ 
ne Flüssigkeiten getrennt (Blutplasma, interstitielle Flüssigkeit, 
Lymphflüssigkeitusw.); bei offenen Kreislaufsystemen eine ein¬ 
heitliche Hämolymphe 

extrazelluläre Matrix, extracellular matrix in tierischen Ge¬ 
weben vorkommendes Material unterschiedlicher Zusammen¬ 
setzung, das die Zellzwischenräume ausfüllt und vielfältige 
Funktionen erfüllt, unter anderem Zelladhäsion; besonders aus¬ 
geprägt in Bindegewebe 

extrem Halophile, extreme halophiles eine Gruppe der Eu- 
ryarchaeota, die ausschließlich in sehr salzhaltigen Umgebun¬ 
gen vorkommt 
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Extremophile, extremophiles Archaeen und Bakterien, die 
unter Bedingungen zu leben vermögen, unter denen die meis¬ 
ten anderen Organismen nicht lebensfähig wären (wie etwa bei 
extrem hohen Temperaturen oder Salzkonzentrationen). 

Exuvie, exuvy —> das abgestoßene Exoskelett eines Arthropo¬ 
den 

ex-vivo -Gentherapie, ex vivo gene therapy Veränderung der 
Genomsequenzen menschlicher Zellen, die dem Körper ent¬ 
nommen und dann wieder reimplantiert werden; erfolgt zu 
medizinischen Zwecken 

exzitatorisches postsynaptisches Potenzial (EPSP), excitatory 
postsynaptic potential elektrische Veränderung (Depolarisa¬ 
tion) im Ruhepotenzial einer postsynaptischen Membran in 
positiver Richtung (Gegensatz zu -> inhibitorisches postsynap¬ 
tisches Potenzial) 


F 

F i -Generation —>► Filialgeneration 
F 2 -Generation —> Filialgeneration 

FAD (Flavin-Adenindinucleotid), flavin adenine dinucleotide 
an Redoxreaktionen beteiligtes Coenzym, das aus Riboflavin 
(Vitamin B 2 ) gebildet wird 

Faeces (Fäzes) (von lat .faex für „Abschaum“, „Auswurf“), fe- 
ces Exkremente, Kot; vom Verdauungssystem ausgeschiedene 
Abfallstoffe 

fakultativ, facultative möglich, aber nicht zwingend erforder¬ 
lich (vgl. -> obligat) 

fakultativer Anaerobier, facultative anaerobe Organismus, 
der seinen Stoffwechsel von aeroben auf anaerobe Stoffwech¬ 
selwege umschalten kann, je nachdem, ob 0 2 vorhanden ist oder 
nicht (Gegensatz zu obligater Aerobier) 

fakultativer Parasit, facultative parasite Organismus, der an 
anderen Febewesen parasitiert, aber auch unabhängig von die¬ 
sen leben kann 

ß-Faltblatt (beta-Faltblatt), beta-sheet Sekundär Struktur ei¬ 
nes Proteins; kommt durch Wasserstoffbrücken zwischen zick¬ 
zackartig aufgefalteten, antiparallel oder parallel laufenden Po¬ 
lypeptidregionen zustande 

Fang-Wiederfang-Methode, mark-recapture method auch 
einfach als Wiederfangmethode oder Rückfangmethode be¬ 
zeichnet; Methode zur Abschätzung der Populationsgröße mo¬ 
biler Organismen. Dabei wird eine zufällige Probe von Indi¬ 
viduen gefangen, markiert und wieder freigelassen. Zu einem 
späteren Zeitpunkt wird eine weitere zufällige Probe gefangen 
und der Anteil der markierten Tiere ermittelt. 

Faserzelle, fiber cell langgestreckte, spitz zulaufende Skleren- 
chymzelle bei Angiospermen; meist mit dicker Zellwand; erfüllt 
Stützfunktion im Xylem 


Fast-twitch-Fasern (FT-Fasern), fast-twitch fibers auch als 
weiße Fasern bezeichnet; Skelettmuskelfasem, die sehr schnell 
eine hohe Spannung aufbauen können, aber auch schnell er¬ 
müden (,,Sprinter“-Fasem); charakteristisch ist der sehr hohe 
Gehalt an Enzymen für die Glykolyse (vgl. —> Slow-twitch-Fa- 
sern) 

faszikuläres Kambium (von lat. cambiare für „austauschen“), 
vascular cambium Fateralmeristem von Pflanzen, aus dem das 
sekundäre Xylem und das Phloem hervorgehen 

Fauna, fauna alle Tiere (Tierwelt) eines bestimmten Gebiets 
(Gegensatz zu —► Flora) 

Federn, feathers von Reptilienschuppen abgeleitete Haut¬ 
strukturen der Theropoden (zu denen die rezenten Vögel und 
ihre ausgestorbenen Verwandten zählen), bestehend aus einem 
hohlen Schaft und einer Fahne aus Federästen; fungieren als 
Flughilfe, zur Thermoregulation und als Balzgefieder 

Feedback (Rückkopplung), feedback Regulation eines be¬ 
stimmten Prozesses, der direkt oder indirekt durch Vorhanden¬ 
sein oder Nichtvorhandensein eines Produkts dieses Prozesses 
erfolgt (positives oder negatives Feedback) 

Feedback-Hemmung —► Endprodukthemmung 

Feedback-Information, feedback information in Regelsyste¬ 
men die Information über die Beziehung zwischen dem Sollwert 
und dem Istwert (Gegensatz zu —> Feedforward-Information) 

Feedforward-Information, feedforward information in Re¬ 
gelsystemen Informationen, die den Sollwert verändern (Gegen¬ 
satz zu -> Feedback-Information) 

Fehlersignal, error signal in einem Regelkreis jegliche Ab¬ 
weichung vom Sollwert und dem gegenwärtigen Zustand des 
Systems 

Fehlpaarungsreparatur, mismatch repair Mechanismus, der 
die DNA nach der Replikation auf Fehler überprüft und bei 
Fehlpaarungen die falsch eingebauten Basen entfernt und durch 
die richtigen ersetzt 

Fehlsinnmutation —Missense-Mutation 

fenestrierte Kapillaren, fenestrated capillaries mit kleinen 
Poren versehene Blutkapillaren 

Fertilisation —>► Befruchtung 

Fette, fats zu den Fipiden zählende Triacylglycerine, die bei 
Raumtemperatur fest sind (Gegensatz zu -> Öle) 

Fettgewebe, fatty tissue eine Form des Bindegewebes 
(—► braunes Fettgewebe) 

Fettsäuren, fatty acids organische Moleküle aus einer langen, 
unpolaren Kohlenwasserstoffkette und einer polaren Carboxyl- 
gruppe; Bestandteil vieler Fipide 

Fetus, fetus auch als Fötus bezeichnet; medizinische und 
juristische Bezeichnung für die EntwicklungsStadien eines 
menschlichen Embryos ab der achten Schwangerschaftswoche 
(dem Zeitpunkt, an dem alle wichtigen Organsysteme ausgebil¬ 
det sind) bis zum Zeitpunkt der Geburt 
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Fibrin, fibrin Protein, das zu langen Fäden polymerisiert und 
dadurch die Blutgerinnung unterstützt bzw. ermöglicht 

Fibrinogen, fibrinogen Protein im Blutkreislauf, das die inak¬ 
tive Vorstufe von Fibrin darstellt 

Fick’sches Diffusionsgesetz, Fick ’s law of diffusion Glei¬ 
chung zur Beschreibung der Faktoren, die die Diffusionsrate 
eines Moleküls durch eine Austauschfläche aus einem Bereich 
höherer Konzentration in einen Bereich niedrigerer Konzentra¬ 
tion bestimmen 

Filialgeneration, filial generation auch als Tochtergeneration 
bezeichnet; unterschieden werden die erste Filialgeneration (Fi- 
Generation) und die zweite Filialgeneration (F 2 -Generation); 
die hybride Nachkommenschaft einer Kreuzung von Mitglie¬ 
dern der —> Parentalgeneration (P-Generation) 

Filtrierer, filter feeder auch als Suspensionsfresser bezeich¬ 
net; Organismen, die sich von im Wasser schwebenden, wesent¬ 
lich kleineren Organismen ernähren und diese mittels besonde¬ 
rer Seih Vorrichtungen aus einem Wasserstrom herausfiltrieren 
(vgl. -> Strudler) 

Fimbrien —► Pili 

Fitness (biologische Fitness, Darwin-Fitness), fitness der 
Beitrag eines Genotyps oder Phänotyps zur genetischen Aus¬ 
stattung nachfolgender Generationen im Verhältnis zum Beitrag 
anderer Genotypen oder Phänotypen (—> Gesamtfitness) 

fixiertes Allel, fixed allele einziges in einer Population vor¬ 
kommendes Allel eines Gens 

Flagellum -> Geißel 

Flaschenhalseffekt, population bottleneck bezieht sich auf 
die drastische Reduktion einer einst großen Population auf we¬ 
nige Individuen, typischerweise durch eine Naturkatastrophe. 
Dies führt zu einer stark eingeschränkten genetischen Variabi¬ 
lität in dieser Population. 

Flechten, lichens aus der Symbiose eines Pilzes (Gruppe der 
Fungi) mit Cyanobakterien oder einzelligen Algen entstehende 
neue Organismen 

Flexoren, flexors Beugemuskeln; Muskeln, die für die Beu¬ 
gung einer Extremität sorgen (Gegensatz zu -> Extensoren) 

Flora, flora alle Pflanzen (Pflanzenwelt) eines bestimmten 
Gebiets (Gegensatz zu —> Fauna) 

Florigen (Blühhormon), flowering hormone Signalstoff, der 
in Blütenpflanzen systemisch eine Blühinduktion bewirkt. Als 
für die Umwandlung einer vegetativen Sprossspitze in eine Blü¬ 
te maßgebliches Florigen wurde das FT-Protein identifiziert. 

Fluoreszenz, fluorescence Emission von Photonen durch die 
Rückkehr von angeregten Elektronen eines Fluoreszenzfarb¬ 
stoffs auf ein niedrigeres Energieniveau 

Flüssig-Mosaik-Modell, fluid mosaic model molekulares 
Modell der Struktur von Biomembranen, demzufolge sie aus ei¬ 
ner flüssigen Phospholipiddoppelschicht bestehen, in der sich 
die darin eingebetteten Proteine in lateraler Richtung frei bewe¬ 
gen können (vgl. —> Biomembran) 


Folgestrang, lagging Strand der diskontinuierlich syntheti¬ 
sierte Tochter sträng bei der DNA-Replikation (vgl. —> Okazaki- 
Fragmente; Gegensatz zu -> Leitstrang) 

Follikel (von lat. folliculus für „kleiner Sack“), follicle bei 
weiblichen Säugetieren vorkommende Struktur, bestehend aus 
der unreifen Eizelle und einer umgebenden Schicht aus Nähr¬ 
zellen (Follikelzellen) 

follikelstimulierendes Hormon (FSH), follicle-stimulating 
hormone ein vom Hypophysenvorderlappen produziertes Go¬ 
nadotropin 

Formatio reticularis (Retikulärformation), reticular System 
diffuses Netzwerk von Neuronen im Himstamm von Wirbeltie¬ 
ren 

formkonstante Verhaltenselemente (Erbkoordination), fixed 
action patterns ethologische Bezeichnung für genetisch fest¬ 
gelegtes Verhalten, das ohne Lemeffekt stereotyp (also immer 
auf die gleiche Weise) abläuft und auch nicht durch Lernen mo¬ 
difiziert werden kann (auch als modaler Bewegungsablauf und 
früher als Erbkoordination oder Instinktbewegungen bezeich¬ 
net) 

fossile Brennstoffe, fossil fuels Brennstoffe wie Kohle, Erd¬ 
öl oder Erdgas, die über lange geologische Zeiträume hinweg 
durch Umwandlung von organischem Material entstanden sind, 
welches unter Sauerstoffausschluss in Sedimenten begraben 
wurde 

Fossilien, fossils Versteinerungen; alle von Organismen stam¬ 
menden erkennbaren Strukturen oder die Abdrücke solcher 
Strukturen im Gestein, die über lange geologische Zeiträume 
hinweg erhalten geblieben sind 

Fötus —>► Fetus 

Fovea centralis (von lat. fovea für „kleine Grube“), fovea 
Sehgrube, gelber Fleck; der Bereich des schärfsten Sehens in 
der Retina (Netzhaut) der Wirbeltiere 

Frameshift-Mutation (Rasterschubmutation), frame-shift 
mutation Mutation, die durch Verlust oder das Hinzufügen 
von einem oder zwei benachbarten Nucleotiden in der DNA- 
Sequenz eines Gens zustande kommt. Dadurch verschiebt sich 
das Leseraster der mRNA während der Translation und führt 
zur Produktion eines unbrauchbaren Proteins. (Gegensatz zu 
Missense-Mutation, Nonsense-Mutation, —>► stille Muta¬ 
tion) 

Frank-Starling-Gesetz, Frank-Starling law das Prinzip, dass 
das Schlagvolumen des Herzens mit einem erhöhten Rückfluss 
des Blutes zum Herzen steigt 

freie Enthalpie (G ),free enthalpy auch als Gibbs-Energie be¬ 
zeichnet; in einem biologischen System der Anteil der Energie, 
der bei konstanter Temperatur und konstantem Druck zur Ver¬ 
richtung von Arbeit zur Verfügung steht; früher meist einfach 
„freie Energie“ genannt (Änderung des Begriffs wegen der Ver¬ 
wechslungsgefahr mit der Helmholtz’sehen freien Energie, die 
für ein System mit konstanter Temperatur und konstantem Vo¬ 
lumen gilt) (Gegensatz zu Entropie, -> Enthalpie) 
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freilaufend, free-running Beschreibung für einen endogenen 
Rhythmus, der nicht durch Anhaltspunkte aus der Umwelt syn¬ 
chronisiert wird 

Frontallappen, frontal lobe der größte der Hirnlappen des 
Menschen; umfasst den primären motorischen Cortex und ist an 
Gefühlen und Planung beteiligt 

Frucht, fruit bei Angiospermen ausgewachsener und gereifter 
Fruchtknoten (bzw. Gruppe von Fruchtknoten) mit darin enthal¬ 
tenen Samen; teilweise Beteiligung auch anderer Blütenorgane 
an der Fruchtbildung; manchmal auch auf Fortpflanzungsstruk¬ 
turen anderer Pflanzengruppen angewendet 

Fruchtbarkeit, fecundity durchschnittliche Anzahl von Nach¬ 
kommen, die ein Individuum (oder Weibchen) in einer Popula¬ 
tion produziert 

Fruchtblatt Karpell 

Fruchtknoten —> Ovar 

Fruchtkörper, fruiting structure der Fortpflanzung dienende 
Struktur, die Sporen hervorbringt 

Frucht verband, multiple fruit eine Frucht, die aus mehreren 
Fruchtblättern der Blüten eines Blütenstands hervorgeht (vgl. 
Sammelfrucht) 

Fruchtwasser (Amnionflüssigkeit), amniotic fluid die in der 
Amnionhöhle enthaltene Flüssigkeit, die bei Säugetieren, Vö¬ 
geln und Reptilien die Embryonen umgibt 

Frugivore (von lat. frugis für „Frucht“ und vorare für „fres¬ 
sen“), frugivores Tiere, die sich von Früchten ernähren 

fugitive Arten, fugitive species Arten, die einen ansonsten ge¬ 
eigneten Lebensraum verlassen, um der Konkurrenz mit anderen 
Spezies aus dem Weg zu gehen 

Fundamentalnische, fundamental nicke die ökologische Ni¬ 
sche, die eine Art aufgrund ihrer physiologischen Fähigkeiten 
einnehmen könnte (Gegensatz zu Realnische) 

funktionelle Genomik, functional genomics Identifizierung 
von Genen durch Sequenzierung gesamter Genome; es folgt die 
Bestimmung der spezifischen Funktionen der von diesen Genen 
codierten Proteine (Gegensatz zu —> vergleichende Genomik) 

funktionelle Gruppen, functional groups (1) charakteristi¬ 
sche Atomgruppen an größeren organischen Molekülen, die 
diesen bestimmte chemische Eigenschaften (wie Ladung oder 
Polarität) verleihen (z. B. Carboxylgruppe, Aminogruppe); bio¬ 
logisch wichtig sind die -> Hydroxylgruppe, Carboxylgrup¬ 
pe, -> Carbonylgruppe, —> Aldehydgruppe, Thiolgruppe, 
-> Aminogruppe und die -> Phosphatgruppe; (2) Gruppen von 
Arten mit ähnlicher Funktion, ungeachtet dessen, ob sie die glei¬ 
chen Ressourcen nutzen oder nicht (vgl. —> Gilde) 

funktionelles Residualvolumen, functional residual volume 
(FRV) das Luftvolumen, das bei normaler Atmung in der Lun¬ 
ge verbleibt; die Summe aus Residual- und Reservevolumen 

Funktionsgewinnmutation, gain-of-functionmutation Muta¬ 
tion, die zu einem Protein mit neuer Funktion führt (Gegensatz 
zu -> Funktionsverlustmutation) 


Funktionsverlustmutation, loss-of-function mutation Muta¬ 
tion, durch die ein Protein seine Funktion verliert (Gegensatz zu 
-> Funktionsgewinnmutation) 

Furchung, cleavage die ersten Teilungen der Zygote eines 
Tieres (vgl. —>► holoblastische Furchung, —>► meroblastische 
Furchung) 


G 

GO-Phase, GO phase Ruhezustand einer Zelle, in dem sie sich 
nicht auf den Zellteilungszyklus vorbereitet 

Gl-Phase, Gl phase der Zeitraum zwischen dem Ende der 
Mitose und dem Beginn der S-Phase (Synthese) eines Zellzy¬ 
klus (vgl. -> G2-Phase, -> M-Phase, S-Phase) 

Gl-S-Übergang, Gl-to-S transition der Zeitpunkt des Zellzy¬ 
klus, an dem die Gl-Phase endet und die S-Phase beginnt 

G2-Phase, G2 phase der Zeitraum zwischen der S-Phase 
(Synthese) und dem Beginn der Mitose eines Zellzyklus (vgl. 
-> Gl-Phase, -> M-Phase, -> S-Phase) 

Galle, bile Gallenflüssigkeit; von der Leber aus Cholesterol, 
verschiedenen Phospholipiden und Bilirubin (einem Abbau¬ 
produkt von Hämoglobin) synthetisierte Verdauungsflüssigkeit; 
enthält Gallensalze, die im Darm Fette emulgieren 

Gallenblase, gallbladder Organ des menschlichen Verdau¬ 
ungstrakts, das der Speicherung der Galle dient 

Gametangium (von griech. gametes für „Gatte“ und aggei- 
on für „Gefäß“), gametangium Geschlechtsorgan bei Algen, 
Pflanzen und Pilzen, in dem die Gameten gebildet werden (vgl. 
-> Antheridium, Archegonium, Ascogon) 

Gameten (Keimzellen), gametes die reifen sexuellen Fort¬ 
pflanzungszellen eines vielzelligen Organismus, wie Eier bzw. 
Spermien (Gegensatz zu -> somatische Zellen) 

Gametogenese (von griech. genesis für „Zeugung“), gametoge- 
nesis spezielle Abfolge von Zellteilungen, die zur Produktion 
von Keimzellen (Gameten) führt. Die Vorgänge im Ovar heißen 
Oogenese, die in den Hoden Spermatogenese. 

Gametophyt, gametophyte bei Pflanzen und photosynthetisch 
aktiven Protisten mit Generationswechsel die vielzellige haploi¬ 
de Phase, welche die Gameten produziert (Gegensatz zu —> Spo- 
rophyt) 

Gamma-Diversität, gamma diversity die Artenvielfalt in ei¬ 
ner geographischen Region, der regionale Artenpool (vgl. 
-> Alpha-Diversität, Beta-Diversität) 

Ganglienzellen, ganglion cells zum Glaskörper hin gelegene 
Zellen der menschlichen Netzhaut, die Informationen der Bipo¬ 
larzellen an das Gehirn weiterleiten 

Ganglion (von griech. ganglion für „Geschwulst“), ganglion 
eine Ansammlung von Nervenzellen mit ähnlichen Merkmalen 
oder Funktionen 
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Gap Junctions, gap junctions Proteinkanäle, welche die 20- 
30 nm breite Lücke zwischen den Plasmamembranen zweier 
angrenzender tierischer Zellen überbrücken und auf 2-4 nm ver¬ 
engen; dienen der Weiterleitung von chemischen Substanzen 
oder elektrischen Signale von einer Zelle zur nächsten 

Gap-Gene —► Lückengene 

Gärung, fermentation der anaerobe Abbau einer Substanz 
wie Glucose in kleinere Moleküle wie Milchsäure oder Alko¬ 
hol im Energiestoffwechsel 

Gasaustausch, gas exchange bei Tieren die Aufnahme von 
Sauerstoff aus der Umgebung und die Abgabe von Kohlenstoff¬ 
dioxid 

Gastralraum, gastrovascular cavity zentraler Körperhohl¬ 
raum, der der Verdauung dient, beispielsweise bei Quallen und 
anderen Nesseltieren 

Gastrin, gastrin von Zellen im unteren Bereich des Magens 
sezemiertes Hormon, das die Sekretion von Verdauungssäften 
und die Bewegungen des Magens anregt 

Gastrointestinaltrakt, gastrointestinal System der Magen- 
Darm-Trakt des Verdauungssystems von Tieren 

GastrovaskularSystem, gastrovascular System Komplexes 
Hohlraumsystem der Nesseltiere (Cnidaria) und der Plattwür¬ 
mer (Plathelminthes) mit nur einer Öffnung nach außen, dient 
sowohl der Verdauung der Nahrung als auch der Verteilung der 
Nährstoffe im Körper 

Gastrula (von griech. gastra für „Bauch eines Gefäßes“), ga- 
strula becherförmiges Embryonalstadium mit den charakteris¬ 
tischen drei Zellschichten (Keimblättern: Ektoderm, Entoderm 
und Mesoderm), aus denen sich später sämtliche Organsysteme 
des erwachsenen Tieres entwickeln 

Gastrulation, gastrulation Entwicklung der Gastrula aus der 
Blastula; in der Embryonalentwicklung der Prozess, bei dem 
durch massive Einwanderung von Zellen aus einer Blastula eine 
Gastrula gebildet wird und daraus ein Embryo mit drei Keim¬ 
blättern und verschiedenen Körperachsen entsteht 

Gattung (Genus) (von griech. genos für „Art“), genus taxo- 
nomische Gruppe sehr ähnlicher und nahe verwandter Arten, die 
im Rahmen der binären Nomenklatur mit einem gemeinsamen 
Namen belegt wurde 

G-Cap -> Cap-Gruppe 

Gebärmutter Uterus 

Gedächtniszellen, memory cells langlebige Lymphocyten, 
die beim Kontakt mit einem Antigen gebildet werden; ver¬ 
bleiben im Körper und können bei erneutem Kontakt mit dem 
Antigen eine rasche Immunantwort ankurbeln 

Gefäßsystem, vascular System (1) das in erster Linie aus 
Phloem und Xylem bestehende Leitungssystem der Gefäßpflan¬ 
zen; (2) die Adern im Kreislaufsystem von Tieren 

Gefrierbruchtechnik, freeze-fracturing Gewebepräparati¬ 
onstechnik für die Transmissions- und Rasterelektronenmikro¬ 
skopie, bei der das Gewebe tiefgefroren und anschließend mit 


einem Mikrotom aufgebrochen wird; der Bruch folgt dabei 
häufig dem Weg des geringsten Widerstands innerhalb einer 
Membran 

Gegenstrommultiplikationssystem, countercurrent multipli- 
cation System Mechanismus, der in der Niere von Säugetieren 
die Konzentration der interstitiellen Flüssigkeit durch das Ge¬ 
genstromprinzip in der Henle-Schleife, selektive Permeabilität 
und aktiven Transport von Ionen in Abschnitten der Henle- 
Schleife erhöht 

Gegenstromprinzip, countercurrent flow Anordnung, die 
einen maximalen Austausch von Wärme oder einer diffusions¬ 
fähigen Substanz zwischen zwei Flüssigkeiten fördert, indem 
beide Flüssigkeiten in nahe beieinander liegenden, parallel ver¬ 
laufenden Gefäßen in umgekehrter Richtung aneinander vorbei¬ 
fließen 

Gegenstrom Wärmeaustausch, countercurrent heat exchange 
eine Anpassung des Kreislaufsystems, die Körperwärme erhält. 
Bei manchen Großfischen wird das zu den Muskeln fließen¬ 
de arterielle Blut durch venöses Blut erwärmt, das von den 
Muskeln wegfließt. Bei manchen Vögeln erfolgt der Gegen¬ 
stromaustausch in den Beinen, bei Waltieren in den Flossen. 

Gehirn, hrain das zentrale Koordinationszentrum eines Ner¬ 
vensystems 

Gehörknöchelchen, ossicles die drei kleinen Knochen im 
Mittelohr, die Vibrationen des Trommelfells zum ovalen Fenster 
des Innenohrs übertragen; im Einzelnen: -> Hammer (Malleus), 
-> Amboss (Incus) und —> Steigbügel (Stapes) 

Geißel (Flagellum) (von lat. flagellum für „Peitsche“), flagel- 
lum langer, peitschenartiger Fortsatz, der Zellen zur Fortbe¬ 
wegung dient. Prokaryotische und eukaryotische Geißeln unter¬ 
scheiden sich stark voneinander. 

geklumpte Verteilung, clumped dispersion eine durch eine 
geklumpte räumliche Anordnung charakterisierte Verteilung der 
Individuen innerhalb einer Population (vgl. -> zufällige Vertei¬ 
lung, —> regelmäßige Verteilung) 

gekoppelte Transporter, coupled transporters Membranpro¬ 
teine, die zwei Substanzen durch eine Membran transportieren. 
Der Transport der einen Substanz treibt häufig den der anderen 
an. 

gekoppelte Gene, coupled genes Gene, die auf demselben 
Chromosom liegen und daher bei der Meiose nicht zufällig ver¬ 
teilt und nur selten rekombiniert werden. Je näher sie auf dem 
Chromosom beieinander liegen, desto geringer ist die Rekombi¬ 
nationshäufigkeit. 

Gelegenheitskosten -> Opportunitätskosten 

Geleitzellen, companion cells spezialisierte Zellen, die mit 
den Siebröhren des Leitbündels bei Blütenpflanzen (Angiosper¬ 
men) verbunden sind 

Gelelektrophorese (von lat. electrum für „Bernstein“ und 
griech. phorein für „hervorbringen“), gel electrophoresis Me¬ 
thode zum Auftrennen von Makromolekülen (z. B. DNA-Frag- 
mente oder Proteine) anhand ihrer elektrischen Ladung und/ 
oder ihrer Molekülmasse durch Anlegen eines elektrischen Fel¬ 
des an ein Gel 
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Gelenk, joint eine Verbindung zwischen zwei oder mehr Kno¬ 
chen in Skelettsystemen 

Genamplifikation, gene amplification Bildung vielfacher Ko¬ 
pien eines bestimmten Gens, wodurch eine große Zahl von 
RNA-Molekülen transkribiert werden kann (wie bei der rRNA- 
Synthese in Oocyten) 

Gendrift (genetische Drift), genetic drift Veränderungen der 
Genfrequenzen in einer kleinen Population von einer Generation 
zur nächsten infolge von Zufallsereignissen 

Genduplikation, gene duplication die Entstehung zusätzli¬ 
cher Kopien eines Gens in einem Genom im Laufe der Evoluti¬ 
on; Mechanismus, durch den Genomprodukte neue Funktionen 
erlangen können 

Gene (von griech. genes für „entstanden“), genes Einheiten 
der Erbinformation; hier verwendet als Einheit einer geneti¬ 
schen Funktion, welche die Information für eine RNA trägt, im 
Fall einer mRNA auch die des betreffenden Polypeptids 

Generationswechsel, alternation of generations die Aufein¬ 
anderfolge vielzelliger haploider und diploider erwachsener 
Phasen bei verschiedenen Organismen mit geschlechtlicher 
Fortpflanzung, insbesondere bei Pflanzen, aber zum Beispiel 
auch bei Nesseltieren 

Generationszeit, generation time das durchschnittliche Al¬ 
ter der Eltern sämtlicher Nachkommen einer Kohorte bzw. der 
durchschnittliche zeitliche Abstand zwischen zwei aufeinander¬ 
folgenden Generationen. In der Mikrobiologie die Zeitspanne, 
in der sich die Zahl der Individuen einer Population verdoppelt 

Generatorpotenzial —> Rezeptorpotenzial 

Genetik, genetics die Erforschung von Struktur, Funktions¬ 
weise und Vererbung der Gene als Einheiten der Erbinformation 

genetische Aberrationen, genetic aberrations genetisch be¬ 
dingte Anomalien aufgrund von Mutationen 

genetische Drift Gendrift 

genetische Reihentests genetisches Screening 

genetische Struktur, genetic structure die Frequenzen ver¬ 
schiedener Allele an jedem Genlocus und die Frequenzen un¬ 
terschiedlicher Genotypen in einer —> Mendel’sehen Population 

genetischer „Werkzeugkasten 64 , genetic toolkit eine den 
meisten Tieren gemeinsame Reihe von Entwicklungsgenen und 
-proteinen, die einer Hypothese zufolge für die Evolution ihrer 
unterschiedlichen Entwicklungwege verantwortlich sein sollen 

genetischer Code, genetic code Reihe von Instruktionen in 
Form von Nucleotidtripletts; eine lineare Abfolge von Nucleo- 
tiden in der mRNA wird dabei in eine lineare Abfolge von 
Aminosäuren in einem Protein übersetzt (vgl. —> degenerierter 
Code) 

genetischer Fingerabdruck (DNA-Fingerprint), genetic fin- 
gerprint unverwechselbarer molekularer „Fingerabdruck“ ei¬ 
nes jeden Individuums aus Alleisequenzen; in der Regel kur¬ 
ze Tandemwiederholungen (STRs, short tandem repeats) und 


Einzelnucleotidpolymorphismen (SNPs, single nucleotide poly- 
morphims ); wird durch Spaltung der DNA mit Restriktionsen¬ 
zymen und anschließende Auftrennung mittels Elektrophorese 
gewonnen 

genetischer Marker, genetic marker (1) bei der Klonierung 
von Genen ein Gen mit bekanntem Phänotyp, das das Vorhan¬ 
densein eines anderen Gens, DNA-Abschnitts oder Chromoso¬ 
menfragments anzeigt; (2) allgemein eine DNA-Sequenz, zum 
Beispiel ein einzelner Nucleotidpolymorphismus, dessen Vor¬ 
handensein mit der Anwesenheit anderer, gekoppelter Gene auf 
diesem Chromosom korreliert 

genetischer Schalter, genetic switch Mechanismus, der re¬ 
gelt, wie der genetische „Werkzeugkasten“ eingesetzt wird, zum 
Beispiel Promotoren und Transkriptionsfaktoren, die an Pro¬ 
motoren binden. Die Signalkaskaden, die an diesen Schaltern 
zusammenlaufen und auf diese einwirken, bestimmen, wann 
und wo Gene an- oder abgeschaltet werden. 

genetisches Screening, genetic screening die Durchführung 
medizinischer Testreihen, um festzustellen, ob eine Person ein 
bestimmtes Allel trägt 

Genexpression, gene expression die Transkription der Infor¬ 
mation (Nucleotidsequenz) eines Gens in eine RNA und bei 
einer mRNA auch noch die Translation der mRNA in ein Protein 

Genfamilie, gene family Satz ähnlicher Gene, die von einem 
einzelnen Ursprungsgen ab stammen; Mitglieder einer Genfami¬ 
lie müssen nicht unbedingt auf ein und demselben Chromosom 
lokalisiert sein. Die Globingenfamilie von Wirbeltieren ist ein 
klassisches Beispiel für eine Genfamilie. Ebenso spricht man 
von Proteinfamilien. 

Genfluss, gene flow der Austausch von Genen zwischen ver¬ 
schiedenen Populationen einer Art durch Migration von Indivi¬ 
duen oder Austausch von Gameten 

Genfrequenz —> Alleifrequenz 

Gen-für-Gen-Resistenz, gene-for-gene resistance ein Resis¬ 
tenzmechanismus bei Pflanzen gegenüber Pathogenen. Ausge¬ 
löst wird die Resistenz durch die spezifische Wechselwirkung 
der Produkte der Avr-Gene (Virulenzgene) eines Pathogens und 
der Produkte der R-Gene (Resistenzgene) von Pflanzen. 

Genitalien, genitalia die äußeren Geschlechtsorgane 

Genkarte, genetic map eine geordnete Liste der Positionen 
von Genen (der Genorte oder Loci) auf einem Chromosom, er¬ 
mittelt durch die Rekombinationshäufigkeit dieser Gene 

Genmutation, gene mutation Veränderung eines einzelnen 
Gens durch eine Mutation; in seiner minimalsten Form eine 
-> Punktmutation 

Genom, genome die vollständige DNA-Sequenz eines be¬ 
stimmten Organismus oder Individuums 

Genomik, genomics die Untersuchung des gesamten Genoms 
eines Organismus und der Wechselwirkungen von dessen Genen 
untereinander (vgl. —> funktionelle Genomik, —>► vergleichende 
Genomik) 
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genomische Äquivalenz, genomic equivalence alle somati¬ 
schen Zellen eines vielzelligen Organismus enthalten das voll¬ 
ständige Genom dieses Organismus 

genomische DNA-Bibliothek, genomic library auch als Gen¬ 
bibliothek oder genomische Bank bezeichnet; besteht aus allen 
geklonten DNA-Fragmenten, die durch den Abbau der genomi- 
schen DNA zu kleineren Segmenten gewonnen werden 

genomische Prägung, genomic imprinting auch als geno- 
misches Imprinting bezeichnet; unterschiedliche Ausprägung 
eines Gens, je nachdem, ob es vom Vater oder von der Mutter 
ererbt worden ist 

Genommutation, genome mutation Veränderung der Chro¬ 
mosomenzahl durch —> Aneuploidie oder -> Polyploidie 
(Gegensatz zu -> Chromosomenmutation, Genmutation, 
-> Punktmutation) 

Genomsequenzierung, genome sequencing Bestimmung der 
Nucleotidsequenz des gesamten Genoms eines Organismus 

Genort —> Locus 

Genotyp (von griech. genos für „Art“, „Geschlecht“ und typos 
für „Form“), genotype die genaue Beschreibung der geneti¬ 
schen Konstitution eines Individuums; entweder im Hinblick 
auf ein bestimmtes Merkmal oder auf eine ganze Reihe von 
Merkmalen (Gegensatz zu —► Phänotyp) 

Genotypfrequenz, genotype frequency der relative Anteil ei¬ 
nes bestimmten Genotyps in einer spezifischen Population (Ge¬ 
gensatz zu -> Allelfrequenz) 

Genpool, gene pool alle verschiedenen Allele sämtlicher Ge¬ 
ne von allen Individuen einer Population zu einem bestimmten 
Zeitpunkt 

Genstammbaum, gene phylogenetic tree grafische Darstel¬ 
lung der evolutionären Beziehungen eines Gens oder der Mit¬ 
glieder einer Genfamilie bei verschiedenen Organismenarten 
(vgl. -> phylogenetischer Baum, Proteinstammbaum) 

Gentechnik, gene technology die in vzYro-Verknüpfung von 
DNA-Molekülen unterschiedlicher Herkunft zu vermehrbarer, 
neu kombinierter DNA sowie deren Einführung (—>► Transfor¬ 
mation, —> Transfektion) in einen Empfängerorganismus zum 
Zwecke der Vermehrung der rekombinanten DNA und der 
Herstellung neuartiger Genprodukte (—► rekombinantes Prote¬ 
in) 

Gentherapie, gene therapy Behandlung einer genetisch be¬ 
dingten Krankheit durch Einschleusen funktionsfähiger Allele 
der krankhaften Gene in die Zellen des Patienten 

Genus —>► Gattung 

geographisches Verbreitungsgebiet, geographic ränge die 
gesamte Region, in der eine Art vorkommt 

geologische Zeitskala, geological time scale die Untertei¬ 
lung der Erdgeschichte in eine Reihe von benannten zeitlichen 
Perioden aufgrund wesentlicher biotischer oder abiotischer Ver¬ 
änderungen 

Geotropismus —>► Gravitropismus 


gerichtete Genkonversion, biased gene conversion ein Me¬ 
chanismus der konzertierten Evolution. Hierbei scheint ein 
DNA-Reparaturmechanismus insofern gerichtet, weil dabei be¬ 
vorzugt bestimmte Nucleotidsequenzen als Matrize für die 
Reparatur verwendet werden. Das führt dazu, dass sich diese 
bevorzugten Sequenzen rasch in allen Kopien des Gens ausbrei¬ 
ten. (vgl. —> konzertierte Evolution) 

gerichtete Selektion, directional selection Selektion, bei der 
Phänotypen eines Extrems in einer Population begünstigt sind 
(Gegensatz zu disruptive Selektion, —> stabilisierende Selek¬ 
tion) 

Geruchsrezeptorneuronen, olfactory receptor neurons Neu¬ 
ronen mit Rezeptoren für verschiedene Duftstoffe 

Gesamtfitness, inclusive fitness die Summe der Beiträge, die 
ein Individuum an der genetischen Ausstattung nachfolgender 
Generationen hat - und zwar sowohl durch Produktion eigener 
Nachkommen als auch durch seinen Einfluss auf das Überle¬ 
ben von Verwandten, die nicht direkt von ihm abstammen (vgl. 
-> Fitness, -> indirekte Fitness, —»► Verwandtenselektion; Ge¬ 
gensatz zu -> direkte Fitness) 

gesättigte Fettsäuren, saturated fatty acids Fettsäuren, bei 
denen alle Bindungen zwischen den Kohlenstoffatomen der 
Kohlenwasserstoffkette Einfachbindungen sind, das heißt, alle 
Bindungen sind mit Wasserstoff atomen gesättigt (Gegensatz zu 
-> ungesättigte Fettsäuren) 

geschlechtliche Fortpflanzung —> sexuelle Fortpflanzung 

geschlechtliche Zuchtwahl sexuelle Selektion 

Geschlechtschromosomen (Gonosomen), sex chromosomes 
zwei von den Autosomen abweichende Chromosomen, die das 
Geschlecht eines Individuums bestimmen; beim Menschen und 
vielen anderen Tieren die X- und Y-Chromosomen (Gegensatz 
zu —>► Autosomen) 

geschlechtsgekoppelt, sex-linked Eigenschaft eines Gens, das 
auf einem Geschlechtschromosom wie dem X-Chromosom von 
Säugetieren lokalisiert ist 

geschlechtsgekoppelte Vererbung, sex-linked inheritance 
charakteristischer Vererbungsmodus für Gene, die auf einem der 
Geschlechtschromosomen liegen (z. B. X-gekoppelt) 

geschlossenes Kreislaufsystem, closed circulatory System 
Kreislaufsystem, in dem sich die zirkulierende Flüssigkeit in ei¬ 
nem durchgehenden Gefäßsystem befindet (Gegensatz zu -> of¬ 
fenes Kreislaufsystem) 

Geschmacksknospen, taste buds knospenartige Ansamm¬ 
lung von Chemorezeptoren im Epithel der Zunge von Wirbel¬ 
tieren, die von sensorischen Neuronen innerviert werden 

Gestagene, gestagens Gruppe weiblicher Sexualhomone (Ge¬ 
schlechtshormone, Sexualsteroide; —> Progesteron, —> Östroge¬ 
ne) 

Gestation (von lat. gestare für „gebären“), gestation auch als 
Schwangerschaft, Gravidität, Trächtigkeit bezeichnet; die Ent¬ 
wicklung des Säugetierembryos im Uterus 
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gesteuerter Ionenkanal, gated channel ein Membranprotein, 
das auf einen Reiz hin seine Form und damit die Leitfähig¬ 
keit für Ionen ändert. Ein geöffneter Ionenkanal ermöglicht 
bestimmten Ionen den Durchtritt durch die Membran. 

Gewebe, tissue Gruppe gleichartig differenzierter Zellen, die 
zu einer funktionellen Einheit verbunden sind; mehrere ver¬ 
schiedenartige Gewebe bilden gewöhnlich zusammen ein Organ 

Gewebesystem, tissue System bei Pflanzen jede der drei orga¬ 
nisierten Gewebegruppen - Grund-, Leit- und Abschlussgewebe 
-, die während der Embryogenese angelegt werden und unter¬ 
schiedliche Funktionen erfüllen 

Gezeitenzone (Litoral), intertidal zone (1) küstennaher Be¬ 
reich der Meere, der bei Ebbe trockenfällt und bei Flut überspült 
ist; (2) ufemaher Bereich von Süßgewässem, der keine Gezeiten 
aufweist (vgl. -> Litoral) 

Ghrelin, ghrelin appetitanregendes Hormon, das von Zellen 
der Magenschleimhaut gebildet und sezemiert wird 

Gibberelline, gibberellins Klasse von Phytohormonen, die 
beim Längenwachstum der Sprossachse, bei der Samenkeimung 
und bei manchen Pflanzen auch bei der Blütenbildung eine 
Rolle spielen; benannt nach dem Pilz Gibberella , aus dem sie 
erstmals isoliert wurden 

Gilde, guild in der Ökologie eine Bezeichnung für eine Grup¬ 
pe von taxonomisch häufig unterschiedlichen Arten, welche die 
gleichen Ressourcen nutzen (vgl. —> funktionelle Gruppe) 

glandotrope Hormone, glandotropic hormones Hormone, 
welche die Sekretion von Hormonen anderer endokriner Drü¬ 
sen steuern; bei Wirbeltieren in erster Linie die Hormone des 
Hypophysenvorderlappens (Adenohypophyse) 

Glans penis —>► Eichel 

Glanzstreifen, intercalated discs Strukturmerkmal von Herz¬ 
muskelzellen; verbinden die Herzmuskelzellen miteinander und 
gewährleisten durch Gap Junctions eine kontinuierliche Über¬ 
tragung elektrischer Impulse 

glatte Muskulatur, smooth muscles vom vegetativen Nerven¬ 
system gesteuerter Muskeltyp, der gewöhnlich aus einzelnen 
Schichten einkerniger Zellen besteht; Muskulatur der inneren 
Organe, wie Blase, Darm, Uterus, Blutgefäße usw. (Gegensatz 
zu —> Herzmuskel, —> Skelettmuskulatur) 

glattes ER, smooth endoplasmatic reticulum jener Teil des 
endoplasmatischen Reticulums, dessen Oberfläche nicht mit 
Ribosomen besetzt ist; hat ein röhrenförmiges Aussehen (Ge¬ 
gensatz zu -> raues ER) 

Gleichgewicht, equilibrium Zustand ausbalancierter, einan¬ 
der entgegenwirkender Kräfte ohne Veränderung 

Gleitfilamentmodell, sliding filament model Modell zur Er¬ 
klärung der Muskelkontraktion. Demzufolge gleiten die Fila¬ 
mente durch das abwechselnde Bilden und Lösen von Bin¬ 
dungsbrücken zwischen den Actin- und den Myosinfilamenten 
sowie das Abknicken der Myosinköpfe aneinander vorbei 

Gliazellen (von griech. glia für „Leim“), glial cells eine der 
beiden Klassen neuronaler Zellen (neben den Neuronen, mit 


denen die Gliazellen in Wechselwirkung stehen); leiten norma¬ 
lerweise keine Aktionspotenziale weiter; umfassen Astrocyten, 
Oligodendrocyten, Schwann-Zellen und Mikroglia 

glomeruläre Filtrationsrate (GFR), glomerular filtration rate 
Rate, mit der das Blut in den Glomeruli der Niere filtriert wird 

Glomerulus (von lat. glomus für „Knäuel“), glomerulus Ort 
der Ultrafiltration des Blutes in der Niere; besteht aus einem 
Kapillarknäuel, das mit einer afferenten und einer efferenten Ar- 
teriole verbunden ist 

Glomus caroticum, carotid body Chemorezeptor in der Hals¬ 
schlagader (Arteria carotis communis), der eine Verminderung 
der Blutversorgung oder einen dramatischen Abfall des Sauer¬ 
stoffpartialdrucks im Blut registriert 

Glucagon, glucagon von den a-Zellen der Langerhans-Inseln 
im Pankreas hergestelltes und sezemiertes Hormon; regt den 
Glykogenabbau in der Leber und die Freisetzung von Glucose 
in den Blutkreislauf an 

Glucocorticoide, glucocorticoids von der Nebennierenrinde 
produzierte Steroidhormone; werden durch Stimulation von 
ACTH abgegeben; hemmen die Glucoseaufnahme in vielen Ge¬ 
weben und steuern außerdem andere Stressreaktionen 

Gluconeogenese, gluconeogenesis die biochemische Synthe¬ 
se von Glucose aus anderen Substanzen, zum Beispiel Amino¬ 
säuren, Lactat und Glycerol 

Glucose (von griech. gleukos für „Zucker, süß“), glucose auch 
als Traubenzucker bezeichnet; häufigstes Monosaccharid; Mo¬ 
nomer der Polysaccharide Stärke, Glykogen und Cellulose und 
in aminierter Form auch von Chitin 

Glycerinaldehyd-3-phosphat (G3P), glyceraldehyd 3-phos- 
phate ein phosphorylierter Zucker mit drei Kohlenstoff¬ 
atomen; Zwischenstufe der Glykolyse und der photosyntheti¬ 
schen Kohlenstofffixierung 

Glycerol (Glycerin), glycerol aus drei Kohlenstoffatomen be¬ 
stehender Alkohol mit drei Hydroxylgruppen; Bestandteil von 
Phospholipiden und Triacylglycerinen 

Glykogen, glycogen energiespeicherndes Polysaccharid bei 
Tieren und Pilzen; stärkeähnliches, verzweigtkettiges Polymer 
von Glucose 

Glykolipid, glycolipid Lipid, an das Zucker gebunden sind 

Glykolyse (von griech. gleukos für „Zucker“ und lysis für „Auf¬ 
lösung“), glycolysis der enzymatische Abbau von Glucose zu 
Brenztraubensäure (Pyruvat) zwecks Energiegewinnung 

Glykoproteine, glycoproteins Proteine mit einem Kohlenhy¬ 
dratanteil in Form von Seitenketten 

Glykosidasen, cabrohydrases Verdauungsenzyme, die Koh¬ 
lenhydrate hydrolysieren 

glykosidische Bindung, glycosidic linkage kovalente Bin¬ 
dung zweier Kohlenhydratmoleküle (Zuckermoleküle) über ein 
dazwischenliegendes Sauerstoffatom (-0-) 

Glykosylierung, glycosylation chemische Reaktion, bei der 
Kohlenhydrate (Zuckerseitenketten, Glykane) an ein anderes 
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Molekül gebunden werden, zum Beispiel an ein Protein (wo¬ 
durch Glykoproteine entstehen) 

Glyoxisomen, glyoxysomes Organellen in Pflanzenzellen, in 
denen gespeicherte Fettsäuren in Kohlenhydrate umgewandelt 
werden 

Goldman-Gleichung, Goldman equation Gleichung zur Be¬ 
rechnung des Membranpotenzials unter Berücksichtigung der 
Konzentrationsunterschiede sämtlicher Ionen auf beiden Seiten 
der Membran und der relativen Permeabilität der Membran für 
diese Ionen 

Golgi-Apparat, Golgi apparatus Organell im Cytoplasma der 
Eukaryotenzelle, das aus einem System konzentrisch gefalteter 
Membranen besteht; dient der Verpackung von Synthesepro¬ 
dukten in Vesikel und damit zum Beispiel der Sekretion durch 
Exocytose 

Golgi-Sehnenorgan, Golgi tendon organ Mechanorezeptor in 
Sehnen und Bändern; liefert Informationen über die Kraft, die 
bei der Kontraktion eines Muskels erzeugt wird 

Gonaden (von griech. gone für „Zeugung“), gonads Keim¬ 
drüsen; Organe von Tieren, die Keimzellen (Gameten) produ¬ 
zieren; bei Weibchen sind dies die Eierstöcke (Ovarien), bei 
Männchen die Hoden (Testes) 

Gonadotropine, gonadotropins die gonadenstimulierenden 
Hormone, die im Hypophysenvorderlappen gebildet werden; 
umfassen das luteinisierende und das follikelstimulierende Hor¬ 
mon 

Gonadotropin-Releasing-Hormon (GnRH), gonoadotropin- 
releasing Hormone im Hypothalamus gebildetes Hormon, das 
den Hypophysenvorderlappen dazu anregt, Gonadotropine aus¬ 
zuschütten 

Gondwana, Gondwana die große südliche Landmasse, die 
vor der Kontinentalverschiebung vom Kambrium (vor 540 Mrd. 
Jahren) bis in den Jura (vor 138 Mrd. Jahren) existierte. Über¬ 
reste davon sind Südamerika, Afrika, Indien, Australien und die 
Antarktis, (vgl. Laurasia) 

Gonosomen Geschlechtschromosomen 

G-Proteine, G proteins Membranproteine, die an der Signal¬ 
übertragung beteiligt sind; charakterisiert durch Bindung von 
GDP oder GTP 

G-Protein-gekoppelte Rezeptoren, G protein-coupled recep- 
tors auch als 7-TM-Rezeptoren bezeichnet; eine Klasse von 
Rezeptoren, die nach Bindung eines Liganden so die Konforma- 
tion ändern, dass auf der cytoplasmatischen Seite des Rezeptors 
eine G-Protein-Bindungsstelle exponiert und ein Signaltrans¬ 
duktionsweg initiiert wird 

Gradualismus, gradualism Evolutionsgeschehen mit allmäh¬ 
lichem (graduellem) Wandel, indem kleine Veränderungen über 
lange Zeiträume zu großen Veränderungen führen (Gegensatz 
zu —>► Punktualismus) 

Gram-Färbung, Gram staining Färbeverfahren, mit dem sich 
verschiedene Bakterien unterscheiden lassen. Die peptidogly- 
kanreichen Zellwände grampositiver Bakterien färben sich bläu¬ 
lich-violett, die Zellwände gramnegativer Bakterien dagegen 
rötlich-orange. 


gramnegative Bakterien, Gram-negative bacteria Bakterien, 
die bei einer Gram-Färbung rötlich bis orange erscheinen; be¬ 
sitzen außerhalb der relativ dünnen Peptidoglykanschicht der 
Zellwand noch eine äußere Membran 

grampositive Bakterien, Gram-positive bacteria Bakterien, 
die bei einer Gram-Färbung bläulich bis violett erscheinen. Die 
äußere Zellwand dieser Bakterien besteht aus einer dicken Pep¬ 
tidoglykanschicht. 

Granulosazellen, granulosa cells Epithelzellen der Ovarial- 
follikel von Säugetieren, umgeben die Oocyte und ernähren sie 

Granum (Plural: Grana), granum Thylakoidstapel innerhalb 
eines Chloroplasten 

graue Substanz, grey matter Gewebe im Zentralnervensys¬ 
tem, das vorwiegend aus den Zellkörpern von Nervenzellen 
besteht (Gegensatz zu -> weiße Substanz) 

grauer Halbmond, gray crescent bei der Entwicklung von 
Fröschen auftretendes, diffus pigmentiertes Cytoplasmaband 
seitlich an der Eizelle gegenüber der Eintrittsstelle des Sper¬ 
mienkerns; entsteht infolge der Umordnung des Cytoplasmas 
bei der Ausrichtung der anterior-posterioren Achse der Zygote 

Gravidität Gestation 

Gravitropismus (Geotropismus), gravitropism gerichtetes 
Pflanzenwachstum als Reaktion auf die Schwerkraft 

Griffel (Stylus), style säulenförmiger Teil des Fruchtblatts in 
Angiospermenblüten an der Spitze des Fruchtknotens, an des¬ 
sen anderem Ende sich die Narbe (Stigma) zur Aufnahme des 
Pollens befindet 

Großhirn (Cerebrum), cerebrum dorsaler anteriorer Teil des 
Endhirns; bei Säugetieren größter Gehirnabschnitt und Haupt¬ 
schaltstelle des Nervensystems; wichtigster Bereich zur In¬ 
formationsverarbeitung im Wirbeltiergehirn; besteht aus den 
beiden Großhirnhemisphären 

Großhirnhemisphären, cerebral hemispheres die beiden 
Hälften des Großhirns, die durch dessen bilaterale Teilung ent¬ 
stehen 

Großhirnrinde (cerebraler Cortex), cerebral cortex dünne 
Schicht aus grauer Substanz (Zellkörper der Neuronen), welche 
die Oberfläche des Großhirns bildet 

Gründerarten, foundation species Arten mit großem Einfluss 
auf eine gesamte Lebensgemeinschaft, etwa aufgrund ihrer Grö¬ 
ße und Häufigkeit oder weil sie anderen Arten Lebensraum oder 
Nahrung bieten 

Gründereffekt, founder effect zufällige Veränderungen der 
Allelfrequenz als Folge der Gründung einer neuen Population 
durch sehr wenige Individuen; Form der —>► Gendrift 

Grundgewebe, ground tissue zwischen Abschluss- und Leit¬ 
gewebe liegendes Gewebesystem von Pflanzen (—► Parenchym, 
-> Kollenchym, -> Sklerenchym), das der Speicherung und der 
Photosynthese dient und eine Stützfunktion ausübt 

Grundmeristem, ground meristem Teil des Scheitelmeris¬ 
tems, aus dem die Grundgewebe der Pflanzen hervorgehen 
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Grundumsatz (Ruhestoffwechsel), basal metabolic rate der 
Mindestenergieverbrauch (zur Aufrechterhaltung der Körper¬ 
funktionen) eines wachen, aber ruhenden Endothermen (Säuge¬ 
tier oder Vogel) ohne Energiezufuhr bei Temperaturoptimum 

Grundwasserleiter (Aquifer), aquifer große Ansammlung 
von Grundwasser 

Guanin (G), guanine Purinbase, die in DNA, RNA und GTP 
enthalten ist 

Guanylatcyclase, guanylate cyclase Enzym, das die Bildung 
von zyklischem GMP (—► cGMP) aus GTP katalysiert 

gustatorischer Sinn, gustatory sense der Geschmackssinn 

gutartiger Tumor benigner Tumor 

Guttation, guttation Tropfenausscheidung; das Ausscheiden 
von flüssigem Wasser aus Wasserspalten an Blatträndem und 
-spitzen durch hohen Druck in den Wurzeln (Wurzeldruck) 

Gymnospermen, gymnospermes Nacktsamer; Samenpflan¬ 
zen, die keine Blüten oder Früchte bilden; eine der beiden 
Großgruppen rezenter Samenpflanzen (vgl. -> Angiospermen) 

Gyri (Singular: Gyrus), gyri die erhabenen Windungen der 
gefurchten Oberfläche der Großhirnrinde 

Gyrus angularis, angular gyrus Teil der menschlichen Groß¬ 
hirnrinde; spielt wahrscheinlich eine wesentliche Rolle bei der 
Verarbeitung von gesprochener und geschriebener Sprache 


H 

Haarzellen, hair cells Typ von Mechanorezeptoren bei Tie¬ 
ren; können Schallwellen und andere Bewegungen in Wasser 
oder Luft wahrnehmen 

Habitat, habitat der Lebensraum eines Organismus 

Habitatdegradation, habitat degradation die mit einer Ver¬ 
ringerung der Habitatqualität einhergehende Umwandlung eines 
Habitats (vgl. -> Habitatverlust) 

Habitatverlust, habitat loss die mit einer quantitativen Ver¬ 
ringerung der Habitatfläche einhergehende Umwandlung eines 
Habitats (vgl. -> Habitatdegradation) 

Habitus, habitus für jeden Organismus charakteristisches Er¬ 
scheinungsbild und Wachstumsmuster 

Halbwertszeit, half-life Zeitdauer, in der die Hälfte der Men¬ 
ge eines radioaktiven Isotops in seine stabile, nichtradioaktive 
Form zerfallen ist; bei Medikamenten oder anderen Substanzen 
die Zeitspanne, in der die Hälfte der Ausgangsdosis erreicht ist 

Halophyten (von griech. halos für „Salz“), halophytes Salz¬ 
pflanzen; Pflanzen, die an Orten mit hohem Salzgehalt wachsen 

Hämatokritwert (von griech. haimatos für „Blut“ und krites für 
„Beurteiler“), hematocrit value Anteil der Erythrocyten einer 
Blutprobe in Volumenprozent 


Hamilton-Regel, Hamilton’s rule das Prinzip, dass ein al¬ 
truistisch erscheinendes Verhalten nur dann adaptiv ist und 
durch die Selektion gefördert wird, wenn der Nutzen für die 
biologische Fitness des Empfängers multipliziert mit dem Ver¬ 
wandschaftskoeffizienten der beiden Beteiligten größer ist als 
die Kosten für den Altruisten 

Hammer (Malleus), hammer das Erste der drei Gehörknö¬ 
chelchen, welche die Bewegungen des Trommelfells auf das 
ovale Fenster des Innenohrs übertragen (die anderen beiden sind 
-> Amboss, -> Steigbügel) 

Hämocoel (Mixocoel), hemocoel die Leibeshöhle vieler Wir¬ 
belloser, welche die Hämolymphe (Leibeshöhlenflüssigkeit) 
enthält; entstanden aus der Verschmelzung von primärer und se¬ 
kundärer Leibeshöhle (vgl. Blastocoel, Coelom) 

Hämocyanin (von griech. haima für „Blut“ und kyanos für 
„blau“), hemocyanin sauerstofftransportierendes, kupferhalti¬ 
ges Protein in der Hämolymphe vieler Mollusken und Arthropo¬ 
den; im oxygenierten Zustand blau, im desogygenierten farblos 

Hämoglobin (von griech. haima für „Blut“ und lat. globus 
für „Kugel“), hemoglobin sauerstofftransportierendes, eisen- 
porphyrinhaltiges Protein bei manchen Wirbellosen und in den 
Erythrocyten der Wirbeltiere 

Hämolymphe, hemolymph einheitliche, nicht in Blut, Lym¬ 
phe und interstitielle Flüssigkeit getrennte Extrazellularflüssig¬ 
keit bei Tieren mit offenem Kreislaufsystem 

Haplodiploidie, haplodiploidy Mechanismus der Ge¬ 
schlechtsbestimmung, bei dem diploide Individuen (die sich aus 
befruchteten Eizellen entwickeln) weiblich sind und haploide 
Individuen (die aus unbefruchteten Eiern hervorgehen) männ¬ 
lich; typisch für Hautflügler (Hymenopteren) 

haploid (von griech. haploos für „einfach“), haploid nur mit 
einem einfachen Chromosomensatz ausgestattet; als ln oder n 
bezeichnet (Gegensatz zu -> diploid, -> polyploid) 

haplontisch, haplontic Form eines Lebenszyklus, bei der die 
Zygote als einzige Zelle diploid ist und eine Mitose nur in 
haploiden Zellen stattfindet (Gegensatz zu -> diplontisch) 

Haplotyp, haplotype gekoppelte Nucleotidsequenzen, die ge¬ 
wöhnlich als Einheit vererbt werden (als „Satz“ statt als einzelne 
„Wörter“) 

Hardy-Weinberg-Gleichgewicht, Hardy-Weinberg equilibri- 
um in einer sich sexuell fortpflanzenden Population die Al- 
lelfrequenz an einem bestimmten Genort, die nicht von der 
Evolution beeinflusst wird; theoretischer Zustand, bei dem in 
einer Population keine Evolution stattfinden würde 

Harn —> Urin 

Harnblase, urinary bladder Hohlorgan, in dem der Harn 
(Urin) bis zur Ausscheidung aus dem Körper gespeichert wird 

Harnsäure, uric acid wichtigstes Stickstoffausscheidungs¬ 
produkt mancher Tiere, insbesondere von solchen, die Wasser 
sparen müssen, wie Reptilien, Vögel und Insekten (vgl. —> Am¬ 
moniak, —>► Harnstoff) 
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Harnstoff, urea wichtigstes Stickstoffausscheidungsprodukt 
vieler Tiere einschließlich der Säugetiere (vgl. -> Ammoniak, 
-> Harnsäure) 

häufigkeitsabhängige Selektion, frequency-dependent selec- 
tion Selektion, die sich mit dem Mengenverhältnis eines 
bestimmten Phänotyps in einer Population verändert; bei zu 
starker Vermehrung kommt es zu einem Rückgang des Fort¬ 
pflanzungserfolgs; Ursache für balancierte Polymorphismen 

Häufigkeitsverteilung, frequency distribution eine grafische 
Darstellung der Häufigkeit verschiedener Klassen von Daten 

Hauptgallengang -> Ductus choledochus 

Haupthistokompatibilitätskomplex (MHC), major histocom- 
patibility complex große Genfamilie mit einer Vielzahl von 
Allelen, die zahlreiche Oberflächenantigene codieren und kör¬ 
pereigene Stoffe erkennen; verantwortlich für die Abstoßung 
von Transplantaten (vgl. -> MHC-Klasse-I-Proteine, —>► MHC- 
Klasse-II-Proteine) 

Hauptsätze der Thermodynamik (von griech. thermos für 
„Wärme“ und dynamis für „Kraft“), laws of thermodynamics 
Gesetze, die anhand von Analysen der physikalischen Eigen¬ 
schaften von Energie sowie der Art und Weise, wie Energie mit 
Materie interagiert, aufgestellt wurden (vgl. erster Hauptsatz 
der Thermodynamik, —> zweiter Hauptsatz der Thermodyna¬ 
mik) 

Hauptzellen, chief cells einer von drei Typen sekretorischer 
Zellen in den Magengrübchen der Magenwand; sezernieren das 
proteinabbauende Enzym Pepsin (vgl. —>► Belegzellen) 

Haushaltsgene, housekeeping genes codieren Proteine der 
grundlegenden Stoffwechsel Vorgänge, die in jeder lebenden 
Zelle ablaufen, etwa die Enzyme der Glykolyse 

Haustorium (von lat. haustus für „schöpfen“), haustorium 
spezialisierte Hyphe oder andere Struktur, durch die Pilze, Spo- 
rogone von Moosen und manche parasitische Pflanzen ihrer 
Wirtspflanze Nährstoffe entziehen 

Häutung (Ecdysis) (von griech. ekdysis für „das Herauskrie¬ 
chen“), molting periodisches, hormongesteuertes Abstreifen 
und Neubilden der Körperbedeckung. Dabei wird entweder das 
gesamte Exoskelett abgestoßen (bei Arthropoden) oder die äu¬ 
ßersten Epidermisschichten (bei Wirbeltieren), (vgl. —> Exuvie) 

Havers-Systeme (Osteone), Haversian Systems konzentri¬ 
sche Knochenlamellen, die den Knochen in Längsrichtung 
durchlaufen und einen Zentralkanal (Havers-Kanal) besitzen, 
der Blutgefäße und Nerven enthält 

H-Brücke —> Wasserstoffbrücke 

HDL —> Lipoproteine hoher Dichte 

Hefen, yeasts mikroskopisch kleine Pilze aus einzelnen ova¬ 
len Zellen, die sich durch Sprossung vermehren 

Heimfindevermögen, homing die Fähigkeit von Tieren, zu 
ihrem Nest, ihrem Bau oder einem bestimmten anderen Ort zu¬ 
rückzufinden 

Helferzellen T-Helferzellen 


helikal, helical schraubenförmig, spiralig; diese Konformati- 
on findet man zum Beispiel bei der -> DNA-Doppelhelix und 
—»> a-Helix von Proteinen 

ot -Helix (alpha-Helix), ot (alpha) helix Typ einer Sekundär¬ 
struktur eines Proteins; eine rechtsdrehende Spirale 

Hemidesmosomen (von griech. hemi für „halb“), hemidesmo- 
somes punktförmig haftende Verbindung zwischen tierischen 
Epithelzellen und der Basallamina; wirken im Elektronenmikro¬ 
skop optisch wie halbe -> Desmosomen 

Hemimetabolie, hemimetabolism Insektenentwicklung, bei 
der die Veränderungen zwischen den einzelnen Larvenstadien 
allmählich erfolgen (Gegensatz zu -> Holometabolie, —> direk¬ 
te Entwicklung) 

Hemiparasit, hemiparasite Halb Schmarotzer, Halbparasit; 
parasitische Pflanze, die zwar Photosynthese betreiben kann, 
Wasser und Nährelemente aber einer lebenden Wirtspflanze ent¬ 
zieht (Gegensatz zu Holoparasit) 

hemizygot (von griech. hemi für „halb“ und zygotos für „zusam¬ 
mengejocht“), hemizygous das Vorhandensein von nur einem 
Allel für ein Merkmal bei einem diploiden Organismus. Männli¬ 
che Säugetiere sind demnach für alle Gene auf dem X- und dem 
Y-Chromosom hemizygot und weibliche Vögel für alle Gene 
auf dem W- und dem Z-Chromosom. (Gegensatz zu —»► homo¬ 
zygot, —> heterozygot) 

Henle-Schleife, loop of Henle bei Säugetieren und Vögeln 
vorkommende lange, haamadelähnliche Schleife der Nierentu¬ 
buli; verläuft von der Nierenrinde in die innere Markzone und 
wieder zurück; erzeugt einen Konzentrationsgradienten zu den 
interstitiellen Flüssigkeiten im inneren Mark und dient in ers¬ 
ter Linie der Harnkonzentration und Rückresorption von Wasser 
und Salzen 

Hensen-Knoten, Hensen’s node bei Vogelembryonen eine 
Struktur am Vorderende der Primitivrinne, der Einstülpöffnung 
für die Gastrulation; organisiert die weitere Entwicklung ande¬ 
rer Zellen; entspricht dem -> Primitivknoten der Säuger 

hepatisch (von griech. hepar für „Leber“), hepatic die Leber 
betreffend 

Herbivoren (von lat. herba für „Pflanze“ und vorare für „fres¬ 
sen“), herbivores Pflanzenfresser; Tiere, die sich ausschließ¬ 
lich von Pflanzenmaterial ernähren (Gegensatz zu Camivo- 
ren, —> Detritivoren, —> Omnivoren) 

Herbivorie (von lat. herba für „Pflanze“ und vorare für „fres¬ 
sen“), herbivory Form der Prädation, bei welcher der Prädator 
ein Tier und die „Beute“ eine Landpflanze oder Alge ist (Gegen¬ 
satz zu -> Carnivorie, Parasitismus, -> Omnivorie) 

Hermaphrodit (von griech. Hermes, der Götterbote, und 
Aphrodite, die Göttin der Liebe), hermaphrodite Zwitter; Or¬ 
ganismus, der sowohl über weibliche als auch über männliche 
Fortpflanzungsorgane verfügt 

Hertz (Hz), hertz Perioden pro Sekunde 

Herz, heart in Kreislaufsystemen eine muskuläre Pumpe, die 
extrazelluläre Flüssigkeit durch den Körper pumpt 
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Herz-Kreislauf-System (von griech. kardia für „Herz“ und lat. 
vasculum für „kleines Gefäß“), cardiovascular System Herz, 
Blut und Blutgefäße des Kreislaufsystems 

Herzmuskel, cardiac muscle Muskelgewebetyp, der für das 
Schlagen des Herzens verantwortlich ist. Charakteristisch sind 
die Verzweigung der einkernigen Herzmuskelzellen und ihr ge¬ 
streiftes Aussehen. (Gegensatz zu —»► glatte Muskulatur, —> Ske¬ 
lettmuskulatur) 

Herzzyklus, cardiac cycle Kontraktion der beiden Herzvor- 
höfe (Atrien), gefolgt von der Kontraktion der beiden Herzkam¬ 
mern (Ventrikel) und anschließende Erschlaffung 

Heterochromatin (von griech. heteros für „abweichend“), he¬ 
terochromatin dicht gepacktes, dunkel gefärbtes Chromatin. 
Die darin enthaltenen Gene werden in der Regel nicht transkri¬ 
biert. (Gegensatz zu —> Euchromatin) 

Heterochronie (von griech. chronos für „Zeit“), heterochrony 
zeitliche Verschiebung von Entwicklungsschritten, was zu un¬ 
terschiedlichen Phänotypen bei den erwachsenen Organismen 
führt (vgl. —»► Heterometrie, -> Heterotypie) 

Heterocysten, heterocysts große, dickwandige Zellen in den 
Filamenten bestimmter Cyanobakterien; dienen der Stickstofffi¬ 
xierung 

Heterokaryon —>► Dikaryon 

Heterometrie (von griech. metron für „Maß“), heterometry 
Veränderung im Ausmaß der Genexpression und somit der Men¬ 
ge der produzierten Proteine während der Entwicklung; führt zu 
unterschiedlichen Phänotypen bei den erwachsenen Organismen 
(vgl. -> Heterochronie, —> Heterotypie) 

heteromorph (von griech. morphe für „Form“), heteromor- 
phous verschiedene Ausprägungen oder Erscheinungsformen 
besitzend; zum Beispiel die heteromorphen EntwicklungsStadi¬ 
en einer Pflanze (Gegensatz zu -> isomorph) 

Heterosis, hybrid vigour auch als Heterozygotenvorteil oder 
Bastardwüchsigkeit bezeichnet; Phänomen, bei dem heterozy¬ 
gote Genotypen bezüglich der biologischen Fitness einen Vorteil 
gegenüber ihren homozygoten Eltern besitzen 

heterospor, heterosporic zwei unterschiedliche Sporentypen 
produzierend. Aus dem einen Sporentyp entwickeln sich weib¬ 
liche Megasporen, aus dem anderen Sporentyp männliche Mi¬ 
krosporen. (Gegensatz zu —> homospor) 

Heterotherme (von griech. heteros für „abweichend“ und ther- 
mos für „warm“), heterotherms Tiere, die ihre Körpertempe¬ 
ratur konstant halten können, dies aber zu bestimmten Zeiten 
nicht tun, zum Beispiel während des Winterschlafs (Gegensatz 
zu —> Homoiotherme, —> Poikilotherme) 

Heterotopie (von griech. heteros für „abweichend“ und topos 
für „Ort“), heterotopy räumliche Unterschiede in der Genex¬ 
pression während der Entwicklung, kontrolliert von regulatori¬ 
schen Entwicklungsgenen; tragen zur Evolution unterschiedli¬ 
cher Phänotypen bei den erwachsenen Organismen bei 

Heterotrophe (von griech. heteros für „abweichend“ und tro- 
phe für „Nahrung“), heterotrophs Organismen, die für ihre 


Ernährung auf organische Moleküle als Kohlenstoffquelle an¬ 
gewiesen sind (Gegensatz zu —> Autotrophe) 

heterotrophe Sukzession, heterotrophic succession Sukzes¬ 
sion in Biozönosen, die auf Zersetzern aufbauen; unterscheidet 
sich von anderen Sukzessionstypen dadurch, dass keine Pflan¬ 
zen beteiligt sind 

Heterotypie, heterotypy Veränderung in einem regulatori¬ 
schen Entwicklungsgen selbst statt in der Expression des von 
ihm kontrollierten Gens (vgl. -> Heterometrie, Heterochro¬ 
nie) 

heterozygot (mischerbig) (von griech. heteros für „abwei¬ 
chend“ und zygotos für „zusammengejocht“), heterozygous 
das Vorhandensein zweier unterschiedlicher Allele eines be¬ 
stimmten Gens auf den beiden homologen Chromosomen eines 
diploiden Organismus (Gegensatz zu -> homozygot) 

Heterozygotenvorteil —>► Heterosis 

Hexose (von griech. hex für „sechs“), hexose Zucker mit sechs 
Kohlenstoffatomen 

Hibernation (von lat. hibernum für „Winter“), hibernation 
Überwinterung; (1) Zoologie: Lethargiephase (Winterschlaf) 
mancher Tiere während des Winters; gekennzeichnet durch ein 
Abfallen von Körpertemperatur und Stoffwechselrate; (2) Bota¬ 
nik: winterliche Dormanz von Pflanzen (Gegensatz zu —>► Ästi- 
vation) 

Hinterhauptlappen —>► Okzipitallappen 

Hippocampus (von griech. hippokampos für „Seepferdchen“), 
hippocampus Teil des Endhirns, der beim Langzeitgedächtnis 
eine Rolle spielt 

Hirnanhangsdrüse Hypophyse 

Hirnlappen, brain lobe Bereiche der menschlichen Himhe- 
misphären: -> Temporallappen (Schläfenlappen), —>► Frontal¬ 
lappen (Stirnlappen), —>► Parietallappen (Scheitellappen) und 
Okzipitallappen (Hinterhauptlappen) 

Hirnnerven, cranial nerves die zwölf paarigen Nerven, die 
direkt vom Gehirn in verschiedene Teile des Körpers und nicht 
entlang der Wirbelsäule verlaufen 

Hirnstamm, brainstem auch als Stammhim bezeichnet; an 
das Rückenmark angrenzender Teil des Gehirns bei Wirbeltie¬ 
ren; besteht aus -> Rautenhim und -> Mittelhirn 

His-Bündel, bündle of His modifizierte Herzmuskelfasem, 
die Aktionspotenziale von den Vorhöfen an die Muskulatur der 
Ventrikel weiterleiten 

Histamine, histamines Substanzen, die von verletztem Gewe¬ 
be oder von Mastzellen als Reaktion auf Allergene ausgeschie¬ 
den werden; erhöhen die Permeabilität der Blutgefäße, was zur 
Ödembildung (Schwellungen) führt 

Histogramm, histogram grafische Darstellung der Häufig¬ 
keitsklassen quantitativer Daten, die nach Bandbreiten einer 
bestimmten Variablen gruppiert sind und deren x-Achse skaliert 
ist 
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Histone, histones Gruppe basischer Proteine, die am Aufbau 
der —> Nucleosomen beteiligt sind 

Hitzeschockproteine, heatshock proteins Chaperonproteine, 
die bei hohen Temperaturen oder anderen Formen von Um¬ 
weltstress in der Zelle gebildet werden und andere Proteine 
schützen 

HIV (humanes Immunschwächevirus), HIV (human immuno¬ 
deficiency virus) das Retrovirus, das die erworbene Immun¬ 
schwächekrankheit —> Aids verursacht 

Hochdurchsatzsequenzierung, high-throughput sequencing 
schnelle DNA-Sequenzierung mit kleinsten DNA-Mengen, bei 
der viele DNA-Fragmente gleichzeitig sequenziert werden 

hochrepetitive Sequenzen, highly repetitive sequences kur¬ 
ze (weniger als lOObp umfassende) DNA-Sequenzen, die nicht 
transkribiert und Tausende Mal in Tandemanordnungen wieder¬ 
holt werden 

Hoden (Testes), festes die männlichen Gonaden; das Organ, 
das die männlichen Geschlechtszellen (Spermien) produziert 

Hodensack (Skrotum), scrotum eine bei den meisten Säuge¬ 
tieren vorkommende, außerhalb des Körpers liegender Beutel, 
welcher die Hoden enthält 

holoblastische Furchung, complete cleavage vollständige 
Furchung; Furchtungstyp bei dotterarmen Eiern. Bei den ersten 
Teilungsschritten der Furchung wird das Ei komplett geteilt; die 
Blastomeren sind von ähnlicher Größe. (Gegensatz zu -> mero¬ 
blastische Furchung) 

Holometabolie, holometabolism vollständige Metamorphose; 
Umwandlung eines Larvenstadiums in ein Adultstadium mit 
fast völliger Umbildung der Körperform und teilweise ande¬ 
rer Funktion; charakteristisch für den Entwicklungszyklus be¬ 
stimmter Insekten wie Schmetterlinge, Käfer, Ameisen, Wespen 
und Fliegen (Gegensatz zu Hemimetabolie) 

Holoparasit, holoparasite Vollschmarotzer; vollkommen pa¬ 
rasitär lebende Pflanze (die also selbst keine Photosynthese 
betreibt) (Gegensatz zu -> Hemiparasit) 

Holz, wood sekundäres Xylemgewebe 

Homininen, hominins die Vertreter einer Abstammungslinie 
(der Gruppe Hominini) die neben dem modernen Menschen 
(Homo sapiens) auch dessen ausgestorbene Vorfahren umfasst 
(z. B. die Australopithecinen, Homo erectus)\ früher Hominiden 
genannt 

Homoiotherme (von griech. homoios für „gleichartig“ und 
thermos für „warm“), homeotherms gleichwarme Tiere, die 
unabhängig von einem breiten Spektrum an Außentemperatu¬ 
ren ihre Körpertemperatur in einem schmalen Bereich konstant 
halten können (Gegensatz zu -> Heterotherme, -> Poikilother- 
me) 

Homologe (von griech. homologos für „gleichartig“), homologs 
(1) in der Cytogenetik zwei von der Gestalt und DNA-Sequenz 
her sehr ähnliche Chromosomenen, die ein Paar bilden (diploide 
Organismen erben von jedem Elternteil von jedem Chromoso¬ 
menpaar jeweils eines der homologen Chromosomen); (2) in der 


Evolutionsbiologie Bezeichnung für Merkmale, die auf gemein¬ 
samer Abstammung beruhen 

Homologie (von griech. homologia für „Übereinstimmung“), 
homology Verwandtschaft zweier Merkmale aufgrund ihrer 
Ableitung von einer gemeinsamen Vorläuferstruktur; die Merk¬ 
male bezeichnet man dann als homolog 

Homöobox, homeobox in homöotischen Genen vorkommen¬ 
de DNA-Sequenz aus 180bp; eine spezifische Sequenz in¬ 
nerhalb der Homöobox, die Homöodomäne, reguliert die Ex¬ 
pression anderer Gene und kontrolliert durch diese Regulation 
komplexe Entwicklungsprozesse (vgl. -> homöotische Gene) 

Homöobox-Gene Hox-Gene 

Homöostase (von griech. homoios für „gleichartig“ und stasis 
für „Zustand“), homeostasis Aufrechterhaltung der Konstanz 
des inneren Milieus eines Organismus, zum Beispiel einer kon¬ 
stanten Temperatur, durch entsprechende physiologische Rück¬ 
kopplung sreaktionen oder entsprechendes Verhalten 

homöotische Gene, homeotic genes Gene, die die Identität 
einer Zellgruppe bestimmen, indem sie die Bildung eines Or¬ 
gans in einer bestimmten Region des Embryos festlegen (vgl. 
Hox-Gene) 

homöotische Mutation, homeotic mutation Mutation in ei¬ 
nem homöotischen Gen, die zur Ausbildung eines anderen 
Organs führt, als normalerweise in dieser Region des Embryos 
entstehen würde 

Homoplasie (von griech. plasis für „Formung“), homoplasy 
Vorhandensein eines Merkmals bei einer Gruppe von Arten, 
das aber nicht beim gemeinsamen Vorfahren dieser Gruppe zu 
finden ist (kann durch Konvergenz, Evolutionsumkehr oder par¬ 
allele Evolution entstehen) 

homospor, homosporic nur einen Sporentyp produzierend. 
Aus diesem entwickelt sich entsprechend nur ein Gametophy- 
tentyp, der sowohl weibliche als auch männliche Fortpflan¬ 
zungsorgane ausbildet. (Gegensatz zu heterospor) 

homotypisch, homotypic bezeichnet die Adhäsion zwischen 
Zellen des gleichen Typs 

homozygot (reinerbig) (von griech. zygotos für „zusammenge¬ 
jocht“), homozygous das Vorhandensein von zwei identischen 
Allelen eines bestimmten Gens auf den beiden homologen 
Chromosomen eines diploiden Organismus. Ein Individuum 
kann für ein Gen heterozygot sein, für ein anderes dagegen ho¬ 
mozygot. (Gegensatz zu —> hemizygot, —> heterozygot) 

horizontaler Gentransfer (lateraler Gentransfer), horizontal 
gene transfer die Übertragung von Genen von einem Indivi¬ 
duum auf ein anderes, gleichzeitig lebendes Indiviuum; kommt 
verbreitet bei Bakterien und Archaeen vor (Gegensatz zu —>► ver¬ 
tikaler Gentransfer) 

Horizontalzellen, horizontal cells Zellen in der Netzhaut (Re¬ 
tina), die für die laterale Verschaltung zwischen den Photorezep¬ 
toren und den Bipolarzellen zuständig sind 

Hormondrüsen —>► endokrine Drüsen 
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Hormone (von griech. hormon für „antreibend“, „in Bewegung 
setzend“), hormones von vielzelligen Organismen in winzigen 
Mengen in bestimmten Drüsen oder Organen produzierte che¬ 
mische Signalstoffe, die zu ihrem Wirkort transportiert werden 
und dort auf bestimmte Zielzellen wirken (vgl. -> Phytohormo- 
ne) 

Hornhaut, cornea glasklares, durchsichtiges Gewebe, wel¬ 
ches das Auge bedeckt und den Durchtritt des Lichts zur 
Netzhaut ermöglicht 

Hox-Gene (Homöobox-Gene), Hox genes (homeobox genes) 
konservierte homöotische Gene bei Wirbeltieren, Drosophila 
und anderen Tiergruppen; enthalten die Homöobox und legen 
bestimmte Muster und Achsenbildungen bei diesen Tieren fest 

humanes Choriongonadotropin (hCG), human chorionic go- 
nadotropin von der Placenta produziertes Hormon, das die 
Rückbildung des Gelbkörpers verhindert und dadurch zum Er¬ 
halt der Schwangerschaft beiträgt 

humanes Immunschwächevirus HIV 

Humangenomprojekt, human genome project ein aus öffent¬ 
lichen und privaten Mitteln finanziertes Forschungsprojekt zur 
Entschlüsselung der vollständigen DNA-Sequenz des gesamten 
menschlichen Genoms; wurde im Jahr 2003 erfolgreich abge¬ 
schlossen 

humorale Immunantwort, humoral immune response Form 
der Immunität, bei der B-Zellen im Blut zirkulierende An¬ 
tikörper gegen extrazelluläre Bakterien und Virusinfektionen 
herstellen (Gegensatz zu —> zelluläre Immunantwort) 

Humus, humus die teilweise kompostierten Überreste von 
Pflanzen und Tieren auf der Oberfläche des Erdbodens 

Hyaluronidase, hyaluronidase Enzym, das Proteoglykane 
verdaut; im Akrosom der Spermien enthalten und verdaut die 
Hülle der Eizelle, damit das Spermium eindringen kann 

Hybriden (von griech. hyhrida für „Mischling“), hybrids 

(1) die Nachkommen (Bastarde) genetisch sehr unterschiedli¬ 
cher Eltern; (2) in der Molekularbiologie Doppelhelices aus 
Nucleinsäuren verschiedener Herkunft 

Hybridisierung, hybridization (1) in der Genetik die Kombi¬ 
nation des genetischen Materials zweier unterschiedlicher Arten 
oder zweier unterscheidbarer Populationen innerhalb einer Art; 

(2) in der Molekularbiologie die Zusammenlagerung zweier 
mehr oder weniger komplementärer DNA-Stränge, eines DNA- 
und eines RNA-Stranges oder zweier RNA-Stränge zu einem 
Doppelstrang 

Hybridom, hybridoma Zelle, die durch Verschmelzung einer 
antikörperproduzierenden Zelle mit einer Myelomzelle (Tumor¬ 
zelle) entsteht; produziert monoklonale Antikörper 

Hybridzone, hybrid zone Überlappungszone des Verbrei¬ 
tungsgebiets zweier nah miteinander verwandter Arten, in der 
es zur Hybridisierung der Arten kommen kann 

Hydrathülle (von griech. hydro für „Wasser“), hydrate envelo- 
pe Wassermantel um Ionen oder hydrophile Makromoleküle, 
zum Beispiel viele Proteine 


Hydrolyse (von griech. lysis für „Auflösung“), hydrolysis re- 
action chemische Reaktion, bei der Moleküle durch Reaktion 
mit Wasser gespalten werden: AB + H 2 0 -> AH + BOH (Ge¬ 
gensatz zu Kondensationsreaktion) 

hydrophil (von griech. hydro für „Wasser“ und philia für 
„Liebe“), hydrophilic mit einer Affinität zu Wasser; wasser¬ 
anziehend (Gegensatz zu -> hydrophob) 

hydrophob (von griech. hydro für „Wasser“ und phobia für 
„Angst“), hydrophobic wasserabstoßend; ungeladene Kohlen¬ 
wasserstoffe und nichtpolare funktionelle Atomgruppen, zum 
Beispiel Fette oder die Seitenkette der Aminosäure Phenylala¬ 
nin (Gegensatz zu —> hydrophil) 

hydrophobe Wechselwirkung, hydrophobic interaction eine 
schwache chemische Wechselwirkung, zu der es kommt, wenn 
sich Moleküle, die nicht von Wasser angezogen werden, unter 
Ausschluss von Wasser zusammenlagem 

Hydroponik, hydroponic Kultivierungsform von Pflanzen, 
bei der die Wurzeln statt von Erde von Nährflüssigkeit umge¬ 
ben sind 

Hydroskelett (hydrostatisches Skelett), hydrostatic skeleton 
mit Flüssigkeit gefüllte Leibeshöhle, die der Kräfteübertragung 
von einem Teil des Körpers auf den anderen dient und antago¬ 
nistisch zu den umgebenden Muskeln wirkt 

hydrostatischer Druck, hydrostatic pressure durch Zusam¬ 
menpressen einer Flüssigkeit in einem beschränkten Raum 
entstehender Druck; entsteht beispielsweise bei Pflanzen, Pilzen 
und manchen Protisten mit Zellwänden durch die osmotische 
Aufnahme von Wasser (und wird dann als -> Turgor bezeich¬ 
net) und bei Tieren mit Kreislaufsystem durch das Schlagen des 
Herzens 

hydrostatisches Skelett -> Hydroskelett 
Hydroxylgruppe -> Alkohole 

Hyperakkumulator (von griech. hyper für „erhöht“), hyper- 
accumulator Pflanzenart, die große Mengen von Schwerme¬ 
tallen wie Arsen, Cadmium, Nickel, Aluminium oder Zink 
speichern kann 

hyperosmotische Lösung, hyperosmotic solution beim Ver¬ 
gleich zweier Lösungen diejenige mit der höheren Konzentra¬ 
tion an gelösten Stoffen (mit höherer Osmolarität) (Gegensatz 
zu -> hypoosmotische Lösung, -> isoosmotische Lösung) 

hyperosmotische Regulation, hyperosmotic Regulation die 
Aufrechterhaltung einer höheren Konzentration an gelösten 
Stoffen in der Körperflüssigkeit als im umgebenden Medium 
(Gegensatz zu —> hypoosmotische Regulation) 

Hyperpolarisation, hyperpolarization Veränderung im Ruhe¬ 
potenzial einer Membran, durch die das Zellinnere im Vergleich 
zur Umgebung der Zelle stärker elektronegativ wird (Gegensatz 
zu Depolarisation) 

hypersensitive Reaktion, hypersensitive response Abwehr¬ 
mechanismus bei Pflanzen auf mikrobielle Infektionen; dabei 
werden Phytoalexine und pathogenabhängige Proteine gebildet, 
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und das infizierte Gewebe stirbt ab, sodass das Pathogen vom 
restlichen Pflanzenkörper isoliert wird 

Hypertonie, hypertension Bluthochdruck 

hypertonische Lösung, Hypertonie solution beim Vergleich 
zweier Lösungen diejenige, die aufgrund ihrer höheren Zahl 
gelöster Teilchen einen höheren osmotischen Druck auf ih¬ 
re Umgebung ausübt (Gegensatz zu —> hypotonische Lösung, 
—>► isotonische Lösungen) 

Hyphe (von griech. hyphe für „Gewebe“), hypha einzelnes fä- 
diges Vegetationsorgan bei Pilzen und Oomyceten 

Hypoblast (von griech. Hypo für „darunter“, „unter“), hypo- 
blast derjenige Teil des frühen Embryos bei Säugetieren, der 
in der Blastocyste dem Blastocoel zugewandt ist (Gegensatz zu 
Epiblast) 

Hypokotyl (von griech. kotyledon für „becherartige Vertie¬ 
fung“), hypocotyl der unterhalb der Keimblätter liegende Ab¬ 
schnitt der Sprossachse eines Keimlings (Gegensatz zu -> Epi- 
kotyl) 

Hypokotylhaken (Apikalhaken), apical Hook während der 
Keimung bei vielen Eudikotylen auftretende Krümmung des 
Sprosses, die die empfindliche Sprossspitze während des 
Wachstums im Boden schützt 

hypoosmotische Lösung, hypoosmotic solution beim Ver¬ 
gleich zweier Lösungen diejenige mit der geringeren Kon¬ 
zentration an gelösten Stoffen (mit niedrigerer Osmolarität) 
(Gegensatz zu —> hyperosmotische Lösung, isoosmotische 
Lösung) 

hypoosmotische Regulation, hypoosmotic regulation die 
Aufrechterhaltung einer geringeren Konzentration an gelösten 
Stoffen in der Körperflüssigkeit als im umgebenden Medium 
(Gegensatz zu -> hypertonische Regulation) 

Hypophyse, pituitary gland Himanhangsdrüse; kleine Drüse 
an der Basis des Gehirns bei Wirbeltieren; produziert Hormone, 
die die Funktion anderer Drüsen regulieren (vgl. —> Adenohy- 
pophyse, -> Neurohypophyse) 

Hypophysenhinterlappen ->► Neurohypophyse 

Hypophysenvorderlappen —> Adenohypophyse 

Hypothalamus, Hypothalamus der unterhalb des Thalamus 
gelegene Teil des Gehirns; koordiniert den Wasserhaushalt, die 
Fortpflanzung, die Thermoregulation und den Stoffwechsel 

Hypothermie, hypothermia unterhalb des Normalbereichs 
liegende Körpertemperatur 

Hypothese der mittleren Störungsintensität, intermediate di- 
sturbance Hypothesis diese Hypothese beschreibt, wie sich 
verschieden starke Störungen (auch Stress oder Prädation) auf 
die Artenvielfalt von Lebensgemeinschaften aus wirken. Am 
größten ist die Artenvielfalt bei mittlerer Störungsintensität. Bei 
niedriger Intensität wird die Artenvielfalt durch Konkurrenzaus¬ 
schluss verringert, bei hoher Intensität durch die Sterblichkeit. 

Hypothese, Hypothesis in den Naturwissenschaften proviso¬ 
rische Antwort auf eine Fragestellung, aus der nachprüfbare 


Vorhersagen abgeleitet werden können (Gegensatz zu -> Theo¬ 
rie) 

hypotonische Lösung, Hypotonie solution beim Vergleich 
zweier Lösungen diejenige, die aufgrund ihrer niedrigeren Zahl 
gelöster Teilchen einen geringen osmotischen Druck auf ih¬ 
re Umgebung ausübt (Gegensatz zu —> hypertonische Lösung, 
isotonische Lösungen) 

Hypoxie, hypoxia Mangel an Sauerstoff 

Hysterese, hysteresis die Unfähigkeit einer Biozönose, nach 
einer Veränderung wieder zu ihrem Ausgangszustand zurückzu¬ 
kehren, selbst wenn die ursprünglich herrschenden Bedingun¬ 
gen wiederhergestellt sind 


I 

Ileum, ileum Krummdarm; hinterster Abschnitt des Dünn¬ 
darms, an den der Dickdarm anschließt (vgl. -> Duodenum, 
Jejunum) 

Imago, imago Adultstadium bei Insekten; auch Vollinsekt ge¬ 
nannt (vgl. -> Larve, -> Nymphe, -> Puppe) 

Imbibition, imbibition Wasseraufnahme durch Quellung bei 
Samen; erster Schritt bei der Keimung 

Immigration, immigration die Zuwanderung von Individuen 
zu einer existierenden Population (Gegensatz zu —> Emigration) 

Immunassay, immunoassay Messung der Konzentration von 
Antigenen in einer Probe unter Verwendung von Antikörpern 

Immunglobuline (von lat. immunis für „frei“, „unberührt“), im- 
munoglobulins Klasse von Proteinen mit einem Tetramer aus 
vier Polypeptidketten - zwei identischen leichten Ketten und 
zwei identischen schweren Ketten -, die durch Disulfidbrücken 
zusammengehalten werden; dienen als Rezeptoren und Effekto¬ 
ren im Immunsystem 

Immunisierung, immunization die absichtliche Verabrei¬ 
chung von Antigenen, um eine Immunantwort zu erzeugen 

Immunität (von griech. immunis für „frei von“), immunity die 
Fähigkeit von Tieren, bei einem Befall mit Pathogenen mithilfe 
verschiedener Abwehrmechanismen eine Erkrankung zu ver¬ 
meiden 

immunologisches Gedächtnis, immunological memory die 
Fähigkeit zu einer schnelleren und umfassenderen Immunant¬ 
wort, wenn der Körper erneut mit einem bereits bekannten 
Antigen konfrontiert wird 

Immunsystem, immune System körpereigenes Schutzsystem 
bei Tieren, das körperfremde Substanzen (z. B. Bakterien, Viren, 
Schadstoffe) erkennt und versucht, diese zu eliminieren oder zu 
neutralisieren 

Impfung (Vakzination), vaccination Schutzimpfung (aktive 
Immunisierung) durch Injektion eines inaktivierten Viren- oder 
Bakterientyps oder von deren Proteinen, um eine Immunreakti¬ 
on mit immunologischem Gedächtnis auszulösen; das injizierte 
Material nennt man der Impfstoff 
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Implantation, implantation auch als Nidation oder Einnis¬ 
tung bezeichnet; Vorgang in der frühen Embryonalentwicklung 
der Säugetiere, bei dem sich der Embryo in die Gebärmutter¬ 
schleimhaut einnistet 

Imprinting Prägung, —> genomische Prägung 

in vitro (lat. für „im Glas“), in vitro biologischer Vorgang, der 
außerhalb des Organismus in einem Reagenzglas oder Labor 
stattfindet (Gegensatz zu -> in vivo; vgl. ex vivo) 

in vivo (lat. für „am Lebenden“), in vivo biologischer Vorgang, 
der in einem lebenden Organismus oder einer Zelle stattfindet. 
Viele in vivo stattfindende Prozesse können bei richtiger Aus¬ 
wahl der zellulären Komponenten auch in vitro nachvollzogen 
werden. (Gegensatz zu -> in vitro; vgl. -> ex vivo) 

Inaktivierungstor, inactivation gate Bereich eines span¬ 
nungsgesteuerten Natriumionenkanals, der bei einer Depolari¬ 
sation der Membran die Permeabilität des Kanals für Na + -Ionen 
herabgesetzt 

Incus —> Amboss 

Indikatorgen Reportergen 

indirekte Fitness, indirect fitness der Anteil der Gesamtfit¬ 
ness, der auf den Fortpflanzungserfolg verwandter Individuen 
multipliziert mit dem Anteil der gemeinsamen Gene dieser Indi¬ 
viduen zurückgeht (z. B. 50 % für Geschwister) (vgl. -> Fitness, 
-> Gesamtfitness, direkte Fitness) 

indirekte Interaktion, indirect interaction eine Wechselbe¬ 
ziehung zwischen zwei Arten, die durch den Einfluss einer 
dritten (oder mehreren anderen) Arten vermittelt wird (vgl. 
-> direkte Interaktion) 

Indol-3-essigsäure Auxine 

induced fit, induced fit induzierte Passform; Veränderung der 
Konformation eines Enzyms durch Bindung seines Substrats, 
wodurch die Katalyse möglich wird 

Induktion, induction (1) in der Embryonalentwicklung ein 
Vorgang, bei dem bestimmte Zellen einen Faktor sezemieren, 
der das Schicksal anderer Zellen bestimmt; (2) im Sinne von 
—> induktiver Logik 

induktive Logik (Induktion), inductive logic logische Vor¬ 
gehensweise, bei der von mehreren Einzelfällen eine allgemeine 
Regel abgeleitet wird. Auf induktivem Weg kann man allerdings 
niemals sichere Erkenntnis erlangen, weil nicht alle Einzelfälle 
erfasst werden können. (Gegensatz zu -> deduktive Logik) 

Induktor, inducer (1) chemischer Faktor, der die Synthese ei¬ 
nes Proteins stimuliert; (2) in der Embryonalentwicklung eine 
Substanz, die bewirkt, dass sich eine Gruppe von Zielzellen in 
spezifischer Weise differenziert 

induzierbar, inducible Eigenschaft eines Prozesses, der nur 
unter bestimmten Bedingungen oder auf bestimmte Signale hin 
abläuft, zum Beispiel die Produktion eines bestimmten Proteins 
(Gegensatz zu —>► konstitutiv) 

induzierbare Gene, inducible genes Gene, die nur dann ex- 
primiert werden, wenn ihre Produkte - die induzierbaren Prote¬ 
ine - benötigt werden 


induzierte Mutation, induced mutation durch ein Mutagen 
außerhalb der Zelle ausgelöste Mutation (Gegensatz zu —> spon¬ 
tane Mutation) 

induzierte pluripotente Stammzellen (iPS-Zellen), indu¬ 
ced pluripotent stem cells multi- oder pluripotente tierische 
Stammzellen, die in vitro aus differenzierten Zellen hergestellt 
werden, indem bestimmte Gene zugegeben und in der Zelle ex- 
primiert werden 

Inflammationsreaktion —> Entzündungsreaktion 

Infloreszenz, inflorescence aus mehreren Einzelblüten beste¬ 
hender Blütenstand 

Infloreszenzmeristem, inflorescence meristem Meristem, das 
sowohl Blütenmeristeme hervorbringt als auch kleine blattartige 
Strukturen (Tragblätter) 

Inhibitor, inhibitor Hemmstoff; Substanz, die den Ablauf ei¬ 
nes biologischen Prozesses hemmt 

inhibitorisches postsynaptisches Potenzial (IPSP), inhibito- 
ry postsynaptic potential Veränderung im Ruhepotenzial einer 
postsynaptischen Membran in (negativer) Richtung einer Hy¬ 
perpolarisation 

Initialen —»► Initialzellen 

Initialzellen (Initialen), initials (initial cells) unbegrenzt 
teilungs- und wachstumsfähige Pflanzenmeristemzellen, die mit 
tierischen Stammzellen vergleichbar sind. Wenn sich eine Initi¬ 
alzelle teilt, entwickelt sich die eine Tochterzelle wiederum zu 
einer Initialzelle, die andere Tochterzelle dagegen differenziert 
sich in eine spezialisiertere Zelle. 

Initiation, initiation in der Molekularbiologie der Beginn von 
Transkription oder Translation 

Initiationsfaktoren, initiation factors Proteine, die an der 
Bildung des Initiationskomplexes der Translation am Ribosom 
mitwirken 

Initiationskomplex, initiation complex der zu Beginn der 
Translation gebildete Komplex aus einer kleinen ribosomalen 
Untereinheit, einem mRNA-Molekül und der tRNA, die mit der 
ersten von der mRNA codierten Aminosäure beladen ist 

Initiationsstelle, initiation site der Teil eines Promotors, an 
dem die Transkription beginnt 

Innengruppe, ingroup in einer phylogenetischen Untersu¬ 
chung die Gruppe von Organismen von vorrangigem Interesse 
(Gegensatz zu —> Außengruppe) 

Innenskelett, internal skeleton —> Endoskelett 

innere Befruchtung, internal fertilization die Abgabe der 
Spermien in den weiblichen Fortpflanzungstrakt; charakteris¬ 
tisch für die meisten terrestrisch lebenden Tiere (Gegensatz zu 
-> äußere Befruchtung) 

innere Kiemen, internal gills in schützende, mit dem Um¬ 
gebungswasser in offener Verbindung stehende Kiemenhöhlen 
eingebettete Kiemen bei vielen Tiergruppen 

innere Zellmasse —► Embryoblast 
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inneres Milieu, internal environment die flüssige Umgebung 
der einzelnen Zellen bei vielzelligen Organismen; bei Tieren die 
-> extrazelluläre Flüssigkeit; bei Pflanzen der Pflanzensaft in 
den Leitgefäßen sowie die Apoplastenflüssigkeit 

innertropische Konvergenzzone, innertropical convergence 
zone die tropische Region, in der die Luft am stärksten auf¬ 
steigt; verlagert sich jahreszeitlich mit dem Lauf der Sonne 
weiter nach Norden oder nach Süden 

Inositoltrisphosphat (IP3), inositol triphosphate intrazellulä¬ 
rer sekundärer Botenstoff; Derivat der Membranphospholipide 

Insellappen, insular lobe eine Einsenkung des menschlichen 
Großhirns zwischen den Schläfenlappen (—>► Temporallappen) 
und den darüber liegenden Stirn- (—>> Frontallappen) und Schei¬ 
tellappen (—>► Parietallappen) 

Inselrinde, insular cortex auch als Inselcortex bezeichnet; 
Gehirnteil des Menschen; die äußersten Schichten des Insellap¬ 
pens 

inspiratorisches Reservevolumen (IRV), inspiratory reserve 
volume die Menge an Atemluft, die zusätzlich zum norma¬ 
len Atemzugvolumen eingeatmet werden kann (Gegensatz zu 
—> exspiratorisches Reservevolumen; vgl. -> Atemzugvolumen, 
-> Vitalkapazität) 

Insulin (von lat. insula für „Insel“), insulin in den Inselzel¬ 
len des Pankreas gebildetes Hormon, das die Umwandlung von 
Glucose in den Speicherstoff Glykogen fördert; wirkt dadurch 
blutzuckersenkend 

integrale Membranproteine, integral membrane proteins 
Membranproteine, die aufgrund ihrer hydrophoben Oberflä¬ 
chenbereiche zumindest teilweise in die Plasmamembran ein¬ 
gebettet sind (Gegensatz zu -> periphere Membranproteine) 

Integrin, integrin Transmembranprotein bei Tieren, das die 
Adhäsion epithelialer Zellen an die extrazelluläre Matrix sicher¬ 
stellt 

Integument (von lat. integumentum für „Bedeckung“, „Hülle“), 
integument schützende Oberflächenstruktur; bei Gymnosper¬ 
men und Angiospermen vorkommende Gewebeschicht um die 
Samenanlage, die zur Samenschale wird; bei Tieren die Ge¬ 
samtheit der Hautschichten einschließlich ihrer Bedeckung wie 
Cuticula, Haare, Federn, Schuppen, Stacheln 

Interaktionsnetz, interaction web Konzept, das sowohl die 
trophischen (vertikalen) als auch die nichttrophischen (hori¬ 
zontalen) Interaktionen (zu Letzteren zählen z. B. Konkurrenz, 
Symbiose und Kommensalismus) unter den Arten eines Nah¬ 
rungsnetzes berücksichtigt 

Intercostalmuskeln —> Zwischenrippenmuskeln 

Interferenzkonkurrenz, interference competition Konkur¬ 
renz, bei der die Individuen direkt miteinander um den Zugang 
zu einer Ressource konkurrieren (Gegensatz zu —>► Ausbeu¬ 
tung skonkurrenz) 

Interferenz-RNA, interference RNA {RNAi) RNA-Interfe- 

renz 


Interferone, interferons Glykoproteine, die von virusinfizier¬ 
ten tierischen Zellen gebildet werden; erhöhen die Virusresis¬ 
tenz benachbarter Zellen 

interkalares Meristem, intercalary meristem meristemati- 
sche Region bei Pflanzen, die nicht an der Sprossspitze, sondern 
zwischen zwei Bereichen mit ausgereiftem Gewebe liegt; befin¬ 
den sich zum Beispiel in den Knoten von Grashalmen 

Interleukine, interleukins von Makrophagen und Lymphocy- 
ten produzierte regulatorische Proteine, die auf andere Lympho- 
cyten einwirken und deren Entwicklung beeinflussen 

Intermediärfilamente, intermediate filaments Bestandteile 
des Cytoskeletts, deren Durchmesser von etwa lOnm zwischen 
dem der dickeren Mikrotubuli und dem der dünneren Actinfila¬ 
mente liegt 

Interneuron, interneuron Neuron, das Informationen zwi¬ 
schen zwei anderen Neuronen übermittelt 

Internodium (Plural: Internodien), internode (1) der Zwi¬ 
schenraum zwischen zwei Blattknoten an einem Pflanzenspross; 
(2) der Zwischenraum zwischen zwei Ranvier-Schnürringen bei 
myelinisierten Nervenfasern 

Interphase, interphase im Zellzyklus der Zeitraum zwischen 
zwei aufeinanderfolgenden Kernteilungen, während dem die 
DNA-Replikation erfolgt und die Kemhülle intakt ist. Haupt¬ 
sächlich in dieser Phase finden die Transkription und Translati¬ 
on der genetischen Information statt. 

interspezifische Konkurrenz, interspecific competition eine 
nichttrophische Wechselbeziehung, bei der zwei oder mehr Ar¬ 
ten zumindest teilweise dieselben begrenzten Ressourcen benö¬ 
tigen und nutzen; wirkt sich negativ auf deren Wachstum, Fort¬ 
pflanzung und/oder ihre Überlebenschancen aus (Gegensatz zu 
-> Amensalismus, —> Kommensalismus, -> Probiose,^ Sym¬ 
biose) 

interspezifische Wechselbeziehungen, interspecific interacti- 
ons Interaktionen zwischen den Vertretern von zwei oder mehr 
verschiedenen Arten 

interstitielle Flüssigkeit, interstitial fluid Gewebeflüssigkeit; 
extrazelluläre Flüssigkeit, die nicht in den Gefäßen des Kreis¬ 
laufsystems fließt, sondern in Interzellularräumen und Gewebe¬ 
lücken (Interstitium) zu finden ist 

intraspezifische Konkurrenz, intraspecific competition in- 
nerartliche Konkurrenz um gemeinsam genutzte begrenzte Res¬ 
sourcen unter den Mitgliedern derselben Art (Gegensatz zu 
-> interspezifische Konkurrenz) 

intrazellulärer Rezeptor, intracellular receptor Rezeptor, 
der innerhalb von Zellen an seinen Liganden bindet; zum 
Beispiel der Östrogenrezeptor von Säugetieren (Gegensatz zu 
-> Membranrezeptor) 

intrinsische Wachstumsrate (r), intrinsic rate of increase 
maximale Rate, mit der eine Population mit geringer Dichte bei 
sehr günstigen Bedingungen ohne limitierende Umweltfaktoren 
anwachsen kann 
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Intron, intron nichtcodierender Abschnitt innerhalb der co¬ 
dierenden Region eines Gens, der in eine Prä-mRNA transkri¬ 
biert wird, aber vor der Translation in ein Protein durch RNA- 
Spleißen entfernt wird (Gegensatz zu -> Exon) 

Invagination, invagination Einstülpung von Zellen während 
der Embryonalentwicklung bei Tieren 

invasive Art, invasive species eingeführte, gebietsfremde 
(exotische) Art, die sich schnell vermehrt, rasch ausbreitet und 
sich negativ auf einheimische Arten der Region auswirkt, in die 
sie eingeführt oder eingeschleppt wurde 

Invasivität, invasiveness die Fähigkeit eines Pathogens, sich 
im Wirtsorganismus zu vermehren 

Inversion, inversion seltene Mutation; Drehung eines Chro¬ 
mosomensegments innerhalb eines Chromosoms um 180° und 
damit Veränderung der normalen Reihenfolge der Gene 

in vitro -Evolution, in vitro evolution eine auf der natürli¬ 
chen molekularen Evolution basierende Methode. Dabei werden 
durch zufällige Mutation und künstliche Selektion im Labor 
rasch Moleküle mit neuen enzymatischen und Bindungseigen¬ 
schaften erzeugt. 

in vivo -Gentherapie, in vivo gene therapy Veränderung der 
menschlichen Genomsequenz in den Zellen des Körpers (soma¬ 
tischen Zellen) zu medizinischen Zwecken 

Involution, involution Zellwanderung während der Gastrula- 
tion von Froschembryonen, durch die der Urdarm entsteht 

Inzucht, inbreeding Fortpflanzung unter genetisch nahen ver¬ 
wandten Individuen 

Inzuchtdepression, inbreeding depression die Verringerung 
der biologischen Fitness der Nachkommen bei Inzucht 

Ion (von griech. ion für „Wanderer“), ion elektrisch geladenes 
Partikel, das entsteht, wenn ein Atom ein oder mehrere Elektro¬ 
nen aufnimmt oder abgibt 

Ionenbindung, io nie bond elektrostatische Anziehung zwi¬ 
schen positiv und negativ geladenen Ionen; abhängig von ihrer 
Entfernung kann dies eine sehr stabile Bindung sein 

Ionenkanal, ion channel integrales Membranprotein, das Io¬ 
nen durch die Membran diffundieren lassen kann, in die es 
eingebettet ist. Selektive Ionenkanäle lassen nur bestimmte Io¬ 
nen passieren. (vgl. —> ligandengesteuerter Ionenkanal, —► span¬ 
nungsgesteuerter Ionenkanal) 

ionotrope Rezeptoren, ionotropic receptors Rezeptoren, die 
unmittelbar die Permeabilität einer Membran für einen be¬ 
stimmten Ionentyp verändern, wenn sie an einen Liganden 
binden 

Iris (von griech. ins für „Regenbogen“), ins Regenbogen¬ 
haut; runde pigmentierte Membran, welche die Pupille im Auge 
umgibt; kann durch ihre verstellbare Blendenöffnung den Licht¬ 
einfall ins Auge regulieren 

Isoenzyme (Isozyme), isozymes unterschiedliche Formen ei¬ 
nes Enzyms eines Organismus, die eine etwas abweichende 


Aminosäuresequenz aufweisen, aber die gleichen Reaktionen 
katalysieren 

Isoformen, isoforms unterschiedliche Formen eines Proteins, 
die eine etwas abweichende Aminosäuresequenz aufweisen und 
auch funktionell voneinander abweichen können 

Isogamie, isogamy das Vorkommen morphologisch nicht zu 
unterscheidender männlicher und weiblicher Gameten (Gegen¬ 
satz zu -> Anisogamie) 

Isolationsmechanismen, isolating mechanisms geographi¬ 
sche, physiologische, ökologische oder verhaltensbedingte Me¬ 
chanismen, welche die Fertilität zwischen Individuen getrennter 
Populationen herab setzen; können letztendlich zur Evolution 
zweier getrennter Arten führen 

Isomere, isomeres organische Verbindungen mit gleicher 
Summenformel, aber unterschiedlichen Bindungsmustem, 
durch welche die Atome zusammengehalten werden 

isomorph (von griech. morphe für „Form“), isomorphous 
gleich aussehend, zum Beispiel bei gleichem Erscheinungsbild 
der haploiden und diploiden Lebensstadien eines Organismus 
(Gegensatz zu -> heteromorph) 

isotonische Lösungen, isotonic Solutions zwei Lösungen, die 
aufgrund ihrer identischen Zahl gelöster Teilchen den gleichen 
osmotischen Druck auf ihre Umgebung ausüben (Gegensatz zu 
hypotonische Lösung, -> hypertonische Lösung) 

Isotope (Nuclide) (von griech. topos für „Platz“), isotopes ha¬ 
ben die gleiche Anzahl von Protonen in ihrem Kern (und stehen 
folglich auch an der gleichen Stelle im Periodensystem und stel¬ 
len das gleiche Element dar), unterscheiden sich aber in der Zahl 
ihrer Neutronen (vgl. -> radioaktive Isotope) 

Iteroparitie (von lat. itero für „wiederholen“ und pario für „er¬ 
zeugen“), iteroparity der Lebenszyklus von Organismen, die 
sich während ihres Lebens mehrmals fortpflanzen (Gegensatz 
zu -> Semelparitie) 


J 

Jacobson-Organ Vomeronasalorgan 

Jasmonate, jasmonates Pflanzenhormone, die eine Abwehr 
gegen Pathogene und Herbivoren auslösen 

Jasmonsäure (Jasmonat), jasmonic acid (jasmonate) ein 
Phytohormon, das die Abwehreaktion auf Angriffe von Patho¬ 
genen auslöst und an zahlreichen weiteren Prozessen beteiligt 
ist 

Jejunum, jenunum Leerdarm; der mittlere Abschnitt des 
Dünndarms, in dem die meisten Nährstoffe absorbiert werden 
(vgl. -> Duodenum, -> Ileum) 

Joule, Joule SI-Einheit der Energie; entspricht 0,239 cal (vgl. 
—> Kalorie) 

Jungfernzeugung —>► Parthenogenese 
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Juvenilhormon, juvenile Hormone Hormon bei Insekten, das 
die Beibehaltung larvaler Merkmale fördert und eine Reifung 
oder Verpuppung verhindert 

juxtakrin, juxtacrine Eigenschaft einer Form der Zellkom¬ 
munikation, bei der die Zelle, die ein Signal erzeugt, in direktem 
Kontakt mit der Zelle steht, welche den Rezeptor für dieses Si¬ 
gnal trägt 


K 

Kalium-Gleichgewichtspotenzial, potassium equilibrium po¬ 
tential (E'k) das negative Membranpotenzial, das die Tendenz 
von Kaliumionen (K + ) ausgleicht, in Richtung des Konzentrati¬ 
onsgradienten aus der Zelle zu diffundieren 

Kalorie (cal) (von lat. calor für „Wärme“), calorie Wärme¬ 
menge, die man benötigt, um 1 g Wasser um 1 °C zu erwärmen. 
1 cal entspricht 4,184 J (Joule). Der Energiewert von Nahrungs¬ 
mitteln wird auch heute noch häufig in Kilokalorien (1 kcal 
für 1000 cal) angegeben. Ernährungswissenschaftler verwenden 
ebenfalls den Begriff Kalorie, meinen damit aber häufig Kiloka¬ 
lorie. 

Kambium (von lat. cambiare für „ändern“), cambium für das 
sekundäre Dickenwachstum zuständiges Meristem (Teilungs¬ 
oder Bildungsgewebe), das in Form von Zellringen in Spross 
und Wurzeln vorkommt; wird gewöhnlich unterteilt in das fas¬ 
zikuläre Kambium (oder Leitbündelkambium; meist einfach 
Kambium genannt), das Holz und Phloem bildet, und das kork¬ 
produzierende Korkkambium 

kambrische Explosion, Cambrian explosion die rasche Di¬ 
versifikation zahlreicher Tiergruppen während des Kambriums 

Ksnn^f-oder-F\ucht-ResLktion,fight-or-flight response durch 
das Hormon Adrenalin vermittelte schnelle physiologische Re¬ 
aktion auf eine plötzliche Bedrohung 

Kanalprotein, channel protein integrales Membranprotein, 
das in der Membran, in der es eingebettet ist, einen Kanal bildet, 
durch den bestimmte gelöste Stoffe selektiv passieren können 

Kapillarbett, capillary bed Netzwerk aus Kapillaren, in de¬ 
nen der Stoffaustausch zwischen Blut und Gewebeflüssigkeit 
stattfindet 

Kapillaren (von lat. capillaris für „Haar“), capillaries sehr 
enge Röhrchen, insbesondere die kleinsten Blutgefäße zwischen 
der Endigung der Arterien und dem Anfang der Venen bei Tie¬ 
ren 

Kapsel, capsule (1) die dichte Polymerschicht, welche die 
Zellwand einiger Prokaryoten umgibt; (2) pflanzliche Frucht¬ 
form 

kardial (von griech. kardia für „Herz“), cardiac das Herz und 
seine Funktionen betreffend 

Karotiskörper, aortic body Chemosensor in der Aorta, der 
eine Verringerung der Blutzufuhr oder einen dramatischen Ab¬ 
fall des Sauerstoffpartialdrucks im Blut wahrnimmt 


Karpell (von griech. karpos für „Frucht“), carpel Fruchtblatt; 
Blütenorgan, das ein oder mehrere Samenanlagen enthält 

Kartierungseinheit, map unit der aufgrund von Kreuzungs¬ 
analysen gekoppelter Gene errechnete Abstand zweier Gene; 
Maß für die Rekombinationshäufigkeit (auch in Centimorgan 
angegeben) 

Karyogamie, karyogamy Kemverschmelzung; die Ver¬ 
schmelzung zweier Zellkerne (Gegensatz zu -> Plasmogamie) 

Karyotyp, karyotype Anzahl, Größe und Gestalt der Chromo¬ 
somen einer Zelle 

Karzinogen (Cancerogen), carcinogen krebsauslösende 
Substanz 

Katabolismus (von griech. kataballein für „zerstören“), cata- 
bolism abbauender Teil des Zellstoffwechsels, in dem kom¬ 
plexe Moleküle zu einfacheren abgebaut werden, um Energie 
zu gewinnen (Gegensatz zu —> Anabolismus) 

Katabolitrepression, catabolite repression die Reduktion der 
Synthese kataboler Enzyme für den Abbau anderer Energiequel¬ 
len, wenn Glucose reichlich vorhanden ist 

Katalysator, catalyst Reaktionsbeschleuniger; eine Substanz, 
welche die Geschwindigkeit einer chemischen Reaktion be¬ 
schleunigt, ohne dabei selbst verbraucht zu werden; setzt die 
Aktivierungsenergie einer Reaktion herab; Enzyme sind biolo¬ 
gische Katalysatoren 

kategoriale Variablen, categorical variables statistische Va¬ 
riablen, die qualitative Kategorien als Werte annehmen, wie die 
Blutgruppen des Menschen (A, AB, B oder 0) 

Kation, cation ein Ion mit einer oder mehreren positiven La¬ 
dungen (Gegensatz zu —>► Anion) 

Kationenaustausch, cation exchange Freisetzung einer Kat¬ 
ionenart von einer Matrix nach Bindung einer anderen Kat¬ 
ionenart, die sich im umgebenden Medium befindet; (1) bei¬ 
spielsweise der Prozess, durch den an Bodenpartikel gebundene 
Kationen freigesetzt und dafür Protonen aus dem Bodenwas- 
ser gebunden werden, wodurch Erstere für die Pflanzenwurzeln 
verfügbar werden; (2) Grundlage eines biochemischen Trenn¬ 
verfahrens 

Keimbahn, germ line bei Tieren die Abfolge von Zellen, die 
von der Zygote zur Bildung der Keimdrüsen und —> Gameten 
(Keimzellen) führt; eine separate Keimbahn wie bei den Tieren 
gibt es bei Pflanzen nicht 

Keimbahnmutation, germ line mutation Mutation in einer 
Zelle, die Gameten produziert (d. h. einer Keimbahnzelle) (Ge¬ 
gensatz zu —► somatische Mutation) 

Keimbahntherapie, germ line gene therapy gezielte Verän¬ 
derung der menschlichen Genomsequenz in den Gameten oder 
deren Vorläuferzellen zu medizinischen Zwecken (Gegensatz zu 
somatische Gentherapie) 

Keimblätter, germ layers (1) die drei embryonalen Schichten 
der Tiere (—> Ektoderm, -> Entoderm, —> Mesoderm), die sich 
während der Keimesentwicklung bilden; auch als Zell- oder Ge¬ 
webeschichten bezeichnet; (2) bei Pflanzen die —>► Kotyledonen 
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Keimling —>► Sämling 

Keimscheibe (Blastodiskus), blastodisc embryonale Zell¬ 
scheibe, die sich auf einem großen ungefurchten Dotter bildet; 
entspricht in etwa der Blastula bei Säugetieren; entsteht jedoch 
nur bei Tieren mit sehr dotterreichen Eiern, beispielsweise bei 
Reptilien (einschließlich Vögeln), wo die große Dottermasse 
nur eine unvollständige Furchung zulässt 

Keimscheide —> Coleoptile 

Keimstreifen Primitivstreifen 

Keimung, germination das Sprießen eines Samens oder einer 
Spore 

Keimzellen —>► Gameten 

Kelch, calyx Gesamtheit der Kelchblätter 

Kelvin absolute Temperatur 

Keratin (von griech. keras für „Horn“), keratin (1) a- 
Keratin: zu den Intermediärfilamenten gehörender Proteintyp 
der Wirbeltiere, der Hauptbestandteil harter Gewebe wie Horn, 
Fingernägel und Hufen ist, aber auch Komponente des Cy- 
toskeletts der Epithelzellen; (2) ß-Keratin: nicht mit a-Keratin 
verwandt; Hauptbestandteil der Reptilienschuppen und Vogel- 
fedem 

Kernhülle, nuclear envelope die aus einer zweilagigen Mem¬ 
bran bestehende Umhüllung des Zellkerns in eukaryotischen 
Zellen 

Kernporenkomplex, nuclear pore complex in den Kemporen 
befindliche Proteinstruktur, durch die RNA und Proteine in den 
Kern eindringen oder ihn verlassen können 

Ketone, ketones organische Verbindungen mit einer Car- 
bonylgruppe (-CO), deren Kohlenstoffatom mit zwei anderen 
Gruppen, aber nicht direkt mit einem Wasser Stoffatom verbun¬ 
den ist; viele Zucker sind Ketone (Gegensatz zu Aldehyde) 

Kiemen, gills spezielle Organe zum Gasaustausch mit dem 
Wasser, bestehend aus stark gefalteten und verzweigten Ausstül¬ 
pungen der Körperoberfläche 

Kiemenbögen, gilt arches knöcherne oder knorpelige Struk¬ 
turen, welche die Kiemenlamellen und die sie versorgenden 
Blutgefäße stützen 

Kilokalorie (kcal) Kalorie 

Kinase —> Proteinkinase 

Kinesin, kinesin Motorprotein, das sich an Organellen oder 
Vesikel anheften kann und diese im Cytoskelett entlang von Mi- 
krotubili transportiert 

kinetische Energie (von griech. kinesis für „Bewegung“), ki- 
netic energy Energie, die im Zusammenhang mit Bewegung 
steht; leistet Arbeit, indem sie die Position oder den Bewegungs¬ 
zustand von Materie verändert; kann unter anderem in Form von 
Wärme, Licht, elektrischer Energie und mechanischer Energie 
Vorkommen (Gegensatz zu -> potenzielle Energie) 

Kinetochor (von griech. kinetos für „bewegt“), kinetochore 
spezialisierte Struktur am Centromer, an die sich Mikrotubuli 
anheften 


Klade, clade —> Monophylum 

Kladistik (phylogenetische Systematik), cladistics zielt da¬ 
rauf ab, ein System der Organismen zu erstellen, welches aus¬ 
schließlich auf phylogenetischer Verwandtschaft basiert; Grup¬ 
pen innerhalb eines solchen Systems müssen monophyletisch 
sein 

Kladogenese (von griech. clados für „Zweig“), cladogenesis 
Stammesverzweigung aufgrund mehrerer Artaufspaltungen 

Klasse, dass eine Gruppe von Dingen, die durch bestimmte 
gemeinsame Eigenschaften charakterisiert sind; gehört auch zu 
den traditionellen taxonomischen Einheiten 

Klassen Wechsel, dass switching Isotypenwechsel der 
B-Zellen des Immunsystems; tritt auf, wenn eine B-Zelle eine 
andere Klasse von Immunglobulinen synthetisiert (z. B. wenn 
eine B-Zelle, die IgM synthetisiert, zur Produktion von IgG 
wechselt) 

klebrige Enden —> kohäsive Enden 
Kleinhirn —> Cerebellum 

Klima, climate die langfristigen durchschnittlichen atmo¬ 
sphärischen Bedingungen (Temperatur, Niederschlag, Luft¬ 
feuchtigkeit, Windrichtung und -geschwindigkeit) an einem 
bestimmten Ort über einen längeren Zeitraum (Jahre bis Jahr¬ 
tausende) (Gegensatz zu Wetter) 

Klimadiagramm nach Walter und Lieth, Walter clima dia- 
gram grafische Darstellung von Temperatur- und Nieder¬ 
schlagsdaten; wird verwendet, um die Vegetationsperiode von 
Pflanzen zu visualisieren (jene Monate, in denen die Durch¬ 
schnittstemperaturen über dem Gefrierpunkt liegen und die 
durchschnittlichen Niederschläge für das Wachstum von Pflan¬ 
zen ausreichend sind) 

Klimaxgesellschaft, climax community das Endstadium einer 
(ökologischen) Sukzession; eine Lebensgemeinschaft, die sich 
unter den lokalen Klima- und Bodenbedingungen selbst erhalten 
kann und über einen relativ langen Zeitraum stabil bleibt 

Kline (Ökokline) (von griech. klinein für „biegen“), clinal Va¬ 
riation graduelle Abstufung des Phänotyps einer Art entlang 
einer geographischen Achse 

Kloake (von lat. cloaca für „Kloake“), cloaca bei manchen 
Wirbellosen der hintere Teil des Darms; bei vielen Wirbeltieren 
gemeinsamer Ausgang des Verdauungstrakts, Fortpflanzungs¬ 
trakts und Exkretionssystems 

Klon (von griech. klon für „Zweig“, „Schössling“), clone die 
durch ungeschlechtliche Vermehrung entstandene, genetisch 
identische Nachkommenschaft eines einzelnen Individuums 

klonale Anergie, clonale anergy verhindert die Synthese von 
Antikörpern gegen körpereigene Antigene. Wenn eine T-Zelle 
an ein körpereigenes Antigen bindet, erhält sie keine Signale 
von antigenpräsentierenden Zellen. Die T-Zelle stirbt daraufhin 
ab, statt einen Klon aktiver Zellen zu bilden. 

klonale Deletion, clonal deletion Inaktivierung oder Zerstö¬ 
rung von Lymphocytenklonen, die eine Immunreaktion gegen 
körpereigene Antigene hervorrufen würden 
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klonale Linien, clonal lineages durch ungeschlechtliche Fort¬ 
pflanzung produzierte Gruppen nahezu identischer Organismen 

klonale Selektion, clonal selection Mechanismus, bei dem 
der Kontakt mit einem Antigen die Aktivierung spezifischer T- 
oder B-Zell-Klone bewirkt, was zu einer Immunantwort führt 

klonen, to clone durch ungeschlechtliche Vermehrung ein Le¬ 
bewesen vervielfältigen 

klonieren, to clone die Produktion vieler identischer Kopien 
einer DNA-Sequenz durch Einbringen in eine Zelle oder einen 
Organismus, die sich in der Folge asexuell vermehren 

Knochen, bone starrer Bestandteil des Skelettsystems von 
Wirbeltieren; enthält sowohl eine extrazelluläre Matrix aus un¬ 
löslichen Calciumphosphatkristallen als auch Kollagenfasern 

Knock-out, knockout molekulargenetische Methode, bei der 
ein einzelnes Gen eines Organismus dauerhaft inaktiviert wird 

Knorpel, cartilage festes Bindegewebe, das bei Wirbeltieren 
beispielsweise in Gelenken oder an der Ohrmuschel zu finden 
ist; bildet in manchen Tiergruppen das gesamte Skelett 

Knospe, bud Auswuchs eines Sprosses von Pflanzen, aus dem 
sich ein Blatt, ein Spross oder eine Blüte entwickeln kann 

Knospenprimordium (von lat. primordium für „Ursprung“), 
bud primordium Knospenanlage; früheste Anlage einer Knos¬ 
pe 

Knospung, budding ungeschlechtliche Vermehrung, bei der 
ein mehr oder weniger vollständiger neuer Organismus aus dem 
Körper des Elternorganismus hervorwächst und sich schließlich 
von diesem löst 

Koch-Postulate, Koch’s postulates eine Reihe von Regeln, 
mit deren Hilfe man feststellen kann, ob ein Mikroorganismus 
eine bestimmte Krankheit hervorruft 

Kohäsion, cohesion Zusammenhalt zwischen gleichartigen 
Substanzen aufgrund molekularer Anziehung, oft durch Was¬ 
serstoffbrücken (vgl. -> Adhäsion) 

Kohäsionstheorie -> Transpirations-Kohäsions-Saugspan- 
nungs-Mechanismus 

kohäsive Enden (klebrige Enden), sticky ends die kurzen, 
komplementären, einzelsträngigen Stücke, die durch Schneiden 
der doppelsträngigen DNA mit einem Restriktionsenzym ent¬ 
stehen. An die klebrigen Enden können DNA-Fragmente aus 
anderen Quellen angefügt werden. 

Kohlenhydrate, carbohydrates organische Moleküle aus den 
Bestandteilen Kohlenstoff, Wasserstoff und Sauerstoff im Ver¬ 
hältnis 1:2:1 (d. h. mit der allgemeinen Formel C„H2„0, 7 
bzw. [CH20]„); zum Beispiel Zucker, Stärke und Cellulose 

Kohlenstoffgerüst, carbon skeleton die Ketten oder Ringe 
aus Kohlenstoffatomen, die die strukturelle Basis organischer 
Moleküle bilden; an diese Kohlenstoffatome sind andere Atome 
oder funktionelle Gruppen gebunden 

Kohlenwasserstoffmolekül, hydrocarbon molecule organi¬ 
sche Verbindung, die ausschließlich Kohlenstoff- und Wasser¬ 
stoffatome enthält 


Kohorte (von greich. cohors für „Schar von Soldaten“), cohort 
Gruppe gleichaltriger Organismen oder Zellen (über einen be¬ 
stimmten Zeitraum hinweg betrachtet) 

Kohortenlebenstafel, cohort life table eine Lebenstafel, an¬ 
hand derer man das Schicksal einer Gruppe etwa zur gleichen 
Zeit geborener Individuen (einer Kohorte) von der Geburt bis 
zum Tod verfolgen kann 

Kokken (von griech. kokkos für „Beere“, „Kern“), cocci 
Gruppe kugeliger oder traubenförmiger Bakterien 

Kollagen (von griech. kolla für „Leim“), Collagen fibröses 
Protein, das in großen Mengen in Knochen und Bindegewebe 
enthalten ist 

Kollaterale —> Axonendigungen 

Kollenchym (von griech. egchyma für „das Eingegossene“), 
collenchyma auch im funktionell ausgereiften Zustand noch 
lebendes Festigungsgewebe bei Pflanzen; verleiht durch Verdi¬ 
ckung der primären Zellwände an den Kanten der Zellen flexible 
Festigkeit (Gegensatz zu —>► Parenchym, —> Sklerenchym) 

Kommensalismus (von lat. com für „zusammen“ und mensa für 
„Tisch“), commensalism „Mitessertum“; Form der -> Probio- 
se (Gegensatz zu Amensalismus, —► Symbiose, -> interspe¬ 
zifische Konkurrenz) 

Kommunikation, communication ein von einem Organismus 
oder einer Zelle ausgesendetes Signal; verändert die Funktion 
oder das Verhalten eines anderen Organismus oder einer ande¬ 
ren Zelle 

kompakter Knochen (Substantia compacta), compact bone 
Knochentyp mit stabiler, fester Struktur (Gegensatz zu —> spon¬ 
giöser Knochen) 

Komparator, comparator ein Mechanismus zum Vergleich 
einer Rückkopplungsvariablen mit einem Sollwert in einem 
Regulationssystem, der Kommando Signale für Effektororgane 
erzeugen soll; beispielsweise ein Thermostat 

Kompartiment (Reaktionsraum), compartment abgegrenz¬ 
ter Bereich in einem Organismus mit speziellen Funktionen 

Kompensationspunkt Lichtkompensationspunkt 

kompetitive Hemmung, competitive Inhibition Blockierung 
eines Enzyms durch Bindung eines dem eigentlichen Sub¬ 
strat ähnlichen Moleküls an das aktive Zentrum; verhindert die 
Bindung des Substrats und die Reaktion (Gegensatz zu -> nicht¬ 
kompetitive Hemmung) 

kompetitiver Inhibitor, competitive inhibitor Hemmstoff, 
der an das aktive Zentrum eines Enzyms bindet und dadurch die 
Bindung des Substrats verhindert (Gegensatz zu -> nichtkom¬ 
petitiver Inhibitor, —>► unkompetitiver Inhibitor) 

komplementäre Basenpaarung, complementary base pairing 
die Paarung der Basen A und T (oder A und U) wie auch C und 
G in doppelsträngigen Abschnitten von Nucleinsäuren 

komplementäre DNA —> cDNA 

komplementäre Ernährung, complementary diet Aufnahme 
einer ausgewogenen Mischung an Nahrungsmitteln, die sämtli¬ 
che essenziellen Nährstoffe liefern 
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Komplementsystem, complement System Gruppe von etwa 
20 verschiedenen Proteinen, die bei manchen Reaktionen des 
Immunsystems eine Rolle spielen; es handelt sich nicht um Im¬ 
munglobuline 

komplexer Lebenszyklus, complex life cycle ein Lebenszy¬ 
klus parasitischer Arten, für dessen vollständigen Ablauf mehr 
als eine Wirtsart erforderlich ist 

Komplexionen, complex ions eine geladene Atomgruppe aus 
einem zentralen Metallatom und koordinativ gebundenen Ligan¬ 
den, beispielsweise das Hexacyanoferrat(III)ion (Fe(CN)6) 3- 

Kondensationsreaktion, condensation reaction Reaktion, 
bei der zwei Moleküle unter Abspaltung von einem Molekül 
Wasser eine kovalente Bindung eingehen (AH + BOH —> AB 
+ H 2 0) (Gegensatz zu -> Hydrolyse) 

konditionale Mutanten, conditional mutants Mutanten, de¬ 
ren charakteristischer Phänotyp nur bei bestimmten Umweltbe¬ 
dingungen, etwa einer bestimmten Temperatur, sichtbar wird 

konditionierte Spezifizierung, conditioned specification Be¬ 
stimmung des Zellschicksals während der Zelldifferenzierung 
aufgrund von Signalen, die überwiegend von benachbarten Zel¬ 
len stammen 

konditionierter Reflex —>► bedingter Reflex 

Konfidenzintervall, confidence intervall auch als Vertrau¬ 
ensbereich bezeichnet; ein berechnetes numerisches Intervall, 
das mit einer bestimmten Wahrscheinlichkeit den tatsächlichen 
Wert eines interessierenden Parameters umfasst. Ein 95 %- 
Konfidenzintervall umfasst beispielsweise in 95 % aller Fälle 
den tatsächlichen Wert eines solchen Parameters. 

Konformation, conformation die dreidimensionale Struktur 
eines Proteins oder eines anderen Makromoleküls 

Konidien, (von griech. konis für „Staub“), conidia haploide 
Pilzsporen, die am Ende der Hyphen freigesetzt werden und 
nicht in Sporangien eingeschlossen sind 

Konjugation (von lat. conjugare für „sich verbinden“), con- 
jugation (1) Prozess der Übertragung von DNA über eine 
Plasmabrücke auf eine andere Zelle, beispielsweise bei Bakteri¬ 
en; (2) nicht der Vermehrung dienender sexueller Prozess, durch 
den Paramecium und andere Ciliaten genetisches Material aus- 
tauschen 

Konkurrenz —> interspezifische Konkurrenz 

Konkurrenzausschluss, competitive exclusion eine Folge der 
Konkurrenz von Arten um Ressourcen, bei der eine Art die 
andere völlig aus einem bestimmten Lebensraum (Habitat) ver¬ 
drängt (Gegensatz zu Coexistenz) 

konserviert, conserved Eigenschaft eines Gens oder Merk¬ 
mals, das nur sehr langsam evolviert ist und in sehr divergenten 
Gruppen ähnlich oder sogar gleich geblieben ist 

konstante Region (C-Region), constant region Region eines 
Immunglobulinmoleküls, deren Aminosäurezusammensetzung 
klassenspezifisch ist und innerhalb einer Klasse von Immunglo¬ 
bulinen nicht variiert (Gegensatz zu -> variable Region) 


Konstitutionsisomere —► Strukturisomere 

konstitutiv, constitutive immer vorhanden; ein Prozess, der 
immerfort mit konstanter Rate abläuft (Gegensatz zu -> indu¬ 
zierbar) 

konstitutive Proteine, constitutive proteins Proteine, die ein 
Organismus ständig mit relativ konstanter Rate produziert 

Konsumenten, consumers Organismen, die sich von den Ge¬ 
weben anderer Organismen ernähren 

Konsumptionseffizienz, consumption efficiency der von Kon¬ 
sumenten aufgenommene Anteil der verfügbaren Biomasse 

Kontinentaldrift (Kontinental Verschiebung), Continental 
drift die allmähliche Verschiebung der Kontinente der Erde 
über Hunderte von Jahrmillionen hinweg 

Kontinentalverschiebung —> Kontinentaldrift 

kontinuierliche Variablen, continous variables Variablen, 
die ein kontinuierliches Spektrum von Werten einnehmen kön¬ 
nen 

kontraktile Vakuole, contractile vacuole spezialisierte Va¬ 
kuole, die das durch Osmose aufgenommene überschüssige 
Wasser sammelt und durch Kontraktion aus der Zelle pumpt 

Kontrazeption, contraception Empfängnisverhütung; Me¬ 
thoden der Geburtenkontrolle, die eine Befruchtung oder Ein¬ 
nistung verhindern 

kontrolliertes Experiment, controlled experiment Versuchs¬ 
ansatz, bei dem eine Probe in mehrere Gruppen unterteilt wird. 
Die experimentellen Gruppen werden einer Beeinflussung durch 
eine unabhängige Variable ausgesetzt, während eine Gruppe 
als unbeeinflusste Kontrollgruppe dient. Anschließend werden 
die Daten der verschiedenen Gruppen miteinander verglichen, 
um zu sehen, ob die experimentelle Beeinflussung zu Verände¬ 
rungen einer abhängigen Variablen geführt hat. (Gegensatz zu 
—>► vergleichendes Experiment) 

kontrolliertes System, controlled System die Bestandteile ei¬ 
nes physiologischen Systems, das durch die Kommandos eines 
regulatorischen Systems gesteuert wird (Gegensatz zu -> regu¬ 
latorisches System) 

Kontrollpunkte des Zellzyklus, cell cycle Checkpoints Punk¬ 
te des Übergangs zwischen verschiedenen Phasen des Zell¬ 
zyklus; werden durch Cycline und cyclinabhängige Kinasen 
(Cdks) reguliert 

Konvektion, convection die Wärmeübertragung von oder zu 
einer Oberfläche durch einen bewegten Luftstrom oder eine 
Flü s sigkeits Strömung 

konvergente Extension, convergent extension Bewegungen 
der Zellen einer Seeigelblastula, die zur Bildung des Urdarms 
führen. Die Zellen verlängern sich, flachen sich ab und verzah¬ 
nen sich zu einer röhrenförmigen Struktur. 

Konvergenz (konvergente Evolution), convergent evolution 
die unabhängig voneinander erfolgende Evolution ähnlicher 
Merkmale bei nicht verwandten Taxa aus unterschiedlichen 
Ausgangsstrukturen, aufgrund von ähnlichem Selektionsdruck 
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Konzentrationsgefälle —> Konzentrationsgradient 

Konzentrationsgradient (Konzentrationsgefälle), concentra- 
tion gradient ein Unterschied in der Konzentration eines Ions 
oder einer anderen chemischen Substanz zwischen verschie¬ 
denen Orten, oftmals auf beiden Seiten einer Membran (vgl. 
-> aktiver Transport, —> erleichterte Diffusion) 

konzertierte Evolution, concerted evolution die gemeinsame 
Evolution einer Familie von Genkopien, wobei Veränderungen 
in einer Kopie auf die anderen Kopien der Genfamilie repliziert 
werden und diese damit gemeinsam (konzertiert) evolvieren 
(vgl. -> gerichtete Genkonversion, -> ungleiches Crossing- 
over) 

Kooperativität, cooperativity tritt auf, wenn ein Protein meh¬ 
rere Liganden binden kann und der erste gebundene Ligand die 
Konformation des Proteins so verändert, dass die weiteren Li¬ 
ganden leichter binden können (positive Kooperativität) oder 
schwerer binden können (negative Kooperativität). Ein Beispiel 
für positive Kooperativität ist die Bindung von O 2 an Hämoglo¬ 
bin. 

Kopplung, linkage bestehende Verbindung zwischen Genen 
auf dem gleichen Chromosom, die bewirkt, dass sie nicht nach 
dem Zufallsprinzip verteilt und nur selten neu kombiniert wer¬ 
den. Je näher die Gene beieinander liegen, desto geringer ist die 
Rekombinationshäufigkeit. 

Kopplungsanalyse, linkage analyis genetische Analyse zur 
Kartierung von Genen, wobei ein Gen und seine Allele mit ei¬ 
nem unbekannten Gen und dessen Allelen gekoppelt ist. Die 
genaue Lage von Letzterem kann durch die gemeinsame Se¬ 
gregation mit Ersterem bei genetischen Kreuzungen ermittelt 
werden. 

Kopplungsgruppe, linkage group der vollständige Satz von 
Loci (Genorten) auf einem Chromosom 

Koprophagie, coprophagy das Fressen von Kot, beispiels¬ 
weise bei Kaninchen, die in einem ersten Durchgang der 
Pflanzennahrung durch den Verdauungstrakt einen besonders 
nährstoffreichen Kot produzieren 

Kopulation, copulation Fortpflanzungsverhalten, bei dem ein 
Männchen seine Spermien mithilfe eines Begattungsorgans in 
den Fortpflanzungstrakt eines Weibchens überträgt 

Korallenbleiche, coral beaching der Verlust der Farbe in Ko¬ 
rallenkolonien, gewöhnlich verursacht durch den Verlust oder 
den Rückgang symbiotischer Zooxanthellen 

Kork, cork wasserundurchlässiges Gewebe mit suberinhalti- 
ven Zellwänden bei Pflanzen; wird vom Korkkambium gebildet 

Korkkambium (von lat. cambiare für „austauschen“), corc 
cambium laterales Meristem bei Pflanzen, das zum sekun¬ 
dären Dickenwachstum beiträgt, und zwar indem es haupt¬ 
sächlich Schutzzellen mit Wachseinlagerungen in der Zellwand 
bildet sowie einige der Zellen, die später die Rinde bilden 

Koronararterien (von lat. corona für „Krone“), coronary arte- 
ries die Herzkranzgefäße; versorgen den Herzmuskel 

Koronarthrombose, coronary thrombosis Blutgerinnsel, das 
eine Koronarterie verstopft und einen Herzinfarkt verursacht 


Körperbauplan, body plan grundlegender struktureller Bau¬ 
plan; umfasst das gesamte Tier, die Anordnung seiner Organ¬ 
systeme und das koordinierte Funktionieren der einzelnen Teile 

Körperkreislauf, systemic circuit Teil des Kreislaufsystems, 
bei dem sauerstoffreiches Blut aus den Lungen in den übri¬ 
gen Körper und anschließend zurück zum Herzen gepumpt wird 
(Gegensatz zu —> Lungenkreislauf) 

Korrekturlesen, proofreading Mechanismus der DNA-Repa- 
ratur bei der Replikation der DNA. Mechanismus, durch den 
eine Base nach unkorrektem Einbau gemäß der Matrize (z. B. 
einem A gegenüber einem G bei der Matrize) herausgeschnitten 
und durch die korrekte Base (in diesem Fall ein C gegenüber 
dem G) ersetzt wird 

Korrelationskoeffizient, correlation coefficient Maß für die 
Stärke eines Zusammenhangs zwischen zwei quantitativen Va¬ 
riablen; reicht von —1 (eine perfekte negative Korrelation) bis 1 
(eine perfekte positive Korrelation) 

Korridor, corridor Verbindung zwischen zwei Habitatfrag¬ 
menten, durch den sich Organismen ausbreiten können; spielt 
für den Erhalt von Subpopulationen eine entscheidende Rolle 

Kosten-Nutzen-Analyse, cost-benefit analysis Denkansatz in 
der Evolutionsforschung, bei dem davon ausgegangen wird, 
dass einem Tier für all seine Aktivitäten nur begrenzte Zeit 
und Energie zur Verfügung stehen und dass jede Aktivität hin¬ 
sichtlich der biologischen Fitness sowohl Kosten als auch einen 
Nutzen mit sich bringt (vgl. -> Trade-off) 

Kotyledonen (von griech. kotyledon für „becherartige Vertie¬ 
fung“), cotyledons Keimblätter; embryonale Organe bei Blü¬ 
tenpflanzen zur Speicherung und Aufbereitung von Nährstoffen; 
können beim Keimen eines Samens über der Erde erscheinen 

kovalente Bindung, covalent bond chemische Bindung, bei 
der sich zwei Atome Elektronen teilen; gewöhnlich eine sehr 
feste Bindung 

Kragengeißelzellen Choanocyten 

Kräuter, herbs alle breitblättrigen, krautigen und unverholz- 
ten Blütenpflanzen (mit Ausnahme von Gräsern), bei denen 
am Ende der Vegetationsperiode entweder die gesamte Pflan¬ 
ze abstirbt oder nur deren vegetativer Teil mit Ausnahme der 
Erneuerung sknospen 

Kreatinphosphat, creatin phosphate ein phosphoryliertes 
Kreatinmolekül, das häufig in Skelettmuskeln vorkommt und 
energiereiches Phosphat von den Mitochondrien zu den Myo¬ 
fibrillen transportieren kann 

Krebs-Zyklus —> Citratzyklus 

Kreislaufsystem, circulary System aus einer muskulären 
Pumpe (Herz), einer Flüssigkeit (Blut oder Hämolymphe) und 
einer Reihe von Leitungen (Blutgefäße) bestehendes System, 
das für den Transport von Stoffen durch den Körper zuständig 
ist 

kritische Periode sensible Phase 

kritische Tageslänge, critical day length durch Unterschrei¬ 
ten einer kritischen Tageslänge und dadurch längere Dunkel¬ 
phasen werden —> Kurztagpflanzen zum Blühen angeregt; bei 
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längerer Lichtdauer verbleiben die Pflanzen im vegetativen Sta¬ 
dium (das Gegenteil ist bei -> Langtagpflanzen der Fall) 

Kropf, crop (1), goiter (2) (1) einfache Aussackung zur Spei¬ 

cherung von Nahrung, das erste von zwei magenartigen Organen 
bei vielen Tieren wie Reptilien, Vögeln, Regen Würmern und 
verschiedenen Insekten (vgl. -> Muskelmagen); (2) von einer 
vergrößerten Schilddrüse verursachte Anschwellung am Hals 

Krypsis (Tarnung) (von griech. kryptos für „verborgen“), cryp- 
sis die farbliche oder gestaltliche Anpassung eines Organis¬ 
mus an einen Teil seines Lebensraums; soll eine Entdeckung 
durch Fressfeinde verhindern 

^-Strategen, K-strategists Arten, deren Lebenszyklusstrate¬ 
gie es ihnen erlaubt, an oder nahe der Kapazitätsgrenze ihres 
Lebensraums ( K ) zu existieren (Gegensatz zu —> r-Strategen) 

Kugelsymmetrie, spherical symmetry einfachste Form der 
Symmetrie, bei der die Körperteile von einem zentral gelegenen 
Punkt ausstrahlen, sodass sich der Körper durch eine unendliche 
Zahl von Symmetrieachsen durch diesen Punkt in zwei gleiche 
Hälften teilen lässt (vgl. Symmetrie) 

Kultur, culture (1) unter kontrollierten Bedingungen im La¬ 
bor gehaltene Ansammlung von Organismen; (2) das Zusam¬ 
menspiel aus Wissen, Werkzeuggebrauch, Werten und Regeln, 
das charakteristisch für die menschliche Gesellschaft ist 

kulturelle Evolution, cultural evolution Erwerb neuer Eigen¬ 
schaften durch das Erlernen von anderen Individuen 

künstliche Befruchtung (assistierte Reproduktion), assisted 
reproductive technologies (ARTs ) sämtliche Verfahren, bei de¬ 
nen unbefruchtete Eizellen aus den Eierstöcken entnommen 
und außerhalb des Körpers mit Spermien zusammengebracht 
werden und anschließend die befruchteten Eizellen oder die Mi¬ 
schung aus Eizellen und Spermien zur weiteren Entwicklung an 
die entsprechende Stelle im weiblichen Fortpflanzungstrakt ver¬ 
bracht werden 

künstliche Besamung, artificial insemination Behandlung 
bei Unfruchtbarkeit; Einführung von Spermien in den weibli¬ 
chen Fortpflanzungstrakt auf künstlichem Weg 

künstliche Selektion, artificial selection die Auslese von 
Pflanzen und Tieren nach bestimmten erwünschten Merkmalen 
durch Züchter 

kurze Tandemwiederholung (STR), short tandem repeat 
eine kurze (1-5 bp umfassende), mäßig repetitive DNA-Se- 
quenz. Die Zahl der STR-Kopien an einer bestimmten Stelle ist 
individuell unterschiedlich und erblich. 

Kurztagpflanzen (KTP), short-day plants (SDP) Pflanzen, 
die dann zum Blühen gelangen, wenn die Nächte länger sind als 
die für diese Pflanzen spezifische kritische Länge (Gegensatz zu 
-> Langtagpflanzen) 

Kurzzeitgedächtnis, short-term memory im Gehirn gespei¬ 
cherte Informationen, die nur für einen kurzen Zeitraum von 
Sekunden bis Minuten abgerufen werden können (Gegensatz zu 
—> Arbeitsgedächtnis, —> Langzeitgedächtnis) 


L 

Labmagen, abosamum die vierte Kammer des vierkammeri- 
gen Magens von Wiederkäuern; entspricht dem einzigen Magen 
anderer Säugetiere 

Laichen, spawning -> äußere Befruchtung 
Lakune Sinus 

Lamelle (von lat. lamina für „dünnes Blatt“), lamella dünne 
Schicht (z. B. Phospholipiddoppelschicht) oder Scheibe; dünnes 
Blatt 

Landschaft, landscape ein geographisches Gebiet aus zahl¬ 
reichen Ökosystemen oder Habitaten 

Langerhans-Inseln, islets of Langerhans hormonproduzie¬ 
rende Inselzellen im Pankreas 

Langtagpflanzen (LTP), long-day plants (LDP) Pflanzen, die 
eine lange Helligkeitsdauer (also kurze Nächte) benötigen, um 
zu blühen (Gegensatz zu -> Kurztagpflanzen) 

Langzeitdepression, long-term depression (LTD) lang an¬ 
haltende Abschwächung der Reaktionsfähigkeit eines Neurons 
aufgrund kontinuierlicher, sich ständig wiederholender schwa¬ 
cher Reizung (Gegensatz zu -> Langzeitpotenzierung) 

Langzeitgedächtnis, long-term memory im Gehirn gespei¬ 
cherte Information, die über lange Zeiträume hinweg abgerufen 
werden kann (von Stunden bis zu Jahren) (Gegensatz zu -> Ar¬ 
beitsgedächtnis, -> Kurzzeitgedächtnis) 

Langzeitpotenzierung, long-term potentiation (LTP) lang 
anhaltende Verstärkung der Reaktionsfähigkeit eines Neu¬ 
rons aufgrund einer Phase intensiver Reizung (Gegensatz zu 
Langzeitdepression) 

Larve (von lat. larva für „Gespenst“, „Maske“), larva un- 
ausgereiftes Jugendstadium eines Tieres, das sich sehr vom 
Erscheinungsbild des erwachsenen Tieres unterscheidet (bei In¬ 
sekten Gegensatz zu Puppe, -> Imago, —> Nymphe) 

Larynx (von griech. larygx für „Kehle“), larynx der zwischen 
Pharynx (Schlund) und Trachea (Luftröhre) gelegene Kehlkopf 
mit den darin enthaltenen Stimmbändern 

lateral (von lat. latus für „Seite“), lateral Lagebezeichnung; 
seitlich gelegen 

lateraler Gentransfer —>► horizontaler Gentransfer 

Lateralisation, lateralization ein Phänomen im menschlichen 
Gehirn; die unterschiedliche Aufgabenteilung der Großhirnhe¬ 
misphären. Die Sprachfunktion ist beispielsweise gewöhnlich in 
der linken Hemisphäre lokalisiert. 

Lateralmeristeme, lateral meristems eines der beiden Me¬ 
risteme Kambium und Korkkambium, die für das sekundäre 
Dickenwachstum von Pflanzen zuständig sind 

Laurasia, Laurasia die nördlichere der beiden großen Land¬ 
massen, die durch das Auseinanderbrechen des Superkontinents 
Pangaea entstanden ist (vgl. Gondwana) 
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LDL —> Lipoproteine geringer Dichte 

Leben, life biologisch gesehen eine organisierte genetische 
Einheit, die zu Stoffwechsel, Wachstum, Bewegung, Fortpflan¬ 
zung, Reizbarkeit und Evolution befähigt ist 

Lebensgemeinschaft —> Biozönose 

Lebenstafel, life table tabellarische Zusammenfassung der 
unterschiedlichen Überlebens- und Fortpflanzungsraten der In¬ 
dividuen einer Population, je nach Alter, Größe oder Ge¬ 
schlecht; kann zur Berechnung der Wachstumsrate einer Popu¬ 
lation herangezogen werden 

Lebenszyklus, life history die Lebensgeschichte; die ver¬ 
schiedenen durch Wachstum, Fortpflanzung und Überleben 
charakterisierten Stadien, die ein Individuum während seines 
Lebens durchläuft 

Lebenszyklusstrategie, life history strategy die Art und Wei¬ 
se, wie Individuen die ihnen zur Verfügung stehende Zeit und 
Energie auf Wachstum, Versorgung und Fortpflanzung vertei¬ 
len, beeinflusst durch genetische und Umweltfaktoren 

Leber, liver großes Stoffwechsel-, Speicher-, Entgiftungs¬ 
und Syntheseorgan; sezerniert bei Wirbeltieren Gallenflüssig¬ 
keit und ist an der Blutbildung, Entgiftung und vielen Stoff¬ 
wechselreaktionen maßgeblich beteiligt 

Leberpfortader, hepatic portal vein Vene, die im Kapillarbett 
des Verdauungstrakts entspringt und zum Kapillarbett der Leber 
führt 

Lederhaut (Sklera), sclera die weiße, äußere Hautschicht des 
Augapfels, die mit der Hornhaut verbunden ist 

Leghämoglobin, leghemoglohin sauerstoffbindendes Protein 
im Cytoplasma der Wurzelknöllchen bei stickstofffixierenden 
Pflanzen, das ausreichend Sauerstoff zu den stickstofffixieren¬ 
den Bakterien transportiert, um deren Atmung zu gewährleisten, 
während es gleichzeitig die Konzentration freien Sauerstoffs 
senkt, um die Nitrogenase zu schützen 

Lehm, loam Bodentyp aus einer Mischung aus Sand, Schluff, 
Ton und organischem Material; einer der für den Ackerbau am 
besten geeigneten Bodentypen 

Leibeshöhle, body cavity flüssigkeitsgefüllte Höhle zwischen 
den Zellschichten vieler Tiere. Man unterscheidet unter ande¬ 
rem eine primäre Leibeshöhle (—► Blastocoel), eine sekundäre 
Leibeshöhle (—> Coelom) und deren Verschmelzungsprodukt 
(—> Hämocoel). (vgl. Pseudocoel) 

Leitbündel, vascular bündle der Leitgewebestrang bei Gefäß¬ 
pflanzen, zu dem sowohl die Transportzellen des Xylems und 
Phloems gehören als auch dickwandige Fasern 

Leitgewebe, vascular tissue System Leitungs- und Transport¬ 
system der Gefäßpflanzen, zu dem Xylem und Phloem gehören 
(Gegensatz zu —>► Abschlussgewebe, -> Grundgewebe) 

Leitstrang, leading Strand kontinuierlich synthetisierter 
Tochterstrang bei der DNA-Replikation (Gegensatz zu -> Fol¬ 
gestrang) 

Lek, lek Balzarena; Balzplatz von Vögeln, an dem meh¬ 
rere männliche Tiere um Weibchen konkurrieren und durch 


Verteidigung eines kleinen Bereichs als Revier ihre Fortpflan¬ 
zung sfähigkeit und Fitness unter Beweis stellen 

Lentizellen, lenticel poröse Bereiche in der sekundären Rinde 
von verholzten Sprossen und Wurzeln bei Eudikotylen; dienen 
dem Gasaustausch 

Leptin, leptin von Fettzellen produziertes Hormon, das ver¬ 
mutlich Feedback-Informationen über die Fettreserven des Kör¬ 
pers an das Gehirn übermittelt 

Leukocyten, white blood cells auch als weiße Blutzellen be¬ 
zeichnet; Zellen des Blutplasmas, die an spezifischen Abwehr¬ 
mechanismen des Immunsystems beteiligt sind. Ihre wichtigste 
Klasse sind die —>► Lymphocyten 

Leydig-Zellen, Leydig cells die Zellen zwischen den Samen¬ 
kanälchen und den Hoden, welche Testosteron sezemieren 

Lichtkompensationspunkt, light compensation point Licht¬ 
intensität, bei der die Photosyntheserate gerade den Verbrauch 
der Zellatmung kompensiert 

Lichtquanten —> Photonen 

Lichtreaktion, light reactions Startphase der Photosynthese, 
bei der Lichtenergie in chemische Energie umgewandelt wird 

Lichtsammelkomplexe Antennenkomplexe 

Ligament, ligament Bindegewebs sträng, der zwei Knochen 
in einem Gelenk verbindet 

Ligand, ligand Molekül, das an die Rezeptorstelle eines an¬ 
deren (gewöhnlich größeren) Moleküls bindet 

ligandengesteuerter Ionenkanal, ligand-gated ion channel 
Typ eines Ionenkanals; öffnet oder schließt sich je nach An¬ 
oder Abwesenheit eines spezifischen Moleküls (Ligand), das 
an das Kanalprotein oder einen separaten Rezeptor bindet, wo¬ 
durch wiederum die dreidimensionale Form des Kanalproteins 
oder des Rezeptors verändert wird (Gegensatz zu —> spannungs¬ 
gesteuerter Ionenkanal) 

Lignin, lignin komplexes hydrophobes, phenolisches Poly¬ 
mer in den Zellwänden von Pflanzen, das andere Zellwandpo¬ 
lymere vernetzt und dadurch für eine Stabilisierung der Wände 
sorgt, insbesondere bei Holz 

limbisches System, limbic System Gruppe unterschiedlicher, 
evolutionär primitiver Strukturen im Endhirn von Wirbeltieren, 
die an Emotionen, Trieben, Instinktverhalten, Lernen und Ge¬ 
dächtnis beteiligt sind 

limitierender Faktor, limiting factor eine dringend benötigte 
Ressource, deren Angebot (oder Mangel) die Größe einer Popu¬ 
lation am stärksten beeinflusst; bei Pflanzen oft Stickstoff 

limnisch (von griech. limne für „See“, „Teich“, „Sumpf“), 
limnic im Süßwasser lebend (vgl. -> aquatisch, -> marin, 
-> terrestrisch) 

lineare Regression, linear regression statistische Methode, 
bei der man versucht, die Beziehung zwischen zwei Variablen 
in einem Streudiagramm durch eine Gerade darzustellen 
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Linse, lens kristalline Proteinstruktur im Wirbeltierauge, wel¬ 
che die Schärfenregulierung (Fokussierung) der Bilder über¬ 
nimmt, die auf die Netzhaut fallen 

Lipasen, lipases Verdauungsenzyme, die Fette abbauen 

Lipiddoppelschicht —>► Phospholipiddoppelschicht 

Lipide (von griech. lipos für „Fett“), lipids unpolare, hydro¬ 
phobe Moleküle wie Fette, Öle, Wachse, Steroide und die Phos¬ 
pholipide, die biologische Membranen aufbauen (vgl. -> Phos¬ 
pholipide) 

Lipoproteine, lipoproteins mit Proteinen verpackte Lipide, 
die so im Blutkreislauf zirkulieren können 

Lipoproteine geringer Dichte (LDL), low-density lipoproteins 
Lipoproteine, die Cholesterin zur Verwendung für Biosynthesen 
und zur Speicherung im Körper transportieren; die „schlechten“ 
Lipoproteine, die maßgeblich an der Entstehung von Arterio¬ 
sklerose im kardiovaskulären System beteiligt sind 

Lipoproteine hoher Dichte (HDL), high-density lipoproteins 
Lipoproteine, die Cholesterin aus verschiedenen Geweben ent¬ 
fernen und zur Leber transportieren; die „guten“ Lipoproteine 
und maßgeblich an der Prävention von Arteriosklerose im kar¬ 
diovaskulären System beteiligt 

Lipoproteine sehr geringer Dichte (VLDL), very low-density 
lipoproteins überwiegend aus Triacylglycerinen bestehende 
Lipoproteine; transportieren diese zu dem überall im Körper 
verteilten Fettgewebe; stehen in Zusammenhang mit übermäßi¬ 
ger Fettspeicherung und einem stark erhöhten Risiko für Herz- 
Kreislauf-Erkrankungen 

Liposom, liposome von einer Doppelmembran aus Phospholi¬ 
piden umgebene kugelförmige Struktur; kann zum Einschleusen 
von Medikamenten in Zellen verwendet werden 

Lithosphäre (von griech. lithos für „Stein“), lithosphere die 
Kruste aus festen Gesteinsplatten auf dem viskosen Mantel der 
Erde. Die Bewegungen der Lithosphäre sind die Ursache der 
Plattentektonik. (Gegensatz zu AsthenoSphäre) 

Litoral (von lat. litus für „Ufer“, „Küste“), litoral die licht¬ 
durchflutete Uferzone von Seen oder Meeren; bei Meeren vom 
obersten Rand der —> Gezeitenzone bis in eine Tiefe, in der das 
Wasser noch stark durch die Wellen durchmischt wird 

Locus (Plural: Loci), locus in der Genetik eine bestimmte 
Stelle auf einem Chromosom (Genort); kann auch als Synonym 
für ein Gen gelten 

logistisches Wachstum, logistic growth Muster des Populati¬ 
onswachstums; charakterisiert durch ein multiplikatives Muster; 
das Wachstum verlangsamt sich schließlich durch dichteabhän¬ 
gige Prozesse bei Erreichen der Kapazitätsgrenze (Gegensatz zu 
-> exponentielles Wachstum) 

Lophophor, lophophore bei verschiedenen Tiergruppen vor¬ 
kommende hufeisen- oder ringförmige Tentakelkrone um die 
Mundöffnung; dient dem Herausfiltrieren von sehr kleinen 
Planktonorganismen und Detritus aus dem umgebenden Wasser 

Lordose (vom griechischen lordosis für „Krümmung nach 
vom“), lordosis von manchen weiblichen Säugetieren (ins¬ 
besondere Nagetieren) eingenommene, vorwärts gekrümmte 


Körperhaltung, die Paarungsbereitschaft signalisiert; auch me¬ 
dizinisch für eine nach vom gekrümmte Wirbelsäule 

Lösung, solution eine Flüssigkeit (das Lösungsmittel) mit den 
darin gelösten Stoffen (den Soluten) 

Lösungsmittel, solvent eine Flüssigkeit, die ein oder mehrere 
Substanzen (Solute) auflösen kann oder dies bereits getan hat 

Lösungspotenzial (osmotisches Potenzial, T' s ), solute poten¬ 
tial ein Maß für die Wirkung gelöster Substanzen auf das 
osmotische Verhalten der betreffenden Lösung; dieses kann ent¬ 
weder null betragen oder einen negativen Wert annehmen. Je 
negativer das Lösungspotenzial ist, desto mehr verstärkt sich 
die Tendenz der Lösung zur Aufnahme von Wasser über eine 
semipermeable Membran. (Gegensatz zu -> Druckpotenzial, 
—> Wasserpotenzial) 

Lotteriemodell —► Neutralmodell 

Lückengene, gap genes auch als Gap-Gene bezeichnet; Seg¬ 
mentierungsgene, die während der Entwicklung von Drosophila 
weite Bereiche entlang der anterior-posterioren Achse des frü¬ 
hen Embryos festlegen; Bestandteile einer Entwicklungskaska¬ 
de, zu der auch die Maternaleffektgene, die Paarregelgene, die 
Segmentpolaritätsgene und die Hox-Gene gehören 

Luftsäcke, air sacs Aussackungen in den Atemwegen von 
Vögeln, welche die eingeatmete Luft aufnehmen; in ihnen findet 
kein Gasaustausch statt, sie sorgen vielmehr dafür, dass ständig 
in einer Richtung Frischluft in die Lungen gepumpt wird 

Luftwurzeln —>► Pneumatophoren 

Lumen (lat. für „Licht“), lumen Hohlraum in röhrenförmigen 
Organen wie dem Darm oder einem Nierentubulus oder in Or¬ 
ganellen wie dem ER 

Lunge, lung auf Atemgasaustausch spezialisiertes, inneres 
Organ 

Lungenarterien, pulmonary arteries bei Säugetieren die 
Blutgefäße, die das Blut vom Herzen weg zur Lunge transpor¬ 
tieren 

Lungenkreislauf, pulmonary circuit der Teil des Kreislauf¬ 
systems bei Landwirbeltieren, bei dem sauerstoffarmes Blut zur 
Anreicherung mit Sauerstoff vom Herzen in die Lunge gepumpt 
wird und sauerstoffangereichertes Blut zur weiteren Verteilung 
zum Herzen zurückfließt (Gegensatz zu —> Körperkreislauf) 

Lungenvenen, pulmonary veins Venen, durch die das mit 
Sauerstoff angereicherte Blut von der Lunge in das linke Atrium 
zurücktransportiert wird 

luteinisierendes Hormon (LH), luteinizing hormone ein vom 
Hypophysenvorderlappen abgegebenes Gonadotropin; regt die 
Gonaden zur Produktion von Geschlechtshormonen an 

lymphatisches Gewebe, lymphatic tissue im gesamten Kör¬ 
per verteiltes Gewebe, das zum Immunsystem gehört und 
der Abwehr dient; umfasst Thymus, Milz, Knochenmark und 
Lymphknoten 

Lymphe (von lat. lympha für „Flüssigkeit“), lymph klare, 
wässrige Flüssigkeit, die aus der interstitiellen Flüssigkeit ent¬ 
steht. Diese sammelt sich aus dem Interstitium des gesamten 
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Körpers in Lymphkapillaren, wird zu Lymphe aufkonzentriert 
und über das Lymphsystem wieder dem Blutkreislauf zugeführt. 
Lymphe enthält Leukocyten, aber keine Erythrocyten. 

Lymphkapillaren, lacteals die kleinsten Gefäße des lympha¬ 
tischen Systems 

Lymphknoten, lymph node spezialisierte Strukturen in den 
Gefäßen des Lymphsystems; enthalten Leukocyten (genauer: 
Lymphocyten), die fremde Zellen und Moleküle beseitigen, 
während sich die Lymphe durch die Gefäße bewegt 

Lymphocyten, lymphocytes mit die wichtigste Klasse der 
Leukocyten; umfassen die T-Zellen, B-Zellen und andere Zell¬ 
typen, die für das Immunsystem wichtig sind 

Lymphsystem, lymphatic System Gefäßsystem, das eine 
wichtige Rolle beim Transport der interstitiellen Flüssigkeit in 
den Blutkreislauf spielt 

Lyse (von griech. lysis für „Auflösung“), lysis Aufplatzen ei¬ 
ner Zelle 

lysogener Zyklus, lysogenic cycle Form der viralen Replika¬ 
tion, bei der das Virus in das Wirtschromosom integriert wird 
und dort inaktiv ruht. Solche Viren nennt man —> temperent. 
(Gegensatz zu —> lytischer Zyklus) 

Lysosom (von griech. lysis für „Auflösung“ und soma für „Kör¬ 
per“), lysosome membranumhülltes Organell, das sich vom 
Golgi-Apparat ableitet und verschiedene hydrolytische Enzyme 
enthält (vgl. —> primäres Lysosom, —► sekundäres Lysosom) 

Lysozym, lysozyme in Speichel, Tränen und Nasensekret ent¬ 
haltenes Enzym, das die Zellwände von Bakterienzellen hydro¬ 
lysiert; einer der angeborenen Abwehrmechanismen des Kör¬ 
pers 

lytischer Zyklus, lytic cycle viraler Vermehrungszyklus, bei 
dem das Virus die Kontrolle über die Synthesemaschinerie der 
Wirtszelle übernimmt, um sich selbst zu replizieren; schließlich 
kommt es zum Platzen (zur Lyse) der Wirtszelle, und die neu 
gebildeten Viren werden freigesetzt (Gegensatz zu -> lysogener 
Zyklus) 


M 

MADS-Box, MADS box während der Entwicklung aktive, 
DNA-bindende Domäne bei vielen pflanzlichen Transkriptions¬ 
faktoren 

Magen, stomach Hohlorgan aus Muskelgewebe und einer 
Schleimhaut, das die Nahrung für den weiteren Verdau im Darm 
vorbereitet 

Magengrübchen, gastric pits tiefe Einfaltungen in der Ma¬ 
genwand, die mit exokrinen Drüsen ausgekleidet sind 

Maintenance-Methylase, maintenance methylase Enzym, 
das bei der DNA-Replikation die Methylierung des neuen DNA- 
Strangs katalysiert 


Makroevolution (von griech. makros für „groß“, „lang“), ma- 
croevolution evolutionäre Veränderungen, die über einen lan¬ 
gen Zeitraum erfolgen und gewöhnlich die Veränderung vieler 
Merkmale umfassen; Entwicklung großer systematischer Grup¬ 
pen (Gegensatz zu -> Mikroevolution) 

Makroglia, macroglia nichtneuronale Zellen des zentralen 
und peripheren Nervensystems; haben homöostatische Funkti¬ 
on für Neuronen, modulieren synaptische Verbindungen, bilden 
die Myelinscheiden von Axonen sowie die Blut-Hirn- bzw. die 
B lut-Rückenmark- S ehr anke 

Makromoleküle, macromolecules sehr große, polymere or¬ 
ganische Moleküle (Molekülmasse > 1000) wie Proteine, Po¬ 
lysaccharide und Nucleinsäuren. Auch Lipide gehören dazu, 
obwohl die einzelnen Lipidmoleküle relativ klein sind - sie 
bilden jedoch durch hydrophobe Wechselwirkung sehr große 
Strukturen. 

Makronährelemente, macronutrients von Organismen in 
großen Mengen benötigte chemische Elemente - bei Pflanzen 
mindestens lmg/g pflanzlicher Trockenmasse (Gegensatz zu 
-> Mikronährelemente) 

Makroparasiten, macroparasites relativ große, parasitisch 
lebende Arten wie Flöhe, Läuse, Saugwürmer, Bandwürmer 
oder Fadenwürmer (Gegensatz zu -> Mikroparasiten) 

Makrophagen, macrophages Phagocyten, die durch Endocy- 
tose Pathogene aufnehmen 

maligner Tumor, malignant tumor bösartiger Tumor; ein un¬ 
begrenzt wachsender Tumor, der Tochtergeschwülste auch in 
anderen entfernten Teilen des Körpers bilden kann (Gegensatz 
zu -> benigner Tumor) 

Malleus —> Hammer 

Malpighi-Gefäß, Malpighian tubule auf Sekretion speziali¬ 
siertes, schlauchförmiges Exkretionsorgan bei Insekten, das in 
den Darm mündet 

Mandibeln, mandibles die beißende Komponenten der 
Mundwerkzeuge von Arthropoden der Gruppe der Mandibu- 
lata 

Mangelerkrankung, deficiency disease eine durch einen 
chronischen Mangel an einem essenziellen Nährstoff oder ei¬ 
nem Vitamin hervorgerufene Krankheit (z. B. Skorbut und Beri- 
beri) 

Mangelernährung, malnutrition durch einen Mangel an ei¬ 
nem essenziellen Nährstoff verursachter Zustand 

Mantel (Pallium), mantle dorsaler Körperteil von Mollusken, 
der die Schale absondert und eine Mantelhöhle bildet; diese 
übernimmt verschiedene spezialisierte Funktionen, insbesonde¬ 
re als Atemhöhle 

marin (von lat. mare für „Meer“), marine das Meer betreffend 
oder im Meer lebend (Gegensatz zu —>► limnisch, —► terrestrisch) 

Mark, pith relativ unspezialisiertes Gewebe bei Pflanzen, das 
im Leitbündelzylinder liegt (bei Tieren -> Medulla) 

Marker, marker (1) Gen, das phänotypisch leicht zu erken¬ 
nen ist und das gleichzeitige Vorhandensein eines anderen 
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Gens, DNA-Segments oder Chromosomenfragments anzeigt; 
(2) Größenmarker in der —> Elektrophorese (DNA-Fragmente 
beziehungsweise Proteine bekannter Größe) 

Markstrahlen, vascular rays die radial verlaufenden, vom 
faszikulären Kambium gebildeten Gewebsstränge, die Solute in 
lateraler Richtung zwischen Holz und Phloem transportieren 

Masse, mass quantitatives Maß für die Menge vorliegender 
Materie; je größer die Masse, desto größer ist die Menge an Ma¬ 
terie 

Massenaussterben, mass extinction Perioden der Erdge¬ 
schichte, in denen die Aussterberate von Organismenarten 
weitaus höher ist als in anderen Zeiträumen 

Massenstrom, bulk flow die Bewegung einer Lösung von 
einem Bereich mit einem höheren Druckpotenzial in einen Be¬ 
reich mit niedrigerem Druckpotenzial 

Massentransport, bulk transport auch als Solvent drag 
bezeichnet; Transportmechanismus, bei dem Solute durch 
einen Flüssigkeitsstrom fortbewegt werden, beispielsweise im 
Blutstrom oder wenn dieser im Kapillarnetz Flüssigkeit mitsamt 
Soluten in das Interstitium presst 

Massenvermehrung, outbreak rasche Zunahme der Popula¬ 
tionsdichte; häufig gefolgt von umfangreichen Abwanderungen 
(Emigrationen); im Zusammenhang mit der menschlichen Be¬ 
völkerung als Bevölkerungsexplosion bezeichnet 

Massenwirkungsgesetz, law of mass action das Mengenver¬ 
hältnis der Reaktionspartner und Produkte einer chemischen 
Reaktion im Gleichgewichtszustand 

Massenzahl, mass number die Summe der Anzahl von Proto¬ 
nen und Neutronen in einem Atomkern 

mäßig repetitive Sequenzen, moderately repetitive sequences 
kurze DNA-Sequenzen, die im Genom von Eukaryoten in 100- 
oder 1000-facher Kopie vorhanden sind; umfassen die rRNA- 
und tRNA-codierenden Gene sowie die DNA in den Telomeren 

Mastzellen, mast cells typischerweise im Bindegewebe von 
Wirbeltieren vorkommende Zellen; können als Reaktion auf die 
Schädigung von Geweben Histamine ausschütten 

maternale Vererbung, maternal inheritance auch als cyto¬ 
plasmatische Vererbung bezeichnet; Vererbung, bei der aus¬ 
schließlich der mütterliche Phänotyp ausgeprägt wird. Mito- 
chondrien und Chloroplasten werden über das Cytoplasma der 
Eizelle vererbt. 

Maternaleffektgene (Eipolaritätsgene), maternal effect genes 

Gene, die bei den Nachkommen zu einem Mutantenphäno¬ 
typ führen, wenn sie bei der Mutter mutiert vorliegen - selbst 
dann, wenn das gesunde Gen vom Vater ererbt wurde; codie¬ 
ren Morphogene, welche die Polarität von Eiern und Larven 
bei Taufliegen festlegen; Teil einer Entwicklungskaskade, an der 
Lückengene, Paarregelgene, Segmentpolaritätsgene und Hox- 
Gene beteiligt sind 

Matrize, template ein Muster; in der Biologie zum Beispiel 
ein DNA-Strang, an der ein komplementärer Strang synthetisiert 
wird, wie bei der DNA-Replikation 


Maximum-Likelihood-Methode, maximum likelihood statis¬ 
tische Methode, mit der man abschätzen kann, welche von zwei 
oder mehr Hypothesen (z. B. Stammbaum Varianten) am besten 
mit den beobachteten Daten übereinstimmt - vorausgesetzt, die 
Daten wurden nach einem eindeutigen Modell gewonnen 

mechanisch gesteuerter Kanal, mechanically gated channel 
in die Plasmamembran integrierter molekularer Kanal, der sich 
aufgrund mechanischer Kräfte, welche auf die Membran einwir¬ 
ken, öffnet oder schließt 

Mechanorezeptoren, mechanoreceptors Sinneszellen, die 
physikalische Bewegungen (durch Druck, Zug, Berührung, 
Schall) wahrnehmen und mit der Erzeugung von Aktionspoten¬ 
zialen reagieren 

Median, median auch als Zentralwert bezeichnet; der mittlere 
Wert, bei dem es eine gleiche Zahl größerer und kleinerer Mess¬ 
werte in einer Stichprobe gibt 

Medulla, medulla (1) Mark; innerster Bereich eines Organs, 
zum Beispiel das Nebennierenmark (der Nebenniere) oder das 
innere Mark der Nieren; (2) Medulla oblongata, das verlängerte 
Mark; unmittelbar an das Rückenmark anschließender Teil des 
Rautenhirns 

Meduse, medusa (Plural: medusae) sich meist geschlechtlich 
fortpflanzendes, frei schwimmendes Lebensstadium im Gene¬ 
rationswechsel von Nesseltieren, das wie eine Glocke oder ein 
Schirm geformt und auch als Qualle bekannt ist (Gegensatz zu 
—> Polyp) 

Meereswirbel, ocean gyres große, zirkuläre Meeresströmun¬ 
gen, die aufgrund der vorherrschenden Winde und der Erdrota¬ 
tion entstehen 

Megagametophyt, megagametophyte der weibliche Gameto- 
phyt heterosporer Pflanzen, der ausschließlich Eizellen produ¬ 
ziert (Gegensatz zu —> Mikrogametophyt) 

Megakaryocyten, megakaryocytes Knochenmarkszellen, 
welche die Thrombocyten (Blutplättchen) bilden 

Megaphylle (Makrophylle), megaphylls die im Allgemeinen 
großen Blätter von Farnen, Schachtelhalmen und Samenpflan¬ 
zen mit wenigen bis vielen Blattadem (Gegensatz zu -> Mikro- 
phylle) 

Megasporangien, megasporangia die Strukturen von Pflan¬ 
zen, die -> Megasporen tragen 

Megasporen (von griech. megas für „groß“ und spora für „Sa¬ 
me“), megaspores haploide Sporen von Pflanzen, die weibli¬ 
che Gametophyten hervorbringen (Gegensatz zu Mikrospo¬ 
ren) 

Megastrobilus, megastrobilus bei Koniferen der weibliche 
Zapfen (Gegensatz zu -> Mikrostrobilus; vgl. -> Strobilus) 

Meiose (von griech. meiosis für „Verringerung“), meiosis Tei¬ 
lung eines diploiden Zellkerns, wobei vier haploide Tochter¬ 
zellen entstehen. Der Vorgang beinhaltet zwei nacheinander 
ablaufende Kernteilungen bei nur einer Chromosomenreplika¬ 
tion. Bei der ersten meiotischen Teilung (Reduktionsteilung, 
Meiose I) werden die homologen Chromosomen voneinander 
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getrennt, die Chromatiden bleiben aber beisammen. Die zwei¬ 
te meiotische Teilung (Äquationsteilung, Meiose II) ähnelt der 
Mitose, doch werden dabei die Chromatiden voneinander ge¬ 
trennt. 

Meissner-Körperchen, Meissner’s corpuscles schnell adap¬ 
tierende Mechanorezeptoren der Haut, die empfindlich auf 
leichte Berührung und Vibrationen reagieren; finden sich vor 
allem in nicht behaarten Hautbereichen und liefern kontinuier¬ 
lich Informationen über Veränderungen von Dingen, die mit der 
Haut in Berührung kommen 

Meisterkontrollgene (Hauptkontrollgene), master control ge¬ 
nes Gene, die grundlegende Entscheidungen in der Entwick¬ 
lung steuern 

melanocytenstimulierendes Hormon (MSH), melanocyte-sti- 
mulating Hormone auch als Melanotropin bezeichnet; ein Pep¬ 
tidhormon der Hypophyse, das die Melanocyten zur Produktion 
des Pigments Melanin anregt 

Melatonin, melatonin von der Epiphyse (Zirbeldrüse) sezer- 
niertes Hormon, das beim Photoperiodismus und der circadia- 
nen Rhythmik eine Rolle spielt 

Membran —> Biomembran 

Membranpotenzial (Donnan-Potenzial), membrane potential 
durch ungleiche Verteilung von Ionen in Cytoplasma und Extra¬ 
zellulärflüssigkeit entstandene unterschiedliche Ladung an der 
Außen- und der Innenseite der Plasmamembran (vgl. —> Ruhe¬ 
potenzial) 

Membranrezeptor, membrane receptor in die Plasmamem¬ 
bran eingebautes Rezeptorprotein, das seinen Liganden an der 
Außenseite der Zelle bindet (Gegensatz zu —> intrazellulärer Re¬ 
zeptor) 

Mendel-Regeln, Mendel’s laws von Gregor Mendel entwi¬ 
ckelte Vererbungsregeln: erste Mendel-Regel Uniformitäts¬ 
regel, zweite Mendel-Regel -> Spaltungsregel, dritte Mendel- 
Regel -> Unabhängigkeitsregel 

Mendel’sche Population, Mendelian population eine Ge¬ 
meinschaft sich sexuell fortpflanzender Individuen, die einen 
gemeinsamen Genpool besitzen und zwischen denen es lokal 
begrenzt zu Kreuzungen kommt 

Menopause, menopause das Ende der fruchtbaren Phase und 
des Menstruationszyklus bei Frauen 

Menstruation, menstruation die periodische Blutung bei 
Frauen; der Prozess, durch den die Gebärmutterschleimhaut 
abgebaut und das abgestoßene Gewebe zusammen mit Blut aus¬ 
geschieden wird 

Menstruationszyklus, menstrual cycle der dem Ovarialzy- 
klus parallel verlaufende, monatliche Zyklus im Uterus des 
weiblichen Menschen, in dessen Verlauf die Schleimhaut auf 
die Einnistung der Blastocyste vorbereitet wird (Gegensatz zu 
-> Ovarialzyklus) 

Meristem (von griech. meristos für „geteilt“), meristem 
pflanzliches Gewebe aus undifferenzierten und sich aktiv teilen¬ 
den Zellen 


Meristemidentitätsgene, meristem identity genes Gruppe 
von Genen bei Angiospermen, deren Expression die Blüten¬ 
bildung anregt, wahrscheinlich indem sie Meristemzellen mit 
vegetativem Schicksal in reproduktive Zellen um wandeln 

Meristemkultur, meristem culture eine Methode zur unge¬ 
schlechtlichen Vermehrung von Pflanzen. Dazu werden Stücke 
des Apikalmeristems von Sprossen kultiviert und daraus neue 
Pflänzchen gezogen. 

Merkel-Scheiben, Merkel’s discs langsam adaptierende Me¬ 
chanorezeptoren der Haut, die kontinuierlich Information darü¬ 
ber liefern, ob irgendetwas mit der Haut in Berührung kommt 

Merkmal, character in der Genetik eine erkennbare Eigen¬ 
schaft, zum Beispiel die Augenfarbe (Gegensatz zu —> Merk¬ 
malsform) 

Merkmalsausprägung Merkmalsform 

Merkmalsform (Merkmalsausprägung), trait eine mögli¬ 
che Ausprägung eines Merkmals; die Augenfarbe ist ein Merk¬ 
mal, braune und blaue Augen sind Merkmalsformen dieses 
Merkmals (Gegensatz zu —> Merkmal) 

Merkmals Verschiebung, character displacement das evolu¬ 
tionäre Phänomen, dass zwei nah miteinander verwandte Arten, 
die gemeinsam um dieselben Ressourcen konkurrieren, tenden¬ 
ziell Unterschiede in der Morphologie, der Physiologie oder im 
Verhalten entwickeln 

meroblastische Furchung, incomplete cleavage partielle 
Furchung; Furchungstyp vieler dotterreicher Eizellen, bei dem 
die Furchen nicht durchgehend sind (vgl. -> discoidale 
Furchung, -> superfizielle Furchung; Gegensatz zu holoblas- 
tische Furchung) 

Mesencephalon Mittelhirn 

Mesenchym (von griech. mesos für „mitten“ und enchyma für 
„das Eingegossene“), mesenchyma aus dem Mesoderm her¬ 
vorgegangene embryonale oder unspezialisierte Zellen 

Mesoderm (von griech. derma für „Haut“), mesoderm mittle¬ 
res Keimblatt; mittlere der drei embryonalen Zellschichten, die 
während der Gastrulation entstehen. Aus dem Mesoderm bilden 
sich Skelett, Blutgefäßsystem, Muskeln, Exkretionsorgane und 
der größte Teil der Fortpflanzungsorgane. (Gegensatz zu -> Ek¬ 
toderm, —► Entoderm) 

Mesogloea (von griech. mesos für „mittel“ und gloia für „Kle¬ 
ber“), mesoglea dicke, azelluläre Gallertschicht, welche die 
beiden Epithelschichten von Rippenquallen (Ctenophora) und 
Nesseltieren (Cnidaria) voneinander trennt 

Mesophyll (von griech. mesos für „mitten“ und phyllon für 
„Blatt“), mesophyll die Gesamtheit der Mesophyllzellen eines 
Blattes; chloroplastenhaltiges, photosynthetisch aktives Gewebe 
im Inneren von Blättern 

Mesosomen (von griech. soma für „Körper“), mesosomes 
Einfaltungen in der Plasmamembran von Bakterien 

Messenger-RNA (mRNA), messenger RNA Transkriptions¬ 
produkt von einem Abschnitt der beiden DNA-Stränge; enthält 
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Informationen (als Sequenz von Codons) für die Synthese eines 
Polypeptids (im Fall einer Prä-mRNA möglicherweise auch von 
mehreren Polypeptiden) 

metabolische Kompensation, metabolic compensation Ver¬ 
änderungen in den Stoffwechseleigenschaften eines Organis¬ 
mus, die ihn unempfindlicher für Temperaturänderungen wer¬ 
den lassen (—> Akklimatisation) 

Metabolismus (von griech. metabole für „verändern“), meta- 
bolism auch als Stoffwechsel bezeichnet; die Gesamtsumme 
aller in einem Organismus ablaufenden, chemischen Reaktionen 
bzw. ein Teilbereich daraus, zum Beispiel der Energiestoffwech¬ 
sel 

Metaboliten, metabolites Zwischenprodukte des Stoffwech¬ 
sels (—> Metabolismus) 

Metabolom, metabolome die qualitative und quantitative Be¬ 
schreibung aller Stoffwechselmetaboliten einer Zelle oder eines 
Organismus zu einem bestimmten Zeitpunkt 

metabotroper Rezeptor, metabotropic receptor Rezeptor, 
der durch Vereinigung mit seinem Liganden indirekt die Per¬ 
meabilität der Membran für einen bestimmten Ionentyp verän¬ 
dert 

metagame Isolationsmechanismen —>> postzygotische Isola¬ 
tionsmechanismen 

Metagenomik, metagenomics auch Umweltgenomik ge¬ 
nannt; die Durchführung von DNA-Analysen an Umweltpro¬ 
ben, um die Gesamtheit der Mikroorganismen eines Lebens¬ 
raums zu erfassen, ohne dabei die einzelnen Organismenarten 
zu isolieren 

Metamorphose (von griech. meta für „zwischen“ und mor- 
phe für „Lorm“), metamorphosis deutliche Gestaltverände¬ 
rung zwischen zwei EntwicklungsStadien, zum Beispiel von 
einer Kaulquappe zum Lrosch oder einer Insektenlarve zur 
Imago (unvollständige Metamorphose —> Hemimetabolie, voll¬ 
ständige Metamorphose —> Holometabolie) 

Metanephridien, metanephridia paarige Exkretionsorgane 
bei manchen Wirbellosen, beispielsweise Anneliden, die aus ei¬ 
nem Wimpemtrichter (—»> Nephrostom) einem Exkretionskanal 
und Blutgefäßen bestehen (vgl. —»► Nephridien) 

Metaphase, metaphase Stadium der Kernteilung, bei dem alle 
Centromere der superspiralisierten Chromosomen in einer Platte 
(der Metaphase- oder Äquatorialplatte) senkrecht zur Teilungs- 
ebene angeordnet sind 

Metapopulation, metapopulation eine Gruppe von geogra¬ 
phisch isolierten Populationen, die über einen gelegentlichen 
Austausch miteinander verbunden sind 

Metastasen, metastases Tochtertumoren, die aus Krebszellen 
hervorgehen, die von einem Primärtumor in andere Teile des 
Körpers abgewandert sind 

Methanogene (methanogene Archaea), methanogens Grup¬ 
pe von Mikroorganismen aus der Domäne der Archaea, die als 
Stoffwechselendprodukt Methan abgeben; gelten als besonders 
ursprünglich 


Methylierung, methylation Übertragung einer Methylgruppe 
(-CH3) auf ein Molekül. Umfangreiche Methylierungen des Cy¬ 
tosins in der DNA haben eine verminderte Transkriptionsrate 
zur Folge. 

MHC-Klasse-I-Proteine, dass I MHC proteins Haupthisto- 
kompatibilitätsantigene der Klasse I; Oberflächenproteine, die 
an der zellulären Immunantwort beteiligt sind, welche gegen 
virusinfizierte Zellen gerichtet ist (vgl. Haupthistokompati- 
bilitätskomplex) 

MHC-Klasse-II-Proteine, dass II MHC proteins Haupthi- 
stokompatibilitätsantigene der Klasse II; Oberflächenproteine, 
die an den Zell-Zell-Wechsel Wirkungen (der T-Helferzellen, 
Makrophagen und B-Zellen) der humoralen Immunantwort be¬ 
teiligt sind (vgl. Haupthistokompatibilitätskomplex) 

Micellen, micelles mit Gallensalzen überzogene Lipidteil¬ 
chen, die im Zwölffingerdarm produziert werden und die Ver¬ 
dauung sowie die Absorption von Lipiden fördern 

Migration, Migration regelmäßige Wanderungen von Indivi¬ 
duen einer Population aufgrund saisonaler Schwankungen der 
Verfügbarkeit von Ressourcen 

Mikrobiom, microbiom (1) im engeren Sinn die mikrobiellen 
Genome in einem vielzelligen Organismus; wesentliche Be¬ 
deutung für die Körperfunktionen; (2) im weiteren Sinn die 
Gesamtheit aller den Menschen oder einen anderen vielzelligen 
Organismus bewohnenden Mikroorganismen (und damit gleich¬ 
bedeutend mit Mikrobiota) 

Mikrobiota, microbiota die Gesamtheit aller Mikroorganis¬ 
men in einem Lebensraum, beispielsweise im Darm eines 
Organismus (intestinale Mikrobiota, früher als Darmflora be¬ 
zeichnet) oder einem Tümpel (vgl. —>► Mikrobiom) 

Mikroevolution, microevolution kleine evolutionäre Verän¬ 
derungen unterhalb der Artebene, welche die Allelfrequenzen 
betreffen (Gegensatz zu -> Makroevolution) 

Mikrofibrillen, microfibrils quervernetzte Cellulosepolyme¬ 
re, die feste Untereinheiten der pflanzlichen Zellwand bilden 

Mikrofilamente auch als Actinfilamente bezeichnet; im Cy¬ 
toplasma nahezu aller eukaryotischen Zellen vorhandene, 5- 
7nm dicke, fibröse Strukturen, die aus Actinmonomeren be¬ 
stehen; spielen eine Rolle als Teil des Cytoskeletts, bei der 
Bewegung von Zellen und bei der Muskelkontraktion 

Mikrogametophyt, microgametophyt der männliche Game- 
tophyt heterosporer Pflanzen; produziert ausschließlich Spermi¬ 
enzellen (Gegensatz zu —> Megagametophyt) 

Mikroglia, microglia Formal zu den Gliazellen gehörend, 
tatsächlich jedoch Immunzellen, die im Zentralnervensystem 
Antigene präsentieren und Fremdpartikel phagocytieren 

Mikroklima, microdimate Klimabedingungen in einem be¬ 
stimmten kleinräumigen Gebiet, die im Allgemeinen von den 
Klimabedingungen der Gesamtumgebung abweichen, zum Bei¬ 
spiel in einem unterirdischen Tierbau 

Mikronährelemente, micronutrients (1) von Pflanzen in ge¬ 
ringem Umfang - weniger als lOOpg/g pflanzlicher Trocken¬ 
masse - benötigte mineralische Elemente (Spurenelemente); 
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(2) von Tieren in Konzentrationen von weniger als lOOpg am 
Tag benötigte mineralische Elemente (Gegensatz zu -> Makro¬ 
nährelemente) 

Mikroparasiten, microparasites parasitische Arten, die so 
klein sind, dass man sie mit bloßem Auge nicht sehen kann, wie 
Viren, Bakterien, Protisten und manche Pilze (vgl. -> Makropa¬ 
rasiten) 

Mikrophylle, microphylls kleine Blätter, die nur den Mittel¬ 
nerv besitzen, zum Beispiel bei Bärlappgewächsen und deren 
Verwandten (Gegensatz zu —► Megaphylle) 

Mikropyle (von griech. mikros für „klein“ und pylon für „Tor“), 
micropyle Öffnung in den Integumenten einer Samenanlage, 
durch die der Pollen (bei Gymnospermen) bzw. der hinein wach¬ 
sende Pollenschlauch (bei Angiospermen) den darin enthaltenen 
weiblichen Gametophyten erreichen kann 

mikroRNA (miRNA), microRNA kleine, nichtcodierende 
RNA-Moleküle, die normalerweise ungefähr 21 bp lang sind; 
binden an die mRNA und hemmen dadurch deren Translation 

Mikrosphären, microsheres durch Selbstorganisation wach¬ 
sende Tröpfchen aus proteinartigen Substanzen, die als wichti¬ 
ger Entwicklungsschritt bei der Entstehung des Lebens gelten 
(vgl. —> Protobionten, —>► Protozellen) 

Mikrosporangien, microsporangia die pflanzlichen Struktu¬ 
ren, welche die Mikro Sporen tragen 

Mikrosporen (von griech. mikros für „klein“ und spora für „Sa¬ 
me“), microspores haploide Sporen von Pflanzen, die männli¬ 
che Gametophyten hervorbringen (Gegensatz zu -> Megaspo¬ 
ren) 

Mikrostrobilus, microstrobilus bei Koniferen der männliche 
Zapfen (Gegensatz zu -> Megastrobilus; vgl. —> Strobilus) 

Mikrotubuli, microtubules winzige röhrenförmige Strukturen 
von ca. 25 nm Durchmesser aus dem Protein Tubulin, die in 
Centriolen, im Spindelapparat, Cilien, Geißeln und im Cytoske- 
lett eukaryotischer Zellen Vorkommen. Die Mikrotubuli spielen 
eine Rolle bei Bewegungsvorgängen und der Formerhaltung von 
Zehen. 

Mikrotubuliorganisationszentrum (MTOC), microtubuli or- 
ganizing center zelluläre Region, welche die Mikrotubuli für 
die Mitose ausrichtet. Bei Tieren dient ein Centrosom als 
MTOC. 

Mikrovilli (Singular: Mikrovillus), microvilli winzige, fin¬ 
gerförmige Ausstülpungen von Epithelzehen zur Vergrößerung 
ihrer Oberfläche, zum Beispiel der Zehen, die den Dünndarm 
auskleiden 

Milchbrustgang —> Ductus thoracicus 

Milchröhren, laticifers in manchen Pflanzen vorhandene, 
langgestreckte Zellen, die sekundäre Pflanzenstoffe wie Latex 
enthalten 

Milchsäuregärung, lactic acid fermentation Stoffwechsel¬ 
weg, bei dem Glucose in Abwesenheit von Sauerstoff metaboli- 
siert wird; dabei entsteht Milchsäure (Lactat) 


Milz, spieen Organ, das als Reservoir für venöses Blut dient 
und überalterte oder schadhafte Erythrocyten abbaut 

Mineralionen, mineral ions anorganische Ionen, die aus fes¬ 
ten Mineralstoffen (Mineralsalzen) entstehen, indem diese beim 
Lösen in Anionen und Kationen dissoziieren 

mineralische Nährelemente, mineral nutrients chemische 
Elemente in Form von anorganischen Ionen, die der Organismus 
für sein geregeltes Wachstum und seine Fortpflanzung benötigt 
(vgl. -> Nährelemente) 

mineralische Nährstoffe —> mineralische Nährelemente 
Mineralisierer —»► Mineralisierung 

Mineralisierung, mineralization der Prozess, durch den Tie¬ 
re, Bakterien und Pilze organische Verbindungen in lösliche, 
anorganische Mineralionen umwandeln 

mischerbig -> heterozygot 

Missense-Mutation, missense mutation Fehlsinnmutation; 
Veränderung der Gensequenz, die zu einer Veränderung der 
Aminosäuresequenz an der entsprechenden Stehe des codier¬ 
ten Proteins führt, weil das mutierte Codon eine andere als die 
ursprüngliche Aminosäure codiert (Gegensatz zu -> Nonsense- 
Mutation, -> Frameshift-Mutation, -> stille Mutation) 

Missense-Substitution, missense Substitution Veränderung 
eines Gens durch den Austausch eines Nucleotids durch ein an¬ 
deres; resultiert in einer Veränderung der entsprechenden Ami¬ 
nosäuresequenz des codierten Proteins (Gegensatz zu -> syn¬ 
onyme Substitution) 

Mitochondrien (Singular: Mitochondrium; von griech. mitos 
für „Faden“ und chondros für „Korn“), mitochondria ener- 
gieliefemde Organellen eukaryotischer Zehen, die Enzyme des 
Citratzyklus, der Atmungskette und der oxidativen Phosphory¬ 
lierung enthalten; stehen ATP bereit 

Mitochondrienmatrix, mitochondrial matrix von der inne¬ 
ren Mitochondrienmembran umschlossener, flüssiger Inhalt des 
Mitochondriums 

Mitogen, mitogen eine Substanz, welche die Zellteilung an¬ 
regt 

Mitose (von griech. mitos für „Faden“), mitosis Kernteilung 
bei Eukaryoten, die zur Bildung zweier Tochterkerne mit der 
identischen Chromosomenausstattung wie im ursprünglichen 
Zellkern führt 

Mitosespindel —> Spindelapparat 

Mitosomen, mitosomes bei manchen einzelligen eukaryoti- 
schen Organismen vorkommende, degenerierte Strukturen, die 
wahrscheinlich von Mitochondrien ab stammen 

Mitralklappe, mitral valve Bikuspidalklappe; der Name 
dieser Herzklappe leitet sich von ihrer Form ab, die an eine Mi¬ 
tra (Bischofsmütze) erinnert. 

Mittelhirn, midbrain auch als Mesencephalon bezeichnet; 
einer der drei Bereiche des Gehirns von Wirbeltieren. Das Mit¬ 
telhirn ist Teil des Hirnstamms und dient als Schaltstation für die 
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zu den Großhirnhemisphären gesendeten sensorischen Signale, 
(vgl. —> Vorderhirn, —»> Rautenhirn) 

Mittellamelle (von lat. lamella für „dünnes Blättchen“), mid¬ 
dle lamella Schicht aus Polysacchariden, welche die einzelnen 
Pflanzenzellen in einem Gewebe voneinander trennt bezie¬ 
hungsweise aneinanderheftet; die gemeinsame Mittellamelle 
liegt außerhalb der Primärwand der Zellen 

Mittelwert, mean die Summe aller Werte eine Stichprobe ge¬ 
teilt durch die Zahl der Messungen bzw. Beobachungen 

Mixamöben, myxamoeba unahängige, einzellige, haploide 
Lebens Stadien der zellulären Schleimpilze 

Mixocoel Hämocoel 

Modellorganismen, model organisms auch als Modellsyste¬ 
me bezeichnet. Hierzu gehört eine kleine Gruppe von Arten, an 
denen intensiv geforscht wird. Diese Organismen können sich 
besonders gut an Laborbedingungen akklimatisieren und sind 
für die betreffenden Fragestellungen besonders gut geeignet. 
Die an ihnen gewonnenen Erkenntnisse lassen sich auf eine gan¬ 
ze Reihe anderer Arten übertragen. Klassische Beispiele sind 
die Labormaus und Taufliegen der Gattung Drosophila. 

Modularität, modularity auch Baustein- oder Baukastenprin¬ 
zip; in der evolutionären Entwicklungsbiologie das Prinzip, dass 
molekulare Abläufe, die verschiedene Entwicklungsprozesse 
bestimmen, unabhängig voneinander funktionieren 

Module, modules wohldefinierte Einheiten, die als Baustein 
Teil einer größeren Einheit sind 

Modus (Modalwert), mode der häufigste Wert in einer Stich¬ 
probe von Beobachtungen 

Mol, mole Zahl der Atome, die in 12 g Kohlenstoff enthalten 
ist; diese Zahl entspricht der Avogadro-Konstante: 6,022 x 10 23 
Moleküle 

molekulare Evolution, molecular evolution die wissenschaft¬ 
liche Erforschung der Mechanismen und Abfolge der Evolution 
von DNA-Sequenzen und Proteinsequenzen 

molekulare Uhr, molecular clock die Erkenntnis, dass 
Protein- bzw. deren DNA-Sequenzen im Laufe der Evolution 
mit konstanter Rate immer mehr voneinander abweichen. Dies 
macht man sich zunutze, um Ereignisse in der Stammesge¬ 
schichte zu datieren. Die molekulare Uhr muss geeicht werden, 
meist anhand von Fossilien. 

Moleküle, molecules chemische Teilchen aus zwei oder mehr 
Atomen, die durch chemische Bindungen zusammengehalten 
werden 

Molekülmasse, molecular weight die Summe der Atommas¬ 
sen in einem Molekül. Die relative Molekülmasse hat keine 
Einheit, die absolute Molekülmasse wird in u, kg, g oder Da 
angegeben. 

monoblastisch, monoblastic einkeimblättrig; Beschreibung 
eines tierischen Körperbauplans, der aus nur einer einzigen 
embryonalen Zellschicht (Keimblatt) hervorgeht (Gegensatz zu 
-> diploblastisch, -> triploblastisch) 


Monocyten (von griech. mono für „ein“), monocytes Leuko- 
cyten, die sich in Makrophagen verwandeln können 

Monohybridenkreuzung, monohybrid cross Kreuzung, bei 
der sich die Eltern nur in dem Allel für ein bestimmtes Gen un¬ 
terscheiden 

monoklonale Antikörper, monoclonal antibodies im Labor 
aus einem Klon von Hybridomzellen hergestellte Antikörper, 
die alle für die gleiche antigene Determinante spezifisch sind 

Monokotylen, monocots auch als Monokotyledonen oder 
Einkeimblättrige bezeichnet; Bedecktsamer (Angiospermen) 
mit nur einem embyronalen Keimblatt; eine der beiden größ¬ 
ten monophyletischen Gruppen der Angiospermen (Gegensatz 
zu -> Eudikotylen) 

Monokultur, monoculture im Ackerbau der großflächige An¬ 
bau einer einzelnen Art von Kulturpflanzen (Gegensatz zu 
-> Polykultur) 

Monomere (von griech. meros für „Einheiten“), monomers 
organische Moleküle, die mit anderen Monomeren zusammen 
Oligomere (aus wenigen Monomeren bestehend) oder Polymere 
(aus vielen Monomeren bestehend) bilden können; es kann sich 
um kleine Moleküle handeln (z. B. Einfachzucker), aber auch 
um sehr große (z. B. die Untereinheiten eines oligomeren Prote¬ 
ins) 

monophyletisch (von griech. mono für „ein“ und phyle für 
„Stamm“), monophyletic zu einer systematischen Gruppe ge¬ 
hörend; diese besteht aus einer einzigen Ursprungsart und all 
deren Nachkommen (Gegensatz zu -> polyphyletisch, —> para- 
phyletisch) 

monophyletische Gruppe, monophyletic group -> Mono- 
phylum 

Monophylum (Klade, monophyletische Gruppe), monophy- 
lum in der phylogenetischen Systematik eine Organismen¬ 
gruppe, die aus einem Vorfahren und all seinen Abkömmlingen 
besteht 

Monosaccharide, monosaccharides Einfachzucker; Oligo¬ 
saccharide und Polysaccharide bestehen aus mehreren Mono¬ 
sacchariden 

Monosomie, monosomy ein Zustand, bei dem ein Chromosom 
eines diploiden Satzes fehlt (vgl. Trisomie) 

monosynaptischer Reflex, monosynaptic reflex neuronaler 
Reflex, der aus einem sensorischen Neuron besteht, das über 
eine einzige Synapse das Motoneuron aktiviert 

monözisch (von griech. oikos für „Haus“), monoecious ein¬ 
häusig; Eigenschaft von Pflanzen, bei denen die beiden Ge¬ 
schlechter auf einem Individuum Vorkommen, das sowohl Eizel¬ 
len als auch Spermazellen produziert; bei manchen Pflanzen auf 
rein männliche und rein weibliche Blüten auf derselben Pflanze 
verteilt; Beispiele sind Mais, Haselnuss, Kiefer (Gegensatz zu 
-> diözisch) 

Morphogen, morphogen diffusionsfähige Substanz, deren 
Konzentrationsgradient Entwicklungsmuster bei Tieren und 
Pflanzen festlegt 
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Morphogenese (von griech. morphe für „Form“ und genesis für 
„Entstehung“), morphogenesis Entwicklung der Körperform; 
Folge von Determination, Differenzierung und Wachstum wäh¬ 
rend der Ontogenese 

Morphologie (von griech. morphe für „Form“ und logos für 
„Lehre“), morphology wissenschaftliche Lehre von der Kör¬ 
pergestalt und den Körperbauplänen; umfasst auch die Indivi¬ 
dualentwicklung, Lage, Funktion und Evolution der Körperteile 

morphologischer Artbegriff, morphological species concept 
Definition einer Art als Gruppe von Individuen mit gleichem 
Erscheinungsbild (Gegensatz zu -> biologischer Artbegriff, 
phylogenetischer Artbegriff) 

Morula, morula frühes Stadium der Embryonalentwicklung 
bei vielen Tierarten in Form einer kompakten Zellkugel 

Mosaikentwicklung (Mosaiktyp), mosaic development Em¬ 
bryonales Entwicklungsmuster bei Tieren, bei dem aus jedem 
Blastomer ein bestimmter Teil des erwachsenen Körpers her¬ 
vorgeht. (Gegensatz zu -> Regulationsentwicklung) 

motil (mobil, vagil), motile beweglich, zu Ortsveränderungen 
fähig (Gegensatz zu sessil) 

Motoneuronen, motor neurons Nervenzellen, die Informa¬ 
tionen vom Zentralnervensystem zu einer Zelle weiterleiten, 
welche Bewegungen erzeugt 

motorische Einheit, motor unit einzelnes Motoneuron mit 
den von ihm innervierten Muskelfasern 

motorische Endplatte, motor end plate (1) im engeren Sinn 
Vertiefung in der postsynaptischen Membran der neuromusku¬ 
lären Endplatte, in der sich die Endigungen der Motoneuronen 
befinden; (2) im weiteren Sinn synonym zur neuromuskulären 
Endplatte 

motorischer Cortex, motor cortex Bereich der Großhirnrin¬ 
de, der Motoneuronen enthält, welche direkt spezifische Mus¬ 
kelfasern zur Kontraktion anregen 

Motorproteine, motor proteins spezialisierte Proteine, die 
unter Energieaufwand die Form der Zelle verändern können 
oder der Fortbewegung der gesamten Zelle oder von Strukturen 
innerhalb der Zelle dienen 

M-Phase, Mphase Zeitraum des Zellzyklus, in dem die Mito¬ 
se stattfindet 

mRNA —> Messenger-RNA 

Mucopolysaccharide, mucopolysaccharides gallertige, gel¬ 
artige, klebrige oder schleimige Stoffe auf Polysaccharidbasis 
(Glykosaminglykane) mit sauren Gruppen, oft im Komplex mit 
Proteinen (vgl. —> Schleimstoffe) 

Mucosa, mucosa die Schleimhautschicht, welche die Innen¬ 
wand des Verdauungstrakts auskleidet 

Müller-Ratsche, Müller’s ratchet in der Evolutionsbiologie 
die Bezeichnung für die Ansammlung von nachteiligen Muta¬ 
tionen bei Arten mit ungeschlechtlicher Fortpflanzung aufgrund 
der ausbleibenden Rekombination der Genome 


Müller’sche Mimikry, Müllerian mimicry ähnliches Ausse¬ 
hen von zwei oder mehr ungenießbaren Arten (vgl. —> Ba- 
tes’sche Mimikry) 

multifaktoriell, multifactorial Beschreibung der Wechselwir¬ 
kung vieler Gene und Proteine mit einem oder mehreren 
Umweltfaktoren. Krebs ist beispielsweise eine Krankheit mit 
multifaktoriellen Ursachen. 

Multiplikationsregel, multiplication rule Die Wahrschein¬ 
lichkeit, dass zwei oder mehr voneinander unabhängige Ereig¬ 
nisse zusammen auftreten, ist das Produkt ihrer unabhängigen 
Wahrscheinlichkeiten. 

multipotent, multipotent Fähigkeit einer Zelle, sich zu einer 
begrenzten Zahl von Zelltypen zu differenzieren (Gegensatz zu 
-> pluripotent, -> totipotent, -> unipotent) 

Muscularis, muscularis Muskelgewebe des Magen-Darm- 
Trakts, bestehend aus einer Ring- und einer Längsmuskelschicht 

Muskelfaser, muscle fiber einzelne Muskelzelle; beim Ske¬ 
lettmuskel ist diese Zelle syncytial und vielkernig (vgl. -> Syn- 
cytium) 

Muskelgewebe, muscle tissue erregbares Gewebe, das sich 
durch das Zusammenwirken von Actin und Myosin kontrahie¬ 
ren kann; einer der vier wichtigsten Gewebetypen vielzelliger 
Tiere; drei Typen: Skelettmuskulatur, glatte Muskulatur, Herz¬ 
muskulatur 

Muskelmagen, gizzard das zweite der beiden magenähnli¬ 
chen Organe von Reptilien und Vögeln, Regen Würmern und 
verschiedenen Insekten, in dem die Nahrung - zum Teil mithilfe 
kleiner Steinchen - zermahlen wird (vgl. —> Kropf) 

Muskelspindeln, muscle spindles in die Skelettmuskeln ein¬ 
gebettete Mechanorezepotoren, die Veränderungen der Muskel¬ 
streckung wahrnehmen 

Muskeltonus (von lat. tonus für „Spannung“), muscle tonus 
geringe muskuläre Grundspannung, die selbst im Ruhezustand 
des Körpers aufrechterhalten wird 

Muskelzuckung, muscle twitch Reaktion eines Muskels auf 
einen einzelnen Reiz; Teil der Muskelkontraktion 

Musterbildung, pattern formation in der Embryonalentwick¬ 
lung der Tiere die definierte räumliche Anordnung einfacherer 
Strukturen zu komplizierteren Strukturen 

Mustererkennungsrezeptoren (PRRs), pattern recognition re- 
ceptors von Zellen der angeborenen Immunabwehr von Tieren 
und Pflanzen exprimierte Proteine, die an Moleküle von Pa¬ 
thogenen binden, welche -> pathogenassoziierte molekulare 
Muster (PAMPs) enthalten 

Mutagen (von lat. mutare für „verändern“ und griech. gennan 
für „erzeugen“), mutagen ein die Mutationsrate erhöhender 
Faktor, wie entsprechende Wirkstoffe oder Strahlung 

Mutagenese, mutagenesis das Erzeugen von Mutationen im 
Erbgut; geschieht entweder ungerichtet wie in der Natur, kann 
mittels Gentechnik aber auch als gerichtete Mutagenese erfol¬ 
gen, also als gezielter Austausch bestimmter Nucleotide 
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Mutation, mutation Veränderung im genetischen Material, 
die nicht durch Rekombination entstanden ist 

Mutterboden Oberboden 

Mutualismus, mutualism (1) im weiteren Sinn ein Synonym 
für Symbiose; (2) im engeren Sinn der Überbegriff für eine 
für beide Partner positive interspezifische Interaktion, wobei 
die Symbiose eine Spezialform des Mutualismus mit besonders 
starker gegenseitiger Abhängigkeit und engem körperlichen 
Kontakt ist (vgl. —► Symbiose) 

Mycel (Plural: Mycelien; von griech. mykes für „Pilz“), myceli- 
um die Gesamtheit der Hyphen eines Pilzes 

Myelin, myelin konzentrisch angeordnete Plasmamembran¬ 
schichten, die viele Axone von Nervenzellen umhüllen; isoliert 
die Axone elektrisch, wodurch sich die Geschwindigkeit der 
Weiterleitung von Nervenimpulsen stark erhöht 

Mykologie mycology wissenschaftliches Fachgebiet, das sich 
mit den Pilzen befasst 

Mykorrhiza (vom griechischen mykes für „Pilz“ und rhiza für 
„Wurzel“), mycorrhiza symbiotische Verbindung zwischen 
den Wurzeln einer Pflanze und dem Mycel eines Pilzes 

MyoD, MyoD Protein, das vom myoblastendeterminierenden 
Gen codiert wird; ein Transkriptionsfaktor, der an der Diffe¬ 
renzierung der Myoblasten (Vorläuferzellen der Muskelzellen) 
beteiligt ist 

Myofibrillen (von griech. mys für „Muskel“ und lat. fibrilla 
für „kleine Faser“), myofibrils fadenförmige Längselemente in 
Muskelfasern, die aus hintereinander angeordneten Sarko- 
meren aufgebaut sind 

Myofilamente, myofilaments polymerisierte Einheiten aus 
Actin oder Myosin in einem —>► Sarkomer 

myogen (von griech. genesis für „Entstehung“), myogenic im 
Muskel entstanden 

Myoglobin (von griech. mys für „Muskel“ lat. globus für „Ku¬ 
gel“), myoglobin sauerstoffbindendes Protein in der Musku¬ 
latur; besteht aus einer Hämkomponente und einer einzelnen 
Globinkette und bindet Sauerstoff mit deutlich höherer Affini¬ 
tät als Hämoglobin 

Myokardinfarkt, myocardial infarction (MI) auch als Herz¬ 
infarkt oder Herzattacke bezeichnet; Verstopfung einer Arterie, 
die den Herzmuskel mit Blut versorgt 

Myosin, myosin eines der beiden kontraktilen Hauptproteine 
in der Muskulatur; funktioniert als Motorprotein (vgl. —> Actin) 


N 

Nabelschnur, umbilical cord aus embryonalen Membranen 
gebildete Versorgungsleitung des Embryos/Fetus von Säugetie¬ 
ren 

nachhaltig, sustainable Beschreibung für die langfristige, 
schonende Nutzung von Ökosystemen oder ein entsprechendes 


Ökosystemmanagement durch den Menschen; gewährleistet, 
lange von den Gütern und Dienstleistungen des Ökosystems 
profitieren zu können, ohne dass dieses dabei verändert wird 

Nachhyperpolarisation, after-hyperpolarization ein Abfall 
des Membranpotenzials unter das normale Ruhepotenzial nach 
einem Aktionspotenzial 

Nährelemente, nutrient elements chemische Elemente, die 
von Lebewesen aus ihrer Umgebung aufgenommen werden 
müssen, um existieren zu können (vgl. -> Makronährelemente, 
—> Mikronährelemente) 

Nährstoffe, nutrients (1) von Primärproduzenten aus anorga¬ 
nischen Vorstufen hergestellte organische Moleküle oder die 
verwertbaren organischen Bestandteile der Nahrung von Kon¬ 
sumenten; (2) Synonym für mineralische -> Nährelemente, die 
Pflanzen für ihr Wachstum benötigen 

Nahrungskette, food chain Teil eines Nahrungsnetzes, im 
häufigsten Fall eine einfache Abfolge von Beutearten und de¬ 
ren Räubern 

Nahrungsnetz, food web eine grafische Darstellung der tro- 
phischen oder energetischen Beziehungen zwischen den Arten 
einer Lebensgemeinschaft 

Nahrungsvakuole, food vacuole durch Phagocytose entstan¬ 
denes, membranumhülltes, besonders großes, sekundäres Lyso- 
som, das bei manchen Einzellern, zum Beispiel Ciliaten, als 
„Zellmagen“ für die Verdauung dient; wird durch Verschmel¬ 
zung eines Phagosoms mit primären Lysosomen gebildet (vgl. 
—>► Lysosom, Phagosom) 

Narbe (Stigma), Stigma der Teil eines Stempels (Pistills) am 
Ende des Griffels (Stylus) in einer Blüte, der den Pollen auf¬ 
nimmt und auf dem der Pollen keimt 

Nastie, nastic movement Scharnierbewegung bei Pflanzen, die 
in einer morphologisch vorgegebenen Richtung abläuft, sodass 
die Krümmungsrichtung unabhängig von der Reizrichtung ist. 
Der Reiz dient nur dem Auslösen der Krümmungsreaktion. Bei¬ 
spiele sind das Fangblatt der Venus fliegenfalle und das Blatt der 
Mimose. (Gegensatz zu -> Tropismus) 

Natrium/Kalium-Pumpe (Na + /K + -Pumpe), sodium-potassi- 
um pump auch als Natrium/Kalium-ATPase bezeichnet; für 
den primär aktiven Transport zuständiger Antiporter; transpor¬ 
tiert jeweils gegen das Konzentrationsgefälle Natriumionen aus 
der Zelle und Kaliumionen in die Zelle 

natürliche Killerzellen (NK-Zellen), natural killer cells 
Form von Lymphocyten, die virusinfizierte Zellen, einige Tu¬ 
morzellen sowie mit Antikörpern markierte Zielzellen angreifen 

natürliche Selektion (natürliche Zuchtwahl), natural selec- 
tion der unterschiedliche Fortpflanzungserfolg verschiedener 
Phänotypen einer Population, der letztendlich zu einer Verän¬ 
derung der relativen Allelhäufigkeit im Genpool der Population 
führt; von Charles Darwin postulierter Evolutionsmechanismus 

natürliche Zuchtwahl —> natürliche Selektion 

Naturschutzbiologie, Conservation biology integrative Wis¬ 
senschaftsdisziplin, die Prinzipien der Ökologie, der Ökonomie, 
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der Gesellschaftswissenschaften und der Politik mit dem Ziel 
vereint, die biologische Vielfalt der Erde durch entsprechende 
Schutzmaßnahmen zu erhalten 

Nauplius (von griech. nauplios für „Schalentier“), naupli- 
us planktonische, bilateralsymmetrische Larve der Krebstiere 
(Crustaceen) 

Nebenhoden —> Epididymis 

Nebenniere, adrenal gland oben auf den Nieren gelegene, 
endokrine Drüsen von Wirbeltieren; besteht aus zwei unter¬ 
schiedlichen Drüsenteilen, dem Nebennierenmark und der Ne¬ 
bennierenrinde 

Nebennierenmark, adrenal medulla Gewebe im Inneren der 
Nebenniere; sezerniert Adrenalin und Noradrenalin 

Nebennierenrinde, adrenal cortex die äußerste Schicht der 
Nebenniere; produziert und sezerniert Steroidhormone 

Nebenschilddrüse —► Parathyreoidea 

negative Regulation, negative regulation Form der Genregu¬ 
lation, bei der das Gen normalerweise transkribiert wird; die 
Bindung eines Repressorproteins verhindert die Transkription 
(Gegensatz zu positive Regulation) 

negative Rückkopplung, negative feedback in Regelkreisen 
eine Information, die eine Abweichung des Systems vom Aus¬ 
gangspunkt vermindert (Gegensatz zu -> positive Rückkopp¬ 
lung) 

negative Selektion, purifying selection auch als reinigende 
Selektion bezeichnet; die Eliminierung nachteiliger Merkmale 
aus einer Population durch die natürliche Selektion (Gegensatz 
zu positive Selektion) 

Nekrose (von griech. nekros für „Tod“), necrose durch von 
außen einwirkende schädigende Einflüsse wie Verletzungen 
oder Gifte verursachter, vorzeitiger Zelltod 

Nematocysten (von griech. nema für „Faden“ und kystis für 
„Blase“), nematocysts Nesselkapseln, Cniden; komplizierte 
fadenartige Strukturen in einer Kapsel, die bei Nesseltieren 
(Cnidariem) von Nesselzellen gebildet werden; dienen haupt¬ 
sächlich zum Fang und Lähmen der Beute 

Nematocyten, nematocytes auch als Cnidocyten oder Nes¬ 
selzellen bezeichnet; dem Nahrungserwerb und der Abwehr 
dienende Zellen der Nesseltiere; enthalten die Nesselkapseln 
(—► Nematocysten oder Cniden) 

Neotenie (von griech. neo für „neu“, „jung“ und tenein für 
„ausdehnen“), neoteny das Beibehalten juveniler oder larvaler 
Merkmale bei voll entwickelten geschlechtsreifen Organismen 

Nephridien (von griech. nephros für „Niere“), nephridia röh¬ 
renförmige, sich nach außen öffnende Exkretionsorgane bei 
wirbellosen Tieren, die auch für den Wasserhaushalt eine Rolle 
spielen (—> Protonephridien, —>> Metanephridien) 

Nephron, nephron funktionelle Grundeinheit der Wirbeltier¬ 
niere; besteht aus einem Nierenkörperchen, welches das Ultra¬ 
filtrat des Blutes erzeugt und aufnimmt, und einem Tubulus, in 


dem die Reabsorption und Sekretion bestimmter Stoffe stattfin¬ 
den 

Nephrostom (von griech. stoma für „Öffnung“), nephrostome 
Wimpertrichter eines Nephridiums, durch den Körperflüssigkeit 
aufgenommen wird 

neritische Zone, Coastal zone mariner Lebensraum, der sich 
von der Küstenlinie bis zum Rand des Kontinentalschelfs er¬ 
streckt; charakterisiert durch relativ flaches, sehr sauerstoffrei¬ 
ches Wasser sowie variable Temperaturen und variablen Salzge¬ 
halt 

Nernst-Gleichung, Nernst equation mathematischer Aus¬ 
druck zur Berechnung des Potenzials einer Membran, die für 
einen einzigen Ionentyp permeabel ist, der auf beiden Seiten der 
Membran in unterschiedlicher Konzentration vorliegt 

Nerv, nerve aus einem Bündel neuronaler Axone und Binde¬ 
gewebe bestehender Strang 

Nervengewebe, nerve tissue aus Nervenzellen (Neuronen) 
und Gliazellen bestehender grundlegender Gewebetyp der Tiere 

Nervenimpuls —> Aktionspotenzial 

Nervennetz, nerve net diffus im Körper verteilte Nerven¬ 
zellen mit einem netzartigen Verbindungssystem, ohne Ansatz 
einer Zentralisierung; bei bestimmten einfach gebauten Tieren, 
insbesondere den Nesseltieren und Rippenquallen 

Nesselkapseln —>► Nematocysten 

Nestflüchter, precocial Tiere, die in einem relativ weit ent¬ 
wickelten Zustand zur Welt kommen und daher sofort relativ 
unabhängig von ihren Eltern sein können 

Nesthocker, altricial Tiere, die in einem relativ unentwickel¬ 
ten Zustand geboren werden oder schlüpfen und von ihren 
Eltern umsorgt und gefüttert werden müssen 

Nettoprimärproduktion, net primary production die Men¬ 
ge der von Primärproduzenten erzeugten Biomasse, die für 
heterotrophe Konsumenten verfügbar ist. Der Rest der Brut¬ 
toprimärproduktion wird von der Pflanze selbst zwecks Energie¬ 
gewinnung verbraucht, (vgl. —> Primärproduktion, -> Primär¬ 
produktivität) 

Nettoreproduktionsrate (Ro), net reproduction rate die 
durchschnittliche Zahl von Nachkommen, die ein Individuum 
einer Population während seiner Lebens spanne hervorbringt 

Nettosekundärproduktion, net secondary production die 
Menge an Energie oder Biomasse, die Konsumenten durch den 
Verzehr anderer Organismen in eigene Biomasse umsetzen 

Netzmagen, reticulum die zweite Kammer des vierkamme- 
rigen Magens der Wiederkäuer. Hier und im Pansen wird die 
Pflanzennahrung, insbesondere die Cellulose, mithilfe von Mi¬ 
kroorganismen vorverdaut. 

Neuralleiste, neural crest wird während der Neurulation bei 
Wirbeltieren aus Zellen gebildet, die von der Neuralplatte weg 
wandern; hieraus entstehen die Verbindungen des Zentralner¬ 
vensystems mit dem übrigen Körper 
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Neuralplatte, neural plate in der frühen Embryonalentwick¬ 
lung der Wirbeltiere auf der dorsalen Seite aus Ektoderm ent¬ 
stehende Platte, die von Neuralwülsten begrenzt wird; hieraus 
entwickelt sich das Zentralnervensystem 

Neuralrohr, neural tube frühes EntwicklungsStadium des 
Nervensystems in der Embryonalentwicklung der Wirbeltiere. 
Das hohle Neuralrohr entsteht durch Schließung der eingefal¬ 
teten Neuralrinne des dorsalen Ektoderms entlang der anterior¬ 
posterioren Körperachse. 

Neurit —> Axon 

Neurohormon, neurohormone von Neuronen produziertes 
und sezerniertes chemisches Signal, das als Hormon wirkt 

Neurohypophyse (Hypophysenhinterlappen), posterior pitui- 
tary gland Teil der Hypophyse; leitet sich von Nervengewebe 
ab; übernimmt die Speicherung und Freisetzung von Adiuretin 
und Oxytocin 

neuromuskuläre Endplatte, neuromuscular junction Synap¬ 
se (Kontaktstelle), an der das Axon eines Motoneurons eine 
Muskelfaserzelle stimuliert (vgl. motorische Endplatte) 

Neuron (von griech. neuron für „Nerv“), neuron Nervenzelle; 
Zelle des Nervensystems, die über Dendriten einlaufende elek¬ 
trische Potenziale integrieren, am Axonhügel Aktionspotenziale 
erzeugen, diese entlang des Axons zu einer Synapse weiterleiten 
und dort die Information auf eine andere Zelle übertragen kann 

neuronales Netz, neural network organisierte Gruppe von 
Nervenzellen mit drei funktionellen Kategorien von Neuronen - 
afferenten Neuronen, Interneuronen und efferenten Neuronen; 
ist zur Informationsverarbeitung in der Lage 

Neurotransmitter, neurotransmitter der in einem Neuron 
(der präsynaptischen Zelle) produzierte und in den synaptischen 
Spalt abgegebene chemische Überträgerstoff, der die folgende 
(postsynaptische) Zelle anregt oder hemmt 

Neurulation, neurulation Entwicklungsstadium der Wirbel¬ 
tiere, in dessen Verlauf sich das dorsal gelegene Neuralrohr 
bildet 

neutrale Mutation, neutral mutation Mutation, bei der im 
Gegensatz zur —> stillen Mutation ein Aminosäureaustausch 
stattfindet, der jedoch keinen Einfluss auf die Proteinfunktion 
hat 

neutrales Allel, neutral allele Allel, das die Funktion des 
Proteins, das von dem betreffenden Gen codiert wird, nicht ver¬ 
ändert 

Neutralmodell, neutral model auch als Lotteriemodell be¬ 
zeichnet; eine Hypothese, der zufolge die Artenvielfalt in einer 
Biozönose durch eine Art Lotterie aufrechterhalten wird, wobei 
die Ressourcen, die durch die Auswirkungen von Störungen, 
Stress oder Prädation verfügbar gemacht werden, von den In¬ 
dividuen verschiedener Arten nach dem Zufallsprinzip genutzt 
werden 

Neutraltheorie, neutral theory Theorie der molekularen Evo¬ 
lution, der zufolge die meisten Punktmutationen die codierte 


Aminosäure nicht verändern, daher auch keiner Selektion unter¬ 
liegen und sich derartige stille Mutationen in einer Population 
anreichem. Das Ausmaß der Anreicherung hängt von der Muta¬ 
tionsrate und der Gendrift ab. 

Neutron, neutron elektrisch neutrales Elementarteilchen der 
Materie (d. h. ein Teilchen ohne elektrische Ladung) mit der 
atomaren Masseneinheit von näherungsweise 1; eines der drei 
Elementarteilchen neben Protonen und Elektronen 

neutrophile Zellen, neutrophil cells häufig vorkommender, 
kurzlebiger und phagocytierender Typ von Leukocyten, die mit 
Antikörpern bedeckte Antigene angreifen 

nichtkompetitive Hemmung, noncompetitive inhibition Blo¬ 
ckierung eines Enzyms durch Bindung eines Hemmstoffs außer¬ 
halb des aktiven Zentrums. Dadurch wird die Konformation des 
Enzyms so verändert, dass das Substrat nicht mehr binden kann. 
(Gegensatz zu -> kompetitive Hemmung) 

nichtkompetitiver Inhibitor, noncompetitive inhibitor 
Hemmstoff, der an einen Bereich des freien, nicht mit Sub¬ 
strat besetzten Enzyms bindet, der nicht dem aktiven Zentrum 
entspricht (im Gegensatz zu kompetitiver Inhibitor, un¬ 
kompetitiver Inhibitor) 

Nicht-REM-Schlaf -> Tiefschlaf 

nichtsynonyme Substitution, nonsynonymous Substitution 
Veränderung eines Gens durch Austausch eines Nucleotids, wo¬ 
bei das betreffende Codon durch den Austausch nun eine andere 
Aminosäure codiert (z. B. wird bei der Mutation von AGC in 
AGA statt Serin Arginin eingebaut) (Gegensatz zu —>► synony¬ 
me Substitution) 

nichtzufällige Paarung, nonrandom mating Auswahl der Ge¬ 
schlechtspartner aufgrund eines bestimmten Merkmals oder 
einer Gruppe von Merkmalen 

nichtzyklischer Elektronentransport, noncyclic electron 
transport Elektronenfluss während der Lichtreaktion der Pho¬ 
tosynthese, der ATP, NADPH und Sauerstoff (O 2 ) produziert 

Nieren, kidneys paarige Exkretionsorgane von Wirbeltieren 

Nierenarterie, renal artery Die Hauptarterie, welche die Nie¬ 
ren versorgt 

Nierenkanälchen, renal tubule Bestandteile des Nephrons, 
die den aus dem Blut filtrierten Primärharn sammeln, bestimm¬ 
te Ionen, Nährstoffe und Wasser resorbieren und diese wieder 
dem Blut zuführen; überschüssige Ionen und Abfallprodukte 
wie Harnstoff werden zur Ausscheidung aus dem Körper in dem 
Maß konzentriert, wie Wasser abgegeben werden soll 

Nierenpyramiden, renal pyramids Strukturen des Nieren¬ 
marks, die in das Nierenbecken ragen und den Urin dorthin 
abgeben; von dort gelangt er dann in die Harnröhre 

Nierenvene, renal vein die Hauptvene, die das Blut von der 
Niere wegführt 

Nische —> ökologische Nische 

Nitratreduktion, nitrate reduction Vorgang, bei dem Nitrat 
(NO 3 ) zu Ammoniak (NH 3 ) reduziert wird 
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Nitrifikation, nitrification von chemoautotrophen Bakterien 
(Nitrifizierem) im Boden und im Meerwasser durchgeführte 
Oxidation von Ammoniak (NH 3 ) zu Nitrationen (NO 3 ) 

Nitrifizierer, nitrifiers Prokaryoten, die Ammoniak in Nitrat 
umwandeln 

Nitrogenase, nitrogenase Enzymkomplex bei stickstofffixie¬ 
renden Organismen, der die schrittweise Reduktion von atmo¬ 
sphärischem Stickstoff (N 2 ) zu Ammoniak (NH 3 ) katalysiert; 
unterliegt einer starken Hemmung durch Sauerstoff 

Nodium (Plural: Nodien; von lat. nodus für „Knopf“, „Kno¬ 
ten“), node Knoten; der manchmal verdickte Bereich des 
Sprosses, an dem bei Pflanzen ein Blatt ansitzt 

Nondisjunktion, nondisjunction Fehler während der Meio¬ 
se II oder der Mitose, wobei sich die Schwesterchromatiden 
nicht trennen, oder unterbleibende Auftrennung der beiden ho¬ 
mologen Chromosomen bei der Meiose I; führt zu Aneuploidie 

Nonsense-Mutation, nonsense mutation Unsinnmutation; 
Veränderung der Gensequenz, die dazu führt, dass die Synthese 
des Polypeptids vorzeitig abgebrochen wird, weil ein Codon für 
eine Aminosäure durch Austausch einer Base in ein Stoppco- 
don umgewandelt wurde (Gegensatz zu -> Missense-Mutation, 
-> Frameshift-Mutation, —> stille Mutation) 

Nonsense-Substitution, nonsense substition Veränderung in 
einem Gen durch den Austausch eines Nucleotids, der zum vor¬ 
zeitigen Abbruch der Translation führt, weil eines der Codons 
in ein Stoppcodon umgewandelt wurde (Gegensatz zu —> syn¬ 
onyme Substitution) 

Noradrenalin, norepinephrine auch als Norepinephrin be¬ 
zeichnet; Neurotransmitter, der im Zentralnervensystem und an 
den postganglionären sympathischen Nervenendigungen wirkt 

Norepinephrin —► Noradrenalin 

Notochord —► Chorda dorsalis 

Nucleasen, nucleases Verdauungsenzyme, die Nucleinsäuren 
spalten 

Nucleinsäurehybridisierung, nucleic acid hybridization 
Technik, bei der eine einzelsträngige Nucleinsäuresonde herge¬ 
stellt wird, die komplementär zu einer Zielsequenz - DNA oder 
RNA - ist und an diese bindet. Das so entstandene doppelsträn- 
gige Molekül ist ein Hybrid. 

Nucleinsäuren, nucleic acids Kernsäuren; aus zahlreichen 
Nucleotiden aufgebaute Polymere, die auf die Speicherung, 
Übertragung und Expression der genetischen Information spe¬ 
zialisiert sind. Beispiele für Nucleinsäuren sind Ribonucleinsäu- 
re (RNA) und Desoxyribonucleinsäure (DNA). 

Nucleoid, nucleoid Kemäquivalent; Region, die bei prokaryo- 
tischen Zellen die Chromosomen enthält; im Gegensatz zum 
Kern eukaryotischer Zellen nicht von einer Membran umgeben 

Nucleolus, nucleolus kleines, im Allgemeinen kugeliges Kör¬ 
perchen im Kern eukaryotischer Zellen; Ort der Synthese ri- 
bosomaler RNA; tritt je nach Zelltyp auch in Mehrzahl oder 
Vielzahl auf 


Nucleoplasma, nucleoplasma Kernplasma; flüssige Substanz 
innerhalb der Kemhülle einer Zelle; enthält sämtliche Ein¬ 
schlüsse wie Chromosomen, Nucleoli und andere partikuläre 
Bestandteile 

Nucleosid, nucleoside ein Nucleotid ohne Phosphatgruppe; 
ein Zucker mit daran gebundener Stickstoffbase 

Nucleosom, nucleosome aus DNA und Histonen aufgebaute 
Grundeinheit eines eukaryotischen Chromosoms (jedes Chro¬ 
mosom besteht aus vielen einzelnen Nucleosomen) 

Nucleotid, nucleotide Baustein der Nucleinsäuren; besteht 
aus einem Pentosezucker, einer stickstoffhaltigen Base und ei¬ 
ner Phosphatgruppe 

Nucleotidaustausch, nucleotid Substitution der Austausch ei¬ 
nes Basenpaares gegen ein anderes in einer DNA-Sequenz 

Nucleus (von lat. nux für „Kern“ oder „Nuss“), nucleus (1) in 
Zellen: zentral in der eukaryotischen Zelle gelegenes Kom¬ 
partiment, das von einer doppelten Membran (der Kernhülle) 
umgeben ist und die Chromosomen enthält; (2) im Gehirn: eine 
deutlich abgegrenzte Gruppe von Neuronen mit bestimmten Ei¬ 
genschaften oder Funktionen 

Nucleus arcuatus, arcuate nucleus eine Gruppe von Neuro¬ 
nen im Hypothalamus, die zahlreiche Neuropeptide produzieren 
und an der Regulation des Appetits beteiligt sind 

Nuclid Isotop 

Nullhypothese, null hypothesis in der Statistik die Prämisse, 
dass sämtliche in einem Experiment beobachteten Unterschie¬ 
de auf zufällige Abweichungen zurückzuführen sind, die sich 
durch die Entnahme von zwei begrenzten Stichproben aus der¬ 
selben Population ergeben 

Nymphe, instar letztes EntwicklungsStadium von hemime- 
tabolen Insekten vor der Imaginalhäutung, das im Aussehen 
bereits sehr dem Vollinsekt (—> Imago) ähnelt (vgl. -> Larve) 


0 

Oberboden (Mutterboden), topsoil auch als A-Horizont be¬ 
zeichnet; oberste Schicht des Bodens; enthält von allen Boden¬ 
schichten den größten Anteil an organischem Material, kann 
aber aufgrund von Auswaschung sehr arm an mineralischen 
Nährstoffen sein 

obere kritische Temperatur, upper critical temperature die 
Außentemperatur, bei der endotherme Organismen im Ruhezu¬ 
stand aktiv die Abgabe von Wärme erhöhen müssen, um ein 
Ansteigen ihrer Körpertemperatur zu vermeiden 

Oberfläche/Volumen-Verhältnis, surface area-to-volume ratio 
für Zellen oder Vielzeller ist das Verhältnis von Oberfläche zum 
Volumen ein wichtiger Faktor, etwa für die maximale Größe, 
die eine Zelle oder ein Organismus erreichen kann, oder für die 
Kontaktmöglichkeiten mit der Umgebung 

Oberflächenspannung, surface tension die anziehend wir¬ 
kenden Kräfte zwischen den Molekülen an der Oberfläche einer 
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Flüssigkeit; insbesondere bei Wasser (hier bedingt durch die Po¬ 
larität der Wassermoleküle) 

obligat, obligate zwingend erforderlich (vgl. -> fakultativ) 

obligater Parasit, obligate parasite Organismus, der aus¬ 
schließlich in oder auf anderen Lebewesen existieren und wach¬ 
sen kann und dabei seinen Wirtsorganismus schädigt 

obligater Anaerobier, obligate anaerobe anaerober Organis¬ 
mus (meist Prokaryot), der in Anwesenheit von Sauerstoff nicht 
überleben kann (Gegensatz zu fakultativer Anaerobier) 

Ödem (von griech. oidema für „Schwellung“), edema 
Schwellung des Gewebes durch Ansammlung von Flüssigkeit 

offenes Kreislaufsystem, open circulatory System Kreislauf¬ 
system, in dem die einheitliche extrazelluläre Flüssigkeit als 
Hämolymphe die Gefäße des Kreislaufsystems verlässt, die 
Gewebe zwischen den Zellen durchströmt und anschließend 
wieder in das Kreislaufsystem zurückkehrt, um wieder heraus¬ 
gepumpt zu werden (Gegensatz zu -> geschlossenes Kreislauf¬ 
system) 

Okazaki-Fragmente, Okazaki fragments neu synthetisierte 
DNA, die bei der DNA-Replikation den Folgestrang bildet. Die 
einzelnen Okazaki-Fragmente werden durch die DNA-Ligase 
zu einem durchgehenden Strang verbunden. 

Ökokline —> Kline 

Ökologie (von griech. oikos für „Haus“ und logos für „Kun¬ 
de“), ecology wissenschaftliche Erforschung der Wechselwir¬ 
kungen von Organismen mit ihrer belebten (biotischen) und 
unbelebten (abiotischen) Umwelt 

ökologische Effizienz, ecological efficiency der Gesamtener¬ 
gietransfer von einer trophischen Ebene zur nächsten, ausge¬ 
drückt durch das Verhältnis der Produktion auf Konsumenten¬ 
ebene zur Produktion auf Produzentenebene 

ökologische Förderung, ecological facilitation wenn ein Le¬ 
bensraum im Zuge einer Sukzession durch eine besiedelnde Art 
so verändert wird, dass die Besiedlung durch weitere Arten er¬ 
möglicht wird (im Gegensatz zur ökologischen Hemmung) 

ökologische Nische (von lat. nidus für „Nest“), ecological nicke 
die Gesamtheit der physikalischen und biologischen Vorausset¬ 
zungen, die lokal erfüllt sein müssen, damit eine Art überleben, 
wachsen und sich fortpflanzen kann 

ökologische Sukzession, ecological succession allmähliche, 
aufeinanderfolgende Veränderungen der Artenzusammenset¬ 
zung in einem Habitat, oft infolge einer ökologischen Störung 

ökologischer Ausgleich, reconciliation ecology Maßnahmen, 
die dazu dienen, auf erschlossenen Flächen Raum für eine grö¬ 
ßere Artenvielfalt zu schaffen 

Ökologismus, environmentalism die Berücksichtigung von 
ökologischem Wissen sowie ökonomischen, ethischen und vie¬ 
len anderen Überlegungen bei persönlichen und öffentlichen 
politischen Entscheidungen, mit dem Ziel eines nachhaltigen 
Umgangs mit natürlichen Ressourcen und Ökosystemen (in sei¬ 
ner extremen Ausprägung ohne Berücksichtigung des Wohls der 
Menschen) 


Ökosystem, ecosystem Organismen eines bestimmten Habi¬ 
tats, etwa eines Teiches oder Waldes, im Zusammenspiel mit 
ihrer physikalischen und chemischen Umwelt 

Ökosystembewertung, ecosystem valuation Bemessung des 
biophysikalischen und ökonomischen Wertes von Ökosystem¬ 
leistungen durch den Menschen 

Ökosystemforschung, ecosystem Science Zweig der Ökolo¬ 
gie, der sich mit dem Energiefluss und den Stoffkreisläufen von 
Biozönosen befasst 

Ökosystemingenieure, ecosystem engineers Organismen 
bzw. Arten, die für sich selbst oder andere Arten physikalische 
Habitatstrukturen bereitstellen, verändern oder aufrechterhalten. 
Es kann sich dabei auch um Schlüsselarten oder Grün¬ 
derarten handeln. 

Ökosystemleistungen, ecosystem Services auch als Ökosys¬ 
temdienstleistungen bezeichnet; Vorteile, die der Mensch aus 
Ökosystemen zieht, wie Naturprodukte, erhaltende und regulie¬ 
rende Maßnahmen sowie Erholungswert, ästhetische und geisti¬ 
ge Bereicherung 

Öle, oils Triacylglycerine, die bei Raumtemperatur flüssig 
sind (Gegensatz zu -> Fette) 

Okzipitallappen (Occipitallappen), occipital lobe Hinter¬ 
hauptlappen; einer der vier Lappen der Großhirnhemisphäre; 
dient der Verarbeitung visueller Informationen 

olfaktorischer Sinn (von lat. olfactorius für „riechend“), olfac- 
toric sense der Geruchssinn 

Oligodendrocyt, oligodendrocyte zu den Gliazellen zählen¬ 
der Zelltyp, der im Zentralnervensystem die Myelinscheiden der 
Axone bildet 

Oligomere (von griech. oligo für „wenige“ und meros für „Ein¬ 
heiten“), oligomers zusammengesetzte, mittelgroße Moleküle 
aus zwei oder wenigen Monomeren (Gegensatz zu Monome¬ 
re, —> Polymere) 

Oligonucleotide, oligonucleotides aus wenigen (meist 15-30) 
Nucleotiden aufgebaute DNA- oder RNA-Fragmente 

Oligosaccharide, Oligosaccharides Kohlenhydrate, die aus 
drei bis 20 Monosacchariden bestehen 

Oligosaccharine, oligo Saccharins beim enzymatischen Ab¬ 
bau pflanzlicher Zellwandbestandteile gebildete, sehr komplexe 
Gruppe von pflanzlichen Signalstoffen (Pflanzenhormonen); lö¬ 
sen die Abwehr von Pathogenen aus 

Ommatidium (von griech. omma für „Auge“), ommatidium 
Einzelauge des aus wenigen Dutzend bis zu über 10.000 Ein¬ 
zelaugen bestehenden Komplex- oder Facettenauges der Arthro¬ 
podengruppe Mandibulata 

Omnivoren (von lat. omnis für „alles“ und vorare für „fres¬ 
sen“), omnivores Allesfresser; Organismen, deren Ernährung 
auf mehreren trophischen Stufen erfolgt und die dabei sowohl 
pflanzliche als auch tierische Nahrung vertilgen (Gegensatz zu 
—> Carnivoren, —> Detritivoren, —> Herbivoren) 
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Omnivorie, omnivory Form der Prädation, bei der ein Tier als 
Prädator andere Tiere und Pflanzen frisst (Gegensatz zu Car- 
nivorie, -> Herbivorie, —> Parasitismus) 

Onkogene (von griech. ogkos für „Schwellung“ und gennan für 
„erzeugen“), oncogenes Gene, die ein Protein codieren, wel¬ 
ches sehr stark die Zellteilung anregt. Mutationen in Onkogenen 
können zur Entstehung von Krebs führen. 

Ontogenie, ontogeny Individualentwicklung eines Organis¬ 
mus (Gegensatz zu —> Phylogenie) 

Oocyte I (von griech. oon für „Ei“ und kytos für „Behältnis“), 
primary oocyte der diploide Abkömmling eines Oogoniums. 
Bei vielen Arten tritt eine Oocyte in die Prophase der ersten mei- 
otischen Teilung ein, danach kommt die Entwicklung für lange 
Zeit zum Stillstand. Erst viel später setzt sich der Prozess der 
Meiose fort, und es entstehen eine Oocyte II sowie ein Polkör¬ 
per. 

Oocyte II, secondary oocyte die Tochterzelle der ersten meio- 
tischen Teilung in der Oogenese, die fast das gesamte Cytoplas¬ 
ma erhält (vgl. erster Polkörper) 

Oocyte, oocyte reife Eizelle und deren meiotische Vorläufer¬ 
zellen (vgl. —> Oocyte I, Oocyte II) 

Oogenese (von griech. zoon für „Ei“ und genesis für „entste¬ 
hen“), oogenesis Gametenbildung im weiblichen Geschlecht, 
die zur Entstehung der Eizellen führt (vgl. —> Oocyte) 

Oogonien, oogonia (1) bei manchen Algen und Pilzen vor¬ 
kommende weibliche Geschlechtsorgane, in denen eine Eizelle 
gebildet wird; (2) bei weiblichen Tieren die diploiden Stamm¬ 
zellen der Eizellen (vgl. Oocyte) 

Ootiden, ootids auch als Ovotiden bezeichnet; die Tochterzel¬ 
len der Meiose II bei der Oogenese, die sich zur reifen Eizelle 
und zu den drei -> Polkörpem differenzieren 

operante Konditionierung, operant conditioning die Steue¬ 
rung der Verhaltensreaktion von Tieren auf einen nicht mit 
diesem Verhalten in Zusammenhang stehenden Reiz durch eine 
Belohnung oder Bestrafung 

Operator, operator Region eines Operons, die als Bindungs¬ 
stelle für den Repressor fungiert 

Operon, operon genetische Transkriptionseinheit, die im ty¬ 
pischen Fall aus mehreren gemeinsam transkribierten Struktur¬ 
genen besteht; enthält mindestens zwei Kontrollregionen: den 
Promotor und den Operator 

Opportunitätskosten, opportunity costs auch als Alternativ¬ 
kosten oder Gelegenheitskosten bezeichnet; Summe der Vortei¬ 
le, die einem Tier dadurch entgehen, dass es ein bestimmtes 
Verhalten zeigt und daher nicht gleichzeitig andere Verhaltens¬ 
weisen zeigen kann (vgl. —> Energiekosten, -> Risikokosten) 

Opsin (von griech. opsis für „Blick“), opsin der Proteinanteil 
des Sehpigments von Wirbeltieren; ist mit dem Pigmentmolekül 
11 -cA-Retinal assoziiert (vgl. -> Rhodopsin) 

optische Auflösung, optical resolution Eigenschaft eines Au¬ 
ges oder eines optischen Geräts, zum Beispiel eines Mikro¬ 
skops; minimaler Abstand zwischen zwei Linien oder Punkten, 
die noch getrennt wahrgenommen werden können 


optische Isomere (Enantiomere), optical isomers zwei Ste¬ 
reoisomere, die sich wie Bild und Spiegelbild verhalten 

oral (von lat. os für „Mund“), oral bezieht sich auf den Mund 
bzw. den Bereich des Körpers, an dem der Mund liegt (Gegen¬ 
satz zu -> aboral) 

Orbital, orbital räumlich definierter Bereich um den Atom¬ 
kern, in dem sich das Elektron mit höchster Wahrscheinlichkeit 
befindet 

ordinale Variablen, ordinal variables kategorische Variablen 
mit einer natürlichen Reihenfolge, etwa die Stufen A, B, C, D, 
E und F 

Ordnungszahl, atomic number Zahl der Protonen im Kern 
eines Atoms; entspricht auch der Zahl der Elektronen, die 
ein neutrales Atom umgeben; bestimmt die chemischen Eigen¬ 
schaften des Atoms und seine Stellung im Periodensystem der 
Elemente 

Organe (von griech. organon für „Werkzeug“), organs Kör¬ 
perteile wie Herz, Leber, Gehirn bei Tieren oder Wurzel und 
Blätter bei Pflanzen. Organe sind aus unterschiedlichen Ge¬ 
weben zusammengesetzt und erfüllen bestimmte Funktionen. 
Einzelne Organe wiederum sind Bestandteil eines übergeordne¬ 
ten -> Organsystems, zum Beispiel des Verdauungs- oder des 
Fortpflanzungssystems. 

Organellen, organeiles spezialisierte, meist membranumhüll¬ 
te Strukturen in eukaryotischen Zellen; Beispiele sind Chloro- 
plasten, endoplasmatisches Reticulum, Mitochondrien 

Organidentitätsgene, organ identity genes Gene von Angio¬ 
spermen, welche die verschiedenen Blütenorgane festlegen (vgl. 
-> homöotische Gene) 

Organisator —> Spemann-Organisator 

organisch, organic (1) Beschreibung der chemischen Koh¬ 
lenstoffverbindungen (mit Ausnahme weniger anorganischer 
Verbindungen); (2) Beschreibung aller Aspekte lebender Mate¬ 
rie, zum Beispiel deren Evolution, Struktur oder Chemie 

organische Chemie, organic chemistry die Chemie der Koh¬ 
lenstoffverbindungen (mit Ausnahme weniger anorganischer 
Verbindungen) 

organische Dünger, organic fertilizers organische Substan¬ 
zen, die dem Boden zur Verbesserung der Fruchtbarkeit zuge¬ 
fügt werden; bestehen aus teilweise verrottetem Pflanzenmate¬ 
rial (Kompost) oder tierischen Ausscheidungsprodukten (Dung, 
Mist) 

organische Phosphate, organic phosphates auch als Orga- 
nophosphate bezeichnet; die Phosphatgruppen in organischen 
Verbindungen 

Organogenese, organogenesis Bildung von Organen und Or¬ 
gansystemen während der Embryonalentwicklung 

Organsystem, organ System zusammenhängendes, koordi¬ 
niertes Gefüge von Geweben und Organen, das gemeinsam eine 
physiologische Funktion erfüllt 
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Orthologe (von griech. orthos für „echt“, „direkt“), orthologs 
homologe Gene, deren Abweichungen sich auf Artbildungser¬ 
eignisse zurückführen lassen und deren Genprodukt bei un¬ 
terschiedlichen Arten die gleiche Funktion hat (Gegensatz zu 
Paraloge) 

Osmokonformer, osmoconformer aquatische Tiere, bei de¬ 
nen die Osmolarität ihrer extrazellulären Flüssigkeit passiv 
der Osmolatität ihrer externen Umgebung folgt (Gegensatz zu 
—> Osmoregulatoren) 

Osmolarität, osmolarity Konzentration osmotisch aktiver 
Teilchen (—► Solute) in einer Lösung 

Osmoregulatoren, osmoregulators aquatische Tiere, welche 
die Osmolarität ihrer extrazellulären Flüssigkeit aktiv regulieren 
(Gegensatz zu Osmokonformer) 

Osmorezeptoren, osmoreceptors Neuronen, die Ladungen im 
osmotischen Potenzial extrazellulärer Flüssigkeiten in Aktions¬ 
potenziale umwandeln 

Osmose (von griech. osmos für „schieben“), osmosis Dif¬ 
fusion von Molekülen eines Lösungsmittels durch eine se¬ 
mipermeable Membran, die zwei Regionen unterschiedlicher 
Solutkonzentration voneinander trennt 

osmotisches Potenzial -> Lösungspotenzial 

Ösophagus (von griech. oisophagos für „Speiseröhre“), eso- 
phagus Speiseröhre; Teil des Verdauungstrakts zwischen Pha¬ 
rynx (Schlund) und Magen 

Osteoblasten (von griech. osteon für „Knochen“ und blastan- 
ein für „bilden“), osteoblasts Knochenbildungszellen; Zellen, 
welche die kollagenhaltige Matrix des Knochens anlegen 

Osteocyten, osteocytes aus Osteoblasten hervorgehende Zel¬ 
len, die vom Lakunensystem des Knochens umgeben sind, den 
sie bilden 

Osteoklasten (von griech. osteon für „Knochen“ und klaein für 
„zerbrechen“), osteoclasts knochenabbauende Zellen 

Osteone -> Havers-Systeme 

Östrogene, estrogens Gruppe weiblicher Sexualhormone von 
Wirbeltieren. Bei Säugetieren werden diese Steroidhormone in 
erster Linie in den Ovarien gebildet, (vgl. Gestagene) 

Östrus (von lat. oestrus für „Brunst“), estrus auch als Hitze, 
Brunst, Brunft bezeichnet; Periode maximaler Paarungsbereit¬ 
schaft bei manchen weiblichen Säugetieren; fällt gewöhnlich 
mit dem Eisprung des Weibchens zusammen 

Ostwinde, easterlies die in hohen Breiten vorherrschenden, 
von Osten nach Westen wehenden Winde (vgl. -> Westwinde) 

Otolithen —> Statolithen 

ovales Fenster, oval window von den im Mittelohr befindli¬ 
chen Gehörknöchelchen bewegte, flexible Membran, welche die 
Druckwellen im Innenohr erzeugt 

Ovar (von lat. ovum für „Ei“), ovary weibliches Organ bei 
Tieren (Eierstock) und Pflanzen (Fruchtknoten), das Eizellen 
produziert 


Ovarialzyklus, ovarian cycle der Monatszyklus bei Frauen, 
in dessen Verlauf Eizellen und Hormone produziert werden (Ge¬ 
gensatz zu —> Menstruationszyklus) 

Ovidukt (von lat. ovum für „Ei“ und ducere für „führen“), 
oviduct Eileiter; Gang, der dem Transport der Eizellen vom 
Eierstock in den Uterus (bei Säugetieren) oder nach außen dient 

Oviparie (von lat. oviparus für „eigeboren“), ovipary das 
Legen von Eiern; Entwicklungstyp, bei dem sich die vom Weib¬ 
chen abgelegten Eier außerhalb des Mutterleibs entwickeln 
(Gegensatz zu -> Viviparie) 

Ovoviviparie, ovoviviparity Form der Fortpflanzung, bei der 
sich die befruchteten Eier innerhalb des mütterlichen Körpers 
entwickeln und auch die Jungen im Körper der Mutter schlüp¬ 
fen, ohne jedoch über eine Placenta mit ihr verbunden zu sein 

Ovulation, ovulation Eisprung; Abgabe einer Eizelle aus dem 
Ovar 

Ovulum —> Samenanlage 

Ovum (lat. für „Ei“), ovum die Eizelle, der weibliche Gamet 

Oxalacetat, oxaloacetate vier Kohlenstoffatome enthalten¬ 
des Salz einer Carbonsäure mit der Formel HOOC-CO-CH 2 - 
COOH; Zwischenstufe von Stoffwechselwegen wie dem Citrat¬ 
zyklus 

Oxidation, oxydation der relative Verlust von Elektronen bei 
einer chemischen Reaktion; entweder durch direkte Abgabe ei¬ 
nes Ions oder, indem die Elektronen mit einer anderen Substanz 
geteilt werden, die - wie etwa Sauerstoff - eine höhere Elek¬ 
tronegativität besitzen. Die meisten Oxidationen, einschließlich 
der biologischen, sind mit der Freisetzung von Energie verbun¬ 
den. (Gegensatz zu -> Reduktion) 

Oxidationsmittel, oxidizing agent Substanz, die von einer 
anderen Substanz Elektronen aufnehmen kann. Das Oxidations¬ 
mittel wird dabei reduziert, der Partner (das -> Reduktionsmit¬ 
tel) oxidiert. 

oxidative Phosphorylierung, oxidative phosphorylation die 
Bildung von ATP in den Mitochondrien, die mit einem Elektro¬ 
nenfluss in der Atmungskette verbunden ist 

Oxygenase, oxygenase Enzym, das die direkte Übertragung 
von molekularem Sauerstoff (O 2 ) auf ein Substrat katalysiert 

Oxytocin, oxytocin vom Hypophysenhinterlappen sezemier- 
tes Hormon, das soziale Bindungen fördert 

ozeanische Zone, ocenanic zone die Meereszone, die sich von 
der Küste bis ins offene Meer erstreckt; charakterisiert durch 
tiefes Wasser mit unterschiedlichem Sauerstoffgehalt, relativ 
stabile Temperaturen und einen relativ stabilen Salzgehalt 


P 

Paar regeigene, pair rule genes Segmentierungsgene bei der 
Entwicklung von Taufliegen ( Drosophila ), welche die Embryo¬ 
nen in einem frühen Stadium in Einheiten aus jeweils zwei 
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Segmenten unterteilen; Bestandteil der Entwicklungskaskade, 
an der auch Maternaleffektgene, Lückengene, Segmentpolari¬ 
tätsgene und Hox-Gene beteiligt sind 

Paarung, mating die körperliche Vereinigung von Individuen 
zum Zweck der Fortpflanzung 

Paarungstypen, mating types eine bestimmte Form einer Art, 
die sich mit Mitgliedern anderer Formen derselben geschlecht¬ 
lich fortpflanzen kann, nicht jedoch mit Vertretern der gleichen 
Form 

Pacini-Körperchen, Pacinian corpuscle tief in der Haut lie¬ 
gende, verkapselte Mechanorezeptoren, die empfindlich auf 
Druck und Vibrationen reagieren 

Paläontologie (von griech. palaios für „alt“ und logos für 
„Kunde“), paleontology die wissenschaftliche Erforschung 
von Fossilien und ausgestorbenen Lebewesen vergangener erd¬ 
geschichtlicher Epochen 

Pallium -> Mantel 

Pangaea (von griech. pan für „alles“, „ganz“ und gaia für 
„Erde“), Pangaea einziger Superkontinent, der während des 
Perms durch Vereinigung aller einzelnen Landmassen entstand 

Pankreas, pancreas Bauchspeicheldrüse; bei Wirbeltieren na¬ 
he dem Magen gelegene Drüse, die Verdauungsenzyme in den 
Dünndarm sezemiert und Insulin und Glucagon in das Blut ab- 
gibt 

Pansen, rumen erster Abschnitt des vierkammerigen Magens 
von Wiederkäuern. Hier und im Netzmagen wird die Pflanzen¬ 
nahrung, insbesondere Cellulose, mithilfe von Mikroorganis¬ 
men vorverdaut. 

Parabronchien, parabronchi Lungenpfeifen; Luftkanäle in 
der Lunge von Vögeln, durch welche die Atemluft unidirektio- 
nal strömt 

parakrin, paracrine Sekretionsmechanismus, bei dem das 
sezemierte Hormon auf Zellen in der Nachbarschaft der sezer- 
nierenden Zelle wirkt (vgl. —»► endokrin, —> autokrin) 

Parallelentwicklung, parallel evolution die wiederholte Ent¬ 
stehung von ähnlichen Merkmalen bei nahe verwandten Arten, 
ermöglicht durch konservierte Entwicklungsgene 

Paraloge, paralogs homologe Gene, deren Abweichungen 
sich auf Genduplikationsereignisse zurückführen lassen und 
deren Produkte im gleichen Organismus oft unterschiedliche 
Funktion haben (Gegensatz zu Orthologe) 

paraphyletisch (von griech. para für „neben“ und pylon für 
„Stamm“, „Sippe“), paraphyletic taxonomischer Begriff für 
eine Gruppe, die eine Ausgangsart und einige, aber nicht al¬ 
le Abkömmlinge davon umfasst; beispielsweise die Gruppe der 
„Reptilia“, weil sie die Vögel ausschließt (Gegensatz zu -> po- 
lyphyletisch, —> monophyletisch) 

Parasit (von griech. parasitos für „jemanden, der vom Tisch ei¬ 
nes anderen speist“), parasite Organismus, der einen anderen, 
meist wesentlich größeren Organismus (als Wirt bezeichnet) be¬ 
fällt und sich von dessen Substanz ernährt; schädigt seinen Wirt, 
tötet ihn aber nur manchmal 


Parasitismus, parasitism Form der Prädation, bei welcher der 
Prädator (ein Parasit) auf oder in seiner „Beute“ (dem Wirt) 
lebt und sich nur von bestimmten Geweben ernährt, ohne seinen 
Wirt notwendigerweise zu töten (Gegensatz zu —> Camivorie, 
—> Herbivorie, —>► Omnivorie) 

Parasympathicus, parasympathetic nervous System Teil des 
autonomen (vegetativen) Nervensystems, das als Gegenspieler 
zum Sympathicus fungiert (Gegensatz zu -> Sympathicus) 

Parathormon —>► Parathyrin 

Parathyreoidea, parathyroid glands Nebenschilddrüse; vier 
in der rückwärtigen Oberfläche der Schilddrüse gelegene Drü¬ 
sen; produzieren und sezernieren Parathormon 

Parathyrin (PTH, Parathormon), parathyroid Hormone von 
den Nebenschilddrüsen sezerniertes Hormon; regt die Aktivi¬ 
tät der Osteoklasten an und erhöht den Calciumspiegel im Blut 
(vgl. -> Calcitonin) 

Paratop (von griech. para für „neben“, „miteinander“), pa- 
ratope die für das Erkennen des -> Epitops verantwortliche 
Region einer T-Zelle oder eines Antikörpers 

Parenchym, parenchyma Pflanzengewebe aus relativ unspe- 
zialisierten Zellen ohne Sekundärwände; bei Plattwürmem 
lockeres, zellenreiches Bindegewebe mit flüssigkeitsgefüllten 
Spalten (Gegensatz zu Kollenchym, —> Sklerenchym) 

Parentalgeneration (P-Generation), parental generation (P 
generation ) Individuen, die sich bei einer genetischen Kreu¬ 
zung als Elterngeneration fortpflanzen. Aus dieser Kreuzung 
geht die erste —> Filialgeneration (Fi -Generation) hervor. 

Parietallappen, parietal lobe Scheitellappen; einer der vier 
Lappen der Großhimhermisphären; hier werden komplexe Rei¬ 
ze verarbeitet; umfasst auch den primären somatosensorischen 
Cortex 

Parietalzellen —> Belegzellen. 

Parsimonie-Prinzip (Sparsamkeitsprinzip), parsimony prin- 
ciple das Prinzip, aus einer Reihe plausibler Erklärungen für 
ein Phänomen die einfachste auszuwählen. Auf die Rekonstruk¬ 
tion von Stammbäumen angewendet bedeutet dies, für all die 
Merkmale sämtlicher Gruppen eines Stammbaums möglichst 
wenige evolutionäre Veränderungen anzunehmen. 

Parthenogenese (von griech. parthenogenes für „von einer 
Jungfrau geboren“), parthenogenesis Jungfernzeugung; Ent¬ 
wicklung von Organismen aus unbefruchteten Eizellen 

Parthenokarpie (von griech parthenos für „Jungfrau“), parthe- 
nocarpy Jungfernfrüchtigkeit; Fruchtbildung einer Blüte ohne 
vorherige Befruchtung 

Partialdruck, partial pressure Teildruck eines Gases in ei¬ 
nem Gasgemisch, der auch dem Druck des Einzelbestandteils 
im gleichen Volumen entspräche. So entspricht der Partialdruck 
von Sauerstoff auf Meereshöhe 20,9 % des barometrischen Luft¬ 
drucks. 

partielle Furchung —>► meroblastische Furchung 

Passatwinde, trade winds in den Tropen vorherrschende Win¬ 
de, die von Osten nach Westen wehen 
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passiver Transport, passive transport Diffusion durch eine 
Biomembran; kann durch einen Kanal oder ein Carrierprotein 
erleichtert werden (Gegensatz zu -> aktiver Transport) 

Patch-Clamp-Technik, patch clamping Methode zur elektri¬ 
schen Isolierung eines winzigen Membranstücks (Patch) ver¬ 
mittels einer sehr feinen Glaspipette (Clamp), um die Ionenbe¬ 
wegung durch einen einzelnen Membrankanal untersuchen zu 
können 

Pathogen (von griech. pathos für „Krankheit“ und gennan für 
„erzeugen“), pathogen Krankheitserreger; Lebewesen oder 
Virus, das eine Krankheit hervorruft 

pathogenassoziierte molekulare Muster (PAMPs), pathogen 
associated molecular patterns Moleküle oder Strukturmotive, 
die für ein breites Spektrum an -> Pathogenen charakteris¬ 
tisch sind und von bestimmten Rezeptoren des angeborenen 
Abwehrsystems von Tieren und Pflanzen, den —► Mustererken¬ 
nungsrezeptoren, erkannt werden 

PCR —> Polymerasekettenreaktion 

Pelagial (von griech. pelagos für „Meer“), pelagic zone das 
offene Meer 

Penetranz, penetrance Wahrscheinlichkeit, mit der sich ein 
bestimmter Genotyp als der erwartete Phänotyp manifestiert 

Penis, penis Sexualorgan männlicher Tiere, mit dem die Sper¬ 
mien in den Fortpflanzungstrakt der Weibchen übertragen wer¬ 
den 

Pentamerie, pentaradial symmetry fünfstrahlige Radiärsym¬ 
metrie; mit fünf Symmetrieebenen (oder einem Vielfachen da¬ 
von); ein Merkmal adulter Stachelhäuter (Echinodermen) 

Pentose (von griech. penta für „fünf“), pentose Zucker mit 
fünf Kohlenstoffatomen 

PEP-Carboxylase (Phosphoenolpyruvat-Carboxylase), PEP 

carboxylase Enzym, das am Beginn des Crassulaceen-Säure- 
stoffmetabolismus bei CAM-Pflanzen und des C 4 -Zyklus bei 
C 4 -Pflanzen die Reaktion von Kohlenstoffdioxid mit Phospho- 
enolpyruvat (PEP) zu C 4 -Carbonsäuren katalysiert 

Pepsin, pepsin im Magensaft enthaltenes Enzym, das Proteine 
verdaut 

Pepsinogen, pepsinogen inaktives Proenzym, das durch einen 
niedrigen pH-Wert oder durch Enzym Wirkung in Pepsin umge¬ 
wandelt wird 

Peptidasen, peptidases Verdauungsenzyme, die Peptide ab¬ 
bauen 

Peptidbindung, peptide bond Bindung zwischen Aminosäu¬ 
reresten in einem Protein; erfolgt zwischen der Carboxylgruppe 
der einen Aminosäure und der Aminogruppe der anderen Ami¬ 
nosäure (-CO-NH-) unter Abspaltung von Wassermolekülen 

Peptidhormone, peptide hormomes Hormonmoleküle aus 
zwei bis 50 Aminosäuren (Obergrenze willkürlich); von Genen 
codiert und durch Translation synthetisiert 

Peptidoglykan, peptidoglycan Zellwandmaterial vieler Bak¬ 
terien; besteht aus einem einzigen hochpolymeren Molekül, das 
die gesamte Zelle umgibt 


Peptidyltransferase, peptidyltransferase katalytische Funkti¬ 
on der großen Untereinheit der Ribsomen, bestehend aus zwei 
Reaktionen: Lösen der Bindung zwischen einer Aminosäure 
und ihrer tRNA an der P-Stelle und Ausbilden einer Peptidbin¬ 
dung zwischen dieser Aminosäure und der Aminosäure an der 
A-Stelle der tRNA 

perennierende Pflanzen (von lat. per für „durch“ und annus für 
„Jahr“), perennial plants mehrjährige, ausdauernde Pflanzen 
(Gegensatz zu —>► annuelle Pflanzen, —> bienne Pflanzen) 

Periderm, periderm hauptsächlich aus Kork bestehendes, se¬ 
kundäres Abschlussgewebe bei Pflanzen 

Periode, period (1) Unterkategorie in der geologischen Zeit¬ 
skala; (2) Dauer eines einzelnen Zyklus bei einem immer wie¬ 
derkehrenden Vorgang, zum Beispiel beim circadianen Rhyth¬ 
mus 

Periodenystem, periodic table die Anordnung der chemi¬ 
schen Elemente nach ihrer aufsteigenden Atomzahl, wobei die 
vertikalen Gruppen die gleiche Zahl an Valenzelektronen auf¬ 
weisen 

periphere Membranproteine, peripheral membrane proteins 
Proteine, die mit der Plasmamembran assoziiert, aber nicht in 
diese eingebettet sind (Gegensatz zu -> integrale Membranpro¬ 
teine) 

peripheres Nervensystem (PNS), peripheral nervous System 
der Teil des Nervensystems, in dem Informationen vom Zentral¬ 
nervensystem weg und zu ihm hin transportiert werden; besteht 
aus Neuronen, die aber - zumindest teilweise - außerhalb von 
Gehirn und Rückenmark liegen, und deren Gliazellen (Gegen¬ 
satz zu —> Zentralnervensystem) 

Peristaltik (von griech. peristaltikos für „zusam¬ 
mendrückend“), peristalsis wellenartige Muskelkontraktio¬ 
nen entlang eines röhrenförmigen Organs, wodurch der Inhalt 
weiterbefördert wird, ohne zurückfließen zu können (z. B. 
Darmperistaltik) oder entlang eines wurmförmigen Körpers 
zu dessen Fortbewegung (z. B. beim Regenwurm) 

Peritoneum (Bauchfell), peritoneum die mesodermale Aus¬ 
kleidung der Bauchhöhle und die Aufhängung der inneren 
Organe bei coelomaten Tieren 

peritubiläre Kapillaren, peritubular capillaries kleine Blut¬ 
gefäße, welche die Nierenkanälchen umgeben 

Perizykel (von griech. perikyklos für „Umkreis“), pericycle 
äußerste Zellschicht des Zentralzylinders in Pflanzenwurzeln, 
die unmittelbar innerhalb der Epidermis liegt. Durch meristema- 
tische Aktivität der Perizykelzellen entstehen die Anlagen der 
Seiten wurzeln. 

Peroxisomen, peroxisomes Organellen, in denen Abbaureak¬ 
tionen organischer Moleküle mithilfe von Sauerstoff ablaufen, 
durch die toxisches Wasserstoffperoxid (H 2 O 2 ) gebildet wird. 
Dieses wird dann in Wasser umgewandelt, wobei entweder Sau¬ 
erstoff oder ein organisches Produkt entsteht. 

Petalen (von griech. petalon für „Blatt“), petals Kronblätter; 
bei Blüten von Angiospermen sterile, umgewandelte Blätter, die 
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keine Photosynthese betreiben; oft leuchtend gefärbt, um be¬ 
stäubende Insekten anzulocken 

Petiolus (von lat. petiolus für „Füßchen“), petiole (1) der 
Blattstiel; (2) das enge, muskulöse Rohr, das Vorder- und Hin¬ 
terkörper vieler Insekten verbindet 

Pfahlwurzelsystem, taproot System für Eudikotylen typisches 
Wurzelsystem, das durch eine einzige vertikal wachsende Pri¬ 
märwurzel (Pfahlwurzel) und wenig ausgeprägte Seitenwurzeln 
gekennzeichnet ist (Gegensatz zu -> Büschelwurzelsystem) 

Pfortadern, portal blood vessels Blutgefäße, die in einem Ka¬ 
pillarbett eines Organs beginnen und enden 

Pfropfreis, scion Edelreis; im Gartenbau eine Knospe oder 
ein Sprossstück einer Pflanze, das mit der Wurzel oder dem 
bewurzelten Spross einer anderen Pflanze (der Pfropfunterlage) 
verbunden wird 

Phagen —► Bakteriophagen 

Phagentherapie, phage therapy der therapeutische Einsatz 
von Bakteriophagen zur Behandlung pathogener bakterieller In¬ 
fektionen 

Phagocyten (von griech. phagein für „essen“ und kystos für 
„Sack“), phagocytes eine der beiden Hauptklassen von Leu- 
kocyten; bei Tieren an einer der angeborenen Abwehrreaktionen 
beteiligt; eliminieren eingedrungene Mikroorganismen durch 
Phagocytose 

Phagocytose, phagocytosis der Prozess, durch den eine Zel¬ 
le mittels ihrer Plasmamembran Makromoleküle oder andere 
Partikel aus der extrazellulären Umgebung umschließt und auf¬ 
nimmt (vgl. -> Pinocytose) 

Phagosom, phagosome von der Plasmamembran im Verlauf 
eine Phagocytose in das Cytoplasma abgeschnürtes Vesikel, das 
die aufgenommenen Partikel enthält (vgl. —>► Nahrungsvakuole, 
—> Lysosom) 

Phänotyp (von griech. phanein für „zeigen“), phenotype er¬ 
kennbare Merkmale eines Individuums, die durch Einwirken 
sowohl genetischer als auch umweltbedingter Faktoren entstan¬ 
den sind (Gegensatz zu -> Genotyp) 

phänotypische Plastizität —> Entwicklungsplastizität 

Pharmakogenomik, pharmacogenomics die Erforschung, 
wie sich die genetische Ausstattung einer Person auf deren Re¬ 
aktion auf Medikamente und andere Wirkstoffe auswirkt, mit 
dem Ziel, eine Vorhersage über die Effizienz verschiedener Be¬ 
handlungsoptionen treffen zu können 

Pharming, pharming pharmazeutische Produktion von 
Arzneistoffen aus Pflanzen und Tieren mithilfe der Landwirt¬ 
schaft; bei rekombinanten Proteinen auch als Gen-Pharming, 
Bio-Pharming oder molekulares Pharming bezeichnet 

Pharynx (griech. für „Schlund“), pharynx Rachenraum, 
Schlund; Teil des Verdauungstrakts zwischen Mundöffnung und 
Speiseröhre 

Pheromone (von griech. pherein für „tragen“ und hormon für 
„antreibend“), pheromone Botenstoffe mit Signalcharakter für 


Artgenossen; chemische Substanzen, die von Organismen an die 
Außenwelt abgegeben werden und bei der innerartlichen Kom¬ 
munikation eine Rolle spielen 

Phloem (von griech. phloos für „Rinde“), phloem bei Ge¬ 
fäßpflanzen das Gewebe, durch das Zucker und andere gelöste 
Stoffe innerhalb der Pflanze vom Syntheseort zum Gebrauchs¬ 
ort transportiert werden; besteht aus Siebzellen und Siebröhren 
sowie Bastfasern und anderen spezialisierten Zellen 

Phloembeladung, phloem loading Vorgang der Übertragung 
der Photosyntheseprodukte, gewöhnlich Zucker, in die Siebröh¬ 
ren des Phloems 

Phloementladung, phloem unloading der Fluss der Assimi- 
late (Zucker und andere Moleküle) aus dem Phloem in die 
umgebenden Pflanzengewebe 

Phloemsaft, phloem sap der flüssige Inhalt der Siebröhren des 
Phloems 

Phosphatgruppe, phosphate group die funktionelle Gruppe - 
OPO(OH) 2 . Der Energietransfer von einer Verbindung zu einer 
anderen ist häufig mit der Übertragung von Phosphatgruppen 
verbunden. 

Phosphatidylinositolbisphosphat (PIP 2 ), phosphatidyl inosi- 
tol-bisphosphate ein Phospholipid in der Plasmamembran, das 
an der Signalübertragung zwischen Zellen beteiligt ist, nachdem 
ein Ligand an einen benachbarten Rezeptor gebunden hat 

Phosphodiesterbindung, phosphodiester linkage durch die 
Bindung zweier Nucleotide entstehende Verbindung in einem 
Nucleinsäurestrang 

Phosphoenolpyruvat (PEP), phosphoenolpyruvate das phos- 
phorylierte Salz der Brenztraubensäure mit drei Kohlenstoff¬ 
atomen und der Formel (H0)20P-0-C(CH 2 )-C00H; tritt als 
Zwischenprodukt von Stoffwechselwegen wie der Glykolyse 
auf 

Phospholipiddoppelschicht, phospholipid bilayer auch als 
Bilayer bezeichnet; Hauptstrukturkomponente von Biomembra¬ 
nen; die zwei Moleküle dicke Schicht ist so organisiert, dass 
die hydrophoben Fettsäureschwänze eng beieinander liegen und 
nach innen zeigen, während die hydrophilen phosphathaltigen 
Kopfgruppen nach außen hin orientiert sind 

Phospholipide, phospholipids Lipide mit einer darin enthal¬ 
tenen Phosphatgruppe; wichtige Bestandteile von Plasmamem¬ 
branen (vgl. -> Lipide) 

Phosphorylierung, phosphorylation die Anlagerung einer 
Phosphatgruppe an ein organisches Molekül 

photische Zone, photic zone die Zone in Seen und Meeren, in 
die Licht vordringt und in der daher photosynthesebetreibende 
Organismen leben können 

Photoautotrophe (von griech. phos für „Licht“), photoauto- 
trophs Organismen, die ihre Energie aus dem Sonnenlicht und 
den Kohlenstoff aus Kohlenstoffdioxid gewinnen (Gegensatz zu 
—>► Chemoheterotrophe, —>► Chemoautotrophe, —>► Photohetero- 
trophe) 
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Photoheterotrophe, photoheterotrophs bestimmte prokaryo- 
tische Organismen, die ihre Energie aus dem Sonnenlicht ge¬ 
winnen, als Kohlenstoffquelle aber organische Verbindungen 
benötigen (Gegensatz zu -> Chemoheterotrophe, -> Chemoau- 
totrophe, Photoautotrophe) 

Photomorphogenese, photomorphogenesis ein Prozess bei 
Pflanzen, bei dem physiologische Prozesse und Entwicklungser¬ 
eignisse durch Licht gesteuert werden 

Photonen, photons Lichtquanten; Einheiten der Lichtenergie, 
definierte Mengen sichtbarer Strahlung 

Photoperiode, photoperiod Dauer einer Lichtperiode, zum 
Beispiel die Zeitdauer in einem 24-Stunden-Zyklus, in der Ta¬ 
geslicht vorhanden ist 

Photoperiodismus, photoperiodism Kontrolle eines physio¬ 
logischen Phänomens oder des Verhaltens von Tieren durch die 
Tag-Nacht-Länge (—>► Photoperiode) 

Photophosphorylierung, photophosphorylation Mecha¬ 
nismus der ATP-Synthese in Chloropiasten, bei dem der 
Elektronentransport mit dem Transport von Wasserstoffionen 
(Protonen, H + -Ionen) durch die Thylakoidmembran gekoppelt 
ist (vgl. -> Chemiosmose) 

Photorespiration, photorespiration Lichtatmung; durch 
Licht gesteuerte Aufnahme von Sauerstoff und Abgabe von 
Kohlenstoffdioxid bei Pflanzen. Der Kohlenstoff stammt aus 
vorausgegangenen Reaktionen in der Photosynthese. 

Photorezeptoren, photoreceptors (1) bei Pflanzen: Pigmente, 
die eine physiologische Reaktion auslösen, wenn sie ein Pho¬ 
ton absorbieren; (2) bei Tieren: Lichtsinneszellen; Zellen, die 
Lichtenergie wahrnehmen und darauf reagieren (vgl. -> Zapfen, 
-> Stäbchen) 

Photosensitivität, photosensitivity Lichtempfindlichkeit 

Photosynthate, photosynthates die Kohlenhydratprodukte 
der Photosynthese 

Photosynthese (von griech. synthesis für „Zusammensetzung“), 
photosynthesis ein von Landpflanzen, Algen und Cyanobak- 
terien durchgeführter Stoffwechselprozess, bei dem sichtbares 
Licht absorbiert und die daraus gewonnene Energie zur Synthe¬ 
se von organischen Verbindungen (primär Glucose) aus anorga¬ 
nischen Stoffen verwendet wird 

photosynthetische Lamellen, photosynthetic lamelles das in¬ 
nere Membransystem von Cyanobakterien 

Photosystem (von griech. phos für „Licht“ und systema für 
„Umsetzung“), photosystem aus Pigmenten und Proteinen be¬ 
stehender Komplex in der Thylakoidmembran der Chloroplas- 
ten, der Lichtenergie einfängt und in chemische Energie um¬ 
wandelt. Photosystem II absorbiert Licht einer Wellenlänge 
von 660 nm und überträgt die Energie auf Elektronen einer 
Elektronentransportkette. Photosystem I absorbiert Licht einer 
Wellenlänge von 700 nm, überträgt die von der Elektronentrans¬ 
portkette kommenden Elektronen auf Lerredoxin und reduziert 
dann NADP+ zu NADPH + H+. 

Phototropine, phototropins Lichtrezeptorproteine, die Pflan¬ 
zen die Wahrnehmung von Licht ermöglichen 


Phototropismus (von griech. trope für „Wendung“), photo- 
tropism durch Licht beeinflusstes, gerichtetes Wachstum bei 
Pflanzen 

pH -Wert, pH value der negative dekadische Logarithmus der 
Protonenkonzentration; Maß für die Azidität einer Lösung. Eine 
Lösung mit einem pH-Wert von 7 wird als neutral bezeichnet. 
pH-Werte größer als 7 sind charakteristisch für basische Lö¬ 
sungen, während saure Lösungen einen pH-Wert kleiner als 7 
aufweisen. 

Phycobilin, phycobilin bei Cyanobakterien und manchen Rot¬ 
algen vorkommendes Photosynthesepigment, das rotes, gelbes, 
oranges und grünes Licht absorbiert 

Phycoerythrin, phycoerythrin ein rotes Proteinpigment, das 
bei Rotalgen vorkommt 

phylogenetische Systematik —► Kladistik 

phylogenetischer (evolutionärer) Artbegriff, lineage species 
concept die Definition einer Art als Zweig am Stammbaum 
des Lebens, dessen Geschichte mit der Artbildung (Speziation) 
beginnt und entweder mit dem Aussterben der Art oder mit ei¬ 
ner erneuten Artbildung endet (Gegensatz zu biologischer 
Artbegriff, —> morphologischer Artbegriff) 

phylogenetischer Baum (evolutionärer Stammbaum), phy- 
logenetic tree eine grafische Darstellung entwicklungsge¬ 
schichtlicher Abstammungslinien 

phylogenetisches Netzwerk, reticulation in einem phyloge¬ 
netischen Baum durch die Kombination von Abstammungs¬ 
linien (z. B. durch Hybridisierung und lateralen Gentransfer) 
entstehende Querverbindungen 

Phylogenie (von griech. phylon für „Stamm“ und genea für 
„Entstehung“), phylogeny evolutionäre Stammesgeschichte; 
meist die Stammesgeschichte einer bestimmten Gruppe von Or¬ 
ganismen oder von bestimmten Genen oder Proteinen (dann als 
molekulare Phylogenie bezeichnet) 

Phylogeographie, area phylogenies Phylogenien, bei denen 
die Namen der Taxa gegen die Namen der Gebiete ausgetauscht 
sind, in denen diese Taxa leben oder lebten 

Phylum, phylum Stamm; hohe Kategorie in der Taxonomie; 
die nächsthöhere Kategorie ist das Reich, die nächstniedrigere 
die Klasse. Ein Stamm umfasst verwandte, ähnliche Klassen. 
Da jedoch die Wertigkeit dieser Kategorien zwischen den ver¬ 
schiedenen Organismengruppen nicht vergleichbar ist, werden 
sie unter Lachleuten zunehmend abgelehnt und auch in diesem 
Buch kaum verwendet. 

Physiologie, physiology die Wissenschaft von den Lebens¬ 
äußerungen und Lebensvorgängen von Organismen und der 
Organe, Gewebe und Zellen, aus denen sie aufgebaut sind 

Phytoalexine (von griech. phyton für „Pflanze“), phytoalexins 
von Pflanzen produzierte Abwehrstoffe gegen Pathogene, die 
bei Infektionen mit Bakterien oder Pilzen gebildet werden und 
auf diese toxisch wirken 

Phytochrom (von griech. chroma für „Larbe“), phytochrome 
Pflanzenpigment, das viele Entwicklungsvorgänge und andere 



2062 


Glossar 


Phänomene bei Pflanzen reguliert; kommt in zwei Isomeren vor: 
P r absorbiert hellrotes Licht, Pf r dunkelrotes Licht; Pf r ist die ak¬ 
tive Form 

Phytohormone, phytohormones Botenstoffe (—► Hormone) 
bei Pflanzen; werden in verschiedenen Zellen gebildet und be¬ 
einflussen sehr unterschiedliche Aspekte der pflanzlichen Ent¬ 
wicklung 

Phytomere, phytomers die sich wiederholenden Bausteine 
von Pflanzensprossen, bestehend aus einem oder zwei an einem 
Knoten am Spross inserierenden Blättern, einem Internodium 
und einer oder mehreren Achselknospen 

Phytoplankton —> Plankton 

Phytoremediation (Phytosanierung), phytoremediation eine 
Form der -> Bioremediation; die Beseitigung von Verunreini¬ 
gungen oder Schadstoffen mithilfe von Pflanzen 

Pigment, pigment Substanz, die sichtbares Licht absorbiert 

Pigmentbecherauge (Pigmentbecherocelle), eye cup Licht¬ 
sinnesorgan zum Beispiel von Plattwürmem; gehört zu den 
einfachsten Sehsystemen von Tieren 

Pili (Singular: Pilus; von lat. pilus für „Haar“), pili auch als 
Fimbrien bezeichnet; fädige Zellanhänge von Bakterien; dienen 
bei manchen Bakterien der gegenseitigen Anheftung während 
der Konjugation 

Pilotieren, piloting eine Form der Navigation, bei der sich 
Tiere Landmarken in ihrer Umgebung einprägen und sich da¬ 
ran orientieren 

Pinocytose, pinocytosis Endocytose gelöster flüssiger Sub¬ 
stanzen durch eine Zelle (vgl. Phagocytose) 

Pionierarten, pioneer species Arten, die bei einer Primärsuk¬ 
zession als Erste ein Habitat besiedeln und mit extremen Bedin¬ 
gungen zurechtkommen müssen. Ihre Lebenszyklusstrategie ist 
zumeist auf ein maximales Populationswachstum ausgerichtet 
(vgl. r-Strategen). Man spricht auch von frühen Sukzessi¬ 
onsarten. 

Pistill —>► Stempel 

Placenta (lat. für „Kuchen“), placenta das bei weiblichen 
Säugetieren während der Schwangerschaft ausgebildete Organ 
zur Versorgung des Embryos/Fetus mit Nährstoffen und Sauer¬ 
stoff und zur Beseitigung fetaler Abfallprodukte; kommt auch 
bei manchen Haiarten vor 

Plankton, plankton frei im Wasserkörper schwebende und 
treibende aquatische Organismen, die mit der Stömung ver¬ 
frachtet werden. Ihre Fortbewegung erfolgt mittels Meeresströ¬ 
mungen und Winden. Zum Plankton gehören neben adulten 
Tieren wie Quallen, Rippenquallen und Salpen auch zahl¬ 
reiche Protisten, darunter viele einzellige Algen, sowie die 
Larven zahlreicher Tiergruppen. Photosynthesebetreibende Ver¬ 
treter des Planktons werden als Phytoplankton bezeichnet, tieri¬ 
sche Vertreter nennt man Zooplankton. 

Planula (von lat. planum für „flach“), planula frei schwim¬ 
mende bewimperte Larve der Cnidaria (Nesseltiere) 


Plaque (franz. für „Metallplatte“ oder „Münze“), plaque 
(1) kreisförmige Aussparung in einem dichten Bakterienrasen 
auf der Oberfläche eines festen Nährmediums; (2) Ansammlung 
prokaryotischer Organismen auf dem Zahnschmelz (die von 
diesen Organismen hergestellten Säuren können Karies verursa¬ 
chen); (3) Bereich der Arterien wand, in dem sich Fibroblasten 
und Fettablagerungen angesammelt haben 

Plasma, plasma der flüssige Anteil des Blutes, der nach Ab¬ 
trennen der Blutzellen und Thrombocyten übrig bleibt 

Plasmamembran, plasma membrane auch als Zellmembran 
bezeichnet; die jede Zelle umgebende Membran, welche die 
Aufnahme und Abgabe von Molekülen und Ionen reguliert; jede 
Zelle besitzt eine Plasmamembran 

Plasmazellen, plasma cells antikörpersezernierende Zellen, 
die sich aus B-Zellen entwickelt haben; Effektoren der humo¬ 
ralen Immunantwort 

Plasmide, plasmids außerhalb des Chromosoms (bzw. der 
Chromosomen) liegende (extrachromosomale), ringförmige 
DNA-Moleküle bei Bakterien; werden unabhängig vom gro¬ 
ßen ringförmigen Bakterienchromosom repliziert; können Gene 
zwischen Bakterien übertragen (—► horizontaler Gentransfer) 
und werden in der Gentechnik vielfältig eingesetzt 

Plasmodesmen (Singular: Plasmodesmos; von griech. desma 
für „Band“), plasmodesmata Cytoplasmastränge, die zwei be¬ 
nachbarte Pflanzenzellen miteinander verbinden 

Plasmogamie, plasmogamy die Verschmelzung des Cytoplas¬ 
mas zweier Zellen (Gegensatz zu -> Karyogamie) 

Plasmolyse, plasmolysis Schrumpfen des Cytoplasmas und 
Ablösen der Plasmamembran von der Zellwand durch osmo¬ 
tischen Austritt von Wasser; beschränkt auf Zellen mit starrer 
Zellwand 

Plastiden, plastids von einer Doppelmembran umgebene Or¬ 
ganellen in Pflanzenzellen; in ihnen laufen die biochemischen 
Reaktionen der Photosynthese ab 

Plastizität, plasticity irreversible Dehnbarkeit oder Biegbar¬ 
keit; die Fähigkeit, nach einer Störung den neuen Zustand 
beizubehalten (Gegensatz zu -> Elastizität) 

Plastochinon, plastoquinone mobiler Elektronenüberträger in 
der Thylakoidmembran der Chloropiasten, der die Photosyste¬ 
me I und II miteinander verbindet 

Plattentektonik (von griech. tekton für „Erbauer“), plate tecto- 
nics Lehre von der Struktur und den Bewegungen der Platten 
der Erdkruste (Lithosphäre), welche die Ursache der Kontinen¬ 
taldrift sind 

Pleiotropie (von griech. pleios für „voll“), pleiotropy die 
Erscheinung, dass ein einzelnes Gen mehr als ein Merkmal be¬ 
stimmt 

Plesiomorphie, plesiomorphy ursprüngliches Merkmal einer 
Gruppe von Organismen als Folge der Abstammung von einem 
gemeinsamen Vorfahren (Gegensatz zu —> Apomorphie; vgl. 
Symplesiomorphie) 
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Pleura (griech. für „Rippen“, „Seite“), pleural membrane 
Brustfell, Lungenfell; äußere Umhüllung der Lungenflügel 
(Lungenfell) und innere Auskleidung der Brusthöhle (Brust¬ 
fell) der Säugetiere. Die beiden Pleurablätter haften aufgrund 
des zwischen ihnen liegenden, flüssigkeitsgefüllten Spalts fest 
aneinander, sind aber gegeneinander reibungslos verschieb¬ 
bar, was die Grundlage der Unterdruckatmung der Säugetie¬ 
re ist. Eine Entzündung dieser Membranen wird als Pleuritis 
(Lungenfell- oder Brustfellentzündung) bezeichnet. 

pluripotent (von lat. pluri für „viele“ und potens für „mäch¬ 
tig“), pluripotent Eigenschaft einer Zelle, sich in sämtliche 
anderen Zelltypen des Körpers zu differenzieren (Gegensatz zu 
-> multipotent, -> totipotent, -> unipotent) 

Pneumatophoren, pneumatophores Luftwurzeln; bei Bäu¬ 
men in der Gezeitenzone oder in sumpfigen Gebieten vorhande¬ 
ne Wurzeln, die aus dem Wasser oder aus Schlamm nach oben 
in die Luft wachsen und das Wurzelsystem dieser Bäume mit 
Sauerstoff versorgen 

Podocyten, podocytes Füßchenzellen der Bowman-Kapsel ei¬ 
nes Nephrons, welche die gefensterten Kapillaren des Glomeru- 
lus bedecken und Filtrations schlitze bilden 

Poikilotherme (von griech. poikilos für „verschieden“ und ther- 
mos für „warm“), poikilotherms wechselwarme Tiere, deren 
Körpertemperatur größtenteils von der Umgebungstemperatur 
abhängt (Gegensatz zu —> Homoiotherme, —> Heterotherme) 

polar, polar Eigenschaft eines Moleküls, das voneinander ge¬ 
trennte, gegensätzliche Teilladungen aufweist. Das bekannteste 
Beispiel ist das Wassermolekül (H 2 O). (Gegensatz zu -> unpo¬ 
lar) 

polare kovalente Bindung, polar covalent bond chemische 
Bindung, bei der die elektrische Ladung ungleichmäßig auf 
die beiden beteiligten Atome verteilt ist, weil die Elektronen 
von einem der Kerne stärker angezogen werden (Gegensatz zu 
-> unpolare kovalente Bindung) 

Polarität, polarity (1) in der Entwicklung Unterschiede zwi¬ 
schen den beiden Enden eines Organismus oder einer Struktur; 
(2) in der Chemie die Eigenschaft der ungleichen Ladungsver¬ 
teilung polarer Moleküle aufgrund polarer kovalenter Bindun¬ 
gen 

Polkerne, polar nuclei auch als Endospermkerne bezeichnet; 
Kerne der Embryo sackzelle des weiblichen Megagametophyten 
von Angiospermen; nach der Befruchtung entsteht aus ihnen das 
Endosperm 

Polkörper polar body kleine Zelle mit einem funktionslosen 
Zellkern, der während der Meiose in der Oogenese entsteht 

Pollen (Pollenkorn) (lat. für „Staubmehl“), pollen die mikro¬ 
skopisch kleinen Körnchen der Samenpflanzen, die den männli¬ 
chen Gametophyten (—► Mikrogametophyten) und die Gameten 
(—► Mikrosporen) enthalten 

Pollenkorn —► Pollen 

Pollenschlauch pollen tube aus dem Pollenkorn auswachsen¬ 
de, schlanke Struktur, die der Übertragung der Spermazellen auf 
den Megagametophyten dient 


Pollination -> Bestäubung 

Polplasma, pole plasm das Cytoplasma an einem Ende eines 
Insekteneies; determiniert die Entwicklung der an dieser Stelle 
gebildeten Zellen zu Keimzellen 

Polyandrie (von griech. poly für „viele“), polyandry Paa¬ 
rungssystem, bei dem sich ein Weibchen mit mehreren Männ¬ 
chen paart (Gegensatz zu -> Polygynie) 

Poly-A-Schwanz, poly(A) tail lange Sequenz von Adenin- 
nucleotiden (50-250), die nach der Transkription an das ß'-Ende 
der meisten eukaryotischen mRNAs gehängt wird 

Polygynie, polygyny Paarungssystem, bei dem sich ein Männ¬ 
chen mit mehreren Weibchen paart (Gegensatz zu —>► Polyan¬ 
drie) 

polyklonale Antikörper, polyclonal antibodies Gemisch von 
Antikörpern gegen mehrere bis viele —> Epitope 

Polykultur, polyculture Form der Landwirtschaft mit ge¬ 
mischtem Anbau zahlreicher verschiedener Nutzpflanzen in 
großem Maßstab (Gegensatz zu —> Monokultur) 

Polymerasekettenreaktion (PCR), polymerase chain reac- 
tion molekularbiologische Technik zur schnellen Herstellung 
von millionenfachen Kopien eines bestimmten DNA-Abschnitts 
mithilfe einer hitzestabilen DNA-Polymerase, ausgehend von 
einer geringen DNA-Menge 

Polymere (von griech. meros für „Einheit“), polymers große 
Moleküle, die aus vielen ähnlichen oder gleichen Untereinheiten 
(Monomeren) bestehen (Gegensatz zu -> Monomere) 

Polymerisation, polymerization chemische Reaktion, bei der 
durch Verknüpfung von Monomeren Polymere entstehen 

Polymorphismus (von griech. poly für „viele“ und morphe für 
„Form“, „Gestalt“), polymorphism Vielgestaltigkeit; (1) Co- 
existenz unterschiedlicher Körpergestalten innerhalb einer Art 
wie etwa verschiedene Polypentypen oder Polyp und Meduse 
bei den Nesseltieren (bei nur zwei Typen auch Dimorphismus 
genannt); (2) Coexistenz von zwei oder mehr unterschiedlichen 
Ausprägungen eines Merkmals bei den Individuen einer Popu¬ 
lation, die auf dem Vorhandensein verschiedener (polymorpher) 
Allele beruhen 

Polyp, polyp festsitzendes (sessiles) Stadium im Entwick¬ 
lungszyklus der meisten Cnidaria (Nesseltiere) (Gegensatz zu 
-> Meduse) 

Polypeptide, polypeptides auch als Polypeptidketten bezeich¬ 
net; Polymere aus Aminosäuren, die durch Peptidbindungen 
miteinander verbunden sind. Proteine bestehen aus einem oder 
mehreren Polypeptiden. 

polyphyletisch (von griech. poly für „viele“ und pylon für 
„Stamm“, „Sippe“), polyphyletic taxonomische Beschreibung 
einer Gruppe, deren Mitglieder von unterschiedlichen Vorfahren 
ab stammen, die in der Gruppe nicht enthalten sind; die Gruppe 
wird oft aufgrund ähnlicher Merkmale zusammengefasst, weil 
die stammesgeschichtlichen Verhältnisse noch nicht geklärt sind 
(Gegensatz zu -> monophyletisch, -> paraphyletisch) 
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polyploid, polyploid bezeichnet den Besitz von mehr als zwei 
kompletten Chromosomensätzen 

Polyploidie, polyploidy das Vorhandensein von mehr als zwei 
kompletten Chromosomensätzen 

Polyribosom —>► Polysom 

Polysaccharide, polysaccharides polymere Makromoleküle 
aus vielen Monosacchariden (Einfachzuckern). Bekannte Bei¬ 
spiele sind Cellulose und Stärke. 

Polysom (Polyribosom), polysome Komplex aus einem fädi- 
gen mRNA-Molekül und einigen bis vielen daran aufgereihten 
Ribosomen. Die Ribosomen bewegen sich an der mRNA ent¬ 
lang und synthetisieren dabei Polypeptidketten. 

POM, particulate organic matter Mikroorganismen und 
kleinteilige organische Überreste von Organismen im Plankton 
oder Sediment (vgl. —> Detritus) 

Pons (lat. für „Brücke“), pons Brücke, ventraler, vor der Me- 
dulla gelegener Teil des Himstamms von Wirbeltieren 

Population, population (1) in der Biologie eine Gruppe art¬ 
gleicher Individuen, die gleichzeitig im selben Habitat leben 
und sich untereinander fortpflanzen können; (2) in der Statistik 
die auch als Grundgesamtheit bezeichnete Menge aller Untersu¬ 
chungseinheiten 

Populationsdichte, population density die Zahl der Individu¬ 
en einer Population pro Flächen- oder Volumeneinheit 

Populationsdynamik, population dynamics die Veränderun¬ 
gen von Populationen in Zeit und Raum 

Populationsgenetik, population genetics die Erforschung der 
genetischen Variabilität und ihrer Ursachen innerhalb von Po¬ 
pulationen 

Populationsgröße, population size die Gesamtzahl der Indi¬ 
viduen in einer Population 

Populationsstruktur, population structure Gesamtheit der 
Merkmale einer Population; zum Beispiel die Alterstruktur (der 
prozentuale Anteil der verschiedenen Altersgruppen an der Ge¬ 
samtpopulation), aber auch die Verteilung der Population im 
Raum 

Populationswachstum, population growth die Veränderung 
der Populationsgröße im Laufe der Zeit 

Populationswachstumsrate, population growth rate die Ge¬ 
schwindigkeit der Veränderung der Populationsgröße im Laufe 
der Zeit 

Positionsinformation (Lageinformation), positional informa- 
tion die Grundlage der räumlichen Wahrnehmung in der Ent¬ 
wicklung, die induziert, dass sich die Zellen entsprechend ihrer 
Lage im sich entwickelnden Organismus differenzieren; äußert 
sich vielfach in Form eines Morphogengradienten 

Positionsklonierung, positional cloning Technik zur Isolie¬ 
rung eines krankheitsverursachenden Gens anhand seiner unge¬ 
fähren Lage auf dem Chromosom 

positive Interaktion, positive interaction trophische oder 
nichttrophische Wechselbeziehung zwischen zwei Arten, von 


der eine der Arten oder auch beide profitieren und keine da¬ 
von geschädigt wird (vgl. -> Probiose, -> Kommensalismus, 
-> Symbiose) 

positive Regulation, positive regulation Form der Genre¬ 
gulation, bei der ein regulatorisch wirksames Makromolekül 
erforderlich ist, um die Transkription eines Strukturgens anzu¬ 
schalten; ohne dessen Anwesenheit findet keine Transkription 
statt (Gegensatz zu —»► negative Regulation) 

positive Rückkopplung, positive feedback in Regelkreisen 
eine Information, die eine regulatorische Reaktion und die 
Abweichung des Systems vom Ausgangspunkt verstärkt (Ge¬ 
gensatz zu -> negative Rückkopplung) 

positive Selektion, positive selection Form der natürlichen 
Selektion, durch deren Einwirken sich ein Merkmal etablieren 
kann, durch welches sich die Überlebenschancen in einer Popu¬ 
lation erhöhen (Gegensatz zu negative Selektion) 

positiver Zusammenhang, positive relationship Beziehung, 
in der bei den Beobachtungen zwei Variablen tendenziell in die 
gleiche Richtung variieren 

positives Feedback -> Feedback 

posterior (von lat. postere für „hinter“, „nachfolgend“), pos¬ 
terior Lagebezeichnung; bezogen auf die Körperachse hinten 
oder rückseitig gelegen (Gegensatz zu —> anterior) 

Postresorptionsphase, postabsorptive state Stadium zum 
Abschluss des Verdauungsvorgangs, wenn keine Nahrung mehr 
im Darm vorhanden ist und daher keine Nährstoffe resorbiert 
werden können (Gegensatz zu -> Resorptionsphase) 

postsynaptische Zelle, postsynaptic cell die Zelle, die an ei¬ 
ner Synapse Informationen von einem Neuron erhält (Gegensatz 
zu -> präsysnaptische Zelle) 

postzygotische Isolationsmechanismen (metagame Isola¬ 
tionsmechanismen), postzygotic isolating mechanisms alle 
nach der Verschmelzung der Zellkerne der beiden Gameten er¬ 
folgenden Prozesse, die eine erfolgreiche Fortpflanzung verhin¬ 
dern (Fortpflanzungsbarrieren) (Gegensatz zu -> präzygotische 
Isolationsmechanismen) 

potenzielle Energie, potential energy gespeicherte Energie, 
die keine Arbeit leistet, aber das Potenzial dazu besitzt; kann 
unter anderem in chemischen Bindungen gespeichert werden 
(Gegensatz zu kinetische Energie) 

Poweranalyse, power analysis Ermittlung der Teststärke 
eines statistischen Tests 

Prädation, predation trophische Wechselbeziehung, bei der 
ein Individuum der einen Art (der Prädator) Individuen einer 
anderen Art (der Beute) teilweise oder ganz konsumiert 

Prädatoren, predators Fressfeinde; Lebewesen, die andere 
Lebewesen teilweise oder ganz (als „Beute“) konsumieren; wird 
für —> Carnivoren, -> Herbivoren, -> Omnivoren und —>► Para¬ 
siten verwendet (vgl. -> Beute) 

Prägung, imprinting Begriff aus der Verhaltenslehre; Form 
des Lernens, das in einem begrenzten Zeitraum innerhalb ei¬ 
nes bestimmten Entwicklungsabschnitts eines Tieres abläuft 
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(—► sensible Phase) und ein spezifisches, lebenslang anhalten¬ 
des Verhaltensmuster gegenüber einem bestimmten Objekt oder 
anderen Organismus bedingt 

Präkambrium, Precambrian die erste und längste Periode 
der geologischen Zeit, in der das Leben auf der Erde entstand 

präkapillärer Sphinkter, precapillary sphincter Schließ¬ 
muskel aus glatter Muskulatur, der den Blutfluss in Richtung 
eines Kapillarbetts unterbinden kann 

prämotorischer Cortex, pre-motor cortex die vor dem pri¬ 
mären motorischen Cortex gelegene Region des Frontallappens 
des Großhirns 

Prä-mRNA (Primärtranskript), pre-mRNA erstes Gentran- 
skript; wird durch RNA-Spleißen wie auch das Anhängen der 
Cap-Struktur und des Poly(A)-Schwanzes zu funktionsfähiger, 
reifer mRNA prozessiert 

präsynaptische Erregung/Hemmung, presynaptic excitation/ 
inhibition erfolgt, wenn ein Neuron die Aktivität an einer 
Synapse verändert, indem es einen Neurotransmitter in die prä¬ 
synaptische Nervenendigung abgibt 

präsynaptisches Neuron, presynaptic neuron Neuron, das 
eine Information über eine Synapse an eine andere Zelle über¬ 
mittelt (Gegensatz zu -> postsynaptische Zelle) 

präzygotische Isolationmechanismen (progame Isolations¬ 
mechanismen), prezygotic reproductive barriers alle vor der 
Verschmelzung der Zellkerne zweier Gameten erfolgenden Pro¬ 
zesse, die eine erfolgreiche Fortpflanzung verhindern (Fort¬ 
pflanzungsbarrieren) (Gegensatz zu -> postzygotische Isolati¬ 
onsmechanismen) 

Pressorezeptor Barorezeptor 

primär aktiver Transport, primary active transport Form 
des aktiven Transports, bei dem ATP hydrolysiert wird, um 
die Energie zu gewinnen, die zum Transport von Ionen entge¬ 
gen ihres Konzentrationsgefälles erforderlich ist (Gegensatz zu 
sekundär aktiver Transport) 

primäre Endosymbiose, primary endosymbiosis die Aufnah¬ 
me eines Cyanobakteriums durch eine größere eukaryotische 
Zelle; führte zur Entstehung der ersten photosynthetisch aktiven 
Eukaryoten mit Chloroplasten 

primäre Geschlechtsbestimmung, primary sex determination 
genetische Festlegung des gametischen Geschlechts: männlich 
oder weiblich (Gegensatz zu -> sekundärer Geschlechtsbestim¬ 
mung) 

primäre Geschlechtsmerkmale, primary sex characteristics 
für die Fortpflanzung unmittelbar notwendige Geschlechtsorga¬ 
ne wie Ovar, Uterus, Vagina, Hoden und Penis beim Menschen 
(Gegensatz zu —> sekundäre Geschlechtsmerkmale) 

primäre Geschlechtsorgane, primary sex organs Hoden und 
Eierstöcke 

primäre Immunantwort, primary immune response die erste 
Reaktion des Immunsystems auf ein Antigen; hierzu gehören 
die Erkennung durch Lymphocyten und die Produktion von 


Effektor- und Gedächtniszellen (Gegensatz zu —> sekundäre Im¬ 
munantwort) 

primäre Leibeshöhle -> Blastocoel 

primärer motorischer Cortex, primary motor cortex mo¬ 
torischer Cortex 

primärer Organisator —Spemann-Organisator 

primärer Pflanzenkörper, primary plant body derjenige Teil 
des Pflanzenkörpers, der durch das Primärwachstum gebildet 
wird; umfasst sämtliche unverholzten Teile der Pflanze; viele 
krautige Pflanzen bestehen ausschließlich aus einem primären 
Pflanzenkörper (Gegensatz zu -> sekundärer Pflanzenkörper) 

primärer somatosensorischer Cortex —> somatosensori- 
scher Cortex 

primäres Lysosom, primary lysosome Lysosom vor der Ver¬ 
schmelzung mit einem Phagosom (vgl. -> Lysosom, —>► sekun¬ 
däres Lysosom) 

primäres Wachstum, primary growth das Wachstum von 
Pflanzen, das durch einen Längenzuwachs von Spross und Wur¬ 
zeln und die Bildung neuer Seitenzweige und Seiten wurzeln 
durch Verzweigung gekennzeichnet ist (Gegensatz zu -> sekun¬ 
däres Dickenwachstum) 

Primärkonsument, primary consumer herbivorer Organis¬ 
mus, der sich von Primärproduzenten ernährt 

Primärmeristem, primary meristem Meristem, das für das 
primäre Wachstum der Pflanze zuständig ist 

Primärproduktion, primary production die durch Primärpro¬ 
duzenten fixierte Kohlenstoffmenge pro Zeiteinheit 

Primärproduktivität, primary productivity die durch Primär¬ 
produzenten fixierte Kohlenstoffmenge pro Zeiteinheit pro Flä¬ 
cheneinheit 

Primärproduzenten, primary producers photo- oder chemo- 
synthesebetreibende Organismen, die aus einfachen anorgani¬ 
schen Molekülen komplexe organische Moleküle synthetisieren 

Primärstruktur, primary structure die spezifische Amino¬ 
säuresequenz in einem Protein (Gegensatz zu Sekundär Struk¬ 
tur, -> Tertiärstruktur, —>► Quartärstruktur) 

Primärsukzession, primary succession ökologische Sukzes¬ 
sion in Gebieten, in denen es zuvor noch keine Lebewesen gab, 
zum Beispiel auf neu entstandenen Moränen oder erkalteten La¬ 
vaströmen (Gegensatz zu —> Sekundärsukzession) 

Primärtranskript —>► Prä-mRNA 

Primärwand, primary cell wall Struktur, die bei Pflanzenzel¬ 
len nach der Cytokinese die Mittellamelle bildet; besteht aus 
Cellulosemikrofibrillen, Hemicellulose und Pektin (Gegensatz 
zu -> Sekundärwand) 

Primase, primase Enzym, das die Synthese eines Primers für 
die DNA-Replikation katalysiert 

Primer, primer kurzer, einzelsträngiger Abschnitt einer 
Nucleinsäure, gewöhnlich RNA, der die erforderliche Matrize 
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für die Synthese eines neuen DNA-Strangs bildet. Die Synthese 
erfolgt dabei vom 3'-Ende des Primers an. 

Primitivknoten —> Hensen-Knoten 

Primitivknoten, primitive node ein Bereich am Vorderende 
der Primitivrinne; die Stelle der Einwanderung der Zellen wäh¬ 
rend der Gastrulation; hat bei Säugetieren und Vögeln eine 
ähnliche Funktion wie die dorsale Urmundlippe bei Amphibi¬ 
en; bei Vögeln auch —> Hensen-Knoten genannt 

Primitivstreifen (Keimstreifen), primitive streak axial ent¬ 
lang der Keimscheibe verlaufender Streifen; Bereich, in den bei 
der Bildung des dreischichtigen Embryos Zellen einwandem; 
findet sich in der Embryonalentwicklung von Vögeln und Fi¬ 
schen 

Prionen, prions Proteine von Tieren, die in einer physio¬ 
logischen und einer infektiösen Konformation existieren; die 
infektiöse kann sich auf die physiologische übertragen 

Probabilität —> Wahrscheinlichkeit 

Probiose, probiosis Form der positiven interspezifischen In¬ 
teraktion, bei dem ein Partner profitiert und der andere un¬ 
beeinflusst bleibt. In diese Kategorie gehört unter anderem 
der —> Kommensalismus. (vgl. —> interpezifische Konkurrenz, 
-> Amensalismus, -> Symbiose, -> Mutualismus) 

Produktionseffizienz, production efficiency der Anteil der 
assimilierten Biomasse, der in die Produktion neuer Konsumen¬ 
tenbiomasse oder Nettosekundärproduktion einfließt 

Proenzym (Zymogen), proenzyme inaktive Vorstufe eines 
Verdauungsenzyms, das in den Verdauungstrakt sezerniert wird. 
Dort werden die Zymogene von Proteasen gespalten und da¬ 
durch zu aktiven Enzymen. 

progame Isolationsmechanismen präzygotische Isolati¬ 
onsmechanismen 

Progesteron (von lat. pro für „für“ und gestatio für „das Tra¬ 
gen“), progesterone weibliches Geschlechtshormon, das für 
die Aufrechterhaltung der Schwangerschaft mitverantwortlich 
ist 

Prokambium, procambium primäres Meristem, aus dem das 
Leitgewebe hervorgeht 

Prokaryoten, prokaryotes einzellige Organismen, die weder 
einen Zellkern noch membranumhüllte Organellen besitzen; 
umfassen die Bacteria und die Archaea (Gegensatz zu —> Eu- 
karyoten) 

Pro-Kopf-Geburtenrate ( b ), per capita birth rate in Model¬ 
len zum Populationswachstum die durchschnittliche Zahl von 
Nachkommen, die ein Individuum innerhalb eines bestimmten 
Zeitraums hervorbringt 

Pro-Kopf-Sterberate ( d ), per capita death rate in Modellen 
zum Populationswachstum die durchschnittliche Wahrschein¬ 
lichkeit, dass ein Individuum innerhalb eines bestimmten Zeit¬ 
raums sterben wird 

Pro-Kopf-Wachstumsrate (r), per capita growth rate in Mo¬ 
dellen zum PopulationsWachstum der durchschnittliche Beitrag 


eines Individuums zur Wachstumsrate der Gesamtpopulation; 
mathematisch ausgedrückt die Differenz zwischen der Pro- 
Kopf-Geburtenrate (b) und der Pro-Kopf-Sterberate (d), also 
b-d. 

Prolactin, prolactin vom Hypophysenvorderlappen freige¬ 
setztes Hormon, das unter anderem die Produktion der Mutter¬ 
milch bei weiblichen Säugetieren stimuliert 

Proliferation —>► Zellproliferation 

Prometaphase, prometaphase zweites Stadium der Kerntei¬ 
lung, in dessen Verlauf sich die Chromosomen zur Mitte der 
Mitosespindel bewegen 

Promotor, promoter DNA-Sequenz, die als initiale Bin¬ 
dungsstelle für die RNA-Polymerase bei der Initiation der Tran¬ 
skription fungiert (vgl. —> Operon) 

Proofreading —> Korrekturlesen 

Prophage, prophage nichtinfektiöse Einheit, die in das bakte¬ 
rielle Wirtsgenom integriert ist und sich mit diesem vervielfäl¬ 
tigt, aber nicht zur Lyse der Zelle führt; kann zu einem späteren 
Zeitpunkt in den lytischen Zyklus eintreten 

Prophase, prophase erstes Stadium der Kernteilung, in dessen 
Verlauf die Chromosomen aus diffusem, fädigem Material zu 
einzelnen, kompakten Strukturen kondensieren 

Prosencephalon —> Vorderhirn 

Prostaglandine, prostaglandins Gruppe spezieller Lipide mit 
hormonähnlichen Funktionen. Noch ist ungeklärt, ob sie auch in 
größerer Entfernung von ihrem Entstehungsort wirken können 
oder nur lokal begrenzt. 

Prostata, prostate gland akzessorische Geschlechtsdrüse an 
der Einmündung der paarigen Samenleiter in die Harnröhre di¬ 
rekt unterhalb der Harnblase; steuert eine säureneutralisierende 
Flüssigkeit zum Ejakulat bei 

prosthetische Gruppe, prosthetic group der nicht aus Ami¬ 
nosäuren bestehende Anteil eines Enzyms 

Proteasen, proteases Verdauungsenzyme, die in Polypeptid¬ 
ketten die Peptidbindungen zwischen benachbarten Aminosäu¬ 
ren spalten 

Proteasom, proteasome großer Proteinkomplex im Cytoplas¬ 
ma von Eukaryoten, der an andere, zuvor mit Ubiquitin markier¬ 
te, zelluläre Proteine bindet und diese spaltet 

Protein (von griech. protos für „der Erste“), protein eines 
der grundlegenden Makromoleküle lebender Organismen; lang- 
kettige Polymere aus Aminosäuren mit 20 unterschiedlichen 
Seitenketten. Bei fibrösen Proteinen liegt die Polymerkette eher 
ausgestreckt vor, bei Enzymen und anderen globulären Pro¬ 
teinen ist die Kette zu einer eher geballten Struktur gefaltet. 
Proteine sind Produkte von Genen, ihre Aminosäurebausteine 
werden von Tripletts der mRNA codiert. 

Proteinfamilie Genfamilie 

Proteinhormone (Proteohormone), protein hormones große 
Hormonmoleküle aus Polypeptidketten, die in der Regel über 50 
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Aminosäuren lang sind; werden von Genen codiert und durch 
Translation produziert 

Proteinkinasekaskade, protein kinase cascade durch ein mo¬ 
lekulares Signal ausgelöste Reaktionsfolge, bei der mehrere 
Proteinkinasen einander in bestimmter Reihenfolge aktivieren 
und dadurch das Signal bei jedem Schritt verstärken 

Proteinkinasen, protein kinases Enzyme, die die Übertra¬ 
gung einer Phosphatgruppe von ATP auf ein spezifisches Ziel¬ 
protein katalysieren. Diese Phosphorylierung kann die Konfor- 
mation und die Aktivität des Zielproteins verändern. 

Proteinstammbaum, protein phylogenetic tree grafische Dar¬ 
stellung der evolutionären Beziehungen eines Proteins oder der 
Mitglieder einer Proteinfamilie bei verschiedenen Organismen¬ 
arten (—> phylogenetischer Baum, —> Genstammbaum) 

Proteoglykan, proteoglycan Glykoprotein aus einem Protein¬ 
kern mit langen linearen Kohlenhydratketten 

Proteohormone —>► Proteinhormone 

Proteolyse (von griech. protos für „der Erste“ und lysis für 
„Auflösung“), proteolysis enzymatischer Abbau von Protei¬ 
nen oder Peptiden 

Proteom, proteome Gesamtheit aller Proteine, die in einem 
Organismus oder einem Zelltyp zu einem bestimmten Zeitpunkt 
vorhanden sind. Bei Eukaryoten ist wegen des alternativen 
Spleißens des Primärtranskripts die Zahl der synthetisierbaren 
Proteine weitaus größer als die Zahl der proteincodierenden 
Gene im Genom des betreffenden Organismus, (vgl. —► Tran- 
skriptom) 

prothorakotropes Hormon (PTTH), prothoracotropic Hor¬ 
mone Hormon von Insekten, das die Sekretion der Prothorax¬ 
drüse steuert 

Prothoraxdrüse, prothoracic gland Drüse von Insekten, die 
das Häutungshormon Ecdyson sezerniert 

Prothrombin, prothrombin die inaktive Form des an der Blut¬ 
gerinnung beteiligten Enzyms Thrombin 

Protobionten, protobiontes hypothetische Vorläufer der ers¬ 
ten lebenden Zellen, mit interagierenden Proteinen und Nuclein- 
säuren, umhüllt von einer Lipiddoppelmembran und mit einem 
einfachen Stoffwechsel (vgl. —> Mikrosphären, —> Protozellen) 

Protoderm, protoderm primäres Meristem, aus dem die 
pflanzliche Epidermis hervorgeht 

Proton (von griech. protos für „Erster“, „Vorderster“), proton 
(1) subatomares Teilchen mit einer einzelnen positiven Ladung 
(die Zahl der Protonen im Kern eines Atoms entspricht der Ord¬ 
nungszahl des Elements); (2) ein Wasserstoffion (H + ) 

protonenmotorische Kraft, proton-motive force meist in 
Millivolt angegebene Kraft, die an einer Membran erzeugt wird; 
ausgeübt durch den elektrochemischen Gradienten, der aus zwei 
Komponenten besteht: dem Konzentrationsgradienten (chemi¬ 
scher Gradient) und dem elektrischen Gradienten (elektrisches 
Potenzial, elektrische Spannung) 

Protonenpumpe, proton pump aktives Transportsystem, das 
unter Verwendung von Energie aus ATP Protonen (H + ) durch 


eine Membran transportiert und dadurch einen Protonengradi¬ 
enten aufbaut 

Protonephridien (von griech. proto für „vor“ und nephros für 
„Niere“), protonephridia Exkretionsorgane, zum Beispiel bei 
Plattwürmern, die aus einer Terminalzelle mit Wimpernflamme 
und einem Exkretionskanal bestehen (vgl. -> Nephridien) 

Protoonkogene, protooncogene normale Allele, die Vorläufer 
von -> Onkogenen (krebsverursachende Gene) sind; codieren 
Wachstumsfaktoren oder Rezeptorproteine 

Protoplast, protoplast der cytoplasmatische Inhalt einer 
Pflanzenzelle; die Plasmamembran und alle darin enthaltenen 
Zellbestandteile 

prototroph (von griech. trophe für „Nahrung“), prototroph 
bezüglich der Ernährung der Wildtyp (Referenzform) von Mi¬ 
kroorganismen. Als Nährstoffe werden nur einfache Nährstoffe 
und Mineralien benötigt. Abweichende Formen, die zusätzliche 
Wachstumsfaktoren benötigen, bezeichnet man als Emährungs- 
mutanten oder —> auxotroph. 

Protozellen, protocells selbstorganisierende Vesikel aus Lipi¬ 
den, die als wichtiger Entwicklungsschritt bei der Entstehung 
des Lebens gelten (vgl. Protobionten, -> Mikrosphären) 

Provirus, provirus von einem Virus synthetisierte, doppel- 
strängige DNA, die in das Chromosom des Wirtsorganismus 
eingebaut wird; enthält Promotoren, die vom Transkriptionsap¬ 
parat der Wirtszelle erkannt werden 

proximal, proximal Lagebezeichnung; nahe am Ansatz oder 
Referenzpunkt (Gegensatz zu —> distal) 

proximaler Tubulus, proximal convoluted tubule der unmit¬ 
telbar auf den Glomerulus folgende, erste Abschnitt des Ne¬ 
phrons (vgl. -> distaler Tubulus) 

proximate Ursachen, proximate causes die unmittelbaren ge¬ 
netischen, physiologischen, neurologischen und Entwicklungs¬ 
mechanismen, die ein Verhalten oder ein körperliches Merkmal 
bedingen (Gegensatz zu -> ultimate Ursachen) 

prozedurales Gedächtnis, procedural memory speichert mo¬ 
torische Fertigkeiten und Handlungsabläufe; lässt sich nicht 
willentlich abrufen und beschreiben (Gegensatz zu —> deklara¬ 
tives Gedächtnis) 

prozessiv, processive Eigenschaft eines Enzyms, das, wenn es 
einmal an sein Substrat gebunden hat, viele identische Reak¬ 
tionsdurchläufe („Prozesse“) nacheinander katalysiert, wie die 
DNA-Polymerase während der DNA-Replikation 

PR-Proteine, pathenogenesis related (PR) proteins pflanz¬ 
liche Proteine, die an der systemisch erworbenen Resistenz 
beteiligt sind. Ihre Synthese erfolgt als Reaktion auf eine In¬ 
fektion durch ein -> Pathogen, etwa einen Pilz. 

Pseudocoel (von griech. pseudes für „falsch“), pseudocoelom 
nicht von einem mesodermalen Bauchfell (Peritoneum) ausge¬ 
kleidete Leibeshöhle; charakteristisch zum Beispiel für Nema¬ 
toden und Rotatorien (vgl. —> Leibeshöhle) 

Pseudogen, pseudogene DNA-Segment, das homolog zu ei¬ 
nem funktionellen Gen ist, aber durch eine Genmutation oder 
die Veränderung seiner Lage im Genom nicht exprimiert wird 
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Pseudoplasmodium, pseudoplasmodium einem Plasmodium 
ähnelnde Aggregation von Myxamöben 

Pseudopodien (von griech. podos für „Fuß“), pseudopods 
temporäre Plasmaausstülpungen des Zellkörpers, die der Fort¬ 
bewegung, Anhaftung an den Untergrund und der Nahrungsauf¬ 
nahme dienen 

Puffer, buffer Lösung, die vorübergehend Protonen aufneh¬ 
men oder abgeben und dadurch Schwankungen im pH-Wert 
ausgleichen kann 

pulmonal (von lat. pulmo für „Lunge“), pulmonal die Lunge 
betreffend 

Pulmonalklappe, pulmonary valve als Rückschlagventil wir¬ 
kende Taschenklappe zwischen der rechten Herzkammer und 
der Lungenarterie, die beim Erschlaffen der Herzkammer den 
Rückfluss des Blutes verhindert 

Pulpahöhle, pulp cavity der Hohlraum im Inneren eines 
Zahns, der Blutgefäße, Nerven und dentinproduzierende Zellen 
enthält 

Punktmutation, point mutation die minimalste Form einer 
Genmutation; beruht auf dem Hinzukommen (Insertion), dem 
Verlust (Deletion) oder dem Austausch (Substitution) eines 
einzigen Nucleotids in der DNA (vgl. —► Genommutation, 
-> Chromosomenmutation, -> Genmutation) 

Punnett-Quadrat, Punnett square Hilfsmittel, mit dem sich 
auf Basis der Mendel-Regeln das Ergebnis einer genetischen 
Kreuzung prognostizieren lässt. Dazu trägt man die Gameten 
der Eltern jeweils in der oberen und linken Spalte des Rekom¬ 
binationsquadrats ein und kann so die Häufigkeit der möglichen 
Genotypen bei den Nachkommen ermitteln. 

Punktualismus, punctualism Evolutionsmuster, bei dem sich 
Perioden mit schnellen Veränderungen abwechseln mit längeren 
Perioden, in denen nur wenige oder gar keinen Veränderungen 
stattfinden (Gegensatz zu —> Gradualismus) 

Pupille, pupil die Öffnung der Iris im Wirbeltierauge, durch 
die Licht einfällt 

Puppe, pupa EntwicklungsStadium holometaboler Insekten, 
in dem die Umwandlung von der —> Larve in das Vollinsekt 
(—> Imago) erfolgt 

Purine, purines eine der beiden Familien stickstoffhaltiger 
Basen in Nucleinsäuren. Die beiden Purine - Adenin und Gua¬ 
nin - gehen jeweils eine Basenpaarung mit einer bestimmten 
Pyrimidinbase ein. (vgl. —>► Pyrimidine) 

Purkinje-Fasern, Purkinje fibers spezialisierte Herzmuskel¬ 
zellen, die der Erregungsausbreitung im Herzmuskel dienen 

p- Wert, P-value die berechnete Wahrscheinlichkeit, ein be¬ 
stimmtes Ergebnis durch eine zufällige Stichprobe zu erhalten, 
sofern die Nullhypothese zutrifft 

Pyrimidine, pyrimidines eine der beiden Familien stickstoff¬ 
haltiger Basen in Nucleinsäuren. Die Pyrimidine - Cytosin, 
Thymin und Uracil - gehen jeweils eine Basenpaarung mit einer 
bestimmten Purinbase ein. (vgl. -> Purine) 


Pyrogen (von griech. pyros für „Feuer“ und gennan für „erzeu¬ 
gen“), pyrogen Substanz, die einen Anstieg der Körpertempe¬ 
ratur (Fieber) bewirkt; wird entweder von einem eingedrunge¬ 
nen Pathogen oder als Reaktion auf die Infektion von Zellen des 
Immunsystems produziert 

Pyruvat, pyruvate ionische Form von Brenztraubensäure; C 3 - 
Carbonsäure; Endprodukt der Glykolyse und Ausgangsmaterial 
für den Citratzyklus 

Pyruvatoxidation, pyruvate oxidation Umwandlung von Py¬ 
ruvat in Acetyl-CoA und CO 2 ; erfolgt in Anwesenheit von O 2 
in der mitochondrialen Matrix 


Q 

2io-Wert, <2 10 value Wert, der die Rate biochemischer Pro¬ 
zesse oder Reaktionen über einen Temperaturbereich von 10 °C 
vergleicht. Ein temperaturunabhängiger Prozess hat einen gio- 
Wert von 1; Werte von 2 oder 3 bedeuten, dass sich die 
Reaktionsgeschwindigkeit mit steigender Temperatur verdop¬ 
pelt bzw. verdreifacht. 

qualitatives Merkmal, qualitative trait auf einer nicht mess¬ 
baren Eigenschaft beruhendes Merkmal, etwa die Alternative 
blau oder braun 

quantitative trait loci (QTLs, Loci für quantitative Merkmale) 
Genorte für quantitative Merkmale; Gruppe von Genen, die ein 
komplexes Merkmal bedingen, welches quantitiv (in der Menge, 
nicht in der Form) variiert 

quantitative Variablen, quantitative variables Variablen, die 
sich quantitativ messen lassen - im Gegensatz zu kategori¬ 
schen Variablen, die sich nur qualitativ unterscheiden 

quantitatives Merkmal, quantitative trait Merkmal, das auf 
numerischen Werten (quantitativen Daten) beruht, die man 
durch Messungen erhalten hat, etwa die Körpergröße 

Quartärstruktur, quaternary structure spezielle räumliche 
Anordung der Untereinheiten eines oligomeren Proteins (Ge¬ 
gensatz zu -> Primärstruktur, -> Sekundär Struktur, -> Tertiär¬ 
struktur) 

Quelle (Bildungsort, Syntheseort), source pflanzliche Orga¬ 
ne, die ihre überschüssigen, nicht selbst benötigten Assimila¬ 
tionsprodukte abgeben, zum Beispiel ausgereifte Blätter oder 
Speicherorgane (Gegensatz zu -> Senke) 

Quellpopulationen, source populations Populationen, die als 
Herkunft von Individuen für andere Populationen innerhalb ei¬ 
ner Metapopulation fungieren 

quergestreifte Muskulatur —> Skelettmuskulatur 

Quorum sensing, quorum sensing die Verwendung chemi¬ 
scher KommunikationsSignale, um dadurch dichteabhängige 
Aktivitäten wie die Bildung eines Biofilms bei Prokaryoten oder 
Meeresleuchten bei Dinoflagellaten auszulösen 
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Radiärfurchung, radial cleavage Form der Embryonalent¬ 
wicklung, bei der die Ebenen der Zellteilung parallel und senk¬ 
recht zur animal-vegetativen Achse des Embryos liegen (vgl. 
-> Spiralfurchung) 

Radiärsymmetrie, radial symmetry Form der Symmetrie, bei 
der im Extremfall jeglicher imaginäre Schnitt durch den Mittel¬ 
punkt des Körpers diesen in zwei spiegelbildliche Hälften teilt. 
Dies wäre bei einem exakt zylindrischen Körper der Fall, dem 
die Nesseltiere (Cnidarier) nahe kommen. Bei Stachelhäutern 
handelt es sich dagegen um eine —> Pentamerie. (Gegensatz zu 
-> Bilateralsymmetrie, —> Biradialsymmetrie, -> Kugelsymme¬ 
trie) 

Radiation (Wärmestrahlung), radiation der Transfer von 
Wärme durch Austausch von Infrarotstrahlung von einem wär¬ 
meren auf ein kälteres Objekt (vgl. —>► elektromagnetische 
Strahlung) 

Radicula, radicle die Wurzelanlage beim pflanzlichen Em¬ 
bryo 

radioaktive Isotope (Radionuclide), radioisotopes instabile 
Isotope eines Elements, deren Atomkern spontan zerfällt und 
Teilchen und Energie freigibt; Beispiele sind Kohlenstoff-14 
( 14 C) oder Tritium ( 3 H) 

radioaktiver Zerfall, radioactive decay spontaner Zerfall von 
radioaktiven Isotopen unter Abgabe von Strahlung 

Radiometrie (radiometrische Datierung), radiometry eine 
Methode zur Altersbestimmung von Objekten wie Fossilien und 
Gesteinen, basierend auf den Zerfallsraten von radioaktiven Iso¬ 
topen 

radiometrische Datierung —> Radiometrie 
Radionuclide -> radioaktive Isotope 

Radula, radula Raspelzunge vieler Mollusken, die dem Nah¬ 
rungserwerb dient 

Randeffekt, edge effect Veränderungen der ökologischen Pro¬ 
zesse in einer Lebensgemeinschaft, die durch physikalische oder 
biologische Faktoren einer angrenzenden Lebensgemeinschaft 
hervorgerufen werden 

Ranvier-Schnürring, node of Ranvier Lücke in der Myelin¬ 
scheide, die das Axon umgibt; die Stelle, an der die Axonmem¬ 
bran Aktionspotenziale auslösen kann 

Rasterschubmutation Frameshift-Mutation 

raues ER, rough endoplasmatic reticulum raues endoplasma¬ 
tisches Reticulum; jener Teil des ER, dessen Oberfläche mit 
Ribosomen besetzt ist (Gegensatz zu -> glattes ER) 

räumliche Summation, spatial summation die Addition der 
Depolarisationen und Hyperpolarisationen, die von mehreren 
synaptischen Endknöpfchen erzeugt wurden; tragen durch die 
räumliche Summation gemeinsam zur Erzeugung oder Hem¬ 
mung von Aktionspotenzialen in einer postsynaptischen Zelle 
bei (Gegensatz zu -> zeitliche Summation) 


Rautenhirn, hindbrain auch als Rhombencephalon bezeich¬ 
net; Bereich des in der Entwicklung befindlichen Gehirns von 
Wirbeltieren, aus dem die Medulla oblongata, die Pons und das 
Kleinhirn entstehen (vgl. —> Vorderhim, -> Mittelhirn) 

Reaktanden -> Reaktionspartner 

Reaktion chemische Reaktion 

Reaktionspartner (Reaktanden, Edukte), reactants Aus¬ 
gangsstoffe einer chemischen Reaktion; chemische Substanzen, 
die mit anderen Substanzen eine chemische Reaktion eingehen 

Reaktionsprodukte, reaction products die Moleküle, die als 
Endstoffe aus einer chemischen Reaktion hervorgehen 

Reaktionszentrum, reaction center Gruppe von elektronen¬ 
übertragenden Proteinen, die Energie von lichtabsorbierenden 
Pigmenten erhalten und diese durch Redoxreaktionen in chemi¬ 
sche Energie umwandeln 

Realnische, realized nicke die tatsächlich von einer Art ein¬ 
genommene ökologische Nische, die durch die Wechselbezie¬ 
hungen mit anderen Arten definiert ist (Gegensatz zu -> Funda¬ 
mentalnische) 

Receptaculum —»► Blütenboden 

Rectum, rectum Enddarm, Mastdarm; letzter Abschnitt des 
Darms, der am After endet 

Redoxreaktion, redox reaction Kurzform für Reduktions- 
Oxidations-Reaktion; chemische Reaktion, bei welcher der eine 
Reaktand reduziert wird (Elektronen aufnimmt), der andere oxi¬ 
diert wird (Elektronen abgibt) 

Reduktion, reduction Elektronenaufnahme durch einen che¬ 
mischen Reaktanden (Gegensatz zu -> Oxidation) 

Reduktionsmittel, reducing agent Substanz, die Elektronen 
auf eine andere Substanz übertragen kann. Das Reduktionsmit¬ 
tel wird dabei oxidiert, der Partner (das -> Oxidationsmittel) 
reduziert. 

Reflex, reflex unter Beteiligung von nur wenigen Neuronen 
(bei Wirbeltieren häufig Neuronen im Rückenmark) automa¬ 
tisch ablaufende, motorische Reaktion, die unmittelbar auf 
einen Sinnesreiz erfolgt 

Refraktärzeit, refractory period der kurze Zeitraum unmit¬ 
telbar nach einem Aktionspotenzial, in dem kein weiteres Ak¬ 
tionspotenzial an einer erregbaren Membran ausgelöst werden 
kann 

regelmäßige (gleichförmige) Verteilung, regulär (uniform) 
dispersion die durch gleichmäßige Abstände zwischen den In¬ 
dividuen gekennzeichnete räumliche Anordnung der Individuen 
einer Population (vgl. -> geklumpte Verteilung, —>► zufällige 
Verteilung) 

Regeneration, regeneration die Entwicklung eines vollstän¬ 
digen Individuums aus einem Fragment eines Organismus bzw. 
die Fähigkeit, einzelne verloren gegangene Körperteile wieder¬ 
herzustellen 

Regenschatten, rain shadow Bezeichnung für die relativ tro¬ 
ckenen Gebiete auf der windabgewandten Seite von Gebirgszü¬ 
gen 
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regionaler Artenpool, regional species pool bisweilen auch 
als Gamma-Diversität bezeichnet; sämtliche auf eine geographi¬ 
sche Region beschränkten Arten 

Regulationsentwicklung (regulative Entwicklung, Regulati¬ 
onstyp), regulative development Entwicklungsmuster in der 
Embryonalentwicklung von Tieren, bei dem das Entwicklungs- 
schicksal der frühen Blastomeren noch nicht vollständig fest¬ 
gelegt ist. Der Verlust einiger Zellen im Verlauf der Furchung 
beeinflusst den sich entwickelnden Embryo nicht, weil die 
übrigen Zellen den Verlust ausgleichen. (Gegensatz zu -> Mo¬ 
saikentwicklung) 

Regulationssequenz, regulatory sequence DNA-Sequenz, an 
die das Proteinprodukt eines Regulatorgens bindet 

Regulationssystem, regulatory System ein System, das mit¬ 
hilfe von Feedback-Informationen eine physiologische Funktion 
oder einen physiologischen Parameter auf einem optimalen Ni¬ 
veau hält. (Gegensatz zu -> kontrolliertes System) 

Regulationstyp —► Regulationsentwicklung 

regulative Entwicklung —> Regulationsentwicklung 

Regulatorgen, regulatory gene Gen, das ein Protein (oder nur 
eine RNA) codiert, welches wiederum die Expression eines an¬ 
deren Gens kontrolliert (Gegensatz zu Strukturgen) 

regulatorische T-Zellen (Tregs), regulatory T cells Klasse 
von T-Zellen, die die Selbsttoleranz des Immunsystems regu¬ 
lieren 

reife mRNA, mature mRNA eukaryotische mRNA, die nach 
der Transkription durch Entfernen von Introns und das Hin¬ 
zufügen einer Cap-Struktur am 5 r -Ende und eines Poly- 
A-Schwanzes am ß'-Ende modifiziert wurde 

reinerbig -> homozygot 

Reinforcement (Verstärkung), reinforcement das Verstärken 
einer präzygotischen Isolation zwischen Populationen durch die 
natürliche Selektion 

reinigende Selektion negative Selektion 

Reiz (Stimulus), Stimulus ein physikalisches oder chemisches 
Signal, das aus der Umwelt oder dem Organismus selbst kommt 
und beim Empfänger (Körperzelle oder ganzer Organismus) 
eine Veränderung in der Funktion oder im Verhalten auslöst 

rekombinante Chromatiden, recombinant chromatids Chro¬ 
matiden nach dem Crossing-over in der Meiose, die Teile von 
Nicht-Schwesterchromatiden enthalten 

rekombinante DNA, recombinant DNA ein im Labor her¬ 
gestelltes DNA-Molekül aus zwei oder mehr Abschnitten ver¬ 
schiedener Herkunft, oft über die Artgrenzen hinweg 

rekombinantes Protein, recombinant protein ein von —>► re- 
kombinanter DNA codiertes Protein 

Rekombination, recombination Neukombination, womit in 
der Regel die Neukombination genetischen Materials bei der 
-> sexuellen Fortpflanzung gemeint ist 


Rekombinationshäufigkeit (Rekombinationsfrequenz), re¬ 
combinant frequency der Anteil an Nachkommen einer ge¬ 
netischen Kreuzung, deren Phänotyp sich aufgrund einer Re¬ 
kombination durch Crossing-over zwischen gekoppelten Genen 
während der Gametenbildung vom Phänotyp der Eltern unter¬ 
scheidet 

Releasing-Hormone, releasing hormones mehrere im Hy¬ 
pothalamus produzierte Hormone, welche die Sekretion von 
Hormonen des Hypophysenvorderlappens anregen 

REM-Schlaf, REM (rapid-eye-movement) sleep Schlafstadi¬ 
um, das durch schnelle Augenbewegungen, lebhafte Träume 
und Entspannung der Skelettmuskulatur charakterisiert ist (Ge¬ 
gensatz zu -> Tiefschlaf) 

renal (von lat. renes für „Nieren“), renal die Nieren betreffend 

Renin, renin ein von den Nieren als Reaktion auf einen Ab¬ 
fallen der Filtrationsrate der Glomeruli ausgeschüttetes Enzym, 
wandelt zusammen mit dem angiotensinkonvertierenden Enzym 
ein inaktives Protein im Blut in Angiotensin um 

repetitive DNA, repetitive DNA sich wiederholende, nichtco- 
dierende DNA-Sequenzen, die außerhalb von Genen liegen (vgl. 
-> hochrepetitive Sequenzen) 

Replikation, replication allgemein die Vervielfältigung des 
genetischen Materials; bei Eukaryoten die Verdoppelung der 
DNA in der S-Phase des Zellzyklus (vgl. —>► semikonservative 
Replikation) 

Replikationseinheit —>► Replikon 

Replikationsgabel, replication fork Stelle, an der ein DNA- 
Molekül repliziert wird. Die y-förmige Gabel bildet sich durch 
Entspiralisierung des DNA-Moleküls, das repliziert wird. 

Replikationskomplex (Replisom), replication complex die 
enge Verbindung verschiedener Proteine, die bei der DNA-Re- 
plikation Zusammenwirken 

Replikationsursprung, origin of replication (ori) Sequenz 
der DNA-Doppelhelix, die von einer Helikase entspiralisiert 
wird und an die die DNA-Polymerase bindet, um mit der DNA- 
Replikation zu beginnen 

Replikon (Replikationseinheit), replicon DNA-Ab schnitt, 
der einen einzelnen Replikationsursprung enthält 

Replisom —> Replikationskomplex 

Reportergen (Indikatorgen), reporter gene auch als Marker¬ 
gen bezeichnet; in der rekombinanten DNA enthaltenes Gen, 
welches als genetischer Marker das Vorhandensein und Funk¬ 
tionieren rekombinanter DNA in einer Wirtszelle anzeigt 

Repressor, repressor ein von einem Regulatorgen codiertes 
Protein; kann an einen spezifischen Operator binden und da¬ 
durch die Transkription des Operons unterbinden 

reprimierbare Enzyme, repressible enzymes Enzyme, de¬ 
ren Synthese durch Anwesenheit einer bestimmten Verbindung 
vermindert oder unterdrückt werden kann. Häufig steuert ein re- 
primierbares Operon die Synthese dieser Enzyme. 
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Reproduktion, reproduction die Fortpflanzung (—>> sexuelle 
Fortpflanzung, asexuelle Fortpflanzung) 

reproduktive Isolation, reproductive isolation die Situation, 
dass eine Population ihre Gene ausschließlich untereinander 
austauscht und nicht mit anderen Populationen der gleichen Art; 
kann zur Artbildung führen 

Residualvolumen (RV), residual volume die Menge an 
Atemluft, die beim Ausatmen in der Lunge verbleibt 

Residuen, residuals die Abweichungen einzelner Beobach¬ 
tungen in einem bivariaten Streudiagramm von der linearen 
Regressionsgeraden entlang der y-Achse 

Resistenzfaktoren —> R-Faktoren 

Resistenzgene -> R-Gene 

Resorptionsphase, resorption phase Phase, während der 
Nährstoffe im Verdauungstrakt eines Tieres resorbiert werden 
(Gegensatz zu Postresorptionsphase) 

Respiration —► Atmung 

Ressourcen, resources Bestandteile der Umwelt wie Nah¬ 
rung, Wasser, Licht und Lebensraum, die Organismen zum 
Leben benötigen 

Ressourcenaufteilung, resource partitioning eine Situation, 
in der Arten begrenzte Ressourcen gemeinsam nutzen, aber je¬ 
weils etwas unterschiedlich, was eine Coexistenz ermöglicht 

ressourcenvermittelte Coexistenz, resource mediated coexis- 
tence eine Form der Coexistenz von Konkurrenten, bei der 
Faktoren wie Störungen, Stress oder Prädation, die auf den 
dominanten Konkurrenten ein wirken, dem unterlegenen Kon¬ 
kurrenten Zugang zu begrenzten Ressourcen ermöglichen 

Restaurationsökologie, restoration ecology die biologische 
Fachrichtung vom Wiederherstellen geschädigter oder zerstör¬ 
ter Lebensräume durch aktives Eingreifen des Menschen 

Restriktionsendonucleasen Restriktionsenzyme 

Restriktionsenzyme (Restriktionsendonucleasen), restriction 
enzymes Enzyme, die doppelsträngige DNA-Moleküle an be¬ 
stimmten Stellen schneiden. Manche erzeugen durch versetztes 
Schneiden der beiden DNA-Stränge kohäsive Enden (sticky 
ends) - „klebrige“ einzelsträngige Enden. Sie werden in großem 
Umfang in der Gentechnik verwendet. 

Restriktionsfragmentlängenpolymorphismen (RFLPs), re¬ 
striction fragment length polymorphisms unterschiedliche 
Längen von Restriktionsfragmenten, die nach einer Spaltung der 
DNA durch Restriktionsenzyme mit einer Sonde nachgewiesen 
werden können und auf lokale Sequenzunterschiede in der DNA 
homologer Chromosomen zurückgehen 

Restriktionspunkt, restriction point (R) spezifischer Zeit¬ 
punkt während der Gl-Phase des Zellzyklus, nach dem der 
weitere Ablauf des Zellzyklus nicht mehr aufzuhalten ist 

Restriktionsschnittstelle (Erkennungssequenz), restriction 
site spezifische Basensequenz der DNA, die von einem Re¬ 
striktionsenzym erkannt und an der die DNA geschnitten wird 


Restriktionsverdau, restriction digestion Methode zum 
Schneiden von DNA mit Restriktionsenzymen. Bei der en¬ 
zymatischen Reaktion wird ein DNA-Molekül durch ein 
Restriktionsenzym in Fragmente gespalten. 

Retina (von lat. rete für „Netz“), retina Netzhaut; die licht¬ 
empfindliche Zellschicht im Auge von Wirbeltieren oder Cepha- 
lopoden 

Retinal, retinal lichtabsorbierender Anteil des Sehpigments 
Rhodopsin; leitet sich von ß-Carotin ab 

Retinoblastomprotein, retinoblastoma protein Protein, das 
eine tierische Zelle daran hindert, den Restriktionspunkt zu 
überschreiten; muss inaktiviert werden, damit der Zellzyklus 
vollendet werden kann 

Retroviren, retroviruses RNA-Viren, die die Reverse Tran- 
skriptase enthalten. Ihre DNA dient als Matrize für die Her¬ 
stellung von cDNA, die anschließend in ein Chromosom einer 
Wirtszelle eingebaut wird. 

Reverse Transkriptase, reverse transcriptase Enzym, das die 
Produktion von DNA (cDNA) katalysiert und dabei RNA als 
Matrize benutzt; unverzichtbar für die Reproduktion von Retro¬ 
viren und in der Gentechnik häufig verwendet 

reverse Transkription, reverse transcription die Synthese 
von DNA mittels einer RNA als Matrize 

reversible Reaktion, reversible reaction eine chemische Um¬ 
wandlung, die in beide Richtungen verlaufen kann, sodass die 
Reaktanden zu Produkten werden können und umgekehrt 

Reversion (Rückmutation), reversion mutation eine zweite 
oder dritte Mutation, durch die die ursprüngliche DNA-Sequenz 
wiederhergestellt oder eine neue Sequenz erzeugt wird, welche 
sich in einem nichtmutierten Phänotyp äußert 

Revier —> Territorium 

rezente Arten, extant species heute (in der geologischen Ge¬ 
genwart) lebende Arten 

rezeptives Feld, receptive field Gruppe von Photorezeptoren 
in der Netzhaut, die bei Reizung eine bestimmte Zelle im Seh¬ 
system aktiviert 

Rezeptor —»• Rezeptorprotein, —>► Sinneszelle 

Rezeptorpotenzial (Generatorpotenzial), receptor potential 
graduierte Veränderung im Ruhepotenzial einer Sinneszelle, 
wenn diese stimuliert wird 

Rezeptorprotein, receptor protein Protein, das ein bestimm¬ 
tes Molekül (Ligand) binden kann oder einen spezifischen Reiz 
innerhalb der Zelle oder in der äußeren Umgebung der Zelle er¬ 
kennt 

rezeptorvermittelte Endocytose, receptor-mediated endocyto- 
sis Endocytose, die durch Bindung von Makromolekülen an 
spezifische Membranrezeptoren ausgelöst wird 

rezessives Allel, recessive allele Allel eines Gens, das sich bei 
gleichzeitigem Vorhandensein eines dominanten Allels phäno¬ 
typisch nicht auswirkt (Gegensatz zu dominantes Allel) 
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reziproke Kreuzungen, reciprocal crosses zwei Kreuzungen, 
bei denen das Geschlecht der Eltern vertauscht ist: Eine Kreu¬ 
zung erfolgt mit einem Männchen mit Genotyp A und einem 
Weibchen mit Genotyp B, die andere mit einem Männchen mit 
Genotyp B und einem Weibchen mit Genotyp A. 

R-Faktoren (Resistenzfaktoren), resistance factors Plasmi¬ 
de, auf denen eines oder mehrere Gene für Antibiotikaresistenz 
liegen 

R-Gene (Resistenzgene), resistance (R) genes Pflanzengene, 
die eine Resistenz gegen bestimmte Stämme von Pathogenen 
vermitteln 

R-Gruppe —> Seitenkette 

Rhizoide (von griech. rhiza für „Wurzel“), rhizoids (1) haar¬ 
artige Zellausstülpungen bei Laubmoosen, Lebermoosen und ei¬ 
nigen wenigen Gefäßpflanzen; erfüllen die gleichen Funktionen 
wie Wurzeln und Wurzelhaare bei Gefäßpflanzen (Verankerung, 
Nährstoffaufnahme); (2) auch verzweigte, wurzelähnliche Aus¬ 
wüchse mancher Pilze und wurzelartigen Fortsätze der Braunal¬ 
gen, wo sie ausschließlich Verankerungsfunktion haben 

Rhizom, rhizome spezieller, unterirdisch wachsender Spross 
(Gegensatz zu —> Wurzeln), der horizontal in der Erde verläuft 

Rhodopsin, rhodopsin am Sehprozess beteiligter Sehfarb¬ 
stoff; dient dabei als Lichtsensor, reagiert auf die einfallenden 
Photonen und setzt diesen Reiz in eine chemische Reaktion um 
(vgl. —> Opsin, -> Retinal) 

Rhombencephalon —>► Rautenhirn 

Ribonucleinsäure —> RNA 

Ribose, ribose aus fünf Kohlenstoffatomen bestehender Zu¬ 
cker, der in Nucleotiden und der RNA vorkommt 

ribosomale RNA (rRNA), ribosomal RNA die in den Riboso¬ 
men enthaltenen RNAs; an der Ausbildung von Peptidbindun¬ 
gen beteiligt 

Ribosomen, ribosomes etwa 25 nm große Protein/rRNA- 
Komplexe, an denen im Cytoplasma die Proteinsysnthese statt¬ 
findet 

Ribozyme, ribozymes RNA-Moleküle mit katalytischer Akti¬ 
vität 

Ribulosebisphosphat-Carboxylase/Oxygenase —> Rubisco 

Risikokosten, risk costs die erhöhte Wahrscheinlichkeit, ver¬ 
letzt oder getötet zu werden, wenn Organismen ein bestimmtes 
Verhalten praktiziert, statt zu ruhen (vgl. —> Energiekosten, 
Opportunitätskosten) 

RNA (Ribonucleinsäure), ribonucleic acid meist einzel- 
strängig vorliegende Nucleinsäure, deren Nucleotide Ribose 
statt Desoxyribose enthalten und bei der die in der DNA vor¬ 
kommende Base Thymin durch Uracil ersetzt wird; fungiert 
bei manchen Viren als Genom, (vgl. —>► ribosomale RNA, 
—► Transfer-RNA, —>► Messenger-RNA, -> Ribozyme) 

RNA-Editing, RNA editing Veränderung der Basensequenz 
der mRNA vor der Translation 


RNAi —> RNA-Interferenz 

RNA-Interferenz (RNAi), RNA interference Methode zur 
Hemmung der Translation der mRNA. Dabei entstehen aus 
kurzen, doppelsträngigen RNA-Fragmenten (siRNA, von small 
interfering), die entweder künstlich oder von der Zelle produ¬ 
ziert worden sind, kleine, einzelsträngige RNA-Stücke. Diese 
binden dann an komplementäre Abschnitte in der mRNA und 
katalysieren damit deren Abbau. 

RNA-Polymerase, RNA polymerase Enzym, das die Bildung 
von RNA anhand einer DNA-Matrize katalysiert und die einzel¬ 
nen Ribonucleotide verbindet 

RNA-Prozessierung, RNA processing Modifikation des 
RNA-Primärtranskripts, beispielsweise durch das Heraus¬ 
schneiden (Spleißen) von Introns 

RNA-Spleißen, RNA splicing letztes Stadium der RNA-Pro¬ 
zessierung bei Eukaryoten, bei dem die Transkripte der In¬ 
trons durch Ribonucleoproteine, die snRNPs (small nuclear 
ribonucleoprotein particles ), herausgeschnitten werden (vgl. 
-> Spleißosom) 

RNA-Transkript, RNA transcript am DNA-Strang gebildete, 
komplementäre RNA 

rotationale Furchung, rotational cleavage bei Säugetieren 
vorkommende Form der holoblastischen Furchung. Die erste 
Furchungsebene verläuft parallel zur animal-vegetativen Achse, 
die beiden zweiten Furchungsebenen jeweils im rechten Winkel 
zueinander. 

rRNA -> ribosomale RNA 

r-Strategen, r-strategists Arten, deren Lebenszyklus Strategie 
durch eine hohe intrinsische Wachstumsrate (r) und somit durch 
ein rasches Anwachsen der Population gekennzeichnet ist (Ge¬ 
gensatz zu -> /^-Strategen) 

RT-PCR, reverse transcriptase polymerase chain reaction 
eine Labormethode zum Nachweis von RNA. Dabei wird die 
RNA zunächst mit der Reversen Transkriptase (RT) inkubiert 
und so eine cDNA erzeugt; diese cDNA wird anschließend mit¬ 
hilfe der Polymerasekettenreaktion (PCR) amplifiziert. 

Rubisco, rubisco Abkürzung für das Enzym Ribulosebisphos- 
phat-Carboxylase/Oxygenase, das die Fixierung von Kohlen¬ 
dioxid durch Ribulosebisphosphat katalysiert und damit den 
ersten Schritt der photosynthetischen Kohlenstoffdioxidfixie¬ 
rung bzw. der Lichtatmung katalysiert 

Rückenmarksreflex —> Spinalreflex 

Rückfangmethode —>► Fang-Wiederfang-Methode 

Rückkopplung -> Feedback 

Rückkreuzung (Testkreuzung), fest cross Kreuzung eines 
Individuums mit dominantem Phänotyp, aber unbekanntem Ge¬ 
notyp (der homozygot oder heterozygot sein kann) mit einem 
Individuum, das einen homozygot rezessiven Phänotyp aufweist 
(durch den Anteil der verschiedenen Phänotypen bei den Nach¬ 
kommen kann man auf den unbekannten Genotyp schließen) 

Rückmutation Reversion 
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Rudimente, rudiments verkümmerte Überreste ursprünglich 
vorhandener Merkmale, die für den Organismus keinen Anpas¬ 
sungswert mehr besitzen (d. h. nicht mehr gebraucht werden) 
und daher von der Selektion nicht erhalten wurden 

Ruffini-Körperchen, Ruffini endings langsam adaptierende 
Dehnungsrezeptoren in der Haut 

Ruhepotenzial, resting potential Membranpotenzial einer er¬ 
regbaren Zelle im Ruhezustand. Bei einer ruhenden Zelle ist die 
Innenseite negativ und die Außenseite positiv geladen. (Gegen¬ 
satz zu -> Aktionspotenzial; vgl. -> Membranpotenzial) 

Ruhestoffwechsel —>► Grundumsatz 

rundes Fenster, round window von einer elastischen Mem¬ 
bran überzogene Öffnung am Ende der Schnecke im menschli¬ 
chen Ohr; verbindet das Innenohr mit dem Mittelohr 

Rüssel, proboscis schlauchförmiges, sehr bewegliches, mus¬ 
kulöses Organ, das als Verlängerung des Mund-Nasen-Bereichs 
der Aufnahme von Nahrung und Flüssigkeit sowie der Atmung 
dient und oft auch ein Greifwerkzeug ist 


s 

Säftesauger, fluidfeeders Tiere, die sich von Flüssigkeiten er¬ 
nähren 

saltatorische Erregungsleitung (von lat. saltare für „sprin¬ 
gen“), saltatory conduction die schnelle Feitung von Akti¬ 
onspotenzialen entlang myelinisierter Axone. Dabei springt die 
Erregung entlang des Axons von einem Ranvier-Schnürring 
zum nächsten. 

Salzdrüsen, salt glands (1) Drüsen an den Blättern einiger 
salzhebender Pflanzen (Halophyten), durch die diese Pflanzen 
überschüssiges Salz ausscheiden können; (2) salzabscheidende 
Drüsen bei verschiedenen Wirbeltieren 

Samen, (1) seed, (2) sperm (1) bei Gymnospermen oder An¬ 
giospermen die befruchtete, gereifte Samenanlage; bestehen aus 
dem Embryo, dem Nährgewebe (Endosperm) und der Samen¬ 
schale (Testa); (2) bei Tieren das -> Sperma 

Samenanlage (Ovulum), ovule pflanzliche Fortpflanzungs¬ 
einheit aus dem Megasporangium und dem Integument; nach 
der Befruchtung bildet sich aus der Samenanlage ein Samen 

Samenbläschen, seminal vesicles akzessorische Geschlechts¬ 
drüsen im männlichen Geschlecht, welche den Hauptanteil des 
Spermas in Form von schleimigem Sekret, Fibrinogen und Fruc¬ 
tose beisteuern 

Samenkanälchen, seminiferous tubules spermienbildende 
Kanälchen in den Hoden 

Samenleiter (Vas deferens), vas deferens ausleitender Kanal, 
durch den die Spermien aus dem Nebenhoden in die Harnröhre 
gelangen 

Sämling (Keimling), seedling eine junge Pflanze nach abge¬ 
schlossenem Keimungsvorgang 


Sammelfrucht, aggregate fruit eine Frucht, die aus mehreren 
Fruchtblättern einer einzelnen Blüte hervorgeht (vgl. -> Frucht¬ 
verband) 

Sammelrohr, collecting duct bei Wirbeltieren das Rohr, in 
das der in den Nephronen der Niere produzierte Urin fließt; leitet 
den Urin zur Ausscheidung weiter zur Spitze einer Nierenpyra¬ 
mide 

Saprobionten (von griech. sapros für „verrottet“), saprobes 
Fäulnisbewohner; diejenigen von ihnen, die tatsächlich von dem 
verfaulenden Material leben, werden —>► Saprophagen (Sapro- 
trophe) genannt 

Saprophagen (Saprotrophe), saprotrophs „Fäulnisfresser“; 
heterotrophe Organismen (überwiegend Bakterien oder Pilze, 
aber auch viele Tiere), die ihre Nährstoffe und ihre Energie 
durch Zersetzung von totem organischem Material gewinnen 
(vgl. —> Destruenten) 

Sarkomer (von griech. sarkos für „Fleisch“ und meros für 
„Einheit“), sarcomere kontraktile Grundeinheit eines Skelett¬ 
muskels 

Sarkoplasma, sarcoplasm das Cytoplasma einer Muskelzelle 

sarkoplasmatisches Reticulum, sarcoplasmic reticulum das 
endoplasmatische Reticulum einer Muskelzelle 

Satelliten-DNA —> hochrepetitive Sequenzen 

sauer, acidic Eigenschaft von Fösungen, deren pH-Wert we¬ 
niger als 7 beträgt (entspricht einer Protonenkonzentration grö¬ 
ßer als IO -7 -molar) (Gegensatz zu -> alkalisch) 

Säulendiagramm (Balkendiagramm), bar chart eine grafi¬ 
sche Darstellung der Häufigkeitsverteilung kategorischer Daten. 
Die Fänge der Säulen (senkrecht) bzw. Balken (waagerecht) re¬ 
präsentiert die relative Häufigkeit. 

Säure, acid Substanz, die in Fösung ein oder mehrere Proto¬ 
nen abgeben kann (Gegenteil von -> Base) 

saurer Regen, acid rain Regen mit unnatürlich niedrigem pH- 
Wert; Folge der durch den Menschen bedingten Verschmutzung 
der Atmosphäre mit säurebildenden Vorstufen 

Säure-Wachstums-Hypothese, acid growth hypothesis die 
Hypothese, dass Auxin die Sekretion von Protonen in den 
Zellwandraum fördert und dadurch den pH-Wert der Zellwand 
verringert. Zudem aktiviert es Enzyme, die die Freisetzung von 
Polysacchariden bewirken. Die Hypothese soll die auxinindu¬ 
zierte Zellstreckung bei Pflanzen erklären. 

Scheitellappen —Parietallappen 

Schilddrüse, thyroid gland zweilappige endokrine Drüse bei 
Wirbeltieren; produziert das Hormon Thyroxin 

Schimmelpilze, molds Schlauchpilze oder Jochpilze aus fädi- 
gen Hyphen, die keine großen Fruchtkörper bilden 

Schizocoel (von griech. schizo für „gespalten“ und koiloma für 
„Höhle“), schizocoel Coelom, das während der Entwicklung 
durch Spaltenbildung in mesodermalen Zellnestem entsteht; ty¬ 
pisch für Protostomier (Gegensatz zu -> Enterocoel) 
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Schläfenlappen —► Temporallappen 

Schlaganfall, stroke eine Embolie in einer Arterie im Gehirn, 
die zum Absterben der von dieser Arterie versorgten Zellen 
führt; die Art der Einschränkungen - wie Gedächtnisverlust, 
Sprachstörungen oder Lähmungen - hängt von der Lage der ver¬ 
stopften Arterie ab 

Schleimhaut, mucosal epithelium epitheliale Zellschicht mit 
schleimsezemierenden Zellen; zum Beispiel die Auskleidung 
des Verdauungstrakts und der Atemwege 

Schleimstoffe, mucus substances viskose Stoffe, die bei Tie¬ 
ren von Schleimhäuten (wie dem Mucosaepithel) sezerniert 
werden; dienen als Barriere zur Abwehr von Pathogenen bei der 
angeborenen (unspezifischen) Immunabwehr von Wirbeltieren, 
als schützender Überzug vieler tierischer Organsysteme und als 
Gleitmittel; bei Tieren chemisch überwiegend aus —>► Mucopo- 
lysacchariden und viel Wasser zusammengesetzt 

Schließzellen, guard cells spezielle paarige Epidermiszellen 
bei Pflanzenblättern, welche die Spaltöffnungen (Stomata) um¬ 
geben und für deren Verschluss verantwortlich sind 

Schlüsselart, keystone species eine Art, die ungeachtet ihrer 
Körpergröße und Häufigkeit einen sehr großen Einfluss auf eine 
gesamte Lebensgemeinschaft ausübt 

Schlüsselreiz, releaser Sinnesreiz, der ein festgelegtes stereo¬ 
types Verhaltensmuster auslöst (vgl. —> Auslöser) 

Schmarotzerpflanzen, parasitic plants Pflanzen, die Nähr¬ 
stoffe teilweise oder ganz dadurch beziehen, dass sie auf an¬ 
deren Pflanzen wachsen und ihnen Nährstoffe entziehen 

Schnecke Cochlea 

schneller Block gegen Polyspermie, block to polyspermy 
auch als Polyspermieblock bezeichnet; jede mögliche Reaktion 
auf das Eindringen eines Spermiums in eine Eizelle, die verhin¬ 
dert, dass zusätzlich weitere Spermien eindringen 

Schrittmacher, pacemaker (1) Region des Herzens mit glat¬ 
ten Muskelzellen, die sehr schnell spontan kontrahieren können 
und dadurch den Schlagrhythmus des gesamten Herzens vorge¬ 
ben; bei Säugetieren der Sinusknoten; (2) medizinisches Gerät, 
das in das Herz implantiert wird und die rhythmischen Kontrak¬ 
tionen des Herzens erzeugt 

Schrittmacherzellen, pacemaker cells Zellen des Herzmus¬ 
kelgewebes, die ohne Stimulation durch das Nervensystem 
Aktionspotenziale erzeugen können; ermöglichen dem Herzen, 
sich autonom zu kontrahieren 

Schrotschusssequenzierung, shotgun sequencing relativ 
schnelle Methode zur Sequenzierung langer DNA-Stücke, bei 
der ein DNA-Molekül in kleine überlappende Fragmente zerlegt 
wird. Diese werden anschließend sequenziert und dann mithilfe 
von Hochleistungscomputem anhand überlappender Sequenzen 
in der richtigen Reihenfolge zusammengesetzt. 

Schutzgebiete, protected areas Gebiete, in denen eine Schä¬ 
digung oder Zerstörung des Habitats durch menschliche Aktivi¬ 
täten verboten ist oder verhindert wird 

Schwangerschaft -> Gestation 


Schwann-Zellen, Schwann cells Gliazellen, die sich um das 
Axon eines peripheren Neurons winden und eine Myelinscheide 
bilden 

Schwänzeltanz, waggle dance Verhalten von Honigbienen, 
mit denen diese die Richtung und Entfernung einer Nahrungs¬ 
quelle oder eines neuen Standorts für die Kolonie kommuni¬ 
zieren (der früher hiervon abgegrenzte Rundtanz hat sich als 
verkürzter Schwänzeltanz herausgestellt) 

Schwellenwert, threshold das kritische Ausmaß einer De¬ 
polarisation an einer elektrisch erregbaren Membran, das zur 
Auslösung eines Aktionspotenzials führt 

Schwesterchromatiden, sister chromatids die beiden identi¬ 
schen Hälften eines neu replizierten Chromosoms 

Schwestergruppen, sister groups auch als Schwesterkladen 
bezeichnet; zwei monophyletische Gruppen, die die nächsten 
Verwandten zueinander sind 

Schwesterkladen Schwestergruppen 

Schwimmblase, sw im bladder Organ von Fischen, das in ers¬ 
ter Linie der Regulation des Auftriebs dient 

Sedimentgestein, sedimentary rock Gestein, das durch Abla¬ 
gerung von einzelnen Sedimentschichten auf dem Boden von 
Gewässern entsteht; umfasst häufig fossilienhaltige Schichten, 
anhand derer Geologen und Biologen die relative Abfolge von 
evolutionären Ereignissen datieren können 

Segmentierung, Segmentation Unterteilung eines Tierkörpers 
in einzelne Segmente. Die Segmente können gleichartig (homo- 
nom) sein oder verschiedenartig (heteronom). 

Segmentierungsgene, Segmentation genes Gene, welche die 
Zahl und die Polarität der Körpersegmente festlegen 

Segmentpolaritätsgene, segment polarity genes Segmentie¬ 
rung sgene, welche die Grenzen und die anterior-posteriore 
Orientierung der einzelnen Segmente in der Entwicklung von 
Drosophila- Larven festlegen; Bestandteile einer Entwicklungs¬ 
kaskade, die auch die Matemaleffektgene, Lückengene, Paarre¬ 
gelgene und Hox-Gene umfasst 

Segregation, Segregation in der Genetik die Verteilung der re¬ 
plizierten DNA bzw. der Chromosomen oder Chromatiden auf 
die beiden neuen Zellen bei der Zellteilung (vgl. —>► cytoplasma¬ 
tische Segregation) 

Sehne, tendon kollagenhaltiges Gewebeband, das einen Mus¬ 
kel mit einem Knochen verbindet 

Sehnerv, optic nerve der Nerv, der Informationen von der 
Netzhaut des Auges ins Gehirn überträgt 

Seitenkette (R-Gruppe), side chain für jeden Aminosäuretyp 
charakteristische Gruppe von Atomen 

Seitenlinienorgan, lateral line organ paariges Sinnesorgan¬ 
system bei Fischen, bestehend aus einem mit Wasser gefüllten 
Kanal und darin eingebetteten Haarzellen unter der Haut; dient 
der Wahrnehmung von Strömungsveränderungen im umgeben¬ 
den Wasser 
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Seitenwurzeln, lateral roots von einer Pfahlwurzel seitlich 
abzweigende kleinere Wurzeln; typisch für das Wurzelsystem 
der —> Eudikotylen 

Sekretin, secretin Peptidhormon, das bei Vorhandensein von 
säurehaltigem Speisebrei von der Schleimhaut des vorderen 
Dünndarmbreichs sezerniert wird; fördert die Ausschüttung von 
hydrogencarbonatreichem Pankreassaft 

sekundär aktiver Transport, secondary active transport 
Form des aktiven Transports, bei dem nicht ATP als Energie¬ 
quelle genutzt wird; der Transport ist vielmehr an die Diffusion 
von Ionen in Richtung des durch primär aktiven Transport er¬ 
zeugten Konzentrationsgradienten gekoppelt 

sekundäre Endosymbiose, secondary endosymbiosis die 
Aufnahme eines photosynthetisch aktiven, eukaryotischen Or¬ 
ganismus durch eine andere eukaryotische Zelle, mit anschlie¬ 
ßender Symbiose; führte zur Entstehung bestimmter Gruppen 
photosynthesebetreibender Eukaryoten (z. B. Augentierchen, 
Euglenida) 

sekundäre Geschlechtsbestimmung, secondary sex deter- 
mination Ausbildung sekundärer Geschlechtsmerkmale (das 
sind alle Geschlechtsmerkmale außer den Gonaden), zum Bei¬ 
spiel Körpergestalt, Brustentwicklung und Körperbehaarung 
(Gegensatz zu -> primärer Geschlechtsbestimmung) 

sekundäre Geschlechtsmerkmale, secondary sex characteri- 
stics nicht unbedingt für die Fortpflanzung notwendige, äußer¬ 
lich sichtbare Geschlechtsmerkmale wie Körperbehaarung und 
Statur beim Menschen (Gegensatz zu -> primäre Geschlechts¬ 
merkmale) 

sekundäre Immunantwort, secondary immune response 
durch Gedächtniszellen initiierte, schnelle und effektive Im¬ 
munreaktion auf eine zweite oder nachfolgende Konfrontation 
mit einem Antigen (Gegensatz zu -> primäre Immunantwort) 

sekundäre Leibeshöhle —>► Coelom 

sekundäre Pflanzenstoffe —> Sekundär Stoffe 

sekundäre Rinde (Bast), bark bei Pflanzen im Dickenwachs- 
tum alle Gewebe, die außerhalb des Kambiums (genauer: Leit¬ 
bündelkambiums) liegen 

sekundärer Botenstoff, second messenger sekundäre Mes¬ 
senger; Verbindungen wie —> cAMP, die in der Zielzelle frei¬ 
gesetzt werden, nachdem ein Hormon (der erste Botenstoff) an 
den Oberflächenrezeptor einer Zelle gebunden hat; löst weitere 
Reaktionen innerhalb der Zelle aus 

sekundärer Pflanzenkörper, secondary plant body derjeni¬ 
ge Teil der Pflanze, der durch Sekundärwachstum gebildet wird 
und aus verholztem Gewebe besteht (Gegensatz zu -> primärer 
Pflanzenkörper) 

sekundäres Dickenwachstum, secondary growth das Wachs¬ 
tum bei Pflanzen, das durch die Aktivität des faszikulären Kam¬ 
biums und des Korkkambiums erfolgt und zur Vergrößerung des 
Umfangs führt (Gegensatz zu —> primäres Dickenwachstum) 

sekundäres Lysosom, secondary lysosome von einer Mem¬ 
bran umhülltes Organell, das durch die Fusion eines primären 


Lysosoms mit einem Phagosom entstanden ist; es nimmt durch 
Phagocytose Makromoleküle auf und hydrolysiert sie in ihre 
Monomere (vgl. —>► Lysosom, —► primäres Lysosom) 

Sekundärkonsument, secondary consumer ein (camivorer) 
Organismus, der sich von Primärkonsumenten (Herbivoren) er¬ 
nährt (Gegensatz zu -> Primärkonsument) 

Sekundärproduktion, secondary production Energiequelle 
für Organismen und Ökosysteme; ergibt sich aus dem Konsum 
von organischen Verbindungen, die autotrophe Organismen pro¬ 
duzieren 

Sekundärstoffe (sekundäre Pflanzenstoffe), secondary meta- 
bolites von Pflanzen synthetisierte Verbindungen, die nicht 
als Primärstoffe für den grundlegenden Stoffwechsel der Zelle 
erforderlich sind; dienen im Allgemeinen der Abwehr von Her¬ 
bivoren oder Parasiten 

Sekundärstruktur, secondary structure Lokale, regelmäßi¬ 
ge Faltung der Proteinstruktur, zum Beispiel eine a-Helix oder 
ein ß-Faltblatt; bedingt durch die Ausbildung von Wasserstoff¬ 
brücken (Gegensatz zu —> Primärstruktur, —> Tertiär Struktur, 
-> Quartärstruktur) 

Sekundärsukzession, secondary succession die Wiederher¬ 
stellung einer Biozönose, nachdem viele, aber nicht alle, der ur¬ 
sprünglich darin vorkommenden Organismen ausgelöscht wur¬ 
den (Gegensatz zu Primärsukzession) 

Sekundärwand, secondary cell wall nach Beendigung der 
Zellstreckung bei manchen Pflanzenzellen unter der Primär¬ 
wand gebildete dicke, cellulosereiche Struktur (Gegensatz zu 
—> Primärwand) 

Selbstinkompatibilität, self-incompatibility Selbstunverträg¬ 
lichkeit; Mechanismen bei Pflanzen, die eine Befruchtung durch 
den eigenen Pollen verhindern und damit die genetische Varia¬ 
bilität fördern und Inzucht begrenzen 

Selbsttoleranz, self-tolerance Selbstschutzmechanismus, 
durch den ein Tier keine Immunreaktion gegen körpereigene 
Antigene richtet 

Selektion natürliche Selektion 

Selektionsmarker, selectable marker Gene, die eine Resis¬ 
tenz vermitteln, zum Beispiel gegen Antibiotika, und deshalb in 
der Gentechnik der Selektion bestimmter Bakterienklone dienen 
können (vgl. Reportergen) 

selektive Permeabilität, selective permeability charakteristi¬ 
sche Eigenschaft von Biomembranen, die nur für bestimmte 
Substanzen durchlässig sind und für andere nicht 

Semelparitie (von lat. semel für „einmal“ und pario für „er¬ 
zeugen“), semelparity das Verhalten von Organismen, die sich 
während ihres Lebens nur ein einziges Mal fortpflanzen (Gegen¬ 
satz zu -> Iteroparitie) 

semikonservative Replikation, semiconservative replication 
zutreffende Form der DNA-Synthese. Jeder der beiden Partner¬ 
stränge der Doppelhelix dient dabei als Matrize für einen neuen 
Partner sträng. Daher besteht jede DNA-Doppelhelix nach der 
Replikation aus einem alten und einem neuen Strang. 
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semipermeable Membran, semipermeable membrane lässt 
das Lösungsmittel, aber keine gelösten Stoffe passieren (Gegen¬ 
satz zu -> selektive Permeabilität) 

Seneszenz, senescence Alterung; altersbedingte degenerative 
Veränderungen; die mit dem Alter ansteigende Wahrscheinlich¬ 
keit zu sterben 

Senke (Verbrauchsort), sink alle pflanzlichen Organe, die 
Photosyntheseprodukte verbrauchen, zum Beispiel Wurzeln, 
sich entwickelnde Früchte oder junge Blätter (Gegensatz zu 
-> Quelle) 

Senkenpopulationen, sink populations Populationen, in die 
mehr Individuen aus anderen Populationen einer Metapopulati¬ 
on zuwandem, als sie selbst hervorbringen 

sensible Phase, sensitive period auch als kritische Periode be¬ 
zeichnet; der Lebensabschnitt, in dem eine bestimmte Form des 
Lernens (Prägung) stattgefunden haben muss oder in dessen 
Verlauf das Lernen sehr viel leichter erfolgt als zu anderen Zei¬ 
ten; typisch für das Lernen des Gesangs bei Vögeln 

Sensor (Sinneszelle), sensor Zelle, die auf bestimmte Formen 
physikalischer oder chemischer Reize reagiert 

sensorische Mechanismen, sensory mechanisms die Mecha¬ 
nismen, durch die interne und externe Reize in Nervensignale 
umgewandelt werden 

sensorische Neuronen, sensory neurons spezialisierte Neuro¬ 
nen, die bestimmte Sinnesreize in Aktionspotenziale umwan¬ 
deln 

Sepalen (von lat. sepalum für „Abdeckung“), sepals Kelch¬ 
blätter; die äußersten Blütenorgane, die gewöhnlich eine Schutz¬ 
funktion haben und den Rest der Blüte im Knospenstadium 
umhüllen 

septiert (von lat. saeptum für „Scheidewand“), septate durch 
Wände oder andere Abgrenzungen in gleichartige Räume unter¬ 
teilt 

Septum (von lat. saeptum für „Scheidewand“, „Zaun“), septum 

(1) Unterteilung oder Querwand in den Hyphen einiger Pilze; 

(2) Scheidewand, zum Beispiel die knöcherne Nasenscheide¬ 
wand 

Sequenzalignment, sequence alignment Methode zum Ab¬ 
gleich von DNA- oder Aminosäuresequenzen. Dabei wer¬ 
den Deletionen und Insertionen lokalisiert und entsprechende 
Lücken eingebaut, sodass ähnliche oder identische Abschnitte 
untereinander geschrieben werden. Die Anzahl der Lücken soll 
dabei möglichst klein sein. 

Serosa, serosa äußere bindegewebige Hülle des Magen- 
Darm-Trakts; Teil des Peritoneums (Bauchfell) 

Sertoli-Zellen, Sertoli cells Epithelzellen der Samenkanäl¬ 
chen, die einen Teil des Spermas produzieren 

sessil (von lat. sedere für „sitzen“), sessile festsitzend; Ei¬ 
genschaft von am Substrat anhaftenden Tieren, die sich nicht 
fortbewegen können oder dies die meiste Zeit nicht tun (Gegen¬ 
satz zu -> motil) 


Sexpilus, sex pilus eine dünne Verbindung zwischen zwei 
Bakterien, durch die während der Konjugation genetisches Ma¬ 
terial ausgetauscht wird 

Sexualdimorphismus, sexual dimorphism (auch Geschlechts¬ 
dimorphismus) wenn sich Männchen und Weibchen einer Art 
in Größe, in Gestalt oder Färbung deutlich unterscheiden; durch 
sexuelle Selektion bedingt 

Sexualität, sexuality Geschlechtlichkeit; die Existenz unter¬ 
schiedlicher Geschlechter (männlich und weiblich) zwecks ge¬ 
netischen Austauschs und die damit in Zusammenhang stehen¬ 
den Aktionen 

sexuelle Fortpflanzung, sexual repoduction geschlechtliche 
(oder generative) Fortpflanzung, bei der eine Vereinigung der 
Gameten zweier Eltern erfolgt. Hierbei kommt es zu einer Re¬ 
kombination des genetischen Materials. (Gegensatz zu -> ase- 
xuelle Fortpflanzung, vegetative Vermehrung) 

sexuelle Selektion (geschlechtliche Zuchtwahl), sexual se- 
lection Auslese bestimmter Merkmale durch Individuen des 
anderen Geschlechts; auch die Begünstigung bestimmter Merk¬ 
male bei einem Geschlecht, wenn Vertreter dieses Geschlechts 
miteinander um Partner des anderen Geschlechts konkurrieren, 
zum Beispiel Prachtkleider balzender Vögel oder Geweihbil¬ 
dungen bei Hirschen (vgl. —> Sexualdimorphismus) 

Shannon-Index, Shannon index mathematische Größe zur 
Beschreibung der Diversität, die sowohl den Artenreichtum als 
auch die Individuendichte (Äquität) der Arten mit einbezieht 

Siebröhren, sieve tubes im Phloem befindliche Säulen aus 
speziellen Zellen, die darauf spezialisiert sind, organisches Ma¬ 
terial vom Syntheseort (—> Quelle, z. B. photosynthetisierende 
Blätter) zum Verbrauchsort (—>► Senke, z. B. Wurzeln) zu trans¬ 
portieren; kennzeichnend für Angiospermen 

Siebröhrenglieder, sieve tube elements einzelne Zellen ei¬ 
ner Siebröhre bei Angiospermen, die zwar Cytoplasma, aber 
nur wenige Organellen enthalten; stehen durch die siebartig 
durchbrochenen Querwände (Siebplatten) mit den benachbarten 
Zellen in Verbindung 

Sigma-Faktor, sigma factor ein Protein von Prokaryoten, das 
an RNA-Polymerase bindet; ermöglicht dem Komplex dadurch, 
an eine bestimmte Klasse von Genen zu binden und deren Tran¬ 
skription auszulösen (z. B. die an der Sporulation beteiligten 
Gene) 

Signalerkennungspartikel (SRP), signal recognition particle 
Komplex aus RNA und Protein, der sowohl die Signalsequenz 
auf einem wachsenden Polypeptid erkennt als auch das Rezep¬ 
torprotein auf der Oberfläche des endoplasmatischen Reticu- 
lums 

Signalmechanismen, signaling mechanisms die Mechanis¬ 
men zur Übertragung von Informationen zwischen Zellen, Or¬ 
ganen oder Organismen 

Signalsequenz (Signalpeptid), signal sequence Sequenzab¬ 
schnitt eines Proteins, der es zu einem bestimmten Organell 
dirigiert oder durch eine bestimmte Membran lenkt 
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Signaltransduktionsweg (Signalübertragungsweg), signal 
transduction pathway Reihe biochemischer Schritte, wobei 
ein auf die Zelle treffender und dort erkannter Reiz (z. B. ein 
Hormon oder ein Neurotransmitter, die an einen Rezeptor bin¬ 
den) zu einer Reaktion der Zelle führt 

Signalübertragungsweg —► Signaltransduktionsweg 

Signifikanzniveau, significance level ein bestimmter Schwel¬ 
lenwert für einen Fehler 1. Art (das irrtümliche Verwerfen einer 
eigentlich richtigen Nullhypothese) in einem statistischen Test; 
wird im Voraus vom Anwender festgelegt 

Silencer, silencer eine Gensequenz, an die Transkriptionsfak¬ 
toren binden, welche die Transkription unterdrücken (Gegensatz 
zu —> Promotor) 

Sink —>► Senke 

Sinnesorgane, sensory organs Strukturen, die innere oder äu¬ 
ßere Reize einer bestimmten Qualität in elektrische Signale 
umwandeln, die das Nervensystem verarbeiten kann 

Sinnessystem, sensory System System aus Organen und Ge¬ 
weben zur Wahrnehmung von Reizen; besteht aus Sinneszellen, 
den damit assoziierten Strukturen und den neuronalen Netzwer¬ 
ken zur Verarbeitung der Informationen 

Sinneszelle, sensory receptor cell Zelle, die für bestimmte 
chemische oder physikalische Reize empfänglich ist und mit ei¬ 
ner Meldung an das Gehirn reagiert 

Sinus (Lakune) (von lat. sinus für „Kurve“, „Höhlung“), lacu- 
na Hohlraum in einem Knochen, Lücke in einem Gewebe oder 
Erweiterung eines Blutgefäßes 

Sinus venosus, sinus venosus die erste Kammer des Herzen 
von Fischen, die in das Atrium mündet 

Sinusknoten (Sinoatrialknoten), sinoatrial node Taktgeber 
im Herz der Säugetiere 

siRNAs, small interfering RNAs kurze, doppelsträngige RNA- 
Moleküle, die bei der RNA-Interferenz eine Rolle spielen 

Skelettmuskulatur, skeletal muscle auch als quergestreifte 
Muskulatur bezeichnet; Muskeltyp aus vielkemigen Syncytien 
mit streng angeordneten Gruppierungen von Actin- und Myo¬ 
sinmikrofilamenten (Gegensatz zu Herzmuskel, -> glatte 
Muskulatur) 

Skelettsystem, skeletal System Stützstruktur des Körpers; 
dient als Ansatzstelle der Muskulatur und bildet dadurch den 
passiven Teil des Bewegungsapparats, den die Muskeln aktiv 
und gerichtet bewegen (vgl. Endoskelett, -> Exoskelett) 

Skiereiden (von griech. skleros für „hart“), sclereids Steinzel¬ 
len; isometrische oder palisadenförmige, harte Sklerenchymzel- 
len, die gewöhnlich in Nussschalen Vorkommen 

Sklerenchym (von griech. skleros für „hart“ und kymus für 
„Saft“), sclerenchyma Festigungsgewebe aus meist abgestor¬ 
benen Zellen mit sekundär stark verdickten Zellwänden. Die 
beiden im Sklerenchym vorkommenden Zelltypen sind Skleren- 
chymfasern und —>► Skiereiden. 


Sliding Clamp (gleitende DNA-Klammer), sliding DNA 
clamp Ringklemmenprotein; Proteinkomplex, der während 
der Replikation die Polymerase an die DNA bindet 

Slow-twitch-Fasern (ST-Fasern), slow-twitch fibers auch als 
oxidative oder rote Muskelfasern bezeichnet; Skelettmuskelfa¬ 
sern, die darauf spezialisiert sind, nachhaltig aerobe Arbeit zu 
leisten; enthalten Myoglobin und zahlreiche Mitochondrien und 
sind gut mit Blutgefäßen versorgt (vgl. -> Fast-twitch-Fasem) 

snRNPs, small nuclear ribonucleoprotein particles Komplexe 
aus einem Enzym und kleinen nucleären RNA-Molekülen, die 
beim RNA-Spleißen eine Rolle spielen 

Sollwert, set point der Schwellenwert der Sensitivität für 
einen Feedback-Reiz in einem regulatorischen System 

Solute, solutes gelöste Stoffe. Substanzen, die in einer Flüs¬ 
sigkeit (dem Lösungsmittel) gelöst sind und eine Lösung bilden 

Solvent Drag —>► Massentransport 

Soma —> Zellkörper 

somatische Gentherapie, somatic cell gene therapy Verände¬ 
rung der Genomsequenz in somatischen Zellen des Menschen 
zu medizinischen Zwecken (Gegensatz zu -> Keimbahnthera- 
pie) 

somatische Mutation, somatic mutation dauerhafte geneti¬ 
sche Veränderung in einer somatischen Zelle (im Gegensatz zu 
einer Keimzelle, also Eizelle oder Spermium); betrifft nur das 
jeweilige Individuum und wird nicht an die Nachkommen ver¬ 
erbt (Gegensatz zu -> Keimbahnmutation) 

somatische Zellen (von griech. soma für „Körper“), somatic 
cells sämtliche Zellen des Körpers, die nicht an der sexuellen 
Fortpflanzung beteiligt sind (Gegensatz zu -> Keimzellen) 

somatosensorischer Cortex, somatosensoric cortex Region 
des Parietallappens (Scheitellappens), die über Mechanorezep¬ 
toren Berührungs- und Druckinformationen von der gesamten 
Körperoberfläche erhält 

Somatostatin, Somatostatin , growth Hormone inhibiting Hor¬ 
mone ( GHIH ) ein im Hypothalamus produziertes Peptidhor¬ 
mon, das die Aktivität der Zellen im Hypophysenvorderlappen 
hemmt, welche das Wachstumshormon (Somatotropin) sezer- 
nieren 

Somatotropin -> Wachstumshormon 

Somiten, somites Ursegmente bei Wirbeltieren, in die der 
Embryo während der Embryonalentwicklung der Länge nach 
unterteilt wird und die beim erwachsenen Tier in der Segmen¬ 
tierung der Wirbelsäule, der Rippen und der dazugehörigen 
Muskulatur deutlich werden 

Sonde —>► DNA-Sonde 

Soredien (Singular: Soredium), soredia Vermehrungseinhei¬ 
ten von Flechten, bestehend aus einer oder wenigen photosyn¬ 
thetisch aktiven Zellen; verbunden durch Pilzhyphen 

Sorus (Plural: Sori), sorus sporenbildende Struktur an der Un¬ 
terseite von Farnwedeln 
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Source —>► Quelle 
Spaltöffnungen Stomata 

Spaltungsregel, law of Segregation die Auftrennung von Alle¬ 
len oder homologen Chromosomen während der Meiose, sodass 
jede der aus der Meiose hervorgegangenen, haploiden Tochter- 
keme nur jeweils eines der beiden homologen Chromosomen 
der mütterlichen Zelle erhält, niemals beide. Dieses Prinzip 
wurde von Gregor Mendel als zweite Mendel-Regel formuliert, 
(erste Mendel-Regel Uniformitätsregel, dritte Mendel-Regel 
-> Unabhängigkeitsregel) 

Spannung, voltage Maß für die Differenz der elektrischen La¬ 
dung zwischen zwei Punkten 

spannungsgesteuerter Ionenkanal, voltage-gated ion channel 
Form eines gesteuerten Ionenkanals, der sich nur dann öffnet 
oder schließt, wenn an der Membran, in die er integriert ist, eine 
bestimmte Spannung herrscht 

Spannweite, ränge Streuungsmaß in der Statistik, berechnet 
als die Distanz zwischen dem größten und dem kleinsten beob¬ 
achteten Wert für eine Variable in einer Probe 

Sparsamkeitsprinzip Parsimonie-Prinzip 

Spättyp, delayed hypersensitivity allergische Reaktion, bei 
der ein T-Zell-Klon, der aus der Bindung an eine antigenpräsen¬ 
tierende Zelle resultiert, über einen Zeitraum von Stunden bis 
Tagen Cytokine freisetzt; wirkt sich in Form von Entzündungen 
und Ausschlägen aus (Gegensatz zu -> Frühtyp) 

Spemann-Organisator (primärer Organisator), Spemann Or¬ 
ganizer Region bei einem sich entwickelnden Amphibienem¬ 
bryo, welche die frühe Embryonalentwicklung steuert. Im frü¬ 
hen Gastrulastadium bei Amphibien fungiert die dorsale Ur- 
mundlippe als Organisator. 

Sperma, sperm Ejakulat, Samen; dickflüssige, weißliche 
Flüssigkeit, die von männlichen Tieren ejakuliert wird und die 
Spermien enthält 

Spermatiden, spermatids bei der zweiten meiotischen Tei¬ 
lung von Spermatocyten I (erster Ordnung) entstehen jeweils 
vier haploide Spermatiden, die durch Cytoplasmabrücken mit¬ 
einander verbunden bleiben 

Spermatocyten (von griech. sperma für „Samen“), spermato- 
cytes die meiotischen Vorläuferzellen (Spermatocyten I, Sper¬ 
matocyten II), aus denen die Spermatiden hervorgehen 

Spermatocyten I, primary spermatocytes Spermatocyten 

I. Ordnung; die diploiden Abkömmlinge von Spermatogonien; 
durchlaufen die erste meiotische Teilung und werden dadurch 
zu Spermatocyten II (zweiter Ordnung) 

Spermatocyten II, secondary spermatocytes Spermatocyten 

II. Ordnung; Produkte der ersten meiotischen Teilung von Sper¬ 
matocyten I 

Spermatogenese, spermatogenesis die Gametogenese im 
männlichen Geschlecht, bei der die Spermatiden gebildet wer¬ 
den 


Spermatogonien, spermatogonia bei Tieren undifferenzierte 
Keimzellen, aus denen die Spermatocyten I und infolgedessen 
die Spermien hervorgehen 

Spermien (Singular: Spermium), sperm cells die männlichen 
Gameten (Keimzellen) 

Spermiogenese, spemiogenesis Vorgang, bei dem aus Sper¬ 
matiden reife, begeißelte Spermien gebildet werden 

Speziation (Artbildung), speciation Vorgang, bei dem sich 
eine Population in zwei Populationen aufspaltet, zwischen de¬ 
nen kein Genfluss mehr stattfindet (vgl. —> Evolution) 

Spezies (von lat. species für „Art“), species Art; Grundein¬ 
heit in der Taxonomie. Eine Art besteht aus einer oder mehreren 
Populationen evolutionär eng verwandter, ähnlicher Individuen, 
die von einem gemeinsamen Vorfahren abstammen. Die enger 
definierte „biologische Art“ besteht aus Individuen, die sich er¬ 
folgreich untereinander fortpflanzen können, nicht jedoch mit 
Mitgliedern anderer Arten. 

spezifische Wärme, specific heat die Menge an Energie, die 
eine Substanz aufnehmen muss, um ihre Temperatur um 1 °C zu 
erhöhen. Definitionsgemäß wird Wasser die spezifische Wärme 
von 1 zugeteilt. 

S-Phase, S phase das Stadium der Interphase eines Zellzy¬ 
klus, in dem die DNA-Replikation stattfindet (Gegensatz zu 
-> Gl-Phase, -> G2-Phase) 

Sphinkter (von griech. sphinkter für „etwas, das fest zusam¬ 
menhält“), sphincter Ringmuskel; Muskelring, der eine Öff¬ 
nung verschließen kann, zum Beispiel den After 

Spiculae (Singular: Spiculum; lat. für „Pfeilspitzen“), spicules 
harte, verkalkte Skelettelemente, wie sie für Schwämme typisch 
sind 

Spinalreflex, spinal reflex Rückenmarksreflex; unwillkürliche 
Reizantwort, bei der im Rückenmark ohne Beteiligung des Ge¬ 
hirns afferente in efferente Information umgewandelt wird 

Spindelapparat, spindle apparatus während der Mitose ei¬ 
ner sich teilenden Zelle von den beiden Zellpolen ausgehende 
Anordnung von Mikrotubuli, die bei der Verteilung der Chro¬ 
mosomen im Rahmen der Kernteilung eine Rolle spielen 

Spiralfurchung, spiral cleavage Form der holoblastischen 
Furchung, bei der die Teilungsebenen in schrägem Winkel zur 
animal-vegetativen Achse stehen 

Spirillen, spirilla verschiedene spiralförmige Bakterien 
Spleißen —>► RNA-Spleißen 

Spleißosom, spliceosome RNA-Protein-Komplex, der das 
-> RNA-Spleißen durchführt 

spongiöser Knochen (Substantia spongiosa), cancellous bone 
Knochentyp mit zahlreichen inneren Hohlräumen; verleiht dem 
Knochen ein schwammartiges Aussehen, aber dennoch Stabili¬ 
tät (Gegensatz zu -> kompakter Knochen) 

spontane Mutation, spontaneous mutation genetische Verän¬ 
derung, die durch zelluläre Mechanismen ohne Einfluss von 
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außen entstehen, zum Beispiel durch Fehler bei der DNA-Re- 
plikation (Gegensatz zu induzierte Mutation) 

spontane Reaktion, spontaneous reaction chemische Reak¬ 
tion, die ohne äußeren Einfluss von selbst abläuft; muss nicht 
schnell ablaufen 

Spontanzeugung, spontaneous generation auch als Urzeu¬ 
gung bezeichnet; die Vorstellung, dass unter normalen heutigen 
Bedingungen aus abiotischer Materie lebende Organismen ent¬ 
stehen können 

Sporangien (Singular: Sporangium; von griech. spora für „Sa¬ 
men“ und aggeion für „Gefäß“), sporangia Sporenbehälter; 
die bei Pflanzen und Pilzen vorkommenden spezialisierten 
Strukturen, in denen ein oder mehrere Sporen gebildet werden 

Sporangiophor, sporangiophore Sporangienträger; ein in der 
Regel aufrecht stehendes Fortpflanzungsorgan der Hyphen von 
Jochpilzen, das an seinem Ende einen oder mehrere Sporenbe¬ 
hälter trägt 

Sporen, spores (1) ungeschlechtliche Fortpflanzungszellen, 
die sich ohne Verschmelzung mit einer anderen Keimzelle zu 
einem mehrzelligen Organismus entwickeln können; bei Pflan¬ 
zen entwickeln sich haploide Sporen zu Gametophyten, diploide 
Sporen zu Sporophyten; (2) bei Prokaryoten eine Überdaue- 
rungszelle, die ungünstige Zeiten überleben kann 

Sporenmutterzellen —>► Sporocyten 

Sporocyten, sporocytes Sporenmutterzellen; spezialisierte 
Zellen des diploiden Sporophyten, die durch meiotische Teilung 
vier haploide Sporen hervorbringen. Bei der Keimung entwi¬ 
ckeln sich aus diesen Sporen die haploiden Gametophyten. 

Sporophyt (von griech. spora für „Samen“ und phyton für 
„Pflanze“), sporophyte die diploide, sporenbildende Phase bei 
Landpflanzen und Algen mit Generationswechsel (Gegensatz zu 
-> Gametophyt) 

Sporulation, sporulation die Bildung von Sporen oder Ruhe¬ 
stadien 

Spross, stem das Organ von Pflanzen, an dem die Blätter und/ 
oder Blüten inserieren; dient dem Stofftransport und der Vertei¬ 
lung der Stoffe zu den anderen Pflanzenorganen 

Sprossapikalmeristem, shoot apical meristem undifferen¬ 
ziertes Gewebe (Scheitelmeristem) an der Sprossspitze von 
Pflanzen, aus dem die Zellen des Sprosses hervorgehen 

Sprosssystem, shoot System oberirdischer Teil der Pflanze aus 
Spross, Blättern und Blüten; enthält die Transportwege für die 
Verteilung von Stoffen innerhalb der Pflanze 

Stäbchen, rod cells einer der beiden Typen von Photore¬ 
zeptoren (Lichtsinneszellen) in der Netzhaut von Wirbeltieren; 
besonders lichtempfindlich, dienen dem Dämmerungs sehen und 
dem Schwarz-Weiß-Sehen (Gegensatz zu —> Zapfen) 

stabilisierende Selektion, stabilizing selection Selektion ge¬ 
gen extreme Phänotypen in einer Generation, sodass der inter¬ 
mediäre Phänotyp bevorzugt wird (Gegensatz zu —> gerichtete 
Selektion, —> disruptive Selektion) 


Stabilität, stability in der Ökologie die Widerstandskraft einer 
Biozönose gegen eine -> Störung (oder die Erholung davon) 

Stamina (Singular: Stamen; von lat. stamen für „Faden“), 
stamens Staubblätter; pollenproduzierende, also männliche, 
Einheiten der Blüte; bestehen aus einem Stiel, dem Filament 
(Staubfaden) und der Anthere (Staubbeutel), welche die Pollen 
enthält 

Stammbaum, phylogenetic tree grafische Darstellung der 
Weitergabe eines bestimmten genetischen Merkmals innerhalb 
einer Familie oder Gruppe (vgl. -> phylogenetischer Baum) 

Stammbaum des Lebens, tree of life grafische Darstellung 
der Entwicklungsgeschichte sämtlicher Organismengruppen 

Stammhirn -> Hirnstamm 

Stammzellen, stem cells undifferenzierte Zellen im Knochen¬ 
mark von Tieren, die sich stark vermehren können und sowohl 
weitere Stammzellen als auch eine große Vielfalt an differen¬ 
zierten Zellen hervorbringen (vgl. —> embryonale Stammzellen) 

Standardabweichung, Standard deviation ein Maß für die 
Verteilung der beobachteten Werte in einer Stichprobe (mathe¬ 
matische Formel ► Anhang B) 

Standardfehler des Mittelwerts, Standard error of the mean 
ein Maß dafür, wie nahe der Mittelwert einer Stichprobe wahr¬ 
scheinlich dem wahren Wert in der Population kommt; wird 
berechnet, indem man die Standardabweichung einer Stichpro¬ 
be durch die Quadratwurzel der Stichprobengröße teilt 

Stärke, starch Glucosepolymer; dient Pflanzen zur Energie¬ 
speicherung 

Starling-Kräfte, Starling ’s forces die zwei einander entge¬ 
gengesetzten Kräfte, welche die Bewegungsrichtung des Was¬ 
sers durch die Kapillarwand bestimmen: der Blutdruck, der 
Wasser und kleine Solute aus den Kapillaren presst, und der os¬ 
motische Druck, der Wasser zurück in die Kapillaren zieht 

Startcodon, Start codon das Triplett (AUG) auf der mRNA, 
das als Signal für den Beginn der Translation am Ribosom fun¬ 
giert (vgl. Stoppcodons) 

statische Lebenstafel, static life table eine Lebenstafel, in der 
das Überleben und die Fortpflanzung von Individuen verschie¬ 
denen Alters während eines bestimmten Zeitraums eingetragen 
sind 

Statistik, statistic quantitative Erfassung und Analyse von 
Beobachtungsdaten 

Statocysten -> Statolithen 

Statolithen (Otolithen) (von griech. statos für „stehend“ und 
lithos für „Stein“), statoliths kleine Festkörper, die auf die 
Schwerkraft oder auf Bewegung reagieren und mechanisch 
die Haarsinneszellen der Statocysten (bläschenartige Gleichge¬ 
wichtsorgane vieler Tiere) reizen; bei Wirbeltieren auch Oto¬ 
lithen genannt (bestehen dort aus Calcitkristallen) 

Staubblatt Stamina 

Staubfaden (Filament), filament der Teil der Staubblätter 
(Stamina) von Blütenpflanzen, der die Staubbeutel (Antheren) 
trägt 
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Steigbügel (Stapes), stirrup drittes der drei Gehörknöchel¬ 
chen, welche die Bewegungen des Trommelfells auf das ovale 
Fenster des Innenohrs übertragen (—»• Hammer, —> Amboss) 

Stele (von griech. stele für „Säule“), stele der Zentralzylinder 
des Leitgewebes in einem Pflanzenspross 

Stempel, pistil Struktur in der Blüte der Angiospermen, in der 
die Samenanlagen entstehen; kann aus einem einzelnen Karpell 
(Fruchtblatt) oder aus mehreren Karpellen bestehen, die zu einer 
einzigen Struktur verschmolzen sind; in der Regel untergliedert 
in Fruchtknoten (Ovar), Griffel (Stylus) und Narbe (Stigma) 

stenohalin, stenohaline Eigenschaft eines nur an einen engen 
Salinitätsbereich der Umgebung angepassten Organismus (Ge¬ 
gensatz zu -> euryhalin) 

Sterocilien, stereocilia fingerartige Auswüchse der Plasma¬ 
membran von Haarzellen, deren Krümmung die Schall Wahrneh¬ 
mung auslöst (vgl. Haarzellen) 

Steroide, steroids Vertreter einer Familie von Lipiden aus 
mehreren Ringsystemen mit gemeinsamen Kohlenstoffatomen. 
Das Steroid Cholesterol ist ein wichtiger Bestandteil von Mem¬ 
branen; andere Steroide fungieren als Hormone. 

Steroidhormone, steroid hormones Steroide, die im Blut zir¬ 
kulieren und auf Zellen mit entsprechenden Rezeptoren ein wir¬ 
ken; Beispiele sind Testosteron und Östrogen 

Stichprobe, sample nach einem bestimmten Auswahlverfah¬ 
ren gebildete Teilmenge einer untersuchten Grundgesamtheit 

Stickstofffixierer, nitrogen fixers Organismen, die in der Lage 
sind, molekularen (atmosphärischen) Stickstoff (N 2 ) zu fixieren 
und in Ammoniak (NH 3 ) umzu wandeln 

Stickstofffixierung, nitrogen fixation Umwandlung von mo¬ 
lekularem (atmosphärischem, gasförmigem) Stickstoff (N 2 ) in 
eine reaktionsfähigere Form (Ammoniak), wodurch der Stick¬ 
stoff für Lebewesen verwertbar wird. Dies wird von bestimmten 
stickstofffixierenden Bakterien (Stickstofffixierern) bewerkstel¬ 
ligt, die teils frei im Boden leben, zum Teil aber auch in den 
Wurzeln von Pflanzen (Wurzelknöllchenbakterien). 

Stickstoffmonoxid (NO), nitric oxide instabiles Molekül 
(Gas), das als sekundärer Botenstoff dient und das Entspannen 
der glatten Muskulatur bewirkt; im Nervensystem ein Neuro¬ 
transmitter 

sticky ends kohäsive Enden 

Stigma (Plural: Stigmen; von griech. Stigma für „Punkt“, 
„Fleck“, „Stich“), Stigma Öffnung; (1) bei terrestrischen Ar¬ 
thropoden (Gliederfüßern) die Öffnungen des Tracheensystems 
nach außen; (2) bei Blütenpflanzen die —> Narbe 

stille Mutation, silent mutation auch als stumme Mutation 
bezeichnet; Veränderung in der Gensequenz, die sich nicht auf 
die Aminosäure im synthetisierten Protein auswirkt, weil sie in 
nichtcodierenden DNA-Abschnitten erfolgt oder weil (aufgrund 
des degenerierten genetischen Codes) das entsprechende Co- 
don immer noch die gleiche Aminosäure codiert; der Austausch 
eines Nucleotids gegen ein anderes, wodurch aber die glei¬ 
che Aminosäure entsteht (z. B. UUA UUG, beide codieren 


Leucin) (Gegensatz zu -> Frameshift-Mutation, —> Missense- 
Mutation, —> Nonsense-Mutation, -> neutrale Mutation) 

stille Substitution, silent Substitution -> synonyme Substitu¬ 
tion 

Stimulus —> Reiz 
Stoffwechsel Metabolismus 

Stoffwechselweg, metabolic pathway Abfolge enzymkataly¬ 
sierter, chemischer Reaktionen, die so hintereinandergeschaltet 
sind, dass das Produkt der einen Reaktion das Substrat für die 
darauffolgende Reaktion bildet 

Stolonen —► Ausläufer 

Stomakrypten, stomatal crypts Vertiefungen unterhalb der 
Blattoberfläche, in die die Spaltöffnungen (Stomata) zum 
Schutz vor der Austrocknung durch Luftströmungen eingesenkt 
sind 

Stomata (Singular: Stoma; von griech. stoma für „Mund“, „Öff¬ 
nung“), stomata Spaltöffnungen; kleine, dem Gasaustausch 
dienende Öffnungen in der Epidermis von Pflanzen; werden 
von zwei Schließzellen begrenzt, deren osmotischer Zustand die 
Größe der Spaltöffnung reguliert 

Stoppcodons, stop codons die drei Codons auf der mRNA, 
die das Ende der Proteintranslation im Ribosom signalisieren: 
UAG, UGA, UAA (vgl. -> Startcodon) 

Störung, disturbance in der Ökologie ein abiotisches Ereig¬ 
nis, das einige Individuen einer Biozönose auf physikalische 
oder chemische Weise beeinträchtigt oder tötet und damit Ge¬ 
legenheiten für andere Individuen schafft, zu wachsen und/oder 
sich fortzupflanzen (Gegensatz zu —> Stress; vgl. -> Hypothese 
der mittleren Störungsintensität) 

Stratigraphie, stratigraphy die Erforschung der geologischen 
Schichtung 

Stratosphäre, stratosphere der über der -> Troposphäre lie¬ 
gende Teil der Atmosphäre, der sich in einer Höhe von 10- 
17 km bis etwa 50 km befindet. 

Stratum (Plural: Strata; von lat. stratum für „Lage“, „Schicht“), 
stratum (1) Zellschicht; (2) Gesteinsschicht, die in einem be¬ 
grenzten Zeitraum in der Vergangenheit abgelagert wurde 

StreckungsWachstum, elongation growth Längenwachstum 
von Spross oder Wurzel oder einer Pflanzenzelle in die Längs¬ 
richtung ohne Zellvermehrung 

Stress, stress ein abiotischer Faktor, der sich einschränkend 
auf das Wachstum, die Fortpflanzung und/oder die Überlebens¬ 
wahrscheinlichkeit mancher Individuen auswirkt (vgl. —> Stö¬ 
rung einer Biozönose) 

Streudiagramm, scatter plot grafische Darstellung der beob¬ 
achteten Werte für zwei Variablen in einem Koordinatensystem 

Streuungsmaß, measure of dispersion Messgröße zur Quan¬ 
tifizierung der Streuung der Beobachtungen in einer Stichprobe 

Strigolactone, strigolactones von Pflanzenwurzeln produ¬ 
zierte Signalmoleküle, welche die Hyphen von Mykorrhizapil¬ 
zen anziehen 
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Strobilus (Plural: Strobili), strobilus zapfenförmiger, ähriger 
Blütenstand (nach der Befruchtung als Samenstand bezeichnet) 
bei verschiedenen Pflanzengruppen (einschließlich Bärlappe, 
Schachtelhalme und Koniferen), welcher der Produktion und 
Verbreitung der Geschlechtszellen und Samen dient; im allge¬ 
meinen Sprachgebrauch „Zapfen“ genannt (vgl. Megastrobi- 
lus, -> Mikrostrobilus) 

Stroma, stroma das Plasma der Plastiden, zum Beispiel von 
Chloroplasten oder Mitochondrien 

Stromatolithen, stromatolites zusammengesetzte, flache oder 
gewölbte Strukturen, bestehend aus aufeinanderfolgenden Mi¬ 
neralschichten, die durch im Wasser lebende —>► Cyanobakterien 
und andere Mikroorganismen gebildet wurden. Sehr alte Stro¬ 
matolithen liefern den Beweis, dass es schon vor bis zu 3,5 Mio. 
Jahren Organismen auf der Erde gab. 

Strudler, whirler Filtrierer, die ihren Wasserstrom selbst er¬ 
zeugen, meist mit Cilien (vgl. -> Filtrierer) 

Strukturgen, structural gene Gen, dessen Genprodukt (ein 
Protein oder nur eine RNA) keine spezielle Aufgabe bei der 
Genregulation hat, sondern z. B. ein Enzym bzw. Ribozym ist 

Strukturisomere (Konstitutionsisomere), structural isomeres 
chemische Verbindungen mit gleicher Summenformel, aber 
unterschiedlicher Strukturformel (also anderen Bindungen zwi¬ 
schen den Atomen) 

Strukturmotiv, structural motif dreidimensionales Struktur¬ 
element, das Bestandteil eines größeren Moleküls ist; vier weit 
verbreitete Motive bei DNA-bindenden Proteinen: Helix-Turn- 
Helix, Zinkfinger, Feucinzipper und Helix-Foop-Helix 

Stützwurzeln, prop roots Adventivwurzeln einiger monoko¬ 
tyler Pflanzen, die zur Stabilisierung des Sprosses dienen 

Stylus -> Griffel 

Subduktion, subduction Vorgang der Plattentektonik, bei 
dem sich eine Platte der Erdkruste unter eine andere schiebt 

Suberin, suberin wachsartiges Fipid, das als Zellwandsperre 
für Wasser und Fösungen im Caspary-Streifen der Endoder- 
mis fungiert. Suberin ist das wasserabweisende Element in den 
Wänden verkorkter Zellen 

Submucosa, submucosa unmittelbar unter der Darmschleim¬ 
haut (Mucosa) liegende Bindegewebsschicht 

Substrat, Substrate (1) Reaktionspartner, an dem ein Enzym 
seine katalytische Wirkung entfaltet; (2) Untergrund, auf dem 
sich ein sessiler Organismus angeheftet hat; (3) nährstoffhaltiger 
Untergrund 

Sukkulenz, succulence der Besitz fleischiger, wasserspei- 
chemder Blätter (Blattsukkulenz) oder Sprosse (Stammsukku- 
lenz) als Anpassung von Pflanzen an trockene Lebensräume 

Sukzession —>> ökologische Sukzession 

Sulci (Singular: Sulcus; von lat. sulcus für „Furche“, „Rin¬ 
ne“), sulci die zwischen den Gyri (Hirnwülsten) liegenden 
Vertiefungen an der Oberfläche des aufgefalteten Großhirns bei 
Wirbeltieren (Gegensatz zu —> Gyri) 


Sulfhydrylgruppe -> Thiole 

Summation, summation Amplitudenerhöhung; Phänomen 
der neuronalen Integration, bei dem ein Neuron Aktionspo¬ 
tenziale auslöst, wenn an mehreren Stellen der Zelloberfläche 
gleichzeitig (oder an einer Stelle in sehr schneller Folge) zahlrei¬ 
che, unter dem Schwellenwert liegende postsynaptische Poten¬ 
ziale ankommen; auch bei der Muskelkontraktion verwendeter 
Begriff (—> räumliche Summation, zeitliche Summation) 

superfizielle Furchung, superficial cleavage Form der par¬ 
tiellen Furchung, bei der es zu mehreren Mitosezyklen ohne 
Zellteilungen kommt, wodurch eine —>► Coencyte (eine einzel¬ 
ne Zelle mit vielen Zellkernen) entsteht (vgl. —> meroblastische 
Furchung und -> discoidale Furchung) 

suprachiasmatische Nuclei (SCN), suprachiasmatic nuclei 
zwei Gruppen von Neuronen bei Säugetieren, die direkt über 
der Sehnervenkreuzung liegen und zur Steuerung der circadia- 
nen Rhythmik dienen 

Surfactant, surfactant Substanz, welche die Oberflächen¬ 
spannung von Flüssigkeiten herabsetzt; hauptsächlich von den 
Zellen der Alveolen sezerniert; besteht hauptsächlich aus Phos¬ 
pholipiden und Proteinen, verringert die Oberflächenspannung 
zwischen Lungenepithel und Atemluft und erleichtert bzw. er¬ 
möglicht so das Einatmen 

Suspensionsfresser, Suspension feeders meist sessile Tiere, 
die von im Wasser suspendierten, das heißt schwebenden, orga¬ 
nischen Partikeln (—► Detritus, —> POM) leben; es handelt sich 
um Filtrierer, Strudler oder Angler (Tentakelfänger) 

Suspensor (Embryoträger), suspensor bei den Embryonen 
von Samenpflanzen der Stiel, der den Embryo in das Endosperm 
schiebt und für den Nährstofftransport zum Embryo von Bedeu¬ 
tung ist 

Symbionten, symbionts unterschiedliche Organismenarten, 
die in engem, permanentem Kontakt miteinander leben („sym¬ 
biotisch“) und deren Gemeinschaft für beide von Vorteil ist 

Symbiose (von griech. sym für „zusammen“ und bios für 
„Leben“), symbiosis Form der positiven Interaktion zwischen 
zwei Arten, von der beide Partner profitieren, wobei sie in en¬ 
gem körperlichen Kontakt leben; zum Teil gleichgesetzt mit 
—> Mutualismus, zum Teil als dessen Spezialform aufgefasst 
(vgl. —> Kommensalismus, -> Amensalismus, —> interspezifi¬ 
sche Konkurrenz, -> Probiose) 

Symmetrie, symmetry Eigenschaft eines tierischen Körpers, 
bei der man den Körper durch mindestens eine Schnittebene in 
zwei spiegelbildliche Hälften teilen kann (vgl. -> Bilateralsym¬ 
metrie, -> Radiärsymmetrie, -> Biradialsymmetrie, -> Kugel¬ 
symmetrie) 

Sympathicus, sympathetic nervous System Teil des autono¬ 
men (vegetativen) Nervensystems, das als Gegenspieler zum 
Parasympathicus fungiert 

sympatrische Speziation (von griech. sym für „zusammen“, 
„gleichartig“ und patria für „Heimat“), sympatric speciation 
Artbildung durch reproduktive Isolation ohne geographische 
Trennung der Subpopulationen (Gegensatz zu -> allopatrische 
Speziation) 
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Symplast, symplast das zusammenhängende Netzwerk des 
Cytoplasmas der lebenden Zellen eines Pflanzenkörpers, das 
durch Verbindung der Zellen durch Plasmodesmen gegeben ist 
(Gegensatz zu -> Apoplast) 

Symplesiomorphie, symplesiomorphy gemeinsames ur¬ 
sprüngliches Merkmal einer Gruppe 

Symporter, symporter Membrantransportprotein, das zwei 
unterschiedliche Substanzen gleichzeitig in dieselbe Richtung 
durch eine Membran transportiert (Gegensatz zu —> Antiporter, 
-> Uniporter) 

Synapomorphie, synapomorphy gemeinsames abgeleitetes 
Merkmal, das bei der Stammart einer monophyletischen Grup¬ 
pe entstanden und (manchmal in abgewandelter Form) bei allen 
Mitgliedern der Gruppe zu finden ist; trägt dazu bei, die Gruppe 
abzugrenzen und zu identifizieren (Gegensatz zu abgeleitetes 
Merkmal) 

Synapse (von griech. synapsis für „Verbindung“), synapse 
spezialisierte Kontaktstelle zwischen einem Neuron und seiner 
Zielzelle (das kann ein anderes Neuron oder auch ein anderer 
Zelltyp sein); Ort, an dem über den synaptischen Spalt der In¬ 
formationsaustausch in Form von Neurotransmittermolekülen 
stattfindet 

Synapsis, synapsis Chromosomenpaarung; die hochspezifi¬ 
sche Ausrichtung (Paarung) der homologen Chromosomen 
während der ersten meiotischen Teilung 

synaptische Vesikel, synaptic vesicle membranumhüllte 
Bläschen im synaptischen Endknöpfchen, die Neurotransmitter 
enthalten. In der Membran befindet sich eine ganze Reihe von 
Proteinen, die dem Vesikel seine funktionellen Eigenschaften 
verleihen. 

synaptischer Spalt, synaptic cleft der Zwischenraum zwi¬ 
schen der präsynaptischen und der postsynaptischen Zelle bei 
einer chemischen Synapse 

Synchronisation, entrainment universelles Ordnungsprinzip 
für Rhythmen; speziell jener Vorgang, durch den die Perioden¬ 
länge der inneren Uhr bei einer circadianen Rhythmik an den 
Licht-Dunkel-Zyklus der Umwelt eines Organismus angepasst 
wird 

Syncytium, syncytium Durch Verschmelzen zahlreicher Zel¬ 
len entstehende Zelle mit vielen Zellkernen (vgl. Coenocy- 
ten) 

Synergiden (von griech. synerg für „behilflich“, „förderlich“, 
„Mitarbeiter“), synergids die beiden Hilfszellen des Embryo¬ 
sacks, die bei den Angiospermen zusammen mit der Eizelle den 
Eiapparat bilden 

Syngamie -> Befruchtung 

synonyme (stumme) Substitution, synonymous {silent) Sub¬ 
stitution Veränderung einer DNA-Sequenz durch Austausch 
eines Nucleotids, die sich aber nicht auf die codierte Amino¬ 
säure auswirkt (z. B. wird bei der Mutation von UAA in UUG 
ebenfalls Leucin eingebaut) (Gegensatz zu —>► nichtsynonyme 
Substitution, -> Missense-Substitution, -> Nonsense-Substitu- 
tion) 


Syntheseort Quelle 

synthetische Evolutionstheorie, synthetic theory of evolution 
vereinigt Entdeckungen und Ideen aus vielen verschiedenen 
Teilgebieten der Evolutionsforschung und Genetik; betont die 
Bedeutung der Populationen als Einheiten der Evolution, die 
Rolle der natürlichen Selektion als zentralen Evolutionsme¬ 
chanismus und das Konzept eines allmählichen (graduellen) 
Wandels, in dem kleine Veränderungen über lange Zeiträume 
zu großen Veränderungen führen. 

Systematik, systematics Disziplin der Biologie, welche die 
Verschiedenartigkeit von Organismen und deren natürliche Ver¬ 
wandtschaftsverhältnisse untersucht 

Systembiologie, Systems biology die wissenschaftliche Unter¬ 
suchung eines Organismus als ganzheitliches und zusammen¬ 
wirkendes System von Genen, Proteinen und biochemischen 
Reaktionen 

Systemin, systemin einziges pflanzliches Peptidhormon; an 
der Reaktion auf Gewebeschädigung beteiligt 

systemische erworbene Resistenz (SAR), systemic acquired 
resistance Resistenz der gesamten Pflanze gegen eine Vielzahl 
von Pflanzenpathogenen nach Infektion mit einem einzelnen Er¬ 
reger 

Systole (von griech. systole für „Zusammenziehung“), systole 
Kontraktion einer Herzkammer, wodurch das Blut im Kreislauf¬ 
system weitergepumpt wird (Gegensatz zu —> Diastole) 


T 

täglicher Torpor, daily torpor die tägliche Reduktion der 
Stoffwechselrate und der Körpertemperatur bei einer Reihe von 
kleinen endothermen Tieren, um Energie zu sparen 

Tarnung, Camouflage optisches Verschmelzen eines Tieres 
mit einem Teil seiner Umgebung, um Raubfeinden oder eige¬ 
nen Beutetieren nicht aufzufallen; manchmal unterstützt durch 
Farbwechsel, die auf Chromatophoren beruhen 

TATA-Box, TATA box die 8 bp umfassende Promotorsequenz 
der DNA, die bei vielen eukaryotischen Genen etwa 25 bp vor 
dem Startpunkt der Transkription liegt; bindet einen Transkrip¬ 
tionsfaktor und trägt dadurch zur Auslösung der Transkription 
bei 

Taxis (Plural: Taxien; von griech. taxis für „Ordnung“, „An¬ 
ordnung“), taxis die gerichtete Bewegung eines Organismus 
oder eines Teils eines Organismus direkt zu einem Reiz hin 
oder davon weg; beispielsweise ist die positive Phototaxis eine 
Bewegung zu einer Lichtquelle hin, die negative Geotaxis eine 
Bewegung entgegen der Schwerkraft 

Taxon (Plural: Taxa; von griech. taxis für „anordnen“, „anein¬ 
anderreihen“), taxon systematische Gruppe (Einheit) in einem 
taxonomischen System, zum Beispiel eine Art oder eine höhere 
systematische Gruppe 
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Taxonomie, taxonomy die Theorie und Praxis der Klassifika¬ 
tion von Organismen; Teilgebiet der -> Systematik 

Teilungssignal, reproductive signal ein internes oder externes 
Signal, das bei der Zellteilung den mitotischen oder meiotischen 
Zellteilungszyklus auslöst 

Telencephalon —> Endhirn 

Telomerase, telomerase Enzym, welches das Anhängen von 
Telomer Sequenzen katalysiert, die während der DNA-Replikati- 
on an den Chromosomen verloren gegangen sind 

Telomere (von griech. telos für „Ende“ und meros für „Ein¬ 
heiten“, „Segmente“), telomeres sich wiederholende DNA- 
Sequenzen an den Enden eukaryotischer Chromosomen 

Telophase, telophase abschließende Phase von Mitose oder 
Meiose, in deren Verlauf sich die Chromosomen wieder entspi- 
ralisieren und eine neue Kemhülle sowie neue Nucleoli in den 
Tochterzellen gebildet werden 

Temperaturinversion, temperature Inversion mit Nebel ein¬ 
hergehendes Phänomen, das eintritt, wenn kalte Luft in Tälern 
unter einer warmen Luftschicht (Inversionsschicht) festgehalten 
wird, die sich an warmen Tagen über den Tälern bildet 

temperent (von lat. tempus für „Zeit“), temperate Fähigkeit 
eines Phagen, die bakterielle Wirtszelle lysogen zu infizieren, 
sie also bei der Infektion nicht zu zerstören (vgl. —>> lysogener 
Zyklus) 

Temporallappen, temporal lobe Schläfenlappen; einer der 
vier Lappen der Großhirnhemisphäre; hier erfolgt die Verarbei¬ 
tung von auditorischen und visuellen Informationen; ist an der 
Erkennung, der Identifikation und dem Benennen von Objekten 
beteiligt 

Tepalen, tepals auch als Perigonblätter bezeichnet; abgewan¬ 
delte sterile und photosynthetisch nicht aktive Blätter einer 
Angiospermenblüte mit einfacher Blütenhülle (Perigon), bei der 
man nicht zwischen Petalen (Kronblätter) und Sepalen (Kelch¬ 
blätter) unterscheiden kann 

Termination, termination in der Molekularbiologie die Been¬ 
digung der Transkription oder Translation 

Terminator, terminator Sequenz am ß'-Ende der mRNA, die 
eine Ablösung des RNA-Strangs vom Transkriptionskomplex 
bewirkt 

terrestrisch, terrestrial zum Land gehörend, auf dem Land le¬ 
bend (Gegensatz zu aquatisch) 

Territorialverhalten, territorial behavior aggressive Verhal¬ 
tensweisen von Tieren zur Verteidigung eines Habitats oder 
einer Ressource, um Artgenossen den Zugang dazu zu verweh¬ 
ren 

Territorium (Revier), territory festgelegtes Gebiet, aus dem 
ein Tier oder eine Gruppe von Tieren andere Tiere derselben 
(oder einer anderen) Art durch aggressives Verhalten oder Zur¬ 
schaustellung fernhält oder vertreibt 

tertiäre Endosymbiose, tertiary endosymbiosis der Mecha¬ 
nismus, durch den einige Protisten (Dinoflagellaten) die Fähig¬ 
keit zur Photosynthese (zurück)erlangt haben, indem sie nach 


Verlust der eigenen Chloroplasten nach Aufnahme eines an¬ 
deren Protisten nun dessen Chloroplasten zur Photosynthese 
nutzen; kann anhand der festgestellten Chloroplastenmembra- 
nen nachvollzogen werden 

Tertiärstruktur, ternary structure bezüglich eines Proteins 
die relative Lage aller Atome des Moleküls im dreidimensio¬ 
nalen Raum; die übergeordnete räumliche Struktur des Proteins 
(Gegensatz zu -> Primärstruktur, -> Sekundär Struktur, -> Quar¬ 
tärstruktur) 

Testes —> Hoden 

Testkreuzung —> Rückkreuzung 

Testosteron, testosterone ein männliches Sexualhormon (Ste¬ 
roidhormon) 

Teststärke, Statistical power auch Power genannt; Trenn¬ 
schärfe eines statistischen Tests; bezieht sich auf dessen Aus¬ 
sagekraft, also auf die Wahrscheinlichkeit, eine Nullhypothese 
zu Recht verwerfen zu können, wenn diese falsch ist 

Tetanus (von griech. tetanos für „Spannung“), tetanus 
(1) Stadium lang anhaltender maximaler Muskelkontraktion, 
das durch schnell hintereinander erfolgte Reizung erzeugt wer¬ 
den kann; (2) Wundstarrkrampf; oft tödlich verlaufende Erkran¬ 
kung, die von dem Bakterium Clostridium tetani hervorgerufen 
wird 

Tetrade (von griech. tetras für „Vierzahl“), tetrad auch unter 
dem Begriff „Bivalent“ bekannt; paariger Satz homologer Chro¬ 
mosomen (aus jeweils zwei Schwesterchromatiden), die sich am 
Ende der Prophase I der Meiose zusammenlagem 

Thalamus (von griech. thalamos für „Kammer“), thalamus 
Teil des Zwischenhirns bei Wirbeltieren; dient unter anderem 
der Integration und Verschaltung sensorischer Informationen 

Thallus (von griech. thallos für „Spross“, „Sprössling“), thallus 
Lager; Vegetationskörper der vielzelligen Algen, Flechten und 
mancher Moose, der nicht in Spross und Blätter untergliedert ist 
und weder Wurzeln noch Leitbündel aufweist 

Thekazellen, thecal cells Zellen des Ovarialfollikels von Säu¬ 
getieren, die den Follikel umgeben und das Hormon Testosteron 
sezernieren 

T-Helferzellen (T H -Zellen), T-helper cells (T H ) T-Zell-Typ, 
der als Reaktion auf die Bindung an ein Antigen auf einer an¬ 
tigenpräsentierenden Zelle sowohl die zelluläre als auch die 
humorale Immunantwort stimuliert; T-Helferzellen sind das 
Ziel des HIV-1-Virus, des Erregers von Aids (Gegensatz zu 
-> cytotoxische T-Zellen) 

Theorie (von griech. theoria für „Spekulation“, „Anschau¬ 
ung“), theory in den Naturwissenschaften eine weitreichende 
Erklärung beobachteter Tatsachen, die durch derart umfangrei¬ 
che Belege gestützt und durch keine überzeugenden Gegenbe¬ 
weise widerlegt wird, dass sie wissenschaftlich als tatsächlich 
gegeben anerkannt ist; Beispiele sind Newtons Gravitations¬ 
theorie und Darwins Evolutionstheorie (Gegensatz zu —> Hy¬ 
pothese) 

Theorie der Inselbiogeographie, theory of island biogeogra- 
phy Theorie, der zufolge die Zahl der Arten auf einer Insel 
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(oder in einem anderen geographisch definierten und isolierten 
Gebiet) ein Gleichgewicht darstellt zwischen der Zuwande¬ 
rungsrate neuer Arten und der Aussterberate der auf der Insel 
heimischen Spezies 

Theorie des optimalen Nahrungserwerbs, optimal foraging 
theory die Anwendung eines Kosten-Nutzen-Ansatzes auf das 
Ernährungsverhalten, um den Wert von Entscheidungen bei der 
Nahrungsauswahl für die biologische Fitness zu ermitteln 

Thermodynamik, thermodynamics die Wärmelehre; eine na¬ 
turwissenschaftliche Disziplin, die sich mit Energieumwandlun¬ 
gen befasst (vgl. -> Hauptsätze der Themodynamik) 

Thermogenin, thermogenin, uncoupling protein 1 auch als 
Entkopplungsprotein oder UCP-1 bezeichnet; ein Kanalprotein 
in der inneren Mitochondrienmembran von braunem Fettge¬ 
webe, das den Aufbau des Protonengradienten und somit die 
ATP-Synthese verhindert, während der Elektronentransport un¬ 
gehindert abläuft; entkoppelt beide Vorgänge und dient aus¬ 
schließlich der zitterfreien Wärmebildung 

Thermoneutralzone (von griech. thermos für „Wärme“), ther- 
moneutral zone der Temperaturbereich, in dem ein endother¬ 
mes (homoiothermes) Lebewesen keine Stoffwechselenergie 
zur Thermoregulation aufwenden muss 

Thermophile (von griech. thermos für „Wärme“ und philos 
für „liebend“), thermophiles wärmeliebende Organismen, die 
ausschließlich in heißen Umgebungen leben 

thermoregulatorische Anpassungen, thermoregulatory ad- 
aptations physiologische und Verhaltensanpassungen, durch 
welche die Körperwärme verändert wird 

Thermorezeptoren, thermoreceptors Zellen oder Organe, die 
auf Temperaturveränderungen reagieren 

Thiole, thiols organische Verbindungen mit einer Sulfhydryl- 
gruppe (-SH); zum Beispiel in der Aminosäure Cystein zum 
Aufbau von -> Disulfidbrücken 

Thorax (von griech. thorax für „Brustpanzer“), thorax Brust; 
(1) bei Insekten die zwischen Kopf und Abdomen liegende mitt¬ 
lere Körperregion; (2) bei Säugetieren der Körperteil zwischen 
Hals und Zwerchfell 

Thrombin, thrombin Enzym, das Fibrinogen in Fibrin um¬ 
wandelt und dadurch die Entstehung von Blutgerinnseln be¬ 
günstigt 

Thrombocyten (Blutplättchen), platelets membranumhüll¬ 
te Zellfragmente ohne Zellkern, die durch Abschnürung von 
Megakaryocyten (Knochenmarksriesenzellen) im Knochen¬ 
mark von Säugetieren entstehen; spielen eine zentrale Rolle bei 
der Blutgerinnung 

Thrombus (von griech. thrombos für „Klumpen“), thrombus 
ein Blutgerinnsel, das sich in einem Blutgefäß bildet und an des¬ 
sen Wand haften bleibt (Gegensatz zu -> Embolus) 

Thylakoide (von griech. thylakoeides für „sackartig“), thyla- 
koids abgeflachte, sackartige Membransysteme innerhalb der 
Chloroplasten. Die Thylakoidmembranen enthalten neben dem 


gesamten Chlorophyll einer Pflanze Elektronencarrier der Pho¬ 
tophosphorylierung. Die Thylakoide stapeln sich und bilden 
dadurch die Grana. 

Thymin (T), thymine Pyrimidinbase der DNA 

Thymus (von griech. thymos für „Bries“), thymus gland lym¬ 
phatische, endokrine Drüse, die hinter dem Brustbein liegt; bei 
Wirbeltieren an der Entwicklung des Immunsystems beteiligt; 
bildet sich beim Menschen in der Pubertät zurück 

thyreoideastimulierendes Hormon (TSH), thyroid-stimulat- 
ing hormone auch als Thyreotropin bezeichnet; vom Hypo¬ 
physenvorderlappen produziertes Hormon, das die Schilddrüse 
zur Produktion und Sekretion von Thyroxin veranlasst 

Thyreotropin —> thyreoideastimulierendes Hormon 

Thyreotropin-Releasing-Hormon (TRH), thyrotropin-releas- 
ing hormone vom Hypothalamus produziertes Hormon, das 
den Hypophysenvorderlappen zur Ausschüttung von Thyreotro¬ 
pin veranlasst 

Thyroxin, thyroxine von der Schilddrüse produziertes Hor¬ 
mon, das viele Stoffwechselprozesse reguliert 

Tiefschlaf, slow-wave sleep Stadium eines tiefen, erholsamen 
Schlafs, der im EEG durch langsame Wellen mit hoher Ampli¬ 
tude gekennzeichnet ist (Gegensatz zu REM-Schlaf) 

Tierphysiologie, animal physiology die Erforschung der Kör¬ 
perfunktionen von Tieren auf allen Ebenen, von der molekularen 
Physiologie bis zur Ökophysiologie 

Tight Junctions, tight junctions charakteristische Zell-Zell- 
Verbindungen zwischen epithelialen Zellen, bei denen sich zwi¬ 
schen den benachbarten Zellen kein Spalt befindet; es findet 
keine Diffusion statt, Stoffe können nur direkt in die Zellen ge¬ 
langen 

Titin (Connectin), titin Protein, das in den Sarkomeren von 
Muskelzellen Bündel von Myosinfibrillen in zentrierter Stellung 
hält; mit die längsten Polypeptidketten in der Natur 

T-Killerzellen —> cytotoxische T-Zellen 

T-Lymphocyten T-Zellen 

7-TM-Rezeptoren —► G-Protein-gekoppelte Rezeptoren 

Tochterchromosomen, daughter chromosomes die getrenn¬ 
ten Chromatiden während der Mitose vom Beginn der Anaphase 
an 

Toll-like-Rezeptoren (TLR), Toll-like receptors (TLRs) Toll¬ 
ähnliche Rezeptoren; Membranproteine von Makrophagen und 
dendritischen Zellen mit extrazellulären Domänen, die Molekü¬ 
le von mikrobiellen Pathogenen erkennen 

Tonoplast, tonoplast die Membran der Zentralvakuole in 
Pflanzenzellen 

Topographie, topography Gestalt und Eigenschaften einer 
Oberfläche, insbesondere der Erdoberfläche in Form von Ber¬ 
gen, Tälern, Meeresbecken usw. 

Torf, peat teilweise zersetztes Pflanzenmaterial, vor allem von 
Torfmoosen; entsteht typischerweise in sauren Mooren 
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Tortendiagramm, pie chart ein dreidimensionales, kreisför¬ 
miges Diagramm, in dem die Anteile an den verschiedenen 
Klassen von Daten einer Stichprobe in Form von Tortenstücken 
dargestellt sind (bei zweidimensionaler Darstellung Kreisdia¬ 
gramm genannt) 

totipotent (von lat. totum für „alles“ und potentia für „Fähig¬ 
keit“), totipotent Eigenschaft einer Zelle, welche die gesamte 
genetische Information und alle Differenzierungsmöglichkeiten 
besitzt, um ein vollständiges Individuum zu bilden (Gegensatz 
zu —> multipotent, -> pluripotent, -> unipotent) 

Totraum, dead space das Lungenvolumen, das nicht mit fri¬ 
scher Atemluft belüftet wird (weil die Lungen beim Ausatmen 
niemals völlig entleert werden) 

Toxin (von lat. toxicum für „Gift“), toxin ein Gift für die Ge¬ 
webe des betroffenen Organismus 

Tracheen (von lat. trachia für „Luftröhre“), (1) tracheae, 
(2) vessel elements (1) Luftröhren; einzelne Röhre (Trachea), 
die bei Wirbeltieren die Atemluft zu den Bronchien der Lun¬ 
ge transportiert, oder Röhrensystem (Tracheensystem), das bei 
Insekten und einigen anderen Gliederfüßern (Arthropoden) für 
den Gasaustausch sorgt; (2) Gefäße des Wasserleitsystems bei 
Blütenpflanzen 

Tracheenglieder, tracheary elements abgestorbene, wasser¬ 
leitende Zellen bei Pflanzen mit siebartig durchlöcherten End¬ 
platten (vgl. -> Tracheiden) 

Tracheiden, tracheids bei fast allen Gefäßpflanzen vorkom¬ 
mende, spezialisierte Zellen des Xylems, die sowohl eine 
Transport- als auch eine Stützfunktion erfüllen. Charakteristisch 
sind die spitz zulaufenden Enden und die Zellwände, die zwar 
viele Vertiefungen aufweisen, aber nicht perforiert sind. (vgl. 
-> Tracheenglieder) 

Tracheolen, tracheoles feinste Verzweigungen (ca. 1 pm 
Durchmesser) im Tracheensystem von Insekten (vgl. -> Tra¬ 
cheen) 

Trächtigkeit —► Gestation 

Trade-off, trade-off in der Ökologie Kompromiss zwischen 
dem Nutzen und den Kosten für die biologische Litness, die eine 
Anpassung mit sich bringt (damit eine Anpassung von der na¬ 
türlichen Selektion begünstigt wird, muss der Nutzen die Kosten 
überwiegen); verhindert eine komplette Optimierung von Merk¬ 
malen 

Transduktion, transduction (1) Übertragung von Genen von 
einem Bakterium auf ein anderes, wobei ein Bakteriophage oder 
andere Viren als Genträger fungieren; (2) in Sinneszellen die 
Umwandlung eines Reizes (z. B. Lichtenergie, Schallwellen, 
chemische oder elektrische Reize) in Aktionspotenziale 

Transekt, transect Reihe von Mess- oder Beobachtungspunk¬ 
ten entlang einer geraden Linie unterschiedlicher Länge, auf der 
zum Beispiel die Individuen gezählt werden können 

Transfektion, transfection Einbau von rekombinanter DNA 
in eukaryotische Zellen (vgl. —> Transformation) 

Transfer-RNA (tRNA), transfer RNA gefaltete RNA-Mole- 
küle. Jede tRNA trägt eine bestimmte Aminosäure und ein 


Anticodon, das während der Translation an ein komplementä¬ 
res Codon der mRNA bindet. 

Transferzellen, transfer cells modifizierte Parenchymzellen, 
die Lösungen aus ihrem Cytoplasma in die Zellwand transpor¬ 
tieren, also vom Symplast in den Apoplast 

Transformation, transformation (1) natürlicher Mechanis¬ 
mus zur Übertragung genetischer Information bei Bakterien. 
Dabei nehmen Bakterien über ihre Zelloberfläche Fremd-DNA 
auf und bauen diese in ihr eigenes Genom ein; (2) in der 
Gentechnik das Einbringen von rekombinanter DNA in eine 
prokaryotische Wirtszelle (vgl. —> Transfektion) 

transgene Organismen, transgenic organisms Organismen, 
die ein zusätzliches, artfremdes Gen besitzen, das in ihr Genom 
integriert wurde 

Transition, transition in der Genetik eine Mutation, durch 
die beispielsweise eine Purinbase durch eine andere Purinbase 
ausgetauscht wird (z. B. Adenin gegen Guanin) oder eine Py¬ 
rimidinbase durch eine andere Pyrimidinbase (z. B. C gegen T) 

Transkription, transcription die Synthese von RNA durch 
Verwendung eines DNA-Strangs als Matrize 

Transkriptionsfaktoren, transcription factors regulatorische 
Proteine, die an ein eukaryotisches Chromosom binden und 
der RNA-Polymerase II die Transkription ermöglichen bzw. die 
Transkriptionsrate regulieren 

Transkriptom, transcriptome Gesamtheit aller mRNA-Mole- 
küle, die in einem Organismus oder Zelltyp zu einem bestimm¬ 
ten Zeitpunkt vorhanden sind (vgl. —>► Proteom) 

Translation, translation Synthese eines Proteins (Polypep¬ 
tids); erfolgt an den Ribosomen mithilfe der in der mRNA 
codierten Informationen 

Translokation, translocation (1) seltene Lorm der Chromo¬ 
somenmutation, bei der ein Chromosomenfragment umgelagert 
wird, meist wird es in ein nichthomologes Chromosom einge¬ 
baut; (2) Nährstofftransport im Phloem von Gefäßpflanzen 

Transmembrandomäne, transmembrane domain eine Prote¬ 
inregion, die reich an hydrophoben Aminosäuren ist und die 
Phospholipiddoppelschicht durchspannt 

Transmembranprotein, transmembrane protein integrales 
Membranprotein, das die gesamte Phospholipiddoppelschicht 
durchspannt 

Transpiration (von lat. spirare für „atmen“), transpiration 
die gesteuerte Abgabe von Wasserdampf über eine biologische 
Oberfläche; (1) bei Pflanzen speziell die durch Spaltöffnungen 
gesteuerte Verdunstung von Wasser über Blätter und Sprosse, 
die wiederum treibende Kraft für die Aufnahme von Was¬ 
ser (und damit Ionen) über die Wurzeln ist; (2) bei Tieren 
die Abgabe von Wasserdampf über die Schweißdrüsen oder 
Schleimhäute (Gegensatz zu Evaporation) 

Transpirations-Kohäsions-Saugspannungs-Mechanismus, 

transpiration-cohesion-tension mechanism theoretische Grund¬ 
lage für die Bewegung des Wassers in Pflanzen: Die Verdunstung 
von Wasser aus Zellen in den Blättern (Transpiration) bewirkt 
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einen Anstieg der Saugspannung, wodurch Wasser im Xylem 
auf steigt. Die Kohäsion des Wassers beruht auf Wasserstoff¬ 
brückenbindungen. 

transponierbare Elemente (Transposons), transposable ele- 
ments DNA-Bereiche, die ihre Position im Genom verändern 
können (innerhalb eines Chromosoms oder innerhalb verschie¬ 
dener Chromosomen) oder aus denen an anderer Stelle Kopien 
entstehen 

Transportproteine —> Carrierproteine 
Transposons transponierbare Elemente 
transversale Tubuli —> T-Tubuli 

Transversion, transversion eine Mutation, durch die eine Pu¬ 
rinbase gegen eine Pyrimidinbase ausgetauscht wird oder um¬ 
gekehrt 

Treibhauseffekt, greenhouse effect Aufheizung der Erdatmo¬ 
sphäre durch Gase, die zwar lichtdurchlässig sind, aber die 
Ab Strahlung von Wärme verhindern 

Treibhausgase, greenhouse gases Gase in der Atmosphäre 
wie Kohlenstoffdioxid und Methan, die zwar die kurzwellige 
Sonnenstrahlung durchlassen, aber die von der Erde abstrahlen¬ 
de, langwellige Wärmestrahlung absorbieren und dadurch zur 
Erwärmung der Erdoberfläche beitragen 

TRH Thyreotropin-Releasing-Hormon 

Triacylglycerine, triacylglycerines einfache Fette und Öle, 
bei denen drei Fettsäuren mit einem Molekül Glycerol verestert 
sind 

Tricuspidalklappe (von griech. trici für „drei“ und lat. cuspis 
für „Zipfel, Spitze“), tricuspidal valve die rechte Atrioventri¬ 
kularklappe des Säugerherzens; eine Segelklappe; erhielt ihren 
Namen aufgrund ihrer drei Segel 

Trieb, (1) young shoot , (2) biological drive (1) das jüngste, an 
sommergrünen Gehölzen beblätterte, Sprossorgan einer Gefäß¬ 
pflanze; (2) in der Verhaltensbiologie ein von inneren Faktoren 
gesteuerter Antrieb, der auf die Befriedigung starker, oft lebens¬ 
notwendiger Bedürfnisse gerichtet ist 

Trimester, trimesters die drei jeweils etwa drei Monate dau¬ 
ernden Stadien der Schwangerschaft beim Menschen 

Triplettwiederholung, triplet repeat wiederholt hintereinan¬ 
der auftretende Basentripletts in einem Gen; führt häufig zu 
einer erblichen Erkrankung; dies ist zum Beispiel der Fall bei 
der Vervielfachung des Tripletts CGG in dem Gen, das für das 
Fragile-X-Syndrom verantwortlich ist (vgl. —► expandierende 
Triplettwiederholungen) 

triploblastisch, triploblastic dreikeimblättrig; Beschreibung 
eines tierischen Körperbauplans, der aus drei embryonalen 
Keimblättern (Ektoderm, Mesoderm und Entoderm) hervorgeht 
(Gegensatz zu -> diploblastisch, -> monoblastisch) 

triploide (3n) Zelle, triploid cell eine Zelle, die drei Chromo¬ 
somensätze des Organismus enthält 

Trisomie, trisomy Chromosomenanomalie, bei der im diploi¬ 
den Chromosomensatz von einem bestimmten Chromosom eine 
zusätzliche Kopie vorhanden ist (vgl. —> Monosomie) 


tRNA Transfer-RNA 

Trochophora (von griech. trochos für „Rad“ und phoros 
für „tragend“), trochophore planktonische radiärsymmetri¬ 
sche Larve mariner Anneliden und Mollusken mit einem cha¬ 
rakteristischen radförmigen Wimpemkranz um die Körpermitte; 
bei Mollusken als Veligerlarve bezeichnet; legt eine evolutio¬ 
näre Verwandtschaft zwischen den beiden Tiergruppen nahe 

Trommelfell —> Tympanum 

Trophiestufe (von griech. trophe für „Ernährung“), trophic lev- 
el auch als trophische Ebene bezeichnet; Unterteilung eines 
Nahrungsnetzes, die all jene Arten umfasst, welche ihre Energie 
auf ähnliche Weise erlangen (z. B. Primärproduzenten, Konsu¬ 
menten erster und zweiter Ordnung, Destruenten) 

trophisch (von griech. trophe für „Ernährung“), trophic Ei¬ 
genschaft von Wechselbeziehungen zwischen zwei oder mehr 
Arten, die auf der Ernährung beruhen 

trophische Ebene -> Trophiestufe 

trophische Effizienz, trophic efficiency die Menge an Ener¬ 
gie oder Biomasse auf einer trophischen Ebene geteilt durch die 
Menge an Energie auf der unmittelbar darunterliegenden Ebene 

trophische Kaskade, trophic cascade eine Abfolge trophi- 
scher Interaktionen innerhalb eines Nahrungsnetzes, wobei die 
Konsumptionsrate auf einer trophischen Ebene eine Verän¬ 
derung der Zusammensetzung oder Abundanz der Arten auf 
der unmittelbar darunterliegenden trophischen Ebene nach sich 
zieht 

Trophoblast, trophoblast die äußere Zellschicht der Blasto- 
cyste bei der Embryonalentwicklung der Säugetiere, die Teil 
der Placenta wird und der Ernährung des heranwachsenden Em¬ 
bryos dient (Gegensatz zu -> Embryoblast) 

Tropismus (von griech. trope für „Wendung“), tropism 
Wachstumsbewegung; das Wachstum von Pflanzen zu einem 
Reiz hin oder davon weg; zum Beispiel positiver oder ne¬ 
gativer —>► Phototropismus (zum Licht hin, vom Licht weg) 
oder positiver oder negativer -> Gravitropismus (bezüglich der 
Schwerkraft) (Gegensatz zu -> Nastie) 

Tropomyosin, tropomyosin einer der drei Proteinbestandtei¬ 
le von Actinfilamenten; kontrolliert die Interaktionen von Actin 
und Myosin, die für die Muskelkontraktion erforderlich sind 
(vgl. -> Troponin) 

Troponin, troponin ein regulatorisches Protein, das Actin, 
Tropomyosin und Ca 2+ bindet, dem —> Tropomyosin alle 40 nm 
aufsitzt und bei der Regulation der Muskelkontraktion eine Rol¬ 
le spielt; besteht aus drei Untereinheiten 

Troposphäre, troposphere unterste Atmosphärenschicht, die 
von der Erdoberfläche bis in eine Höhe von 10-17 km reicht; 
enthält praktisch den gesamten Wasserdampf der Atmosphäre 
(Gegensatz zu -> Stratosphäre) 

Trypsin, trypsin proteinverdauendes Enzym; wird in seiner 
inaktiven Form (Trypsinogen) vom Pankreas sezemiert und erst 
im Zwölffingerdarm aktiviert 
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T-Tubuli (transversale Tubuli), T-tubules Einfaltungen der 
Plasmamembran von Skelettmuskelzellen, welche die Mus¬ 
kelfasern durchdringen und im sarkoplasmatischen Reticulum 
enden. Das T-System übermittelt Impulse zum sarkoplasmati¬ 
schen Reticulum, das dann Ca 2+ freisetzt, um die Muskelkon¬ 
traktion zu initiieren. 

Tubulin, tubulin Protein, das in polymerisierter Form Mikro¬ 
tubuli bildet 

Tumor (lat. für „Geschwulst“), tumor Zell Wucherung, die oft 
unkontrolliert wächst. Maligne (bösartige) Tumoren breiten sich 
in andere Körperteile aus, benigne nicht. 

Tumornekrosefaktor (TNF), tumor necrosis factor Familie 
von Cytokinen (Wachstumsfaktoren), die den Zelltod initiieren 
und bei Entzündungen eine Rolle spielen 

Tumorsuppressorgene, tumor suppressor genes codieren 
Proteinprodukte, welche die Zell Vermehrung verhindern; sind 
in Krebszellen inaktiv (Gegensatz zu -> Onkogene) 

Tüpfel, pits Aussparungen in den sekundären und tertiären 
Zellwandschichten der Feitgefäße bei Pflanzen; an diesen Stel¬ 
len ist lediglich die Primärwand vorhanden; ermöglichen den 
Austausch von Zellsaft zwischen den Zellen 

turgeszent, turgid Normalzustand von Pflanzenzellen, in dem 
das Wasserpotenzial der Zelle geringer ist als das der Umge¬ 
bung, also ein Turgordruck besteht. Ohne Turgordruck ist die 
Pflanze welk. 

Turgor, turgor der Turgordruck; in den Zellen von Organis¬ 
men mit Zellwand durch die osmotische Aufnahme von Wasser 
entstehender, hydrostatischer Druck (vgl. —> Druckpotenzial) 

Two-Hybrid-System, two-hybrid System molekularbiologi¬ 
sche Methode, die es erlaubt, Wechselwirkungen von Proteinen 
in vivo zu studieren und auf diese Weise bekannte und womög¬ 
lich neue Substrate eines Zielproteins zu identifizieren 

Tympanum (von griech. tympanum für „Trommel“), tympanic 
membrane das Trommelfell 

Typ-I-Überlebenskurve, type I survivorship curve eine Über¬ 
lebenskurve, bei der die Individuen bis ins Erwachsenenalter 
eine hohe Überlebenswahrscheinlichkeit aufweisen, die dann 
gegen Ende des Lebens aber stark zurückgeht 

Typ-II-Überlebenskurve, type II survivorship curve eine 
Überlebenskurve, bei der die Individuen aller Altersstadien eine 
gleichbleibende Überlebenswahrscheinlichkeit aufweisen 

Typ-III-Überlebenskurve, type III survivorship curve eine 
Überlebenskurve, bei der die Individuen zu Beginn des Lebens 
eine geringe Überlebenswahrscheinlichkeit aufweisen, die sich 
dann aber mit Erreichen des Erwachsenenalters erhöht 

T-Zellen (T-Lymphocyten), T cells an der zellulären Immun¬ 
antwort beteiligter Lymphocytentyp. Die letzten Entwicklungs¬ 
stadien dieser Zellen erfolgen im Thymus, (vgl. —> cytotoxische 
T-Zellen, —> T-Helferzellen; Gegensatz zu -> B-Zellen) 

T-Zell-Rezeptoren, T cell receptors Proteine auf der Oberflä¬ 
che von T-Zellen (T-Lymphocyten), die spezifische Komplexe 
aus Antigenen und körpereigenen Haupthistokompatibilitäts- 
molekülen erkennen 


U 

Übergangszustand, transition state der reaktive Zustand des 
Substrats in einer enzymkatalysierten Reaktion nach ausrei¬ 
chender Zufuhr von Energie (Aktivierungsenergie), damit die 
Reaktion in Gang kommt 

Übergipfelung, overtopping Wuchsform bei Pflanzen, bei der 
im Zuge einer gabeligen Verzweigung einer der Zweige kräfti¬ 
ger wird und den anderen überragt (Differenzierung in Haupt- 
und Seitentriebe) 

Überlebenskurve, survivorship curve grafische Darstellung 
der Anzahl von Individuen einer hypothetischen Kohorte von 
gewöhnlich 1000 Individuen, welche die einzelnen Lebenstadi¬ 
en überleben (Überlebenswahrscheinlichkeit, I x ). Es gibt drei 
generelle Kurvenverläufe, bezeichnet als Typ I, Typ II und 
Typ III. 

Überlebenswahrscheinlichkeit ( I x ), survivorship bei der Er¬ 
stellung von Lebenstafeln der Anteil von Individuen einer Ko¬ 
horte, die zu einem bestimmten Zeitpunkt (Zeitpunkt x) noch 
am Leben sind 

Ubichinon (von lat. ubique für „überall“), ubiquinone mobiler 
Elektronenüberträger in der Atmungskette der Mitochondrien; 
entspricht dem Plastochinon in den Chloropiasten 

Ubiquitin, ubiquitin kleines Protein, das kovalent an andere 
zelluläre Proteine gebunden wird und diese für den Abbau durch 
das Proteasom markiert 

ultimate Ursachen, ultimate causes in der Ethologie die evo¬ 
lutionären Prozesse, die bestimmte Funktionen oder bestimmte 
Verhaltensweisen bedingen (Gegensatz zu -> proximate Ursa¬ 
chen) 

Ultrafiltrat, ultrafiltrate der im Rahmen der Exkretion vie¬ 
ler Tiere durch Filtration gebildete Primärharn. Wasser und die 
meisten darin gelösten Stoffe werden in die Exkretionskanäl¬ 
chen geleitet, während die Proteine und Zellen im Blut oder der 
Hämolymphe Zurückbleiben. 

Umschichtung, turnover in Süßwasserökosystemen die verti¬ 
kale Bewegung der Wasserschichten, durch die Nährstoffe und 
gelöstes CO 2 an die Oberfläche und O 2 in die tieferen Wasser¬ 
schichten gelangen 

Umwelt, environment alles, was eine Population, einen Orga¬ 
nismus oder eine Zelle umgibt und mit ihm/ihr in Wechselwir¬ 
kung tritt oder sie in sonstiger Weise beeinflusst; kann sich auf 
die äußeren Gegebenheiten beziehen, aber auch auf das innere 
Milieu 

Umweltgenomik —>► Metagenomik 

Umweltkapazität (K), carrying capacity (K) Begriff aus der 
Ökologie; die maximale Anzahl von Individuen einer Popula¬ 
tion (also die maximale Populationsgröße), die auf Dauer von 
den Ressourcen eines bestimmten Lebensraums überleben kann 

Unabhängigkeitsregel, law of independent assortment die 
unabhängige Verteilung von Genen auf nichthomologe Chro¬ 
mosomen der Gameten während der Meiose, sodass diese Gene 
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unabhängig voneinander vererbt werden; von Gregor Mendel als 
dritte Mendel-Regel formuliert (Erste Mendel-Regel -> Unifor¬ 
mitätsregel, zweite Mendel-Regel -> Spaltungsregel) 

unbegrenztes Wachstum, indeterminate growth Wachstums¬ 
typ, bei dem der Organismus oder das Organ zeitlebens weiter¬ 
wächst; charakteristisch für manche Tiere sowie Pflanzentriebe 
und -wurzeln (Gegensatz zu -> begrenztes Wachstum) 

ungesättigte Fettsäuren, unsaturated fatty acids Fettsäuren, 
deren Kohlenwasserstoffkette eine oder mehrere Doppelbindun¬ 
gen enthält (Gegensatz zu —> gesättigte Fettsäuren) 

ungeschlechtliche Fortpflanzung —► asexuelle Fortpflan¬ 
zung 

ungleiches Crossing-over, unequal Crossing over die Situa¬ 
tion beim Aneinanderlagem der Chromosomen in der Meiose, 
in der es zum Austausch einer hochrepetitiven Gensequenz 
beim Crossing-over kommt, sodass das eine Chromosom vie¬ 
le Kopien der Sequenz erhält, das zweite weniger; einer der 
Mechanismen der konzertierten Evolution (vgl. -> gerichtete 
Genkonversion) 

Uniformitätsregel, law of uniformity Beobachtung, dass im 
monohybriden Erbgang die Mitglieder der 1. Filialgeneration 
unter sich gleich sind; von Gregor Mendel als erste Mendel- 
Regel formuliert (vgl. zweite Mendel-Regel —>► Spaltungsregel, 
dritte Mendel-Regel -> Unabhängigkeitsregel) 

Uniporter (von lat. unus für „eins“ und porta für „Tor“), 
uniporter Membrantransportprotein, das nur ein Molekül in 
einer Richtung durch die Membran transportiert (Gegensatz zu 
-> Symporter, -> Antiporter) 

unipotent, unipotent Eigenschaft einer undifferenzierten Zel¬ 
le, die sich nur zu einem einzigen Zelltyp differenzieren kann 
(Gegensatz zu -> totipotent, -> multipotent, -> pluripotent) 

unkompetitiver Inhibitor, uncompetitive inhibitor ein 
Hemmstoff, der an den Enzym-Substrat-Komplex bindet (Ge¬ 
gensatz zu —> nichtkompetitiver Inhibitor, -> kompetitiver 
Inhibitor) 

unpolar, nonpolar Eigenschaft eines Moleküls mit gleichmä¬ 
ßig verteilter elektrischer Ladung (Gegensatz zu -> polar) 

unpolare kovalente Bindung, nonpolar covalent bond che¬ 
mische Bindung, bei der die elektrische Ladung gleichmäßig auf 
die beiden beteiligten Atome verteilt ist 

unspezifische Immunabwehr —>► angeborene Immunabwehr 

Unterboden, subsoil auch als B-Horizont bezeichnet; die un¬ 
ter dem Oberboden und auf dem Ausgangsgestein liegende 
Bodenschicht; stellt die Infiltrations- und Sammelzone aller 
Stoffe dar, die aus dem Oberboden ausgewaschen wurden 

untere kritische Temperatur, lower critical temperature die 
Außentemperatur, bei der endotherme Organismen im Ruhezu¬ 
stand ihre Stoffwechselrate erhöhen müssen, um ein Absinken 
ihrer Körpertemperatur zu verhindern 

Unterlage (Pfropfunterlage), stock im Gartenbau die Wurzel 
oder der bewurzelte Spross, mit der durch Pfropfen eine Knospe 


oder ein Sprossstück (der —>► Pfropfreis) einer anderen Pflanze 
verbunden wird 

unvollständige Dominanz, incomplete dominance Zustand, 
bei dem der heterozygote Genotyp phänotypisch intermedi¬ 
är zwischen den beiden homozygoten Phänotypen liegt, (vgl. 
Codominanz, —> vollständige Dominanz) 

unvollständige Metamorphose Hemimetabolie 

Uracil (U), uracil Pyrimidinbase der RNA 

Urdarm (Archenteron), primitive gut (archenteron ) Darm 
der Gastrula; der embryonal früheste und stammesgeschichtlich 
ursprünglichste tierische Verdauungstrakt 

ureotelisch, ureotelic Eigenschaft eines Organismus, dessen 
Stoffwechselendprodukt des Abbaus stickstoffhaltiger Verbin¬ 
dungen (in erster Linie Proteine) Harnstoff ist (Gegensatz zu 
-> ammoniotelisch, -> uricotelisch) 

Ureter, ureter Harnleiter; langer Ausführungsgang von den 
Nieren in die Harnblase oder die Kloake 

Urethra, urethra Harnröhre; bei den meisten Säugetieren der 
Gang, durch den der Urin von der Blase nach außen abgegeben 
wird; dient im männlichen Geschlecht gleichzeitig als Ausfüh¬ 
rungsgang für die Spermien 

uricotelisch, uricotelic Eigenschaft eines Organismus, dessen 
Stoffwechselendprodukt des Abbaus stickstoffhaltiger Verbin¬ 
dungen (in erster Linie Proteine) Harnsäure ist (Gegensatz zu 
-> ammoniotelisch, ureotelisch) 

Urin (Harn) (von griech. ouron für „Urin“), urine das flüssi¬ 
ge Ausscheidungsprodukt der Wirbeltiemiere, das die toxischen 
stickstoffhaltigen Nebenprodukte des Protein- und Nucleinsäu- 
restoffwechsels enthält 

Urmund (Blastoporus), blastopore die Öffnung, die durch 
Invagination (Einstülpung) des vegetativen Pols eine tierischen 
Embryos während der Gastrulation entsteht 

ursprüngliches Merkmal, ancestral trait auch als ancestrales 
Merkmal bezeichnet; ein bereits beim Vorfahren einer bestimm¬ 
ten Gruppe vorhandenes Merkmal, das bei den Abkömmlingen 
unverändert erhalten sein kann oder abgewandelt wurde (vgl. 
Plesiomorphie) 

Urzeugung Spontanzeugung 

Uterus (von lat. utero für „Gebärmutter“), uterus die Gebär¬ 
mutter; ein spezialisiertes Organ im Fortpflanzungstrakt weibli¬ 
cher Säugetiere; empfängt die befruchtete Eizelle und nährt den 
Embryo bzw. Fetus 


V 

Vagina (von lat. vagina für „Scheide“, „Hülle“), vagina 
Scheide; äußere Öffnung des weiblichen Genitaltrakts von Tie¬ 
ren 

Vakuole (von lat. vacuus für „leer“), vacuole (1) membran¬ 
umschlossener Hohlraum im Cytoplasma von Pflanzenzellen; 
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dient der Speicherung von Stoffen, der Aufrechterhaltung des 
Turgors durch die Speicherung von Wasser oder der Hydrolyse 
gespeicherter Makromoleküle. (2) Allgemein besonders große 
Vesikel im Cytoplasma eukaryotischer Zellen, (vgl. -> Nah¬ 
rung svakuole, —> kontraktile Vakuole) 

Vakzination -> Impfung. 

Valenzschale, valence shell die äußerste Schale der Elektro¬ 
nenhülle eines Atoms; enthält die Valenzelektronen, die an der 
chemischen Reaktivität beteiligt sind 

Van-der-Waals-Kräfte, van der Waals forces auch als Van- 
der-Waals-Wechselwirkungen bezeichnet; schwache Anzie¬ 
hungskräfte zwischen Atomen durch die Wechselwirkungen 
zwischen den Elektronen des einen Atoms und dem Kern des 
anderen; viermal schwächerer Bindungstyp im Vergleich zu ei¬ 
ner Wasserstoffbrücke 

variable Region, variable region V-Region; Teil des Im¬ 
munglobulinmoleküls oder des T-Zell-Rezeptors, zu dem die 
Antigenbindungsstelle gehört; verantwortlich für deren Spezi¬ 
fität (Gegensatz zu —> konstante Region) 

Vasa recta, vasa recta parallel zur Henle-Schleife und den 
Sammelrohren verlaufende Blutgefäße im Nierenmark 

vaskulär (von lat. vasculum für „kleines Gefäß“), vascular 
bezieht sich auf Organe und Gewebe, die Flüssigkeiten enthal¬ 
ten und weiterleiten, zum Beispiel die Blutgefäße bei Tieren und 
Phloem und Xylem bei Pflanzen 

Vasopressin -> antidiuretisches Hormon 

vegetativ, vegetative (1) sich nicht fortpflanzend, nicht blü¬ 
hend; (2) synonym für ungeschlechtlich 

vegetative Hemisphäre vegetativer Pol 

vegetative Vermehrung, vegetative reproduction unge¬ 
schlechtliche Vermehrung von Pflanzen aus Sprossen, Blättern 
oder Wurzeln oder von manchen Tieren wie Nesseltieren aus 
Knospen oder anderen abgeschnürten Körperteilen 

vegetativer Pol, vegetal pole der Bereich mancher tierischer 
Eizellen, Zygoten und Embryos, an dem der meiste Dotter kon¬ 
zentriert ist; definiert die vegetative Hemisphäre des Keims 
(Gegensatz zu -> animaler Pol) 

vegetatives Meristem, vegetative meristem Apikalmeristem, 
aus dem die Blätter hervorgehen 

vegetatives Nervensystem autonomes Nervensystem 

Vektoren, vectors (1) Organismen wie Insekten, die für eine 
andere Organismenart schädliche Pathogene übertragen; (2) in 
der DNA-Rekombinationstechnik eingesetzte Plasmide oder Vi¬ 
ren, die ein Stück rekombinante DNA zu Klonierungszwecken 
in ein Bakterium einschleusen 

Vena cava inferior, inferior vena cava untere Hohlvene des 
Menschen; die große Vene, durch die das sauerstoffarme Blut 
aus dem Unterkörper wieder in das rechte Atrium zurückfließt; 
bei Vierbeinern liegt die Vene hinten im Körper und wird daher 
als Vena cava posterior (hintere Hohlvene) bezeichnet 


Vena cava superior, superior vena cava obere Hohlvene; die 
große Vene des Menschen, durch die das sauerstoffarme Blut 
aus dem Oberkörper in das rechte Atrium zurückgeführt wird; 
bei Vierbeinern liegt die Vene vorne im Körper und wird daher 
als Vena cava anterior (vordere Hohlvene) bezeichnet 

Vene (von lat. vena für „Tunnel“), vein ein Blutgefäß, das Blut 
zum Herzen transportiert (Gegensatz zu Arterie) 

Venolen, venules kleine Blutgefäße, die das Blut aus dem Ka¬ 
pillarnetz abtransportieren und sich mit anderen gleichartigen 
Gefäßen zu Venen vereinen (Gegensatz zu -> Arteriolen) 

ventral (von lat. venter für „Bauch“), ventral Lagebezeich¬ 
nung; bezieht sich auf die Bauchseite oder die zur Unterlage 
weisende Körperoberfläche (Gegensatz zu —> dorsal) 

Ventrikel, ventricle muskulöse Herzkammer, die das Blut aus 
dem Herzen pumpt 

Verbindung, compound Substanz, die aus Atomen von mehr 
als einem Element zusammengesetzt ist 

Verbrauchsort -> Senke 

Verdampfungswärme, heat of vaporization Energie, die zu¬ 
geführt werden muss, um ein Molekül an dessen Siedepunkt von 
der flüssigen in die gasförmige Phase zu überführen 

Verdauungstrakt, digestive tract Organsystem der Tiere, in 
dem in einem enzymkatalysierten Prozess die oft unlöslichen 
Makromoleküle (Nährstoffe) hydrolysiert werden. Dadurch ent¬ 
stehen kleinere lösliche und resorbierbare Monomere. 

Verdauungsvakuole, digestive vacuole ein auf die Verdauung 
von durch Endocytose aufgenommener Nahrung spezialisiertes 
Organell (ein Lysosom) von Protisten 

Veredelung, grafting künstliche Gewebetransplantation von 
einem Organismus auf einen anderen; im Gartenbau die Über¬ 
tragung einer Knospe oder eines Sprossteils von einer Pflanze 
auf die Wurzel einer anderen Pflanze als Form der ungeschlecht¬ 
lichen Vermehrung 

Vergeilung —> Etiolierung 

vergleichende Genomik, comparative genomics computer¬ 
gestützter Vergleich von DNA-Sequenzen verschiedener Or¬ 
ganismen, um Gene mit verwandten Funktionen zu erkennen 
(Gegensatz zu -> funktionelle Genomik) 

vergleichendes Experiment, comparative experiment Ver¬ 
suchsansatz, bei dem Daten von verschiedenen, nichtmanipu- 
lierten Proben oder Populationen miteinander verglichen wer¬ 
den, die Variablen aber nicht kontrolliert oder gar nicht erst 
identifiziert werden (Gegensatz zu —> kontrolliertes Experi¬ 
ment) 

Verhaltensökologie, behavioral ecology evolutionärer Ansatz 
zur Erforschung des Verhaltens von Tieren; untersucht, inwie¬ 
fern Verhaltensweisen unter unterschiedlichen Umweltbedin¬ 
gungen adaptiv sind 

Vernalisation (von lat. vernalis für „Frühling“), vernalization 
Förderung der Blütenbildung durch eine vorausgegangene Käl¬ 
teperiode 
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vertikaler Gentransfer, vertical gene transfer die Übertra¬ 
gung von Genen von einem Individuum oder einem Individuen¬ 
paar auf die nächste Generation (Gegensatz zu -> horizontaler 
Gentransfer) 

Vertrauensbereich —> Konfidenzintervall 

Verwandtenselektion, kin selection Komponente der Ge¬ 
samtfitness; entsteht dadurch, dass Verwandte, die durch Ab¬ 
stammung von einem gemeinsamen Vorfahren gleiche Allele 
haben, anderen Verwandten helfen und dadurch deren Überle¬ 
benswahrscheinlichkeit erhöhen (Gegensatz zu -> direkte Fit¬ 
ness) 

Verwitterung, weathering die mechanischen und chemischen 
Prozesse, durch die Gesteine zu Bodenpartikeln zersetzt werden 

Vesikel, vesicle membranumschlossene Bläschen im Cytosol, 
die mit anderen Organellen assoziiert sind; ein Beispiel ist der 
Golgi-Apparat 

Vestibularorgan (von lat. vestibulum für „innen liegender 
Gang“), vestibulär organ Gleichgewichtsorgan im Innenohr 
von Wirbeltieren; nimmt Lageveränderungen oder Drehungen 
des Kopfes wahr und beeinflusst das Gleichgewicht und die mo¬ 
torischen Fähigkeiten 

Vielzeller, multicellular organism aus vielen Zellen bestehen¬ 
der Organismus (Gegensatz zu —> Einzeller) 

Vikarianz (von lat. vicarius für „Stellvertreter“), vicariance 
event auch als vikariierende Verbreitung bezeichnet; die evo¬ 
lutionäre Trennung von Arten durch eine Barriere, die für eine 
geographische Isolierung von ursprünglich miteinander verbun¬ 
denen Arten sorgt 

Villi (Singular: Villus) Darmzotten 

Viren, viruses ultramikroskopische, infektiöse Partikel, die 
aus einer Nucleinsäure und einer Proteinhülle (manchmal zu¬ 
sätzlich mit Lipiden) bestehen und sich ausschließlich in leben¬ 
den Zellen vermehren können; mehrfach unabhängig vonein¬ 
ander aus verschiedenen zellulären Bereichen von Lebewesen 
hervorgegangen; stellen definitionsgemäß selbst keine Lebewe¬ 
sen dar 

Virion, virion einzelnes, sich außerhalb der Wirtszelle be¬ 
findendes Viruspartikel als komplette infektiöse Einheit eines 
Virus 

Viroide, viroids winzige infektiöse Pathogene, die aus ei¬ 
nem einzelsträngigen RNA-Molekül ohne Proteinhülle beste¬ 
hen; Krankheitserreger bei Pflanzen 

Virulenz (von lat. virulentus für „giftig“), virulence Fähigkeit 
eines Pathogens, bei einem Organismus eine Krankheit auszu¬ 
lösen 

Vitalkapazität, vital capacity (VC) die maximal bei einem 
Atemzug bewegbare Lungenluftmenge; setzt sich zusammen 
aus Atemzugvolumen (Tidalvolumen) sowie dem inspiratori¬ 
schen und exspiratorischen Reservevolumen 

Vitamine (von lat. vita für „Leben“), Vitamins organische Ver¬ 
bindungen, die Organismen nicht selbst synthetisieren können, 


aber dennoch in geringen Mengen für ein normales Wachstum 
und einen funktionierenden Stoffwechsel benötigen 

Vitellinhülle, vitelline envelope die innere, proteinhaltige 
Schutzschicht der Eizelle von Stachelhäutern 

Viviparie (von lat. vivus für „lebend“), (1) viviparity , (2) vivi- 
pary (1) bei Tieren das Gebären lebender Jungtiere; Fortpflan¬ 
zung, bei der die Befruchtung der Eizelle und die Embryonal¬ 
entwicklung im Körper der Mutter stattfinden und der Embryo 
über eine Placenta versorgt wird; (2) bei Pflanzen das Auskei¬ 
men von Samen, die sich noch auf der Mutterpflanze befinden 
(Gegensatz zu -> Oviparie, —> Ovoviviparie) 

VLDL Lipoproteine sehr geringer Dichte 

VNTRs, variable number of tandem repeats auch als Mi¬ 
nisatelliten bezeichnet; im menschlichen Genom vorhandene, 
hochrepetitive DNA-Sequenzen mit kurzen Basissequenzen, die 
charakteristischerweise bei verwandten Individuen in gleicher 
Anzahl wiederholt werden; können für den —> genetischen Fin¬ 
gerabdruck herangezogen werden 

vollständige Dominanz, complete dominance Zustand, bei 
dem der heterozygote Genotyp phänotypisch ausschließlich 
einem den beiden homozygoten Phänotypen entspricht (Gegen¬ 
satz zu -> unvollständige Dominanz, —> Codominanz) 

vollständige Furchung -> holoblastische Furchung 

vollständige Metamorphose —► Holometabolie 

vollständiger Verdauungstrakt, complete gut ein Verdau¬ 
ungstrakt mit Mundöffnung und separatem After 

vollständiger Zensus, full census die Zählung sämtlicher In¬ 
dividuen einer Population 

Vomeronasalorgan (VNO), vomeronasal organ auch als 
Jacobson-Organ bezeichnet; chemorezeptives Organ, das bei 
Amphibien, Reptilien und vielen Säugetieren in die Nasen¬ 
schleimhaut eingebettet ist; häufig auf die Wahrnehmung von 
Pheromonen spezialisiert 

Vorderhirn, forebrain auch als Prosencephalon bezeichnet; 
Bereich des Gehirns von Wirbeltieren, der das Großhirn, den 
Thalamus und den Hypothalamus umfasst (vgl. —>► Mittelhirn, 
—> Rautenhim) 


w 

Wachstum, growth (1) Größenzunahme des Körpers oder 
seiner Organe durch Zellteilung und Zellstreckung; (2) bei Mi¬ 
kroorganismen die Vermehrung einer Kultur 

Wachstumsfaktoren, growth factors chemische Signale, die 
Zellen zur Teilung anregen 

Wachstumshormon, growth hormone (GH) auch als Soma- 
totropin bezeichnet; vom Hypophysenvorderlappen gebildetes 
Peptidhormon, das viele anabole Prozesse stimuliert 

Wahrscheinlichkeit (Probabilität), probability eine numeri¬ 
sche Einheit, die ausdrückt, mit welcher Gewissheit ein Ereignis 
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auf einer Skala von 0 (keine Chance für das Ereignis) bis 1 (si¬ 
cheres Eintreten) eintritt 

Wärmeleitung, conduction auch als Konduktion bezeichnet; 
die Übertragung von Wärme zwischen zwei Objekten durch di¬ 
rekten Kontakt 

Warnsignal, warning signal ein visueller oder akustischer 
Abwehrmechanismus, durch den Beutearten Prädatoren deut¬ 
lich machen, dass sie möglicherweise giftig sind 

Wassergefäßsystem -> Ambulacralsystem 

Wasserkreislauf, hydrological cycle weltweite zyklische Zu¬ 
standsänderung und Bewegung des Wassers vom Meer in die 
Atmosphäre, von dort in den Boden, in Flüsse und Seen und 
zurück ins Meer 

Wasserpotenzial (i|r, psi), water potential bei der Osmose die 
Tendenz eines Systems (einer Zelle oder Lösung), durch eine 
semipermeable Membran Wasser aufzunehmen. 

Wasserstoffbrücke (H-Brücke), Hydrogen bond schwache 
elektrostatische Wechselwirkung, die durch Anziehungskräf¬ 
te zwischen der leicht positiven Ladung eines Wasserstoff¬ 
atoms und der leicht negativen Ladung eines nahe gelegenen 
Sauerstoff- oder Stickstoffatoms entsteht 

wässrige Lösung, aqueous solution eine Lösung, bei der Was¬ 
ser als Lösungsmittel dient 

weiße Blutzellen —Leukocyten 

weiße Substanz, white matter Gewebe im Zentralnervensys¬ 
tem mit einem hohen Anteil an myelinisierten Axonen (Gegen¬ 
satz zu —> graue Substanz) 

Wellenlänge, wavelength der Abstand zwischen aufeinander¬ 
folgenden maximalen Amplituden fortlaufender Wellen; zum 
Beispiel bei elektromagnetischer Strahlung 

Wernicke-Areal, Wernicke’s area Bereich im Schläfenlappen 
des menschlichen Gehirns, der mit den sensorischen Aspekten 
von Sprache verknüpft ist 

Westwinde, westerlies die in mittleren Breiten vorherrschen¬ 
den, von Westen nach Osten wehenden Winde (vgl. —> Ostwin¬ 
de) 

Wetter, weather der kurzzeitige Zustand der atmosphäri¬ 
schen Bedingungen (Temperatur, Niederschlag, Luftfeuchtig¬ 
keit, Windrichtung und Windgeschwindigkeit) zu einem be¬ 
stimmten Zeitpunkt an einem bestimmten Ort (Gegensatz zu 
—> Klima) 

Wiederfangmethode —>► Fang-Wiederfang-Methode 

Wiederkäuer, ruminant Huftiere mit vierkammerigem Ma¬ 
gen, die ihre Nahrung hochwürgen und erneut durchkauen, zum 
Beispiel Rinder, Schafe und Hirsche. Die vier Magenkammern 
sind —>► Pansen, -> Netzmagen, Blättermagen und -> Lab¬ 
magen. 

Wildtyp, wildtype in der Genetik für den Standard- oder Re¬ 
ferenztyp; Abweichungen von diesem Referenztyp werden - 
selbst wenn sie in der Natur Vorkommen - in der Regel als 


Mutanten bezeichnet (auf menschliche Gene wird diese Termi¬ 
nologie allerdings gewöhnlich nicht angewendet) 

Wirbelsäule, vertebral column die aus einzelnen Wirbeln 
zusammengefügte, dorsal gelegene Struktur, die das Hauptstütz¬ 
element im Skelett der Wirbeltiere darstellt 

Wirt, host Organismus, der einen Parasiten oder Symbionten 
beherbergt und ihn mit Nährstoffen oder einer anderen Dienst¬ 
leistung versorgt 

Wurmfortsatz, appendix auch als Appendix bezeichnet; klei¬ 
nes, blind endendes Anhängsel des Blinddarms mit einer immu¬ 
nologischen Funktion aber ohne Verdauungsfunktion 

Wurzel, root pflanzliches Organ, das der Verankerung der 
Pflanze im Boden dient, Wasser und Mineralstoffe aufnimmt 
und bestimmte Hormone produziert; dient bei manchen Pflan¬ 
zen zudem als Speicherorgan. 

Wurzelapikalmeristem, root apical meristem undifferenzier¬ 
tes Gewebe (Scheitelmeristem) an der Spitze von Wurzeln, aus 
dem die Zellen der Wurzel hervorgehen 

Wurzelhaare, root hairs lange, dünne Auswüchse der Rhizo- 
dermiszellen, die der Absorption von Wasser und Mineralionen 
aus dem Boden dienen 

Wurzelhaube (Calyptra), root cap fingerhutartige Kappe aus 
Parenchymzellen, die vom Scheitelmeristem (Wurzelapikalme¬ 
ristem) der Wurzel gebildet wird und dieses schützt. Die Zellen 
dienen außerdem der SchwerkraftWahrnehmung, die für das 
Richtungswachstum der Wurzel von Bedeutung ist. 

Wurzelknöllchen, root nodules Anschwellungen an den Wur¬ 
zeln von Leguminosen wie der Sojabohne, die stickstofffixieren¬ 
de Rhizobium- Bakterien beherbergen 

Wurzelsystem, root System Organsystem, das eine Pflanze an 
ihrem Standort verankert und Wasser sowie gelöste Mineral¬ 
ionen absorbiert; kann auch der Speicherung von Photosynthe¬ 
seprodukten des Sprosssystems dienen 


X 

Xerophyten (von griech. xeros für „trocken“ und phyton für 
„Pflanze“), xerophytes Trockenpflanzen; an trockene Stand¬ 
orte mit begrenztem Wasserangebot angepasste Pflanzen 

X-gekoppelt, X-linked auf dem X-Chromosom liegend; be¬ 
zieht sich auf die Vererbung eines X-gekoppelten Allels (vgl. 
—> geschlechtsgekoppelte Vererbung) 

Xylem (von griech. xylon für „Holz“), xylem das Gewebe, 
in dem bei Gefäßpflanzen der Transport von Wasser und Mi¬ 
neralionen erfolgt; besteht bei vielen Pflanzen aus Tracheiden, 
Tracheengliedern, Fasern und anderen hoch spezialisierten Zel¬ 
len 

Xylemgefäße, xylem vessels durchgehende röhrenförmige 
Elemente, die der Wasserleitung bei Pflanzen dienen 

Xylemsaft, xylem sap der flüssige Inhalt des Xylems 
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Zahnschmelz, enamel die harte äußere Schicht der Zähne; be¬ 
steht überwiegend aus Calciumphosphat 

Zapfen, (1) cone cells, (2) cone (1) die für die Färb Wahr¬ 
nehmung zuständigen Photorezeptoren (Lichtsinneszellen) in 
der Netzhaut von Wirbeltieren; (2) der Fortpflanzung dienende 
Strukturen der Koniferen (Nadelbäume), in der Botanik -> Stro- 
bilus genannt 

Zeatin, zeatin ein ursprünglich aus Maiskörnern isoliertes Cy- 
tokinin 

Zeaxanthin, zeaxanthin Blaulichtrezeptor, der an der Öff¬ 
nung der Spaltöffnungen von Pflanzen beteiligt ist 

zeitliche Summation, temporal summation die Addition der 
Depolarisationen und Hyperpolarisationen, die durch schnell 
hintereinander erfolgte Reizung eines einzelnen Punktes er¬ 
zeugt wurden (diese tragen durch die zeitliche Summation zur 
Erzeugung oder Hemmung von Aktionspotenzialen in einem 
postsynaptischen Neuron bei) (Gegensatz zu räumliche Sum¬ 
mation) 

Zelladhäsion, cell adhesion die vielfach durch nichtkovalente 
Kräfte vermittelte Bindung von Zellen aneinander 

Zelladhäsionsproteine, cell adhesion proteins Proteine auf 
der Oberfläche tierischer Zellen, die den selektiven Zusam¬ 
menschluss von Zellen während der Embryogenese beeinflussen 

Zellatmung, cellular respiration katabole Stoffwechselwege, 
durch die Elektronen von verschiedenen Molekülen über zwi¬ 
schengeschaltete Elektronencarrier auf O 2 als Oxidationsmittel 
übertragen werden; hierbei entsteht H 2 O und es wird Energie in 
Form von ATP bereitgestellt 

Zelldifferenzierungszone, zone of maturation der im Allge¬ 
meinen oberhalb der Zellstreckungszone liegende Bereich der 
Pflanzenwurzel, in der sich die Zellen differenzieren (bisweilen 
auch als Wurzelhaarzone bezeichnet) 

Zelle, cell kleinste strukturelle Einheit eines Lebewesens; bei 
vielzelligen Organismen der grundlegende Baustein von Gewe¬ 
ben oder Organen 

Zellerkennung, cell recognition durch Membranproteine 
oder Kohlenhydrate vermittelte Bindung von Zellen aneinander 

Zellkern —> Nucleus 

Zellkörper (Soma), cell body der Teil eines Neurons, der den 
Zellkern enthält und aus dem die Dendriten und das Axon ent¬ 
springen 

Zellmembran —>► Plasmamembran 

Zellplatte, cell plate eine im Anschluss an die Mitose zwi¬ 
schen den beiden Tochterzellen entstehende, scheibenartige 
Struktur, welche die beiden Zellkerne und Cytoplasmaanteile 
voneinander trennt; später bildet sich daraus die Zellwand 

Zellpotenz, cell potency das Potenzial einer undifferenzier¬ 
ten Zelle vielzelliger Organismen, sich zu einem bestimmten 


Zelltyp zu differenzieren (vgl. -> multipotent, —> pluripotent, 
totipotent, —> unipotent) 

Zellproliferation, cell proliferation die Vermehrung von Zel¬ 
len 

Zellschicksal, cell fate Differenzierungsweg einer undiffe¬ 
renzierten embryonalen Zelle zu einer Zelle im erwachsenen 
Organismus 

Zellspezialisierung, cellular specialisation die bei vielzelli¬ 
gen Organismen gängige Arbeitsteilung verschiedener Zellty¬ 
pen, die im Organismus auf unterschiedliche Funktionen spe¬ 
zialisiert sind (z. B. Fortpflanzung oder Verdauung) 

Zellstreckungszone, zone of cell elongation der im Allge¬ 
meinen oberhalb der Zellteilungszone liegende Bereich der 
Pflanzenwurzel, in dem die Zellen sich durch Streckungswachs¬ 
tum vor allem in Längsrichtung ausdehnen 

Zellteilung, cell division Reproduktion von Zellen, bei der 
aus einer Mutterzelle zwei Tochterzellen entstehen; umfasst bei 
Eukaryoten eine Kernteilung (—>> Mitose) und eine Teilung des 
Cytoplasmas (—> Cytokinese) 

Zellteilungszone, zone of cell division die primären und Api¬ 
kalmeristeme (Scheitelmeristeme) von Pflanzen wurzeln; hieraus 
gehen alle Zellen der primären Gewebe der Wurzel hervor 

Zelltheorie, cell theory anerkanntes Konzept, dass Zellen die 
strukturellen und physiologischen Grundeinheiten aller Lebe¬ 
wesen bilden und alle Zellen aus Vorläuferzellen hervorgehen 

Zelltod, cell death das Absterben von Zellen; kann auf zweier¬ 
lei Weise geschehen: durch Nekrose oder durch —> Apoptose 

zelluläre Immunantwort, cellular immune response zellver¬ 
mittelte Immunantwort; von T-Zellen vermittelte Reaktion des 
Immunsystems; richtet sich gegen Parasiten, Pilze, intrazellu¬ 
läre Viren und fremde Gewebe (Transplantate) (Gegensatz zu 
-> humorale Immunantwort) 

Zellwand, cell wall relativ starre Struktur, welche die Zellen 
von Pflanzen, Pilzen, vielen Protisten und der meisten Proka- 
ryoten umgibt; verleiht den Zellen ihre Form und verhindert ein 
zu starkes Aufquellen in hypotonischem Medium 

Zell-Zell-Verbindungen, cell junctions spezielle interzellulä¬ 
re Strukturen in der Plasmamembran von Epithelzellen; manche 
stehen im Zusammenhang mit Zelladhäsion, andere dienen der 
interzellulären Kommunikation 

Zellzyklus, cell cycle Abfolge verschiedener Stadien, die eine 
Zelle zwischen zwei Zellteilungen durchläuft; schließt die Inter¬ 
phasen und sämtliche Mitosestadien ein (vgl. -> Mitose) 

zentrales Dogma, central dogma nichtnaturwissenschaftli¬ 
cher Begriff für die zentrale Regel der Molekulargenetik, dass 
der Informationsfluss gerichtet von der DNA zur RNA zu den 
Polypeptiden (Proteinen) fließt (bei Retroviren gibt es jedoch 
als Ausnahme einen Informationsfluss von der RNA zur DNA) 

Zentralnervensystem (ZNS), central nervous System (CNS ) 
der Teil des Nervensystems, in dem die meisten Informationen 
verarbeitet, gespeichert und wieder abgerufen werden; umfasst 
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bei Wirbeltieren das Gehirn und das Rückenmark (Gegensatz zu 
-> peripheres Nervensystem) 

Zentralvakuole, central vacuole großes Zellorganell in Pflan¬ 
zenzellen, das die Stoffwechselendprodukte speichert und den 
Turgor aufrechterhält 

Zersetzer —> Destruenten 

Zersetzung, decomposition der physikalische und chemische 
Abbau von Detritus durch Detritivoren; dabei wird letztlich an¬ 
organisches Material freigesetzt 

Zielzelle, target cell Zelle mit den passenden Rezeptoren, um 
ein bestimmtes Hormon oder einen anderen chemischen Boten¬ 
stoff zu binden und darauf zu reagieren 

Zirbeldrüse, pineal gland auch als Epiphyse bezeichnet; zwi¬ 
schen den Großhirnhemisphären liegende Drüse, die Melatonin 
sezerniert 

Zona pellucida, zona pellucida Glashaut; gallertige Schutz¬ 
hülle, welche die Eizelle von Säugetieren bei der Freisetzung 
aus dem Ovar umgibt 

Zooplankton —>► Plankton 

Zoosporen, zoospores die begeißelten schwimmfähigen Spo¬ 
ren von Algen und Pilzen; können diploid oder haploid sein 

Zuckung, twitch minimale Kontraktion einer Muskelfaser, 
ausgelöst durch ein einzelnes Aktionspotenzial 

zufällige Verteilung, random dispersion die durch Zufalls¬ 
muster charakterisierte räumliche Verteilung der Individuen 
einer Population (vgl. —> geklumpte Verteilung, —> regelmäßige 
Verteilung) 

zusammengesetztes Transposon, composite transposon 
zwei in der DNA nahe beieinander liegende, transponierbare 
Elemente, die gemeinsam transponiert werden; dabei wird auch 
der dazwischenliegende DNA-Abschnitt mit übertragen (vgl. 
-> transponierbare Elemente) 

zweiter Hauptsatz der Thermodynamik, second law of ther- 
modynamics das Prinzip, dass bei der Umwandlung von Ener¬ 
gie von einer Form in eine andere ein Teil dieser Energie nicht 
mehr zum Leisten von Arbeit zur Verfügung steht 


zweiter Polkörper, second polar body die Tochterzelle der 
zweiten meiotischen Teilung in der Oogenese, die später dege¬ 
neriert (vgl. -> Ootiden) 

Zwischenhirn —> Diencephalon 

Zwischenrippenmuskeln (Intercostalmuskeln), intercostal 
muscles Muskeln zwischen den Rippen, die durch Heben und 
Senken des Brustkorbs die Atmungsbewegungen unterstützen 

Zwischenstufe, intermediate instabiles Molekül, das im Lau¬ 
fe einer chemischen Reaktion beim Übergang der Reaktanden 
in die Produkte entsteht 

Zwitter —> Hermaphrodit 

Zwitterblüte, perfect flower Blüte, die sowohl Staubblätter 
als auch Fruchtblätter enthält und somit zweigeschlechtlich oder 
zwittrig ist (Gegensatz zu -> eingeschlechtige Blüte) 

Zygospore, zygospore vielkernige diploide Zelle, die im Le¬ 
benszyklus von Jochpilzen (Zygomycota) als Ruhestadium 
dient 

Zygote (von griech. zygotos für „zusammengejocht“), zygote 
die durch die Verschmelzung zweier Keimzellen entstandene 
Zelle, in der auch die beiden Kerne der Gameten fusionieren; 
das früheste Stadium der diploiden Generation 

zyklischer Elektronentransport, cyclic electron transport 
Elektronenfluss während der Lichtreaktion der Photosynthese, 
der ATP, nicht aber NADPH oder Sauerstoff (O 2 ) produziert 

zyklisches AMP cAMP 

zyklisches GMP -> cGMP 

Zymogen Proenzym 
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Anneliden, 911, 943, 948, 953, 954, 1572, 1828 
Diversität, 955 
Annotation 
Begriff, 521 
annuelle Pflanze, 1138 
Anopheles, 813 

Gen-Knock-out, 569 
anorganischer Dünger, 1085 
Anpassung, siehe Adaptation 
Antagonist 
Begriff, 192 

Antennapedia- Gen, 593, 595, 596 
Antennenkomplex, 283 
molekulare Struktur, 284 
anterior, 916 
Antheridium, 832 
Anthocerotophyta, 829, 834, 1823 
Anthocyane, 140, 153 
Anthophyta, 1819 
Anthozoa, 934, 1819 
Anthrax, 768 

Anthropoidea, 1016, 1816 
Antibabypille, 1309 
Antibiotikaresistenz, 412, 766 
Antibiotikaresistenzgen, 377 
als Reportergen, 550 
als Selektionsmarker, 547 
Antibiotikum, 787, 878, 904 
Anticodon, 433 
Begriff, 443 

antidiuretisches Hormon (ADH), 1220, siehe 
auch Vasopressin und Adiuretin 
Antigen 

Begriff, 361 

Antigen-Antikörper-Bindung, 1261 
Antigenbindungsstelle, 1263 
Antigendeterminante, siehe Epitop 
Antigenpräsentation, 1255 
Anti-HIV-Medikamente, 497 



Sachverzeichnis 


2097 


Antikörper, 1261, 1263 
Begriff, 361, 1249 
Antikörperklasse, 1262 
Antikörperklassenwechsel, 1265 
Antikörperstraktur, 1261 
Antilopenhase, 1203 
Antiphlogistika 

Wirkmechanismus, 242 
Antiporter, 176 
Antisense-RNA 

als Medikament, 557 
Anura, 1000, 1821 
Anus, 1542 
Aorta, 1502, 1518 
Aortadruck, 1523 
Aortenklappe, 1505, 1508 
APETALA1-Gen, 1139, 1143 
Apfelfruchtfliege ( Rhagoletis pomonella ), 680, 
681 

Apicomplexa, 798, 799, 1830 
apikal-basale Achse, 1032 
Apikaldominanz, 1113 
Apikalknospe, 1029, 1113 
Apikalkomplex, 798 

Apikalmeristem, 1030, 1037, 1038, 1048 
Apnoetaucher, 1479, 1493 
Apoda, 1819 

Apomixis, 1151, 1280, 1282 
Apomorphie, 648 
Apoplast, 1060 

apoplastischer Transportweg, 1071 
Apoptose, 335, 336, 343 
bei Pflanzenzellen, 335 
Gründe, 335 
Apoptoserate, 338, 340 
Aposematismus, 1706 
Appendicularia, 1824 
Aquaporin 1, 174 
Aquaporin 2, 1590 
Aquaporin 3, 1590 
Aquaporin 4, 1590 

Aquaporine, 158, 172, 173, 182, 1059, 1584, 
1589, 1590 
Begriff, 183 
bei Amphibien, 1584 
pflanzliche, 182 
aquatisches Ökosystem, 1766 
Äquatorialebene, 320 
Äquatorialplatte, 320 
Aquifer, 1771 
Aquifex, 768 
Aquilegia, 690 
Aquilegiaformosa, 685 
Aquilegia pubescens, 685 
Äquität, 1731 
Äquivalenz der Kerne, 575 
Arabidopsis thaliana, 529, 1032 
Blütenentwicklung, 587 
Embryogenese, 1032 
Genom, 526 

Organidentitätsgene, 588 
Phytoalexin, 1159 
Yernalisation, 1146 
Arachnida, 965, 1830 
Diversität, 966 
Araneae, 965 
Arbeit, 217 

Arbeitsgedächtnis, 1430 


Arbuskel, 887 

arbuskuläre Mykorrhizapilze, 890, 894, 1086, 
1818 

Archaeen, 7, 14, 31, 124, 760, 761, 772, 822, 
1818 

Großgruppen, 772 
Membranaufbau, 773 
Membranlipide, 773 
vs. Eukarya, 763 
Archaeengenom, 520 
Archaeognatha, 971, 972 
Archaeopteryx, 1008 
Archaikum, 731 
Archegonien, 832 
Archenteron, 914, 942, 1325 
Archosaurier, 660, 1003, 1006, 1007, 1818 
Ardipithecinen, 1017 

Arktisches Ziesel ( Spermophilus kennicotti ), 
1210 

Armfüßer, 1818 
Armleuchteralgen, 1818 
Art (Spezies) 

Begriff, 14 
kryptische, 673, 674 

Artbildung, 672, 675, 678, 682, 692, 694 
allopatrische, 678, 679 
durch zentrische Chromosomenfusion, 676 
sympatrische, 679 
Artbildungsrate, 689, 690, 694 
Arten-Areal-Beziehung, 1661, 1662, 1667, 1668 
Artenausbreitung, 1658 
Artenreichtum, 1731 
Artensterben, 1668, 1790, 1791, 1793 
durch Übernutzung, 1794, 1795 
Artenvielfalt, 1731, 1750, 1753 
Aufrechterhaltung, 1740 
Berechnung, 1731 

Artenzusammensetzung, 1733, 1734 
Arterie, 1501, 1518, 1519, 1525 
Aufbau, 1518 
Plaque, 1522 
arterieller Blutdruck 
Kontrolle, 1524 
Arteriole, 1501, 1519, 1525 
Arteriosklerose, siehe Atherosklerose 
Arthrobotrys dactyloides, 885 
Arthropoden, 600, 911, 943, 946, 963, 964, 974, 
977, 1822 

Exoskelett, 946, 947, 1456 
Hormone für Häutung, 1227 
Kreislaufsystem, 1500 
Arthrose, 572, 580 
Articulaten, 964, 1822 
Artkonzept, 673, 674, 694 
biologisches, 673 
morphologisches, 673, 674 
phylogenetisches, 674 
typologisches, 673 
Artnamenvergabe, 664 
Arzneistoffe 

pflanzliche, 872 
Ascaris lumbricoides, 962 
Ascaris suum, 962 
Aschelminthen, 1826 
Ascidien, 990, 1830 
Ascocarp, 895 
Ascoma, 895, 905 


Ascomyceten, 890, 1829, siehe auch 
Schlauchpilze 
Ascorbinsäure, 1538, 1539 
Ascospore, 895 
Ascus, 895, 897, 905 

asexuelle Fortpflanzung, 323, 1149, 1280, 1281, 
1313 

Nachteil, 1281 
Aspartat, 294 
Aspergillus 

Aflatoxin, 455 
Aspergillus nidans, 901 
Aspergillus niger, 900 
Aspergillus oryzae, 900 
Aspergillus tamarii, 900 
Aspirin, 236, 242, 1206 
Asseln, 1818 
Asselspinnen, 1818 
Assimilate, 1069 
Assimilation 
Definition, 280 
Assimilationseffizienz, 1765 
Assimilattransport, 1069, 1071, 1074 
Druckstromtheorie, 1072 
Asteroid, 114 
Asteroidea, 986, 1830 
Asterozoa, 986 
Asthenosphäre, 732 
Astrocyt, 1349, 1371 
Funktion, 1349 

astronomische Navigation, 1618 
Ästuar, 1647, 1756 
Atelopus, 1799 
Atemfrequenz 

Einfluss von Kohlendioxid, 1492 
Atemgas, 1468 
Atemgasaustausch, 1471 
Atemgasdiffusion, 1469 
Atemkontrollzentrum, 1491 
Atemmuster, 1491 
Atemnotsyndrom 

schweres (SARS), 522 
Atemrhythmus, 1491 
Atemsystem, 1473 
des Menschen, 1481 
eines Vogels, 1477 
Atemzeitvolumen, 1478 
Atemzugvolumen, 1477, 1478 
Atherosklerose, 1522 
atherosklerotische Plaque, 1522 
Äthiopischer Wolf ( Canis simensis ), 1810 
athletische Triade, 1458 
Atmosphäre, 738, siehe auch Erdatmosphäre 
Anstieg des Kohlenstoffdioxidgehalts, 28 
Kohlenstoffdioxidgehalt, 1772, 1773 
Luftzirkulation, 1642 
Sauerstoffgehalt, 737 
Sauerstoffgehalt und Körpergröße bei 
Insekten, 739-741 
sauerstoffreiche, 738 
Sauerstoffvergiftung, 795 
Atmung, 1491, 1496 
Grundrhythmus, 1491 
homöostatische Kontrolle, 1491, 1493 
Atmungskette, 255, 256, 272 

alternative Elektronenakzeptoren, 262 

Begriff, 250 

finale Reaktion, 262 
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Atom, 34 

atomare Masseneinheit, 34 
Atomaufbau, 35, 57 
Atommasse 
absolute, 37 
relative, 37 
Atomreaktivität, 40 
ATP, 100, 176, 222, 224 
als Energieträger, 223 
im Muskel, 1451 
ATP-Hydrolyse, 222, 223 

Kopplung an endergonische Reaktion, 224 
ATP-Synthase, 255-257, 262, 287 
der Chloroplasten, 287 
Wirkmechanismus, 258 
ATP-Synthese, 254, 257, 272 
ATP-Verbrauch, 224 
atriales natriuretisches Peptid, 1590 
Atrioventrikularklappe, 1505, 1508 
Atrioventrikularknoten, 1510 
Atrium, 1501 
Atropin, 872 

auditorisches System, 1390, 1405 
aufsteigendes retikuläres Aktivierungssystem, 
1413, 1433 
Auftriebszone, 1647 
Augenentwicklung, 595 
Augenfarbe, 365 

bei Drosophila, 372 
Augentierchen, siehe Euglena 
Augentypen, 594 
Ausatmen, 1483 
Ausbeutungskonkurrenz, 1714 
Ausbreitungsfähigkeit 
und Speziationsrate, 691 
Ausbreitungsstadium, 923 
Ausgangsgestein, 1083 
Ausläufer, 1044, siehe auch Stolon 
Außenohr, 1390 
Aussterberate, 732 
Aussterberisikokategorien, 1792 
Aussterbestrudel, 1789, 1790 
Aussterbewahrscheinlichkeit 
Abschätzung, 1792 

Austauschmenge (Stoffkreislauf), 1770 
Australische Wollschildlaus {Icerya purchasi ), 
1693 

Australischer Scharfnasenhai ( Rhizoprionodon 
taylori ), 1697 
Australopithecus, 1017 
Australopithecus afarensis, 1017 
Austreibungsphase, 1307 
Austrobaileyales, 1830 
Auswaschung, 1083 
Autoabgase, 456 
Autoimmunität, 1271 
Autoimmunkrankheiten, 777 
autokrin, 1213 
autokrine Signalstoffe, 189 
autonome Spezifizierung, 1323 
autonomer Reflex, 1555 
Autophagie, 137 
Autopolyploidie, 334, 681 
Autosomen, 371 
autotroph, 1532 
Autotrophe, 811 

Auxin, 1104, 1106, 1108, 1109, 1111-1115, 
1118,1119, 1126 


molekulare Mechanismen, 1114 
Signaltransduktionswege, 1115 
Auxincarrierproteine, 1111 
Auxintransportmechanismus, 1109 
Avery, Oswald, 383, 385 
Aves, siehe Vögel 
Avirulenzgen, siehe Avr-Gen 
AV-Knoten, 1510 
Avogadro-Zahl, 52 
Avr-Gen, 1156, 1160, 1163 
Axel, Richard, 1383 
Axialfilamente, 770, 771 
Axon, 1220, 1347, 1349, 1410 
axonaler Transport, 1362 
Axonhügel, 1348, 1356, 1364 
5-Azacytidin, 508 
Azotobacter, 1089 


B 

Bacillariophyceae, 1824 
Bacillus, 768, 783 
Bacillus anthracis, 768, 780 
Bacillus subtilis, 309 
Bacillus thuringiensis, 563 
Bacteria, 7, 14, 31, 124, 760, 761 
vs. Archaea, 763 
vs. Eukarya, 763 
Bacteriochlorophyll, 782 
Bahamaanolis ( Anolis sagrei), 640 
bakterielle Konjugation, 377 
Bakterien, 1818 

biolumineszierende, 759 
denitrifizierende, 783, 1776 
DNA-Übertragung, 376 
gramnegative, 763, 764 
grampositive, 763, 764 
Großgruppen, 767, 768, 770, 771 
Kommunikation, 788 
Konjugation und Rekombination, 377 
nitrifizierende, 1776 
Plasmide, 377 
Virenbekämpfung, 462 
Zellformen, 764 
Bakteriengenom, 520 
Bakterienkapsel, 126 
Bakterientoxine, 780 
Bakterienzellwand, 763 
Bakteriophage, 494 
lytischer Zyklus, 496 
Bakteriophage \, 549 
Bakteriophage T2 

Vermehrungszyklus, 387 
Bakteroid, 1088 
Baianus glandula 

Kohortenlebenstafel, 1684 
Balkendiagramm, 1835 
Ballastwasser, 1810 
Bambus, 1149 
Bambussterben, 1149 
Bänder- Krait, 1292 
Bandurski, Robert, 854 
Bandwürmer, 1818 
B-Antigen, 361 
Banting, Frederick, 1235 
Banyan-Feige ( Ficus benghalensis ), 1041 
Barber, Jesse, 616, 617 
Bärenspinner ( Bertholdia trigona ), 1406 


Bärlappgewächse, 829, 1818, siehe auch 
Lycopodiophyta 
Barorezeptor, 1525 
Barr, Murray, 501 
Barr-Körperchen, 501 
Bärtierchen, 1818 
Bartwürmer, 954, 1818 
Base, 53 

Basedow-Krankheit, 1232 
Basenpaar, 391 

mögliche Konstellationen in der 
Doppelhelix, 392 
Basenpaarung, 95, 115, 391 
Basidiocarp, 897, 898 
Basidioma, 897 

Basidiomyceten, 890, 1830, siehe auch 
Ständerpilze 
Basidiosporen, 898 
Basidium, 898 
Basilarmembran, 1391-1393 
Auslenkung, 1393 
basisch, 53 
Bassler, Bonnie, 778 
Bast, 1035, 1048, siehe auch Phloem 
Bastardsterblichkeit, 687 
Bastardsterilität, 687 

Batrachochytrium dendrobatidis, 883, 884, 
1788, 1799-1802, 1811 
Batrachotoxin, 1363 
Bauchhärlinge, 949, 951, 1818 
Baumfarn, 839 
Bauplan des Lebens, 12 
Bay, Rachael, 4, 18-20 
Bazillen, 764 
Bdelloida, 950 
Beadle, George, 413 
Beal, William, 854, 856, 874 
Beauveria bassiana, 904 
Becherauge, 1395 
Becherkeim, siehe Gastrula 
Bedecktsamer, siehe Angiospermen 
Befruchtung, 1284, 1287 
äußere, 1290 
Begriff, 324 
doppelte, 867, 1135 
innere, 1290 
künstliche, 1311 
Befruchtungshügel, 1287 
Befruchtungshülle, 1290 
Befruchtungspotenzial, 1289 
Begattung, 1284 
Behaviorismus, 1599 
Beifuß ( Artemisia ), 1094 
Belding-Ziesel ( Urocitellus beldingi), 1626 
Belegzelle, 1549, 1550 
Belt, Thomas, 1722 
benigner Tumor, 336 
Bennu-Asteroid, 114 
Benson, Andrew, 288, 292 
Benthal, 1647 

benthische Mikroalgen, 1774 
Benzer, Seymour, 431 
Benzpyren, 455, 456 
Beriberi, 1538 
Beroe ovata, 930 
Besamung, 1284, 1287 
beim Seeigelei, 1288 
Beschneidung (Zirkumzision), 1297 
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Bestandserhebung, 1675 
Bestäuber, 1719 
Bestäubung, 853, 1132 
bei Angiospermien, 866 
Beste, Charles, 1235 
Betablocker, 1240 
Beta-Diversität, 1651 
Betatrophin, 1237 
Betriebsstoffe, 246 
Beutelmulle, 1011 
Beuteltiere, 1010, 1012, 1819 
Bevölkerungs Wachstum, 1672, 1680, 1681, 1695 
Bevölkerungswachstumsrate, 1681 
Bewusstsein, 1431 
Beyer, Peter, 564 
Bhak, John, 519 
Bhatnagar, Ashish, 826 
B-Horizont, 1083 
Biber 

als Ökosystemingenieure, 1739 
Bicoid, 590, 591 
bicoid- Gen, 590 
Biene 

Sehen, 866 
Bienenkönigin, 502 
bienne Pflanze, 1138 
Bier, Ethan, 569 

Bierhefe ( Saccharomyces cerevisiae ), 899 
Bikuspidalklappe, 1505 
Bilateralsymmetrie, 916, 1316, 1317 
Brechen der B., 1332 

Bilateria, 911, 914, 918, 926, 927, 936, 1819 

Bildungsort, 1069 

binäre Nomenklatur, 663 

binäre Spaltung, 308, 765 

Bindegewebe, 1186 

Bindin, 687, 1287 

Bindung 

chemische, 41 
Doppel-, 44 
Dreifach-, 44 
Einfach-, 44 
Ionen-, 42, 45 
koordinative, 45, 57 
kovalente, 41-43, 57 
polare kovalente, 44, 45 
unpolare kovalente, 44 
Wasserstoffbrücken-, 42, 46 
binokulare Zelle, 1425 
binokulares Sehen, 1425, 1426 
Binomen, 14 

BioCassava Plus Consortium, 1051 
Biodiversität, 1650, 1732, 1733 

Maßnahmen zur Erhaltung, 1805, 1806 
wirtschaftlicher Wert, 1810 
Biodiversitätsgradient, 1650 
Biodiversitätsverlust, 1788, 1789, 1793, 1803, 
1812 

Hauptursachen, 1793 
Verknüpfung auf mehreren Ebenen, 1789, 
1790 

Biofilm, 776, 777, 780 
biogenes Amin, 1367 
biogeochemischer Kreislauf, 1770 
Biogeographie, 1650, 1658 
biogeographische Regionen, 1658, 1667 
biogeographische Verbreitungsmuster, 1650 
Bioindikator, 901 


Biokatalysator, 109, 225, 226 
Biokraftstoff, 826, 827, 844, 845 
Biologie 

als Grundlage für medizinische 
Anwendungen, 25 

als Grundlage für politisches Handeln, 26 

Arbeitsmethode, 18, 19 

Bedeutung für die Gesellschaft, 29, 31 

Bedeutung für moderne Landwirtschaft, 25 

Definition, 4, 31 

Organisationsebenen, 16 

synthetische, 565 

biologische Fitness, 626, 1623, 1624, 1690 
biologische Schädlingsbekämpfung, 1693 
biologische Vielfalt 
Wichtigkeit, 28 
biologischer Rhythmus, 1615 
biologisches Artkonzept, 673 
biologisches Wissen 

Bedeutung für die Gesellschaft, 24, 25 
biolumineszente Dinoflagellaten, 816 
Biolumineszenz, 760 

Einsatz für nützliche Zwecke, 772 
von Vibrio, 760 
Biom, 1650 

Begriff, 17, 1651 
Biomassepyramide, 1766 
Biomembran, 86, 158, 159, 163, 183 
assoziierte Kohlenhydrate, 159 
assoziierte Proteine, 158 
Cholesterol, 160 
Flüssig-Mosaik-Modell, 159 
selektive Permeabilität, 168, 169 
Biomembranproteine, 161 
Biomoleküle 

abiotische Synthese, 105 
präbiotische Synthese, 103 
Biomtypen, 1651, 1653-1657 
Biopolymere, 110 
Biospezieskonzept, 673 
Biosphäre 

Veränderungen, 1788 
Biota 

Begriff, 743 
Biotechnologie 

Grüne, 562, 563, 566 
medizinisch relevante Produkte, 561 
Rote, 559 
Weiße, 566 
Biotin, 1539 

biotische Resistenz, 1735 
biotischer Umweltfaktor, 1638 
Biozönose, 776, 1637, 1727, 1729, 1732, 1740, 
1752 

Abgrenzung, 1729 
Alternativzustand, 1748 
Artenzusammensetzung, 1733, 1734, 1748, 
1752 

Begriff, 16, 31, 1728 
Interaktionsstärke, 1737 
Klassifikation, 1729, 1730 
Produktivitätserhöhung durch Artenvielfalt, 
1750 

Stabilität, 1749 

Veränderung der Artenzusammensetzung, 
1741, 1742 

Wechselbeziehungen, 1736, 1737, 1752 
Biozönosestruktur, 1731 


Bipedie, 1017 
Bipolarzelle, 1402, 1424 
bisexuelle Fortpflanzung, 1281, 1284, 1293 
Schritte, 1284 
Bivalvia, 956, 958, 1825 
Black, Linda, 580 
Blasenkeim, siehe Blastula 
Blastocoel, 943, 1319, 1322, 1325 
Blastocyste, 578, 1300, 1321 
Blastoderm, 1319, 1320 
Blastodiskus, 1319, 1330 
Blastomere, 1319 

Determination, 1322 
Blastoporus, 914, 942, 1325 
Blastula, 573, 1319, 1321, 1322, 1343 
Blatt, 1043 

der Eudikotylen, 1044 
Blattader, 1045 
Blattalterung, 1116 
Blattanatomie, 1043 
Blättermagen, 1554 
Blattevolution, 841 
Blattfall, 1112, 1113 
Blattflechte, 886 
Blattlaus, 1071 

Fortpflanzung, 1281 
Blattodea, 972 
Blattprimordie, 1042 
Blauflossenthunfisch, 26, 27, 1198 
Blaufußtölpel ( Sula nebouxii ), 1279 
Blaukehl-Hüttensänger, 1009 
Blaulicht, 1119 
Blaulichtrezeptor, 1119 
Blaupunkt-Stechrochen, 635 
Blausäure, 1028, 1046 
Blauwal ( Balaenoptera musculus), 1693 
Blinddarm, 1554 
Blindwühle, 1001, 1819 
Block, Barbara, 27 

Blühinduktion, 1138, 1141, 1146, 1148 
Blühstimulus, 1141, 1144, 1145 
Blumenkohl, 1051 
Blumentiere, 1819 
Blut, 1522, 1527 

Filtration in der Bowman-Kapsel, 1577 
Kohlendioxidtransport, 1487 
Zusammensetzung, 1516 
Blutdruck, 1519, 1521 
Absinken, 1589 
Blutdruckkontrolle, 1524 
Blutdruckmessung, 1508 
Blüte, 861, 862, 864, 875 
eingeschlechtige, 863 
zwittrige, 863 
Blutegel ( Hirudo ), 1543 
Blüten 

eingeschlechtige, 1132 
Blütenbildung 

und Apikalmeristem, 1139 
Blütenform 

und Evolution, 863 
Blütenfunktion, 1131 
Blütenköpfchen, 862 
Blütenmeristem, 1038, 1138, 1153 
Blütenorganidentitätsgene, 587, 588 
Transkription, 589 

Blütenpflanzen, 1718, 1819, siehe auch 
Angiospermen 
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Selbstinkompatibilität, 659 
Blütenstand, 862, 1138 
Bluterkrankheit, siehe Hämophilie 
Blutfluss, 1520, 1521 
Blutflusskontrolle, 1523 
Blutgefäß 

Aufbau, 1518 
in der Niere, 1580 
Blutgefäßtypen, 1518 
Blutgerinnselauflösung, 544 
Blutgerinnung, 1517 
Blutglucosespiegel, 1558 
Regulation, 1557 
Blut-Hirn-Schranke, 1349, 1520 
Blutplasma, 170, 1188, 1248, 1484, 1515 
Blutplättchen, siehe Thrombocyt 
Blutserum, 1518 
Bluttransfusion, 361, 362 
Blutwäsche, siehe Hämodialyse 
Blutzellen, 1515 
Blutzikade, 973 

BMP4 ( bone morphogenetic protein 4), 597, 598 
BMP4- Gen, 598 

BNDF (brain-derived neurotrophic factor), 1223 
Böden, 1083, 1096 
Aufbau, 1083 
pH-Wert, 1085 
Protonenkonzentration, 1084 
Bodenbakterien, 1090 
Bodenfruchtbarkeit, 1083, 1084 
Bodenhorizont, 1083, 1096 
Bodenlösung, 1079 
Bodenorganismen, 1086, 1096 
Bodenprofil, 1083 
Bodenwasser, 1084 
Bogengang, 1393, 1394 
Bohr’sches Atommodell, 35, 43 
Bombykol, 1384 
Bonner, James, 1142, 1144, 1145 
Bor, 1079 

Boraufnahme durch Aquaporine, 182 
borealer Wald, 1656 
Borlaug Global Rust Initiative, 1156 
Borlaug, Norman, 1100 
Borrelia, 1677 

Borthwick, Harry, 1122, 1123 
Bosch, Carl, 1078 
Botenstoff 

sekundärer, 196, 198, 199, 210 
Botox, 780 

Botrylloides violaceus, 1734 
Botryllus schlossen, 990, 1735 
Bottom-up-Kontrolle, 1767 
Botulinumtoxin, 1363 
Botulismus, 780, 1363 
Bovist, 883 

Bowman-Kapsel, 1577 
-10-Box, 487 
-35-Box, 487 
Boyer, Herbert, 546 
Boyle-Mariotte’sches Gesetz, 1469 
Brachiopoda, 911, 943, 952, 953, 1818 
Lophophor, 952 
Brakteen, 589, 1138 
Branchiocerianthus imperator, 932 
Branchiopoda, 968 
Brassinosteroid, 1104, 1118, 1126 
Braunalgen, 797, 802, 1819 


Braunbär ( Ursus arctos ), 1563 
Braune Nachtbaumnatter ( Boiga irregularis ), 
1799 

braunes Fettgewebe, 1202, 1212 
braunkolbiger Dickkopffalter, 973 
Braunkopf-Kuhstärling ( Molothrus ater), 1793, 
1795 

Braxton-Hicks-Kontraktion, 1306, 1307 

BRCAl-Gen, 365, 448, 466, 468, 469, 476 

Breitbandherbizid, 563 

Breitnasenaffen, 1016 

Brennstoffe, siehe Betriebsstoffe 

Briareum, 815 

Briggs, Robert, 575 

Broca-Areal, 1429 

Brock, Thomas, 406 

Brokkoli, 1051 

Bromelain, 872 

Bronchien 

primäre, 1476 
sekundäre, 1476 
Bronchiolen, 1480 
Brückenechse, 1005, 1006, 1819 
Brunner-Drüse, 1547 
Brustfell, siehe Pleura 
Brustkrebs, 337, 476, 558 
erblicher, 468 
Brutblatt, 1149 
Brutparasitismus, 1795 
Bruttoprimärproduktion, 1759 
Bryophyta, 829, 1824, siehe auch Laubmoose 
Bryozoa, 925, 943, 945, 948, 949, 1825 
Bryozoenkolonie, 948 
Bt-Toxin, 563 
Buck, Linda, 1383 

Buckelwal ( Megaptera novaeangliae), 1675 
akustische Signale, 1619 
Büffelhornakazie ( Acacia cornigera), 1720, 
1722 

Buffy-Coat, 1515, 1516 
Bulbourethraldrüse, 1296 
Bulbus arteriosus, 1501 
Bulbus olfactorius, 1383, 1384 
Bündelscheidenzelle, 294, 296 
Bungarotoxin, 1363, 1368 
Buntbarsch, 672 
Artbildung, 672 

Büschelwurzelsystem, 1041, 1042 
Butter, 85 

B-Zelle, 1250, 1255, 1261, 1275 
Antigenpräsentation, 1267 
Antikörperklassenwechsel, 1265 
klonale Selektion, 1257 

C 

C 3 -Pflanzen, 297 
Blattanatomie, 295 
Photorespiration, 294 
und atmosphärischer Anstieg von 
Kohlenstoffdioxid, 300 
Vorteil gegenüber C 4 -Pflanzen, 296 
C 4 -Kohlenstofffixierung 

Anatomie und Biochemie, 296 
C 4 -Pflanzen, 293, 294 
Blattanatomie, 295 
Evolution, 297 
Cadherin, 1390 
Caecum, 1554 


Caenorhabditis elegans, 527 , 528, 961 
embryonale Induktion, 583-585 
für die Vielzelligkeit erforderliche Gene, 528 
Genom, 526 

Induktion bei der Entwicklung der Vulva, 
584 

Calcarea, 1823 
Calciferol, 1538, 1539 
Calcitonin, 1230, 1233, 1234 
Calcitriol, 1230, 1233, 1234 
Calcium, 1537 

Calcium-Calmodulin-Komplex, 1447 
Calciumionen, 1290, 1447 

als sekundärer Botenstoff, 198, 199 
Rolle bei der Kontraktion der glatten 
Muskulatur, 1447 
und Filamentgleiten, 1442 
Calciumkanal, 199, 1445 
L-Typ-, 1509 

spannungsgesteuerter, 1363 
T-Typ-, 1509 
Calciumspiegel 

Regulation, 1233, 1234 
Callaway, Ray, 1719 
Calliactis parasitica, 968 
Calmodulin, 597, 598, 1447 
Calvin, Melvin, 288, 290, 292 
Calvin-Zyklus, 288, 289, 301 
Bedeutung für Biosphäre, 290 
Schritte, 288 

Stimulation durch photochemische 
Reaktionen, 292, 293 
Calyptra, 1037 
Calyx, 862 
Camalexin, 1159 
Camarasaurus, 34 
cAMP, 198, 200, 204 
cAMP-Bildung, 198 
CAM-Pflanzen, 293, 297, 301 
Canavanin, 1166 
Candida albicans, 883 
Canis lupus familiaris, 514 
S'-Cap-Gruppe, 428, 433, 434 
Capsaicin, 1382 
Capsid, 494 
Capsidol, 1166 

Carboanhydrase, 1490, 1549, 1550, 1552 
Carboxypeptidase, 1552 
Carboxypeptidase A, 228 
Carcharodon megalodon, 994 
carnivore Pflanzen, 1093 
Carnivoren, 919, 921, 1011, 1533, 1540, 1541, 
1704, 1730 

Carnivorensterben, 1797 

Einfluss auf Nahrungsnetz, 1798 
Carnivorie, 1704 
ß-Carotin, 86 , 283, 564 
Carotinoide, 83, 86 
Carotis-Arterie, 1492 
Carrierproteine, siehe Transportproteine 
Cas9, 556, 569 
Caseinhydrolysat, 473 
Caspary-Streifen, 1056, 1060, 1074 
Caspase, 335, 336 
Begriff, 343 

Castilleja coccinea, 665 
Catarrhini, 1016 

ß-Catenin, 1318, 1319, 1328, 1329 
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Caudata, 1000, 1830 
Cdk, 312, 315 
Cdk-Aktivierung, 315 
cDNA, 552 
Begriff, 497 
cDNA-Bibliothek, 552 
Begriff, 551 
cDNA-Provirus, 496 
Cech, Thomas, 110 
Cellobiose, 79 
Cellulasen, 1553 
Cellulose, 82, 89 
Aufbau, 81 

Cellulosepilze, 1819, siehe auch Eipilze 

Centimorgan, 370 

Centriol, 317, 1289, 1317, 1318 

Centrosom, 317-319, 1289, 1317 

Cephalochordata, 990, 1829 

Cephalopoda, 956, 958, 959, 1824 

Cephalopodenauge, 1397 

Ceratocystis ulmi, 897 

Cercozoen, 803, 1819 

Cerebellum, 1411 

cerebraler Cortex, 1412, 1413 

Cerebralganglion, 1369 

Cerebrum, 1412 

Cerling, Thure, 56 

Cervixschwamm, 1309 

Cestoda, 1818 

Cetartiodactyla, 1011, 1014 

CFTR- Gen, 467 

Chaetognatha, 911, 943, 947, 1827 
Chagas-Krankheit, 806 
Chalfie, Martin, 644 
Chaparral, 1101 
Chaperone, 76, 77, 1173 
Cham, 828 
Charales, 1818 
Chargaff, Erwin, 389 
Chargaff-Regel, 389, 391, 408 
Charophyta, 827, 828 
Charpentier, Emmanuelle, 555 
Chase, Martha, 383 
Cheliceraten, 911, 964-966, 1821 
Chelonia, 1006, 1829 
Chemiosmose, 255-257 
Definition, 255 

experimenteller Nachweis, 258, 259 
chemische Abwehr, 1705 
chemische Abwehrsubstanz 
geographische Variation, 632 
chemische Bindung, 57 

und Wechselwirkungen, 42 
chemische Energie, 217 
chemische Evolution, 103, 115 
chemische Reaktion, 48, 49, 57, 228 
Gleichgewichtspunkt, 221 
Reversibilität, 221 
chemische Signale, 188 
chemische Signalgebung, 1218 
chemische Verbindung, 57 
Definition, 42 

chemisches Element, 35, 57 
chemisches Gleichgewicht, 243 
Chemoautotrophe, 782 
Chemoheterotrophe, 782 
Chemorezeptor, 1383, 1387, 1405 
Chemosynthese, 1757 


Chemotaxis, 1287 
Chemotherapie, 340 
Chesson, Lesley, 38 
Chiasma (Chromosomen), 330 
Chiasma opticum, 1425, 1426 
Chilopoda, 967 
Chimären, 1819 

Chinarindenbaum ( Cinchona ), 872 
Chinin, 872 
CHIP28, 174 
Chi-Quadrat-Test, 1843 
Chiralität, 62 
Chiroptera, 1011, 1012 
Chitin, 82, 878, 879, 946 
Chitinpilze, 878, 1822, 1827, siehe auch echte 
Pilze und Fungi 
Chitonen, 1823 
Chlamydien, 770, 789, 1819 
Formwechsel, 771 
Chlamydomonas, 207 
Lebenszyklus, 207 
Chlor, 1079, 1537 
Chloratom, 45 
Chlorella, 826, 827, 845 
Chlorella minutissima, 826, 827 
Chloridion, 45, 1364 
Chloridionenbildung, 45 
Chlorobionta, 822, 828, 1822 
Chlorophyll, 139, 282-284, 286, 287 
Begriff, 139 

Mengenermittlung auf Erdoberfläche, 276 
Chlorophyll a, 283-285 
Chlorophyll h, 283 
Chlorophyta, 825, 828, 1822 
Chloroplasten 
Begriff, 137 
Endosymbiose, 795 
Evolution, 795 
Funktion, 139 
Grana, 139 
Stroma, 139 
TEM-Aufnahme, 139 
Thylakoide, 139 
Chloroplasten-DNA, 439 
Chloroplastenmembran 
innere, 139 

Chlorwasserstoffgas, 53 
Choanocyten, 913, 930, 931 
Choanoflagellaten, 909, 910, 1824 
Kolonienbildung, 912 
Chocolate-Point, 365 
Cholecystokinin, 1551, 1556 
Cholera, 1553 

Cholesterin, siehe Cholesterol 
Cholesterol, 86, 87, 180 
in Biomembranen, 160 
Cholesteroltransport, 180 
Chondrichthyes, 995, 1824 
Chondrocyt, 598 
Chorda dorsalis, 652, 989, 1334 
Chordamesoderm, 1334 
Chordata, 652, 911, 983, 989, 1022, 1819 
Schlüsselmerkmale, 989 
Chordatiere, siehe Chordata 
Chorea Huntington, 460 
Stammbaumanalyse, 358 
Chorion, 1002, 1339 
Chorionzotte, 1322, 1339 


Chorionzottenbiopsie, 471 
C-Horizont, 1083 
Chrom, 1537 
Chromatide 

genetischer Austausch, 330 
rekombinante, 327 
Chromatidentrennung, 320 
Chromatin, 132, 133 
Begriff, 317, 342 
Chromatin-Remodeling, 499, 500 
durch Vemalisation, 1147 
Chromopiasten, 138 
chromosomale Anomalie, 333 
Chromosomen, 317, 320, 366 
Chiasma, 330 
homologe, 324 
Nondisjunktion, 332 
unabhängige Segregation, 327 
Verkürzung bei Replikation, 402 
Chromosomenbruch, 454 
Chromosomenkartierung, 370 
Chromosomenmutation, 333, 453, 459 
Chromosomenpaarung, 326, 327 
Chthamalus stellatus, 1717 
Chylomikronen, 1553, 1556 
Chymotrypsin, 240, 1552 
Chymus, 1549, 1555 
Chytridien, 890, 1788, 1821 
Chytridiomycota, 890, 892, 1821 
Ciliarmuskel, 1396 
Ciliaten, 799, 1832 
Konjugation, 809 
Cilie, 145, 146, 799, 1341 
Cilienbewegung, 146 
Cingulata, 1011 

circadianer Rhythmus, 1124, 1307, 1615, 1616 
circannualer Rhythmus, 1617 
Cirripedia, 968, 1828 
c/s-Diamindichloroplatin, siehe Cisplatin 
Cisplatin, 382, 407 
cis-trans- Isomere, 61, 62 
CITES-Konvention, 1809 
Citrat, 252 
Citrat-Synthase, 230 
Citratzyklus, 250, 252-254 
allosterische Regulation, 270 
Input, 253 
Output, 254 
Regulation, 254 
Clark, 1807 
Clathrin, 180 
Clematis fremontii, 1673 
Clitellata, 955, 1822 
Clitellum, 955 
Clostridium, 768 
Protease, 1363 
Clostridium aceticum, 262 
Clostridium botulinum, 780 
Clostridium novyi, 790 
Clostridium tetani, 780 
Clownfisch ( Amphiprion ), 1702 
Cnidaria, 911, 932, 939, 1369, 1826 
Diversität, 934 
Cniden, 932 
CoatedPit, 180 
Coated Vesicle, 180 
Bildung, 181 
Cobalamin, 1539 
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Cobalt, 1537 
Cochlea, 1391 
codierender Strang, 419 
CODIS-Datenbank, 465 
codogener Strang, 419, 423 
Codominanz, 361, 379 
Codon 

Start-, 423 
Stopp-, 423 

Coelacanthimorpha, 998, 1828 
Coelenteraten, 1819 
Coelom, 916, 943 
Coelomaten, 916, 917, 1820 
Coelomorpha, 1816 
Coenocyte, 807, 879 
Coenzym, siehe Cosubstrat 
Coenzym Q10, siehe Ubichinon 
Coevolution, 608, 1013, 1703 

der Angiospermien und ihrer Bestäuber, 866 
Coexistenz, 1715, 1722, 1740 
kompetitive, 1714, 1724 
ressourcenvermittelte, 1738 
Cofaktor, 231, 232 
CO- Gen, siehe CONSTANS-Gen 
Cohen, Stanley, 544, 546 
Cohesin, 317 

Coitus interruptus, 1297, 1309 
Colchicin, 149, 333 
Coleochaetales, 1822 
Coleochaete, 828 
Coleochaetophyta, 827 
Coleoptera, 972, 973 
Coleoptile, 1103, 1108-1111, 1120 
Colias, 631, 633 
Collembola, 972, 1830 
complementary DNA, siehe cDNA 
Conejero, Genevieve, 142 
Coniferophyta, 829, 1826 
Connell, Joseph, 1717, 1738 
Connexin, 206 
Connexon, 206, 1364 
Conotoxin, 1363 
Consensussequenz, 429 
CONSTANS- Gen, 1141, 1143 
Contergan, 1340 

contralaterales Neglect-Syndrom, 1418 

Copelata, 1824 

Copepoda, 1828 

CO-Protein, 1145 

Corallinaceae, 825 

Corioliseffekt, 1643 

Corixidea major, 1791 

Cornea, 1396 

Corolla, 862 

Corona radiata, 1287, 1289 
Corpora allata, 1227 
Corpora cardiaca, 1227 
Corpus callosum, 1428 
Corpus luteum, 1301-1303 
Cortex cerebri, 1412 
Cortex renalis, 1580 
Corticotropin, siehe adrenocorticotropes 
Hormon (ACTH) 

Corticotropin-Releasing-Hormon, 1223, 1239 
Cortikalgranula, 1289, 1290 
Corti-Organ, 1392 
Cortisol, 1223, 1239, 1242 
Cortisolrezeptor, 195 


Corynebacterium diphtheriae, 780 
Cosubstrat, 231, 232, 248 
COX-1, 242 
COX-2, 242 
CpG-Inseln, 498 
Craniota, 991, 1829 
Crassulaceen-Säuremetabolismus, 297 
Crenarchaeoten, 772, 773, 1820 
thermophile, 773 
Crews, David, 1283 
Crick, Francis, 10, 98, 388, 390, 417 
Crinoidea, 986, 1830 
Crisafulli, Charles, 1744, 1746 
CRISPR, 555 
CRISPR/Cas9, 555 
CRISPR-Technologie, 556 
Begriff, 554 
Cristae, 137 
Crocodilia, 1824 

Crossing-over, 327, 329, 330, 343, 368, 369 
ungleiches, 714, 715 
Crossopterygii, 998, 1828 
Crosstalk, 190 

CRP (cAMP response protein ), 487 
crRNA, 555 

Crustacea, 911, 964, 967, 1824 
Cuticula, 968 
Diversität, 968 
Crypthecodinium cohnii, 819 
Cryptochrome, 1119, 1125, 1126 
a-Crystallin, 1396 
Ctenophora, 911, 921, 1828 
CTLA4, 1271 
Cubozoa, 935 
Cumarine, 1166 
Cupula, 1393, 1394 
Curare, 1363 

Cuticula, 830, 945, 946, 960, 1034, 1045, 1067, 
1456 
Cutin, 1034 

Cyanea capillata, 932, 935 
Cyanobakterien, 8, 112, 126, 567, 737, 770, 789, 
1820 

als Endosymbionten, 153, 822 
fossile, 112 
cyanogene Glykoside 

Synthese und Transport, 1046 
Cycadeen, 857, 1826 
Cyclin, 312, 314-316, 507 
Cyclin/Cdk-Komplex, 313-315, 320, 342 
cyclinabhängige Kinase, siehe Cdk 
Cycloheximid, 149 

Cyclooxygenase, 234, siehe auch COX 
Cyclooxygenase-Hemmer, 242 
Cyclosporin A, 1512 
Cyclostomata, 1828 
Cyprinodon macularius, 184 
Cystein, 68 

Disulfidbrücke, 68 
cystische Fibrose, 459 
Cytochalasin B, 148, 149 
Cytochrom, 287 
Cytochrom c, 255 

Aminosäuresequenz, 702 
Cytochrom-c:02-Oxidoreduktase, 255 
Cytochrom-c-Oxidase, 255 
Cytokine, 1250, 1252 
Cytokinese, 308, 319, 322 


bei Eukaryoten, 310 
bei Prokaryoten, 309 
pflanzliche, 1031 
Tier- vs. Pflanzenzelle, 323 
Cytokinine, 1104, 1116, 1126 
Wirkung, 1116 
Cytomegalovirus, 1260 
Cytoplasma, 155 

von Prokaryoten, 125 

cytoplasmatische Determinante, 582, 583, 1319 
cytoplasmatische Segregation, 603 
Cytosin, 95 

Cytoskelett, 127, 155, 162, 793 
Aufgaben, 142 
Aufnahme, 143 
Cytoskelettproteine, 147 
cytotoxische T-Zelle, 1255 

D 

Dachsammer (Zonotrichia leucophrys ), 1597, 
1598 

Gesang, 1598 
Sonogramm, 1607 
Dalton (Einheit), 34 
Dalton, John, 34 
Danio rerio, 527 
Darlington, Henry, 854 
Darmepithelzelle, 1552 
Darmflora, 1543, 1562 

des Braunbärs, 1563, 1564 
und Adipositas, 1544, 1546 
Darmlumen, 1547 
Darmmuskulatur, 1549 
Darmnervensystem, siehe enterisches 
Nervensystem 
Darmschleimhaut, 1547 
Darmwand, 1186 
Darmzotte, 1543 

Darwin, Charles, 10, 363, 597, 609-611, 614, 
615, 620, 675, 922, 1108-1111, 1624, 
1703, 1736 

Darwin, Francis, 1108, 1110, 1111 
Darwinfink, 597, 679 

allopatrische Artbildung, 680 
Darwin-Rindenspinne, 60 
Dasyuromorphia, 1011 
Datenerhebung, 1834 
Db- Gen, 1560 

DDT (Dichlordiphenyltrichlorethan), 563 
Decapoda, 967, 968, 1832 
Körperbau, 969 
Deckfeder, 1008 
Deckknochen, 1458, 1459 
Dedifferenzierung, 575 
Deduktionslogik, 19 
Defensine, 1160, 1251 
Dehnungsrezeptor, 1388, 1389 
Dehydratation, 169 
Dehydratisierung, siehe Kondensation 
Deinococcus, 768 
Dejodinase, 1232 
Dekompressionskrankheit, 1479 
Dekrement, 1355 
Deletion 

chromosomale, 453 
klonale, 1256 
Demethylase, 498 
Demographie, 1678 
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demographische Stochastizität, 1789 
Demospongiae, 1823 
Dendrit, 1347 
dendritische Zelle, 1252 
Denisova-Mensch, 1019 
Denitrifikation, 1777 
Dentin, 1541, 1542 
Depolarisation, 1356 
Deprivationsexperiment, 1599 
Derbywallaby 

Aufhebung der Keimruhe, 1312 
Dermaptera, 972 
Dermoptera, 1011 
Desensibilisierung, 1270 
Desmin, 144 

Desmosom, 144, 166, 167 
Desmotubulus, 206 
Desoxyribonucleinsäure, siehe DNA 
Desoxyribose, 78, 95, 391 
Destruenten, 878, 882, 1729 
Desulfovibrio desulfuricans, 262 
Determination, 574, 1317, 1319, 1322 
Definition, 573 

determiniertes Wachstum, 1037 
Detritivoren, 919, 921, 974, 1540, 1769 
Detritus, 921, 1769 

Deuterostomier, 911, 914, 927, 981, 982, 1022, 
1325,1820 

Frühentwicklung, 982 
monophyletische Gruppen, 983 
Phylogenie, 983 
Vorfahren, 984 
Devon, 746, 850, 856, 998 
D-Glucose, 79, 80 
a-D-Glucose, 79 
d’Herelle, Felix, 787 
Dhurrin, 1166 

Diabetes mellitus, 1234, 1235, 1271, 1532 
Diabetesrisiko 

und Haplotyp, 535 
Diacylglycerol (DAG), 198 
Diapause, 1280 
Diaphragma, 1483 
Diarrhö, 1553 
Diastole, 1506, 1507 

Diatomeen, 800, 811, 812, 815, 818, 1824 
Diversität, 802 
Vermehrung, 802 
Dichteanomalie des Wassers, 50 
Dickdarm, 1553 
Dickdarmkrebs, 460, 508 
Entwicklungsschritte, 461 
Dickkopf-Groppe, 184 
Dictyostelium, 147, 808 
Didelphimorphia, 1011 
Didinium nasutum, 799 
Diencephalon, 1412 
Differenzierung, 573, 576, 1317 
Differenzierungszone, 1039 
Diffusion, 168, 169, 175, 183, 1468 
durch Membran, 169 
eines Gases, 1469 
einfache, 169, 176 
erleichterte, 172, 175, 176 
Faktoren für die Geschwindigkeit, 168 
Nettobewegung, 168 
Diffusionsgleichgewicht, 169 
Diffusionsrate 


von Gasen, 1469 
Digitalis, 177 
Digitoxin, 872 
Digoxin, 872 
Dihybridenkreuzung, 353 
Dihydrofolatanalogon, 235 
Dihydrofolat-Reduktase, 235 
Dihydropyridinrezeptor, 1442 
Dihydroxyacetonphosphat, 266 
Dikarya, 889, 1820 

sexueller Entwicklungszyklus, 895, 897 
Dikaryon, 895 
Dikotyle, 870, 1821 
Dimethylsulfid, 1778 
Dimethylsulfoniopropionat, 1778 
Dimorphismus, 932 
Dinitrophenol, 149, 258 
Dinkel, 334 

Dinoflagellaten, 4, 792, 797-799, 812, 1820 
biolumineszente, 816 
endosymbiontische, 813, 815 
Meeresleuchten, 816 
Vorteil für marine Ökosysteme, 816 
Dinoflagellatenblüte, 791 
Dinosaurier, 1007, 1820 
diöstrischer Zyklus, 1302 
diözisch, 371,863, 1131, 1134 
Dipeptidase, 1552 
Dipeptide, 70 

1.3- Diphosphoglycerat, 1487 

2.3- Diphosphoglycerat, 1486, 1487 
diploblastische Tiere, 914 
Diplohaplont, 324 

diploid, 349 

Diplomonaden, 804, 1820 
Diplont, 324 
Diplopoda, 967 
Diplura, 972 
Dipnoi, 998, 1825 
Dipol, 44, 45 
Diprotodontia, 1011 
Diptera, 972 

direkte Entwicklung, 922 
Disaccharide, 78, 80 
diskrete Variable, 1835 
Dispersion, 1673, 1674 
Dispersionsmuster, 1673 
disruptive Selektion, 628 
Dissimilation 
Definition, 280 
Dissoziationskonstante, 192 
distaler Tubulus, 1579 
Distal-less- Gen, 600 
Distanz- und Richtungsnavigation, 1618 
Distanzmatrix, 700 
Distickstoffmonoxid, 1777 
Disulfidbrücke, 68 
Diterpene, 1166 
Divergenz 

der großen Eukaryotengruppen, 797 
Diversität 

der Ciliaten, 799 
DNA, 94, 95, 99 
V-Ende, 391 
5'-Ende, 391 

als Bauplan des Lebens, 11 
als Informationsspeicher, 98 
Basenzusammensetzung, 116 


chemische Analysen, 389 
große Furche, 392 
Junk-, 504, 710 
kleine Furche, 392 
Meselson-Stahl-Experiment, 393 
Nachweis als genetisches Material, 382 
rekombinante, 544, 546, 547, 551 
Röntgenstrukturanalysen, 389 
Synthese künstlicher DNA, 553 
Van-der-Waals-Kräfte, 391 
Wasserstoffbrücken, 391 
Watson-und-Crick-Modell, 391 
Zucker-Phosphat-Rückgrat, 391 
DNA-Amplifikation 
Begriff, 553 
DNA-Barcoding, 976 
DNA-Bibliothek, 568 
genomische, 551 
DNA-Chip, 557 

DNA-Cytosin-5-Methyltransferase, 502 
DNA-Doppelhelix, 390 
Funktionen, 392 
DNA-Fingerprint, 464 
DNA-Fragmentanordnung bei der 
Sequenzierung, 517 
DNA-Fragmente 

elektrophoretische Auftrennung, 463, 464 
DNA-Gleitklammer, 401 
DNA-Helikase, 399, 400 
DNA-Ligase, 400, 401, 544, 545 
DNA-Methylierung, 498-500, 508, 510 
Auswirkung, 498 
und Krebsentstehung, 499 
DNA-Methyltransferase, 498 
DNA-Microarray, 554, 557 
für klinische Diagnose, 558 
DNA-Polymerase, 393, 398, 399 
Fehler, 404, 454 
Prozessivität, 401 
DNA-Polymerase I, 401 
DNA-Polymerase III, 400 
DNA-Primase, 400 
DNA-Rekombinationstechnik 

Vorteile gg. herkömmlicher Züchtung, 562 
DNA-Reparatur, 403, 408 
DNA-Reparaturmechanismen, 404, 455 
DNA-Replikation, 98, 99, 393, 395, 400, 401, 
407, 408, siehe auch Replikation 
Fehlerreparatur, 404, 405 
Modelle, 394 
Schritte, 395 

DNA-Replikationsursprung, 397 
DNA-Sequenz 

hochrepetitive, 530 
mäßig repetitive, 531 

Rekonstruktion der ursprünglichen Sequenz, 
660 

repetitive, 531 
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grundlegende Eigenschaften, 391 
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Dominanz 

unvollständige, 361, 379 
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E. coli, 211, 309 
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Ectopistes migratorius, 1791 
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Eisprung, 1298 
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Eindringen des Spermienzellkerns, 199 
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Ektomykorrhiza, 887, 888 
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Ektoparasitenbefall, 1711 
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elektrische Spannung, 1350 
elektrische Synapse, 1365 
elektrochemischer Gradient, 1059, 1352 
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elektromagnetisches Spektrum, 281 
Elektron, 35 
Elektronegativität, 44 
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Elektronenakzeptor, 48 
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im Citratzyklus, 254 
Elektronendonator, 48 
Elektronenfluss, 1351 
Elektronenmikroskop, 124 
Elektronenpaar, 41 
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Elfenbein, 1809 
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Ellis, Brenda, 346 
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Embolie, 1522 
Embolus, 1522 
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Festlegung des Zellschicksals, 574 
Kryokonservierung, 1311 
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Embryogenese, 572, 603 
embryonale Induktion, 582 
embryonale Stammzelle (ES-Zelle), 578, 1321 
Embryonalentwicklung, 574, 575, 1316, 1343 
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Embryophyten, 828, 1824 
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endergonische Reaktion, 220, 221 
Endharn, 1576, 1578, 1580, 1581, 1584 
Endknospe, 1029 
Endocytose, 179, 180, 182, 184 
Beispiele, 181 
rezeptorvermittelte, 180 
Endodermis, 1040 
endokrin, 1213 
endokrine Drüse, 1213 
Endokrinologie, 1213 
Endolymphe, 1393 
Endomembransy stem, 133, 134, 155 
Hypothese der Entstehung, 151, 152 
Endometrium, 1302 
Endomykorrhiza, 888 
Endoparasit, 921, 1710 
endoplasmatisches Reticulum (ER), 133 
glattes, 133 
raues, 133 
Endorphine, 1221 
Endoskelett, 917, 1457 
des Menschen, 1457 
Endosperm, 854, 867, 1135 
Endospore, 768 
Endosymbiont, 822 

Endosymbiontentheorie, 151-153, 155, 795 
Endosymbiose, 795, 812, 818 
primäre, 795, 796, 822 
sekundäre, 796 
endotherm, 1200 
endotherme Tiere, 1195 
Endothermie, 1199 
Endotoxine, 780 
Endprodukthemmung, 239, 269 
Endproduktrepression, 486 
Energie, 17, 243, 246, 248, 1533 
chemische, 217 
Definition, 49, 216, 243 
kinetische, 217, 243 
Licht-, 217 
mechanische, 217 
nicht nutzbare Energie, 219 
nutzbare, 219 
potenzielle, 217 
potenzielle chemische, 49 
Wärme-, 217 
Energieausnutzung, 1534 
Energiebudget, 1197, 1198, 1534 
energieerfordernde Prozesse, 224 
Energieformen, 217 
Energiegewinnung 
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Energiekosten, 1610, 1611 
Energiemaximierungshypothese, 1613 
Energiepyramide, 1766 
Energiereserve 
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Energieschwelle, 225, 226, 228 
Senkung, 228 
Energiestoffwechselweg 

Lokalisierung in Pro- und Eukaryoten, 250 
Energietransfer, 1195 
Energieübertragung, 246 
Energieumwandlung, 217, 222, 1533 
Englische Ulme ( Ulmus procerä), 1150 
engrailed- Gen, 592, 717 


Phylogenie, 717 
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Enkephaline, 1221, 1367 
Ente 

Balzverhalten, 1600 
enterisches Nervensystem, 1555 
Enterococcus, 7 

enterohämorrhagisches E. coli (EHEC), 522 
Enteropeptidase, 1552 
Enteropneusta, 1820 
Enterorezeptor, 1382 
Enthalpie, 219 
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Entoderm, 914, 1324 
Entoprocta, 948, 1823 
Entropie, 219 
Entropieänderung, 219 
Entropiezunahme, 219 
Entschlüsselung von Wirkungsketten, 147 
Entwaldung 

und Klima, 1648 

Entwicklung, siehe auch Ontogenese 
Modularität, 597 
Entwicklungsbiologie 
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Grundprinzip, 575 
Entwicklungsgene, 600, 604 
Entwicklungsmodul, 596 
Entwicklungsstadien, 573 
Entwicklungszyklus mit Wirtswechsel, 812 
Entzündung, 1252, 1253 
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Wirkmechanismus, 242 
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Enzymaktivität 
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Regulation, 204, 233, 239, 243 
Temperatureinfluss, 241 
Temperaturoptimum, 241 
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allosterische, 238 
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allosterisches Zentrum, 238 
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Phosphorylierung, 239 
Reaktionsgeschwindigkeit, 239 
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Temperaturoptimum, 241 
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Enzyminhibitor, 234 
irreversibler, 234 
reversibler, 234 
Enzymstruktur, 230 
Enzym-Substrat-Komplex, 227, 243 
Eozän, 751 
Ephedrin, 872 
Ephemere, 1170 
Ephemeroptera, 972, 973 
Epiblast, 1322, 1330, 1331 
Epibolie, 1326 
Epidermis 

pflanzliche, 1033 
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epigenetische Effekte, 498 
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Epilepsie, 1430 
Epilimnion, 1648 
Epiphyse, 1240 
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Begriff, 166 
Epithelgewebe, 1186 
Epitop, 1254 
Begriff, 1254 
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Erdbeere 
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frühe, 7 
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Erdgeschichte, 728, 729, 743, 754 
Erdkruste, 732 
Erdöl, 822 
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Erektion, 1297 
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Ernährung 

saprotrophe, 878 

Ernährungsspezialisierung, 690, 691 
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Erosion, 872 
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Erythrocyt, 1484, 1515, 1516 

Erythropoetin, 561, 1516 

Escherichia coli, siehe E. coli 

essenzielle Fettsäuren, 1536 
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Begriff, 84 

Ethologie, 1599, 1629 
Begriff, 1598 
Ethylen, 1104, 1117, 1118 
Ethylenantagonist, 1117 
Ethylenbegasung, 1117 
Etiolierung, 1120 
Euchromatin, 500 
Eucoelomaten, 1820 

Eucyte, 124, 128, 762, siehe auch Zellen, 
eukaryotische 
EM-Aufnahme, 130 
Endomembransystem, 134 
vs. Procyte, 128 


Eudikotyle, 869-871, 1029, 1821 
Eudorina, 207 
Euglena, 805 

Eugleniden, 796, 805, 1821 
Eukarya, 7, 14, 31, 761 
vs. Archaea, 763 
vs. Bacteria, 763 
Eukaryoten, 7, 124, 1821 
Atmungskette, 255 
Chromosomen, 407 
Entstehung, 8, 151, 744, 793 
Entstehungshypothesen, 762 
Genexpression, 427, 489, 509 
Lokalisation von Energiestoffwechselwegen, 
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Nettoausbeute der Glucoseoxidation, 265 
Replikation, 310 
ReproduktionsSignal, 310 
Zellteilung, 310, 311 
Zellzyklus, 311, 312 
Eukaryotengenom, 530, 532, 540 
Funktionen, 528 
sequenzierte Genome, 526 
Sequenztypen, 532 
vs. Prokaryotengenom, 526 
Eukaryotengruppen, 797 
eukaryotische Genfamilien, 529 
eukaryotische Mikroorganismen, 797, 1827 
eukaryotische Zelle 

Endosymbiontentheorie, 151, 153 
Entstehung, 153 

Entstehung der modernen eukaryotischen 
Zelle, 793 
Evolution, 793, 794 
grundlegende Merkmale, 793 
eukaryotisches Chromosom 
Replikationsursprung, 397 
Eumelanin, 378 
Eumetazoa, 927, 939, 1822 
Euphausiacea, 1824 
euphotische Zone, 1647 
Euphyllophyten, 841, 1821 
Euprymna scolopes, 788 
Biolumineszenz, 788 
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1702 

Europäisches Kaninchen ( Oryctolagus 
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Euryarchaeoten, 772, 773, 775, 1821 
euryhalin, 1568 
Eurypterida, 965 
eurytherm, 1195 
Eusozialität, 1625, 1626, 1630 
eustachische Röhre, 1390 
Euteleostomi, 995 
Eutheria, 1010-1012, 1827 

Diversifizierung der Großgruppen, 1013 
Diversität, 1014 
Eutrophierung, 770, 1763 
Evaporation, 1064, 1197, 1770 
Evapotranspiration, 1064, 1648, 1649, 1770, 
1771 

Evenness, 1731 
Evertebraten, 1832 
Evo-Devo, siehe evolutionäre 
Entwicklungsbiologie 
Evolution, 600, 608, 612, 622, 639 
Begriff, 31, 608 
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der Pflanzen, 822 
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durch natürliche Selektion, 608 
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konzertierte, 715 
Makro-, 637 
Mikro-, 636 
molekulare, 701, 705 
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parallele, 601 
von Genen, 699, 701 
evolutionäre Entwicklungsbiologie, 603 
Prinzipien, 594 

evolutionäre Verwandtschaftsbeziehungen, 99 
evolutionärer Stammbaum, 644-646, siehe auch 
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Bestandteile, 645 
Darstellungsweisen, 646 
evolutionäres Wettrüsten, 637 
Evolutionsbeschränkungen, 634-636 
Evolutionsforschung 
molekulare, 699 

Evolutionsgeschichte, 746, 747, 750-752, 754 
Evolutionstheorie, 609, 611, 639 
Evolutionsumkehr, 648 
Excavata, 804, 805, 818, 1821 
Excisionsreparatur, 404, 405 
exergonische Reaktion, 220, 225, 248 

Kopplung an endergonische Reaktion, 223 
Exitstelle, 432 
Exkremente, 1543, 1553 
Exkretionssystem, 1566, 1567, 1569, 1593 
der Sauropsiden, 1575 
des Menschen, 1579 
Exocytose, 180-182, 184 
Begriff, 158, 179 
Beispiele, 181 
exokrine Drüse, 1213 
Exoskelett, 917, 946, 947, 1456 
Exotoxine, 780 
Expansine, 1031 
Experiment, 31 
kontrolliertes, 20 
vergleichendes, 20 
exponentielles Wachstum, 1683 
Expressionsvektor, 558, 559 
Expressivität, 365, 379 
exspiratorisches Reservevolumen, 1478 
Extensor, 1461 

extrachromosomale Gene, 375 
extrazelluläre Flüssigkeit, 1188, 1499 
extrazelluläre Matrix, 150, 151, 167 
Funktionen, 150 
extrazelluläre Strukturen, 149 
Extremitätenknospe, 587 
Extremophile, 768 

exzitatorisches postsynaptisches Potenzial, 1364 
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eyeless- Gen, 594, 595 
eye/ess-Mutante, 594 

F 

Fabaceae, 1087 

FACE (free-air concentration enrichment ), 276 

FACE-Experiment, 1761, 1762 

Facettenauge, 1395 

FAD, 249, 253 

Fadenhopf, 690 

Fadenwürmer, 961, 962, 1821 

FADH 2 -Oxidation, 256 

Faktor IX, 561 

Faktor VIII, 561 

falsch negativ, 1833 

falsch positiv, 1833 

ß-Faltblatt, 60, 70 

familiäre Hypercholesterinämie, 459, 557 
Familie, 663 

Familienstammbaum, 358 
Fang-Wiederfang-Methode, 1676, 1677 
Farnartige, 1821 
faszikuläres Kambium, 1045 
Fäulnisbewohner, siehe Saprobionten 
Fauna 

Begriff, 743 
Ediacara-, 745 
Fäzes, 1543 
F-Box, 1114 

FD-(FLOWERING LOCUS D-) Gen, 1143 
Feder, 1008 
Aufbau, 1008 

Feedback, siehe Rückkopplung 
Feedforward, 1189 
Fehlernährung, 1538 
Fehlersignal, 1188 
Fehlerwahrscheinlichkeit, 23 
Fehlpaarungsreparatur, 404, 405 
Fehlpaarungsreparatursystem, 455 
Feigin, Andrew, 475 
Feindabwehr, 1705 
Feindschutz, 1707 
Feindvermeidung, 1705 
Fekundität, 1685 
Felsentaube ( Columba livia), 615 
Fermentation, siehe Gärung 
Fernakkommodation, 1396 
Ferredoxin, 292 
Ferritin, 506 
Ferritinsynthese, 506 
Fertilisation, 1316 
Fetscher, Elizabeth, 865 
Fette, 84, 85, 246, siehe auch Lipide 
Fettgewebe, 246 

braunes, 246, 271, 1202, 1212 
weißes, 246 

Fettleibigkeit, siehe Adipositas 
Fettsäure, 84, 90 
essenzielle, 1536 
gesättigte, 84 
ungesättigte, 84 
ungesättigte vs. gesättigte, 85 
Fettverdauung, 1551 
Fetus, 1340, 1341 
Feuchtgebiet 
Verlust, 1780 

Feuchtnasenprimaten, 1015, 1016, 1821 
Feudo, Roberto, 927 


Feuerschwelle, 1356 
Feulgenfärbung, 382 
Fibrin, 1518 
Fibrinogen, 1517 
Fibrinolysin, 1296 
Fick, Adolf, 1469 
Ficke, Henry, 34 

Fick’sches Diffusionsgesetz, 1468, 1469, 1472, 
1495 
Fieber, 1204 

Filament (Staubfaden), 862 
Filialgeneration 
erste, 347 
zweite, 347 
Filicopsida, 839, 1820 
Filopodium, 1325 
Filtrierer, 919, 920, 1540, 1730 
Filtrierertypen, 920 
Fimbrie, 127, 1298 
Fingerabdruck 
genetischer, 465 

Fingerhirse ( Digitaria spec.), 297 
Fingerhut ( Digitalis ), 872 
Firmicutes, 768, 769 

Fischbandwurm ( Diphyllobothrium latum ), 924 
Fische 

Gegenstromwärmeaustauscher, 1200 
heterotherme, 1198 
Kreislaufsystem, 1501, 1502 
Wärmerückgewinnung, 1198 
fixiertes Handlungsmuster, 1599, 1600 
Auslösung, 1600 

Flacher Lackporling ( Ganoderma applanatum ), 
898 

Flachs (Linum usitatissimum ), 1160 
Flagellatenpilze, 889, 890, 892, 1821 
Gestalt, 892 

sexueller Entwicklungszyklus, 892 
Flagelle, 126, 146 
Flagellenbewegung, 146 
Flagellin, 127, 1158 
Flaschenhalseffekt, 619, 620, 639 
Flaschenzelle, 1326 

Flavinadenindinucleotid, siehe auch FAD 
Flavonoide, 1088, 1166 
FLC-(FLOWERING LOCUS C-)Gen, 1146 
FLC-Protein, 1147 
Flechte, 886, 887 

als Bioindikator, 901 
Aufbau, 887 
essbare, 900 
Wuchsformen, 886 
Flechtenthallus, 887 
Fledermaus, 608, 616, 637, 1406 
Fledertiere, 1012 
Flegal, Russell, 902 
Flehmen, 1385 
Fleischflosser, 995, 999, 1821 
Fleischfresser, siehe Carnivoren 
Fleming, Alexander, 878 
Flexor, 1461 
Fließgewässer, 1647 
Flohkrebse, 1821 
Flora 

Begriff, 743 

Florida-Buschhäher (Aphelocoma coerulescens ), 
1625 

Florigen, 1138, 1143, 1145, 1146 


Flossen, 994 
Flügelkiemer, 988, 1821 
Fluginsekten, 971, 1821 
Flugmuskel, 1009 
der Insekten, 1454 
Flunder, 635 
Fluor, 1537 
Fluoruracil, 340 
Fluoxetin, 1368 

Flüssig-Mosaik-Modell, 158, 159, 164 
Begriff, 183 
Flusskrebs 

Dehnungsrezeptor, 1379 
FMRl-Gen, 460 

CGG-Wiederholung, 460 
FMRP-Protein, 460 
FNDC5, 1224, 1225 
Folgestrang, 400 
Folgestrangsynthese, 400, 401 
Follikel, 1300 
Follikelkohorte, 1303 
Follikelphase, 1300 

follikelstimulierendes Hormon (FSH), 1229, 
1297, 1302, 1303 

Follitropin, siehe follikelstimulierendes Hormon 
(FSH) 

Folsäure, 1344, 1539 
und Epigenom, 508 
Foraminiferen, 803, 804, 815, 1821 
Foraminiferenkalk, 815 
Formatio reticularis, 1413 
Fortpflanzung, 342 

asexuelle, 323, 324, 1280, 1313 
bisexuelle, 1284 
sexuelle, 324, 325, 1313 
unisexuelle, 1280, 1283 
Fortpflanzungserfolg, 1280 
fossile Brennstoffe, 1771, 1778 
Fossilien, 653, 730, 731, 743, 744, 746 
in Bernstein, 744 
Fovea centralis, 1399 
Foveola gastrica, 1549 
FoxOl, 1274 
FOXP2- Gen, 534 
Fragiles-X-Syndrom, 459 
Frameshift-Mutation, 450, 1265 
Framingham-Herzstudie, 1258 
Frankenia palmeri, 1174 
Franklin, Rosalind, 389 
Frank-Starling-Mechanismus, 1521, 1528 
Frauenschuh, 863 
freie Enthalpie, 219 
Änderung, 242 
Begriff, 243 
freie Radikale, 455 
freie Standardenthalpie 
Änderung, 221 
Fremdbestäubung, 659 
Frequenzmodulation, 1364 
Frisch, Karl von, 1621 
Frontallappen, 1417 

Assoziationsfunktionen, 1417 
Frosch 

Gastrulation, 1326 

Ruheposition des Sprungmuskels, 1452, 

1453 

Sprungmuskel, 1461 
Froschei, 1317, 1318 
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Furchung, 1320 

Froschlurche, 1000, 1821, siehe auch Anura 
Froschsprung, 1437, 1438 
Frostschutzmittel, 1190 
Frucht, 861, 868, 1136 
Aufgabe, 1136 
Verbreitungsstrategien, 1136 
Fruchtbarkeit, 1685 
Fruchtblase, 1339 
Fruchtblatt, 861, 862, 1131 
Evolution, 863, 864 
Fruchtentwicklung, 1113 
Fruchtformen, 868 
Fruchtknoten, 862 
Fruchtkörper (Ständerpilz), 880 
Fruchtreife, 1117 
Fruchtstand, 868 
Fruchtwachstum, 1107 
Fruchtwasser, 1339 
Fruchtwechsel, 1090 
Fructose, 78 

fru- Gen, siehe fruitless- Gen 
Frugivoren, 1719 
Frühjahrsholz, 1049 
fruitless- Gen, 1602, 1603 
Fru-Protein, 1603 
FSH-Rezeptor, 1303 

FT-(FLOWERING LOCUS T-) Gen, 1143 
FT-Faser (fast twitch ), 1449 
FT-Protein, 1143 
FtsZ-Protein, 309 
Fucoxanthin, 284, 802 
Fühlerlose, 1821 
Fundamentalnische, 1713 
Fungi, 878, 879, 881, 905, 1822, 1827, siehe 
auch echte Pilze und Chitinpilze 
Entwicklungszyklus, 890 
Klassifikation, 890 
Phylogenie, 889 
Funk, Casimir, 1539 
funktionelle Genomik, 517, 524 
funktionelle Gruppe, 61, 89 
funktionelle Residualkapazität, 1478, 1479 
Funktionsgewinnmutation, 456, 589 
Funktionsverlustmutation, 449, 589 
Furchung, 1319, 1343 
Begriff, 913 
bei Säugern, 1320 
discoidale, 1319 
holoblastische, 1319 
Radiär-, 1319 
Spiral-, 1319 
superfizielle, 1319 
Furchungsmuster 

in Abhängigkeit von der Dottermenge, 1320 
Furchungstyp, 913 
Fusarium oxysporum, 900 
fushi tarazu- Gen, 592 
Fusionsplasmodium, 807 


G 

GO-Phase, 311 
Gl-Phase, 311 

Gl-S-Cyclin/Cdk-Komplex, 314 
Gl-S-Übergang, siehe Restriktionspunkt 
G2-Phase, 311 
GABA-Synthese, 475 


gain offunction- Mutation, siehe 
Funktionsgewinnmutation 
Galactosamin, 82 
Galactose, 79 
ß-Galactosidase, 483, 484 
ß-Galactosidase-Gen, 550 
ß-Galactosid-Permease, 483 
ß-Galactosid-Transacetylase, 483 
Galapagosarchipel, 610, 679 
Galapagosfink, siehe Darwinfink 
Galapagos-Riesenschildkröten, 1006 
Galle, 1550, 1551 
Gallenblase, 1550, 1551 
Gallensalze, 1550, 1553 
Galliformes, 982 
Gallotannin, 1166 

Galmei-Hellerkraut (Thlaspi caerulescens ssp. 

calaminaria ), 1175 
Gamet, 324, 326, 1284 
Gametangien, 830, 832 
gametische Isolation, 685 
Gametocyt, 812 

Gametogenese, 1284-1286, 1313 
Gametophyt, 830, 851, 852, 1131 
männlicher, 1131 
weiblicher, 1131 

Gametophytenreduktion, 830, 852, 861 
Gamma-Diversität, 1650 
Ganglienzelle, 1402 
Ganglion, 1346, 1369, 1422 
Gap Junction, 166, 167, 183, 205, 206, 210, 

1361 

Bedeutung, 206 
Gärkammer, 708 
Garrod, Archibald, 412, 413 
Garten 

Zertifizierung, 1807 

Gartenerbse (. Visum sativum), 347, 1154 
Gartensalat (Lactuca), 1120 
Gärung, 248, 263, 264, 266, 272 
alkoholische, 263 
Milchsäure, 263, 264 
Gastralraum, 1541 
Gastrin, 1556 
Gastrointestinaltrakt, 1542 
der Wirbeltiere, 1554 
Gastropoda, 956, 958, 1829 
Gastrotricha, 911, 943, 951, 1818 
Gastrovaskularsystem, 1498, 1542 
Gastrula, 573, 914, 1324 
Gastrulation, 914, 1324, 1325, 1327, 1328, 1343 
bei Vögeln, 1331 
beim Frosch, 1326 
Gattung, 663 
Begriff, 14 

Gauklerblume, 863-865, 876 
Gause, Georgy, 1715 
gebänderte Eisenformation, 737 
Gebärmutterhals, 1298 
Gebärmutterhalskrebs, 340 
Gebirgs-Hellerkraut ( Thlaspi caerulescens ), 
1175 

Gebiss 

heterodontes, 1541 
Geburt, 1304, 1306, 1307 
Geburtenkontrolle, 1308, 1311 
Geburtsgewicht 

und stabilisierende Evolution, 627 


Geburtsvorgang, 1189 
Geburtswehen, 1306 
Gedächtnis, 1429-1431 
Gedächtniskonsolidierung, 1414, 1416 
Gedächtniszelle, 1254, 1257, 1258, 1274, 1275 
Gefäßerkrankung, 1521 
Gefäßpflanzen, 828, 829, 836, 837, 843, 846, 
1822 

alte Verwandte, 838 
Aufspaltung, 841 
Geflechtknochen, 1458 
Gefrierbruchtechnik, 161 
Gegenhypothese, 1839 
Gegenstromaustausch, 1474 
Gegenstromaustauscher, 1476 
Gegenstrommultiplikation, 1581, 1583 
Gegenstromprinzip, 1199, 1203 
Gegenstromwärmeaustausch, 1199, 1200, 1203 
Gehirn 

bildgebende Verfahren, 1430 
Markierung, 37 
menschliches, 1416 
und Nahrungsaufnahme, 1558 
Gehörgang, 1390 
Gehörknöchelchen, 1390 
Gehörsy stem, 1390 
Gehring, Walter, 594 
Geißel, siehe Flagelle 
Geißelspinne, 946 

Gelbbauchunke ( Bombina variegata), 688 
Gelbe Seerose ( Nuphar lutea), 1172 
Gelber Tubenschwamm, 930 
Gelbes Fichtenstreifenhörnchen ( Tamias 
amoenus ), 1746 
Gelbkörper, 1301, 1302 
Gelee royale, 500, 502 
Geleitzelle, 862, 1036, 1069 
Gelelektrophorese, 463 

DNA-Fragment-Auftrennung, 464 
Gelenk, 1459, 1460 
Gelenktypen, 1459 

Gemeine Nachtkerze (Oenothera biennis ), 855 
Gemeiner Brotschimmel ( Rhizopus stolonifer ), 
894 

Genaktivität 

Umwelteinfluss, 364, 365 
Genbibliothek, siehe genomische 
DNA-Bibliothek 
Gendosis, 501 
Gendrift, 619, 620, 1789 
Genduplikation, 456, 529, 712, 713 
der Hox-Gene, 595 
Gene, 9, 98, 348 

entwicklungssteuernde, 600 
Epistase, 364 
extrachromosomale, 375 
für Selbstunverträglichkeit, 554 
Haushalts-, 487, 537 
homöotische, 593 
Hox-, 591, 1336 
künstliche, 553 
methylierte, 498, 499 
mitochondriale, 1287 
orthologe, 716 
paraloge, 716 
Platzänderung, 554 
Pseudo-, 712 
regulatorische, 595 
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Reporter-, 550 
Segmentierungs-, 590 
Struktur-, 484 

unabhängige Segregation, 354, 355 
unvollständig dominante, 360 
Gen-Editing, 555 

Generationswechsel, 324, 818, 1130 
heteromorpher, 810 
heterophasischer, 810, 830 
isomorpher, 810 
Generationszeit, 1685 
generative Fortpflanzung, 324 
generative Zelle, 324 
Genetik, 346 

Entstehung, 9, 10 
genetisch bedingte Krankheit 
Behandlungsstrategien, 473 
genetische Divergenz, 677, 683 
genetische Inkompatibilität, 675, 676 
genetische Kopplung, 366-368 
genetische Marker, 467 
genetische Rekombination, 369 
genetische Struktur, 623 
genetische Variabilität, 614, 615, 631 
Aufrechterhaltung, 629, 630 
genetische Vielfalt, 327, 329 
genetischer Code, 422, 423 
Eigenschaften, 422 
Entschlüsselung, 424, 425 
Redundanz, 423 
Universalität, 422, 423 
genetischer Fingerabdruck, 464, 465, 478 
genetischer Marker, 514 
genetischer Reihentest, siehe genetisches 
Screening 

genetischer Schalter, 596, 599 
genetisches Screening, 470, 472 
Begriff, 1103 

Genexpression, 98, 411, 417, 481, 482 
Änderung der Expressionsrate, 554 
bei Eukaryoten, 504 
Hauptschritte, 417 

Koordinierung bei Trockenstress, 493 
negative Regulation, 483 
positive Regulation, 483 
potenzielle Regulationsstellen, 489 
Prokaryoten vs. Eukaryoten, 427 
und Verhalten, 502 
Genfamilie, 529, 530, 540, 712 
DNA-Sequenzen, 530 
Genfluss, 618, 619 
Gen-für-Gen-Resistenz, 1163, 1177 
Genitalien, 1291 
Genkanone, 548 
Genkarte, 370 
Genkaskade, 1602 
Genkonversion 

gerichtete, 714, 715 
Genlocus, 360 
Genmutation, 450, 457, 478 
Genom, 10, 513, 514, 698, 699, 703 
als Buch des Lebens, 527 
Begriff, 9 
Minimal-, 524 
von Mimiviren, 787 
Genomgröße, 709 

und Geschwindigkeit der Ontogenie, 710 
Genomik, 524 


Begriff, 13 

funktionelle, 517, 521 
personalisierte, 535 
vergleichende, 520, 521, 533 
genomische Äquivalenz, 575 
genomische DNA-Bibliothek, 551, 552 
Genommutation, 332, 455 
Genomsequenzierung, 514, 517 
Genomvergleich, 519, 520 
Genort, siehe Genlocus 
Genotyp, 349 
Begriff, 379 

Genotypfrequenz, 613, 620, 624 
Berechnung, 623 
Genotypisierung, 535 
Genpool, 613, 614 
Genstammbaum, 713, 716, 765 
der Globingenfamilie, 714 
Gentechnik, 568 

gentechnisch veränderter Organismus (GVO) 
Begriff, 568 
Gentherapie, 474, 1277 
ex vivo, 474 
in vivo, 474 

Keimbahntherapie, 474 
somatischer Zellen, 474 
Gentransfer, 724 

durch Plasmide, 377 
horizontaler, 377, 566, 712, 715, 766 
vertikaler, 377 
zwischen Bakterien, 376 
Genumgruppierung 

der Immunglobulingene, 1265 
Genus, 663 

Geobacter metallireducens, 262 
Geoffroy-Klammeraffe, 1016 
Geotropismus, 1112 
Gerbstoffe, 1166 
gerichtete Selektion, 627, 628 
Gerinnungsfaktoren, 1517 
Gerste, 1097 
Geruchsrezeptor, 1384 
Gene, 1384 

Geruchssinn, 1383, 1384 
Gesamtenergie, 219 
geschlechtliche Fortpflanzung, 324 
Geschlechtsbestimmung 
bei Säugern, 380 
Geschlechtschromosomen, 371 
beim Menschen, 373 
Geschlechtschromosomenanomalie, 371 
Geschlechtsdimorphismus, 673, 690, 1211 
geschlechtsgekoppelte Mutation, 380 
geschlechtsgekoppelte Vererbung, 373 
geschlechtsgekoppeltes Merkmal, 374 
Geschlechtsmerkmale 
sekundäre, 372 

Geschlechtsmonomorphismus, 690 
Geschlechtsorgane 
akzessorische, 1290 
Geschmackskategorie, 1386 
Geschmacksknospe, 1386 
Geschmacksporus, 1386 
Geschmacksrezeptor, 1387 
Geschmackssinn, 1386 
Geschwindigkeitskonstante, 192 
Gesetz von Boyle-Mariotte, 1469 
gestaffelte Enden, 545 


Gestagene, 1229 

Gestation, siehe auch Schwangerschaft 
Gestein, 1084 

Altersdatierung, 730 
Gestreifter Mimikry-Säbelschleimfisch 
(Petroscirtes breviceps ), 1706 
Getreideschwarzrost (. Puccinia graminis), 1156 
getrenntgeschlechtlich, 1291 
Gewebe, 1186 
Begriff, 15, 164 
Gewebedurchblutung, 1523 
Gewebeplasminogenaktivator, 544, 559, 561, 
567 

Herstellung, 560, 561 
Gewebesystem 

pflanzliches, 1033, 1052 
Gewebetemperatur 
Veränderung, 1191 
Gewebetiere, 1822 
Gewebetypen 

tierische, 1184, 1186 
Gewebshormone, 189, 1213, 1214 
Gewöhnliche Seepocke ( Semibaianus 
balanoides ), 1673 

Gewöhnliche Seidenpflanze (Asclepias syriaca ), 
1168 

Gewöhnliche Strumpfbandnatter ( Thamnophis 
sirtalis ), 636 
Gey, George, 308 
Gey, Margaret, 308 
Gezeitenzone, 1647 

GFP, siehe grün fluoreszierendes Protein 
Ghrelin, 260, 1559 
Giardia, 805 
Giardia lamblia, 804 
Giardiasis, 804 
Gibberellafujikuroi, 1106 
Gibberelline, 1104, 1106, 1107, 1115, 1126, 
1147 

molekulare Mechanismen, 1114 
Signaltransduktionswege, 1115 
und Fruchtwachstum, 1107 
Gibberellinsäure, 1106 
Gibberellinsynthesehemmer, 1107 
Gibbs-Energie, 219 
Gicht, 240, 1571 
Gigantismus, 1221 
Gilde, 1729, 1730 
Ginkgo biloba, 857 
Ginkgogewächse, 829, 857, 1822 
Ginkgophyta, siehe Ginkgogewächse 
Gipfelknospe, 1029 
Giraffenhals 
Evolution, 598 
glanduläre Hormone, 189 
Glans penis, 1297 
Glanzstreifen, 1445 
Glasschwämme, 1822 
glatte Enden, 545 

glatte Muskulatur, 1438, 1439, 1445, 1446 
Rolle von Calcium, 1447 
glattes endoplasmatisches Reticulum (sER) 
Funktion, 134 
Lumen, 134 

Glaucophyten, 796, 822, 824, 825, 828, 1822 
Gleitfilamente, 1439, 1441 
Gleitfilamenttheorie der Muskelkontraktion, 
1439, 1441 
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Gliablast, 1347 

Gliazelle, 1345, 1346, 1348, 1349 
Gliederfüßer, 946, 1822, siehe auch Arthropoda 
Gliedertiere, 1822 
globaler Saatguttresor, 874 
ß-Globin, 458 
ß-Globin-Allel 

Missense-Punktmutation, 458 
a-Globin-Cluster, 530 
ß-Globin-Gen, 479 
Transkription, 491 
Globingene, 428 
Globingenfamilie, 530, 713 
Glomeromycota, 890, 905, 1818 
glomeruläre Filtrationsrate 

Aufrechterhaltung einer konstanten Rate, 
1587-1589 

Glomerulus, 1576, 1577, 1579, 1580, 1590 
Glucagon, 1238, 1557, 1558 
Glucocapparin, 1166 
Glucocorticoide, 1239 
Gluconeogenese, 267 
Begriff, 272 
Glucosamin, 82 
Glucose, 78, 1556 
als Betriebsstoff, 246 
Glucose-1-phosphat, 221 
Glucose-3-phosphat, 290 
Verteilung auf verschiedene 
Stoffwechselwege, 298 
Glucose-6-phosphat, 221, 224, 1558 
Glucose-6-Phosphatase, 1558 
Glucosemetabolismus 

und körperliche Betätigung, 1237 
Glucoseoxidation, 247, 251, 254 
Glucosestoffwechsel, 248 
Glucosetransport, 173, 175 
Glucosetransporter, 173, 175, 1234, 1235, 1558 
Glucosinolate, 1166 
Glühwürmchen, 244 
GLUT4, 1234, 1235 
Glutamat, 1365 
Glutamat-Decarboxylase, 475 
Glutamin-Synthetase, 1095 
Glutathion, 1383 
Glycerin, siehe Glycerol 
Glycerin-3-phosphat, 265 
Glycerinaldehyd-3-phosphat, 290, 301 
Glycerol, 84 

Glycin, 66, 68, 294, 1365 
Glycine max 
Genom, 526 
Glykane, 78 

Glykogen, 82, 1534, 1558 
Aufbau, 81 

Glykogen-Phosphorylase, 197, 198, 1558 
Glykogen-Synthase, 240, 1558 
Inaktivierung, 203 
Glykogen-Synthase-Kinase 3, 1318 
Glykogensynthese, 1558 
Glykokalyx, 163 
Glykolipide, 164 
Glykolyse, 247, 250-252, 272 
allosterische Regulation, 270 
Energiegewinnungsphase, 251 
Energieinvestitionsphase, 251 
Redoxreaktion, 251 
Glykoproteine, 164, 165, 441 


Begriff, 79 
Glykosid, 1166 
Glykosidasen 
Begriff, 1543 

glykosidische Bindung, 79, 80 
Glyoxylatzyklus, 269 
Glyoxysom, 140 
Glyphosat, 563, 564, 566 
glyphosatresistente Nutzpflanzen, 566 
Gnathostomata, 994, 1823 
Gnetophyta, 829 
Gnetumgewächse, 858, 1822 
Goldberg-Maxwell-Morris-Syndrom, 1229 
Goldener Reis, 564 

Goldenes Löwenäffchen ( Leontopithecus 
rosalia ), 1624 
Goldkröte, 1001 
Goldman-Gleichung, 1354 
Golgi, Camillo, 135 
Golgi-Apparat, 135 
Aufgaben, 135 
c/s-Seite, 135 
mediale Region, 135 
trans- Seite, 135 
Golgi-Sehnenorgan, 1389 
Golgi-Zisterne, 135 
Gonadotropine, 1229 

Gonadotropin-Releasing-Hormon (GnRH), 
1223, 1229, 1297 
Gondwana, 751, 1658 
Gonium, 207 
goosecoid- Gen, 1329 
Goosecoid-Protein, 1329, 1330 
Gorilla, 1017 

G-Protein, 194-196, 200, 210, 1383 
Grabenbruch, 733 

graduiertes Membranpotenzial, 1355 

Gram-Färbung, 763, 764 

gramnegative Bakterien, 789 

grampositive Bakterien, 789 

Granulocyt, 1249 

Granulosazelle, 1303 

Granum, 139 

Grasland, 1654, 1655 

Graslandökosystem, 1766 

grauer Halbmond, 1317, 1327 

Graues Riesenkänguru, 1012 

Grauhömchen ( Sciurus carolinensis ), 1702 

Graukopfalbatross, 1618 

Grauwal ( Eschrichtius robustus) 

Pilotieren, 1617 

Gravidität, 1303, 1340, siehe auch 
Schwangerschaft 
Gravitropismus, 1112 
Great Barrier Reef, 935 
Gremlin 

Protein, 598, 599 
Gremlin- Gen, 598 
Grenzstrang, 1422 
Griffel, 862 

Griffith, Frederick, 383, 384 
Grippeepidemie, 698, 719, 720 
Grippeimpfung, 698, 1258 
Grippepandemie, 720-722 
Grippevirus, 1259, 1260, siehe auch 
Influenzavirus 
Grooming, 1710, 1711 
große Furche (DNA), 392 


Große Stubenfliege ( Musca domestica ), 1682 
Große Sumpfschwebfliege, 973 
Größenwachstum 
und Ernährung, 365 
Großer Tümmler, 1014 
Großhirn, 1412 

Großhirnhemisphäre, 1413, 1417, 1433 
Großhirnrinde, 1412 
Sprachareale, 1429 

Growth-Hormone-Inhibiting-Hormon (GHIH), 
1238 

Grubenorgan, 1377, 1378, 1380, 1381, 1404 
grün fluoreszierendes Protein (GFP), 550, 551, 
644 

Grünalgen, 825 
Grünalgen I, 1822 
Grünalgen II, 1822 
Gründerart, 1739 

vs. Schlüsselart, 1738 
Gründereffekt, 620, 679 
Grundgesamtheit, 1834 
Grundgewebe, 1034, 1052 
Zelltypen, 1035 
Grundmeristem, 1038 
Grundumsatz, 1196, 1201, 1533, 1534 
Grundwasserleiter, 1771 
Grundzustand, 282 
Grüne Biotechnologie, 558, 562, 563 
Bedenken dagegen, 566 
Befürworter, 566 
Grüne Pflanzen, 1822 
Grüne Revolution, 25, 751 
Grüne Schwefelbakterien, 279 
Grünschalmuschel ( Perna canaliculus ), 1785 
Gruppenleben, 1626, 1627 
GTP, 100 

GTP-Cap-Struktur, 505 
Guanin, 95 

Guanosintriphosphat, siehe GTP 
Guanylat-Cyclase, 200 
Guillain-Barre-Syndrom, 1349 
Guillemin, Roger, 1223 
Gürtelwürmer, 955, 1822 
gustatorischer Sinn, siehe Geschmackssinn 
gute wissenschaftliche Praxis, 23 
GVO-Pflanzen, 563 
Gymnophiona, 1000, 1001, 1819 
Gymnospermen, 829, 850, 856, 858, 860, 875, 
1826 

rezente Gruppen, 857 
Vielfalt, 857 
Gyrus, 1417 
Gyrus angularis, 1429 

H 

H INI-Grippevirus, 1273 
Haar 

Isotopenverhältnis, 56 
Haarfarbe, 346, 378 
rote, 346, 378 
Haarnasenaffen, 1016 
Haarsterne, 1830 
Haarstruktur, 13 

Haarzelle, 1389, 1390, 1392, 1393 
Haber, Fritz, 1078 
Haber-Bosch-Verfahren, 1078, 1095 
Habitat, 1610 
Habitatbewahrung 
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durch Schutzgebiete, 1805 
Habitatdegradation, 1793 
Habitateinschätzung, 1610 
Habitatfragmentierung, 1636, 1663, 1665, 1793 
Habitatisolation, 685, 693 
Habitatkorridor, 1806 
Habitatverlust, 1793 

durch Schadstoffbelastung, 1794 
Habitatzerstörung, 1793 
Hadaikum, 731 
Hadobakterien, 768, 1822 
Haemophilus influenzae, 521 
Genfunktionen, 521 
Genom, 526 

Hahnenfuß (. Ranunculus spec.), 1040 
Hahnenschweif-Wida ( Euplectes progne ), 620, 
621 

Haie, 995, 1293, 1543, 1575 
Hakenrüssler, 960, 961, 1822 
Hakensaugwürmer, 1822 
Halbaffen, 1016 
Halbschmarotzer, 1094 
Halbseitenneglect, 1418 
Haldane, John, 1625 
Halophile, 773, 775 
Halophyten, 1174 

Halsbandschnäpper ( Ficedula albicollis ), 1610 
Halsschlagader, 1492 
Halswirbel, 598 
Hämagglutinin, 1260 
Hämatokritwert, 1484, 1515, 1516 
hämatopoetische Stammzelle, 578 
hämatopoetische Stammzelltransplantation, 578, 
602, 1276 

Hamilton, William, 1625 
Hamilton-Regel, 1625 
Hamner, Karl, 1142, 1144, 1145 
Hämocoel, 943 
Hämodialyse, 1585, 1587 
Hämoglobin, 414, 428, 458, 479, 530, 713, 1485 
fetales, 530 
molekulare Uhr, 661 
Polymorphismen, 458 
positive Kooperativität, 1485, 1486 
Sauerstoffaffinität, 1487 
Sauerstoffbindungskurve, 1485-1487 
Struktur, 73, 75 
Hämoglobin S, 458 
Hämoglobin-C-Krankheit, 458 
Hämoglobinstruktur, 1487 
Hämoglobintypen, 1487 
Hämolymphe, 956, 1499, 1500, 1573 
Hämophagie, 1321 
Hämophilie A, 459 
Therapie, 474 

Handelsverbot für gefährdete Spezies, 1809 
Handfläche 

Abführen von Wärme, 1192 
Hanson, Jean, 1440 
Hantaviren, 719 
Haplochromis, 672 
Haplodiploidie, 1625, 1626 
haploid, 349 
Haplont, 324 
Haplorhini, 1016, 1831 
Haplotyp, 534 
Haplotypkarte, 534 
Haplotypkartierung, 534, 535 


Hardy, Godfrey, 623 
HARDY- Gen, 1056, 1064, 1072 
in Reispflanzen, 1066 
Hardy-Weinberg-Gesetz, 623, 625, 639 
Hardy-Weinberg-Gleichgewicht, 623, 624 
Harn 

Konzentrierung im Sammeirohr, 1581, 1584 
Harnblase, 1579 
Harnleiter, 1579 
Harnröhre, 1294, 1295, 1579 
Harnröhrensphinkter, 1579 
Harnsack, siehe Allantois 
Harnsäure, 1570, 1571 
Harnstoff, 1570 
Hartwell, Leland, 312 
Hashimoto-Thyreoiditis, 1271 
Häufigkeit, 1835 

Häufigkeitsverteilung, 1835, 1836 
Haupthistokompatibilitätskomplex (MHC), 1250 
Hauptsätze der Thermodynamik, 219, 220, 243 
Hauptzelle, 1549 
Haushaltsgene, 487 
Haustorie, 883, 885 
Hautdurchblutung, 1198, 1203 
Kontrolle, 1198, 1199 
Hautkrebs, 153 
Hautkrebszelle, 557 
Hautmuskelschlauch, 917, 943, 949 
Häutung, 946 
Kontrolle, 1226 
Häutungstiere, 1820 
Havers-System, 1459 
Hecheln, 1203 

Heerwurm (. Mythimna unipuncta ), 1169 
Hefen, 879, 895, 1822 
ascomycetische, 895 

Heidehuhn ( Tympanuchus cupido ssp. cupido ), 
1790, 1791 
Heilpflanzen, 872 
Heimfindevermögen, 1617 
HeLa-Zelle, 162, 307, 308, 340 
Helicobacter pylori, 780, 781 
Heliconius, 1706 
a-Helix, 60, 70 
Helix-Turn-Helix-Motiv, 491 
Hell-Dunkel-Zyklus, 1616 
Helminthosporium dematioideum, 149 
Hemichordata, 911, 983, 987, 988, 1022, 1823 
Hemimetabolie, 972, 1226 
Hemiparasit, 1094 
Hemipenis, 1292 
Hemiptera, 972 
Hemitrichia serpula, 807 
Hendricks, Sterling, 1142 
Henle-Schleife, 1578-1581, 1583, 1592 
osmotischer Gradient, 1584 
Zellen, 1583 
Henne-Ei-Problem, 982 
Hensen-Knoten, 1330 
Henslow, John, 609 

Hepatophyta, 829, 1824, siehe auch Lebermoose 
HER2-Protein, 337 

Herbivoren, 919, 920, 1013, 1540, 1707 
Mineralquellen, 1613 
wechselseitige Anpassung mit Pflanzen, 

1707 

Herbivorie, 1164, 1165, 1167, 1178, 1701, 1704, 
1707 


pflanzliche Abwehr, 1707 
Herbizid, 563 
Herceptin, 340 

Herdenimmunität, 1246, 1273 
Hermaphrodit, siehe Zwitter 
Hermaphroditismus, 1291 
Hermelin ( Mustela erminea ), 1746 
Herrentiere, siehe Primaten 
Hershey, Alfred, 383 

Hershey-Chase-Experiment, 383, 386, 387, 408 
Herz, 1498 

atriales natriuretisches Peptid, 1590 
vierkammriges, 1504 
Herzfrequenz, 1523 
Herzglykoside, 1166 
Herzinfarkt, 1522 
Herzkammer, 1501 
Herzkranzgefäß, 1522 
Herz-Kreislauf-System, 1498 
des Menschen, 1506 
Herzmuskel, 1508 
Herzmuskelzelle, 1444, 1445, 1508 

Erregungs-Kontraktions-Kopplung, 1445 
Herzmuskulatur, 1438, 1444 
Herzschlag, 1509-1511 
Herzschlagfrequenzkontrolle, 1510 
Herzschrittmacher, 1422, 1509 
Herzschrittmacherpotenzial, 1509 
Herzstillstand, 1498 
Herztöne, 1508 
Herzversagen, 1498 
Herz vorhof, 1501 
Herzzeitvolumen, 1523, 1525 
Regulation, 1525 
Herzzyklus, 1506, 1507, 1527 
Heterochromatin, 500, 501 
Heterochronie, 598 
und Giraffenhals, 598 
Heterocyste, 770 
heterodontes Gebiss, 1541, 1542 
heterogenes Wurzelsystem, 1042 
Heterogonie, 1283 
Heterokaryon 
Begriff, 163 
Heterokonta, 1822 
Heterolobosea, 804, 1823 
Heterometrie, 597 
Begriff, 594 

und Finkenschnäbel, 597 
heteronome Segmentierung, 917, 963 
heterophasischer Generationswechsel, 810, 830, 
1130 

Heterosis, 363, 631, 1151 
Heterosporie, 843, 844, 852 
heterotherm, 1195 
Heterothermie, 1199 
Heterotopie, 598, 599 
Begriff, 594 
heterotroph, 919, 1532 
heterotrophe Organismen, 1532 
Heterotrophie, 290, 811 
absorptive, 803, 878 
heterotypisch, 165 
heterozygot, 349 
Heterozygote 

Paarungsvorteil, 633, 634 
heterozygote Defizienz, 624 
Heterozygotenvorteil, siehe Heterosis 
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Hetzjäger, 1704 
Hexactinellida, 930, 1822 
Hexapoda, 911, 964, 967, 969, 971, 1823, siehe 
auch Insekten 
Großgruppen, 972 
Hexokinase, 230, 231 
Hexose, 78 
Hibernation, 1206 
Hieracium aurianticum, 665 
Hinterdarm, 1542 
Hintergrundaussterben, 1790 
Hinterhauptlappen, 1417 
Hippocampus, 1410, 1413, 1430 
posteriorer, 1410 

Hirnanhangsdrüse, siehe Hypophyse 

Himnerv, 1412 

Hirnstamm, 1411, 1412 

Hirschmaus ( Peromyscus maniculatus ), 1746 

Hirschzecke ( Ixodes scapularis), 1677 

Hirudinea, 955 

His-Bündel, 1510, 1511 

Histamin, 1252 

Histidin, 68 

Histogramm, 1836 

Histon, 317, 499 

Histonacetylierung, 499, 500 

Histon-Deacetylase, 499 

Histonphosphorylierung, 500 

Hitzeschockproteine, 77, 1173 

Hitzestress 

bei Korallen, 20, 21 
beim Menschen, 1182 
Hitzschlag, 1182 
HIV, 418, 497, 1272 
Stammbaum, 657 
Vermehrungszyklus, 496 
HIV- 1,657, 661 

Datierung des Ursprungs in der 

menschlichen Bevölkerung, 661 
HIV-2, 657 
HlV-Infektion 
Verlauf, 1272 

HIV-Protease-Hemmung, 440 
HMGA2- Gen, 365 
Hoatzin, 708 
Hochblatt, 1138 

Hochdurchsatzsequenzierung, 515, 516 
hochrepetitive DNA-Sequenz, 530 
Hoden, 1294, 1296 
Hodenkrebs, 382 
Hodensack, siehe Scotum 
Hodgkin, Alan L., 1352 
Hohltiere, 1819 
Hohlvene, siehe Vena cava 
Holländische Ulmenkrankheit, 1150 
Holley, Robert, 520 
Holocephali, 1819 
Holometabola, 972, 974 
Holometabolie, 972, 1226 
Holoparasit, 1094 
Holothuroidea, 1830 
Holozän, 751 

Holunder ( Sambucus ), 1049 

Holzapfelbaum, 871 

Holzbiene ( Xylocopa darwinii ), 1715 

Homing, 1617 

Hominini, 1017 

Größenzunahme des Gehirns, 1018 


Stammbaum, 1018 
Hominoidea, 1016 
Homo , 1017 
Homo erectus, 1017 
Homo floresiensis, 1018 
Homo habilis, 1017 
Homo heidelbergensis, 1019 
Homo neanderthalensis, 1019 
Homo sapiens, 1018 
Ausbreitung, 1020 
Genom, 526 
Homogentisinsäure, 413 
Homogentisinsäure-Oxidase, 413 
homoiotherm, 1195 
Homologie, 324, 647, 648 
Homologiekriterien, 648 
homonome Segmentierung, 917 
Homöobox, 591, 593, 1336 
Homöodomäne, 593, 1336 
Homöose, 589 
Homöostase, 16, 55, 1188 
Begriff, 124 
Definition, 16 
homöotische Mutation, 589 
Homoplasie, 648 
Homosporie, 843 
homotypisch, 165 
homozygot, 349 
Honigbiene, 500, 502, 1621 
Rundtanz, 1621 
Schwänzeltanz, 1621, 1622 
Temperaturregulation im Bienenstock, 1199 
Honigtopfameise (Myrmecocystus mexicanus ), 
1714 

Hooke, Robert, 121 

horizontaler Gentransfer, 711, 712, 715, 765, 
766 

Horizontalzelle, 1402, 1403 
Hormondrüse, 1213 

Hormone, 210, 1103, 1212, 1213, 1219, 1230, 
1242 

chemische Einteilung, 1213, 1215 
Definition, 1212 
endokrine, 1214 
Gewebs-, 1213 
glandotrope, 1221 
Klassifikation, 1242 
lipidlösliche, 1215 
Neuro-, 1213 
parakrine, 1214 
pflanzliche vs. tierische, 1103 
Releasing-, 1222 
Signalübermittlung, 1214 
tierische, 1211 
und Entwicklung, 1225 
und Nervensystem, 1223 
und Stoffwechsel, 1242 
und Stoffwechselregulation, 1230 
Vor- und Nachteile, 1219 
wasserlösliche, 1214 
Hormonrezeptor, 1214 
Hormonsekretion 

negative Rückkopplung, 1223 
Hormonsystem, 1213 
des Menschen, 1218 
und Nervensystem, 1219 
Hornkieselschwämme, 1823 
Hommoose, 829, 834, 836, 1823 


Hornschuppen, 1003 

Horowitz, Norman, 414 

Howard, Leland, 1682 

Hox-Gene, 590, 592, 593, 1336, 1337 

Hox-Gen-Mutation, 600 

Hubel, David, 1425 

Hufeisenwürmer, 953, 1823 

Huftiere, 1014 

Hühnerei 

Gastrulation, 1330 

humanes Choriongonadotropin (hCG), 1303, 
1304 

humanes Immunschwächevirus, siehe HIV 
humanes Papillomvirus, 340, 507 
Humangenetik, 357, 358 
humangenetische Analyse, 467 
Humangenom, 533 
Humangenomprojekt, 515, 516 
Humboldt, Alexander von, 1659 
humorale Immunantwort, 1275 
humorale Immunität, 1256 
Humus, 1084 
Hunchback 

Protein, 590, 591 
hunchback- Gen, 590 
Hund 

Arthrose, 580 

Hundegenomprojekt, 514, 520 
Hunderassen, 514 
Hundertfüßer, 967 

Hundertjährige Agave ( Agave americana ), 1138 

Hungern, 273, 1535, 1559 

Hungerstarre, 1206 

Hunt, Tim, 313 

Hutpilze, 1830 

Huxley, Andrew F., 1352, 1439 
Huxley, Hugh, 1439 
Hyalophora cecropia, 923 
Hyaluronidase, 1289 
Hybrid, 363 
Definition, 347 
Hybridisierung, 363 
Hybridzone, 688 
Hydra, 936 
Hydrathülle, 46 
Hydratiere, 1823 
Hydrogencarbonat, 1585, 1586 
Hydrogencarbonationen, 53, 1490, 1520, 1552 
Hydrokultur, 1080 
Hydrolase, 227 
Hydrolyse, 63 

von Polymeren, 63 
Hydroniumion, 53, 54 
hydrophil, 47 

hydrophile Wechselwirkung, 41 
hydrophob, 47 

hydrophobe Wechselwirkung, 42, 47 
Hydroskelett, 916, 1456 
hydrostatischer Druck, 1057, 1567 
Hydroxidion, 53 
Hydrozoakolonie, 936 
Hydrozoen, 935, 1823 
Hyla chrysoscelis, 674 
Hyla versicolor, 674 
Hymen, 1299 
Hymenoptera, 972, 973 
Bestäubungsdienste, 1810 
Hyperakkumulator, 1175 
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Hypercholesterinämie 
familiäre, 181, 459, 557 
Hypermutabilität, 613 
hyperosmotisch, 1567 
hyperosmotische Regulation, 1568 
Hyperpolarisation, 1355, 1356 
hypersensitive Reaktion 
bei Pflanzen, 1177 

Hypersensitivität (allergische Reaktion), 335 
Hyperthermophile, 768 
Hyperthyreose, 1232 
hypertonisch, 1567 

hypertrophe Kardiomyopathie, 1498, 1506, 1510 
Mausmodell, 1512 
Hyperventilation, 1478 
Hyphen, 880, 881, 883, 905 
dikaryotische, 898 
Hypoblast, 1322, 1330, 1331 
Hypokotylhaken, 1117, 1118 
hypoosmotisch, 1567 
hypoosmotische Regulation, 1568 
hypophysärer Zwergwuchs, 1221 
Hypophyse, 1220, 1225, 1242 
Hypophysenhinterlappen, siehe 
Neurohypophyse 

Hypothalamus, 1204, 1220, 1412, 1559 
Regulation der Körpertemperatur, 1204, 

1205 

Hypotheka, 802 
Hypothermie, 1206 
adaptive, 1206 
Hypothese, 31, 609, 1834 
Begriff, 19, 31 
cold climate-, 1023 

der chemischen Evolution des Lebens, 115 
der mittleren Störungsintensität, 1738 
der Schneeballerde, 745 
der sensorischen Bevorzugung, 658 
der unterschiedlichen Artbildungsraten, 1660 
der unterschiedlichen Artbildungszeiträume, 
1661 

der unterschiedlichen Produktivitätsraten, 
1661 

der Ursuppe, 109 
Energiemaximierungs-, 1613 
Gegen-, 1839 
Invasives-Pathogen-, 1799 
RNA-Welt-, 110 
Säure-Wachstums-, 1113 
Starling-, 1520 
statistische, 1839 
Überprüfung, 23 
Widerlegung, 20 
zum Korallensterben, 19 
zum Wassertransport, 1062 
zur Entstehung des Lebens, 101, 109 
Hypothyreose, 1232 
hypotonisch, 1567 
Hypoxie, 1516 
Hyracoidea, 1011 
H-Zone, 1439 

I 

I-Bande, 1439 
Ichthyostega, 999 
Igelwürmer, 1823 
Ileocaecalklappe, 1549, 1553 
Ileum, 1550 


Imaginalhäutung, 1228 
Imago, 922, 1226 
Immigration, 1673 
Immunabwehr, 1275 

adaptive, 1247, 1254, 1255, 1275 
angeborene, 1246, 1247, 1251, 1275 
angeborene vs. adaptive, 1248 
zelluläre Signalkaskade, 1248 
Immunantwort, 698 
humorale, 1267 
Phasen, 1268 
primäre, 1258 
sekundäre, 1258 
zelluläre, 1269 
Immunglobulin, 1261, 1275 
Klassenwechsel, 1265 
leichte Kette, 1265 
schwere Kette, 1264 
Struktur, 1262 

Immunglobulin A (IgA), 1262 
Immunglobulin D (IgD), 1262 
Immunglobulin E (IgE), 1262, 1270 
Immunglobulin G (IgG), 1263 
Immunglobulin M (IgM), 1262 
Immunglobulingene, 1263 
Immunglobulinklasse, 1263 
Immunglobulinsupergen, 1263 
Immunität 

lang anhaltende, 1273 
immunologische Selbsttoleranz, 1269 
immunologisches Gedächtnis, 1255, 1257, 1258 
Immunschwächekrankheit, 1272 
erworbene (Aids), 1272 
Immunsystem 

pflanzliches, 1158 
Impfung, 26, 1258 
Grippe-, 1258 

Impfverweigerer, 1246, 1273 
Impotenz, 1297 
Imprinting, 1605 
in v/fro-Evolution, 718 
in v/rro-Fertilisation, 471, 1310 
Inaktivierungstor, 1356 
inäquale Teilung, 1285 
Incus, 1390 
Indels, 452, 700 

indeterminiertes Wachstum, 1037, 1138 
Indischer Rotfeuerfisch ( Pterois miles ), 1700 
Individualentwicklung, 572 
Indol-3-essigsäure, 1104, 1106, 1109 
inducedfit, 229-231, 243 
Induktion, 583, 603 
embryonale, 583, 585 
Induktionslogik, 19 
induktive Dunkelphase, 1141 
Induktor, 483, 484 

induzierbare Abwehrmechanismen, 1177 
induzierbares Operon, 485 
induzierte Passform, siehe inducedfit 
induzierte pluripotente Stammzelle (iPS-Zelle), 
579, 602 

Infektionszyklus, 780 
Infloreszenz, 862, 1138 
Infloreszenzmeristem, 1038, 1138, 1153 
Influenzavirus, 719, 720, 722 
Infrarotdetektor, 1404 
Inger, 991, 993, 1829 
Ingestionssiphon, 958 


Inhibitor 

irreversibler, 234 
kompetitiver, 234 
nichtkompetitiver, 235 
unkompetitiver, 235 

inhibitorisches postsynaptisches Potenzial, 1364 
Initiationskomplex, 433, 444 
Initiationsstelle der Transkription, 420 
Innenohr, 1391 

Wahrnehmung von Druckwellen, 1392 
inneres Milieu, 16, 1187-1189 
Inositoltrisphosphat, 198 
Insekten, 972, 974, 1823, siehe auch Hexapoda 
Atmung, 1472 
Bauplan, 972 
Diversifizierung, 750 
eusoziale, 1625 
Flugmuskel, 1199, 1454 
Gasaustausch, 978 
hemimetabole, 922 
herbivore, 1165 
holometabole, 922, 973 
Malpighi-Gefäße, 1574 
Metamorphose, 1226 
Radiation, 974 

Schätzung der Artenzahl, 942 
Tracheensystem, 1473, 1474 
Insektenauge, 1396 
Insektenflügel 
Entstehung, 974 
Insektizid, 563 
Inselcortex, 1419 
Insemination, 1316 
künstliche, 1310 

inspiratorisches Reservevolumen, 1478 
Insulin, 90, 194, 561, 1235, 1240, 1557, 1558 
Funktion, 1558 

Sequenzen verschiedener Wirbeltiere, 90 
insulinähnlicher Wachstumsfaktor, 514, 1221 
Insulinresistenz, 1235 
Insulinrezeptor, 194 
integrale Membranproteine 
Wechselwirkungen, 161 
Integrase, 497 

Integrine, 150, 166, 167, 183 

Bindung an extrazelluläre Matrix, 166 
Integument, 852, 1135 
Interaktionsnetz, 1730 
Interaktionsstärke, 1737 
Interferenzkonkurrenz, 1714, 1724 
Interferone, 1252 
Interleukin-7, 1274 
intermediärer Erbgang, 360 
Intermediärfilamente, 144 
Aufnahme, 143 
Begriff, 133 
Funktionen, 144 

Intermediärfilamentproteine, 144 
Intemeuron, 1369 
Intemodium, 1029 
Interphase, 311, 319 
intersexuelle Selektion, 620 
interspezifische Konkurrenz, 1701, 1702, 1714, 
1716 

interspezifische Wechselbeziehungen, 1674, 
1701-1704, 1713 
in einer Salzmarsch, 1716 
positive, 1718 
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interstitielle Flüssigkeit, 1188, 1499, 1521 
intracytoplasmatische Spermieninjektion, 1310, 
1311 

intrasexuelle Selektion, 620 
intraspezifische Konkurrenz, 1674 
Intrauterinpessar, 1309 
intrazellulärer Rezeptor, 194 
Intrinsic Factor, 1539, 1547 
intrinsische Wachstumsrate, 1679 
Intron, 427, 429 
Begriff, 443 
Invagination, 1325 
invasive Spezies, 1798 

Ausbreitungskontrolle, 1810 
Inversion, 453 
Invertebraten, 1832 
Involution, 1326 
Inzucht, 363 

Inzuchtdepression, 363, 1789 
Ion 

Definition, 45, 57 
Ionenbindung, 42, 45, 57 
Ionenkanal, 172, 183, 193, 201, 1059, 1352, 
1354 

gesteuerter, 172, 1354 
ligandengesteuerter, 172, 1354 
mechanisch gesteuerter, 1354 
spannungsgesteuerter, 172, 1354 
Ionenpumpe, 1352 
Ionenregulation, 1567 
Ionenstrom, 1351, 1355 
IP 3 , siehe Inositoltrisphosphat 
Iris, 1243 

Irisin, 1212, 1223, 1224, 1236, 1237, 1241 

Isocitrat-Dehydrogenase, 269 

Isoform 

Begriff, 529 
Isolation 

gametische, 685 
Habitat-, 685 
mechanische, 683 
reproduktive, 673, 677, 683, 684 
reproduktive, unvollständige, 688 
Verhaltens-, 684 
zeitliche, 684 

Isolationsmechanismen, 683 
präzygotische, 683 
Isomer, 60-62, 78 
Isomerase, 227 
Isomerie, 62 
isoosmotisch, 1567 
isoosmotische Reabsorption, 1580 
Isopoda, 968, 1818 
Isoptera, 972 
isotonisch, 1567 
Isotop, 36, 57 

radioaktives, 37, 730 
Iteroparitie, 1687, 1688 
I-Zell-Krankheit, 438 

J 

Jacob, Francois, 485, 600 
Jacobson-Organ, 1385 
Jäger, 921 
Jahresring, 1049 
Jahreszeiten 

Entstehung, 1643, 1644 
Janzen, Daniel, 1720, 1722 


Japanische Minze {Mentha), 872 
Jasmonate, 1168 

Jasmonsäure, 1103, 1159, 1164, 1167 
JAZ-Protein, 1168 
Jejunum, 1550 

Jochpilze, 889, 890, 892, 894, 1823 

Jod, 1233, 1537 

Jodmangel, 1232 

Johnson, R. T., 314 

Joule 

Definition, 219 
Juan-de-Fuca-Platte, 733 
Judäische Dattelpalme {Phoenix dactylifera ), 
849 

Juncus, 1150 
Juncus gerardii, 1716 
Jungfernhäutchen, 1299 
Junk-DNA, 504, 710 
Jura, 751 

Juvenilhormon, 1227, 1228 
Juvenilhormonanaloga, 1228 
juxtakrine Signalstoffe, 189 

K 

Käferschnecken, 958, 1823 
Kaiser, Alexander, 979 
Kaiserpinguin {Aptenodytes forsteri) 

Prägung, 1605 
Kakteen, 871, 1171 
Kalifornische Miesmuschel {Mytilus 
californianus ), 1712 
Kalifornischer Kondor {Gymnogyps 
californianus ), 1809 
Erhaltungszuchtprogramm, 1809 
Kalium, 1079, 1537 
Kalium-40, 731 

Kalium-Gleichgewichtspotenzial, 1352 
Kaliumionen, 1350 

Kalium-Natrium-Protonenpumpe, 1059 
Kalkschwämme, 1823 
Kalkstein, 804, 815 
Kallose, 1159 
Kallus, 575 
Kalorie, 1533 
Definition, 219 
Kalottenmodell, 43, 72 
Kältepunkte, 1382 
Kambium, 1045, 1049 
faszikuläres, 1045 
Kork-, 1045 

Kambiumzylinder, 1045 
kambrische Explosion, 745, 746, 754 
Kambrium, 746 
Kamen, Martin, 277, 278 
Kameraauge, 1397 
Kämmerlinge, siehe Foraminiferen 
Kampf-oder-Flucht-Reaktion, 1216, 1421, 1422, 
1525 

Kamptozoa, 911, 943, 948, 1823 
Kanadischer Biber, 1014 
Kanadischer Luchs {Lynx canadensis ), 1711 
Kanalprotein, 171, 172 
gesteuertes, 172 

Kanaren-Wolfsmilch {Euphorbia canariensis ), 
1155 

Kanariengras {Phalaris canariensis ), 1108, 

1110 , 1111 
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Kaninchenfellfarbe, 360 
Dominanzhierarchie, 360 
Kannenpflanze {.Nepenthes ), 1093 
Känozoikum, 751 
Kapazitation, 1300 
Kapillare, 1499, 1519, 1520 
Kapillarkraft, 1062 
Kapillarwand, 1519 
Kappensäger, 673 
Karbon, 738, 750, 837, 882, 1003 
Kardiomyopathie, 1506, 1507, 1510 
kardiovaskuläres System, 1498 
Karenia, 792 
Karpell, 861, 1131 
Evolution, 864 
Karpose, 1701 
Kartoffel, 1042, 1044, 1149 
Karyogamie, 892, 895 
Karyogramm, 333 
menschliches, 333 
Karyotyp, 333 
Karyotypisierung, 333 
Kashefi, Kazem, 774, 775 
Kaskaden-Goldmantelziesel {Spermophilus 
saturatus), 1746 
Kastanienrindenkrebs, 897 
Kastration, 1298 
katabolische Reaktion, 217, 220 
Katabolismus, 217, 220, 243, 268 
Verzahnung mit Anabolismus, 267 
Katabolit, 487 
Katabolitrepression, 487 
Begriff, 509 
katadrom, 993, 997 
Katalysator, 225, 226 
Katalyse 

durch Annäherung, 230 
kovalente, 230 
Metallionen-, 230 
Säure-Base-, 230 
Katarakt, 1243 
kategoriale Variable, 1835 
Kation, 45 
Kationenaustausch 
bei Böden, 1084 
Kaumagen, 1542 
Kautschukbaum, 1168 
Keeley, John, 1101 
Kehlflattern, 1203 
Kehlkopf, 1480 
Keim, siehe Embryo 
Keimbahn, 1285, 1323 
Keimbahnmutation, 449, 456 
Keimbahnzelle 

Determination, 1323 
Keimblatt, 867, 914, 938, 1324 
Keimesentwicklung, siehe 

Embryonalentwicklung 
Keimling, 1102 
Keimruhe, 1304, 1307 
bei Tieren, 1280 
Keimscheibe, 1319 
Keimscheide, 1103 
Keimung, 1102 
Keimwurzel, 1041 
Keimzelle, siehe Gamet 
Kelchblatt, 862 
Kelchwürmer, 1823 



Sachverzeichnis 


2115 


Kenngröße, 1837 
Kenward, Robert, 1626 
a-Keratin, 144 
Kerckring-Falte, 1550 
Kernhülle, 132 
Kernlamina, 133 
Kernporen, 132 

Kemtransplantationsexperimente, 575 
a-Ketoglutarat, 267 
Kiefer, 994 

Entwicklungszyklus, 859, 860 
Evolution, 994 
Kieferklauenträger, 1821 
Kieferlose, 1823 
Kiefermünder, 994, 1823 
Kiemen, 1473, 1474, 1495 
äußere, 1473 
innere, 1473 

Kiemenbogen, 990, 1473 
Kiemendarm, 988 
Kiemendeckel, 1474 
Kiemenlochtiere, 1823 
Kieselalgen, siehe Diatomeen 
Kieselgur, 815 
Killerzelle 

natürliche, 1252 
Kilokalorie, 1533 
Kimura, Motoo, 705 
Kinesin, 146, 147 
Kinetin, 1116 
kinetische Energie, 217 
Kinetochor, 319 
Kinetochormikrotubuli, 319 
Kinetoplastiden, 805, 806, 1824 
Kinetose, 1394 
King, Thomas, 575 

Kinorhyncha, 911, 943, 960, 961, 1822 
Klade, 646 
Kladistik, 663 
Kladogramm, 647 
Klapperschlange, 1377, 1378, 1404 
Klasse-A-Gen, 1140 
Klasse-B-Gen, 1140 
Klasse-C-Gen, 1139, 1140 
Klassifikationssysteme, 663 
moderne, 664 

klebrige Enden, siehe kohäsive Enden 
kleine interferierende RNA, siehe siRNA 
kleine nucleäre RNA, siehe snRNA 
Kleiner Fetzenfisch, 996 
Klima, 734, 1639, 1645, 1658, 1667 
Begriff, 1638 

Einfluss auf Nettoprimärproduktion, 1761 
urbanes, 1649 
Klimadiagramm, 1652 
Klimawandel, 28, 735, 1771, 1773 

Auswirkungen auf Ökosysteme, 1800, 1802 
und Korallen, 3 

und Verschiebungen von Lebenszyklen, 1804 
Veränderungen von Pflanzengesellschaften, 
1803 

Klimaxstadium, 1741, 1742 
Klimazone 

Anpassung, 1203 
klinale Variation, 631 
Kline, 631 

Klinefelter-Syndrom, 372 
Klitoris, 1299 


Kloakentiere, 1010, 1011, 1824 
Klon, 342 
klonale Deletion 
Versagen, 1271 
klonale Linie, 809 
Klone, 575 
Klonen 

reproduktives, 577 
therapeutisches, 578 
Klonierung, 547, 553 
Knaus-Ogino-Methode, 1309 
Kniesehnenreflex, 1370, 1371 
Knoblauchsrauke ( Alliaria petiolata ), 906 
Knochen, 1457 

und Gelenke als Hebelsystem, 1460 
Knochenbildung 

durch mechanische Belastung, 1458 
Knochenentwicklung, 1458 
Knochenfische, 1824, siehe auch Knochentiere 
Kiemen, 1475 
Osmolarität, 1575 
Knochenmark, 1459 
Knochenmarktransplantation, 602 
Knochenstruktur, 1459 
Knochentiere, 995, 1824, siehe auch 
Knochenfische 
Knock-out-Maus 

VNO-Ionenkanal, 1602 
Knorpel, 1457 

Knorpelfische, 994, 995, 1568, 1824 
Knospe, 1029 

Positionsinformation, 1147 
Knospenprimordie, 1042 
Knospenschuppe, 1045 
Knospung, 809, 879, 1282 
Koala, 1541 
Koch, Robert, 780 
Koch-Postulate, 780, 781 
Kochsalz 

Ionenbindung, 45 
Koffein, 192 
Kofferfische, 996 
Kohäsion, 1064 

Kohäsionstheorie der Wasserleitung, 1064, 1066 

kohäsive Enden, 545, 546 

Kohlendioxid 

Einfluss auf Atemfrequenz, 1492 
Kohlenhydrate, 60, 78, 82, 89 
Kohlenhydratfunktionen, 78 
Kohlenhydratsynthese, 288 
Aufklärung, 288, 290 

Kohlensäure/Hydrogencarbonat-Puffersystem, 
55,1585 

Kohlenstoff-14, 730 
Kohlenstoffdioxid, 1771 
atmosphärisches, 276 
Kohlenstofffixierung, 280, 288, 290 
Kohlenstoffgerüst, 1535, 1536 
Kohlenstoffisotope, 36 
Kohlenstoffkreislauf, 1771, 1772 
Kohlenwasserstoffe, 47 
Kohortenlebenstafel, 1684 
Koitus, 1290 
Kokken, 764 
Kolibri, 1206 

als Bestäuber, 863 
Kollagen, 150, 166 
Kollenchymzelle, 1034, 1035 


Kolloblasten, 927 
Kolonialindividuum, 207 
Koloniebildung, 925 
koloniestimulierender Faktor, 561 
Kommunikationskontakte, siehe Gap Junction 
Kommunikations System, 1619, 1622 
Kompaktion, 1321 
Kompartiment, 111 
Kompartimentierung, 119 
komplementäre Basenpaarung, 95, 97, 391, 408 
Komplementproteine, 1251 
Komplementsystem, 1251 
Komplex I-IV (Atmungskette), 255 
Komplexauge, 1395 
Komplexion, 45 
Kondensation, 63 
von Polymeren, 63 
Kondensine, 317 
konditionierter Reflex, 1598 
Konditionierung, 1598 
operante, 1599 
Kondom, 1309 
Konduktorin, 374 
Konfidenzintervall, 1842 
Konformation, 62, 71, 438 
Konformationsisomere, 62 
Konidien, 891, 897, 898 
Koniferen, 860, 1826 
Koniferenzapfen, 858 
und Feuer, 860 
Konjugation, 380, 810 
Konkurrenz, 1716, 1717 
Ausbeutungs-, 1714 
Interferenz-, 1714 
interspezifische, 1714, 1717 
intraspezifische, 1714 
Konkurrenzausschluss, 1715, 1724 
Konsekutivzwitter, 1291 
Konsensusbaum, 765, 766 
konstante Region, 1261 
Konstitutionsisomere, 61, 89 
konstitutive Abwehrmechanismen, 1177 
Konsumptionseffizienz, 1765 
Kontinentaldrift, 732, 734, 754, 1658 
Kontinentalplatten 
Kollision, 733 

Kontinentalverschiebung, siehe Kontinentaldrift 
kontraktiler Ring, 322 
Kontrazeption, 1308 
kontrollierte Systeme, 1188 
Konvektion, 1197 
konvergente Evolution 
Begriff, 604 

beim Stichling ( Gasterosteus aculeatus ), 601 
von Augen, 1397 
konvergente Extension, 1325 
Konvergenz, 601, 648 

von Informationen, 1422 
Konzentrationsgradient, 168, 169 
konzertiertes Modell der Kooperativität, 238 
Kooperativität, 238 
Kooperativitätsmodelle, 238 
Kopffüßer, 1824 
Kopplung von Reaktionen, 223 
Kopplungsanalyse, 467, 469 
DNA-, 469 
Koprophagie, 1554 
Kopulation, siehe Begattung 
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Korallen, 4, 21, 935, 1668, 1819 

Auswirkung des Klimawandels, 3, 4 
Evolution der Fluoreszenzproteine, 666 
Hitzestress, 21 

kontrolliertes Experiment, 20 
Korallenbleiche, 20-22, 812, 813, 935, 1773 
Korallenriff, 4, 907, 1753 
Korallentiere, siehe Anthozoa 
Korarchaeoten, 772, 775, 1824 
Kork, 1045, 1048 
Korkeiche ( Quercus suber ), 1048 
Korkkambium, 1045 
Koronararterie, 1522 
Koronarthrombose, 1522 
Körperanhänge, 918 
Körperbauplan, 915 
Körpergewicht 
Regulation, 1559 
Körperkreislauf, 1501 
körperliche Anstrengung 
und Stoffwechsel, 268 
körperliche Bewegung, 1212, 1241 
aerobe, 1451 
Körpermasse 

und Stoffwechselrate, 1201 
Körpersegmentierung, 917, 918, 1335, 1337 
Entwicklung, 1336 
heteronome, 963 
homonome, 953 
Körpersymmetrie, 916 
Körpertemperatur, 1191 
Eidechse, 1196 
Korrekturlesen, 404 
Korrelation, 1838 
Korrelationskoeffizient, 1838 
Korsetttierchen, 961 , 1824 
Koshland, Daniel, 238 
Kosmopolit, 1673 
Kosten-Nutzen-Analyse, 1610 
Kotyledone, 867 
kovalente Bindung, 41-43 
Ausrichtung im Raum, 43 
polare, 41 
unpolare, 41 

Kragengeißeltierchen, 1824 
Kragengeißelzelle, 1183 
Krankheit 

genetisch bedingte, 457, 459, 473 
multifaktorielle, 460 
und Haplotyp, 534 
Krankheitserreger, siehe Pathogen 
Vielfalt, 1254 
Kräuselkrähe, 690 

Krauser Ampfer ( Rumex crispus), 855 
Kreatinphosphat, 1451 
Krebs, 308, 336, 343 
Krebsforschung 

vorherrschendes Ziel, 340 
Krebstherapie, 338 
und Zellzyklus, 338 
Krebstiere, 1824 

Krebszelle, 336-338, 340, 343, 510 
molekulare Veränderungen, 337 
Regulation der Vermehrung, 314 
Signalübertragungsweg, Anomalien, 196 
und Genexpression, 508 
Kreidezeit, 736, 751, 1010, 1015 
Massenaussterben, 1010 


Kreisdiagramm, 1836 
Kreislaufsystem, 1498, 1500, 1527 
der Arthropoden, 1500 
der Fische, 1501 
der Mollusken, 1500 
der Wirbeltiere, 1501 
geschlossenes, 1499, 1504 
geschlossenes vs. offenes, 1500 
offenes, 1499 
Kretinismus, 1232 
Kriechtiere, 1828 
Krill, 1824 

Krokodile, 1006, 1007, 1824 
Krokodilherz, 1504 
Kronblatt, 862 
Kropf, 1232, 1542 
Krustenflechte, 886 
kryptische Färbung, 1705 
K-Strategie, 1690, 1691 
Kuffler, Stephen, 1422, 1423 
Kugelfisch, 718 
Kugelkaktus, 1044 
Kugel-Stab-Modell, 43 
Kugelsymmetrie, 915 
Kultur, 1020 
Kulturmais, 1050 
Kulturpflanzen 

genetische Variation, 1051 
künstliche Selektion, 615 
Kupfer, 1079, 1537 

kurze Tandemwiederholung (STR), 465, 530 
Kurzschnabeligel, 1011 
Kurzstrohgetreide, 1100 
Kurzstrohreis, 1100 
Kurztagpflanzen, 1140, 1153 
Kurzzeitgedächtnis, 1430 
Küstenökosystem, 1785 
Kwashiorkor, 1535 
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Labmagen, 1554 
Labormaus 

Aktivitäts-Ruhe-Zyklus, 1615 
lac- Operon, 482, 485, 509 
Katabolitrepression, 487 
positive und negative Regulation, 488 
/ac-Repressor, 487, 488 
a-Lactalbumin, 489 
Lactase, 1552 
Lactat, 263, 264 
Lactoseintoleranz, 1552 
Lactosemetabolismus, 486 
lacZ- Gen, 550 
Lagomorpha, 1011 
Laktationsamenorrhö, 1304 
Lamarck, Jean-Baptiste, 609 
Lamblienruhr, 804 
Lamina propria, 1186 
Landpflanzen, 824, 846, 1824 
Anpassung, 829, 1100 
Entwicklungszyklus, 830 
heterophasischer Generationswechsel, 831 
Klassifikation, 829 
monophyletische Gruppen, 828 
nächste Verwandte, 828 
Phylogenie, 824 
Landsteiner, Karl, 361 
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Landwirtschaft, 25, 563-565 

Gefahr für die Landwirtschaft, 25 
lange terminale Sequenz Wiederholung (LTR), 
532, 710 

Langerhans-Inseln, 1230, 1238, 1557 

Langtagpflanzen, 1140, 1153 

Languren, 708 

Langzeitdepression, 1429 

Langzeitgedächtnis, 1430 

Langzeitpotenzierung, 1429, 1432 

Lanzettfischchen, 990, 1829 

Lappenascidie (. Botrylloides violaceus), 1735 

Larvaceen, 1824 

Larven, 971 

Larynx, 1480 

lateraler Gentransfer, 711 

Lateralmeristem, 1037, 1038 

Latex, 1168 

Latimeria chalumnae, 998 
Latimeria menadonensis, 998 
latitudinaler Biodiversitätsgradient, 1659, 1660 
Erklärungshypothesen, 1660, 1661 
Laubmoose, 829, 834, 835, 1824 
Entwicklung, 834 
Entwicklungszyklus, 832 
Gametophyten, 834 
Lauerj äger, 921, 1704 
Laupala, 710 
Laurasia, 751, 1658 
LDL-Partikel, 180 
LEAFY- Gen, 589, 1139, 1147 
LEAFY-Protein, 589 
LEA-Protein, 1173 
Leben 

chemische Evolution, 103 
Entstehung, 6, 100, 101, 108, 113, 744 
Meteoritenhypothese, 105, 108 
Suche nach L., 94 
Zeitachse, 6 

Lebensgemeinschaft, 776, 1637, siehe auch 
Biozönose 

Lebensraum, siehe Habitat 
Lebenstafel, 1684 
statische, 1685 
Lebenszyklus, 1687, 1691 
Lebenszyklusstrategie, 1687, 1688, 1690, 1691, 
1696, 1742 

und Prädationsdruck, 1689 
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Glucoseverarbeitung, 1558 
Lebergang, 1550 
Lebermoose, 829, 833, 1824 
Sporophyten, 833 
Vielfalt, 833 
Leberpfortader, 1553 
Leberzellen 

Proteinkinasekaskade, 203 
Lebewelt, 1824 
Lebewesen, siehe Organismen 
Lecithin, 86 
Leckkanal, 1352 
Lederhaut, 1396 
Leghämoglobin, 1089 
Lehmboden, 1083 
Leibeshöhle, 917, 943 
primäre, 916 
sekundäre, 916 
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Leitgewebe, 836, 1035, 1052 
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Leptin, 1559, 1560 
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Lernen, 1429 
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Verschiebung, 452 
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Leukocyt, 1249, 1515 
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Lichtmikroskop, 124 
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Lichtreiz, 1395 
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Lichtwahrnehmung, 1406 
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Ligament, 1461 
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limbisches System, 1413, 1433 
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lineare Regression, 1838, 1839 
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Links-rechts-Asymmetrie, 1316 
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a-Linolensäure, 1537 
Lipase, 1552 
Lipiddoppelschicht, 111 
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in Biomembranen, 159 
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Lebenszyklusstrategie, 1687, 1688 
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Lebenszyklusstrategie, 1687 
Lobosea, 806, 1825 
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Lokiarchaeoten, 772, 775, 1825 
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Lophophor, 944 
Lophophoraten, 945, 1825 
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Funktionsverlustmutation 
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Lösungsmittel, 52, 57 
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Luftsack, 1475-1477 
Luftverschmutzung 
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Lunge, 1473, 1476 
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Totraum, 1476 
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Vogel-, 1475 
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Luteotropin, siehe luteinisierendes Hormon (LH) 


Lyase, 227 

Lycopodiophyta, 829, 838, 839, 846, 1818 
Lyell, Charles, 610 
Lyme-Borreliose, 1677 
Lymphe, 1248, 1521 
Lymphgang, 1521 
Lymphknoten, 1248, 1521 
Lymphocyt, 1248-1250, 1252, 1254 
Lymphsystem, 1520 
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Makronucleus, 810 
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Maternaleffektgene, 590, 592, 593 
Matthaei, Heinrich, 422, 424, 425 
Matz, Mikhail, 644, 666 
Mauerassel, 968 
Maus-Elefant-Kurve, 1201 
Maximum-Likelihood-Methode, 653 
Mayr, Ernst, 673, 674 
MC1R (Melanocortin-1-Rezeptor), 378 
MCIR-Gen, 378, 534 
mecA- Gen, 412 
Mutation, 412 
mechanische Energie, 217 
mechanische Isolation, 683 
durch Mimikry, 683 

Mechanorezeptor, 1380, 1387, 1388, 1394, 1405 
mechanosensorische Signale, 1621 
Mecoptera, 972 
Medawar, Sir Peter, 493 


Median, 1837 
Medizin 

Einfluss der Gentechnik, 567 
medizinische Anwendung biologischer 
Kenntnisse, 26 

medizinischer Blutegel ( Hirudo medicinalis ), 
955, 956 

Medulla oblongata, 1411, 1491, 1492, 1525 
Medulla renalis, 1579 
Medulla spinalis, siehe Rückenmark 
Meduse, 932 
Meer, 1647, 1648 
Versauerung, 1756 

Verunreinigung mit Plastikabfall, 1796 
Meeresleuchten, 760, 817 
durch Dinoflagellaten, 816 
Meeresschildkröten, 1006 
Meeresspiegelanstieg, 1800 
Meeresspiegelschwankungen, 734, 735 
Meeresströmung, 1643, 1644 
Meerestiere 

planktonische Larvalstadien, 923 
Meersalat, 827, 828 
Meerträubel ( Ephedra ), 872 
Meerwalnuss, 929 
Megafauna 

Aussterben, 1791 
Megagametophyt, 844, 1131 
Megakaryocyt, 1517 
Megaloptera, 972 
Meganeuropsis permiana, 728 
Fossilien, 728 
Megaphylle, 841, 843 
Megaphyllevolution 

und atmosphärischer Kohlendioxidgehalt, 
842 

Megasporangium, 844, 852, 853, 860 
Megaspore, 852, 854 
Megastrobilus, 860 
Mehrblattfrucht, 868 

Meiose, 323, 326, 328, 334, 342, 353, 1285 
achiasmatische, 327 
Aufgabe, 326 

unabhängige Allel Verteilung, 356 
vs. Mitose, 331 
Meiose I, 326, 327 
Meiose II, 326, 327 
Meiosedauer, 327 
Meiosefehler, 332 
Meiosporen, 811, 830 
Meissner-Tastkörperchen, 1388 
Melanin, 120, 153, 378 

Melanocortin, siehe melanocytenstimulierendes 
Hormon (MSH) 

Melanocyt, 120, 378 

melanocytenstimulierendes Hormon (MSH), 
1223, 1239 
Melanom, 153 
Melanosom, 120, 153, 154 
Melatonin, 1240, 1242, 1307 
Membran 

impermeable, 169 
permeable, 169 
semipermeable, 169 
Membranfluidität, 160, 184 
Faktoren, 160 
Membranlipide 

der Archaeen, 773 


Membranpotenzial, 1347, 1350-1352 
graduiertes, 1355 
Messung, 1351 

Membranproteine, 158, 161, 163, 164, 183 
Darstellung durch die Gefrierbruchtechnik, 
162 

integrale, 161 
periphere, 161 
Membranrezeptor, 192 
Membrantransport 
Mechanismen, 176 
Menadion, 1539 
Menarche, 1300 

Mendel, Gregor, 9, 10, 327, 347, 348, 353, 359 
Monohybridenkreuzungen, 348, 351, 352 
Versuche, 347 
Mendel-Regel, 346 
dritte, 352 
erste, 349 
zweite, 349 
Menopause, 1300 
Mensch 

Endoskelett, 1457 
Entwicklungsstadien, 1340 
Lymphsystem, 1249 
Neotenie in der Evolution, 1019 
Reproduktionssystem des Mannes, 1295 
weibliches Fortpflanzungssystem, 1298, 
1299 

Menschenaffen, 1016, 1017 
menschliche Blastocyste 
Nidation, 1322 

menschliche Ernährung, 873, 874 
menschliche Lebenserwartung, 1689, 1690 
menschliche Retina, 1402 
menschliche Sprache, 1020 
menschliche Verdauungsenzyme, 1552 
menschlicher Karyotyp, 333 
menschliches ExkretionsSystem, 1579 
menschliches Gehirn 
Evolution, 1419 
menschliches Gehör, 1391 
menschliches Nervensystem 
Entwicklung, 1412 
Informationsfluss, 1411 
Mensch-Natur-System, 1806 
Menstruationsblutung, 1302, 1303 
Menstruationsphase, 1302 
Menstruationszyklus, 1298, 1300-1302 
Menthol, 872 

Meristem, 587, 1030, 1037, 1049, 1052 
Meristemidentitätsgene, 1139 
Meristemkultur, 1150 
Meristemtypen, 1037 
Meristemzelle, 1037 
Merkel-Tastscheibe, 1388 
Merkmal 

analoges, 648 
apomorphes, 648 
Definition, 347 
gemeinsam abgeleitetes, 648 
geschlechtsgekoppeltes, 373 
homologes, 647 
plesiomorphes, 648 
qualitatives, 365, 626 
quantitatives, 365, 626 
Merkmalsentstehung 

durch sexuelle Selektion, 659 
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Merkmalsform, 379 
Definition, 347 
Merkmalsvererbung, 346 
Merkmalsverschiebung, 1715 
Merlin ( Falco columbarius ), 921 
meroblastische Furchung, 1319 
Merostomata, 965 
Meselson, Matthew, 394 
Meselson-Stahl-Experiment, 393, 394, 396, 397 
Mesencephalon, 1411 
Mesenchym, 916 
primäres, 1324 

mesenchymale Stammzelle, 572, 578 
Mesoderm, 585, 914, 1324 
Begriff, 586 
Mesogloea, 927 
Mesophyll, 1044 
Mesophyllzelle, 294, 296, 297 
Mesosoma, 987 
Mesothel, 916 

Mesozoikum, 750, 859, 1007, 1008, 1010 
Mesquitebaum (Prosopis), 1171 
Messenger-RNA, siehe mRNA 
metabolische Akklimatisierung, 1190 
Metabolismus, 216, siehe auch Stoffwechsel 
Regulation durch allosterische Effekte, 239 
Metabolit, 538 
primärer, 538 
sekundärer, 538 
Metabolom, 536, 538 
Begriff, 538, 540 
Metabolomik, 536, 538 
Metagenese, 932, 1283 
Metagenomik, 522, 523 
Metallionenkatalyse, 230 
Metallkomplex, 45 
Metamorphose, 922, 923, 972 

hormoneller Kontrollmechanismus, 1227 
unvollständige, 922 
vollständige, 922 
Metanephridium, 1572, 1593 
Metaphase, 319, 321 
Metaphase I, 326 
Metaphaseplatte, 320 
Metapopulation, 1673 
Begriff, 1696 

des Scheckenfalters (. Euphydryas editha ssp. 

bayensis), 1694 
Dynamik, 1694 
Metarhizium anisopliae, 904 
Metasoma, 987 
Metastase, 337 
Metatheria, 1010, 1011, 1819 
Metazoa, 909, 1831 
Meteoriteneinschlag, 736 
Methanmolekül 

kovalente Bindungen, 42 
Methanobrevibacter, 522 
Methanococcus, 522 
Methanogene, 773 
Methanosarcina barkeri, 262 
Methicillin, 412 
Methionin, 433, 436 
Methotrexat, 235 

5-Methylcytosin, 455, 456, 482, 498, 499 
Methylgeranat, 1630 
methylierte Gene, 498 
Methylierungsgrad, 482 


Methylsalicylat, 1163 

Mexikanische Bulldoggfledermaus ( Tadarida 
brasiliensis ), 607 
Meyer, Axel, 482 
MHC 

Genloci, 1267 

MHC-Klasse-II-Protein, 1267 
MHC-Klasse-I-Protein, 1267, 1269 
MHC-Protein, 1266 
Micelle, 111 
Microbiotherea, 1011 
Microraptor, 1008 
Microsporidia, 889-891 
Miesmuschel (. Mytilus edulis ), 1568 
Migration, 1675 
Mikrobengemeinschaft, 776 
mikrobielle Anaerobiose, 262 
mikrobielle Eukaryoten, 1827 
Mikrobiom, 776, 777, 789, 1543 
Erwerb, 777 

und menschliche Gesundheit, 779 
Mikrobiomprofil, 1561 
Mikrobiota, 1543 
Mikroevolution, 636 
Mikrofilamente, 143 
Mikrogametophyt, 844 
Mikroglia, 1346 
Mikromilieu, 1081 

Mikronährelement, siehe Spurenelement 
Mikronucleus, 810 
Mikroorganismen 
Begriff, 762 
eukaryotische, 797 
finale Elektronenakzeptoren, 262 
Mikroparasit, 1708 
Mikrophylle, 838, 841, 846 
Mikroplastik, 1794 
Mikropyle, 860 
mikroRNA, siehe miRNA 
Mikrosporangium, 844, 852 
Mikrospore, 844 
Mikrosporidien, 1825 
Invasion, 891 
Mikrostrobilus, 860 
Mikrotubuli, 145, 146, 317, 319 
Aufnahme, 143 
bei Pflanzen, 145 
Mikrotubuliduplett, 146 
Mikrotubuliorganisationszentrum, 145, 318 
Mikro tubulusschiene, 147 
Mikrovilli, 143, 144 
Milchgang, 1553 

Milchorangenbaum (Maclura pomifera ), 866 

Milchröhre, 1168 

Milchsäuregärung, 263, 264 

Millenium Ecosystem Assessment, 1780 

Miller, Stanley, 103, 105 

Miller-Urey-Experiment, 103, 105 

Milz, 1516 

Milzbrand, 768 

Mimese, 1705 

Mimikry, 683 

Bates’sche, 1706 
Müller’sche, 1706 
Mimiviren, 786 

Mimulus aurantiacus, 863-865 
Mimulus cardinalis, 876 
mineralisches Nährelement, 1078 


Mineralisierung (Ökosystem), 1769 
Mineralocorticoide, 1239 
Mineralstoffaufnahme 
bei Pflanzen, 1081 
Minimalgenom, 524, 565 

Bestimmung durch Mutagenese mittels 
Transposons, 525 
Miozän, 751 
Mipomersen, 557 
Mirabegon, 271 
miRNA, 419, 504, 505 
Missense-Mutation, 450, 452 
mitochondriale DNA, 439 
mitochondriale Gene, 1287 
mitochondriale Mutation, 375 
Mitochondrien, 137, 245 
Aufbau, 137 
TEM-Aufnahme, 138 
und Adipositas, 270 
Mitochondriengenom, 375 
Mitochondrienmatrix, 137 
Mitochondrienmembran 
äußere, 137 
innere, 137, 255 
Mitogameten, 830 
Mitose, 317, 322, 342 
Begriff, 310 
vs. Meiose, 331 
Mitosebildung, 321 
Mitosephasen, 319, 320 
Mitosespindel, 317, 340 
Mitosom, 891 
Mitteldarm, 1542 
Mittellamelle, 1034 
Mittelohr, 1390 
Mittelwert, 1837 
Mitter, Charles, 690 
Mixocoel, 943 
M-Linie, 1439 

Modell der Blütenorganidentität, 589 
Modell der cytoplasmatischen Determination, 
583 

Modellorganismus, 23, 413, 457, 527, 528, 901 
Beispiele, 413 
Eigenschaften, 413 
Genomsequenzen, 527 
Modularität, 597 

Modus der Stichprobe, 1837, 1838 

Möhre ( Daucus carota ), 1138 

Mol, 52 

Molarität, 52 

Molekül, 37 

Molekülanregung, 281 

Molekularbiologie 

zentrales Dogma, 443 
molekulare Evolution, 701, 721, 724 
Anwendungen der Prinzipien, 716 
konvergente, 706, 707 
Neutraltheorie, 705 
molekulare Evolutionsforschung, 699 
molekulare Mimikry, 1271 
molekulare Uhr, 660, 662 
Kalibrierung, 661 
von Hämoglobin, 661 
Molekülmasse, 42 

Mollusken, 911, 943, 948, 956, 1832 
Bauplan, 956 
Diversität, 956 
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Kreislaufsystem, 1499 
Molukken-Kardinalbarsch ( Pterapogon 
kauderni), 1795 
Molybdän, 103, 1079, 1537 
M0ller, Birger, 1046 
Monilophyten, 829, 838, 839, 841, 1821 
Monoamin, 1367 
Monod, Jacques, 238, 485 
Monogamie, 1623 
Monogenea, 949, 1822 
Monohybridenkreuzung, 348 
Monokotyle, 869, 870, 1825 
vs. Eudikotyle, 1030 
Monokultur, 1749 
Monomer, 60 
monophyletisch, 663 
Monophylum, 646, 647, 663 
Monoplacophora, 956, 1826 
Monosaccharide, 78, 79, 89 
Monosomie, 333 
monöstrischer Zyklus, 1302 
Monoterpene, 1166 
Monotremata, 1010, 1011, 1824 
monözisch, 371, 863, 1134 
Montreal-Protokoll, 456 
Moose, 831 
Moostierchen, 1825 
Morbus Gaucher 
Therapie, 562 

Morgan, Thomas, 366-368, 372 
Morphin, 872 
Morphogen, 587, 1212 
Begriff, 603 

Morphogenese, 573, 593, 1317 

Entwicklungsmusterbei Pflanzen, 1032 
pflanzliche, 1031 
Morphologie, 651, 652 
morphologisches Artkonzept, 674 
Morula, 1319 
Mosaikkeim, 1323 
Mosaikvirus, 786 
Motoneuron, 1361 
motorische Efferenz, 1411 
motorische Einheit, 1442 
motorische Endplatte, 1361, 1362, 1442 
motorischer Cortex, 1417, 1418 
Motorproteine, 145-147, 155 
Begriff, 67, 127 
mould juice, 878 
Movementproteine, 207 
Möwe, 1569 

Bettelverhalten, 1600 
mRNA, 99, 417, 419 

Blockierung der Translation, 556 
mRNA-Hemmung, 506 
mRNA-Transkript, 426 
MRSA, 412 

Mucopolysaccharid, 441 
Mucosa, 1186, 1547 
Mufflon, 577 
Muir-Gletscher, 28 
Mukoviszidose, 459, 467, 556 
Müller, Hermann, 630, 675 
Müller-Ratsche, 630 
Müller’sche Mimikry, 1706 
Mullis, Kary, 406 
multiple Allele, 360 
multiple Sklerose, 1349 


multipotente Stammzelle, 578 
Murchison-Meteorit, 105 
Mus musculus, 527 
Muschelkrebse, 1825 
Muscheln, 1825 
Muschelvergiftung, 792 
Musculus soleus, 1450 
Muskelermüdung, 1455 
Muskelfaser, 1439 
langsame, 1449 
rote, 1449 
schnelle, 1449 

Muskelfasertypen, 1449, 1450 
weiße, 1450 

Muskelgen, siehe Myostatingen 
Muskelgewebe, 1186 
Muskelkontraktion 

Gleitfilamenttheorie, 1439, 1441 
Muskelkraft, 1450, 1451 
Muskellänge, 1450, 1451 
Muskelleistung, 1447, 1463 
Muskelmagen, 1542 
Muskelspindel, 1388 
Muskeltraining, 1451 
Muskelzellbildung, 586 
Muskelzittern, 1202 
Muskelzuckung, 1448 
Begriff, 1448 
Muskulatur, 1439, 1463 
ATP-Versorgung, 1454 
glatte, 1445, 1446 

Grenzen der Leistungsfähigkeit, 1451 
quergestreifte, 1439 
Musterbildung 
Begriff, 587, 603 
beim Drosophila- Embryo, 592 
Mustererkennungsrezeptoren, siehe PRRs 
Mutagen, 454-456 
Definition, 413 
Mutagenese 

zielgerichtete, 555 
Mutation, 448, 478, 612, 639 
Akkumulationsrate, 613, 614 
Begriff, 612 

Chromosomen-, 453, 459 
Definition, 10, 448, 456 
Fixierungsrate, 705 
Frameshift-, 450-452 
Funktionsgewinn-, 450 
Genom-, 455 
homöotische, 589, 593 
Hotspots, 455 
in Entwicklungsgenen, 600 
in Hox-Gen, 600 
in Promotoren, 452 
in RNA-Spleißstellen, 452 
induzierte, 454, 455 
Klassifikation, 448, 478 
konditionale, 450 
krankheitsinduzierende, 459 
letale, 452, 456 
Missense-, 450-452 
neutrale, 449 
Nonsense-, 450-452 
Punkt-, 451 
Reversions-, 450 
somatische, 448 
spontane, 454 


stille, 449, 450 
und Phänotyp, 449 
Mutationsrate, 612 
Mutterboden, 1083 
Mutualismus, 1701, 1724 
Begriff, 30 
Mycel, 878-881, 905 
Mycobacterium tuberculosis, 770 
Mycobionta, 878, 1822, 1827 
Myc-Onkogen, 339 
Mycoplasma genitalium, 521, 524 
Genfunktionen, 521 
Genom, 526 
Genomgröße, 709 
Mycoplasma mycoides, 565 

mit synthetischem Genom, 565 
Mycoplasmen, 769, 1826 
Myelin, 1348, 1349 
Myelinisierung, 1358 
Mykorrhiza, 887, 888, 1086, 1088, 1096 
arbuskuläre, 887, 888, 1086, 1087 
Begriff, 830, 882, 905 
Ekto-, 887 

Vergrößerung des Wurzelsystems, 1088 
Mykorrhizapilze 

und Maniokanbau, 1090 
Myoblast, 585, 1439 

MyoD (myoblast determination protein ), 586 
myoD- Gen, 586 
Myofibrille, 1439 
Myoglobin, 1449, 1486 
Sauerstoffbindung, 1486 
Myokardinfarkt, 1522 
Myosin, 322, 1439, 1440, 1449 
Myosinfilamente, 1439, 1441 
Myosingene, 1512 

Stilllegung mutierter Gene, 1513 
Myosinkinase, 1447 
Myosinphosphatase, 1447 
Myostatin, 539 
Myostatingen, 538 
myotone Dystrophie, 460 
Myoxocephalus scorpioides, 184 
Myriapoda, 911, 964, 967, 1831 
Myxamöben, 808 
Myxini, 991, 1568, 1829 
Myxoflagellaten, 808 
Myxomatosevirus, 1710 
Myxomycetes, 807, 1820 
Myxomyosin, 807 
Myxozoa, 932 
M-Zapfen, 1401 

N 

Nabel, 1307 
Nabelschnur, 1307 
Nachgeburt, 1307 
nachhaltiges Fischereisystem, 1807 
Nachhaltigkeit, 1780, 1782 
Nachpotenzial, 1357 
Nachtfalter, 616 

Nacktmulle ( Heterocephalus glaber ), 1626 

Nacktnasenaffen, 1015 

Nacktsamer, 850, 1826 

Nacktschnecken, 958 

NAD, 248, 249, 251, 253 

NAD+/NADH, 249 

Nadelbäume, 829, 858, 1826 
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NADH, 249 

NADH-Dehydrogenase, 255 
NADH-Oxidation, 256 
NADH:Q-Oxidoreduktase, 255 
NADH-Shuttle-System, 265 
NADP, 279, 284 

als finaler Elektronenakzeptor bei der 
Photosynthese, 284 
Naegleria, 804 
Nagetiere, 1011, 1012 
Nahakkommodation, 1396 
Nährelement, 1096 

nichtmineralisches, 1078 
Nährsalze, 1080 
Nährstofffluss 

Kontrolle und Regulation, 1555, 1563 
Nährstoffresorption, 1544 
Nahrung, 1562 
Energie, 1534 
Nahrungserwerb, 919 
Nahrungsmittelallergie, 1270 
Nahrungsnetz, 1730, 1752, 1764, 1766, 1784 
Bottom-up-Kontrolle, 1767 
Einfluss der Erwärmung und Versauerung 
der Meere, 1774 
Top-down-Kontrolle, 1767 
und Carnivorensterben, 1798 
Nahrungsvakuole, 800 
Nanoarchaeoten, 1826 
Nanos 

Protein, 591 
Napfschaler, 1826 
Narbe (Stigma), 862 
Nasenbeutler, 1011 
Natrium, 1537 
Natriumatom, 45 
Natriumhydrogencarbonat 
bei Sodbrennen, 55 
Natriumion, 45, 1350 
Natriumionenbildung, 45 
Natrium/Kalium-ATPase, 1352 
Natrium/Kalium-Pumpe, 177, 178, 1352, 1358 
Natriumkanal 

TTX-resistenter, 636 
natürliche Selektion, 611, 620, 622, 625 
Naturschutzbiologie, 1789, 1807 
Naturwissenschaft 
Aussagekraft, 24 

naturwissenschaftliche Theorie, 609 
naturwissenschaftliches Arbeiten, 19, 24 
Naupliuslarve, 923 
Nautilus, 959 
Navigation 

astronomische, 1618 
Distanz-und Richtungs-, 1618 
Zwei-Koordinaten-, 1618 
Navigationssystem, 1618 
Neandertaler (Homo neanderthalensis ), 534 
Genom, 534 

Haut- und Haarfarbe, 534 
Nebenhoden, 1294 
Nebenniere, 1238, 1242 
Nebennierenmark, 1238, 1239, 1422 
Nebennierenrinde, 1238 
Nebennierenrindeninsuffizienz, 1239 
Nebenriechkolben, 1603 
Nebenschilddrüse, 1234 
Nebenzelle, 1550 


negative Rückkopplung, 239, 269, 1188 
Nekrose, 334 
Nektar, 864 

Nemathelminthen, 1826 
Nematocyste, 932, 933 
Nematoda, 911, 943, 961, 1821 
Nematomorpha, 943, 962, 1829 
Nematophora, 911 
Nematostella vectensis, 914 
Nemertini, 911, 943, 951, 1829 
Neobiota, 1734, 1793, 1797 
Neognathae, 1007, 1826 
Neoptera, 972, 974, 1826 
Neotenie, 1000 

Nephron, 1574, 1576-1578, 1580, 1593 
Neptungras, 870 
Neptunschleier, 925 
neritische Zone, 1647 
Nemst-Gleichung, 1352-1354 
Nervengas, 1368 
Nervengewebe, 1186 
Nervenimpuls, 1350, siehe auch 
Aktionspotenzial 
Nervenkern, 1413 
Nervennetze, 918 

Nervensystem, 1346, 1349, 1372, 1374, 1433, 
1558 

enterisches, 1548 
menschliches, 1371 
Organisation, 1411 
vegetatives, 1420 
von Säugern, 1409 
Nervus opticus, 1402 
Nesselkapseln, 932 

Nesseltiere, 932, 1826, siehe auch Cnidaria 
Entwicklungszyklus, 932, 933 
Nesseltierpolyp, 1383 
Nestflüchter, 926 
Nesthocker, 926 
Nettofortpflanzungsrate, 1685 
Nettoprimärproduktion, 1659, 1759, 1763, 1784 
Begriff, 1660 

breitengradabhängige Variabilität, 1759 
geographische Unterschiede, 1760 
und Klima, 1762 
Nettosekundärproduktion, 1765 
Netzhaut, 1396 
Netzmagen, 1554 
Netzwerk, 1420, 1425 
Neuflügler, 1826 
Neukiefervögel, 1007, 1826 
Neumünder, 1820 
Neunaugen, 993, 1826 
Neuralleistenzelle, 1335 
Neuralplatte, 1335 
Neuralrohr, 1335, 1347 
Neuralwulst, 1335 
Neurit, 1347, siehe auch Axon 
Neuroblast, 1347 
Neurofilamente 
Begriff, 145 

Neurohormone, 1213, 1220, 1222 
Neurohypophyse, 1219, 1220 
Neuron, 1345-1347, 1410 
afferentes, 1369 
efferentes, 1369 
Formen, 1348 
postganglionäres, 1422 


präganglionäres, 1422 
Schemazeichnung, 1347 
sensorisches, 1370, 1379 
Struktur, 1347 
Zellkörper, 1347 
neuronale Signale 
Integration, 1378 
neuronaler Schaltkreis, 1420 
Neuronennetz, 1369 
Neurospora crassa, 413, 416, 444, 901 
Neurotransmitter, 1348, 1361-1363, 1365, 1374 
Agonist, 1368 
Antagonist, 1368 
Begriff, 193 

Beseitigung von der Synapse, 1368 
und Feuerrate glatter Muskelzellen, 1446 
Neurulation, 1334, 1337 
neutrale Evolution, 704 
neutrale Mutation, 612 
Fixierungsrate, 705 
neutrale Substitution, siehe synonyme 
Substitution 
neutrales Allel, 629 
Neutralmodell, 1740 

Neutraltheorie der molekularen Evolution, 705, 
710 

Neutron, 34 
Neuweltaffen, 1016 
Next-Generation-Sequencing, 515, 516 
Leistungsfähigkeit, 516, 517 
Niacin, 1539 

nichtallosterische Enzyme, 238 
nichtproteinogene Aminosäuren, 1166 
Nicht-REM-Schlaf, 1428 
nichtsynonyme Substitution, 704, 707 
Nickel, 1079, 1080 
Nicotiana attenuata, 1178 
Nicotin, 1166 

Nicotinamidadenindinucleotid, siehe NAD 
Nicotinamidadenindinucleotidphosphat, siehe 
NADP 

nicotinischer Acetylcholinrezeptor, 1367 

Nidation, 1300, 1321 

Niederschlag 

und geographische Breite, 1641 
Wasserstoffisotope, 56 
Niel, Cornelius van, 279 
Niere, 1574, 1578 

Reabsorption, 1580, 1584 
Regulation der Protonenkonzentration, 1585, 
1586 

Nierenarterie, 1579 
Nierenfunktion 

Regulation, 1587, 1594 
Nierenkanälchen, 1576, 1577 
Nierenmark, 1579, 1580 
relative Dicke, 1594 
Nierenpyramide, 1579 
Nierenrinde, 1580 

Nierentubulus, siehe Tubulus (Niere) 
Nierenvene, 1579 
Nierenversagen, 1585 
Nierenzellen, 151 

Nilkrokodil ( Crocodylus niloticus ), 921 
Nirenberg, Marshall, 422, 424, 425 
Nistterritorien, 1611 
Nitrat, 1082 

Nitratreduktion, 1092, 1777 
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Nitrattransporter, 1082 
Nitrifikanten, 1090 
Nitrifikation, 1778 
Nitrifizierer, 783 
Nitrobacter, 783 
Nitrogenase, 1089, 1095 
Nitroglycerin 

als Herzmittel, 200 
Nitrosococcus, 783 
Nitrosomonas, 783 
Noctiluca, 791 
Noctiluca miliaris, 798 
nodale Strömung, 1334 
Nod-Faktor, 1088 
nod- Gen, 1088 
Nodus, 1029 
Nomenklatur 
von Arten, 14 
Nomenklaturregeln, 665 
Nondisjunktion, 332, 343, 371, 455 
Nonsense-Mutation, 450 
Noradrenalin, 1216, 1240, 1367, 1446, 1510 
Wirkung, 1217 
Noradrenalinrezeptor, 1240 
Nordamerikanische Rötelmaus (Chlethrionomys 
gapperi), 1746 

Nördliche Taschenratte (Thomomys talpoides ), 
1743, 1747 

Nördliches Gleithömchen (Glaucomys 
sabrinus ), 1746 

Nord-Opossum (Didelphis virginianus), 1705 

Nostoc, 836, 1089 

NO-Synthase, 199 

Nothofagus, 1658 

Notochord, 989, 1334 

Notoptera, 972 

Notoryctemorphia, 1011 

N-Terminus (Polypeptid), 69 

Nucellus, 852 

nucleäres Lokalisationssignal (NLS), 440 
Nuclease, 1552 

Nucleinsäure, 7, 60, 94, 95, 100, 115, 116 
Nucleinsäurehybridisierung, 427, 552 
zum Mutationsnachweis, 472 
Nucleoid, 125 
Nucleolus, 132 
Nucleoplasma, 132 
Nucleosid, 95 
Nucleosom, 317, 319 
Nucleotid, 9, 95, 100, 115 
Substitution, 724 
Verknüpfung, 96 
Nucleotidbase 

Desaminierung, 454 
Tautomer, 454 
Nucleus, 132 
Nucleus arcuatus, 1559 
Nuclid, 36 
Nudibranchia, 958 
Nullhypothese, 23, 31, 1839-1841 
Nur-Progestin-Pille, 1309 
Nuss, 868 

Nutriepigenomik, 508 
Nutrigenomik, 508 
Nutzpflanzensorte, 874 
Nymphaeales, 1830 
Nymphe, 1226 


O 

Obelia, 936 
Oberboden, 1083 

Oberfläche/Volumen-Verhältnis, 121, 123, 155 

Oberjura, 1007 

Ob-Gon, 1560 

obligate Aerobier, 782 

Obstipation, 1553 

Ochsenfrosch (Rana catesbeiana ), 1438 
Ockerstern (Pisaster ochraceus), 1712 
Octopoda, 959 
Octopus vulgaris, 1690 
Odonata, 972, 973 
Off-Zentrum-Feld, 1422 
Okazaki, Reiji, 400 
Okazaki-Fragment, 400 
Ökologie, 1636-1638, 1667 
Begriff, 1636 

ökologische Förderung, 1747 
ökologische Forschung, 1637 
ökologische Nische, 1713 
ökologische Störung, 1741 
ökologischer Fußabdruck, 1793 
Ökologismus, 1636, 1667 
Ökosystem, 1638, 1756-1758, 1782, 1784 
als Dienstleister für den Menschen, 1779 
aquatisches, 1763, 1766 
Begriff, 16, 31, 1756 
Betrachtungsmaßstab, 1637 
Energiefluss, 1757 
Stoffkreisläufe, 1758, 1769, 1784 
terrestrisches, 1776 
Veränderung, 28 
Wald-, 1766 

wirtschaftlicher Wert, 1782 
Ökosystembewertung, 1780, 1785 
Ökosystemforschung, 1638, 1756, 1784 
Ökosystemingenieur, 1739, 1752 
Ökosystemleistung, 1780, 1781, 1784 
Bewertung, 1781 
Ökosystemmanagement, 1807 
Ökosystemtypen, 1761 
Ökotourismus, 1810 
Okzipitallappen, 1418 
Öle, 84 

olfaktorischer Glomerulus, 1384 

olfaktorischerSinn, 1383 

Oligochaeta, 955, 1832 

Oligodendrocyt, 1348 

Oligonucleotide, 95 

Oligonucleotidprimer, 553 

Oligosaccharide, 78, 79 

Oligozän, 751 

Ommatidium, 1395, 1396 

Omnivoren, 919, 921, 1540, 1729, 1730 

Omnivorie, 1767 

OmpC-Protein, 211 

OmpR-Protein, 211 

Onkogen, 337-339, 460 

Onkogenprotein, 337 

Ontogenese, 572, 574, 582 

Ontogenie, 652, 653 

Onychophora, 911, 943, 964, 1831 

On-Zentrum-Feld, 1422 

Oocytel, 1285, 1300 

Oocyte II, 1285, 1300 

Oogenese, 1285 

oogonale Stammzellen (OSCs), 1300 


Oogonie, 1285, 1286 

Oomyceten, 803, 1819, siehe auch Eipilze 
Oomycota, 803 
Ooplasma, 1317 
Operculum, 996 
Operon, 509 
Begriff, 485 
induzierbares, 485 
lac-, 485-487 
reprimierbares, 485 
trp-, 485 

Ophioglossum reticulatum, 324 
Ophiostoma ulmi, 897 
Ophiuroidea, 986, 1829 
Opiliones, 965 
Opisthokonta, 879, 1826 
Opisthosoma, 965 
Opossum, 1010, 1012 
opportunistische Evolution, 1094 
Opportunitätskosten, 1610, 1611 
Opsin, 660, 1398 
optische Auflösung, 123 
Orang-Utan, 1017 
Orbital, 40 
Ordnungszahl, 35 
Ordovizium, 746 

Oregon-Wühlmaus (Microtus oregoni ), 1746 
Organ, 1187 

Begriff, 15, 1186 

Organellen, 124, 128, 137-140, 155 
Entstehung, 152 
Untersuchung, 128 
Organentwicklung, 1334, 1340, 1343 
Organidentitätsgene, 587, 588, 1139, 1140 
Klassen, 587 

organischer Dünger, 1085 
Organismen, 16, 18, 1824 

Ausbreitungsmechanismen, 1675 
autotrophe, 1758 

Energie- und Rohstoffaufnahme, 15 
heterotrophe, 1532, 1533, 1758 
Merkmale, 4 

photosynthesebetreibende, 9 
Regulation des inneren Millieus, 15 
transgene, 388 
Ursprung, 5 
Organismenarten, 5 
fossile, 743 
Organismus 

Ernährungskategorien, 782 
Organogenese, siehe Organentwicklung 
Organsystem, 1186 
Begriff, 15, 31 
Orgasmus, 1297 
on'-Region, 309, 398 
Orius insidiosus, 1674 

Populationsschwankungen, 1674 
orthologe Genfamilie, 519 
Orthonectida, 911, 936 
Orthoptera, 972, 973 
Ortszelle, 1432 
Oryza sativa, 529 
Genom, 526 
Osborne, Caron, 842 
Osmokonformer, 1568, 1593 
Osmolarität, 1567, 1568 
der Knochenfische, 1575 
Osmoregulation, 170, 1567, 1568 
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Osmoregulierer, 1568, 1569, 1593 
Osmose, 169, 170, 183, 1057 
Definition, 168 
und Zellform, 171 
osmotisches Potenzial, 1057 
Ösophagus, 1548 
Ösophagusperistaltik, 1548 
Ösophagussphinkter, 1549 
Osteoblast, 1234, 1457 
Osteocyt, 1459 
Osteognathostomata, 1824 
Osteoklast, 1234, 1457, 1458 
Osteon, 1459 
Osteoporose, 1458 
Ostium, 1499 
Ostracoda, 1825 
Östradiol, 1229, 1303 
Ostrander, Elaine, 514 
östrischer Zyklus, 1302 
Östrogene, 1229 
Östrus, 1302 
Ostwind, 1643 
Otolith, 1394 

Ovarialzyklus, 1300-1303, 1314 
Ovidukt, 1298 

Oviparie, 965, 982, 1004, 1021, 1293 
vs. Viviparie, 1021 

Ovoviviparie, 965, 982, 1003, 1004, 1293 
Ovulation, 1298, 1302, 1314 
Ovum, 1285 

Oxalacetat, 252, 268, 294 
Oxidation, 248 
Definition, 248 
ß-Oxidation, 266 
Oxidationsmittel, 48, 248 
oxidative Phosphorylierung, 254 
Elektronentransport, 255 
Oxidoreduktase, 227 
oxygene Photosynthese, 277 
Oxyrrhis marina, 819 

Oxytocin, 201, 1220, 1221, 1223, 1306, 1602 
und Paarbindung, 188 
und Vertrauensbildung, 201-203, 209 
ozeanische Platte, 733, 734 
ozeanische Zone, 1647 

P 

p27-Gen, 586 
p21 -Protein, 315 
p53-Protein, 338 
Pääbo, Svante, 534 
Paarregelgene, 591, 592 
Paarungsverhalten, 1283, 1623 
Pace, Norman, 522 
Pacini-Körperchen, 1388 
Paclitaxel, 340, 1166 
Pädomorphose, 1000 
PA-Gen, 721 
Paine, Robert, 1712 
Palaeognathae, 1007, 1831 
paläomagnetische Datierung, 731 
Paläozän, 751 
Paläozoikum, 746, 754 
Palese, Peter, 1258 
Pallium, 956 
Palmen, 870, 1049 
Palmfarne, 829, 857, 1826 
Palumbi, Steve, 4 


p-Aminohippursäure, 1578 
PAMPs (pathogen-associated molecular 
patterns ), 1158, 1247 
Pancrustacea, 969 
Pandanus , 1041 
Pandemie, 719 
Pandorina, 207 
Pangaea, 750, 751, 1658 
Pankreas, 1234, 1238, 1551, 1552 
Pankreasenzyme, 1552 
Pankreasgang, 1551 
Pankreatitis, 1552 
Pansen, 1554 
Panthera tigris, 518 
Pantherchamäleon, 1006 
Pantopoda, 965, 1818 
Pantothensäure, 1539 
Panzerfische, 1827 
Panzergeißler, siehe Dinoflagellaten 
Papageien, 1009 
Papillomvirus 
humanes, 340 
Parabasalia, 804, 1826 
Parabiose, 1701 
Parabronchien, 1476 
Paracoccus denitrificans, 790 
parakrin, 1213 
parakrine Signalstoffe, 200 
parallele Evolution, siehe konvergente Evolution 
paraloge Proteine, 717 
Paramecium, 799, 800, 809 
Anatomie, 800 
asexuelle Vermehrung, 810 
Konjugation, 810 
sexuelle Vermehrung, 810 
Verdauungsvakuole, 801 
Paramecium bursaria, 1715 
Paramecium caudatum, 1715 
Paranthropus boisei, 1017 
Paranthropus robustus, 1017 
paraphyletisch, 664 
Parasiten, 919, 921, 939, 1708 
Entwicklungszyklus, 924 
fakultative, 882 
Mikro-, 1708 
obligate, 883 
parasitische Pilze, 882 
Parasitismus, 1701, 1708 
Parasympathicus, 1420, 1421 
Parathormon, 1233, 1234 
Parathyrin, siehe Parathormon 
Parenchym, 916 
Parenchymzelle, 1034, 1035 
Parentalgeneration, 347 
Parietallappen, 1417 

Assoziationsfunktionen, 1418 
Parkinson-Krankheit 
Gentherapie, 474, 475 
Parsimonieprinzip, 650 
Parthenogenese, 1280-1282 
apomiktische, 1280, 1282 
echte, 1280, 1282, 1283 
Parthenokarpie, 1113 
Partialdruck, 1469 
Partialdruckgefälle, 1473 
Partialladung, 44, 45 
Partikelhypothese, 346, 348, 379 
Passatwind, 1643 


Passeriformes, 1009 
Pasteur, Louis, 101 
Patch-Clamp-Technik, 1354, 1355 
Pathogen, 811, 1708 
Eigenschaften, 780 
Invasivität, 780 

pathogenassoziierte molekulare Muster 
(PAMPs), 1158, 1247 
Pathogene, 1156 
Paucituberculata, 1011 
Pawlow, Iwan, 1598 
Pax6- Gen, 595 
Pax-Gene, 1337 

Pazifische Eibe ( Taxus brevifolia ), 872 
Pazifischer Rotfeuerfisch ( Pterois volitans), 
1700, 1708, 1710 

PCR, siehe Polymerasekettenreaktion 
PDGF, 316, 561 
Pearl-Index, 1309, 1310 
Pektin, 1034 
Pelagial, 1647, 1648 
Pellicula, 799 
Penetranz, 365, 379 
Penicillin, 412, 764, 877, 878 
Penicillinresistenz, 904 
Penicillium, 877, 878 
Penicillium camemberti, 900 
Penicillium roqueforti, 900 
Penis, 1297 
Erektion, 1297 
Pentose, 78, 79 
Pentylentetrazol, 1372 
PEP-Carboxylase, 294, 297 
Pepsin, 240, 241, 1552 
Peptidasen 
Begriff, 1543 
Peptidbindung, 69, 89 
Bildung, 68 
Merkmale, 69 
Peptidhormon, 1213 
Peptidoglykan, 126, 763, 764, 824, 825 
Peptidylstelle, 432 
Peptidyltransferaseaktivität, 434 
Peramelemorphia, 1011 
per- Gen, 1602, 1616 
Perianth, 862 
Periderm, 1033 

Gasaustausch, 1049 
Perigon, 862 

Periode (circadianer Rhythmus), 1124 
Periodensystem der Elemente, 35, 36 
peripheres Nervensystem, 1346, 1410 
periplasmatischer Raum, 764 
Perissodactyla, 1011 
Perissodus microlepis 

(Tanganj ika- S chuppenfre s s er), 6 3 0 
Peritoneum, 916, 1548 
Perizykel, 1040 
Perkinsus marinus, 819 
Perm, 735, 738, 750, 837, 858, 882 
Peronosporomycetes, 803 
Peroxide, 140 
Peroxisomen, 140, 294 
Petale, 862 
Petromyzontida, 993 
Petromyzontiformes, 1826 
Pfahlwurzel, 1041, 1171 
Pfauen-Kaiserfisch, 996 



2124 


Sachverzeichnis 


Pfauenspinner, 616, 617 
Pfeilschwanzkrebs, 1830 
Pfeilwürmer, 947, 1827 
Pferdehaarwurm (. Paragordius tricuspidatus ), 
963 

Pfiesteria piscicida, 798 
Pfiesteria shumwayae, 819 
Pflanzen, 1827 
Abhärtung, 1173 
Abwehrmechanismen, 1158 
Anpassung an Umweltstress, 1169, 1177 
Aquaporine, 182 
Artbildungsrate, 690 
asexuelle Fortpflanzung, 1148 
Bodenstruktur und Mineralstoffversorgung, 
1082, 1083 

carnivore, 1093, 1096 
Entstehung, 830 
essenzielles Nährelement, 1079 
Funktionen in terrestrischen Ökosystemen, 
871, 872 

Gewebesysteme, 1034 
Grundbauplan, 1028 
Grundgewebe, 1034 
herbizidresistente, 563 
Immunantwort, 1156 
induzierte Abwehr, 1166, 1167 
Ionenaufnahme, 1081 
Klonen, 576 

konstitutive Abwehrmechanismen, 1157, 
1177 

Mangelerscheinungen, 1079, 1080 
mechanische Abwehrmechanismen, 1164 
Mineralstoffaufnahme, 1081 
Mineralstoffversorgung, 1077 
Organdifferenzierung, 587 
parasitische, 1094 
perennierende, 1138 
Photorezeptoren, 1103 
Reaktion auf Trockenstress, 1172 
Regulation der Mineralstoffaufnahme, 1082 
Salztoleranz, 564, 1173 
schattentolerante, 302 
Schwermetalltoleranz, 1174 
sehr hochwüchsige, 1114 
S- Gen, 554 

Signalaustausch mit Pathogen, 1159 
Symbiose mit Bodenorganismen, 1086 
transgene, 563 
Trockenresistenz, 1169 
Trockenstress, 492 

Umgang mit Temperaturextremen, 1173 
verholzte, 856 
Verwelken, 1058 

Wachstumsregulation, 1100, 1101 
Wassermangel, 1172 
Wechselbeziehung mit Umwelt, 17 
Wüsten-, 1170, 1654 
Zwergwuchs, 1114 
Pflanzenfossilien, 750 
Pflanzenfresser, siehe Herbivoren 
Pflanzengenom, 529 
Pflanzengesellschaft 

Veränderung durch Klimawandel, 1803 
Pflanzenhormone, siehe Phytohormone 
Pflanzenkrankheiten, 1156 
Pflanzennährstoffe, 1078 
Pflanzenorgane, 1029 


Pflanzenwachstum, 1037 
Pflanzenzellen 
Cytokinese, 323 
in der Gentechnik, 548 
metabolische Wechselwirkungen, 299 
Totipotenz, 575 
Turgor, 171 
Vakuole, 140 
Wachstum, 1031, 1113 
Zellwand, 149, 150 
Zell-Zell-Kontakte, 206 
pflanzliche Embryogenese, 1032 
pflanzlicher Signaltransduktionsweg 
Genidentifizierung, 1103, 1105 
pflanzliches Immunsystem, 1158 
Pfropfen, 1150 
Pfropfreis, 1150 
Pfropfunterlage, 1150 
PGC-la, 1224, 1225 
Phaeophyceae, 802, 1819 
Phaeoplasten, 802 
Phagenkolonie, 552 
Phagentherapie, 787 
Phagocyt, 137, 1247, 1249, 1252 
Phagocytose, 179, 181, 1246, 1255 
Begriff, 135 
Phagosom, 135 

Phanerozoikum, 731-733, 745, 747 
Phänotyp, 349, 363 
Begriff, 379 
heterozygoter, 361 
intermediärer, 361 

phänotypische Geschlechtsbestimmung, 1229 
Phäomelanin, 378 
Pharmakogenomik, 535 
Begriff, 533, 540 
Pharming, 562 
Pharynx, 1480 
Phasmida, 972 
Phelloderm, 1045 
Phenylalanin, 68, 470, 1536 
phenylalaninarme Ernährung, 473 
Phenylalanin-Hydroxylase (PAH), 457, 470 
Phenylalanin-Hydroxylase-Mangel, 457 
Phenylketonurie, 362, 457, 470 
auslösende Mutationen, 458 
genetisches Neugeborenen-Screening, 471 
Test, 470 

Therapie mittels Ernährung, 473 
Phenylpropanoide, 567 
Pheromon, 1213, 1384, 1385, 1619 
Pheromonrezeptor, 1603 
Phloem, 837, 1035, 1036, 1041, 1069 
Phloemsaft, 1069, 1071 
Zusammensetzung, 1061 
Phloemtransport, 1069, 1070 
Phlox, 677 

Fortpflanzungsbarriere durch Blütenfarbe, 
686, 687 

Phlox cuspidata, 687, 688 
Phlox drummondii, 687, 688 
Pholidota, 1011 
Phoronida, 911, 943, 953, 1823 
Phosphatgruppe, 223 
Phosphatidylcholin, 86 
Phosphatidylinositol-4,5-bisphosphat, 198 
Phosphodiesterase, 1399 
Abbau, 200 


Phosphodiesterbindung, 95, 115 
Phosphoenolpyruvat, 294 
Phosphofructokinase, 269 
Phosphoglucose-Isomerase 

Polymorphismus bei Colias, 631 
3-Phosphoglycerat, 288, 295 
Reduktion, 290 
Phospholipase, 198 
Phospholipase C, 198 

Phospholipiddoppelschicht, 86, 90, 158-160 
Permeabilität, 170 

Phospholipide, 83, 85-87, 90, 159, 160 
Phosphor, 1079, 1537, 1769 
Phosphordüngung 

und Nettoprimärproduktion, 1764 
Phosphorkreislauf, 1777 
Phosphorsäureanhydridbindung, 223 
Phosphorylase, 198 
Phosphorylasekinase 
Aktivierung, 204 
Phosphorylierung, 239, 441 
photische Zone, 1647 
Photoautotrophe, 782 
Photodormanz, 1101 
Photoheterotrophe, 782 
Photomorphogenese, 1119, 1125 
Photon, 281 

Photoperiode, 1140, 1617 
Photoperiodismus, 1140 
Photophosphorylierung, 286, 287 
Photorespiration, 293, 294 
Organellen, 295 

Photorezeptor, 1395, 1403, 1405 
pflanzlicher, 1103 
Photosynthese, 275, 276, 298, 301 
Begriff, 31, 139 

chemische Reaktionen, 278, 279 
der Schwefelpurpurbakterien, 279 
Effizienz, 298 
Elektronentransport, 284 
Energieübertragung, 284 
Energieverlust, 299 
Entstehung, 8 
Gesamtgleichung, 278 
Komponenten, 277 
Lichtabsorption, 281 
Lichtreaktion, 280, 283 
Nachweis der Sauerstoffherkunft, 279 
Sauerstoffherkunft, 277 
Schritte, 279 
Sekundärreaktion, 280 
Überblick, 280 

und die globale Klima Veränderung, 276 
Vergleich bei C3-, C4- und CAM-Pflanzen, 
298 

Verknüpfung mit Zellatmung, 298 
Weg des Kohlenstoffdioxids, 292 
Wirkungsspektrum, 282 
photosynthesebetreibende Cyanobakterien, 9 
Photosyntheserate, 276 
Photosystem I, 285, 286 
Photosystem II, 285, 287 
Photosysteme, 283 

Reaktionszentrum, 283 
vereinfachte Darstellung, 284 
Phototropin, 1119, 1120, 1125, 1126 
Phototropismus, 1108, 1112 
Wirkungsspektrum, 1120 
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Phototropismusexperiment, 1110 
Phthiraptera, 972 
pH-Wert, 54 

Aufrechterhaltung, 55 
bekannter Lösungen, 54 
und Enzymaktivität, 240 
Phycobiline, 282, 283 
Phycobilisom, 825 
Phycocyanine, 825 
Phycoerythrin, 825 
phy- Gen, 1127 
Phyllotaxis, 1029 
phylogenetische Analyse 

Anwendung in der Forensik, 658 
Außengruppe, 649 

Einschränkungen der morphologischen 
Ansätze, 652 
Innengruppe, 649 
molekulare Daten, 653 
Überprüfung der Genauigkeit, 654, 655 
phylogenetischer Baum, 13, 644, 656, 669, siehe 
auch Stammbaum 
der Wirbeltiere, 651 
mathematische Modelle, 653 
Nutzen, 657 

phylogenetisches Artkonzept, 674 
phylogenetisches Netzwerk, 712 
Phylogenie, 617, 643, 644, 657, 668 
der Landpflanzen, 824 
Rekonstruktion, 651 
Phylogramm, 647 

Phylospezieskonzept, siehe phylogenetisches 
Artkonzept 
Phylum, 663 

physiologisches System, 1187 
Phytoalexine, 1159 
Phytochrom, 1119-1121, 1124-1127 
und Gentranskription, 1122, 1124 
Zustandsformen, 1121 
Phytoecdysone, 1166 

Phytohormone, 1103, 1104, 1107, 1115-1118, 
1125, 1126 
Phy toi, 283 

Phytomer, 1029, 1041, 1147 
Phytopathologie, 1156 
Phytoremediation, 1175, 1177 
Phytosanierung, 1169, 1175, 1177 
Pigmentbecherocelle, 1395 
Pigmente, 282, 301 

Absorptionsspektrum, 282 
ß-Carotin, 86 
Lichtabsorption, 284 
Pilosa, 1011 
Pilotieren, 1617 

Pilze, 877, 878, 888, 1822, 1827 
echte, 878, 879 
endophytische, 888 
Entwicklungszyklus, 889 
Fortpflanzung, 891 
Paarungstypen, 891 
parasitische, 883 
pflanzenpathogene, 900 
räuberische, 885 
saprotrophe, 882 
sexuelle Fortpflanzung, 905 
und Kohlenstoffkreislauf, 882 
Verwendungsmöglichkeiten, 899, 906 
Pilzmycel, siehe Mycel 


Pilzsporen, 882, 883 
Pilzsymbiosen, 885 
Pirna, 1531, 1532, 1561 
Pinguine, 1569 
Pinocytose, 179, 181 
Pinophyta, 1826 

Pinselschimmel ( Penicillium notatum ), 898 
Pinus contorta, 860 
Pinus longaeva, 859 

PIP 2 , siehe Phosphatidylinositol-4,5-bisphosphat 

Pistill, 862 

P/toi-Gen, 601 

Placenta, 1293, 1339 

Placentalia, 1010, 1011 

Placentatiere, 1827 

Placodermen, 1827 

Placoidschuppen, 995 

Placozoen, 908, 911, 915, 931, 937, 939, 1827 
Planaria, 1572 
Plantae, 822, 824, 828, 1827 
Planulalarve, 932, 939 
Plaque (Arterie), 1522 
Plasmamembran, 124, 164, siehe auch 
Zellmembran 
Aufgabe, 158 
Funktionen, 124 
Molekülmodell, 157 
Plasmamembranrezeptor, 193, 210 
Plasmazelle, 1257, 1261 
Plasmide, 377, 378, 521, 544, 548 
als Vektoren, 548, 549, 552 
Begriff, 380 

Plasmodesmen, 150, 206, 210, 1060, 1069 
Plasmodium, 360, 808, 811, 812 
Bekämpfung, 812 
Plasmodiumfalciparum 
Entwicklungszyklus, 813 
Plasmogamie, 892, 895 
Plasmolyse, 171 
Plastiden, 138, 153 
Plastidengenom, 375 
Plastikabfall, 1796 
Plastochinon, 287 
Plastocyanin, 287 

platelet-derived growth factor, siehe PDGF 
Plathelminthes, 911, 943, 948, 949, 1827 
Protonephridium, 1572 
Wasserausscheidung, 1572 
Plattenhäuter, 1827 
Plattenkiemer, 1827 
Plattentektonik, 732-734 
Plattentiere, siehe Placozoen 
Plattfische, 635 

Plattwürmer, 948-950, 1827, siehe auch 
Plathelminthes 
Platyrrhini, 1016 
Plecoptera, 972 
pleiotropes Allel, 362 
Pleiotropie, 362 
Pleistozän, 751,752, 1019 
Pleodorina, 207 
Plesiomorphie, 648 
Pleura, 1482 
Pleura parietalis, 1482 
Pleura pulmonalis, 1482 
Pleuraspalt, 1482 
Pliozän, 751 

pluripotente Stammzelle 


Gewinnung, 579 
Verfahren zur Herstellung, 579 
Pneumatophore, 1171, 1172 
Pneumocystis jirovecii, 883, 1272 
Pneumocyt Typ II, 1482 
Pneumothorax, 1482 
Pocken, 1246 
Pockenepidemie, 1246 
Pockenimpfung, 1246 
Podocyt, 1577 
Poecilia reticulata 

Lebenszyklusstrategie, 1688 
Pogonophora, 954, 1818 
poikilotherm, 1195 
Poinsett, Joel Roberts, 1130 
Poinsettie, 1130 
Point-Restriktion, 364 
Points, 364 

polare kovalente Bindung, 57 
Polarität, 45, 47, 582, 583 
Polaritätsachse, 583 
Polkörper, 1286 
Pollen, 1131, 1153 
Pollenallergie, 1270 
Pollenkom, 852 
Pollenschlauch, 853, 1132 
REM-Aufnahme, 853 
Pollenschlauchwachstum, 1132, 1134 
Pollination, siehe Bestäubung 
Polmikrotubuli, 319 
Polplasma, 1323 
Poly(A)-Schwanz, 428 
Polyadenylierungssequenz, 428 
Polyandrie, 1624 
Polychaeta, 954, 1831 
Polygynie, 1623 
Polykultur, 1750 
Polymer, 60 

Kondensation, 63 

Polymerasekettenreaktion, 405, 406, 408, 515, 
553 

Amplifikation, 405 
Polymerisation 

von Aminosäuren, 69 
Polymorphismus, 639 
balancierter, 630 
stabiler, 631 

Polymorphismus (Tiere), 925 
Polynucleotide, 95 
Polyp, 932 
Polypeptid 

Bestimmungsort, 438, 439 
C-Terminus, 69 

posttranslationale Modifikation, 438 
Primärstruktur, 70 
Polypeptidkette, 89 
Begriff, 66 
polyphyletisch, 664 
Polyplacophora, 956, 958, 1823 
polyploider Zellkern, 334 
Polyploidie, 334, 682 
Polypodiopsida, 1820 
Polyprotein, 440 
Polysaccharide, 78, 81 

chemisch modifizierte, 83 
Katabolismus, 266 
typische Vertreter, 81 
Polysaccharidkapsel, 383 
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Polysom, 430, 437, 444 
Polyspermieblockade, 1289 
Polyterpene, 1166 

POM (particulate organic matter), 921 
POMC, siehe Proopiomelanocortin 
Population, 609, 1672, 1673, 1696 
Begriff, 612, 1637, 1672 
Boom-Bust-Zyklen, 1673 
Definition, 10 
genetische Struktur, 623 
Verteilungsmuster, 1673 
Populationsdichte, 1676 
populationsdichteabhängige Faktoren, 1683 
populationsdichteunabhängige Faktoren, 1684 
Populationsdynamik, 1672-1674 
verantwortliche Faktoren, 1674 
Populationsgröße, 1672, 1677, 1679, 1683 
Berechnung, 1679 

und Anteil nicht codierender DNA, 710 
und Aussterbewahrscheinlichkeit, 739, 
741-743 

Populationsmanagement, 1692, 1693, 1695, 
1696 

Populationswachstum, 1678, 1679, 1686, 1696 
Begrenzungsfaktoren, 1683 
exponentielles, 1680 
Gleichung zur Berechnung, 1679 
logistisches, 1715 

Populationswachstumsmodelle, 1683 
Populationszyklus, 1711 
Populus trichocarpa, 529 
Porifera, 911, 913, 930, 938, 1829 
Porphyrsalamander, 1001 
Portiokappe, 1309 
Portugiesische Galeere, 933 
Positionsinformation, 587, 1317 
positive Kooperativität, 1486 
positive Rückkopplung, 269, 1189 
positive Selektion, 627 
posterior, 916 

posteriorer Hippocampus, 1409 
Postresorptionsphase, 1556, 1558 
postsynaptisches Neuron 

Summation von Signalen, 1364, 1365 
posttranskriptioneile Regulation, 504, 507 
posttranslationale Modifikation, 439 
postzygotische Isolationsmechanismen, 687 
Potenzialdifferenz ,1350 
potenzielle chemische Energie, 49 
potenzielle Energie, 217 
Potrykus, Ingo, 564 

PPRs (pattern-recognition receptors ), 1158 
Prädation, 1701, 1704, 1712, 1713, 1724 
Prädationsdruck, 627, 1688 
Prädatoren, 921, 1540 
präganglionäres Neuron, 1422 
Prägung, 1605, 1606 

sensible Phase, 1605, 1606 
Präimplantationsdiagnostik, 471, 575, 1311 
Präkambrium, 731, 744, 745 

Divergenz der großen Eukaryotengruppen, 
797 

präkapillärer Sphinkter, 1524 
Prä-mRNA, 427 
Pränataldiagnostik, 470 
Präpenetrationsapparat, 1086 
Präputium, 1297 
Präreplikationskomplex, 398 


Begriff, 408 

Präriehuhn ( Tympanuchus cupido ), 619 
Prärierestaurationsprojekt, 1808 
Präriewühlmaus ( Microtus ochrogaster), 188, 
1623 

präsynaptische Membran, 1363 
präzygotische Fortpflanzungsbarrieren, 688 
präzygotische Isolationsmechanismen, 683 
PR-Gen, 1159 
Priapella, 658, 659 

Priapswürmer, 911, 943, 960, 961, 1827 
Priapulida, siehe Priapswürmer 
primär aktiver Transport, 1059 
primäre Endosymbiose, 795, 796, 822, 829 
primäre Leibeshöhle, siehe Blastocoel 
primäre Rinde, 1042 
primäres Wachstum, 1037 
Primärharn, 1576, siehe auch Ultrafiltrat 
Primärkonsument, 1729, 1730 
Primärmeristem, 1037, 1040 
Primärproduktion, 1757, 1759 
an Land, 1761 
im Meer, 1763 
Primärproduktivität, 1757 
Primärproduzent, 811, 873, 1729, 1768 
Primärstruktur (Protein), 70 
Primärsukzession, 1743 
Primärwand, 1031 
Primase, 398, 408 
Primaten, 1011, 1015, 1023, 1827 
Phylogenie, 1015 
Primer, 398 

Primitivknoten, 1316, 1330, 1332 
Primitivrinne, 1330 
Primitivstreifen, 1330 
primordiale Keimzelle, 1285 
Primordialfollikel, 1300 
Probiose, 1701, 1702 
Proboscidea, 1011 
Proboscis, 952, 987, 988 
Procarboxy-Peptidase A, 489 
Procyte, 124, 126, 761, siehe auch Zellen, 
prokaryotische 
vs. Eucyte, 762 
Produktionseffizienz, 1765 
Profundal, 1648 
Progesteron, 1303, 1304 
programmierter Zelltod, siehe Apoptose 
Progymnospermen, 850, 851, 856, 1827 
Projekt zur biologischen Dynamik von 
Waldfragmenten, 1663, 1666 
Prokambium, 1038 

Prokaryoten, 5, 7, 8, 124-126, 760-762, 766, 
776, 1827 

Deckung des Energiebedarfs früher R, 8 
Diversität, 767, 789 
DNA-Replikation, 309 
Fortpflanzung, 765 

Funktionen in Elementkreisläufen, 783 
Gene, 378 

Genexpression, 427, 482 
Gentransfer, 376 
Kategorien, 789 

Lokalisation von Energiestoffwechselwegen, 
250 

phylogenetische Studien, 765 
Reproduktionssignale, 309 
Strukturen, 126 


Vielfalt der Stoffwechselwege, 781 
Zellmerkmale, 125 
Zellteilung, 308, 310 
Prokaryotenchromosom, 309 
Replikationsursprung, 397 
Prokaryotengenom, 520, 540 
Sequenzierung, 521 
Pro-Kopf-Geburtenrate, 1679 
Pro-Kopf-Sterberate, 1679 
Pro-Kopf-Wachstumsrate, 1679, 1685 
Prolactin, 1217, 1304 
Proliferation 
Begriff, 573 

Proliferationsphase, 1302 
Prolin, 68 
Prometaphase, 319 
Promiskuität, 1623 
Promotor, 482, 489 
bakterieller, 554 
eukaryotischer, 489 
gewebespezifischer, 559 
induzierbarer, 559 
Methylierungsgrad, 482 
Proopiomelanocortin (POMC), 1221 
Propan 

Verbrennungsreaktion, 48, 49 
Prophage, 494 
Prophase, 319 
Prophase I, 326, 1285 
Prosencephalon, 1411 
Prosimiae, 1016 

Prostaglandine, 216, 234, 242, 1252, 1307 
Prostata, 1295 

prosthetische Gruppe, 231, 232 
Protandrie, 1291 
Protea, 643 
Proteasehemmer, 1168 
Proteasen 

Begriff, 1543 
Proteasom, 506, 507 
Protein, 1442 
Proteinabbau, 507 
Proteindomäne, 537 
Definition, 428 
Proteine, 7, 60, 89, 1536 

Beeinflussung der Raumstruktur, 75 

Chaperone, 76 

denaturierte, 73 

der Spinnenseide, 60 

der Zell-Zell-Adhäsion, 165 

der Zell-Zell-Erkennung, 165 

des eukaryotischen Proteoms, 537 

für den Export bestimmte, 135 

für die DNA-Replikation, 399 

Hitzeschock-, 77 

imrER, 133 

induzierbare, 509 

Katabolismus, 266 

Kooperativität, 238 

kovalente Modifikation, 76 

Membran-, 161 

Motor-, 146 

native, 73 

nichtkovalente Wechselwirkungen mit 
anderen Molekülen, 75 
Oberflächenchemie, 75 
Onkogen-, 337 
orthologe, 717 
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Phosphorylierung, 193 
posttranslationale Modifikation, 441 
Primärstruktur, 70 
Quartärstruktur, 71, 73, 75 
Raumstruktur, 74, 76 
Regulation der Lebensdauer, 506 
Sekundärstruktur, 70 
SNARE-, 135 
SSB-, 399, 400 
Tertiärstruktur, 66, 70, 72 
Transmembran-, 161 
Transport-, 171, 173 
Proteinfamilie, 529, 713 
Proteinfunktion, 66 
Proteinkategorien, 67 
Proteinkinase, 193, 210, 239 
Begriff, 312 
mitogenaktivierte, 205 
Proteinkinase A, 203 
Proteinkinase C, 198 
Proteinkinasekaskade, 197, 203, 1159 
Nutzen, 197 

Proteinkinaserezeptor, 193, 194 
Proteinphosphatase, 239 
Proteinprofil, siehe Proteom 
Proteinstammbaum, 717 
Proteinstruktur, 76 
Ebenen, 69 

Proteinsynthese, 433, 437 
Proteobakterien, 771, 772, 1827 
Proteoglykan, 150, 164, 165, 441 
Proteohormon, 194, 1213, 1215 
Proteolyse, 439 
Proteom, 536-538 
Begriff, 540 
Proteomik, 537 
Proteomvergleich, 537 
Proterozoikum, 731, 744 
Prothallium, 834, 840 
prothoracotropes Hormon (PTTH), 1227 
Prothoraxdrüse, 1227 
Prothrombin, 1517 
Protisten, 5, 792, 797, 798, 811, 1827 
Begriff, 792, 818 
Fortpflanzung, 809, 818 
pathogene, 812 
Protoderm, 1038, 1040 
Protogynie, 1291 
Proton, 35, 53 
Protonema, 834 
Protonenakzeptor, 53 
Protonendonator, 53 
protonenmotorische Kraft, 256, 287 
Protonenpumpe, 1059 
Protonephridium, 1571, 1572, 1593 
Protostomier, 760, 911, 914, 927, 941, 942, 
977, 1325, 1827 
anatomische Merkmale, 943 
Evolutionserfolg, 975 
Stammbaum, 944 
Prototheria, 1010, 1011, 1824 
Protozelle, 111, 112, 115 
Protozoen, 909, 1828 
Protura, 972 
Provirus, 497, 509, 786 
proximaler Tubulus, 1580, 1581 
proximate Ursache, 1601 
Prozessivität, 401 


PR-Protein (pathogenesis-related protein), 1160, 
1251 

Psammechinus miliaris, 527 
Pseudocoel, 916, 943 
Pseudocoelomaten, 916, 917, 1826 
Pseudogene, 530, 712, 713 
Pseudomonas, 783 
Pseudomonas aeruginosa 
EM-Aufnahme, 126 
Pseudomyrmex, 1720, 1722 
Pseudoplasmodium, 808 
Pseudopodien, 143, 147, 804, 806 
Pseudotsuga menziesii, 1690 
Psocoptera, 972 

PSP (paralytic shellfish poisoning ), 792 
Pteridopsida, 1820 
Pterobranchia, 988, 1821 
Pterygota, 971-973, 1821 
Diversität, 973 
Pubertät, 1229 
Pubertätauslösung, 1229 
Puccinia graminis, 885 
Stamm Ug99, 1176 
Puffer, 55 

Pulmonalklappe, 1505, 1506, 1508 
pulmonäre Fibrose, 1479 
Pulmonata, 958 
Puma ( Puma concolor ), 1813 
Punktmutation, 450, 451, 459 
Punnett-Quadrat, 349 
Pupille, 1396 
Puppenstadium, 922, 923 
Purine, 95, 115 
Purkinje-Fasern, 1510, 1511 
Purkinje-Zelle, 1348 
Purpurastrild ( Pyrenestes ostrinus), 628 
Pycnogonida, 1818 
Pylorus Sphinkter, 1549 
Pyramidenzelle, 1348 
Pyrethrin, 1166 
Pyridoxin, 1539 
Pyrimidine, 95, 115 
Pyrogene, 1206 
endogene, 1206 
exogene, 1206 
Pyruvat, 247, 251 
Pyruvat-Dehydrogenase, 252 
Pyruvatkinase, 1192 
muskuläre, 1192 
thermische Inaktivierung, 1192 
Pyruvatoxidation, 250, 252, 254 
Regulation, 254 


975, Q 

quantitative Analyse, 52 
quantitative trait loci (QTLs), 365 
quantitative Variabilität, 365, 366 
quantitative Variable, 1835 
Quartär, 734, 751, 752 
Quartärstruktur (Protein), 71, 73, 89 
Quastenflosser, 998, 1828 
Quellpopulation, 1694 
Quiring, Rebecca, 594 
Quorum sensing, 760, 776 
ö io-Wert, 1190, 1191 

und Reaktionsgeschwindigkeit, 1191 


R 

Rädertiere, 950, 951, 1828 
radiale Achse, 1032 
Radiärfurchung, 913, 983, 1319 
Radiärsymmetrie, 915 
radiärsymmetrische Tiere, 915 
Radiata, 1828 
Radiation 

adaptive, 691 
Begriff, 691 
der Agnatha, 746 
Radicula, 1041, 1102 
radioaktives Isotop, 37, 730 
Radiocarbonmethode, 730 
Radioisotop, siehe radioaktives Isotop 
Radiolarien, 803, 804, 812, 1828 
Radionuclide, 37 
Radula, 956, 1542 
Raf-Protein, 197 
Ralph, Martin, 1616 
Ramalina menziesii, 902 
Rana, 684 
Rana aurora, 1437 
Rankenfüßer, 1828 
Ranvier-Schnürring, 1349, 1358 
Rao,P.N„ 314 
Raphidioptera, 972 
Ras-Onkogen, 339 
Ras-Protein, 196 
Ras-Signalweg, 205 
Rasterkartierung, 1676 
Ratte 

Kopulations Stellung, 1604 
Räuber-Beute-Beziehung, 1711 
räuberische Pilze, 885 
Raubtiere, 1011 
Raucherhusten, 1482 
raues endoplasmatisches Reticulum, 133 
Funktion, 133 
Lumen, 133 

Rauhäutiger Gelbbauchmolch ( Taricha 
granulosa ), 636, 1705 
Raummodell, 43, 72 
Reabsorption (Niere), 1576, 1580 
isoosmotische, 1580 
Reads, 517 
Reaktand, 48 
Reaktion 

chemische, 37 
endergonische, 248 
exergonische, 248 
Reaktionsgeschwindigkeit, 225 
maximale, 232 
Reaktionskinetik, 192 
Reaktionspartner, siehe Reaktand 
Reaktionsprodukt, 48, 49 
reaktive Sauerstoffspezies (ROS), 1158 
Realnische, 1713 
Receptaculum seminis, 955 
Rectum, 1543 
Redi, Francesco, 101 
Redoxpaar, 248 
Redoxreaktion, 249 
Definition, 248 
Reduktion, 248 
Definition, 248 
Reduktionsmittel, 48, 248 
Reflex 
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Begriff, 1369 
Kniesehnen-, 1370 
konditionierter, 1599 
Rückzieh-, 1370 
unkonditionierter, 1598 
Refraktärzeit, 1356 
Regeldifferenz, 1188 
Regelsystem, 1188 
Regenbogenhaut, 1396 
Regeneration, 1282 
Regenschatten, 1645 
Regenwaldverlust, 1794 
Regenwurm ( Lumbricus terrestris ), 922, 1291 
Hydroskelett, 1456 
Kreislaufsystem, 1499 
Metanephridium, 1573 
regionaler Artenpool, 1650 
Regressionsgerade, 1839 
Regulation 

allosterische, 269 
der Enzymaktivität, 233 
der Genexpression, 233 
Feedback-, 269 
regulatorische T-Zelle, 1266 
Reichstein, Tadeus, 1538 
Reifehormon, 1117 
Reifungsfaktor, 312 
Reinforcement, 683 
Reis ( Oryza sativa), 873, 1055 
Produktion, 1064 
Salz- und Trockentoleranz, 565 
transgener, 564 
Reissner-Membran, 1391 
Reiz, 1378 
Reizmodalität, 1379 
rekombinante DNA, 544, 546, 551, 568 
Selektion, 550 

Rekombinationsfrequenz, 369, 370, 374 
Rekombinationshäufigkeit, siehe 
Rekombinationsfrequenz 
relative Nierenmarkdicke, 1594 
relativer Nachbareffekt, 1720 
Release-Inhibiting-Hormone, 1223 
Releasing-Hormone, 1222, 1223 
REM-Schlaf, 1428 
Renaturierung, 1807, 1808 
Renin, 1525, 1587-1589 
Renin-Angiotensin-Aldosteron-System, 1588 
Rentierflechte ( Cladonia subtenuis ), 886 
Replikation, 99 

bei Prokaryoten, 309 
dispersive, 394 
konservative, 394 
semikonservative, 393, 394 
Replikationsgabel, 400 
Replikationskomplex, 399, 402 
Replikationsschritte, 395 
Replikationsursprung, 398 
Reportergen, 550 
Beispiele, 550 
Repressor 

der Translation, 506 
Repressorprotein, 482, 485 
reprimierbares Operon, 485 
Reproduktion 
assistierte, 1310 
Reproduktionsrate, 630 

sexuelle vs. asexuelle Fortpflanzung, 630 


ReproduktionsSignal, 308 
bei Prokaryoten, 309 

reproduktive Isolation, 673, 683, 684, 688, 689 
reproduktiver Isolationsmechanismus, 1600 
reproduktives Klonen, 577 
Argumente, 577 
Reptilien, 1003, 1828 
Diversität, 1006 

Reptilienherz, 1501, 1503, 1528 

rER, siehe raues endoplasmatisches Reticulum 

Residual volumen, 1475, 1478 

Residuum, 1839 

Resistenz 

biotische, 1735 
systemisch erworbene, 1163 
Resistenzgen, 1160 
Resistenzprotein, siehe R-Protein 
Resorptionsphase, 1556 
respiratorische Proteine, 1484 
Respirometer, 1477 
Ressource, 1713 
Ressourcenaufteilung, 1715 
ressourcenvermittelte Coexistenz, 1738 
Restaurationsökologie, 1807, 1812 
Restriktionsendonucleasen, 462, 463, 544, 545, 
547 

Restriktionsenzyme, siehe 

Restriktionsendonucleasen 
Restriktionspunkt, 311, 312 
Restriktionsschnittstelle, 462, 463 
Restriktionsspaltung, 462, 478 
Retikulärformation, 1413 
Retikularkörper, 771 
Retina, 1396 
everse, 1402 
inverse, 1402 
menschliche, 1402 
neuronale Verschaltung, 1422, 1424 
rezeptive Felder, 1422 
Retinal, 775 

ll-ds-Retinal, 1398 
Retinoblastomprotein, 313 
Retinol, 1539 
Retortenbaby, 1310 
Retrotransposon, 710 
Retroviren, 443, 453, 494, 786 
endogene, 453 
Reusengeißelzelle, 1572 
Reverse Transkriptase, 497, 552, 786 
reverse Transkription, 553 
Begriff, 443, 552 
reversible Reaktion, 53 
Reversionsmutation, 450 
rezeptives Feld, 1422, 1423, 1433 
Rezeptor, 191 
7-TM-, 194 
Acetylcholin-, 193 
Adenosin-2A-, 191 
Begriff, 195 

G-Protein-gekoppelter, 194, 195 
intrazellulärer, 191, 192, 195, 210 
ionotroper, 1364 
Klassifikation, 192 
Ligandenbindung, 192 
Lokalisierung, 193 
metabotroper, 1364 
Rezeptoraffinität, 191 
Rezeptor-Ligand-Komplex, 191 


Geschwindigkeitskonstante, 192 
Rezeptorpotenzial, 1378, 1379, 1405 
Rezeptorprotein, 1379 
Begriff, 67, 180 
Chemo-, 1383 
Geruchs-, 1384 
sensorisches, 1379 
Rezeptorspezifität, 191 
rezeptorvermittelte Endocytose, 181 
rezessiv, 348 

reziproke Translokation, 453 
Reznick, David, 1688 
Rhabdomer, 1395 
Rhenium, 103 
rheumatoide Arthritis, 1271 
Rhizaria, 797, 803, 818, 1828 
Rhizobien, 1086-1089 
Rhizobium, 521, 771 
Rhizoid, 838, 881 
Rhizophagus irregularis, 1092 
Rhodnius prolixus, 1226, 1227 
Rhodobionta, 1828 

Rhodophyta, 822, 828, 1828, siehe auch 
Rotalgen 

Rhodoplasten, 796 

Rhodopsin, 1395, 1397, 1399, 1406 

Konformationsänderung durch Licht, 1398 
Lichtabsorption, 1399, 1401 
Rhogeessa, 676 
Rhombencephalon, 1411 
Rhombozoa, 911, 936 
Rhynchocephalia, 1005, 1819 
Rhynchocoel, 951 
Rhyniophyten, 838, 1828 
Rhythmus 

circadianer, 1602, 1616, 1629 
circannualer, 1617 
freilaufender circadianer, 1615 
Periode, 1615 
Riboflavin, 1539 
Ribonuclease 
Faltung, 72 

Ribonuclease A, siehe RNase A 
Ribonucleinsäure, siehe RNA 
Ribose, 78, 95 
Ribosom, 430, 431, 443 
Selbstassemblierung, 431 
Struktur, 432, 433 
ribosomale RNA, siehe rRNA 
ribosomale Untereinheit, 433 
große, 432, 434 
Ribosomen, 129, 132 
Begriff, 125 

Ribozyme, 110, 231, 434 
Ribulose-l,5-bisphosphat, 288, 289 
Regeneration, 290 
Ribulose-1,5-bisphosphat- 

Carboxylase/Oxygenase (Rubisco), siehe 
Rubisco 

Ribulosemonophosphat, 290 
Rice, William, 692 
Ricketts, Taylor, 1810 
Rickettsia prowazekii 
Genomgröße, 709 
Riechepithel, 1384 
Riechhaar, 1383 

Riechkolben, siehe Bulbus olfactorius 
Riesenaxon, 1352, 1358 
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Riesen-B ärenklau 
Blütenstand, 862 
Riesenbartwürmer, 955 
Riesenrafflesie, 871 

Riesenseidenspinner (Hyalophora cecropia ), 
1227, 1228 
RIF-1, 912 
Rinder, 780 
Rindfleisch 

Herkunftsbestimmung, 38, 39 
Ringelnatter ( Natrix natrix ), 981 
Ringeltaube ( Columba palumbus ), 1626, 1627 
Ringelwürmer, 917, 953, 1828 
Ringmuskulatur, 917 
Rippenquallen, 927, 929, 930, 939, 1828 
Entwicklungszyklus, 930 
Ripple, William, 1736, 1797 
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SR-(symbiosis-related~) Gene, 1086 
Sr24-Gen-Resistenz, 1176 
Sr33- Gen, 1160 
Sr33-Gen-Mutation, 1162 
Sr35- Gen, 1162 
Srb, Adrian, 414, 416 
SRY ( sex-determining region on the Y 
chromosome ), 372 
SRY-Protein, 372 
SSB-Proteine, 399, 400 
Staatsqualle, 925, 933 
Stäbchen, 1398-1400 
REM-Aufnahme, 1399 
stabilisierende Selektion, 739 
Stabmodell, 72 

Stachelhäuter, 985, 988, 1022, 1830, siehe auch 
Echinodermata 
Stachelleguan, 1023 
Stacheln, 1165 


Stachowicz, Jay, 1734 
Stadt-Umland-Winde, 1649 
Stahl, Franklin, 394 
Stamen, 862, 1131 

Stammbaum, 15, siehe auch phylogenetischer 
Baum 

der Tiere, 937 

des Lebens, 14, 15, 647, 673, 752 
von Familien, 357 
Stammbaumanalyse, 358 
Stammbronchien, 1480 
Stammesgeschichte, siehe Phylogenie 
stammesgeschichtliche Zündschnur, 746 
Stammhirn, 1411 
Stammzellen, 572, 578, 603 
adulter Tiere, 578 
embryonale, 578 
hämatopoetische, 578 
mesenchymale, 572, 578 
multipotente, 575 
Nutzen, 602 
pluripotente, 572, 574 
totipotente, 574 

Stammzelltherapie, 572, 581, 602 
hämatopoetische, 578 
Standardabweichung, 1837 
Standardfehler, 1841 
Ständerpilze, 889, 890, 897, 898, 1830 
Stapes, 1391 
Staphylococcus, 878 
Staphylococcus aureus, 412, 769 
Methicillinresistenz, 411,412 
Staphylokokken, 769, 1830 
Stärke, 82, 89 
Aufbau, 81 
Stärkekörner, 82 
Starling, Ernest, 1519 
Starling-Hypothese, 1519, 1527 
Startcodon, 423, 433 
statische Lebenstafel, 1685 
Statistik, 1833, 1837 

Anwendungen in der Biologie, 1844 
deskriptive, 1834 
induktive, 1834 

statistische Kenngröße, 1837, 1838, 1841 
statistische Methoden, 22, 1833 
statistischer Hypothesentest, 1839, 1840 
Statolith, 1394 
Staubblatt, 862, 1131 
Evolution, 864 
Staubfaden, 862, 863 
Staubgefäß, 862 
Steinkohlelager, 738 
Steinkohlewald, 837 
Steinkorallen, 934 
Steinmetz, Patrick, 914 
Steinzelle, 1034, 1035 
Stempel, 862 
Steno, Nicolaus, 728 
stenohalin, 1568 
stenotherm, 1195 
Steppe, 1654 
Sterbetafel, 1684 
Stereoisomere, 61 
Stereovilli, 1389, 1392 
Sternanisartige, 869, 1830 
Sternascidie {Botryllus schlossen ), 990, 1735 
Steroide, 83, 86, 87, 1166 
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Steroidhormone, 1214, 1215 
stetige Variable, 1835 
Steward, Frederick, 575, 576 
Stewart, Caro-Beth, 707, 708 
ST-Faser, 1449 

Stichling ( Gasterosteus aculeatus ), 601 
Stichprobe, 1834, 1841 
Stichprobenfunktion, 1837 
Stichprobenumfang, 1834, 1841 
Stickstoff, 1089 

Verbesserung der Nutzungseffizienz, 1095 
Stickstoffausscheidung, 1570 
Stickstoffdünger, 1078, 1095 
Stickstoffdüngung, 1777 
Stickstofffixierer, 783, 1089 
Stickstofffixierung, 783, 1089, 1090, 1777, 1778 
industrielle, 1776 

stickstoffhaltige Abfallprodukte, 1570 

Stickstoffkreislauf, 1769, 1776-1778 

Stickstoffmonoxid (NO), 199, 1158, 1297 

Stickstoffmonoxid-Synthase, siehe NO-Synthase 

Stigma, 1473 

Stigma (Narbe), 862 

Stillen, 1304 

Stochastik, 1840 

stochastische Ereignisse, 1840 

Stoffaustausch 

zwischen Blut und Gewebe, 1519 
Stoffkreislauf, 1769, 1779, 1784 
Stoffwechsel, siehe auch Metabolismus 
aerober, 8 

prokaryotischer, 781 
Stoffwechselrate, 1191 

kleiner vs. großer endothermer Tiere, 1201 
Stoffwechselstörung 
angeborene, 413 
Stoffwechselwärme, 1196 
Stoffwechselweg, 233 
Definition, 247 
Endprodukthemmung, 240 
energieliefernder, 250 
Regulation, 239, 268 
Regulationsmechanismen, 484 
Schrittmacherreaktion, 239 
Verknüpfung, 266, 267 
Stoffwechselwege, 233 
Stolon, 1044, 1149 
Stomakrypte, 1170 

Stomata, 830, 834, 843, 1045, 1067, 1068, siehe 
auch Spaltöffnung 
REM-Aufnahme, 1067 
Stomatochord, 988 
Stone, Edward, 216 
Stoppcodon, 423 

STR, siehe kurze Tandemwiederholung 
Straat, O., 107 
Strabismus, 1341 
Strahlenflosser, 995-997, 1830 
Vielfalt, 996 
Strahlentherapie, 340 
Strahlentierchen, siehe Radiolarien 
Strahlung, 455 
ionisierende, 455 
Strahlungsenergie, 1639 
Strain 121, 774 

Stramenopiles, 797, 800, 818, 1822 
Strandkrabbe ( Carcinus maenas ), 1735 
Strandseeigel ( Psammechinus miliaris ), 1287 


Strangverlängerung 

diskontinuierliche, 400 
kontinuierliche, 400 
Stratigraphie, 730 
Stratosphäre, 1642 
Strauchflechte, 886 
Streckungszone, 1039 
Streifengans, 1474 
Strepsiptera, 972 
Strepsirrhini, 1015, 1821 
Streptococcus pneumoniae, 383 
Transformation, 383, 384 
Streptomyces, 770 
Streptophyten, 827, 828, 1831 
Stress, 1239 
Stressprotein, 492 

Stress-Response-Element (SRE), 492 
Streudiagramm, 1836, 1837 
Streufrucht, 868 
Streuungsmaße, 1838 
Strickleiternervensystem, 1369 
Striga, 900, 1094, 1096 
Strigolactone, 1086, 1094 
Strobilation, 935 
Strobilus, 838 
Stroma, 139 

Stromatolith, 9, 737, 738 
Strudelwürmer, 1831 
Strudler, 919, 920, 1540 
Strukturgen, 484 
Strukturmotiv, 491 
Strukturproteine 
Begriff, 67 

Stummelfüßer, 964, 1831 
Stummelfußfrosch ( Atelopus varius), 1787 
Stützwurzel, 1041, 1042 
Stylus, 862 

S-Typ-Pneumokokken, 383 
Subduktion, 733, 734 
Suberin, 1045, 1061 
Submucosa, 1186, 1547 
Subsistenzwirtschaft, 1750 
Substantia compacta, 1459 
Substantia Spongiosa, 1459 
Substitution 

gleichzeitige, 701 
Missense-, 704 
multiple, 701 
nichtsynonyme, 704, 707 
Nonsense-, 704 
parallele, 701 
synonyme, 704, 705 
Substitutionsrate, 705 
Substrat, 226, 227 
Substratfresser, 919, 922, 1730 
Substratinduktion, 485 
Substratkettenphosphorylierung, 251 
Substratkonzentration, 231 
Substratsättigung, 232 
Succinat-Dehydrogenase, 255 
Sukkulente, 297 
Sukkulenz, 1170, 1171 

Sukzession, 1741, 1742, 1746, 1747, 1752, 1753 
Alternativzustand, 1747 
in der Glacier Bay, 1743 
Primär-, 1742 
Sekundär-, 1745 
Sulcus, 1417 


Sulcus centralis, 1417 
Sulfat-Monoesterase, 228 
Sulfolobus, 773 
Sun, Yuxiang, 260 
superfizielle Furchung, 913 
Supergene, 1264 
Superkeime, 412 

suprachiasmatischer Nucleus (SCN), 1616 
Surfactant, 1482 
Suspensionsfresser, 919 
Suspensor, 1032 

Süßkartoffel ( Ipomoea batatas ), 1041 
Sutherland, Earl, 197 
Svalbard Global Seed Vault, 874 
Symbiodinium, 815 
symbiontische Pilze, 885 
Symbiose, 886, 1701, 1718 
Begriff, 30, 152 
Beispiele, 1719 

mit biolumineszenten Bakterien, 788 
Sympathicus, 1420, 1421 
sympatrische Artbildung, 679 
durch Polyploidie, 681 
Symplast, 1060 

symplastischer Transportweg, 1071 
Symporter, 176, 178, 1060, 1553 
Synapomorphie, 648-650, 822 
bei Wirbeltieren, 650 
Synapse, 326, 1348, 1374 
chemische, 1348, 1361 
elektrische, 1348, 1361, 1364, 1365 
exzitatorische, 1363 
inhibitorische, 1363 
synaptischer Spalt, 1348, 1362 
Syncytium, 590, 879, 1319, 1439, 1440 
Synergide, 1131 
synonyme Substitution, 704 
synthetische Biologie, 565 
Systematik 
Begriff, 647 

systemisch erworbene Resistenz, 1164 
systemischer Lupus erythematodes (SLE), 1271 
Systole, 1506, 1507, 1511 
S-Zapfen, 1401 
Szostak, Jack, 111, 112 

T 

T2-Phage, 383 

Vermehrungszyklus, 387 
Tabakpflanze, 1140 

Maryland Mammoth, 1140 
Tachypleus tridentatus, 1247 
Tageslänge 

und Blühinduktion, 1140 
Taiwan-Schönnatter, 1006 
Tammar-Wallabys, 1280 
Tandemwiederholung 
kurze, 464 

Tanganjika-Schuppenfresser ( Perissodus 
microlepis ), 630, 631 
Tannine, 140, 141, 153 
Tannosom, 140-142, 153 
Tansley, Arthur, 1756 
Tapetum lucidum, 1397 
Taq-Polymerase, 406 
Tardigrada, 911, 943, 964, 1818 
Tat (Transaktivator der Transkription), 497 
TATA-Box, 489, 490 
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Tatum, Edward, 413 
Taube 

Homing, 1617, 1620 
Taubenschwänzchen (. Macroglossum 
stellatarum), 685 
Tauchen, 1468, 1479 
Taufliege, siehe Drosophila 
Tausendfüßer, 601, 967, 1831 
Taxol, 146, 340, 872, 1166 
Taxon, 646, 663 
Begriff, 668 
Taxonomie, 663, 664 
Tay-Sachs-Krankheit, 137 
tbl- Gen, 1050 
Tcf-3, 1330 

Teichfrosch ( Rana lessonae ), 688 
Teilladung, siehe Partialladung 
Tektorialmembran, 1392 
Telencephalisation, 1412 
Telencephalon, 1412 
Teleostier, 996 
Telewski, Frank, 854 
Telomerase, 402, 403 
Telomere, 402, 403 
Telomhypothese, 843 
Telophase, 319 

Temperaturempfindlichkeit, 1190 
Temperaturextreme ,1173 
Temperaturinversion, 1646 
Temperaturregulation, 1189 
Temperaturtoleranz 
von Tieren, 1190 
Temporallappen, 1417 
Temporallappenschädigung, 1417 
Tentaculaten, 945, 1825 
Teosinte, 1050 

terminale Desoxyribonucleotidyltransferase, 
1265 

/er-Region, 309 
terrestrische Biome 

globale Verteilung, 1651 
territoriale Displays, 1611 
Territorial verhalten, 1610, 1612, 1613 
Kosten-Nutzen-Analyse, 1611 
Tertiär, 736, 751, 752 
tertiäre Endosymbiose, 818 
Tertiärfollikel, 1300, 1303 
Tertiärkonsument, 1729, 1730 
Tertiärstruktur (Protein), 70, 72, 89 
beteiligte Wechselwirkungen, 71 
Testkreuzung, 352 
Testosteron, 1229, 1297, 1298, 1604 
Teststatistik des/-Tests, 1842 
Testudines, 1006, 1829 
Tetanus, 1363, 1448 
Tetracyclin, 442 
Tetrade, 326, 327, 343 
Tetradenbildung, 326 
Tetrahydrofolat, 235 
Tetrajodthyronin, siehe Thyroxin 
Tetrapoda, 998, 1824 
Gliedmaßen, 999 
nächste Verwandte, 998 
Tetrodotoxin, 636, 718 
Teufelsangler, 996 
Teufelszwirn ( Cuscuta ), 888, 1094 
Texanisches Longhom, 627 , 628 
TFII, 490 


TGF-ß, 1330 
Thalamus, 1412 
Thalassämie, 429, 452, 479 
Thaliacea, 1829 
Thalidomid, 1340 
Thallus, 886 

Thaumarchaeoten, 772, 775, 1831 
Theileria parva, 819 
Theka, 807 

Thekamöben, 806, 807 
Thekazelle, 1303 
T-Helferzelle, 1255, 1266, 1267 
Theorie, 609 

der Inselbiogeographie, 1662, 1663, 1667 
des optimalen Nahrungserwerbs, 1613 
Theria, 1010, 1831 

thermische Akklimatisierung, 1190, 1191 
thermische Isolierung, 1202 
Thermodormanz, 1101 
Thermodynamik, 218, 243, 1533 
erster Hauptsatz, 218, 1195 
zweiter Hauptsatz, 216, 218, 219 
Thermogenese, 1202 
zitterfreie, 1202 

Thermogenin, 1202, 1212, 1241 
Thermoneutralzone, 1201, 1203, 1206 
Thermoplasma, 775 
Thermoregulation, 1197, 1199 
von Säugern, 1204 

thermoregulatorische Anpassung, 1190 
Thermorezeptor, 1380 
Thermostat, 1188, 1189 
von Säugern, 1204 
Thermotoga, 768 
Thermotoga maritima, 765 
Thermus aquaticus, 406, 768, 790 
Theropoden, 1007, 1831 
Thiamin, 1539 
Thioredoxin, 292 
Thrombin, 1517 
Thrombocyt, 1515, 1517 
Thunnus thynnus, 27 
Thylakoide, 139, 286 
Thylakoidmembran, 139, 285 
und Photosynthese, 285 
Thymin, 95, 97, 389 
Thyreoglobulin, 1230-1232 
Thyreotropin, siehe thyroideastimulierendes 
Hormon (TSH) 

Thyreotropin-Releasing-Hormon (TRH), 1223, 
1232 

thyroideastimulierendes Hormon (TSH), 1221, 
1232 

Thyroxin, 1215, 1230-1232, 1240 
Thyroxinmangel, 1232 
Thysanoptera, 972 
Tidal volumen, 1477 
Tiefschlaf, 1428 
Tiere, 938, 1182, 1831 
Abwehrsystem, 1247 
acoelomate, 916 
allgemeine Merkmale, 908, 909 
ammoniotelische, 1570 
asexuelle Fortpflanzung, 1280, 1282 
asymmetrische, 915 
bilateralsymmetrische, 916 
Definition, 1182 
diploblastische, 914 


ektotherme, 1195, 1196 
endotherme, 1195, 1202, 1209 
Energiereserve, 1534 
Entwicklung, 1315 
Entwicklungszyklus, 922, 938 
Ernährungsstrategien, 919 
eurytherme, 1195 
evolutionärer Stammbaum, 910 
Fortpflanzungskompromisse, 925 
Furchungstypen, 913 
Geschlechtsbestimmung, 371 
Gewebentypen, 1186 
Großgruppen, 910 
heterotherme, 1195 
Homing, 1617 
homoiotherme, 1195 
Hormone, 1211 
Klonen, 577 
koloniebildende, 925 

Kommunikations System, 1619, 1621, 1622 
Körperbauplan, 915, 938 
monoblastische, 914 
Monophylie, 909 

Oberfläche/Volumen-Verhältnis ,1201 
Pilotieren, 1617 
poikilotherme, 1195 
radiärsymmetrische, 915 
Rekonstruktion der Phylogenie, 928 
rezente Großgruppen, 911 
Stammbaum, 937 
stenotherme, 1195 
Stickstoffausscheidung, 1593 
symmetrische, 915 
Synapomorphien, 909, 938 
triploblastische, 914 
ureotelische, 1570 
Verhalten, 1599, 1601, 1604, 1610 
Wärmeaustausch, 1197, 1209 
Wechselbeziehung mit Umwelt, 16 
tierfangende Pflanzen, siehe carnivore Pflanzen 
Tierzellen 

extrazelluläre Matrix, 150 
Mitosephasen, 320 
Totipotenz, 575 
Zell-Zell-Kommunikation, 206 
Tigergenomanalyse, 518, 519 
Tight Junction, 166, 167, 183 
Tiktaalik, 998, 999 
Tinbergen, Niko, 1599, 1600 
TIP ( tonoplast intrinsic protein ), 1075 
Ti-Plasmid, 549 
Titin, 66, 1439, 1441 
7-TM-Rezeptor, 194 
TOC-Gehalt, 1785 
Tochterchromosom, 320 
Segregation, 320 

Tochtergeschwulst, siehe Metastase 
Tocopherol, 1539 
Tollkirsche (Atropa), 872 
Toll-like-Rezeptoren (TLRs), 1247 
Tomatenpflanze 
Salztoleranz, 565 
Tomatenpflanzen 
Krankheiten, 1157 
Tonizität, 170 
Tonoplast, 1030 
Top-down-Kontrolle, 1767 
Topographie der Erde, 1645 
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Auswirkung auf die abiotische Umwelt, 1646 
Torfbildung, 882 
Torfmoore, 835 
Torfmoose, 834 
Torpor, 1206 
Tortendiagramm, 1836 
totaler peripherer Widerstand, 1523 
Totengräber, 1630 
totipotent, 1326 
Totipotenz, 575, 1030 
von Pflanzenzellen, 575 
von Tierzellen, 575 
Totraum, siehe Residualvolumen 
Townsend-Langohr, 1014 
Townsend-Streifenhörnchen ( Tamias 
townsendii), 1746 
tPA-Gen, 567 
Trachea, 1476 
Trachee, 1473 

Tracheenglied, 861, 1035, 1036 
Tracheensystem, 1473, 1474 
Tracheide, 837, 1035, 1036 
Tracheophyta, siehe Gefäßpflanzen 
Trächtigkeit, 1303, 1340 
tracrRNA, 555 
trade-off, 1690, 1691 
Transducin, 1399 
Transekte, 1676 
Transfektion, 388, 408, 547 
Transfektionsexperimente, 388 
Transferase, 227 
Transformation, 408, 547 
transformierendes Prinzip, 383, 408 
Transformverwerfung, 733 
Transgen 

Begriff, 547 

Expression in Wirtszelle, 559 
Transition, 450, 701 

Transkription, 98, 99, 419, 421, 426, 443 
Auslösung durch Signale, 205 
Begriff, 417, 443 
eines eukaryotischen Gens, 428 
Elongation, 420 
Initiation, 420 

Prokaryoten vs. Eukaryoten, 490 
Regulation, 484 
reverse, 418 

Signalsequenzen für Beginn und Ende, 437 
Termination, 420 
Unterteilung, 419 

Transkriptionsfaktor, 205, 420, 490, 491, 509, 
586, 589 
Funktionen, 490 
MyoD, 586 

Transkriptionskomplex, 490 
Transkriptom, 536, 538 
Begriff, 540 
Transkriptomik 
Begriff, 536 

Translation, 98, 431, 443 
Begriff, 9, 417, 443 
Elongation, 435, 436 
Initiation, 434 
Initiationskomplex, 433 
Regulation, 505, 506 
Schritte, 433 

Signalsequenzen für Beginn und Ende, 437 
Termination, 436 


Translokation 

chromosomale, 453 
Transmembranproteine ,161 
Integrine, 166 

Transmembranrezeptor, 192 
Transpiration, 1064, 1770 
Transpirations-Kohäsions-Saugspannungs- 
Mechanismus, 1063, 1064, 

1066 

transponierbare Elemente, siehe Transposon 
Transport 

aktiver, 168, 176 
passiver, 168 

primär aktiver, 176-178, 184 
sekundär aktiver, 176-178, 184, 1059 
von Makromolekülen, 179 
Transportproteine, 173, 175 
Begriff, 67 
Transposition 

copy andpaste- Modus, 454, 523, 524 
cut and jmste-Modus, 454, 524 
Transposon, 453, 454, 523, 524, 531, 532, 540 
zusammengesetztes, 523, 524 
transversale Tubuli, siehe T-Tubuli 
Trans Version, 450, 701 
Traubenzucker, siehe Glucose 
Träumen, 1428 

Treibhausgas, 276, 1639, 1772 
Trematoda, 949, 950, 1829 
Trennschärfe (Statistik), 1841 
Triacylglycerine, 83, 84, 1553 
Fluidität, 85 
Synthese, 84 

Tricarbonsäurezyklus, siehe Citratzyklus 
Trichinella spiralis, 962 
Trichinose, 962 
Trichocyste, 799 
Trichodesmium thiebautii, 790 
Trichodina, 799 

Trichom, 1034, 1044, 1165, 1170 
Trichomonaden, 1826 
Trichomonas, 805 
Trichomonas vaginalis, 804 
Trichoplax adhaerens, 908 
Trichoptera, 972 
Trigeminusganglion, 1380, 1381 
Trijodthyronin, 1231 
Trikuspidalklappe, 1505 
Trilobita, 965, 1820 
Fossil, 965 
Triops, 968 
Triosephosphat, 290 
Tripeptide, 70 
Triplettcode, 422 
Triplettwiederholung, 460 
expandierende, 460 
triploblastische Tiere, 914 
Trisomie, 333 
Trisomie 21, 333 
Triterpene, 1166 
Triticum aestivum, 334 
Triticum boeoticum, 334 
Trivialname, 664, 665 
tRNA, 417, 419, 430 

Beladung mit Aminosäure, 431, 432 
Stamm-Schleife-Struktur, 431 
Trochophoralarve, 923, 945, 977 
Trockenfrucht, 868 


Trockennasenprimaten, 1016, 1831 
Trockenresistenz, 1064, 1072 
Trockenstarre, 1575 
Trockenstress, 492, 1068 

Signaltransduktionsweg als Antwort, 1173 
Trommelfell, 1391 

Trophiestufe, 1729, 1752, 1764, 1766 
Trophiestufenanzahl, 1767, 1768 
trophische Effizienz, 1766 
trophische Kaskade, 1736, 1737 
trophische Wechselbeziehung, 1700 
Trophoblast, 1321, 1339 
Trophosom, 954 

tropischer Regenwald, 1652, 1653 
Verlust, 1793, 1794 
Tropomyosin, 1441, 1442, 1444 
Troponin, 1441, 1444 
Troposphäre, 1642 

Trowbridge-Spitzmaus ( Sorex trowbridgii), 1746 
TRP-Kanal, 1379, 1381 
Trüffel, 895 

Trypanosoma brucei, 806 
Trypanosoma cruzi, 806 
Trypsin, 1552 
Tryptophan, 68 
Tschailachjan, Michail, 1145 
TSH-Rezeptor 

Antikörper gegen, 1232 
Tsien, Roger, 644 
f-Test, 1842 

T-Tubuli, 1442, 1443, 1445 
TTX-Resistenz, 718 
Tubenligatur, 1310 
Tubocurarin, 872 
Tubulidentata, 1011 
Tubulin, 145, 146 
a-Tubulin, 145 

Tubulus (Niere), 1574, 1576, 1578, 1580 
distaler, 1580, 1584 
proximaler, 1579, 1580 
Wasserpermeabilität, 1584 
Tubulus renalis, siehe Tubulus (Niere) 
Tubuluszelle, 1572, 1585, 1589 
Tugordruck, 1057 
Tumor, 336 
benigner, 336 
maligner, 336 
Tumorgenom, 539 
Tumornekrosefaktor, 1252 
Tumorsuppressorgen, 338 
Tumorsuppressorprotein, 338 
Tumortherapie, 338 
Tumorzelle, 337 
Tumpey, Terence, 720 
Tundra, 1657 
Tunica, 990 

Tunicata, 911, 989, 990, 1825 
Tunicin, 990 
Tüpfel, 1035 

Tüpfel-Johanniskraut ( Hypericum perforatum ), 
1707 

Turbellaria, 949, 1831 
Turgor, 140, 171 

Turgordruck, 1030, 1057, 1068, 1074, 1113 
Turner-Syndrom, 372 
Typ-1-Diabetes, 602, 1234, 1235, 1271 
Typ-2-Diabetes, 1235, 1237, 1241 
und körperliche Bewegung, 1236 
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Typ-III-Überlebenskurve, 1686 
Typ-II-Überlebenskurve, 1685 
Typ-I-Überlebenskurve, 1685 
Typophyllum, 1705 
Tyrosin, 68 

T-Zelle, 1250, 1266, 1276 
regulatorische, 1269 

Wechselwirkung mit antigenpräsentierender 
Zelle, 1267 
T-Zell-Rezeptor, 1266 
Begriff, 1250 

U 

Überdominanzhypothese, 363 
Überernährung, 1535 
Überfischung, 1693, 1796, 1797 
Übergangszustand, 225, 226, 230, 243 
Übergipfelung, 842 
Überhitzung, 1203 
Überlebenskurve, 1685, 1686 
Überlebenswahrscheinlichkeit, 1684 
Ubichinol:Cytochrom-c-Oxidoreduktase, 255 
Ubichinon, 255 
Ubiquitin, 506 

UCP1, 246, 258, 260, 261, 270, 271, 1241 
Ug99, 1156, 1160, 1176 
Ulmensterben, 897, 1150 
ultimate Ursache, 1601 
Ultrabithorax- Gen, 593, 595, 596 
Ultrafiltrat, 1577, 1578, siehe auch Primärharn 
Ulva, 827 
umami, 1386 
Umbelliferon, 1166 
Umgebungstemperatur, 1196 
und Stoffwechselrate, 1202 
Umweltgenomik, 766 
Umweltkapazität, 1672, 1683, 1695 
Umweltstressfaktoren 
für Pflanzen, 1169 

Unabhängigkeitsregel, 355, 359, 379 
Uniformitätsregel, 349, 359, 379 
Unikonta, 1831 
Uniporter, 176 
unipotente Zelle, 603 
unisexuelle Fortpflanzung, 1280 
Universalempfänger, 362 
Universalspender, 362 
unkonditionierter Reflex, 1598 
Unordnung, 219, 220 
Unpaarhufer, 1011 

unspezifische Immunabwehr, siehe angeborene 
Immunabwehr 
Unterboden, 1083 
Unterernährung, 1534 
Uracil, 97 

Uratmosphäre, 104, 105 
urbanes Klima, 1649 
Urdarm, siehe Archenteron 
ureotelische Tiere, 1570 
Ureter, 1579 
Urethra, 1294, 1579 
Urey, Harold, 103 
Urfarngewächse, 838 
Urin, siehe Endharn 
Urkeimzelle, 324, 1285 
Urkiefervögel, 1007, 1831 
Urmund, siehe Blastoporus 
Urmünder, 1827 


Urochordata, 989, 1825 
Urodela, 1000, 1001, 1830 
Urogenitalsystem, 1294 
Urzeugung, 100 

histor. Experiment zur Widerlegung, 101 
Widerlegung, 102 
Uterus, 1293 
Utriculus, 1393 

y 

Vagina, 1298, 1299 
Vagus, 1412 
Vakuole, 140 
kontraktile, 800 
Nahrungs-, 800 
Valenzschale, 40 
Valproinsäure, 1344 

Vampirfledermaus (Desmodus rotundus ), 1565, 
1580, 1582, 1583 
Vancouver, George, 1742 
Van-der-Waals-Wechselwirkungen, 41, 42, 47 
Vane, John, 237, 242 
Variable, 1835 
variable Region, 1261 
Vas deferens, 1294 
Vasarecta, 1579, 1580, 1584 
Vasektomie, 1310 

Vasopressin, 1221, 1525, 1587, 1589, siehe auch 
antidiuretisches Hormon (ADH) und 
Adiuretin 

und Paarbindung, 188 
vegane Ernährung, 1535, 1536 
vegetative Fortpflanzung, 323 
vegetative Hemisphäre, 1317 
vegetative Organe, 1149 
vegetative Vermehrung, 1150, 1153, siehe auch 
asexuelle Fortpflanzung 
vegetativer Pol, 583 
vegetatives Meristem, 1038 
Vektor, 548 
viraler, 474 
Veliger, 923 
Vena cava, 1506 
Vena cava inferior, 1505 
Vena cava superior, 1505 
Vene, 1501 
Aufbau, 1518 
Venn-Diagramm, 519 
Venole, 1501 
Venter, Craig, 524 
ventral, 916 
Ventrikel, 1501 
linker, 1506 

ventrikuläre Muskelfaser 
Aktionspotenzial, 1514 
Venusfliegenfalle ( Dionaea ), 1093 
Verbrauchsort, 1069 
Verbreitungsgebiet, 1673 
Verdauung, 708, 1550, 1552, 1562 
Funktionsräume, 1543 
hormonelle Kontrolle, 1555, 1556 
im Mund, 1549 
Verdauungsenzyme, 1543 
des Menschen, 1552 
inLysosomen, 136 
Verdauungssystem 
des Menschen, 1547 
Verdauungstrakt, 1541, 1546 


Verdauungsvakuole, 801 
Verdunstungsprozess, 1064 
Vererbung 

cytoplasmatische, 376 
extrachromosomaler Gene, 375 
maternale, 375 
Stammbaumanalyse, 358 
Vererbungshypothesen, 346 
Vererbungsmustervorhersage, 355, 356 
Vergeilung, 1120 

vergleichende Genomik, 520, 524, 533 
Verhalten, 1629 

altruistisches, 1625 
genetische Determination, 1601 
Kontrolle, 1614 
Sozial-, 1622 
Territorial-, 1610 
und Biorhythmen, 1614 
Wirkursache, 1601 
Zweckursache, 1601 
Verhaltensepigenetik, 482 
Verhaltensisolation, 684 
durch Paarungsrufe, 684 
Verhaltensmerkmale, 653 
Verhaltensmuster 
und Hormone, 1604 
Verhaltensphysiologie, 1614 
Verhaltensunterschiede 

und genetische Ursachen, 482 
Vermischungshypothese, 346 
Vernalisation, 1146, 1153 

Chromatin-Remodeling, 1147 
Vernonia amygdalina, 1613 
Vemoniosid B1, 1613 
Verschlusskontakte, siehe Tight Junction 
Versuchsaufbau, 1834 
Vertebrata, 911, 989, 1832, siehe auch 
Wirbeltiere 

Vertrauensbildung, 201-203, 209 
Verwandtenselektion, 1625 
Verwitterung, 1084 
Vesikel 

synaptisches, 1361 
Vestibularorgan, 1393, 1394 
Vestibulum, 1393 
Viagra, 200 

Vibrio , 760, 771, 776, 788 
Biolumineszenz, 760 
Vibrio cholerae, 771, 780 
Vibrio fischeri, 778 
Vielborster, siehe Polychaeta 
Vielzeller, 1183 

Diversifizierung, 745 
Vielzelligkeit, 207 
Entstehung, 798 
Entwicklung, 207, 208 
Grundlage, 15 
Vorteil, 1183, 1209 
Vikarianz, 1658 
Vincristin, 146, 872 
Viren, 5, 497, 509, 784, 790 
adenoassoziierte, 474 
als Vektoren, 549 
Definition, 494 
DNA-, 495 

Doppelstrang-DNA-, 786 
Einzel-(—)Strang-RNA-, 784 
Einzel-(+)Strang-RNA-, 786 
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frühe Gene, 494 
Influenza-, 720-722 
Klassifikation, 785 
lysogener Zyklus, 494 
lytischer Zyklus, 494, 495 
Mimi-, 786 
Mosaik, 786 
Phylogenie, 784 
Retro-, 497, 786 
RNA-, 495, 786 
späte Gene, 494 
Vermehrungszyklus, 494 
Virginia-Uhu, 1009 
Viridiplantae, 1822 
Virion, 494 
Viruspartikel, 381 
visuelle Signale, 1619 
visueller Cortex, 1422 
viszerale Efferenz, 1411 
Vitalkapazität, 1478 
Vitamin A, 86, 87, 1344 
Vitamin B 12 , 1539 
VitaminC, 1538 

Vitamin D, 1234, 1538, 1539, 1584 
Vitamin E, 1539 
Vitamin H, 1539 
Vitamin K, 1539 

Vitamin-Bi 2 -Mangelkrankheit, 1539 
Vitamine, 87, 1538, 1539 
Begriff, 1234 
Vitellin, 1290 

Viviparie, 1003, 1004, 1293 
Vögel, 982, 997, 1007, 1474, 1831 
Diversität, 1009 
Knochen, 1008 
Lunge, 1009 

Verwandte aus dem Mesozoikum, 1008 
Vogelatmung, 1476, 1477 
Vögelgesang, 1598, 1606, 1628 
Erlernen, 1606 
hormonelle Kontrolle, 1606 
Vögelherz, 1504 
Vogellunge, 1475, 1477 
Völlschmarotzer, 1094 
Völvocales, 207 
Volvox, 187, 207, 827, 828 

Arbeitsteilung von Zelltypen, 207 
Vomeronasalorgan (VNO), 1385, 1602, 1603 
Vorhaut, 1297 
Vorkammer, 1501 
Vorsteherdrüse, 1295 
Vorwehen, 1306 

Vulkanausbruch, 735, 736, 1728, 1751 
W 

Wachse, 87 
Wachstum 

determiniertes, 1037 
exponentielles, 1679, 1680, 1683 
indeterminiertes, 1037, 1138 
logistisches, 1682, 1683 
sekundäres Dicken-, 1037, 1045, 1048 
Wachstumsfaktoren, 316 
Wachstumshormon, 561, 1221 

des Menschen, 577, siehe auch Somatotropin 
von Pflanzen, 1104 
Waddington, Conrad, 498 
Wagoire, William, 1156 


Wahrscheinlichkeit, 1840 
Wahrscheinlichkeitsrechnung, 355 

Anwendung in der Genetik, 356, 357 
Wald 

borealer, 1656 
sommergrüner, 1655 
Waldfragment, 1663-1665 
Waldfrosch ( Rana sylvatica), 1190 
Waldökosystem, 1766 
Wale, 1013 
Wallaby, 1307 

Kontrolle der Keimruhe, 1304 
Wallace, Alfred, 1650, 1658, 1659 
Wallace, Rüssel, 611 
Wallace-Linie, 1658 
Walter, Heinrich, 1652 
Wanderfalke (Falco peregrinus ), 1807 
Wanderfeldbau, 1085 
Wanderspitzmaus (Sorex vagrans), 1746 
Wanzen 

herbivore, 690 
räuberische, 690 
Wärmeabgabe, 1182 
Steigerung, 1207, 1208 
Wärmeenergie, 217, 1195 
Wärmeinsel, 1649 
Wärmeleitung, 1197 
Wärmemenge 
Definition, 1195 
Wärmepunkte, 1382 
Wärmerückgewinnung, 1198 
Wärmestrahlung, 1197 
Wärmetransferarten, 1197 
W ärmeverlustreduktion, 1202 
Warnsignal, 1706 

Washingtoner Artenschutzabkommen, 1809 
Wasser, 53, 57 

Dichteanomalie, 50 
Eigenschaften, 50 
in der belebten Natur, 51 
Kohäsion, 57, 1064 
Kohäsionskraft, 51 
Oberflächenspannung, 52 
Photolyse, 285 

spezifische Wärmekapazität, 51, 57 
Verdampfungswärme, 51, 57 
zentrale Bedeutung, 49 
Wasseratmer, 1471, 1472, 1495 
Wasseraufnahme, 1056, 1074 
Wasserhaushalt, 1566, 1567 
Wasserkanalproteine, siehe Aquaporine 
Wasserkreislauf, 1770 
Wasserleitung 

Kohäsionstheorie, 1064, 1066 
Wassermolekül, 44 
Wasserpest ( Elodea ) 

photosynthetisches WirkungsSpektrum, 282 
283 

Wasserpotenzial, 1057, 1058, 1074 
Wasserstoffatom, 44 
Wasserstoffbrücke, 42, 46, 50, 57, 96 
Wassertransport 
im Xylem, 1062 

Watson, James, 10, 388, 390, 417 
Watson-und-Crick-Modell, 390, 391 
Watt, 1534 
Watt, Ward, 634 
Wechseltierchen, 806 


Wechselzahl, 232 
Weddellrobbe, 1488, 1489, 1493 
Wegener, Alfred, 1658 
Wehen, 1306, 1307 
Wehenschmerz, 1307 
Weichtiere, 1832 
Weidenrinde, 216 

Weihnachts Stern ( Euphorbia pulcherrima), 

1129, 1836 

Weinberg, Wilhelm, 623 
Weiße Biotechnologie, 566 
Weißer Hai, 1198 
Weißhandgibbon, 1017 
Weißklee ( Trifolium repens ), 631 
geographische Variation, 632 
Weißkohl, 1051 
Weißpunkt-Kofferfisch, 996 
Weizen ( Triticum aestivum), 1160 
Polyploidie, 334 
Wellenlänge, 281 
Welwitschia, 857 
Wenigborster, 1832 
Wernicke-Areal, 1429 
Westnilvirus, 662 
Westwind, 1643 
Wetter, 734, 1639, 1645, 1667 
Begriff, 1638 
Wiederaufforstung 

und Mykorrhizapilze, 901 
Wiederkäuer, 773, 1554 
Wiederkäuermagen, 1554 
Wiesel, 1425 

Wiesen-Rispengras ( Poa pratensis ), 297 , 1151 

Wigglesworth, Sir Vincent, 1226 

Wildhund (Lycaon pictus ), 1810 

Wildtyp, 360 

Wilkins, Maurice, 389 

Wilmut, Ian, 575 

Wilson, Edward, 1622, 1627, 1662, 1663, 1791 
Wilson, Matt, 1410 

Wimpertierchen ( Paramecium spec.), 1715, 

1832 

Windchill-Effekt, 1197 

Winternachtschwalbe ( Phalaenoptilus nuttallii ), 
1206 

Winterroggen ( Secale cereale ), 1041 
Winterschlaf, 1206 
Winterschläfer, 1206 
Wirbellose, 1832 
Wirbelsäule, 991 

Wirbeltierauge, 1396, 1397, 1403 
Wirbeltierdarm, 1547, 1562 
Gewebeschichten, 1547 
Wirbeltiere, 991, 1832, siehe auch Vertebrata 
Anpassung an Leben an Land, 997 
Bauplan, 992 
Diversifizierung, 1022 
Evolution des FortpflanzungsSystems, 1291, 
1292 

Kreislaufsystem, 1501, 1527 
Merkmale, 991 
Neurulation, 1335 
Niere, 1574, 1578 
Phylogenie, 992 
Wirbeltiergehirn, 1372 
Wirbeltiernephron, 1576 
Wirbeltierretina, 1397 
Wirbeltierzähne, 1541 
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Wirkungsspektram, 282 
Wirtel, 862 
Wirtswechsel, 924 
Wishart, David, 538 
Wobble-Effekt, 430 
Wolf 

trophische Kaskade, 1737 
Wolfsmilch 
Saft, 1166 

Wolinella succinogenes, 262 
Wolpert, Lewis, 587 
Woolley, Sarah, 1606, 1608 
Worobey, Michael, 719-721 
Wunderblume ( Mirabilis jalapä), 376 
Würfelquallen, 935 
Wurmfortsatz, 1554 
Wurzel, 1037 
Evolution, 841 

Signale zur Bildung von Assoziationen, 1087 
Transportwege ins Xylem, 1061 
Wurzelapikalmeristem, 1032, 1038, 1039 
Wurzelhaar, 1034, 1040 
Wurzelhalsgalle, 772 
Wurzelhaube, 1037 
Wurzelknöllchen, 1088 
Wurzelknöllchenbildung, 1088 
Wurzelknolle, 1028 
Wurzelmundqualle, 934 
Wurzelrinde, 1040 
Wurzelspitze, 1039 
Wurzelsystem, 1029, 1042, 1052 
heterogenes, 1041 
homogenes, 1041 

Wüstenameise ( Conomyrma bicolor), 1714 
Wüstenbiom, 1651, 1653 
Wüstenkärpfling, 184 
Wüstenpflanzen, 1170, 1654 
ephemere, 1170 
Wüstenrennmaus, 1592 
Niere, 1592 

X 

X-Chromosom 
Deletion, 459 
fragiles, 459 
inaktives, 501 
Inaktivierung, 501 
Xenopus laevis, 527, 1001 
Xenoturbellida, 911, 936, 983, 985, 1022, 1832 
Xerophyten, 1170-1173 
X-gekoppelte Mutation, 374 
X-inaktivierungsspezifisches Transkript, siehe 
Xist- Gen 

Xiphophorus, 658, 659 
Xiphosura, 965, 1830 
Xfst-Gen, 503 

Xylem, 836, 1035, 1036, 1041, 1064 
Wassertransport, 1062 
Xylemdruck, 1064 
Xylemgefäß, 1062 
Xylemsaft, 1060 

Zusammensetzung, 1061 
Xylemtransport, 1074 
Modell, 1063 

Y 

Yamanaka, Shinya, 579, 586 


Yarrow-Stachelleguan (Sceloporus jarrovii), 
1611, 1612 

Yersinia pestis, 771, 780 
Yoshida, Masasuke, 261 
Yuccamotte, 866 
Yunnanozoa, 984 

Z 

Zahnbein, siehe Dentin 
Zahnbelag, 777 
Zähne, 34, 1541 
Zahnhöhle, 1541 
Zahnschmelz, 34, 1541, 1542 
Zak, Paul, 201, 203 
Zapfen, 1398, 1399, 1401 
Absorptionsspektren, 1401 
der Koniferen, 858, 860 
REM-Aufnahme, 1399 
Zapfentypen, 1401 
Zeatin, 1116 
Zeaxanthin, 1119 
Zebrafink ( Taeniopygia guttata ) 

Gesang, 1606, 1608 

Zebra-Schleimfisch (. Meiacanthus grammistes ), 
1706 

Zehnfußkrebse, 1832 
Zeitgeber, 1616 
Zellatmung, 247, 272, 1453 
Nettoausbeute, 264, 265 
Zelldetermination, 574 
Zellen, 7, 120 

antigenpräs entierende ,1267 
Aufnahmen, 122 
biochemische Arbeit, 15 
differenzierte, 492 
Entstehung, 111, 115 
eukaryotische, 7, 124, 128, 155 
fossile, 113 

mechanische Arbeit, 15 
prokaryotische, 124, 126, 127, 155 
Proto-, 111, 112 
somatische, 324 
Substanzen in Zellen, 63 
synthetische, 565 
turgeszente, 1057 
vegetative, 324 

a-(Alpha-)Zellen (Pankreas), 1238 
ß-(Beta-)Zellen (Pankreas), 1238 
8-(Delta-)Zellen (Pankreas), 1238 
Zellfusion, 162 
Zellfusionstechnik, 575 
Zellgrößen, 121 
Zellkern, 132, 155 
Aufbau, 132 
Aufgaben, 132 
polyploider, 334 

Zellmembran, 111, siehe auch Plasmamembran 
Zelloberfläche 
flexible, 793 

Zellorganellen, siehe Organellen 
Zellplatte, 322 
Zellsaftvakuole, 1030 
Zellschicksal, 574, 586, 587, 589, 603 
Mechanismen, 582 
Zellspezialisierung, 8, 1183 
Zellstreckung, 1031 
bei Pflanzen, 1113 
Zellteilung, 308, 310, 342 


Abfolge, 308, 309 
bei Eukaryoten, 308, 310 
bei Prokaryoten, 308 
nicht regulierte, 336 
Zellteilungsrate, 338, 340 
Zellteilungszone, 1039 
Zelltheorie, 120, 125, 155 
Zelltod, 336 

programmierter, 335 

zelluläre Immunantwort, 1266, 1269, 1275 
zelluläre Immunität, 1256 
Zelluläre Schleimpilze, 1832 
Zell volumen, 121 
Zellwand, 126, 149, 150 
bakterielle, 763, 764 
pflanzliche, 1031 
siliciumdioxidhaltige, 802 
Zellweger-Syndrom, 140 
Zell-Zell-Adhäsion, 162, 165, 166 
Zell-Zell-Erkennung, 162, 164-166 
Zell-Zell-Kommunikation, 205, 208 
Zell-Zell-Verbindungen, 166 
Zellzyklus, 311, 312, 316 
Begriff, 311 

Kontrollpunkte, 314, 316 
Phasen, 311,319 
Regulation, 314, 315 
Signale, 312 

zentrales Dogma der Molekularbiologie, 98, 
417,418, 443 
Zentralfurche, 1417 

Zentralnervensystem, 918, 1346, 1369, 1410, 
1419 

Zentral vakuole, 140, 1030 
Zentrifugation 

differenzielle, 129 

zentrische Chromosomenfusion, 677 
Zersetzer, siehe Destruenten 
Zersetzung, 1769 
Begriff, 1769 

Ziegenweizen ( Aegilops tauschii ), 1160 
zielgerichtete Mutagenese, 555 
Ziesel 

Winterschlafmuster, 1207 
Zigarettenrauch, 378, 456 
Zimtapfel ( Annona squamosa ), 1137 
Zink, 1079, 1537 
Zirbeldrüse, siehe Epiphyse 
zitterfreie Thermogenese, 246, 1202 
zitterfreie Wärmebildung, siehe zitterfreie 
Thermogenese 
Zitterpappel 

Fortpflanzung, 323 
Zona pellucida, 1289, 1322 
Zone polarisierender Aktivität, 587, 588 
Zonulafaser, 1396 
Zooxanthellen, 4, 20, 30, 934 
Zoraptera, 972 
Z-Scheibe, 1439 
Züchtung 

herkömmliche, 562 
selektive, 562 
Zucker, 78 

Zuckerhirse ( Sorghum bicolor ), 1072 
Zuckerphosphate, 82 
Zucker-Phosphat-Rückgrat, 391 
Zuckung, siehe Muskelzuckung 
Zugunruhe, 1618 
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Zugvögel, 1618 
zweihäusig, siehe diözisch 
Zweikeimblättrige, siehe Dikotyle 
Zwei-Koordinaten-Navigation, 1618 
Zweiseitentiere, 1819 

zweiter Hauptsatz der Thermodynamik, 218, 219 
Zwerchfell, 1483 

Zwergkoboldmaki (Tarsius pumilus ), 1791 
Zwerglupine (.Lupinus lepidus ), 1743 
Zwergwuchs 

bei Pflanzen, 1107 


Zwiebel, 1149 
Zwillinge 

eineiige, 1323 
siamesische, 1323 
zweieiige, 1323 
Zwischenrippenmuskel, 1483 
Zwitter, 1291 

Konsekutiv-, 1291 
Simultan-, 1291 
Zwitterblüte, 863 
zwittrig, 371 


Zygentoma, 972 
Zygomyceten, 1823 
Zygomycota (paraphyletisch), 890, 892 
Zygosporangium, 894 
Zygospore, 894 
Zygote, 324, 1287, 1316 
pflanzliche, 1133 

zyklisches Adenosinmonophosphat, siehe cAMP 
Zymogene, 1552 
Zytostatikum, 382 
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